










































Глава 1. Редкие виды в растительном покрове 21 

25 признакам. Оказалось, что эндемики по сравнению с системати-
чески близкими, но широко распространенными видами, всегда бо-
лее мелкими по размеру, предпочитали каменистые южные склоны, 
при этом мало отличаясь по своим аллометрическим морфологичес-
ким параметрам. Из-за мелких размеров особей эндемики продуци-
ровали меньше цветков и семян в расчете на одну особь. Низкие вкла-
ды вещества в репродукцию были главной особенностью эндемиков. 
По мнению авторов, перечисленные особенности репродукции явля-
ются главными в определении уязвимости редких видов растений. По-
ражаемость фитофагами среди групп видов, которые сравнивались, 
оказалась одинаковой. 

Э. Фарнсворт (Farnsworth, 2007), сопоставив по 16 признакам 
27 редких и 27 широко распространенных видов, обнаружила, что у 
всех редких видов, прежде всего, была более узкая экологическая ам-
плитуда. Они отличались крупными семенами, низкорослостью и от-
сутствующим или слабо выраженным вегетативным размножением. 

У реликтовых видов лесов, как правило, крупные семена, низкий 
выход семян, трудности дисперсии, что делает их уязвимыми и пере-
водит в категорию редких при антропогенной трансформации лесных 
экосистем (Verheyen, 2003). 

В целом, согласно полученным данным для редких видов наибо-
лее характерны следующие особенности: 

а) низкое локальное обилие; 
б) узкая область распространения при выраженной экологической 

специализации с узкой синтаксономической приуроченностью; 
в) древность таксона; 
г) явная угроза вымирания; 
д) низкое генетическое разнообразие; 
е) особый поток генов; 

ж) таксономическая редкость; 
з) низкое репродуктивное усилие и слабая способность к эффектив-

ному разносу семян; 
и) плохая способность заселять новые местообитания. 

Действительно, редкие виды растений имеют много общих черт и 
свойств. Но между ними существует и глубокое различие: одни из них 
явно имеют тенденцию к сокращению ареалов, деградации и выми-
ранию, а другие на протяжении длительного периода времени сохра-
няют в фитоценоэах устойчивую позицию. Многие виды редких рас-
тений могут долгое время существовать в виде небольших популяций 
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при условии стабильного сохранения фитоценозов, к которым они 
адаптированы. М.В. Ракова исследовала 12 редких видов на юге Даль-
него Востока и пришла к выводу, что «сокращение численности по-
пуляций редких видов не вызывается внутренними биологическими 
особенностями растений или их неприспособленностью к среде оби-
тания, а является результатом необратимой деградации первичных 
фитоценозов» (М.В. Ракова,1992:153). 

Устойчивость редких видов растений зависит и от их способности к 
адаптации. Некоторые редкие виды в стрессовых условиях меняют тип 
жизненной стратегии, жизненную форму или реализуют другие адап-
тационные механизмы (Парнікоза, 2001). Есть виды редких растений, 
адаптированные к лугам с регулярным сенокошением (Лоя, 2008). К 
сожалению, эти свойства редких видов растений остаются малоизучен-
ными, хотя они очень важны для оценки устойчивости их популяций. 

Вид может быть редким, но не исчезающим, и в таком случае он 
не нуждается в особой охране. Два понятия - редкий вид и исчезаю-
щий вид, нуждающийся в охране, - не являются синонимами (Стой-
ко, 1992). Редкость и устойчивость существования далеко не всегда 
однозначно сопряженные явления. 

1.3. Истоки возникновения редкости растений 
Причины, по которым тот или иной вид растения становится ред-
ким и ему начинает угрожать полное исчезновение, могут быть раз-
ными. Их подразделяют на прямые и косвенные. К прямым относят 
случаи непосредственного уничтожения растений человеком или жи-
вотными в связи с их определенными потребительскими качества-
ми. Они достаточно многообразны: это выпас домашних животных, 
сбор лекарственных и декоративных растений ит.п. (Крылова, 1982; 
Шалак, 1988; Вахрамеева, 1998; Игошева, 2006; Ильина, 2009 и др.). 
Столь же разнообразны и косвенные угрозы существованию редких 
видов растений. К косвенным воздействиям на редкие растения от-
носятся переэксплуатация природных ресурсов, распашка лугов и 
степей, вырубка лесов, лесные и степные пожары. По сути, это из-
менение или полное уничтожение среды обитания, включая ее заг-
рязнение ксенобиотиками и заселение заносными видами (Нецве-
таев, 2000; Примак, 2002). В последние десятилетия определенные 
угрозы редким видам исходят от глобального изменения климата 
(Plant Conserv. Rep., 2008). 
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П. Фидлер (Fidler, 2001) на основе процессов флоро- и сингенеза 
выделяет две предпосылки возникновения редкости видов растений: 

1) антропогенную — связанную с деятельностью человека; 
2) естественную - вызванную автономными свойствами редких рас-

тений. 

Антропогенез и инвазии чужеродных видов являются главными 
механизмами гомогенизации экосистем. В таких экосистемах более 
однородным становится видовой состав, утрачиваются уникальные 
адаптации на видовом и популяционном уровне (Павлов, 2009). По 
расчетам J1.B. Денисовой и С.В. Никитиной (1988), для 71% редких 
видов Красной книги СССР главным фактором возможного исчезно-
вения являются разные формы антропогенных воздействий. 

Антропогенно обусловленная редкость может вызываться прямой 
или косвенной деятельностью человека. В первом случае это непо-
средственное уничтожение определенных видов растений в связи с их 
потребительскими качествами (лекарственные, декоративные и т.п.). 
В литературе приведено много случаев, когда разные формы антропо-
генного изменения естественных экосистем приводят к угнетению и 
даже к полному выпадению редких видов растений из них. В обзор-
ной работе О. Хоннаи и соавторов. (Ноппау, 2005) показано, что для 
лесных травянистых растений серьезную уфозу их существованию со-
здает фрагментация лесных массивов. Так, в южнотаежных лесах Ни-
жегородской области России количество видов орхидных резко сни-
жалось в нарушенных экосистемах (рис. 1.2) (Глыбина, 2011). 

В Украине С.В. Изместьева и И.М. Данилик (2012) после деталь-
ного изучения 10 видов редких охраняемых растений в Ровенском за-
поведнике установили, что состояние их популяций стабильно и един-
ственной угрозой их существования являются такие антропогенные 
факторы, как рекреация, вытаптывание и выпас. 

Определенную угрозу редким видам растений создают инвазии в 
растительный покров заносных видов. В последние десятилетия этот 
процесс становится массовым, что даже вызвало необходимость изда-
ния «Черных книг», содержащих списки таких растений (Виноградо-
ва, 2009). 

Механизмы формирования естественной редкости еще более раз-
нообразны. Они связаны со специфическими биолого-экологически-
ми свойствами вида. Существуют и эволюционные истоки редкости 
видов. Часто редкими являются эндемики, которые приурочены толь-
ко к узкой, ограниченной территории с особой геологической историей 
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Рис. 1.2. Зависимость количества редких видов растений от площади участка 
малонарушенных южнотаежных лесов в логарифмических координатах 
(по М.А. Глыбиной, 2011) 

и особым рельефом. Эндемиками являются как молодые полиплоид-
ные виды (неоэндемики), так и реликты (палеоэндемики) (Stebbins, 
1980). Подавляющее их большинство - истинно редкие виды, кото-
рые требуют охраны в первую очередь. Однако следует учитывать, что 
эндемизм сам по себе еще не означает редкость. Главная эколого-био-
логическая черта эндемиков - узкая специализация с приспособлен-
ностью к специфическим эколого-фитоценотическим условиям (Пе-
чуркин, 1988). Эндемики иногда классифицируют и по их экологи-
ческим связям. Например, П. Фидлер(Fiedler, 2001) выделяет эдафи-
ческий эндемизм, вызванный тем, что некоторые виды растений мо-
гут расти только на определенном типе почвы, который сам по себе 
является редким. Согласно теории «экваториальной помпы» Ф. Дар-
лингтона происходит выдавливание реликтовых видов животных к 
северу и югу от экватора. Есть основания считать, что эта теория спра-
ведлива и для растений (Дидух, 1988). 
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1.4. Редкие виды и редкие фитоценозы 
У каждого вида растений в ходе эволюции сформировались свои спе-
цифические экосистемные связи, и поэтому устойчивое существова-
ние редкого вида возможно только в той эколого-ценотической сре-
де, к которой он адаптирован. В зависимости от эколого-ценотичес-
кой обстановки и аутэкологических свойств редкие виды могут нахо-
диться в трех основных состояниях: 

1) нормы - с устойчивым сохранением численности особей; 
2) стресса - особи редких видов растений имеют сниженное жизнен-

ное состояние и низкий репродуктивный выход; 
3) деградации - возобновление практически прекращается и расте-

ния необратимо деірадируют. 

Важным фактором сохранения редких видов растений является 
характер цено гической среды их обитания. Можно представить три 
возможных варианта ценотической приуроченности редких видов ра-
стений: 

1) широко распространенные зональные фитоценозы; 
2) редкие фитоценозы; 
3) антропогенно преобразованные или искусственные фитоценозы. 

Синтаксономическая привязка редких видов растений очень мало 
изучена. Специалисты, работающие с редкими растениями, обычно 
ограничиваются указаниями: «на остепненных лугах», «в сосняках зе-
леномошных» и т.п. 

Для выявления ценотических связей редких видов большое значе-
ние имеет инвентаризация редких сообществ, так как именно с ними во 
многих случаях связаны редкие виды. Редкие сообщества имеютсвоеоб-
разную структуру и состав. Идея их охраны как самостоятельная задача и 
как метод охраны редких видов была высказана впервые в начале 19,80-х 
годов рядом авторов (Стойко, 1982,1986; Денисова, 1982; Голубев, 1983). 
Ее реализация привела к изданию Зеленых книг (Зеленая Книга Украи-
ны, 2009) и специальных региональных моноірафий (Крестов, 2003). 

Природная среда достаточно быстро изменяется, поэтому ключе-
вой проблемой для редких видов является адаптация к ее изменениям. 
Решающий фактор при этом - соотношение двух скоростей: скорости 
изменения антропогенной среды, которая резко возросла в период гло-
бального антропогенеза, и скорости адаптации растений, которая тре-
бует смены многих поколений, и поэтому она, как правило, ниже. 
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Адаптируемость и пластичность растений - феномены достаточ-
но сложные. В пределах вида происходит естественный отбор, в ре-
зультате которого отдельные группы его особей становятся более при-
способленными к локальной среде обитания, и одновременно наблю-
дается поток генов, нивелирующий межпопуляционные различия. 
Особой категорией является кросс-потомственная пластичность, на-
блюдаемая в стрессовых условиях произрастания, когда в ответ на не-
благоприятные условия признаки потомства у родительских растений 
изменяются так, что от поколения к поколению уменьшается каче-
ство потомства, однако при этом увеличивается его адаптированность 
к данным условиям произрастания (Sultan, 2004). Наибольшей устой-
чивостью редкие виды обладают в условиях экологического и ценоти-
ческого оптимума (Будников, 1998). 

Описаны случаи, когда редкость вида обусловлена отсутствием в 
экосистеме ниш возобновления, и тогда до 97% и более семян, проду-
цируемых редким видом растения, не имеют возможности прорастать 
(Garcia, 2003; Блинова, 2006). Причиной редкости может быть недо-
статок опылителей или деятельность фитофагов. Фитофаги приуро-
чены к местам скопления особей растения-хозяина (Kunin, 1997; 
Torvik, 1998), а поскольку редкие виды представлены небольшими 
популяциями, для них эта особенность фитофагов оказывается суще-
ственной. 

У редких видов растений их рост и развитие в природных услови-
ях могут существенно ограничиваться общим уровнем диффузной 
конкуренции. О малой конкурентной устойчивости редких видов ра-
стений свидетельствуют опыты О.Г. Барановой и др. (2009) по пере-
садке особей пяти видов редких растений в питомник. Уже через два 
года наблюдалась выраженная тенденция к более быстрому переходу 
растений из одного онтогенетического состояния в другое и форми-
рованию более мощных особей с повышенной способностью к цвете-
нию и плодоношению. 

Низкая конкурентная способность редких видов приводит к тому, 
что они вытесняются из оптимальных для них экологических и цено-
тических условий в экотонные местообитания. Поэтому для некото-
рых видов растений оптимальными оказались условия искусственных 
лесов и лесополос (Мельник, 1992). Режим полного заповедования 
оказывается губительным для ряда эндемиков Урала (Горчаковский, 
1988). Известны и другие подобные случаи - они, как правило, объяс-
няются устранением конкуренции со стороны дерновинных злаков 
или других мощных эдификаторов. 
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Устойчивое существование редких видов в значительной степени 
зависит от реализуемой ими стратегии жизни. Оно выше у /--страте-
гов, которые способны заселять вторичные, антропогенно нарушен-
ные местообитания. Такая способность отмечена у ряда видов орхид-
ных (Adamovski, 2006; Есик, 2008). Вероятность вымирания выше у 
редких видов с стратегией, которые могут устойчиво существовать 
только в стабильно сохраняющейся природной среде. 

У ряда видов редких растений установлена способность в небла-
гоприятных условиях менять тип стратегии. Так, у реликтового вида 
Coronilla coronata она может быть то стресс-толерантной, то рудераль-
ной (Паньків, 2006). Некоторые редкие виды растений за счет смены 
жизненной стратегии сохраняют устойчивость при рекреациях и вы-
таптывании (Парнікоза, 2001). Редкий вид Epipactishelleborine оказал-
ся устойчивым даже к урбанизированным местообитаниям в г. Тюме-
ни, где его популяции длительное время сохраняются как дефини-
тивные, нормальные (Казанцева, 2011). Описано уже несколько по-
добных случаев. 

Существуют определенные «резерваты» - скопления редких ви-
дов, не связанные с редкими фитоценозами. Это стыки флористичес-
ких царств, стыки зон растительности, а также старые заповедники и 
другие территории, которые по тем или иным причинам оказались 
мало подверженными антропогенной трансформации (например, 
Беловежская пуща в Беларуси, Аскания-Нова, междуречье рек Остер 
и Удай в Украине и т.п.). 

Достоверность оценок устойчивости существования редких видов 
во многом определяется качеством и объемом информации об их био-
логии и экологии, широте экологических и ценотических амплитуд и 
способности адаптироваться к новым условиям (Soule, Orians, 2001). 
Несмотря на большое число публикаций редких видов растений, кон-
кретных данных об их биолого-экологических особенностях не так 
много. Остаются малоизученными экологические и синтаксономичес-
кие амплитуды редких видов растений, хотя именно от них во многом 
зависит сама редкость вида и степень его устойчивости. 

В целом необходимо констатировать скудность научной инфор-
мации об экологических и ценотических связях редких растений, а 
также желательность активизации исследований в этих направлени-
ях. В настоящее время такие материалы рассеяны по различным изда-
ниям и редко обобщаются. Программы изучения биологии и эколо-
гии редких видов реализуются больше в порядке личной инициативы 
отдельными специалистами, а не научными организациями. 
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1.5. Популяционная структура редких видов растений 
Поскольку виды растений существуют в форме популяций (Злобин, 
1992), то принципиально важным является определение понятия «по-
пуляция». Таких определений предлагалось много. Это обусловлено 
узловым положением популяций как реально существующих совокуп-
ностей особей одного таксономического вида в биолого-экологичес-
ких комплексах биосферы. Поэтому популяция является одновремен-
но тенетико-эволюционирующей биосистемой, биолого-демографи-
ческой самоподдерживающейся целостностью и эколого-фитоцено-
тической структурной единицей. Генетики, биологи и экологи в этой 
связи воспринимают популяции растений каждый «по-своему». Но 
каким бы ни был подход к популяции, она является природно-исто-
рической биологической целостностью с особой структурой и свой-
ствами (Царик, 2011). 

Работа с редкими видами растений часто связана с регистрацией их 
локалитетов, т.е. мест нахождения. Фактически локалитеты могутбыть 
разной природы: одна элементарная популяция, их комплекс, метапо-
пуляция и т.п. Для устойчивости такого «локалитета» и определения 
способов охраны последнее обстоятельство имеет решающее значение. 
Очевидно, что охрана редкого вида — это охрана системы локальных 
популяций, в форме которых он существует. Важность популяционно-
го подхода к редким видам растений отмечалась рядом специалистов 
(Злобин, 1992; Малиновский, 1998; Кагало, 2010). Еще А. Пэрвис и А. 
Гектор подчеркивали: «Сохранение одной популяции вида больше по-
хоже на сохранение одной ноты из концерта Моцарта» (Purvis, 2000). 
Изучать и охранять нужно популяционные комплексы. 

Для оценки статуса популяций редких видов и прогнозирования 
популяционных процессов необходим достаточно большой объем ин-
формации. Последняя включает размер популяционного поля, числен-
ность особей, характер их размещения, структуру популяции (тендер-
ная, витал итетная, онтогенетическая и др.), а также такой важнейший 
показатель состояния популяции, как соотношение в популяции про-
цесса пополнения ее новыми особями и процесса отмирания особей. 

Форме популяционного поля обычно уделяется мало внимания. КА-
. Малиновским и др. (2002) предложено выделять по этому критерию 
только две категории - континуальные популяции и изолированные. В пос-
ледней категории выделяют подкатегорию «линейных» популяций. 

Важнейшим показателем при оценке устойчивости редких видов 
является размер популяции. Р. Лейму и др. (Leimu, 2006) проанали-
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зировали публикации в 20 основных ботанических журналах с 1987 по 
2005 год и, обобщив их данные, показали, что между размером попу-
ляции и ее устойчивостью существует положительная корреляция. Для 
редких видов такая корреляция оказалась даже более сильной, чем для 
массовых. Уязвимость малых популяций демонстрировалась неред-
ко. В них меньше выражен генетический полиморфизм, снижены 
показатели репродукции, в частности, у энтомофильных видов расте-
ний ухудшены условия опыления, ниже выходы жизнеспособных се-
мян (Knight, 2005; Dauber, 2010). 

Под влиянием неблагоприятных условий произрастания у редких 
видов наблюдается переход популяций в критическое состояние. Это 
состояние характеризуется такой численностью особей в популяции, 
ниже которой начинается необратимая деградация и исчезновение 
популяции. Высказывалось мнение, что критический пороговый раз-
мер популяции, ведущий к ее исчезновению на протяжении столет-
него периода с вероятностью 95%, определяется величиной порядка 
50, 100, 500 особей при генеративном размножении и только 25 осо-
бей для растений с вегетативным размножением (Matthies, 2004). По 
Н.П. Стецук (2006), у орхидных критическая пороговая численность 
популяции составляет величину менее 30 особей, в т.ч. ювенильных 
растений меньше 5%, а имматурных - меньше 10%. Но такие оценки 
нельзя применять к популяциям растений разных жизненных форм и 
разных стратегий жизни. Снижает универсальность таких оценок по-
лучение их на основании разовых однократных учетов состояния по-
пуляций, когда оказываются неучтенными естественные волновые 
погодичные колебания численности, при которых чередуются перио-
ды подъема и спада количества особей в популяции, каждый из кото-
рых может охватывать период 3-10 и более лет. У многолетних травя-
нистых растений иногда наблюдаются следующие друг за другом один, 
два или три года, когда растения в популяции как бы полностью отсут-
ствуют. Они в эти периоды представлены только подземными покоя-
щимися органами. Поэтому для выявления средней численности по-
пуляции, ее жизнеспособности и тем более критического порога чис-
ленности нужны многолетние наблюдения на постоянных площадях. 

В соответствии с традициями популяционной экологии России, 
Украины и Беларуси наиболее изученными оказались закономернос-
ти прохождения редкими видами растений этапов онтогенеза и онто-
генетическая структура их популяций (Жукова, 1995; Малиновский, 
1998; Любинець, 2006; Парнікоза, 2008; Клименко, 2011а и многие др.). 
Результаты этих исследований достаточно однотипны и позволяют 
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сделать вывод, что у редких растений онтогенетическая структура по-
пуляций может варьировать, и эти вариации мало сопряжены с ус-
тойчивостью вида. Популяции редких видов независимо от угрозы их 
выпадения оказываются полночленными или неполночленными, 
моно- или бимодальными, левосторонними или правосторонними. У 
некоторых видов редких растений нормальный тип онтогенетичес-
кой структуры может сохраняться даже при крайне низкой численно-
сти особей в популяции (Зибенко, 2006). 

Тем не менее у редких видов под действием стрессовых факторов 
регистрируются и определенные типичные изменения онтогенетичес-
ких спектров популяций: происходит повышение доли до генератив-
ных и особенно имматурных растений, что отражает растянутость сро-
ков прохождения ими этого этапа онтогенеза или отсутствие условий 
для перехода в генеративное состояние. При выраженных антропо-
генных изменениях в фитоценозах, с которыми связаны редкие виды 
растений, их онтогенетический спектр иногда становится правосто-
ронним, неполночленным, и популяции приобретают характер рег-
рессивных. У лесных редких растений выявлены подобные негатив-
ные изменения онтогенетических спектров популяций при увеличе-
нии полноты и возраста древостое в. Онтогенетическая структура по-
пуляций подвержена волновым изменениям, и у редких видов расте-
ний, особенно в неблагоприятных условиях, она более выражена, чем 
у широко распространенных (Вернигор, 1998; Клименко, 20116). 

Более надежную оценку устойчивости популяций дает оценка их 
виталитетной структуры (Злобин, 2006,2008). Концепция виталитета 
основана на том, что под влиянием стрессовых факторов изменяется 
жизненное состояние особей растений и в популяции в результате это-
го процесса снижается доля растений с высоким уровнем продукци-
онного и репродуктивного процессов. Это дает возможность по соот-
ношению в популяции доли растений, разного класса жизнеспособ-
ности оценить ее общий виталитетный статус. На многих примерах 
показано, что у редких растений разных жизненных форм и разного 
ценотического статуса при ухудшении условий виталитетная струк-
тура популяций трансформируется с переходом из категории процве-
тающих в категорию депрессивных (Злобин, 2009). На современном 
уровне развития популяционной экологии растений Г.Г. Жиляев 
(2012) расценивает концепцию жизнеспособности популяций как одну 
из наиболее перспективных. 

Серьезной проблемой выживаемости популяций редких видов ра-
стений яшіяется фрагментация популяционных полей либо вследствие 
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естественных механизмов, либо вследствие антропогенных факторов, 
как это происходит сегодня. Популяцию, расчлененную на несколько 
фрагментов, рассматривают как метапопуляцию. Фрагментация мо-
жет вызываться двумя факторами: 

1) сокращением площади данного типа местообитания; 
2) расчленением данного типа местообитания на несколько частей. 

По оценкам многих специалистов, фрагментация является наи-
большей угрозой д і я существования редких видов растений (MefTe, 
1994). 

Особой проблемой является изучение периферийных популяций 
редких растений. Их неоднократно сравнивали с центральными. Наи-
более изученными в этом плане оказались виды семейства Orchidaceae. 
И.В. Блинова (2009) изучила40 популяций 16 видов этого семейства и 
показала, что в северных частях ареалов континуальные популяции 
превращались в локальные с сокращением численности особей, но у 
48% популяций за период с 1992 по 2006 год наблюдался рост числен-
ности особей. Популяции четырех изученных ею видов находились 
на грани исчезновения. 

В свете современных данных для оценки статуса редких видов ра-
стений необходим комплексный популяционный анализ, включаю-
щий оценку состояния особей в популяции (особенности морфогене-
за и репродукции в первую очередь), оценку онтогенетической, вита-
литетной, гендерной и генетической структуры популяции в их ди-
намике (Злобин, 1993,1996; Кияк, 2002). Он должен завершаться вы-
работкой определенных моделей и стандартов параметров популяций, 
которые находятся в устойчивом или в деградирующем состоянии со-
ответственно. 

В целом, популяционный анализ - это основной инструмент при 
изучении редких видов растений. Б.М. Миркин и Л.Г. Наумова при-
шли к заключению, что «популяционные исследования важны при 
решении проблем охраны редких и исчезающих видов, так как для 
того, чтобы определить необходимые мероприятия охраны, нужно 
располагать информацией о том, насколько устойчива и велика попу-
ляция охраняемого вида» (Б.М. Миркин, 2012 : 68). 
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1.6. Научная информация и фитосозологическая 
практика 
Само по себе документальное присвоение виду растения статуса охра-
няемого не гарантирует ему устойчивого существования. Необходим 
активный режим охраны, основанный на комплексе данных о биоло-
го-экологических особенностях вида, статусе и динамике его популя-
ций, а также необходимы организационные и правовые действия по 
обеспечению сохранности редких видов. 

Принимать решения об охране редких видов приходится в усло-
виях недостатка информации о стратегиях их жизни, особенностях 
структуры и динамики популяций, их экологическом и ценотичес-
ком оптимуме. Поэтому в современной фитосозологической практи-
ке основная стратегия охраны редких видов сводится к охране их ме-
стообитаний. Исходят при этом из простого и не всегда верного поло-
жения: если популяция редкого вида обнаружена в данных условиях, 
значит, именно эти условия для нее благоприятны. 

Специалистами неоднократно предлагалась общая типовая стра-
тегия сохранения редких видов растений, включающая биологичес-
кие, экологические и правовые элементы (Palmer, 1996; Коровин, 2001; 
Ишбирдин, 2009; Комплексное использование, 2009). В 2002 году была 
принята Глобальная стратегия сохранения растений, включающая 16 
целевых задач (Plant Conserv. Rep., 2008). При всей полезности таких 
разработок приходится учитывать, что для сохранения редких видов 
не может быть общих единых рецептов. Для каждого вида и для каж-
дого региона нужно искать оригинальные местные решения. И, ко-
неч но, охрана может быть эффективной только, если подходить к ра-
стительному покрову как единой целостности: нельзя сохранить часть, 
не сохраняя целое (Шеляг-Сосонко, 1992). 

В итоге, несмотря на усилия ботаников и фитосозологов, число 
редких видов, которые находятся в условиях, угрожающих их суще-
ствованию, растет. В Красной книге Украины 2009 года издания из 
611 видов сосудистых растений, включенных в эту книгу, исчезнув-
шими признаны два вида, исчезнувшими в Украине - 12, вымираю-
щими - 145, уязвимыми - 215, редкими - 145 (Дідух, 2010). 

В результате фитоинвентаризационных работбыла полученадос-
таточная информация об общем количестве редких видов растений, 
но исследования состояния популяций, и в первую очередь их онто-
генетического и виталитетного состава, размера и динамики, разроз-
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ненны и охватывают лишь малое число видов растений, включенных 
в Красные книги (Клименко, 2011а). Системный мониторинг состо-
яния популяций редких видов растений вообще отсутствует. 

В целом, феномен редкости в мире растений — явление сложное и 
многоуровневое. Его решение связано с целым комплексом проблем: 
научно-исследовательских, научно-организационных, правовых и 
социальных. За последние десятилетия достигнут значительный про-
іресс в установлении перечней редких видов и локалитетов их попу-
ляций. Актуальными задачами предстоящих исследований является 
изучение биологии и экологии редких видов растений, структуры и 
динамики их популяций, организация мониторинга и действенного 
сбережения (Андрієнко, 2010, 2011). 



Г Л А В А 2 

Охраняемые виды растений. 
Красные книги, Красные списки и кадастры 
охраняемых природных территорий 

Украина расположена в центральной части Европы, и ее экосистемы 
играют роль ключевых элементов в сохранении природной среды все-
го Европейского континента и западной части Азии. От общей пло-
щади Украины леса составляют- 14,5%, луга - 11%, природные уда-
ленные от моря водные объекты - 2%, болота - 1%, засоленные земли 
- 1,5% и степь - 0,5%. Географическое расположение Украины, кли-
мат и биогеографические особенности определяют разнообразие ее 
флоры и фауны. В Украине наблюдается уникальное сочетание раз-
ных типов ландшафтов и экосистем. Это горы Карпат и Крыма, мно-
го болот и пойменных лугов, плавневые комплексы больших рек, ли-
ственные и хвойные леса. Такое разнообразие само по себе предопре-
деляет повышенную концентрацию в Украине редких видов растений. 

Занимая менее 6% площади Европы, Украина владеет приблизи-
тельно 35% ее биоразнообразия. В Украине зарегистрировано 5,1 тыс. 
видов сосудистых растений, а с учетом экзотов, выращиваемых в бо-
танических садах, - свыше 7,5 тыс. видов (Конвенция, 2010). 

Первоочередной задачей ботаников и специалистов по фитосозо-
логии является выявление редких видов растений на охраняемых при-
родных территориях разного ранга и уровня охраны, так как они яв-
ляются важными центрами сохранения редких видов растений. Под-
считано, что в отдельных регионах России на таких территориях на-
ходится до 72% видов Красной книги России (Баранова, 2007). Па-
раллельно проводятся такие работы и на смежных территориях, при-
легающих к охраняемому объекту. Этот этап работы называют фшпо-
имвентаризацией. Фитоинвентаризация редких видов растений пред-
полагает проведение полною их учета на определенной территории. 
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Она является частью общей инвентаризации и классификации био-
разнообразия (Парфенов, 1999). Завершается фитоинвентаризация 
подготовкой и изданием Красных книг разного ранга и региональ-
ных списков редких видов растений, которым угрожает исчезновение. 

На следующем этапе проводится глубокое комплексное изучение 
редких видов растений с установлением типа редкости и устойчивос-
ти их популяций с присвоением этим видам определенного статуса. 
На основе материалов стартовой фитоинвентаризации и результатов 
изучения популяций редких видов возможно проведение мониторинга 
их состояния с целью принятия обоснованных решений по организа-
ции охраны. 

2.1. Красные книги 
Подготовка к изданию Красных книг и региональных списков ред-
ких видов растений является для ботаников одной из наиболее акту-
альных и важных задач, в реализации которой участвуют лучшие спе-
циалисты. В последние десятилетия опубликовано много статьей, 
обосновывающих включение в Красные книги видов растений, кото-
рые являются редкими в том или ином районе. Лидирующую пози-
цию в обобщении таких материалов занимают страны Европейского 
Союза, издающие Красный список сосудистых растений Европы 
(European Red list, 2011), в последнее издание которого занесены 467 
видов редких растений, которым угрожает исчезновение. 

С правовой точки зрения редкие виды — это виды, включенные 
в Красные книги или аналогичные правовые документы. Охраной 
природы, рациональным использованием природных ресурсов и со-
ставлением списков растений, которым угрожает исчезновение, за-
нимаются многие международные организации. В определенной 
степени их деятельность координируется Ю Н Е С К О (Uni ted 
Educational, Scientific and Cultural Organization) - Организацией 
Объединенных Наций по вопросам образования, науки и культу-
ры. По инициативе Ю Н Е С К О был создан Международный союз 
охраны природы и природных ресурсов (МСОП) со штаб-кварти-
рой в г. Глан (Швейцария). Именно МСОП стал инициатором со-
здания первой международной Красной книги (1965). Она состоя-
ла из пяти томов с перечнем видов, которым угрожает исчезнове-
ние. Книга была издана на листах красного цвета (цвет опасности). 
Затем Красные книги стали издавать в различных странах. Их текст 
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печатается теперь на белых страницах, и лишь обложки книг по 
традиции обычно красного цвета. 

На основе списка видов, занесенных в Красные книги, организуют 
охрану редких видов, запрещая сбор красиво цветущих редких расте-
ний, з а г о т о в к у тех лекарственных трав, популяции которых ослаблены 
чрезмерной эксплуатацией, предотвращают уничтожение тех природ-
ных экосистем, в которых произрастают редкие виды растений. 

Практически только группе редких видов, которые занесены в Крас-
ные книги, в настоящее время гарантируется охрана и защита. По со-
стоянию на 2008 год в Красный список МСОП занесено 12 055 видов 
растений, что составляет около 4% от 298 506 зарегистрированных на 
земном шаре растительных организмов, но при этом нужно иметь в виду, 
что оценено пока только менее половины всех видов растений. 

Количество редких видов, включаемых в Красные книги, зависит 
от реального числа таких видов в региональной флоре, от уровня ее 
изученности, от объективности критериев отнесения видов растений 
к категории «редкий» и, конечно, от уровня профессиональной под-
готовки специалистов, привлекаемых к составлению Красных книг. 
В совокупности эти факторы обусловливают значительные расхожде-
ния при определении числа охраняемых видов растений. 

Как видно из табл. 2.1, в разных государствах доля охраняемых 
видов в расчете от общего флористического богатства варьирует от 4,5 
до 20,7%, а по числу охраняемых видов на единицу территории от 0,03 
до 6,85. Приведенные данные выявляют общую субъективность и не-
согласованность в формировании списков редких охраняемых расте-
ний. В итоге Красные книги и региональные списки редких видов 
растений не отражают того, что они должны отражать: повышения 
числа охраняемых видов в зонах повышенного биологического раз-
нообразия в местах концентрации эндемиков, на стыках биогеогра-
фических областей (Мартынов, 1998). 

В отдельных случаях количество охраняемых видов явно завыше-
но, например, А.Р. Баранский (2005) приводит данные, согласно ко-
торым в Волынском Полесье (Украина) имеется 395 редких видов, что 
составляет 33% всего флористического разнообразия этого региона. 
Немало таких случаев и в других государствах. В России в Тюменской 
области (лесостепная часть) редких видов 247, т.е. 26,3% общей чис-
ленности флоры сосудистых растений (Глазунов, 2007), а в Орловс-
кой области из 1200 видов сосудистых растений редкими признаны 
500 видов (Радыгина, 1998), что явно не соответствует общей концеп-
ции о редких и нуждающихся в охране видах растений. 
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Таблица 2.1 . Редкие охраняемые сосудистые растения в некоторых странах СНГ и 
сопредельных государствах (по данным Красных книг) (по Ю.А. Злоби-
ну, 2010) 

Страны 
Количество 

охраняемых видов 
растений, шт. 

Доля охраняемых 
видов от общего 
их количества, % 

Количество 
охраняемых 

видов 
на 1000 км2 

Украина 6 1 1 11,9 1,01 
Российская Федерация 5 1 7 4 ,5 0 ,03 
Республика Беларусь 173 4 , 9 0 ,83 
Республика Казахстан 3 7 0 6 ,2 0 ,14 
Эстонская Республика 3 0 9 20 ,7 6 , 8 5 
Латвийская Республика 3 1 8 16,4 4 ,92 
Республика Польша 4 1 8 16,9 1,33 
Республика Болгария 5 8 9 14,7 5 ,31 

Как правило, редкой оказывается встречаемость видов на границе 
их ареалов. Такие виды имеются почти во всех региональных списках 
редких растений и в Красных книгах. В определенной степени это 
оправдано, так как в силу изоляции периферийные популяции отли-
чаются от центральных генетически и фенотипически, в них сильнее 
выражены инбридинг и явление дивергенции признаков. Их охрана, 
по существу, является охраной эволюционного процесса (Милютин, 
1988; Lesica, 1995). 

Большая несогласованность имеет место в шкалах, по которым 
оценивается редкость вида и необходимость его охраны. В европейс-
ких странах чаще всего используется шкала МСОП. Красный список 
видов живых организмов МСОП, которым угрожает вымирание, ве-
дется с 1994 года, он переиздается, уточняются критерии. В настоя-
щее время шкалой МСОП предусмотрены следующие категории, учи-
тывающие результаты количественного учета особей и их соотнесе-
ние с пространственными и временными характеристиками - в пер-
вую очередь, с данными о тенденции к сокращению ареала вида (I UCN 
Red List Categories, 1994, 1998): 

0 (Ex —Extinct) - вероятно, исчезнувшие в природе таксоны; 
1 (Е — Endangered) - таксоны, находящиеся под угрозой исчезно-

вения, сохранение которых маловероятно, если воздействие факто-
ров, вызвавших сокращение их численности, будет продолжаться. 
Сюда относятся таксоны, численность которых уменьшилась до 
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критического уровня или число местонахождений которыхсильно со-
кратилось; 

2 (У— Vulnerable) - уязвимые (или сокращающиеся в численнос-
ти) таксоны, численность особей во всех или в большей части популя-
ций которых уменьшается вследствие изменений среды; 

3 (R - Rare) - редкие таксоны, представленные небольшими по-
пуляциями, как правило, распространенные на ограниченной терри-
тории или имеющие узкую экологическую амплитуду либо распрост-
раненные прерывисто; 

4 ( / — Indeterminated) - таксоны с неопределенным статусом, ко-
торые, очевидно, относятся к одной из предыдущих категорий, но нет 
достаточных сведений об их состоянии в настоящее время. 

Дополнительно учитываются следующие подкатегории: 
• EW- таксон считается исчезнувшим в природе (Extinctin the Wild), 

если известно, что он сохранился только в условиях культуры, 
интродукции или в виде акклиматизированных популяций за пре-
делами естественного ареала. При этом наличие его в природе не 
подтверждается исследованиями в известных и вероятных место-
нахождениях за определенный период времени в пределах всего 
исторического ареала. Исследования должны охватывать весь пе-
риод жизненного цикла таксона; 

• СУ - таксон является критически исчезающим (Critically 
endangered), если степень риска исчезновения его в природе в бли-
жайшее время чрезвычайно высока, что определяется наблюда-
емым (или предполагаемым) сокращением численности, по край-
ней мере, на 80% за последние (или в ближайшие) 10 летвнезави-
симо от давности существования, либо площадь занимаемого аре-
ала составляет менее 10 км2; 

• Еп - таксон является исчезающим (Endangered), если он имеет 
высокую степень риска исчезновения в природе в ближайшее вре-
мя, что определяется наблюдаемым (или предполагаемым) сокра-
щением численности популяций или особей минимум на 50% за 
последние (или в ближайшие) 10 лет, либо площадь занимаемого 
ареала менее 500 км2; 

• Уи - таксон является уязвимым (Vulnerable), если существует 
риск его исчезновения в природе в недалеком будущем, что оп-
ределяется наблюдаемым (или предполагаемым) сокращением 
численности, по крайней мере, на 20% за последние (или в бли-
жайшие) 10 лет, либо площадь занимаемого ареала составляет 
менее 2000 км2; 
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• LR- таксоны с пониженным риском (Lower Risk), при оценке не 
удовлетворяют критериям ни одной из перечисленных категорий. 
Здесь выделяются три подкатегории: 

1) cd (conservation dependent) — находящиеся под охраной, по от-
ношению к которым осуществляются продолжительные про-
граммы по увеличению численности и сохранению мест оби-
тания; 

2) nt (near threatened) - находящиеся почти под угрозой исчезно-
вения (почти угрожаемые) и таксоны, которые близки к отне-
сению их к уязвимым; 

3) 1с (leastconcern) - относительно благополучные (вызывающие 
наименьшую обеспокоенность) - таксоны, не относящиеся к 
подкатегориям cd и nt; 

• DD — таксон, для оценки которого недостаточно данных (Data 
Deficient), т. е. недостаточно информации для непосредственной 
или косвенной оценки угрозы его существованию на основе рас-
пространения и (или) численности популяций. Принадлежность 
таксона к данной категории означает, что признается возможность 
отнесения его в будущем к какой-либо категории видов находя-
щихся под угрозой, но для этого требуется дополнительная ин-
формация . Сама по себе данная категория не является категорией 
угрозы или риска — перевод таксона в статус находящегося под 
угрозой может быть достаточно обоснован, если прошел значи-
тельный период времени с даты его последней регистрации, а ареал 
его хорошо обследован; 

• NE— таксон является неоцененным (Non Evaluated), если его оцен-
ка по критериям еще не проводилась. 

По состоянию на 2008 год в Красный список МСОП были вклю-
чены виды следующих категорий: 

• ЕХ (0) - вероятно, вымершие (к 2008 году) - 87 видов живых орга-
низмов; 

• EW - вероятно, вымершие в глобальном масштабе - 28 видов; 
• CR - критические, находящиеся в опасности - 1575 видов; 
• EN - находящиеся в опасности - 2280 видов; 
• VU - уязвимые - 4602 вида. 

В Красных книгах различных государств СНГ критерии МСОП 
часто модифицируются, а в региональных списках охраняемых видов 
растений областей данного государства эти критерии могут быть еще 
раз упрощены. 
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В Красной книге Украины (Червона книга України, 2009) виды 
подразделены на семь категорий: 

1) исчезнувшие; 
2) исчезнувшие в природе, но, возможно, сохранившиеся в культуре 

или в других регионах; 
3) исчезающие; 
4) уязвимые; 
5) редкие; 
6) неоцененные; 
7) недостаточно изученные. 

В Красной книге России (2008) принято следующее подразде-
ление: 

• 0 (Ех) - вероятно, исчезнувшие виды (подвиды); 
• 1 (Е) - виды, находящиеся под угрозой исчезновения. К этой ка-

тегории относятся таксоны, численность особей которых умень-
шилась до критического уровня или число местонахождений ко-
торых сильно сократилось; 

• 2 (V) - уязвимые виды. К этой категории относятся таксоны, у 
которых численность особей всех или большей части популяций 
уменьшается вследствие чрезмерного использования, значитель-
ных нарушений местообитаний или других изменений среды; 

• 3 (Л) - редкие виды, обычно распространенные на ограниченной 
территории или имеющие узкую экологическую амплитуду либо 
рассеянно распространенные на значительной территории; 

• 4 (7) - виды с неопределенным статусом: таксоны, которые, оче-
видно, относятся кодной из предыдущих категорий, но достаточ-
ных сведений об их состоянии в настоящее время нет. При харак-
теристике статуса обращалось также внимание на эндемизм так-
сонов и особенности их ареала. 

Отдельные административные области чаще всего используют еще 
более упрощенные критерии. Например, в Полтавской области (Ук-
раина) редкие виды подразделены на четыре категории: исчезнувшие, 
исчезающие, уязвимые и редкие (Байрак, 2009), в Республике Баш-
кортостан (Россия) их подразделяют только на три группы: редкие, 
уязвимые и находящиеся под угрозой исчезновения (Галеева, 2006). 

Оригинальную систему классификации редких видов растений 
предложили К.А. Малиновский и др. (2002). В ней редкие виды под-
разделяются на категории по признакам структуры их популяций: 
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• О - виды, которые ранее наблюдались на данной территории, но 
последние 10-50 лет их не находили; 

• 1 - виды с нарушенной популяционной структурой, с неполноч-
ленным онтогенетическим спектром, с отсутствующими или ма-
лочисленными генеративными растениями; 

• 2 - виды с нормальной популяционной структурой, полночлен-
ными или неполночленными онтогенетическими спектрами, с на-
личием вегетативного и генеративного размножения, представлен-
ные одной или двумя популяциями; 

• 3 - виды с полночленными онтогенетическими спектрами, гене-
ративным и вегетативным размножением, представленные более 
чем двумя популяциями; 

• 4 — виды с ненарушенной популяционной структурой, встреча-
ются на бол ьших площадях, размножаются генеративно и вегета-
тивно. 

К сожалению, эта разумная система не нашла применения, глав-
ным образом из-за отсутствия информации о состоянии популяций 
редких видов. 

В связи с тем, что популяционные критерии оценки редкости ви-
дов мало работоспособны из-за отсутствия информации, Е.И. Соко-
лова (2012) предлагает относить к категории «редкий вид» такие виды, 
для которых в Украине известно менее чем 100 местонахождений. 

Даже несмотря на плохую согласованность критериев, Красные 
книги и региональные списки охраняемых видов растений дают важ-
ную информацию: они показывают динамику редкости в генезисе 
флоры мира и регионов. Так, в Красную книгу Украины в 1996 г. был 
включен 541 вид, а в 2009 г. - 611 видов. 

Для повышения эффективности фитоинвентаризацонной рабо-
ты и действенности Красных книг нужны как единый и постоянный 
международный научно-координационный центр по редким и исче-
зающим видам растений, так и региональные центры такого типа. 
Необходима также единая методика оценки редкости и уровня устой-
чивости видов растений. В Украине д ія повышения эффективности 
сохранения редких видов растений, особенно на региональном уров-
не, О.В. Василюки Н.И. Шпег (2012) совершенно справедливо пред-
лагают усовершенствовать законодательную базу. 

Определенный интерес представляет методика генетической пас-
портизации и штрих-кодирования популяций редких видов растений, 
что может повысить точность определения редких видов растений и 
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способствовать в дальнейшем созданию единой базы редких видов 
растений на у р о в н е их локальных популяций (Боронникова, 2009). 

В заключение следует отметить, что при подготовке и издании 
Красных книг во всех странах имеет место неприятный «эффект ди-
нозавра»: от издания к изданию они разбухают по объему за счет по-
пыток составителей включить в них информацию о биолого-эколо-
гических и других особенностях охраняемых видов растений. По су-
ществу, это стремление соединить официальный фитоинвентариза-
ционный документ с кратким справочником по редким видам расте-
ний. Но такие дополнения все равно по необходимости имеют конс-
пективный характер. На наш взгляд, Красные книги и региональные 
списки редких растений - это официальные фитоинвентаризацион-
ные документы, которые должны только констатировать виды, нахо-
дящиеся под угрозой исчезновения, и присваивать им определенный 
статус. Для публикации научной информации по редким охраняемым 
видам растений необходимо издание другого типа, например, подоб-
ное книге «Экологическая флора Украины», инициатором создания 
которой выступил Я.П. Дидух. Это должно быть подробное, продол-
жающееся издание с условным названием «Биология и экология ред-
ких охраняемых видов растений Украины», авторами которого долж-
ны быть специалисты, работающие с определенными редкими вида-
ми растений. 

2.2. Региональный уровень в охране редких видов 
растений 
Охрана редких видов растений может быть успешной лишь при долж-
ном учете географических закономерностей размещения популяций 
охраняемых видов, их места и роли в биогеоценозах. Многие особен-
ности охраны фитогенофонда определяются размером территории и 
административным уровнем природоохранной работы. Поэтому ре-
гиональный уровень в охране редких растений следует оценивать как 
наиболее важный и ответственный. 

На уровне областей или других автономных образований в стра-
нах СН Г списки нуждающихся в охране видов растений, как прави-
ло, подготавливают специалисты-ботаники, работающие в данном 
регионе, а утверждаются они соответствующими административны-
ми структурами. В Украине списки редких видов растений, подлежа-
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щих охране, разработаны для всех регионов и регулярно обновляют-
ся. Т.Л. Андриенко и М.М. Перегрим (2012) подготовлен и опублико-
ван список охраняемых растений для областей Украины по состоя-
нию на 2012 год. 

Например, в Киевской области охраняется 146 видов регионально 
редких покрытосеменных растений. Подразделение видов на катего-
рии в этом списке отсутствует. В Харьковской области под охраной 
находится 182 вида редких растений. В Ровенской области охраняют-
ся 64 вида сосудистых растений, находящихся под угрозой исчезнове-
ния. В Волынской области охраняется 43 вида сосудистых растений. 
В Херсонской области 42 вида редких растений, включенных в «крас-
ный» список, подразделяют на четыре категории: 

1) исчезающие; 
2) уязвимые; 
3) редкие; 
4) недостаточно изученные. 

В Сумской области под охраной находится 123 вида редких сосу-
дистых растений. Анализ региональных списков охраняемых видов 
растений и по остальным областям Украины показывает, что расхож-
дения в количестве охраняемых видов растений значительны, а прин-
ципы их выделения и подразделения на категории не везде одинаковы. 

Аналогично состояние охраны редких растений на региональном 
уровне и в других государствах. Так, в России в отдельных регионах 
(области, автономные республики) виды растений, требующих охра-
ны, приводятся в региональных Красных книгах (например, Челя-
бинская область, Свердловская область, Ульяновская область и др.), 
тогда как в других регионах они оформляются как областные «крас-
ные» списки. Украина не является государством с федеративным 
устройством (кроме Крыма), поэтому Т Л . Андриенко (2012) относится 
к изданию таких книг скептически, поскольку они не предусмотрены 
украинским законодательством. Тем не менее они издаются, напри-
мер, «Красная книга Приазовского региона» (Остапко, 2012). 

Деление видов, внесенных в такие документы, на категории часто 
не согласовано с Красной книгой данного государства и с категория-
ми других, даже соседних, административных регионов. Так, в Нов-
городской области (Россия) растения, подлежащие охране, утвержда-
ются как областной список. В нем отдельно выделены категории: виды, 
занесенные в Красную книгу России, список неприкосновенных ви-
дов и список видов, запрещенных (или ограниченных) для сбора, а 
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также список видов, редких на границе своего ареала, ценных в науч-
ном отношении. В других областях России подразделение списка ви-
дов на категории нередко иное. Красная книга Архангельской облас-
ти делит редкие виды на семь категорий. В «Красной книге Приазов-
ского региона» (Остапко, 2012) использованы шесть критериев, кото-
рые не полностью совпадают с критериями «Красной книги Украи-
ны» (Червона книга України, 2009). 

Достаточно дискуссионным остается вопрос об охране на регио-
нальном уровне видов растений, находящихся на периферии ареала. 
Например, в Красную книгу Челябинской области России (2005) вклю-
чены 133 вида покрытосеменных растений. Из них 78 видов - это виды 
с периферийным типом редкости. Их изучение является необходи-
мым, но ряд авторов считает, что такие виды в принципе не должны 
включаться в Красные книги (Снитько, 2009). 

На рис. 2.1 и 2.2 представлены небольшие выборки некоторых 
областей Украины и регионов России, в которых приведено количе-
ство видов растений, статус которых определяется как «подлежащие 
охране». Видно, что как в Украине, так и в России расхождения в ко-
личестве охраняемых видов между административными областями 
составляют примерно 3 и 7 раз соответственно. Эти различия связаны 
не только с разным положением областей относительно природных 
зон и физико-географических районов или разной изученностью тер-
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Рис. 2.1. Количество видов растений (шт.), занесенных в «красные» списки 
отдельных областей Украины 
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Рис. 2.2. Количество видов растений (шт.), занесенных в «красные» списки 
отдельных областей России 

риторий. В основе их лежит несовпадение критериев, которые исполь-
зуют специалисты разных областей при внесении того или иного вида 
растения в региональную Красную книгу или «красный» список. 

Как и в отношении Красных книг отдельных государств, в этом 
случае также необходима серьезная работа по созданию единых мето-
дических руководств в области подготовки природоохранных доку-
ментов государственного и региональных уровней. 

Определенную проблему создает разноуровневость в охране ред-
ких видов растений. Анализ этой проблемы был выполнен T.J1. Анд-
риенко (2008) на примере редких видов Украинского Полесья. Оказа-
лось, что фактически они распределены по четырем созологическим 
группам: 

1) межгосударственная охрана; 
2) государственная охрана; 
3) региональная охрана, охватывающая физико-географический, 

ландшафтный или геоботанический округ; 
4) охрана на уровне территориально-административных единиц (об-

ласть, район). 
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Такая ступенчатость, которая ведет к отсутствию единого списка 
охраняемых редких видов растений, безусловно, не способствует при-
нятию и реализации комплексных программ в области фитосозологии. 
Здесь явно необходима кардинальная переработка системы критериев, 
используемых для занесения видов в Красные книги и особенно в ре-
гиональные списки охраняемых растений (Федорончук, 2012). 

Отсутствует единое мнение в отношении объектов первоочеред-
ной охраны. Некоторые специалисты в качестве таковых рассматри-
вают виды повышенной редкости, другие считают, что в первую оче-
р е д ь охранять следует эндемичные виды (Иванова, 2001, Ена, 2010). 

2.3. Редкие виды растений на охраняемых природных 
территориях 
В местах концентрации редких видов растений, которым угрожает 
вымирание, создаются охраняемые природные территории разного 
ранга. Закон Украины «О природно-заповедном фонде Украины» 
(1992) определяет разнообразие их категорий. Среди природно-запо-
ведных территорий важнейшую роль в системе охраны редких видов 
играют природные заповедники, биосферные заповедники, нацио-
нальные природные парки, региональные ландшафтные парки, за-
казники и заповедные урочища. На охраняемых природных террито-
риях Украины зарегистрировано около 2/3 видов, занесенных в Крас-
ный список МСОП, Европейский Красный список и Приложение к 
Бернской конвенции (Андрієнко, 1999; Андрієнко, 2004). 

Природные заповедники. Природные заповедники являются науч-
но-исследовательскими организациями природоохранного назначе-
ния с общегосударственным подчинением. Они создаются для того, 
чтобы сохранить типичные или уникальные природные комплексы 
со всей совокупностью их компонентов. В природных заповедниках 
проводится научная работа по изучению всех процессов, протекаю-
щих на территориях строгой охраны, и разработке мер по эффектив-
ной охране природной среды. Какая-либо хозяйственная деятельность 
в природных заповедниках полностью запрещена. В Украине начата 
работа по формированию особой стратегии и тактики природоохран-
ной деятельности в заповедниках. Одним из позитивных примеров 
этого направления работы является заповедник «Медоборы» (Бонда-
ренко, 2006). 
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Биосферные заповедники. Эта категория аналогична природным 
заповедникам, но имеет международный ранг. Создаются биосфер-
ные заповедники с целью сохранения типичных природных комплек-
сов биосферы и проведения в них фонового экологического монито-
ринга для оценки степени воздействия на биосферу хозяйственной 
деятельности человека. 

В Украине по состоянию на январь 2011 г. насчитывалось 23 запо-
ведника, из которых 4 - биосферных и 19 - природных. 

Национальные природные парки являются природоохранными на-
учно-исследовательскими организациями общегосударственного зна-
чения. Они создаются с целью сохранения, восстановления и эффек-
тивного использования типичных или уникальных природных комп-
лексов. Наряду с природоохранными задачами национальные природ-
ные парки выполняют рекреационные, культурно-просветительные, 
эстетические и образовательные функции. На территории Украины 
насчитывается 47 национальных парков. 

Региональные ландшафтные парки - это природоохранные терри-
тории местного значения, имеющие втом числе и рекреационное на-
значение. Они создаются в местах с уникальными ландшафтными 
особенностями и хорошо сохранившимися природными экосистема-
ми. В качестве примера может быть назван региональный ландшафт-
ный парк«Надсанский» общей площадью 19 428 га. Парк расположен 
между двумя горными хребтами по обе стороны Главного европейс-
кого водораздела. Он был создан в украинско-польской пригранич-
ной зоне на территории Львовской области в 1997 году. В нем пять 
природных комплексов, в которых охраняются коренные буковые, 
пихтово-буковые и ольховые леса. Более 30 видов растений, встреча-
ющихся в парке, включены в Красную книгу Украины. 

Заказники. Ранг заказника присваивается участку природной тер-
ритории с целью сохранения определенных природных комплексов 
или отдельных их компонентов. В этой связи заказники обычно под-
разделяют на ботанические, зоологические и т.п. Один из известных 
заказников - это Банный Яр, ботанический заказник государствен-
ного значения. Расположен он на востоке Сумской области у села 
Могрица. Площадь - 236 га. Заказник был создан в 1974 году с целью 
охраны редких видов растений. В заказнике преобладают леса из дуба, 
ясеня, клена, липы. Травяной покров формируют Carexpilosa, Galium 
odoratum, встречаются редкие виды Matteuccia struthiopteris, а также 
растения, занесенные в Красную книгу Украины: Lunaria rediviva, 
Allium ursinum. 
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Памятники природы. Согласно классификации Международного 
союза охраны природы памятник природы относится к III категории. 
Это охраняемые территории, выделенные в целях сохранения специ-
фических природных или природно-культурных особенностей и пред-
ставляющие исключительную, а иногда уникальную ценность ввиду 
присущей им редкости, репрезентативности эстетических качеств и 
культурной значимости. В Украине одним из примеров памятников 
природы может служить Смотричский каньон - памятник природы 
общегосударственного значения в городе Каменец-Подольский 
(Хмельницкая область) и его окрестностях. Общая площадь - 80 га. 
Охраняются геологические силурийские известняковые отложения, 
реликтовые и редкие растительные сообщества с Carexhumilis, Sesleria 
heufleriana, Stipapennata. Известняковые стенки достигают 50 м. Име-
ются постоянные и сезонные водопады. Здесь произрастают редкие 
растения международного и европейского значения: Schivereckia 
podolica, Chamaecytisus blockianus, Pulsatillagrandis. 

Ботанические памятники являются подкатегорией памятников при-
роды. Это места произрастания ценных, реликтовых, редких и исче-
зающих или типичных для данной местности видов растений, лесные 
массивы и участки леса, особо ценные по своим характеристикам (по-
родный состав, продуктивность, генетические качества, строение на-
саждений и т.п.), а также образцы выдающихся достижений лесохо-
зяйственной науки и практики, отдельные объекты живой природы 
(деревья-долгожители и деревья, имеющие историко-мемориальное 
значение, растения причудливых форм, единичные экземпляры эк-
зотов и реликтов). 

Памятники природы с точки зрения охраны редких видов расте-
ний можно разделить на три основных категории: 

1) видовые памятники природы (охраняется ботанический объект, 
например, дерево); 

2) искусственные насаждения рекреационного назначения; 
3) природные комплексы с естественными растительными сообще-

ствами. 

В Украине в 2010 году ранг «Национальное дерево Украины» был 
присвоен семнадцати наиболее древним и примечательным деревьям 
Украины. К ним были отнесены: Маслина (ее возраст около 2000 лет) 
в Никитском ботаническом саду, которая является самым старым де-
ревом Украины, Липа Богдана Хмельницкого (возраст - 800 лет) воз-
ле шоссе Сасов - Колтов в Золочевском районе Львовской области, 
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Запорожский дуб (возраст - 700 лет) в правобережной части г. Запо-
рожье, символ казацкой славы, Яблоня-колония (Княжеская яблоня) 
(возраст - 250 лет) в г. Кролевец Сумской области, имеющая пример-
но 10 «танцующих» стволов. 

Заповедные урочища. Такой ранг присваивается лесным, степным, 
болотным или другим ландшафтным участкам, которые имеют важ-
ное научное, природоохранное и эстетическое значение. Целью со-
здания заповедных урочищ является их сохранение в природном со-
стоянии. В Украине в качестве примера заповедных урочищ можно 
привести Холодный Яр - урочище в Черкасской области, которое пред-
ставляет собой реликтовый лесной массив площадью около 7000 га. 

Ботанические сады создаются с целью сохранения, размножения, 
изучения и акклиматизации видов растений, редких или имеющих 
особую эстетическую или хозяйственную ценность, в специально со-
зданных для этого условиях. Как пример активно развивающегося 
ботанического сада можно привести Донецкий ботанический сад На-
циональной академии наук Украины, основанный 25 июня 1964 года 
в восточной части Донецка. Это авторитетный центр по разработке 
фундаментальных и прикладных проблем биологии. Сад располага-
ется вдоль Богодуховской балки. Здесь протянулась цепь из семи пру-
дов. Площадь сада составляет 262,2 га (первое место по площади в 
Европе). На его территории произрастает около пяти с половиной 
тысяч видов растений. Коллекция Донецкого ботанического сада 
включает 71 вид растений, охраняемых на международном уровне, 
97 видов растений, занесенных в Красную книгу Украины, и 88 видов 
растений, охраняемых на региональном уровне. 

Дендрологические парки по назначению сходны с ботаническими 
садами, отличаясь целевым назначением. Их функция - выращива-
ние и сохранение особенно ценных, редких, уникальных для данной 
природной зоны деревьев и кустарников. В дендрологических парках 
на основе деревьев и кустарников создаются специальные компози-
ции растений, ориентированные на научное, культурное и рекреаци-
онное использование. В Украине наибольшую ценность и интерес с 
точки зрения сохранения редких видов растений представляет Наци-
ональный дендрологический парк «Софиевка». Это парк и одновре-
менно научно-исследовательский институт НАН Украины, располо-
женный в северной части города Умань Черкасской области. Он рас-
положен на берегах р. Каменка. «Софиевка» является памятником 
мирового садово-паркового искусства конца XVIII - первой полови-
ны XIX века. Площадь парка 179,2 га. В нем сохраняются свыше 
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3323 таксонов (видов, форм, сортов) деревьев и кустарников. Ежегод-
но «Софиевку» посещают около 500 тысяч человек. 

Парки — памятники садово-паркового искусства создаются для со-
хранения уникальных фитокомпозиций в их единстве с архитектур-
ными формами. В Украине известным памятником садово-парково-
го искусства являются Кипарисный парк, расположенный на терри-
тории международного детского центра «Артек». Этот памятник са-
дово-паркового искусства был создан в начале XX века. Площадь пар-
ка 9 гектаров. На его территории собрано около 180 видов и декора-
тивных форм деревьев и кустарников. Как следует из названия, боль-
ше всего в парке пирамидальных кипарисов. 

Рассмотренным выше территориям и объектам природно-запо-
ведного фонда согласно приказу № 67 от 2005 г. Министерства эколо-
гии и природных ресурсов Украины «Об утверждении инструкции о 
содержании и составлении документации государтсвенного кадастра 
территорий и объектов природно-заповедного фонда Украины» при-
сваивается разный уровень их ценности: 

• международная ценность — присваивается территориям и объектам 
особой значимости и уникальности, имеющим мировую или ев-
ропейскую значимость. Этот уровень имеют биосферные заповед-
ники ЮНЕСКО, а также территории, на которых сохраняются 
виды растений или животных из Красной книги МСОП, Евро-
пейского красного списка; 

• национальная ценность - присваивается территориям и объектам 
природно-заповедного фонда государственного значения с целью 
гарантирования их сохранности. Это территории и конкретные 
виды растений и животных, которые занесены в Красную или Зе-
леную книги данного государства; 

• региональная ценность - присваивается территориям и объектам, 
которые имеют ценность для определенного административного 
региона в соответствии с Красными списками этих регионов (об-
ластей, автономных республик и др.); 

• местная ценность - присваивается территориям и о&ъектам, кото-
рые уникальны и особо охраняются на уровне административных 
районов или населенных пунктов. 

Развитие заповедного дела является одним из важнейших прио-
ритетов долгосрочной государственной политики Украины 
(Андрієнко, 1993). Оптимизации развития природно-заповедного 
фонда, формированию единой сети охраняемых природных объектов 
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начиная с конца XX века посвящены многие важны исследования ве-
дущих ботаников и фитосозологов Украины (Шеляг-Сосонко, 1987; 
Андриенко, 1991; Шеляг-Сосонко, 1994; Андрієнко, 1998 и др.). Пре-
дусмотрено создание системы межгосударственных природно-запо-
ведных территорий (Андриенко, 1996). 

Объекты природно-заповедного фонда Украины являются основ-
ными центрами сохранения редких видов растений и углубленного 
комплексного изучения их локальных популяций. По подсчетам 
В.А. Онищенко и др. (2002), в Национальных природных парках Ук-
раины сохраняется 210 видов редких растений, а с заповедниками Ук-
раины — 400 видов. Уникальным источником информации о редких 
растениях на охраняемых природных территориях Украины является 
двухтомная монография, вышедшая под редакцией В.А. Онищенко и 
T.J1. Андриенко «Фиторазнообразие заповедников и национальных 
природных парков Украины» (2012). В ней для каждого из 70 заповед-
ников и национальных природных парков приведены полные спис-
ки редких и охраняемых растений. Для большинства из них указаны 
типичные местообитания, количество локальных популяций и иног-
да количество особей в популяциях. По каждому из описанных в мо-
нографии объектов приведены списки литературы, включающие, в 
частности, и публикации по биологии и экологии произрастающих 
там редких видов растений. 

2.4. Экологическая сеть 
В странах Европы начата активная работа по объединению охраняе-
мых природных территорий в единую общеевропейскую экологичес-
кую сеть. Создание такой сети было инициировано на конференции 
«Сохранение европейского природного наследия: курс на европейс-
кую экологическую сеть», которая состоялась в Маастрихте 9— 12 но-
ября 1993 года. Тогда 267 участников из 31 европейского государства и 
26 международных организаций пришли к заключению о глобальном 
ухудшении качества природной среды в Европе, уменьшении биоло-
гического и ландшафтного разнообразия при усиливающейся фраг-
ментации природных местообитаний. На этой основе возникла идея 
формирования EECONET (Европейская экологическая сеть), или 
PEEN (Панъевропейская экологическая сеть). 

В соответствии с Директивой Европейского Союза о средах оби-
тания в 1992 г. было начато формирование сети европейских 
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природоохранных территорий «Натура 2000» (Nature 2000). Эта сеть 
в к л ю ч а е т охраняемые территории, на которых должно обеспечивать-
ся сохранение более 180 видов и подвидов птиц, а также особые запо-
ведники, ориентированные на сохранение более 200 видов животных 
и свыше 430 видов растений. «Натура 2000» на сегодня охватывает око-
ло 20% территории Европейского Союза. 

Правовой основой для выделения природных ядер европейского 
значения являются программа «Натура 2000», Бернская, Бонская и 
Рамсарская конвенции. Фактически экосеть Европы создается на ос-
нове уже существующих охраняемых природных территорий с вклю-
чением в нее необходимых компонентов. В целом она должна обеспе-
чить сохранность на территории Европы 2000 объектов высокой при-
родной ценности («Натура 2000»). 

В 1996 году постоянный комитет Бернской конвенции принял 
резолюцию о создании Изумрудной сети (Emerald Network, сеть Эме-
ральд, Смарагдова мережа). Эта сеть должна включать территории 
специального природоохранного интереса, а также, по усмотрению 
стран - членов ЕС, специальные природоохранные территории, со-
ставляющие сеть «Натура-2000». В монографии О.Р. Болтачева и др. 
(2011) дан полный перечень территорий и объектов Изумрудной сети 
Украины. Изумрудная сеть основана на тех же принципах, что и «На-
тура 2000», и представляет собой ее распространение на все страны Ев-
ропы. Изумрудная сеть и сеть «Натура 2000» полностью совместимы друг 
с другом и обеспечивают целостный подход к охране природных мес-
тообитаний на Европейском континенте (Науманн, 2008). Предпола-
гается окончательно сформировать Сеть Эмеральд к 2020 году. 

Любая экосеть - это единая территориальная система, которая 
включает участки природных ландшафтов, подлежащие особенной 
охране, территории и объекты природно-заповедного фонда, курорт-
ные и лечебно-оздоровительные, рекреационные, водозащитные, по-
лезащитные территории и объекты других типов, которые определя-
ются законодательством стран Европы (Шеляг-Сосонко, 2004). 

Основной задачей, которая должна решаться с помощью EECONET, 
«Натура 2000» и Изумрудной сети, является сохранение природных цен-
ностей Европы путем выделения ключевых областей обитания расте-
ний и животных с формированием «коридоров» между ними, способ-
ных обеспечить целостность природных систем. 

Одновременно решается и ряд других важных задач, среди кото-
рых - обеспечение условий для сохранения редких видов растений. 
По мнению Ю Р. Шеляг-Сосонко и др. (2003), этой цели можно дос-
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тичь только при соблюдении трех основных принципов: целостности 
территории, приоритетности выбора территорий для охраны на осно-
ве редкости и уникальности объектов и иерархической непрерывнос-
ти, определяющей представленность на охраняемых природных тер-
риториях всех уровней организации живой материи. 

В 1997 г. Кабинет Министров Украины одобрил специальную кон-
цепцию по сохранению биологического разнообразия. Она предпола-
гала формирование национальной экологической сети как отдельного 
направления в работах по сохранению биоразнообразия. В этом же году 
Кабинет Министров Украины обязал М инэкоресурсов разработать про-
ект программы формирования экологической сети. Принятие Закона 
«Об экологической сети Украины» завершило большую работу по со-
зданию единой правовой базы формирования экологической сети Ук-
раины, а Закон Украины «Об основных принципах (стратегии) госу-
дарственной экологической политики Украины на период до 2020 года», 
принятый в 2010 году, последовательно предусматривает как одно из 
направлений работы по предотвращению потери биологического раз-
нообразия продолжение формирования экосети Украины. 

Национальная экологическая сеть Украины является частью Все-
европейской экосети, которая соответствует Всеевропейской страте-
гии сохранения биотического и ландшафтного разнообразия в рамках 
процесса «Окружающая среда для Европы», а также Европейской ланд-
шафтной конвенции, подписанной от лица Украины министром ох-
раны окружающей природной среды в 2004 г. (Науманн, 2008). Со-
временная экологическая сеть Украины является ее экологическим кар-
касом - системой участков природы, взаимосвязь которых на уровне 
экосистем создает предпосылки для формирования естественного эко-
логического равновесия, способного противостоять антропогенным 
воздействиям (Мовчан, 1997; Шеляг-Сосонко, 2003; Парчук, 2004). 

Помимо природных ядер (с учетом зональности, наличия редких 
видов и миграций животных) в экологической сети Украины плани-
руется создать семь коридоров первого порядка. Широтные коридо-
ры - это Полесский (лесной), Галицко-Слобожанский (лесостепной) 
и Южноукраинский (Приморско-степной). Долготные коридоры -
это Днестровский, Бугский, Днепровский и Северскодонецкий. По-
скольку около 40% территории Украины расположено в степной зоне, 
отдельные специалисты настаивают на создании еще одного экологи-
ческого коридора - степного (Василюк, 2011). 

Картосхема основных ландшафтных экокоридоров Украины при-
ведена на рис. 2.3. 
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Рис. 2.3. Схема основных экокоридоров Украины (по В. Пащенко, 1999 и другим 
источникам) 

Активно ведется разработка экологических сетей и в соседних с 
Украиной государствах: Польше, Беларуси и др. На рис. 2.4 приведе-
на картосхема экологической сети Беларуси. 

Процесс формирования экосети Украины и связанная с ним про-
блема изучения и эффективной охраны редких видов растений сопро-
вождаются некоторыми сложностями и рисками (Шеляг-Сосонко, 
1999). Многие заповедники состоят из двух и более участков, а в боль-
шинстве национальных природных парков доля абсолютно заповед-
ных зон, изъятых у прежних землепользователей, составляет менее 
половины общей площади охраняемых природных территорий. Не 
всегда местное население правильно понимает необходимость запре-
та на выпас скота и рубки леса, сенокошения, охоту, сбор или ограни-
чения сбора грибов, ягод и дикорастущих трав на территории экосе-
ти. Природные комплексы многих охраняемых природных террито-
рий оказываются в зоне воздействия пыли и газов шахт Донбасса, вы-
бросов Приднепровской и других промышленных агломераций. На 
их территории выпадают кислотные осадки, в почве и в эпифитных 
лишайниках накапливаются соли тяжелых металлов. К этому следует 
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Рис. 2.4. Схема экологической сети Республики Беларусь 

добавить трудности, связанные с фрагментацией природных терри-
торий Украины, не всегда точно проработанное до деталей законода-
тельство и недостаточное финансирование природоохранных меро-
приятий. 
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В ряде работ специалистов показано, что фрагментация охраняе-
мых природных территорий как в Украине, так и в Европе действи-
тельно очень высокая, и это резко снижает эффективность охраны 
редких растений и особенно редких видов животных (Злобін, 1999, 
Злобін, 2001). В.Г. Скляр и Ю.Л. Скляр (2003), используя индексы 
Р/А и А/Р, показывающие отношение площади охраняемой террито-
рии (А) к длине ее границ (Р) и наоборот, на примере Сумской облас-
ти показали, что эти отношения вболыиинстве случаев далеки от же-
лаемого. Дело в том, что при небольшом значении отношения пло-
щадь/периметр расстояние от любой внутренней точки до границы 
охраняемой территории небольшое, а следовательно, такая террито-
рия больше подвержена любым внешним влияниям (Филонов, 1996). 

Имеет значение и экосистемное разнообразие охраняемой терри-
тории. Д.В. Дубына (2012) при разработке проекта Азово-Черноморс-
кого экологического коридора подчеркнул, что устойчивость таких 
элементов экосети, как коридоры, обусловлена включением в них раз-
ного типа экосистем - лесных, луговых, кустарниковых, болотных, 
водных и других с обеспечением их взаимосвязи. 

В целом, хотя формирование экологической сети Украины осу-
ществляется только с конца XX века и сопровождается определенны-
ми трудностями, реальные достижения весьма значительны. Основа 
экологической сети уже заложена, и она начала функционировать, что 
существенно снижает риски вымирания редких видов растений. На 
ближайший период остается уточнить лишь частные проблемы раз-
вития экосети. Например, на северо-востоке Украины в Сумской об-
ласти из почти 100 заказников 30 являются гидрологическими, а в це-
лом преобладающее количество природных охраняемых территорий 
интразональны, тогда как типичные лесостепные и степные экосис-
темы охвачены охраной явно недостаточно (Скляр, 2002). По мнению 
А. Василюкидр. (2011), региональные экосети должны формироваться 
«снизу вверх», основываясь не на формально заданных схемах более 
высокого ранга, а на реально существующих ландшафтных элемен-
тах. Этот подход в ряде случаев активно реализуется. Т.Л. Андриенко-
Малюк и др. (2004) подготовлены специальные методические реко-
мендации по формированию региональных схем экосети Украины. 
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2.5. Кадастр охраняемых природных территорий 
Кадастры ведутся по отдельным видам природных ресурсов и по тер-
риториям. Данные кадастров необходимы для обеспечения рациональ-
ного использования природных ресурсов и охраны окружающей сре-
ды от вредных воздействий (Микула, 2006). Государственный кадастр 
природно-заповедного фонда является одним из видов кадастра. Он 
включает в себя сведения о статусе охраняемых территорий, их гео-
графическом положении и границах, режиме охраны, природополь-
зователях, эколого-просветительской, научной, рекреационной, ис-
торической и культурной ценности (Скляр, 2007). Государственный 
кадастр территорий и объектов природно-заповедного фонда ведется 
органами исполнительной власти в сфере охраны окружающей при-
родной среды. Формами кадастровой документации являются специ-
альные карточки первичного учета. Основными задачами кадастра 
являются следующие: 

1) установление полного перечня существующих и перспективных 
охраняемых природных территорий и объектов, а также их систе-
матизация по определенным категориям; 

2) анализ фактического состояния разных категорий охраняемых 
природных территорий и объектов; 

3) обеспечение специалистов и официальных организаций необхо-
димой информацией о функционировании объектов. 

При разработке кадастра в него включаются сведения об официаль-
ном статусе каждого из объектов кадастра, административной и ведом-
ственной подчиненности. Для каждой охраняемой природной террито-
рии или объекта формулируются возложенные на него задачи и дается 
оценка уровня их реализации, включая и состояние охранных зон. 

Материалы кадастра в обязательном порядке должны содержать 
информацию о качественных и количественных характеристиках при-
родных комплексов, в частности фитобиоте. Обязательными являют-
ся также и сведения о факторах, которые угрожают каждому из объек-
тов кадастра, в первую очередь об антропогенном воздействии. 

В связи с динамичностью природных экосистем кадастровые мате-
риалы должны обязательно периодически обновляться - не реже чем 
через каждые 10 лет. Желательно в «межкадастровые» периоды ежегод-
но проводить мониторинг состояния популяций редких растений. 

Кадастр природно-заповедного фонда является основой для всех 
форм охраны природных комплексов и в том числе охраны редких 
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видов растений (Скляр, 2010; Скляр, 2011). Эффективность кадастро-
вых работ зависит от выполнения ряда обязательных условий. К ним 
относятся: 

а) привлечение к кадастровым работам профессионально подготов-
ленных исполнителей; 

б) взаимодействие составителей кадастров с предприятиями и орга-
низациями, в подчинении которых находятся объекты природно-
заповедного фонда; 

в) четкое следование требованиям украинского законодательства в 
сфере охраны природы. 
В настоящее время кадастры разработаны для ряда областей Ук-

раины. Разрабатываются они и для отдельных регионов России (Ма-
левский, 1999). Важной задачей является унификация методики ка-
дастровых работ (Федорончук, 2004; Скляр, 2010). 

В целом, система охраняемых природных территорий разного ран-
га, объединенных в единую экологическую сеть, учет их состояния на 
основе кадастровых данных, включение видов растений, находящих-
ся под угрозой исчезновения, в Красные книги и региональные спис-
ки растений, которые нуждаются в охране, являются фундаменталь-
ной основой для сохранения биоразнообразия и предотвращения 
утраты редких видов растений. 



Г Л А В А З 

Основные направления в изучении редких 
видов растений 

В изучении редких видов растений существует три основных, и в оп-
ределенной степени самостоятельных направления: 

1. Фитоинвентаризационныеработы - регистрация видов растений, 
находящихся под угрозой исчезновения. По итогам этих работ вно-
сятся предложения о включении того или иного вида как нуждающе-
гося в охране в списки охраняемых растений разного уровня. Выявле-
нием редких видов растений чаще всего занимаются геоботаники во 
время полевых исследований на определенной территории. В некото-
рых случаях эту работу выполняют специалисты по фитосозологии, 
цель которых - выявление редких видов растений в местах, перспек-
тивных для создания охраняемых природных территорий того или 
иного ранга. 

2. Углубленное эколого-биологическое изучение локальных популяций 
редких видов растений с помощью специальных методов популяци-
онной экологии. По результатам таких исследований устанавлива-
ется число локалитетов редких видов, оценивается состояние попу-
ляций и состояние особей в них и, как итог, делается заключение об 
устойчивости популяции или популяционной системы. Основной 
вклад в разработку второго направления вносят ботаники, научные 
интересы которых лежат в области популяционной биологии и эко-
логии растений. 

3. Мониторинг популяций редких видов, который предполагает дол-
госрочные и краткосрочные повторные наблюдения за тенденциями 
в изменениях состояния популяций и в состоянии местообитаний, с 
которыми связаны данные популяции. Обязанности по его проведе-
нию возлагаются в основном на штатных сотрудников заповедников, 
национальных парков и других типов особо охраняемых природных 
территорий. 
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3.1. Выявление редких видов растений при изучении 
растительного покрова 
Редкие виды обычно выявляются при геоботаническом обследовании 
территории ботаниками разного профиля. После подтверждения пра-
вильности определения вида рекомендуется более тщательно обсле-
д о в а т ь т е р р и т о р и ю для установления примерной численности особей 
этого вида и выполнить дополнительные геоботанические описания 
для оценки синтаксономической принадлежности этого вида расте-
ния. Завершается этот этап описанием локалитета и формированием 
перечня возможных угроз, которые могут привести к исчезновению 
выявленной популяции. 

Для первичного изучения редких и исчезающих видов растений 
при полевых маршрутных и стационарных исследованиях некоторые 
авторы предлагают вместо традиционных использовать несколько из-
мененные геоботанические описания. Они позволяют более полно 
учитывать специфику распространения и количественного участия 
таких видов в составе растительных сообществ (Голубев, 1977). В слу-
чае выявления редких видов, которые нуждаются в охране как вклю-
ченные в Красную книгу или в региональный список охраняемых 
видов растений, дополнительно заполняются два специальных блан-
ка (приложение 1). Эти бланки в дальнейшем предоставляют в соот-
ветствующие организации. 

Для оценки статуса выявленных редких видов используются спе-
циальные критерии, которые были рассмотрены в гл. 2. Как указыва-
лось, единый подход к этим критериям пока еще не выработан. В Ук-
раине для оценки состояния редкого вида можно рекомендовать кри-
терии, разработанные МСОП, а также критерии, использованные при 
составлении последнего издания Красной книги Украины. 

Обычно по итогам находок редких видов растений в новых для 
них местонахождениях оформляется публикация в «Украинском бо-
таническом журнале» или другом профессиональном издании. К со-
жалению, этот принцип выдерживается не всегда, и информация о 
новых локалитетах редких видов часто публикуется в малотиражных 
региональных изданиях. 
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3.2. Основные параметры состояния редких видов 
растений 

При популяционном изучении редких видов растений прежде всего 
определяется конкретный вид или виды редких растений как объек-
ты детального комплексного популяционного анализа. Выбор редких 
видов для изучения полностью определяется интересами исследова-
теля и основной научной тематикой, над реализацией которой он ра-
ботает. Часто это изучение популяций редких видов растений на оп-
ределенной охраняемой территории - в заповеднике, заказнике, на-
циональном парке и т.п. 

Всестороннее изучение состояния особей и популяций редких 
видов растений осуществляется поэтапно: 

1) подготовительный этап; 
2) полевые исследования; 
3) камеральная обработка материала. 

Все три этапа работы являются одинаково важными и в равной 
степени определяют ее успешность. 

На подготовительном этапе исследователь изучает ботаническую 
литературу, посвященную региону исследования, устанавливает ха-
рактерную для него флору, знакомится с гербарными образцами, вы-
являет особенности флоры и растительности региона будущих иссле-
дований и на этой основе составляет план работы. После выбора вида 
растения для детального популяционного изучения первым камераль-
ным этапом работы является библиографический поиск и детальное 
изучение научной литературы, посвященной непосредственно изуча-
емому редкому виду. Уже на этом этапе устанавливаются характерные 
для вида общие биологические и экологические особенности, ареал, 
иногда особенности локальных популяций и другие важные данные. 
Поиск литературы облегчают специальные библиографические спис-
ки. Так, для России по состоянию на 2006 год издан библиографичес-
кий список основных работ по редким растениям, животным и гри-
бам, включающий 7500 публикаций (Горбатовский, 2007). Ценные 
библиографические списки по редким видам растений в Украине, 
помимо Красной книги Украины, имеются в монографиях В.А. Они-
щенко и Т Л . Андриенко (2012), А.В. Лукаша и Т .Д. Андриенко (2011). 

Важной составляющей подготовительного этапа является получе-
ние картографических материалов для района работы, планов лесо-
устройства и других необходимых сведений, на основании которых 
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устанавливается фактическое или предполагаемое присутствие ред-
ких видов растений в данном районе. 

На этапе полевых исследований осуществляется общее ознакомле-
ние с территорией, ее рельефом, геоморфологией и основными типа-
ми растительности. В типичных фитоценозах выполняются полные 
геоботанические описания. На обоих этих этапах выявляется наличие 
редких видов растений и устанавливается положение и количество их 
локальных популяций. Точное положение популяций устанавливает-
ся методом GPS-координат и наносится на картосхему. В местах про-
израстания редких видов растений дополнительно выполняется не-
сколько геоботанических описаний с целью установления синтаксо-
номического ранга фитоценозов, в которых выявлены редкие виды 
растений. Для более детального изучения популяций редких видов 
растений проводятся специальные исследования, предусмотренные 
планом работы. Изучение особей редких видов растений выполняет-
ся только с помощью неразрушающих методов морфометрии (Gerard, 
1997; Панченко, 2007а). Дія гербария берется не более 1—2 растений 
изучаемого редкого вида. Если работа проводится на охраняемой при-
родной территории того или иного ранга, то для этого предваритель-
но необходимо получить официальное разрешение. 

Камеральная обработка данных проводится в лабораторных усло-
виях. В настоящее время она осуществляется с использованием ком-
пьютерных технологий. На основе собранных полевых материалов со-
ставляются компьютерные базы данных, подбираются необходимые 
компьютерные программы. В случае необходимости проводятся кон-
сультации со специалистами по синтаксономии, флористике, компь-
ютерным технологиям и др. Завершается этот этап подготовкой полно-
го текстового отчета, на базе которого впоследствии готовятся публика-
ции. 

М е т о д и ч е с к и й б л о к 

Определение обилия и проективного покрытия 
Обычным приемом изучения растительного покрова является закладка 
пробных геоботанических площадок. В границах изучаемого выдела рас-
тительного покрова они размещаются в случайном порядке и в количе-
стве, достаточном для отражения всех особенностей фитоценоза. Разме-
ры пробных площадок подбирают в зависимости от типа растительности. 
Чаще всего используют пробные площадки размером 10 х 10 м или 
50 х 50 м. Для древесно-кустарниковых растений численность особей, 
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обилие и проективное покрытие обычно рекомендуют определять на проб-
ных площадках размером 400 м2. 

Оборудование для проведения геоботанических описаний очень про-
стое: бланки описаний, сеточка Раменского, гербарная папка, копалка, ка-
рандаш или ручка, две рулетки, колышки с закрепленным на них шпагатом. 
При закладке пробных площадок размером 10 х 10 м желательно иметь 
пять колышек и куски шпагата длиной по 10 м (рис. 3.1). 

При выполнении геоботанического описания используются стандарт-
ные бланки. Они несколько различаются между собой, так как исследова-
тели модифицируют их с учетом специфики объектов: луговых, степных, 
болотных или лесных сообществ, а также в зависимости от целей иссле-
дования. Образцы стандартных бланков описания растительности при-
ведены в приложениях 2, 3 и 4. 

Существуют определенные отличия в технике описания пробных пло-
щадок у исследователей различных ботанических школ. Учитываемые 
параметры растительного покрова в основном являются одинаковыми, 
отличия же в большей степени состоят только в полноте регистрации осо-
бенностей растительности и в шкалах, по которым оценивается обилие и 
покрытие видов растений. 

В табл. 3.1 приведено соотношение баллов обилия растений по шка-
пе Друде и по шкапе Браун-Бланке. Эти две шкалы в настоящее время 
используются ботаниками наиболее часто. 

Проективное покрытие рекомендуется оценивать, используя сеточку 
Раменского (рис. 3.2). Она изготовляется из кусочка плотного картона или 
пластика, в котором делается прямоугольный вырез размером 2 x 5 см. 
Через каждый 1 см в этом вырезе по горизонтали и по вертикали протяги-
вается белая нитка. Общий вырез оказывается при этом равным 

10 м I Ю м Г 
— 1 1 

V 

Рис. 3.1. Полевое оборудование для закладки пробных геоботанических площадок 
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Таблица 3.1. Соотношение баллов обилия растений по шкалам 0. Друде, Л.Г. Рамен-
ского и Й. Браун-Бланке 

Шкала О Д р у д е Шкала Й Браун -Бланке 
Ш к а л а проективных 
покрытий Л . Г. Раменского , % 

Soc - растения 
смыкаются 
надземными частями 
СорЗ - очень 
обильно 
Сор2 - обильно 

Сор1 - довольно 
обильно 

Sp - редко 

Sol - единично 

Un - в единственном 
экземпляре 

5 - покрывает более 1/2 
поверхности 

4 - покрывает от 3/4 д о 
1/2 поверхности 
3 - покрывает от 1/2 д о 
1/4 поверхности 
2 - многочисленно , но 
покрытие м е н ь ш е 1/20 
поверхности 
1 - часто с небольшим 
покрытием или редко, но с 
большим покрытием 
г - редко с небольшим 
покрытием 
г т - крайне редко с 
небольшим покрытием 

>75 (85) 

5 0 - 7 5 (65) 

2 5 - 5 0 (35) 

5 - 2 5 ( 1 5 ) 

2 - 5 ( 3 ) 

1 (1) 

<1 (-) 

Примечание. Д л я ш к а л ы Р а м е н с к о г о в с к о б к а х у к а з а н ы з н а ч е н и я п р о е к т и в н о г о п о к р ы т и я , 
используемые при переводе из ш к а л Друде и Браун Бланке . 

100% покрытия, а отдельное окошечко - 10%. Проективное покрытие оп-
ределяют, держа сеточку Раменского на уровне груди. 

Для более тщательного описания растительного покрова в ряде слу-
чаев в пределах основной пробной площадки закладывают площадки 

2 см 

5 см 

Рис. 3.2. Сеточка Раменского 
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размером 1 х 1 м или 0,5 х 0,5 м. На таких площадках ведут подсчеты 
числа особей, на них берут, при необходимости, отдельные особи расте-
ний для дальнейшего морфологического анализа. 

При обнаружении на пробных площадках или за их пределами редких 
видов растений в описания вносят необходимые дополнения и специаль-
но регистрируют эти факты для последующей передачи информации бо-
таникам - специалистам по фитосозологии. 

Фактически все виды редких растений отличаются индивидуаль-
ными особенностями. Они имеют разную жизненную форму, разные 
способы адаптации к эколого-фитоценотическим условиям, выпол-
няют разную функциональнуя роль в экосистеме. Поэтому подбор 
признаков, которые лежат в основе биолого-экологических характе-
ристик разных видов растений, всегда индивидуален. Редкие виды 
имеют один основной общий признак - редкость. Два других важных 
признака - низкая численность особей в популяции и ее негативная 
динамика. О.В. Лукаш (2008) считал последний признакодним из важ-
нейших для включения вида в число охраняемых. 

Как особи растений являются многопризнаковыми биологичес-
кими единицами, так и популяции при их комплексном изучении 
характеризуются широким набором признаков, которые определяют 
их статус в фитоценозах, устойчивость и динамику. При этом смыс-
ловая «весомость» признаков особей и популяций неодинакова. Не-
которые признаки являются в буквальном смысле ключевыми для 
оценки состояния особей и популяций, другие - сравнительно мало-
информативны. Рассмотрим основные признаки, которые целесооб-
разно учитывать при изучении редких видов растений на уровне осо-
бей и на уровне популяций. 

Признаки особей. При полевых исследованиях редких видов рас-
тений, особенно в популяциях, состоящих из небольшого числа рас-
тений, уничтожение особей недопустимо. Исключаются обламывание 
растений, гербаризация, раскапывание подземных органов или дру-
гие формы повреждения особей редкого вида в малочисленной попу-
ляции. В этих случаях для оценки общего статуса растений, их онто-
генетического и виталитетного состояний приходится использовать 
признаки надземной части растения, а измерения и оценки прово-
дить без повреждения растений. Это обстоятельство существенно из-
меняет набор морфометрических методов, используемых при изуче-
нии популяций редких растений, в итоге он оказывается существен-
но суженным. 
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Основными признаками особей, которые необходимо учитывать 
при изучении популяций редких видов растений являются следующие: 

1. Жизненная форма растения (по Раункиеру и по Серебрякову), 
жизненная стратегия и принадлежность к определенному функ-
циональному типу. 

2. Размер общей или надземной фитомассы особей растений, кото-
рый оценивается по их выборке из популяции и допустим только 
при наличии соответствующего разрешения. 

3. Характеристика фотосинтетического аппарата, включающая об-
щий размер листовой поверхности особи, число листьев, средние 
размеры отдельного листа, высоту прикрепления основной массы 
листьев в отношении к аналогичному показателю других видов ра-
стений фитоценоза. И ногда к этим признакам добавляют особен-
ности анатомии листьев: соотношение столбчатой и губчатой па-
ренхимы, число хлоропластов в клетке и др. 

4. Особенности морфологической структуры особей: высота расте-
ний, разветвленность, число боковых ветвей и др. 

5. Характеристика структур генеративного размножения: тип со-
цветий, число соцветий, число цветков, способ опыления, плодо-
завязываемость, число плодов и семян, репродуктивное усилие, 
способ дисперсии диаспор. 

6. Наличие вегетативного размножения и способы его реализации. 
7. Критерии подразделения особей по онтогенетическому состоянию. 
8. Критерии подразделения особей по виталитетному состоянию. 
9. Морфологическая вариабельность особей. 

10. Оценка морфологической целостности особей на основе связнос-
ти корреляционных матриц. 

11. Уровень фенотипического разнообразия особей в популяции. 
Признаки популяций. При изучении популяций редких видов рас-

тений необходимо учитывать следующие их характерные особенности: 
1. Потенциальная и реализованная экологическая ниша и их соот-

ношение. 
2. Фитоценотический «адрес», т.е. синтаксон или синтаксоны, в ко-

торых находятся популяции изучаемого вида растения. 
3. Пространственная организация популяции. 
4. Целостность популяционных полей и наличие метапопуляций. 
5. Численность особей в популяции и связанная с ней популяцион-

ная плотность, желательно в их динамике по годам с учетом по-
полнения популяции новыми особями. 
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6. Тендерная структура популяции для однополых видов растений. 
7. Онтогенетическая структура популяции и индексы ее интеграль-

ной оценки. 
8. Виталитетная структура популяции и индекс витал итета(). 
9. Возрастная структура популяции для случаев, когда можно уста-

новить календарный возраст особей. 

Разовые однократные учеты позволяют оценивать состояние осо-
бей растений и популяций в статике, т.е. в момент регистрации приз-
наков. Повторные учеты — на протяжении вегетационного периода 
или в течение нескольких лет - дают возможность получить инфор-
мацию о динамике учитываемых показателей. 

Некоторые исследователи, подразделяя популяционные призна-
ки на статические и динамические, относят к первым численность 
особей в популяции и популяционнуто плотность (Ручин, 2006). Но 
это не вполне правильный подход. Следует подчеркнуть, что, как и 
все другие признаки, численность и плотность популяции изменяют-
ся не только по годам, но даже на протяжении вегетационного сезона. 
Различие между «статикой» и «динамикой» состоит в другом. При од-
нократном изучении популяции исследователь получает информацию 
обо всех ее признаках «на момент учета». Повторные регистрации по-
зволяют прослеживать изменения тех же структурных признаков осо-
бей и популяций «во времени», т.е. оценивать их динамику. Нужно 
иметь в виду, что существуют признаки особей и популяций, которые 
можно оценить только на основании нескольких последовательных 
учетов. К таким, например, относятся абсолютная и относительная 
скорость роста растений (AGR и RGR), скорость роста популяции (PRG) 
и некоторые другие. 

П ри детальном анализе популяций оценивается их роль как струк-
турообразующего компонента фитоценоза, устанавливаются фитоце-
нотические связи, выявляются основные конкурирующие виды. 

Существуют различные методики итоговой оценки состояния по-
пуляций редких растений. Л.Б. Заугольновой и др. (1992) на основе 
изучения особенностей популяций редких растений были выделены 
три типа редкости популяций. Более распространена пятибалльная 
шкала, разработанная Л. Мастер (Master, 1991), в которой редкий вид 
растения оценивается по количеству существующих локальных попу-
ляций. В этой шкале G1 означает представленность вида всего 1 - 5 по-
пуляциями, G2 - 6 -20 популяциями, G3 - 21-100 популяциями, G4 
и G5 - более чем 100 популяциями. 
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3.3. Статистическая достоверность количественных 
данных 
При изучении редких видов растений сложной проблемой часто яв-
ляется получение статистически достоверных данных, необходимых 
для правильной биолого-экологической интерпретации полученного 
научного материала. Это вызвано двумя причинами. Первая - пред-
ставленность редкого вида в его локальной популяции или в локаль-
ных погіуляцияхлишьочень небольшим количеством особей. Вторая -
недопустимость уничтожения растений изучаемого редкого вида. 

Если популяция представлена небольшим количеством особей, то тогда 
у исследователя появляется возможность учесть состояние всех особей по-
пуляции, сделав необходимые количественные измерения. В таком случае 
проблема статистической достоверности отпадает, так как исследователь 
имеет дело не с выборкой, а со всей генеральной совокупностью. 

В больших популяциях, когда выполнить морфометрию всех осо-
бей локальной популяции невозможно, берется выборка в случайном 
порядке, и измерения выполняются на особях, которые включены в 
эту выборку. Обычно в популяционной экологии растений принято 
считать, что для получения статистически достоверного материала 
необходима выборка не менее чем 20-30 особей (генетов или раме-
тов). Фактически объем выборки зависит от уровня изменчивости ра-
стений по тем признакам, которые интересуют исследователя. При 
высокой изменчивости выборка должна быть больше, а если признак 
мало варьирует, то можно ограничиться выборкой меньшего размера. 

В математической статистике объем выборки для получения дос-
товерных результатов рекомендуется вычислять по формуле: 

где п - необходимый объем выборки; 
I - значение коэффициента Стьюдента, которое при 95% доверитель-
ном интервале равно 1,96; 
v - коэффициент вариации в процентах; 
е - допустимая погрешность, которую обычно принимают равной 5%. 

Растения - многопризнаковые биологические системы, поэтому 
объем выборки должен вычисляться по тому признаку морфострук-
туры, который имеет наибольшую дисперсию и, соответственно, на-
ибольший коэффициент вариации. 
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М е т о д и ч е с к и й б л о к 

Установление размера выборки особей растений для анализа 
Для нахождения размера выборки у растений Сігсаеа alpina для досто-
верной оценки высоты растений (h) и размера листовой поверхности (А) 
были измерены 10 особей (рис. 3.3). Для этой пробной выборки были 
расчитаны основные статистические показатели: среднее арифметичес-
кое, дисперсия, коэффициент вариации и стандартная ошибка среднего 
(рис. 3.4). По приведенной выше формуле был определен необходимый 
размер выборки - сначала на основе данных по высоте растений, потом 
по размеру листовой поверхности. 

При использовании данных о высоте растений были получены следу-
ющие результаты: 

1,962 • 13,62
 0 0 

Рис. 3 .3. Высота (h, см) и размер листовой поверхности (Л, см2) у десяти особей 
Сігсаеа alpina 

Рис. 3.4. Статистические параметры для выборки в десять особей Сігсаеа alpina: 
количество особей (Valid N), среднее арифметическое (Mean), дисперсия 
(Variance), коэффициент вариации в процентах (Coef. Var.), стандартная ошибка 
среднего (Standard Error) 
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Для параметра «размер листовой поверхности» получен следующий 
результат: 

1,962 13,92 „ 
52 • 

На основе выполненных расчетов можно заключить, что для получе-
ния статистически достоверных данных о морфологической структуре 
особей Сігсаеа alpina достаточна выборка в 30 растений, выбираемых 
для измерений из популяции в случайном порядке. 

В тех случаях, когда в исследовании как постоянные для данного цик-
ла работы принимаются 95% уровень значения коэффициента Стьюден-
та и уровень погрешности не более 5%, для пробной выборки можно вы-
числять только значения коэффициента вариации и определять необхо-
димый размер основной выборки по специальной таблице (табл. 3.2). 

Таблица 3.2. Необходимые объемы выборок для получения статистически достовер-
ных данных при разных значениях коэффициента вариации 

Значения коэффициента вариации, % 
5 
10 
15 
20 
25 

Н е о б х о д и м ы й о б ъ е м выборки , шт. 
4 
15 
35 
61 
96 

При небольшом числе особей и малой площади популяции выполня-
ется их полный пересчет с оценкой регистрируемых признаков. В таком 
случае необходимость в приведенных выше расчетах отпадает, посколь-
ку объектом исследования выступает не выборка из популяции, а гене-
ральная совокупность, т.е. все особи, которые имеются в популяции. 

Аналогичным методом оценивают объемы выборок и при решении 
других задач популяционной экологии растений. 



Г Л А В А 4 

Редкие виды растений в географическом, 
экологическом и фитоценотическом 
пространстве 

В пределах ареала любого вида растения его особи не растут сплош-
ным массивом, а приурочены к определенным участкам территории — 
локусам, эколого-ценотические условия в которых отвечают эколо-
гическим требованиям данного вида растения. Такие локусы при ус-
ловии их достаточного удаления от других локусов, занятых особями 
данного вида, называют локальными популяциями, или просто попу-
ляциями. Такое понимание популяций еще в 1903 году впервые было 
предложено В. Иогансеном, который подчеркивал, что у любого вида 
живых организмов их особи не живут изолированно, а составля ют осо-
бым образом организованные совокупности. 

Важной разновидностью локальных популяций являются цено-
тические популяции, или, как их чаще называют, ценопопуляции. 
Ценопопуляция - это совокупность растений одного вида, приурочен-
ная к определенному синтаксону. Если синтаксономическая привяз-
ка популяции не определена, то первая часть «цено-» в термине «по-
пуляция» не имеет смысла, так как любая популяция как природно-
историческая целостность не существует вне растительного покрова 
планеты. 

4.1. Популяция как форма существования редких 
видов растений 
Локальные популяции являются единственной реальной формой су-
ществования в природе любого вида растения (Злобин, 1992). В пре-
делах популяций происходят основные адаптации и микроэволюци-
онные процессы, здесь зарождается биоразнообразие, формируются 
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межвидовые и внутривидовые взаимодействия, начинаются любые 
процессы изменения растительности и т.п. 

Локальная популяция рассматривается как самостоятельная еди-
ница в том случае, когда скрещивание между особями возможно только 
в пределах данной популяции, но маловероятно или практически не-
возможно с особями других локальных популяций данного вида. 
С. Зейболд (Seybold, 1980) считал, что у травянистых растений отдель-
ную популяцию можно рассматривать как самостоятельную только в 
том случае, если расстояние от нее до других популяций данного вида 
больше чем I км. 

Только на основе понимания закономерностей организации и 
функционирования популяций возможно их длительное и устойчи-
вое использование в тех или иных хозяйственных процессах, прогно-
зирование динамики фитоценозов, а также охрана редких видов рас-
тений от деградации и вымирания. 

Для популяций растений характерны следующие основные осо-
бенности: 

1. Каждая локальная популяция формируется особями растений од-
ной таксономической принадлежности. 

2. Растения, из которых состоит популяция, сходны между собой по 
основным морфобиологическим особенностям и характеру ис-
пользования ресурсов местообитания. 

3. Генофонд любой самостоятельной популяции является специфи-
ческим, поскольку при длительном существовании на определен-
ной территории в условиях отсутствия переопыления и заноса се-
мян из других популяций, в каждой популяции идет отбор алле-
лей, которые определяют ее приспособленность к конкретным ус-
ловиям существования и, следовательно, генетическую самобыт-
ность. 

4. Внутреннее разнообразие, проявляющееся в качественном несход-
стве между собой особей, которые ее составляют. Это несходство 
проявляется в разном размере, календарном возрасте особей, он-
тогенетическом состоянии, жизнеспособности и некоторых дру-
гих их свойствах. 

Работа с редкими видами растений часто связана с регистрацией 
их локалитетов, т.е. мест нахождения популяций. Локальные популя-
ции одного и того же вида растения могут существенно отличаться 
друг от друга по многим признакам и свойствам. Численность особей 
в отдельной популяции варьирует в очень широких пределах - от не-
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скольких штук до нескольких тысяч. Для редких видов растений ха-
рактерны популяции с низкой численностью. Различной может быть 
и их устойчивость. Очевидно, что охрана редкого вида - это охрана 
системы локальных популяций, в форме которых он существует. 

Достаточно полную предварительную характеристику локальных 
популяций редкого вида растения можно получить путем изучения 
их географического распространения (ареала локальных популяций в 
геоірафическом пространстве), установления их экологической при-
уроченности (ареала локальных популяций в экологическом простран-
стве) и выявления ихфитоценотических предпочтений (ареала локаль-
ных популяций в фитоценотическом пространстве). 

4.2. Локальные популяции в географическом 
пространстве 
При изучении редких видов растений важное значение имеет уста-
новление их ареалов в географическом пространстве, поскольку все 
основные биолого-экологические свойства данного вида растения 
определяются центром его происхождения, климатом и характером 
почвенных условий на основной территории его распространения. 
Поэтому картография ареала редких и исчезающих видов является 
начальным этапом их изучения и затем планирования природоохран-
ных мероприятий. 

В ареалогии — науке об ареалах живых организмов — ареал опреде-
ляют как часть земной поверхности (или акватории), в пределах кото-
рой встречается данный вид растения (Толмачев, 1974). В географи-
ческом смысле популяционная структура ареала может быть разной. 
Ареал может состоять из одной локальной популяции, складываться 
из многих обширных по территории или небольших популяций. 

При изучении ареалов растений следует четко различать два поня-
тия - местонахождение и местообитание. Первое понятие имеет чис-
то географический смысл и указывает на места нахождения растений 
данного вида, второе — экологический смысл, определяя те условия, в 
которых произрастает этот вид. При этом предполагается, что растения 
изучаемого вида присутствуют в границах ареала только в тех место-
обитаниях, которые соответствуют его экологическим требованиям. 

Первичный ареал вида обычно представляет собой единое, целост-
ное пространство. В дальнейшем оно может расширяться. Такому 
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расширению способствуют свойства вида, а ограничивают расшире-
ние разнообразные преграды: климатические, экологические, топо-
графические, биологические и др. На протяжении длительного про-
цесса эволюции и трансформации природной среды у растений скла-
дываются вполне определенные ареалы. 

Границы ареала у редких видов растений, как и у широко распро-
страненных, определяются различными причинами. Главными из них 
являются климатические, геоморфологические, эдафические и био-
тические. 

Общая классификация типов распространения организмов в насто-
ящее время не разработана. Обычно в зависимости от размера и кон-
фигурации ареала выделяют несколько их основных категорий. По раз-
меру ареалы подразделяют на несколько типов - от космополитичес-
ких до узколокальных. По конфигурации ареалы могут быть сплош-
ными - в случае отсутствия разрывов на территории распространения 
вида, или дизъюнктивными - состоящими из нескольких изолиро-
ванных участков. С учетом положения ареала относительно континен-
тов их подразделяют на космополитические, европейские, евроазиат-
ские, циркумполярные, арктоальпийские и т.п. Реликтовые ареалы 
характерны для реликтовых видов растений, особенно для палеоэн-
демиков. 

Для редких видов растений (кроме случаев периферийной редко-
сти) характерны небольшие ареалы часто с тенденцией к сокращению. 
Установление факта сокращения ареала вида указывает на наличие 
регрессивных процессов и может привести к полному вымиранию 
данного вида. Особенно это свойственно молодым видам (неоэнде-
мики) и реликтовым (палеоэндемики). Характерной для редких ви-
дов растений является также дизъюнкция ареала, а при сплошном аре-
але его спорадическое заселение. Этот эффект объясняется тем, что 
большинство редких видов являются стенотопами, т. е. стенобионт-
ными растениями с узкими экологическими амплитудами. 

Анализ ареалов редких видов растений является одной из состав-
ляющих фитомониторинга в общей системе их охраны. На основа-
нии анализа ареалов выявляются центры сосредоточения редких ви-
дов растений. Например, в Северной Азии такими рефугиумами для 
редких видов растений оказались мезофитные флороценотические 
комплексы (Крестов, 2009). 

Изучение географического ареала - это всегда один из первых 
шагов при проведении исследований в области фитосозологии. 
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М е т о д и ч е с к и й б л о к 

Установление географического ареала 
В начале изучения того или иного редкого вида растения необходимо ус-
тановить его географический ареал. Это делается в основном путем по-
иска соответствующих литературных источников. Если их нет или недо-
статочно, то проводится работа в гербарных центрах научных ботаничес-
ких учреждений. В настоящее время наиболее крупные из них имеют ком-
пьютерные базы данных гербарных фондов, и тогда информацию о мес-
тонахождениях изучаемого редкого вида можно получить «дистанцион-
но» через Интернет. 

Ареалы растений устанавливают путем нанесения их местонахожде-
ний на карту. Этот так называемый точечный метод, при котором внешние 
границы ареала на карте не отображаются. При другом методе - контур-
ном - территория ареала покрывается сплошной штриховкой, что маски-
рует реальные местонахождения растений данного вида на территории 
географического ареала, но зато дает представление о его размере и 
внешних границах. 

Рассмотрим методику установления географического ареала на при-
мере редкого вида Listera ovata. 

По данным литературы, ареал этого вида достаточно широкий. Он 
охватывает Европу, Кавказ, Западную Сибирь, Среднюю и Малую Азию. 
Как заносный вид известен в Северной Америке. В Украине Listera ovata 
встречается в Карпатах, Расточье, Полесье, в горной части Крыма и из-
редка в степной части Украины Географический ареал Listera ovata в 
Украине, построенный точечным методом, представлен на рис. 4.1, а кон-
турным методом в сочетании с точечным - на рис. 4.2. 

Рис. 4.1. Ареал Listera ovata в Украине, построенный точечным методом 
(по: Червона книга України, 2009) 
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Рис. 4.2. Ареал Listera ovata в Украине, составленный контурным методом в 
сочетании с точечным (no Nature land, 2010) 

Фактические ареалы растений постоянно уточняются в связи с наход-
ками новых местонахождений изучаемого вида. Так, после составления 
приведенных выше карт было обнаружено е щ е одно, самое южное для 
Центральной Украины, местонахождение Listera ovata на Приднепровс-
кой возвышенности (Мельник и др., 2010). 

На основании полученных карт ареала и сведений о местонахожде-
нии популяций можно подобрать для детального изучения конкретные 
локальные популяции Listera ovata, являющиеся типичными для данного 
вида в Украине (это северо-запад Украины и Карпаты), или популяции, 
находящиеся в состоянии повышенного риска (центральная часть и севе-
ро-восток Украины, Крым). 

4.3. Локальные популяции в экологическом 
пространстве 
Согласно концепции Глизона - Раменского у каждого вида растения 
свой индивидуальный экологический ареал, который отличается раз-
мером и положением в пространстве экологических факторов. 
Т.Д. Работнов (1974) предложил понятие аутэкологического, или эко-
логического, ареала как максимального пространства, которое вид мо-
жет занимать в экологической среде. Современные авторы (Селедец, 
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2010; Афонин, 2011) определяют экологический ареал как комплекс 
экоареалов ценопопуляций в пространстве географического ареала 
вида. Обобщая разные точки зрения на экологический ареал, его мож-
но определить как зону в многомерном пространстве экологических 
факторов, которые могут занимать или реально занимают локальные 
популяции того или иного вида растения. Это своего рода набор эко-
логических условий, в пределах которых существует вид. 

В отношении специфического характера реагирования растений 
на отдельные экологические факторы и адаптации к этим факторам в 
экологии было предложено много понятий: зона толерантности, зона 
оптимума, экологическая амплитуда, экологическая валентность, би-
онтность, пластичность. Они частично перекрывают и дублируют друг 
друга. В конечном счете понятие «экологическая валентность» оказы-
вается синонимом понятия «экологическая амплитуда», т.е. зоны эко-
логической толерантности (Зверев, 2012). Квалифицированный сопо-
ставительный анализ этих понятий выполнен В. И. Шанда и др. (2010). 

Из этой группы понятий термин «экологическая валентность», 
предложенный впервые, по-видимому, Н.П. Наумовым (1963), наи-
менее удачен, так как он заимствован из химии, где используется со-
всем в другом значении. Кроме того, разные исследователи вкладыва-
ют в него разный смысл: или понимают ее как способность адаптиро-
ваться к условиям обитания, или как размах всей зоны действия эко-
логических факторов, или как диапазон толерантности. JI.A. Жукова 
(2004) экологическую валентность первоначально понимала как ха-
рактеристику, раскрывающую степень приспособляемости вида к из-
менениям условий среды. Позже J1.A. Жукова и Ю.А. Дорогова (2009) 
стали рассматривать потенциальную экологическую валентность вида 
как меру приспособленности популяций конкретного вида к измене-
нию только одного экологического фактора и предложили методику 
расчета потенциальной и реализованной экологической валентности. 

Неудачен и термин «пластичность», поскольку в морфологии рас-
тений он испол ьзуется для обозначения изменения формы и размера 
растений в результате влияния внешних факторов. 

В сущности, для определения позиции вида и его локальных пот 
пуляций в экологическом пространстве достаточно двух базовых по-
нятий - экологический ареал и экологическая амплитуда. Первое по-
нятие показывает положение вида по отношению ко всей совокупно-
сти экологических факторов (зона толерантности), а второе - по от-
ношению к одному фактору. При этом экологическая амплитуда по-
нимается как диапазон между минимальным и максимальным 
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значением отдельного экологического фактора, в пределах которого 
возможно существование особей данного вида растения. В границах 
экологической амплитуды с л е д у е т выделять как биологически значи-
мые три «точки» - минимума, оптимума и максимума (рис. 4.3). В 
зоне оптимума встречаются популяции с самой высокой численнос-
тью особей, с наибольшим постоянством, жизненностью и наилуч-
шими показателями роста. 

Следует иметь в виду, что зона оптимума далеко не всегда нахо-
дится в середине экологической амплитуды, чаще она смещена либо в 
сторону минимума, либо в сторону максимума. 

Теоретически сформулировать систему понятий, связанных с эко-
логией популяций растений, гораздо легче, чем установить практи-
чески. Во-первых, экологический ареал, экологическая амплитуда и 
ее три кардинальные точки неодинаковы для растений в разных он-
тогенетических и жизненных состояниях. Хорошо известно, что у всех 
видов растений экологический ареал и точки оптимума у проростков 
и молодых ювенильных растений существенно отличаются от эколо-
гического ареала взрослых особей. Во-вторых, в онтогенезе растений 
существуют особые критические периоды, когда растения наиболее 
чувствительны к стрессовому воздействию той или иной природы 
(Яковец, 2009). На этих этапах онтогенеза экологическая амплитуда 
по отношению к определенному экологическому фактору у растений 
как бы резко сужается. Соответственно и экологический ареал в та-
ком онтогенетическом состоянии у растений становится уже. И, на-
конец, в-третьих, экологическая амплитуда вида по отношению к про-
стому экологическому фактору существенно изменяется в зависимос-
ти от того, при каком сочетании других факторов он воздействует на 
растение. Известно, например, что устойчивость растений квысокой 
температуре повышается в местообитаниях с достаточно высокой 
влажностью почвы, а устойчивость к затенению возрастает при луч-
шем обеспечении растений углекислым газом (Злобин, 2004). 

С позицией анализа редких видов растений в отношении эколо-
гического пространства связано понятие об экологических нишах. Это 
достаточно общее понятие еще в 1914-1917 годах ввел Дж. Гриннелп 
(Grinnell, 1917). Под экологической нишей внастоящее время понима-
ют «место», которое занимает вид в экосистеме, включая простран-
ственное положение особей, их отношение к абиотическим и биоти-
ческим факторам, а также функциональную роль в этой экосистеме. 
Экологическая ниша является комбинацией всех факторов жизни, 
которая обеспечивает оптимальное существование растений данного 
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Предел выносливости 

Интенсивность фактора 

Рис. 4.3. Экологическая амплитуда, зона оптимума и зоны максимального 
и минимального действия экологического фактора 

вида. В такой формулировке экологическую нишу следует понимать 
как фундаментальную. Фактически популяция, которой представлен 
вид в экосистеме, не всегда существует в оптимальной для нее среде. 
В таком случае используется понятие реализованной экологической 
ниши. Она чаще всего смещена по осям эколого-фитоценотических 
факторов и уже, чем фундаментальная. Обычно фундаментальную 
экологическую нишу экологи образно определяют как «профессию» 
вида, а реализованную - как его «адрес». 

В связи с тем что локалитеты популяций вида растения могут рас-
полагаться в разных фитоценозах с разными условиями, понятие реа-
лизованной экологической ниши применимо не только к виду в 
целом, но и к каждой его популяции. При этом фундаментальная эко-
логическая ниша - это видовая характеристика, а реализованная эко-
логическая ниша должна рассматриваться по отношению к каждой 
конкретной локальной популяции и, по сути, является популяцион-
ной характеристикой. 

Анализ экологии редких видов растений первоначально сводился 
к их делению на группы, выделяемые по «экологическим предпочте-
ниям». По отношению к влаге растения подразделяют на ксерофиты, 
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мезофиты, гигрофиты, гидатофиты и гидрофиты; по отношению к ре-
жиму освещения - на гелиофиты и сциофиты; по отношению к плодо-
родию почвы - на олиготрофы, мезотрофы и эвтрофы и т.п. 

Для установления экологического ареала и экологической ампли-
туды редкого вида и его отдельных популяций необходимы более де-
тализированные оценки, и в этих случаях используются экологичес-
кие шкалы. Экологические шкалы представляют собой таблицы с эко-
логическими характеристиками видов. Наиболее популярны у иссле-
дователей шкалы Л.Г. Раменского (1956), Г. Элленберга (Ellenbeig, 
1974), Э. Ландольта (Landolt, 1977), Д.Н. Цыганова (1983) и Я.П. Ди-
духа (Didukh, 2011). Все они построены по единому принципу: балл 1 
всегда означает наименьшее, а последний балл шкалы - наибольшее 
значение фактора. Сравнительная характеристика этих шкал приве-
дена в табл. 4.1. 

Экологические шкалы Л.Г. Раменского амплитудные и содержат 
сведения более чем по 1,5 тыс. видов растений Европейской части 
бывшего СССР. В основном это луговые растения. Детализация эко-
логических факторов не одинакова: шкала увлажнения почвы подраз-
делена на 120 ступеней, переменности увлажнения - 20 ступеней, ак-
тивного богатства и засоленности почвы — 30 ступеней, аллювиально-
сти - 10 ступеней, пастбищной дигрессии - 10 ступеней. В отличие от 
других шкал экологическая амплитуда вида может корректироваться 
с учетом проективного покрытия растений данного вида в изучаемом 
фитоценозе. 

Экологические шкалы Г. Элленберга, основанные на многолетних 
наблюдениях и экспериментах автора, были составлены для Централь-
ной Европы. В них охарактеризована экология более 2700 видов расте-
ний по отношению к освещению, тепловому режиму, континенталь-
ное™ климата, увлажнению, кислотности почвы, засолению и обеспе-
ченности доступным азотом. Отношение растений к соответствующим 
условиям характеризуется цифрами по 12-балльной шкале для фактора 
увлажнения и по 9-балльной шкале для всех остальных факторов. Шка-
лы эти точечные, т.е. они позволяют выявлять только точку экологи-
ческого оптимума вида, но не его экологическую амплитуду. 

Э. Ландольт разработал свои экологические шкалы в основном для 
предгорных и горных областей Швейцарии. Они включают почти 
3,5 тысяч видов растений флоры Европы. Шкалы Э. Ландольта тоже 
точечные. Они содержат восемь экологических факторов: почвенные 
- увлажнения, кислотности, богатства элементами минерального пи-
тания, гумусированности, гранулометрического состава; климатичес-



Глава 4. Редкие виды растений . 81 

кие - температурная, континентальное™ климата. В них на осях фак-
торов среды выделяется только по пять градаций (ступеней) фактора. 
Некоторые геоботаники полагают, что в связи с этим шкалы Ландольта 
«неточные». Однако специальная сравнительная оценка точности 
шкал Ландольта, Элленберга и Цыганова, выполненная П.С. Широ-
ких и В.Б. Мартыненко (2008), показала, что по способности устанав-
ливать экологические режимы и дифференцировать их для разных 
фитоценозов из трех сопоставляемых шкал самой эффективной и точ-
ной является шкала Ландольта. 

Таблица4.1. Сравнительная таблица экологических шкал (по Л.Г. Ханиной, 2009 
с дополнениями) 

Признаки 
Экологические шкалы 

Признаки Раменский, 
1956 

Элленберг, 
1974 

Ландольт, 
1977 

Цыганов, 
1983 

Дидух, 
2011 

О б щ е е число видов 1419 2 7 0 0 3411 2 3 0 4 3 3 0 0 
Число шкал 5 6 8 10 12 
Тип шкалы ампли- точечная точечная ампли- ампли-

тудная тудная тудная 
Число градаций в разных шкалах 

Увлажнение почвы 120 12 5 23 2 3 
Богатство почвы азотом - 9 5 11 11 
Трофность почвы 3 0 - 5 19 19 
Кислотность почвы - 9 5 13 13 
Степень - - 5 - -

гранулированности почвы 
Переменность увлажнения 2 0 - - 11 11 
почвы 
Пастбищная дигрессия 10 - - - -

Аллювиальностъ почвы 10 - - -

Режим освещенности - 9 5 9 9 
Термоклимат - 9 5 17 17 

Континентальность - 9 5 15 17 
климата 
Аридность/гум идность - - - 15 2 3 
климата 
Криокпимат - - - 15 15 

Аэрация почвы - - - - 15 
Гумусированность почвы - - - - 11 
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Амплитудные шкалы Д.Н. Цыганова содержат информацию по 
10 факторам для 2304 в и д о в сосудистых растений. В основном это лес-
ные виды. Шкалы содержат следующие экологические факторы: 
Тт - термоклиматический, Кп - континентальности климата, От -
омброклиматической аридности/гумидности, О - криоклиматичес-
кий, Ш - увлажнения почвы, Тг - солевого режима почвы, Nt - бо-
гатства почвы азотом, Rc - кислотности почвы, fH - переменности 
увлажнения, Lc - освещенности/затенения. 

Я.П. Дидух опубликовал амплитудные экологические шкалы, ос-
нованные главным образом на работах украинских ботаников. В этих 
шкалах представлены 13 основных экологических факторов для 3300 
видов растений. Количество ступеней в шкалах Я.П. Дидуха для раз-
ных экологических факторов неодинаково и варьирует от 9 до 23 гра-
даций. 

Выбор шкалы определяется задачами исследования и районом ра-
боты. Согласно принципу регионализма (Королюк, 2007; Горин, 2008) 
следует пользоваться шкалами, разработанными для региона, в кото-
ром изучаются редкие виды растений. В идеале для установления эко-
логического оптимума растения следует пользоваться точечными шка-
лами, но при их отсутствии для данного региона приходится прибе-
гать к амплитудным шкалам. Как подчеркивал В.И. Василевич(1974), 
«разные виды имеют разную ширину экологической амплитуды и раз-
ную форму распределения обилия по одно- или многомерному гра-
диенту условий среды», т.е. экологический оптимум, как было под-
черкнуто выше, может быть смещен от центра к любому концу 
экологической амплитуды. Исследователи при использовании амп-
литудных шкал за оптимум обычно принимают середину амплитуды, 
что снижает возможную ошибку. 

Для конкретизации и обобщения экологических особенностей 
видов растений и их популяций полезно вычисление потенциальной 
и реализованной экологической валентности, а также индексов толе-
рантности по методике, разработанной J1.А. Жуковой. 

При изучении экологической позиции видов растений может бьггь 
полезным понятие «эколого-ценотическая группа», предложенное 
А.А. Ниценко. Экалого-ценотическую группу определяют как группу 
видов растений, сходных по отношению к совокупности экологичес-
ких факторов и приуроченных к сообществам того или иного типа 
(Ханина, 2012). Выделяемых на основании такого подхода групп семь. 
Это группы неморальные, бореальные, нитрофильные, боровые, лу-
гово-опушечные, водно-болотные, олиготрофные. О.В. Смирнова и 
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др. (2004) предлагают более детализированную систему, подразделя-
ющую растения на 18 эколого-ценотических групп. Выделяют такие 
группы обычно на основе экологических шкал. 

Экологические шкалы позволяют не только установить экологи-
ческую амплитуду и оптимальные для редкого вида растения сочета-
ния экологических факторов, но и выявить уровень соответствия эко-
логической среды конкретного фитоценоза, в котором размещена ло-
кальная популяция, требованиям этого вида, т.е. оценить соответствие 
«адреса» пребывания локальной популяции вида его «профессии». 
Например, М.А. Полянская (2011) у редкого вида Galium triflorum пос-
ле анализа его экологической амплитуды по ряду факторов установи-
ла, что критическими для него являются эдафические условия, по-
скольку экологическая амплитуда по этому фактору наиболее узкая. 
А.А. Чистякова (2011) при изучении редких видов лесостепи выясни-
ла, что ведущей причиной их угнетения и исчезновения является фак-
тор освещенности. Дело в том, что основные резерваты редких лесо-
степных видов — это олуговевшие степи и опушки. При введении ре-
жима заповедности в таких резерватах идет разрастание деревьев и 
кустарников, создающее сильное затенение, неблагоприятное для 
охраняемых видов. J1.M. Петрова и др. (2007) при изучении редких 
видов западной части Украины установили, что виды, связанные с ли-
ственными и сосновыми лесами, отличаются узкими экологически-
ми амплитудами по основным экологическим факторам, а редкие 
виды, произрастающие втемнохвойныхлесах, напротив, имеют ши-
рокие экологические амплитуды. 

В целом, изучение экологических амплитуд редких видов расте-
ний и их позиций в экологическом пространстве яшіяется актуаль-
ным направлением. Идет накопление материала, поставлен вопрос о 
создании специальных фитоиндикационных компьютерных баз дан-
ных (Рогова, 2010). 

М е т о д и ч е с к и й б л о к 

Установление экологической амплитуды, экологического 
оптимума и вычисление коэффициента дискомфорта 
для популяции редкого вида растения 
Экологические шкалы Я.П. Дидуха изданы отдельной книгой. Другие эко-
логические шкалы, необходимые для анализа положения видов редких 
растений в экологическом пространстве, могут быть свободно скачаны с 
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сайта « Ц е н о ф о н д лесов Е в р о п е й с к о й России» по а д р е с у : http: / / 
mfd.cepl.rssi.ru/flora/ecoscale.htm. В книге Л.А. Жуковой и др. (2010) при-
ведены шкалы Цыганова с дополнениями. 

На примере Platanthera chlorantha рассмотрим методику установле-
ния экологического оптимума этого растения по точечным шкалам Эл-
ленберга и Ландольта. Для этого из экологических шкал выписываются 
значения для точек оптимума по каждому экологическому фактору от-
дельно. Результаты удобно представлять в виде звездчатых диаграмм -
экограмм. Такие диаграммы представлены для Platanthera chlorantha по 
шкапам Элленберга на рис. 4 .4 и по шкалам Ландольта на рис. 4.5. 

Анализ экологической амплитуды Platanthera chlorantha по амплитуд-
ным шкалам Цыганова (рис. 4.6) и Дидуха (рис. 4.7) позволил установить 
зоны толерантности вида к основным экопогическим факторам, ограни-
ченные максимальным и минимальным значениями фактора. По шкалам 
Цыганова Platanthera chlorantha имеет широкую амплитуду по содержа-
нию азота в почве, а наиболее узкими у этого вида являются интервалы 
освещенности и влажности почвы. 

Региональные шкалы Дидуха позволяют уточнить эти оценки. Со-
гласно экологическим шкалам Дидуха в условиях северо-востока Украи-
ны у Platanthera chlorantha наиболее узкими зонами толерантности яв-

Рис. 4.4. Экологический оптимум 
Platanthera chlorantha по точечной 
экологической шкале Элленберга. 
Обозначения осей: Lc - освещенность; 
Тт - континентальность климата: 
Hd- водный режим почвы; 
Яс - кислотность почвы 

Рис. 4.5. Экологический оптимум 
Platanthera chlorantha по точечной 
экологической шкале Ландольта. 
Обозначении осей: Hd - водный режим 
почвы; Яс - кислотность почв; 
Тг- плодородие почвы; 
Gr-гумусированность почвы; 
Ms - механический состав почвы; 
Lc - освещенность; Т т - температурный 
режим; От - континентальность климата 
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Т-п 

Рис. 4.6. Экологический диапазон 
Platanthera chlorantha по амплитудной 
экологической шкале Цыганова. 
Обозначения осей: 
Тт - термоклиматический режим; 
Кп - континентальность климата; 
От - омброклиматической аридности-
гумидности климата; 
С г - криоклиматический режим; 
Hd - водный режим почвы; Тг - солевой 
режим почвы; Nt-содержание 
доступного азота в почве; 
Ас - кислотность почвы; 
Lc -освещенность 

не 

Рис. 4.7. Экологический диапазон 
Platanthera chlorantha по амплитудной 
экологической шкале Дидуха. 
Обозначения осей: Hd- водный 
режим почвы; /Н-переменности 
увлажнения почвы; Rc - кислотность 
почвы; SI - солевой режим почвы; 
Са - содержание карбонатов в почве; 
№ - содержание азота в почве; 
Ае- аэрация почвы; 
Тт - терморежим; От - гумидность 
климата; Кп - тип климата; 
Сг - криорежим; Lc - освещенность 

ляются: освещенность, переменность увлажнения и аэрация почвы. В 
первую очередь именно эти факторы могут ограничивать распростране-
ние данного вида. 

Имея репрезентативные геоботанические описания, можно методом 
фитоиндикации установить характер экологического режима в локалите-
те рассматриваемой популяции Platanthera chlorantha, который в Нацио-
нальном природном парке «Деснянско-Старогутский» находится в фито-
ценозе Querceto-Pinetum coryloso (avellanae)-caricosum (ericetorum). Для 
Украины рекомендуется использовать шкалы Я.П. Дидуха как адаптиро-
ванные к региональным экологическим режимам. 

Оценка экологических факторов местообитаний редких видов расте-
ний проводится по А.Д. Булохову (1996) для каждого из факторов отдель-
но по формуле 

L_krxi+... + k„xn 

k i + . . . + kn 
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где L - с р е д н е е з н а ч е н и е э к о л о г и ч е с к о г о ф а к т о р а п о ш к а л е ; 
к - о б и л и е в и д а п о ш к а л е Б р а у н - Б л а н к е ; 
х - б а л л д л я д а н н о ю ф а к т о р а п о э к о л о г и ч е с к о й ш к а л е . 

О д н а к о ц е л е с о о б р а з н е е в ы ч и с л я т ь п а р а м е т р L б е з у ч е т а о б и л и я в и д а . 
П о э т о м у поводу А . Ю . К о р о л ю к о б о с н о в а н н о п и с а л , ч т о « ф л о р и с т и ч е с к и й 
с о с т а в с о о б щ е с т в а о т р а ж а е т с р е д н е м н о г о л е т н и е э к о л о г и ч е с к и е п о к а з а -
т е л и м е с т о о б и т а н и я , п р о е к т и в н о е ж е п о к р ы т и е о т д е л ь н ы х в и д о в з н а ч и -
т е л ь н о и з м е н я е т с я от г о д а к году и во в р е м я в е г е т а ц и о н н о г о п е р и о д а » 
( К о р о л ю к , 2 0 0 7 : с. 2 6 1 ) . 

С т е п е н ь р а с х о ж д е н и я м е ж д у э к о л о г и ч е с к и м о п т и м у м о м д а н н о г о в и д а 
и э к о л о г и ч е с к и м и у с л о в и я м и , р е а л ь н о с у щ е с т в у ю щ и м и в к о н к р е т н о м л о -
к а л и т е т е , о ц е н и в а е т с я п о к а ж д о й из ш к а л в о т д е л ь н о с т и и в ы ч и с л я е т с я 
по ф о р м у л е 

D, = \L,-Oi 
где D, - разница значений экологического ф а к т о р а в а н а л и з и р у е м о м л о к а л и -

тете с оптимальным значением данного фактора ; 
О - оптимальное значение фактора . 

Д л я о б щ е й о ц е н к и А . А . К л и м е н к о ( 2 0 1 2 в ; 2 0 1 2 г ) р е к о м е н д у е т и с п о л ь -
зовать с р е д н и е з н а ч е н и я D д л я и з у ч а е м ы х э к о л о г и ч е с к и х ф а к т о р о в , т.е. 

п 

п 

где л - число учитываемых экологических факторов В р а с с м а т р и в а е м о м слу-
чае п = 12 

К о э ф ф и ц и е н т D по с в о е м у с о д е р ж а н и ю о ц е н и в а е т с т е п е н ь б л а г о п р и -
я т с т в о в а н и я у с л о в и й п р о и з р а с т а н и я д л я т о г о и л и и н о г о в и д а и я в л я е т с я 
м е р о й э к о л о г и ч е с к о г о д и с к о м ф о р т а п о п у л я ц и и : ч е м в ы ш е з н а ч е н и е э т о г о 
к о э ф ф и ц и е н т а , т е м в с р е д н е м у с л о в и я м е с т о о б и т а н и я м е н е е с о о т в е т -
с т в у ю т э к о л о г и и и з у ч а е м о г о в и д а р а с т е н и я . 

А н а л о г и ч н ы й п о д х о д и с п о л ь з о в а л и О . И . Б у з о и С.Г. К у ш н ы р ь ( 2 0 0 7 ) , 
о б о з н а ч и в этот к о э ф ф и ц и е н т с и м в о л о м К и н а х о д я е г о д л я г р у п п ы ф а к т о -
ров н е как с р е д н е е , а п у т е м у м н о ж е н и я к о э ф ф и ц и е н т о в Df ч т о н е д а е т 
п р е и м у щ е с т в , а т о л ь к о з а т р у д н я е т с р а в н е н и е р е з у л ь т а т о в работ , в ы п о л -
н е н н ы х р а з н ы м и а в т о р а м и . 

Н а э к о г р а м м е , п р и в е д е н н о й н а рис . 4 . 8 , с о п о с т а в л е н э к о л о г и ч е с к и й 
о п т и м у м Platanthera chlorantha с э к о л о г и ч е с к и м и п а р а м е т р а м и ф и т о ц е -
н о з а , в к о т о р о м н а х о д и т с я е е л о к а л ь н а я п о п у л я ц и я . 

П р о в е д е н н ы е в ы ч и с л е н и я п о к а з ы в а ю т , ч т о в ф и т о ц е н о з е Q u e r c e t o -
P i n e t u m coryloso ( a v e l l a n a e ) - c a r i c o s u m (e r ice torum) с р е д н е е о т к л о н е н и е о т 
о п т и м у м а по в с е м у ч и т ы в а е м ы м э к о л о г и ч е с к и м ф а к т о р а м , т.е. к о э ф ф и ц и -
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Hd 

Рис. 4.В. Экологический оптимум Platanthera chlorantha (ряд 2) по отношению 
к экологическим особенностями местообитания (ряд 1) в одном из локалитетов 
в Национальном природном парке «Деснянско-Старогутский». Обозначения осей: 
Hd- водный режим почвы; fH - изменчивости увлажнения почвы; 
Rc - кислотность почвы, SI - солевой режим почвы; Са - содержание карбонатов 
в почве; Nt - содержание азота в почве; Ае - аэрация почвы; Тт - терморежим; 
От - гумидность; Кп - тип климата; Сг - криорежим; Lc - освещенность 

ент экологического дискомфорта, для Platanthera chlorantha составляет 
1,2936. Наибольшие отклонения от оптимума, которые могут быть близки-
ми к критическому порогу для устойчивости данной популяции, отмечены 
для факторов «гумидность» (-5,818) и «кислотность почвы» (1,705). 

М е т о д и ч е с к и й б л о к 

Оценка экологической валентности и индекса толерантности 
Л.А. Жуковой (Жукова, 2004; Жукова, 2010) разработана оригинальная 
методика комплексной оценки экологических свойств растений, которая 
может быть полезной при изучении экологических ареалов редких видов. 
Кроме того, в публикации 2010 года приводятся экологические шкалы 
Цыганова для 2129 видов растений по 10 экологическим факторам. Они 
дополнены Т.И. Грохлиной и Л.Г. Ханиной коэффициентами потенциаль-
ной экологической валентности и климатическими и эдафическими ин-
дексами толерантности для каждого вида растений. 

Основу методики Л.А. Жуковой составляют понятия о потенциальной 
и реализованной экологической валентности видов растений и их индексов 
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толерантности. В трактовке Л.А. Жуковой потенциальная экологическая 
валентность - это мера приспособленности популяций того или иного вида 
растения к определенному экологическому фактору, т.е. для разных фак-
торов она разная. Это понятие по смыслу близко к понятию экологичес-
кой амплитуды вида растения, только оно выражено в виде доли опреде-
ленной экологической шкалы от всей протяженности шкалы безотноси-
тельно к ее положению на этой шкале. Таким образом, главная особен-
ность методики Л.А. Жуковой состоит в том, что при ее использовании 
позиция видов растений по каждому экологическому фактору абстраги-
руется от фактического положения на оси фактора. Она показывает толь-
ко долю пространства на этой оси, в пределах которой возможно суще-
ствование вида. 

Потенциальная экологическая валентность (PEV) вычисляется 
для каждого вида растения и каждого экологического фактора отдельно 
по формуле 

_ (̂ majt Anin + 

Л 

п - количество ступеней в ш к а п е , 
1 - корректирующий показатель. 

Реализованная экологическая валентность (REV) определяет 
фактическое положение ценопопуляции данного вида растения в эколо-
гическом пространстве. В этом случае Ата> и Дт |л означают максимальное 
и минимальное значения экологической шкалы, которые зарегистриро-
ваны для данной популяции. Она вычисляется по формуле 

Л 

іде 0 ,01 - корректирующий показатель. 

Сопоставляя потенциальную и реализованную экологические валент-
ности, можно вычислить по каждому экологическому фактору коэффици-
ент экологической эффективности: 

Kec.eff = ~ 100%. 

Таким образом, каждый вид обладает набором PEV, число которых 
равно числу рассматриваемых экологических факторов, а каждая локаль-
ная популяция обладает соответствующим набором REV. 

При соотнесении суммы потенциальных экологических валентностей 
счислом шкал (Scales), которые проанализированы, можно получить оцен-
ку индекса толерантности (IT) изучаемого вида: 
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Рекомендуется экологически осмысленно вычислять индекс толерант-
ности. Например, для эдафического индекса толерантности следует ис-
пользовать по таблицам Цыганова пять шкал: Hd - увлажнение почвы, 
Тг- солевой режим, Nt- богатство почвы азотом, fH - переменность ув-
лажнения почвы, Rc - кислотность почвы. 

На основании индексов толерантности устанавливается широта эко-
логических ниш изучаемого вида растения. Л.А Жукова рекомендует сле-
дующую шкалу для установления групп толерантности видов по значени-
ям их индексов толерантности: 

- менее 0,33 - стенобионты; 
- 0 ,34-0,45 - гемистенобионты; 
- 0 ,46-0,56 - мезобионты; 
- 0 ,57-0,66 - гемиэврибионты; 
- более 0,67 - эврибионты. 
Чем выше значение индекса толерантности и, следовательно, шире 

возможная экологическая амплитуда у данного редкого вида растения, 
тем более высокие шансы у его популяций «найти» свое место в экологи-
ческом пространстве той или иной экосистемы и тем полнее использует 
он ресурсы этой экосистемы. 

Рассмотрим эффективность предлагаемой методики для оценки эко-
логии трех редких видов на примере установления эдафической экологи-
ческой валентности с использованием экологических таблиц Цыганова с 
дополнениями указанных выше авторов (табл. 4.2). По аналогичной ме-
тодике была вычислена климатическая экологическая валентность. На 
основе полученных данных установлены индексы эдафической и клима-
тической толерантности для рассматриваемых трех редких видов расте-
ний и определены группы их толерантности (табл. 4.3). 

Полученные результаты показывают, что для всех трех видов их кли-
матическая толерантность была выше, чем эдафическая. 

Таблица 4.2. Потенциальная эдафическая экологическая валентность для трех ред-
ких видов растении 

Виды 
Экологический режим 

Hd Tr Nt fH Rc 

Epipacbs helleborine 
Listera ovata 
Pyrola chlorantha 

0 ,30 0 ,26 0 ,64 0 ,00 0 ,54 
0 ,65 0 ,47 0 , 4 5 0 ,27 0 ,38 
0 ,30 0 ,32 0 ,45 0 ,00 0 ,54 
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Таблица 4.3. Индексы толерантности и группа экологической толерантности для трех 
редких видов растений 

Виды 
Индекс 

эдафической 
толерантности 

Группа 
эдафической 

толерантности 

Индекс 
климатической 
толерантности 

Группа 
климатической 
толерантности 

Epipacbs 
hielleborine 

0,44 гемистено-
бионт 

0,61 гемиэврибионт 

Listera 
ovata 

0,45 гемистено-
бионт 

0,58 гемиэврибионт 

Pyrola 
chlorantha 

0,40 гемистено-
бионт 

0,55 меэобионт 

С учетом принципа региональное™ расчет был повторен с использо-
ванием экологических шкал Я.П. Дидуха (2011) , разработанных для усло-
вий Украины. Эти данные для группы эдафических факторов приведены 
в табл. 4.4. 

Таблица 4.4. Потенциальная эдафическая экологическая валентность, индексы то-
лерантности и группа экологической толерантности (по шкалам 
Я.П. Дидуха, 2011) 

Виды 
Экологический режим Индекс толе- Группа толерант-

Виды 
Hd Tr = SI Nt fH Rc рантности ности 

Epipacbs 
hellebonne 

0,35 0,26 0,64 0,36 0,47 0,42 гемистенобионт 

Listera ovata 0,30 0,21 0,64 0,36 0,47 0,40 гемистенобионт 
Pyrola 
chlorantha 

0,35 0,26 0,45 0,27 0,40 0,35 гемистенобионт 

Сопоставление полученных результатов показывает, что изучаемые 
виды независимо от используемой шкалы относятся по эдафической эко-
логической шкале к гемистенобионтным видам, т.е. растениям с доста -
точно узкими экологическими амплитудами по отношению к эдафическим 
факторам. По обеим шкалам в пределах гемистенобиотной группы у Руга/а 
chlorantha экологическая амплитуда самая узкая. 

Реализованная экологическая валентность вычисляется в принципе 
аналогичным способом, но уже для конкретных локальных популяций изу-
чаемых редких видов. При этом в качестве максимальных и минималь-
ных показателей по рассматриваемым экологическим ш к а л а м использу-
ются данные, полученные на основании полных геоботанических описа-
ний, которые включают списки всех видов сосудистых растений в том 
фитоценозе, где находится популяция редкого вида растения. 
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По соотношению реализованной и потенциальной экологических ва-
лентностей может быть найден коэффициент эффективности использо-
вания изучаемым видом растения ресурсов местообитания. Л.А. Жукова 
(2004) обращает внимание, что значение индекса IT, превышающее 100%, 
свидетельствует о недостаточной изученности экологии видов. 

Следует учитывать, что свойства экотопа в фитоценозе, с которым 
связана та или иная локальная популяция редкого вида растения, опре-
деляются в рамках методики фитоиндикации флористическим составом 
этого фитоценоза. При наличии в нем большого числа видов растений 
эврибионтов экологические амплитуды экотопа расширяются, а присут-
ствие видов стенобионтов эти амплитуды сужает. Фактически в любом 
экотопе произрастают виды растений с широкими и узкими экологически-
ми амплитудами. В последнем случае в отношении редких видов расте-
ний, которые, как правило, являются стенобионтными, действует закон 
минимума Либиха: устойчивость популяции редкого вида растения будет 
зависеть не от свойств экотопа как целого, а от его реакции на экологи-
ческий фактор, находящийся в данном экотопе в минимуме. 

При использовании экологических шкал следует учитывать, что 
получаемая по экологическим шкалам информация носит условно-
приближенный характер. Все виды экологических шкал «расчленя-
ют» среду обитания на отдельные факторы, тогда как особи растений 
в популяциях реагируют на экологический режим в его комплексном, 
интетральном действии. На каждом конкретном экологическом фоне 
в зависимости от взаимодействия факторов потребность в том или 
ином отдельном экологическом факторе у растений изменяется. В фи-
зиологии растений накоплен огромный материал, доказывающий эту 
закономерность (Злобин, 2004). Реальные связи популяций растений 
с экологической средой намного сложнее, чем это показывают эколо-
гические шкалы. 

4.4. Локальные популяции в фитоценотическом 
пространстве 
Фитоценотическое пространство любого региона земной поверхнос-
ти составляет полную совокупность фитоценозов, которые на этом 
пространстве находятся. Изучаемый вид редкого растения, естествен-
но, связан только с одним или с какой-то частью этих фитоценозов. 
Это ведет к понятию о фитоценотическом ареале. Под фитоценоти-
ческим ареалом вида растения обычно понимают его положение 
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в фитоценотическом пространстве, которое обусловлено взаимоотно-
шениями данного вида растения с другими растениями. Близким их 
смыслу является и понятие «ценоэлемент», под которым понимается 
«объединение видов с более или менее сходной фитоценотической 
приуроченностью» (Крылов, 1984 : 14). 

С точки зрения изучения популяций редких видов растений на-
бор фитоценозов разного синтаксономического ранга, в которых су-
ществуют локальные популяции одного и того же вида растения, мож-
но рассматривать как его фитоценотический ареал. Он является час-
тью потенциальной экологической ниши, реализуемой растением. 
Если методику изучения чисто экологической компоненты реализо-
ванной экологической ниши на основе экологических шкал можно 
считать достаточно отработанной, и здесь для многих видов растений 
просто не хватает фактических данных для обобщений, то методика 
установления ценотической компоненты ниш разработана хуже, а 
фактических материалов почти нет. На это обстоятельство обращает 
внимание Я.П. Дидух (2012), подчеркивая, что для видов, включен-
ных в Красную книгу, их синтаксономическая принадлежность долж-
на быть установлена, как минимум, до уровня союза. 

В самом общем виде закономерности формирования фитоцено-
тических ареалов очень простые: у эвритопов они широкие, охваты-
вают несколько разных синтаксонов, а у стенотопов узкие, так что ло-
кальные популяции такого вида всегда связаны с одним и тем же син-
таксоном. Даже для редких видов растений, которые последние два-
три десятилетия изучаются наиболее активно, несмотря на все стара-
ния составителей Красных книг, из-за отсутствия фактического ма-
териала синтаксономические ареалы приведены лишь для малого чис-
ла видов. Только в последнее время положение несколько изменилось. 
М.М. Федорончук (2010), изучивший 64 вида редких растений из се-
мейства гвоздичных, установил, что для подавляющего большинства 
из них характерны узкие фитоценотические ареалы. В работе А.В. 
Лукаша и T.JI. Андриенко (2011) при анализе более чем 200 редких и 
охраняемых растений Полесья фитоценотические ареалы установле-
ны практически для каждого вица. 

В пределах фитоценотического ареала редкого вида растения, 
безусловно, существует зона оптимума. Оценка фитоценотического 
оптимума у редких видов растений является непростой задачей. Наи-
более распространенная точка зрения состоит в том, что как фитоце-
нотический оптимум следует принимать тот фитоценоз, в котором у 
изучаемого вида растения формируется наибольшая фитомасса в рас-
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чете на единицу площади (Крылова, 1986). Но это не очень удачное 
решение, так как одна и та же величина фитомассы может достигать-
ся как за счет небольшого количества хорошо развитых особей, так и 
за счет высокой численности мелких слаборазвитых растений. Поэто-
му разумнее фитоценотическим оптимумом считать тот фитоценоз, в 
котором основные показатели состояния особей и популяции (запас 
фитомассы, численность особей, полное прохождение ими онтогене-
тического цикла, высокий виталитет и др.) имеют в совокупности 
высшее значение. Для приблизительной оценки можно использовать 
два показателя — популяционную плотность и индекс витал итета по-
пуляции. 

Фитоценотический оптимум формируется под влиянием всего 
комплекса взаимодействий в фитоценозе и выявляется в естествен-
ных сообществах, а из-за зависимости от конкурентной обстановки 
не является для вида стабильным. В разных зонах его общего ареала 
он может быть различным. По-видимому, редкие виды растений до-
вольно часто приурочены к местообитаниям с ослабленной конкурен-
цией. Так, С. Панченко и О. Черноус (2009) установили, что у трех 
видов редких растений сосняков-зеленомошников Pulsatilla patens, 
Dianthuspseudosquarrosus и Eremogone saxatilis наивысшая плотность по-
пуляций, а у первых двух видов и доля генеративных особей, была са-
мой высокой на опушках, где ослаблено эдификаторное действие со-
снового древостоя. 

М е т о д и ч е с к и й б л о к 

Установление положения локальной популяции 
в фитоценотическом пространстве 
Фитоценотический ареал популяции изучаемого редкого вида растения 
устанавливается на основе изучения литературных источников, масси-
вов геоботанических описаний и гербарных фондов. Это достаточно тру-
доемкая работа. Например, для Lilium тагіадоп в результате изучения 
распространения этого вида в Полесье Украины А.В. Лукаш и Т.Л. Андри-
енко (2011) установили, что его популяции приурочены к сообществам 
классов Querco-Fagetea Br.-BI. et Vlieger 1937, Quercetea pubescenti-
petraeae Jakucs 1960 и Quercetea robori-petraeae Br.-BI. ex R.Tx. 1943, a 
также на опушках и открытых местах в сообществах Trifolio-Geranieta Th. 
Muller 1962. 

На Урале Lilium martagon связана с фитоценозами порядка Molinietalia 
W. Koch 1926 класса Molinio-Arrhenatheretea R. Тх. 1937 et R. Tx. 1970 и 
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порядка Quercetalia pubescentis Klika 1933 класса Querco-Fagetea Br.-BI. et 
Vlieget in Vliger 1937 (Муллабаева, 2009). 

Для сравнительно небольших регионов исследователь может выявить 
локалитеты популяций изучаемого вида и определить их фитоценотичес-
кий ареал на основании собственных геоботанических описаний. Так, в 
Национальном природном парке «Деснянско-Старогутский» А.А. Клименко 
изучила пять популяций Lilium martagon, которые оказались приурочен-
ными к сосновым и ясеневым фитоценозам (табл. 4.5). На основании оце-
нок популяционной плотности, индекса генеративности Lilium martagon и 
виталитета этих популяций можно утверждать, что фитоценотический 
оптимум указанного вида в условиях Национального парка «Деснянско-
Старогутский» приходится на фитоценоз Fraxinetum coryloso-convalla-
riosum, в котором сочетаются самые высокие значения этих популяцион-
ных параметров. 

Таблица 4.5. Фитоценотическая приуроченность пяти популяций Lilium martagon на 
территории Национального прирояного парка «Деснянско-Старогутский» 

№ 
популя-

ции 
Фитоценоз 

Средняя 
популяционная 

плотность, 
шт. / м 2 

Индекс 
генератив-
ности, % 

Индекс 
виталитета 
и статус 
популяции 

1 Экотон Betuleta 0 ,03 -0 ,1 0 0,23, 
corylosa - Pineta равновесная 
coryloso-convallariosum 

2 Pineta coryloso- 1 ,1 -1 ,6 0 0,10, 
convallariosum депрессивная 

3 Pineta coryloso- 0,04 0 0,26, 
sparsiherbosum равновесная 

4 Pineta coryloso- 1 ,5 -2 ,0 18,9 0,07, 
maianthemosum депрессивная 

5 Fraxinetum coryloso- 1 ,3 -2 ,0 21,6 0 ,33, 
convallariosum 

21,6 
равновесная 

Анализ встречаемости локальных популяций в разных синтаксо-
нах растительности позволяет оценить так называемую фитоценоти-
ческую активность данного вида растения. По мнению автора этого 
понятия Я.П. Дидуха (1980), фитоценотическая активность вида оце-
нивается по четырем категориям: 

1) высокая - локальные популяции изучаемого вида имеются в со-
ставе разных типов растительности; 

2) средняя - локальные популяции регистрируются в разных форма-
циях одного типа растител ьности; 
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3) низкая — локальные популяции встречаются в разных ассоциаци-
ях одной формации; 

4) очень низкая - локальные популяции зарегистрированы только в 
одной ассоциации. 

В совокупности материалы об особенностях географического аре-
ала редкого охраняемого вида растений, его экологическом оптимуме 
и экологической амплитуде, а также связанности локальных популя-
ций с определенными типами фитоценозов позволяют дать точную 
характеристику статусу редкого вида по избранным критериям. 



Г Л А В А 4 

Популяционные ПОЛЯ 

Популяционное поле - это участок территории, на котором размещены 
особи популяции. Термин был предложен E.JI. Любарским (1973, 
1976). Иногда встречается другой термин - «популяционный ареал», 
но он менее удачен, так как уже используется в качестве одной из ха-
рактеристик видов растений. При описании популяций употребляют 
также термин «размер». К сожалению, его понимание неоднозначно. 
Отдельные специалисты понимают под размером величину террито-
рии, занятой популяцией, а другие - число особей в популяции. 

Основными характеристиками популяционного поля являются 
следующие: размер площади поля, его конфигурация, характер раз-
мещения особей по популяционному полю, общая численность осо-
бей в популяции и средняя популяционная плотность. 

При оценке устойчивости редких видов растений наиболее важ-
ным показателем является численность особей в популяции. Р. Лей-
му и соавторы (Leimu, 2006) рассмотрели публикации в 20 основных 
ботанических журналах за период с 1987 по 2005 год и, обобщив их, 
показали, что между числом особей в локальной популяции и ее ус-
тойчивостью существует положительная корреляция. Для редких ви-
дов такая корреляция оказалась даже более сильной, чем для массо-
вых. Уязвимость малых популяций отмечалась и другими исследова-
телями. В популяциях небольшого размера, т.е. с малой численнос-
тью особей, меньше выражен генетический полиморфизм, снижены 
показатели репродукции, в частности у энтомофильных видов расте-
ний ухудшены условия опыления, выходы жизнеспособных семян 
ниже (Knight, 2005; Dauber, 2010). С устойчивостью популяций ред-
ких видов растений связаны и другие особенности популяционных 
полей. 
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5.1. Размер и конфигурация популяционного поля 
Оценка размера популяционного поля для редких видов растений име-
ет решающее значение, так как существует некоторый критический для 
данной популяции размер занимаемой площади, ниже которого попу-
ляция утрачивает жизнеспособность. Критический размер популяци-
онного поля зависит от многих факторов, к числу которых относятся 
биология и экология вида растения, доступность ресурсов, возможность 
успешно конкурировать с другими видами растений и т.п. 

Площадь популяционного поля вычисляется после установления 
его внешних границ. Границы популяционного поля у растений-до-
минантов часто определяются границами фитоценоза, с которыми эти 
растения связаны, иногда это ландшафтные или подобные границы. 
У редких видов растений положение границы популяционного поля 
чаще всего не совпадает с границами фитоценоза — они размещаются 
только в какой-то части или частях фитоценоза, где редкий вид ока-
зывается конкурентоспособным. Конфигурация популяционного поля 
может быть очень разной. Она отражает ландшафтные и геоморфоло-
гические особенности местности. Например, в Карпатах у ряда видов 
растений популяционные поля имели линейную форму и простира-
лись вдоль речных долин (Царик, 1995). 

Некоторые исследователи рассматривают популяции редких рас-
тений как прочно «закрепленные» на определенных участках фитоце-
ноза. В действительности этого нет. Согласно карусельной модели «по-
пуляции видов растений, составляющих сообщество, постепенно пе-
ремещаются по его площади» (Маслов, 2001 : 63). Такие перемещения 
могут охватывать территорию всего фитоценоза или осуществляться в 
рамках отдельных его локусов. Но если доминирующие эвритопные 
виды могут в этих случаях существовать почти во всех микросайтах дан-
ного сообщества, то у редких видов такой возможности нет. Это создает 
дополнительные угрозы их устойчивому существованию. 

Размер и конфигурация популяционного поля редкого вида рас-
тения устанавливаются методом картирования. Эта проблема в попу-
ляционной экологии растений долгое время оставалась малоразрабо-
танной. Популяционные поля широко распространенных видов рас-
тений обычно имеют столь большие размеры, что их картирование 
нецелесообразно, так как территория, занимаемая популяцией, часто 
совпадает с площадью фитоценоза. Работы по изучению размера и 
конфигурации популяционных полей редких видов растений мало-
численны (Кияк, 1984; Денисова, 1986). Современное и достаточно 
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исчерпывающее решение этой проблемы предлагается только в пуб-
ликации С.М. Панченко(2011). 

При популяционном картировании работа проводится в два эта-
па. Первый предполагает выявление локалитетов популяций и нане-
сение их на карту местности, масштаб которой не менее 1:10000 или 
1:100000. Второй этап - собственно картирование популяционного 
поля с установлением положения особей растений в границах этого 
поля и определением его внешних пределов. 

Картосхему положения локальных популяций целесообразно при-
вязывать к крупномасштабной карте территории, на которой осуще-
ствляются популяционные исследования. Такая работа обычно про-
водится точечным методом. Сущность этого метода состоит в установ-
лении местонахождений популяций редких видов растений и нанесе-
нии их на составляемую карту. Как подчеркивает С.М. Панченко 
(2011), в современных условиях эффективность и точность картиро-
вания могут быть выше благодаря использованию GPS-приборов. 
Безусловно, решающую роль играет и степень изученности раститель-
ного покрова ботаниками. 

Картосхемы, построенные точечным методом, позволяют оценить 
фитоценотическую и геоморфологическую приуроченность локаль-
ных популяций редкого вида, установить их общее число и расстоя-
ние между ними. 

Дополнением к точечному методу могут служить сеточное карти-
рование и метод сплошного картирования. При использовании пер-
вого из этих методов территория делится на квадраты размером от 0,5 
до 1 км2. В лесах используют лесные кварталы. Положение локальных 
популяций устанавл ивают по отношению к сторонам таких квадратов 
на основании серии параллельных пересечений каждого квадрата (па-
раллельные ходы). Расстояние между ходками не должно превышать 
25 м. На основании полученного материала на картосхему наносят 
местонахождения популяций редких видов растений, а иногда и гра-
ницы популяционных полей. 

Во втором случае, когда используется метод сплошного картиро-
вания, применяются квадраты (пробные площадки) размером от 0,5 х 
0,5 м до 5 х 5 м при работе с травянистыми растениями и до 50 х 50 м 
при работе с кустарниками и деревьями. В пределах таких площадок 
устанавливается наличие особей редкого вида растения, и их положе-
ние наносится на картосхему. В зависимости от целей исследования, в 
частности для последующего мониторинга состояния популяции, на-
йденные особи маркируют специальными постоянными этикетками. 
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Рис. 5.1. Картосхема положения особей Huperzia selago в популяции, выполненная 
методом сплошного картирования по квадратам (расстояние - в сантиметрах) 
(по С.М. Панченко, 2011) 

На рис. 5.1 приведена картосхема популяции Huperzia selago, вы-
полненная методом сплошного картирования по квадратам. 

Для маршрутных и полустационарных работ С.М. Панченко (2011) 
рекомендует использовать метод сплошного картирования от базиса. 
Используются разные варианты: либо линейный базис, либо одна ба-
зисная точка, либо две базисные точки. От линейного базиса с помо-
щью рулетки определяют расстояние до каждой из особей и наносят 
на картосхему. При составлении картосхемы методом от базисных то-
чек необходим угломерный инструмент, в качестве которого можно 
использовать угломер или компас. Точность результатов в этом случае 
зависит от точности измерения углов. Метод используется в основ-
ном для картирования положения отдельных особей. Границы попу-
ляции устанавливаются уже на картосхеме по положению периферий-
ных особей. 

С.М. Панченко (2011) предлагает выбирать нужный метод карти-
рования в зависимости от решаемой задачи: установление местона-
хождения локальных популяций редкого вида, общего картирования 
популяционного поля отдельной локальной популяции с установле-
нием его границ или картирования положения каждой особи в попу-
ляции (табл. 5.1). 

При любом способе определения пространственного положения 
растений границы локальной популяции принято устанавливать по 
положению крайних особей. Следует учитывать, что это границы в 
год анализа популяции. В последующие годы их положение может 
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Таблица 5.1. Сравнительная характеристика разных методов картирования популя-
ций (по С.М. Панченко, 2011) 

Картирование 

сплошное 
по 

квадратам 

сплошное от базиса 
Параметр 

точечное сеточное 
сплошное 

по 
квадратам 

линейный 
базис 

одна 
базисная 

точка 

две 
базисных 

точки 

Точность + + + + + + + + + + + + + 

Размер 
территории 

+ + + + + + + + + + + + + 

Возможность 
проведения 
сопутствующих 
исследований 

+ + + + + + + + + 

Затраты времени + + + + + + + + + + + + 

Удобство 
использования в 
исследованиях: 
- маршрутных 
- полустационарных 
- стационарных 

+ + 
+ + + 
+ + 

+ 
+ + 

+ + + 

+ 
+ + 

+ + + 

+ + + 
+ + + 
+ + 

+ + + 
+ + + 

+ 

+ + + 
+ + + 
+ + 

либо уменьшаться за счет отмирания некоторых периферийных рас-
тений, либо расширяться в результате появления новых растений за 
пределами установленного при картографировании популяционного 
поля. Таким образом, погодичная динамика положения границы по-
пуляционного поля является одним из параметров популяции, кото-
рый должен регистрироваться при долговременном мониторинге по-
пуляций редких видов растений. 

При анализе популяционных полей нельзя упускать из виду, что 
в пределах популяционного поля данной популяции размещаются не 
только особи этого вида растения, но и особи многих других видов. 
Поэтому на картосхемах популяционных полей в некоторых случаях 
необходимо отмечать и особи сопутствующих видов. Это существен-
но облегчает последующую биолого-экологическую интерпретацию 
особенностей популяционного поля и установление закономерностей 
формирования популяционных полей редких видов растений. 
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М е т о д и ч е с к и й б л о к 

Установление местонахождения популяций редких растений, 
конфигурации популяционных полей и местонахождения особей 
Популяционное картографирование является частью общего картирова-
ния растительного покрова. Его принципы, формы и методы изложены в 
работе С .А. Грибовой и Т.И. Исаченко (1972). 

Успешность популяционного картографирования требует определен-
ной подготовительной работы. Она включает выбор картографической 
основы нужного масштаба и оборудования, применяемого при полевой 
работе. Из оборудования необходимы рулетка (удобнее две), шагомер, 
желательно GPS-прибор и угломер. 

В настоящее время доступно несколько сотен моделей таких GPS-
устройств. Для целей популяционного картирования наиболее пригодны 
так называемые туристические портативные GPS-навигаторы. Помимо 
основного предназначения - определения местоположения объектов и 
формирования оптимального маршрута - некоторые модели портатив-
ных GPS-навигаторов имеют встроенный высотомер, магнитный компас 
и т.д. Многие портативные GPS-навигаторы оснащены достаточно под-
робной картой Украины. Именно это помимо компактного размера, на-
дежности и простоты эксплуатации делает портативные GPS-навигаторы 
столь незаменимыми для ботаников. 

Из туристических навигаторов может быть рекомендован Garmin 
Dakota 20, который поставляется со встроенной базовой картой мира с 
затененными контурами рельефа и с лицензионной картой Украины. Удо-
бен и Garmin GPS MAP 62. Он оснащен 2,6-дюймовым полноцветным 
дисплеем, имеет поддержку пользовательских карт, а также встроенную 
базовую карту с затененным рельефом и карту Украины. 

Из угломеров могут быть рекомендованы модели маркшейдерских 
угломеров. Очень удобен электронный угломер S-Digit mini. Он имеет не-
большие размеры, двойную градуировку шкалы (в градусах и в процен-
тах) и функцию фиксации Рабочий диапазон у этого угломера составляет 
0-360° при точности ±0,1° / 0,1% в интервале 0-90° и точности ±0,2° в 
других интервалах. 

Имеется большой выбор и шагомеров разных моделей. Некоторые из 
них имеют автоматический перевод числа шагов в метры после предва-
рительной оценки среднего размера шага пользователя. 

Нужный метод картографирования локалитетов популяций редких 
видов или положения особей в популяции подбирается в зависимости от 
целей исследования. Этому может помочь удобная таблица, разработан-
ная С.М. Панченко (см. табл. 5.1). При некоторых видах картографичес-
ких работ может быть полезной компьютерная программа Maplnfo 
Professional 10.5.2 фирмы ESTIMap. 
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В начале работы по картированию положения особей в популяцион-
ном поле должен быть определен тип счетной единицы. В популяционной 
экологии, как правило, в качестве счетной единицы используется само-
стоятельный окоренный побег (Смирнова, 1976), но в зависимости от це-
лей исследования генеты и раметы могут подсчитываться отдельно. 

На рис. 5.2 приведены результаты картирования популяции Pulsatilla 
patens в фитоценозе Querceto-Pinetum coryloso-luzulosum, выполненного 
от линейного базиса. На основании результатов этого картографирова-
ния точно определены положения всех особей с подразделением на веге-
тативные и генеративные, установлены границы популяционного поля, 
вычислены общее число особей в популяции и популяционная плотность. 
Эти данные не только позволяют дать оценку статусу популяции, но и 
являются основой для дальнейшего мониторинга состояния данной по-
пуляции. 

За три года исследований количество особей в данной популяции 
снизилось на 18,2%. Плотность популяции не превышала одной особи 
на метр квадратный. На основании наблюдений за маркированными осо-
бями установили, что в 2 0 0 9 году в генеративном состоянии находилось 
только два растения, а в 2010 году почти все растения формировали 
цветки. 

При любом способе картирования популяционного поля и установле-
ния положения особей на его территории работа должна быть организо-
вана так, чтобы не допустить вытаптывания растений и их повреждения. 
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Рис. 5.2. Картосхема локальной популяции Pulsatilla patens а Национальном 
природном парке «Деснянско-Старогутский» (по вертикальной и горизонтальной 
осям - расстояние в метрах; генеративные особи отмечены стрелкой 
(по А.А. Клименко, 2012а) 
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В случаях, когда картографическая основа отсутствует, может прово-
диться самостоятельная геодезическая съемка с использованием теодо-
лита. Ее результаты удобно оформлять, используя современные компь-
ютерные программы типа ГИС «Геопроект-5» или «Digitals». При карти-
ровании локальных популяций редких видов растений можно пользоваться 
компьютерной программой ArcView GIS, к которой имеются специальные 
руководства (Braid, 2000; Лопандя, 2011). 

5.2. Численность особей и популяционная плотность 
Международными документами по охране биосферы рекомендован 
анализ численности особей в популяциях редких видов растений (IUCN, 
2001), поскольку это один из важнейших популяционных параметров, 
от которого во многом зависит судьба конкретного локалитета. 

Численность особей в популяции - это их общее количество в ло-
кальной популяции. Популяционная плотность определяется количе-
ством особей редкого вида растения в популяции в расчете на едини-
цу площади. Она вычисляется по формуле 

D = N/P, 

где D— популяционная плотность; 
N— число особей; 
Р - площадь. 

Если оба эти параметра определяются на основании картосхемы 
локальной популяции, то они имеют абсолютную достоверность. В 
больших популяциях численность особей определяют методом учет-
ных пробных площадок. В таком случае говорят о средней численно-
сти особей и указывают ошибку среднего и уровень достоверности 
оценки. На основании сопоставления числа особей с размером попу-
ляционного поля находят среднюю популяционную плотность. 

Помимо численности особей и популяционной плотности попу-
ляцию характеризует размер фитомассы. Фитомасса популяции (ее 
мощность) - это суммарный вес всех особей, которые входят в дан-
ную популяцию. Она может вычисляться как произведение числа осо-
бей на среднюю фитомассу одной особи. 

Определение фитомассы популяции представляет интерес в пер-
вую очередь при изучении сельскохозяйственных растений, особенно 
выращиваемых для получения зеленой массы, для дикорастущих сы-
рьевых (главным образом лекарственных) - с целью оценки их запаса, 
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а также для деревьев в лесах. Для популяций малочисленных охраня-
емых видов растений этот показатель определяют редко, хотя, безус-
ловно, с ним определенным образом связана устойчивость популяции. 

Численность особей в отдельной локальной популяции варьируете 
очень широких пределах - от нескольких десятков особей (микропо-
пуляции) до миллионов (мегапопуляции). У многих видов растений 
имеют место изменения численности особей в популяции на протяже-
нии одного вегетационного периода. Это зависит от того, что у некото-
рых видов всходы появляются только весной, у других в основном во 
вторую половину вегетационного сезона, а есть виды, у которых появ-
ление всходов растянуто на весь вегетационный период. Имеет свои спе-
цифические закономерности и процесс отмирания особей. 

Как и численность, популяционная плотность у разных видов ред-
ких растений варьирует в широких пределах. К. А. Малиновский и др. 
(1998) в Украинских Карпатах установили, что у большой группы ред-
ких видов растений популяционная плотность колеблется в амплиту-
де от 0,2 шт./м2 (Adenosyles alliaria) до 3000 шт./м2 (Primula minima). В 
целом, популяционная плотность зависит от вида растения, местона-
хождения популяции и определяется совокупным действием локаль-
ных биотических и абиотических факторов. 

В популяционной генетике испол ьзуется еще одно дополнитель-
ное понятие — эффективная численность. Эффективной численностью 
популяции называют численность особей в идеальной популяции, в 
которой имеет место такой же уровень дрейфа генов (оцениваемый 
по выборочной дисперсии частот аллелей на поколение или поскоро-
сти уменьшения селективно нейтральной гетерозиготности), что и в 
реальной популяции. 

За счет размножения численность особей влюбой популяции, как 
правило, имеет тенденцию к непрерывному возрастанию. Это «стрем-
ление ко всюдности», по образному выражению В.И. Вернадского, 
реально ограничивается двумя механизмами: 

а) количеством доступных ресурсов; 
б) уровнем конкуренции с сопутствующими видами. 

В связи с динамичностью численности особей наиболее целесо-
образным является анализ численности особей изучаемых редких ви-
дов растений на протяжении ряда лет. 

Для популяционной плотности существуют механизмы ее само-
регуляции. Их два. Один механизм - это отмирание части растений в 
популяциях сверхвысокой плотности. Его называют зависимым от 
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смертности. Другой - это измельчание, миниатюризация особей с 
гибелью наименее жизнеспособных из них. При работе этих механиз-
мов отмирание особей (как и миниатюризация) не случайно. В пер-
вую очередь этим процессам подвержены ослабленные растения низ-
кого виталитета, всходы и проростки, на долю которых приходится, 
пожалуй, наибольшее количество смертей в мире растений, а также 
старые генеративные и субсенильные особи. 

Между плотностью популяции и численностью особей в ней име-
ется определенное соотношение. При повышении численности осо-
бей популяционная плотность будет возрастать. Она останется преж-
ней только в случае, когда новые особи поселяются за пределами гра-
ницданной популяции, и популяционное поле расширяется. 

В.М. Остапко (2005) предложил оценивать популяции растений на 
основе соотношения размера популяционного поля и численности осо-
бей. Используя такой подход, он выделил три категории популяций: 

1) плохое состояние популяции - популяционное поле меньше 1 га, 
а численность особей - менее 103 шт.; 

2) удовлетворительное состояние — популяционное поле от 1 до 
10 га, а численность особей 103—105 шт.; 

3) хорошее состояние популяции - популяционное поле более 3 га, а 
число особей - не менее 5 - Ю 4 шт. 

Для редких видов растений такие критерии пока не разработаны. 
По мнению В.Г. Кияк(2011), критерием маленькой популяции явля-
ется численность взрослых особей меньше 1000 шт. и площадь попу-
ляции меньше 1000 м2. 

Для редких видов растений особенно важен мониторинг числен-
ности особей в локальных популяциях на протяжении достаточно дли-
тельного времени, чтобы установить, являются ли погодичные изме-
нения флюктуациями вокруг некоторого среднего количества особей 
или имеют определенный (позитивный или негативный) тренд. 

М е т о д и ч е с к и й б л о к 

Определение численности особей в популяции и популяционной 
плотности 
Как и при работе по картированию популяций, до начала подсчета числа 
особей в популяции следует установить характер счетной единицы. Кро-
ме того, для экономии времени и получения большего объема информа-
ции в ходе пересчета особей в некоторых случаях регистрируют отдельные 
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признаки растений: онтогенетическое состояние, фенофаза и т.п. В таких 
случаях для каждой группы качественно отличающихся особей подсчет 
должен производиться отдельно. 

Могут быть использованы два способа подсчета численности особей 
в популяции редкого вида растения. 

При первом способе на предварительно составленной картосхеме 
просто подсчитывается число особей и определяется площадь популя-
ционного поля. Так, в приведенном в предыдущем методическом блоке 
численность особей Pulsatilla patens в популяции составила 34 штуки 
(32 вегетативных и 2 генеративных). Площадь популяционного поля была 
равна 29 м2, и, следовательно, популяционная плотность составила 
1,2 шт./м2. 

Второй способ применяется в случае отсутствия картосхемы популя-
ционного поля и в более крупных популяциях, когда прямой пересчет осо-
бей занял бы слишком много времени. В этом случае используются учет-
ные площадки размером от 25 х 25 см до 1 х 1 м в зависимости от разме-
ра особей данного вида редкого растения и их количества. 

Этот способ был применен для подсчета числа особей и популяцион-
ной плотности в популяции Pulsatilla patens из фитоценоза Pinetum 
callunoso-hylocomiosum. Всего быпо заножено 18 учетных ппощадок раз-
мером 1 х 1 м. Их размещение по популяционному полю было случай-
ным. Подсчет числа особей на них дал результат, приведенный на рис. 5.3. 
Результаты математико-статистической обработки этих данных представ-
пены на рис. 5.4. 
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18 0 Рис. 5.3. Число особей Pulsatilla patens 
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Рис. 5.4. Основные параметры статистического ряда, приведенного на рис. 5.3: 
число растений, сумма, среднее арифметическое, дисперсия и ошибка среднего 
арифметического 

Видно, что число особей на отдельной учетной площадке варьирова-
ло от О д о 3 шт. Среднее количество особей на площадке в 1 кв. метр 
составило 0,44±0,25 шт. На 95% доверительном уровне популяционная 
плотность колебалась в амплитуде от 0,19 до 0,69 шт./м2. После опреде-
ления внешней границы изучаемого популяционного поля его площадь 
была оценена в 231,26 м2. Средняя численность особей Pulsatilla patens 
в этой популяции была оценена по популяционной плотности и составля-
ла 101,7 шт. 

5.3. Характер размещения особей 
Важной характеристикой популяции является ее пространственная 
структура, под которой понимается расположение на территории 
популяционного поля особей растений — генетов или раметов. Особи, 
составляющие популяцию, имеют различные типы пространственного 
размещения. Различают три основных типа размещения особей внут-
ри популяции: равномерное, случайное и контагиозное (групповое). 
Ю. Одум (1986) подразделил последний тип на три подтипа: случай-
ное групповое, равномерное групповое и групповое с образованием 
скоплений из групп. 

В зависимости от факторов, воздействующих на формирование 
популяционного поля, К. Кершо (Kershaw, 1964) выделил три типа 
«узоров», возникающих при размещении особей: 

1) морфологический узор — создается за счет биологических особен-
ностей растений; 

2) средовой узор - связан с мозаичностью среды обитания; 
3) фитоценотический узор - зависит от наличия конкурирующих ви-

дов или видов растений, благоприятствующих развитию других 
растений. 
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Наибольшее количество работ по изучению размещения особей в 
пространстве было выполнено в середине и второй половине прош-
лого столетия. Было установлено, что чаще всего в популяциях расте-
ний встречается контагиозное размещение. Этому способствует дис-
персия семян и плодов на небольшие расстояния от материнского ра-
стения, а у видов с вегетативным размножением - формирование ра-
метов вблизи материнских особей (Грейг-Смит, 1967). Контагиозный 
характер размещения особей установлен и для ряда редких видов рас-
тений (Фардеева, 2007). Случайное и равномерное размещение осо-
бей чаще наблюдается у ценозообразователей - доминантов и эдифи-
каторов сообществ (Ибатулина, 2007). 

Для оценки характера размещения особей в популяции использу-
ются различные индексы (Крамаренко, 2010). Наиболее простой и 
достаточно точный был разработан Ю. Одумом (1986). Он основан на 
использовании распределения Пауссона, в котором среднее арифме-
тическое (х) равно дисперсии (у2). Индекс Одума записывается как 

где о2 - дисперсия; 
х — среднее арифметическое. 

Этот индекс в литературе иногда называют также коэффициен-
том агрегации, или коэффициентом дисперсии. 

При І ш < 1 особи распределены в популяции равномерно; если 
1Ы > 1 - контагиозно, при 1Ш = 1 особи распределены случайным образом. 

Уровень значимости индекса Одума можно оценить, сравнивая 
рассчи-танное значение 1М с табличным значением ^-критерия Фи-
шера - Снедекора при числе степеней свободы dfx = df2 = n— 1. Табли-
ца Фишера - Снедекора приведена в приложении 5. Если расчетное 
значение индекса превышает табличное, то оно статистически досто-
верно на уровне 95%. 

В тех случаях, если* >у*, рассчитывается обратная величинах/у2, 
которая затем сравнивается с табличным значением /"-критерия Фи-
шера - Снедекора с числом степеней свободы dfx = df2 = п - 1. Если 
рассчитанное значение превышает табличное, то распределение но-
сит равномерный характер. 

При контагиозном размещении особей фактический узор простран-
ственного положения растений может бьггьоченьсложным. Характер-
ные для контагиозного размещения скопления особей могут отличать-
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ся площадью таких скоплений, количеством особей в них, спецификой 
размещения по популяционному полю. А.А. Уранови др. (1974) в этой 
связи различают скопления моноцентрические, в которых имеется один 
центр максимальной сближенности особей, и полицентрические — с 
несколькими такими центрами. У разных видов растений популяци-
онные поля по этим признакам могут существенно отличаться. 

Сложность конфигураций узора пространственного размещения 
особей на примере трех редких видов растений видна из рис. 5.5. В 
этом примере популяционное поле сформировано особями со случай-
ным пространственным размещением, но в пределах популяционно-
го поля имеются зоны скоплений генеративных растений с контаги-
озным размещением и участки, где преимущественно происходит 
возобновительный процесс. 

Е.М. Олейникова и О.В. Ильичева (2009) у Chondrillajuncea разли-
чают три уровня агрегированное™ особей в популяции в зависимос-
ти от числа особей в скоплении и количества скоплений на единицу 
территории. Подобную иерархию скоплений при контагиозном типе 
размещения парциальных кустов Vaccinium vitis-idaea выявляли Я.Л. 
Паальи др. (1989). В.Е. Гончаров (2003) в популяциях Origanum vulgare 
обнаружил два типа скоплений особей - крупные пятна и «микро-
группы». Характер размещения особей в разных популяциях одного 
вида может быть различным. Например, Fritillaria ruthenica - весен-
ний луковичный геоэфемероид в районе южных отрогов Приднеп-
ровской возвышенности на облесенных участках имеет контагиозное 
размещение особей, которые растут скоплениями до 2 м в диаметре, а 

А в с 

Рис. 5.5. Пространственное размещение особей в популяциях трех редких 
арктоальпийских видов: 
А - Bartsia аїріпа, В - Saussurea alpina, С - Cerastium lanatunr, 1 - популяционные 
ядра (особи g1-g3) с высокой плотностью; 2 - динамичные локусы заселения 
территории (особи р ->• v. 0); 3 - популяционное поле (по P.M. Черепанину, 2012) 



110 Популяции редких видов растений 

на открытых местах и в зарослях кустарников они респределены оди-
ночно при случайном размещении (Щербакова, 2012а). 

Малоизученной остается проблема воздействия эдификаторов со-
общества (в лесных ценозах - деревьев) на характер размещения осо-
бей редких видов растений по популяционным полям. Может играть 
роль мозаика фитогенных полей и чисто экологическая пестротность 
территории фитоценоза (Ибатулина, 2007). Для редких видов расте-
ний эти факторы могут иметь очень важное значение. 

М е т о д и ч е с к и й б л о к 

Установление характера размещения особей в популяции 
Рассмотрим методику установления характера р а з м е щ е н и я особей в по-
пуляции Pulsatilla pafensnoflaHHbiM, приведенным на рис. 5.4. В этом слу-
чае индекс Одума будет равным 

1,084 „ ^ 
/гм = = 2,44. 
0 0 0 ,444 

Поскольку это значение больше 1, то тип р а с п р е д е л е н и я о с о б е й 
Pulsatilla patens в популяции является контагиозным. 

Проверка уровня статистической значимости этой оценки выполняет-
ся с помощью таблицы F-критерия Фишера - Снедекора (табл. 5 прило-
жения). Число степеней свободы для рассматриваемого случая равно: 

df=N- 1 = 1 8 - 1 = 17. 
В таблице этой величине df соответствует значение 2 ,27, которое мень-

ше, чем 2,44. Таким образом, оценка типа распределения особей как кон-
тагиозного статистически достоверна на уровне 9 5 % . 

5.4. Метапопуляции 
Понятие о метапопуляциях, т.е. нестабильных популяциях, предло-
жил Р. Левине (Levins, 1969) на основе изучения популяций насеко-
мых. Это понятие оказалось полезным при изучении закономернос-
тей популяционной жизни растений, так как у них формированию 
подобн ых популяционных структур содействуют неподвижность осо-
бей, ограниченность реальных дистанций разноса диаспор и лимити-
рованность адаптационных возможностей (Husband, 1996;- Velverde, 
1997; Menges, 2000 и др.). 
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Если популяции редкого вида растения размещены в разных ти-
пах фитоценозов (ассоциациях, союзах и т.д.), то их рассматривают 
как самостоятельные ценопопуляции. Иногда имеет место другая си-
туация, когда локальные популяции одного и того же вида растения 
находятся в пределах одного синтаксона, но размещены изолирован-
но друг от друга. В этом случае возможны два варианта генезиса таких 
популяций: 

1) они формируются самостоятельно из независимого центра и тог-
да логично рассматривать их как разные локальные популяции и 
пытаться установить фенотипическую и генетическую самобыт-
ность; 

2) существующие в одном фитоценозе несмыкающиеся локальные 
популяции одного и того же вида растения представляют собой 
результат распада когда-то единой популяции на отдельные фраг-
менты, которые могут достаточно длительное время существовать 
самостоятельно или сливаться, а потом вновь разделяться. По от-
ношению к ним, как отмечалось в гл. 1, используется понятие «ме-
тапопуляция». 

Формирование метапопуляций является результатом процесса 
инсуляризации и свидетельствует о наличии неблагоприятных усло-
вий для существования популяций данного вида редкого растения 
(Данилик, 2009). 

На рис. 5.6 представлены основные категории метапопуляций в 
их генезисе и взаимоотношениях. 

Выявление метапопуляций у редких видов растений - один из 
малоразработанных разделов популяционной экологии растений. В 
зоологии метапопуляции опознают по признаку наличия миграции 
особей из одного такого популяционноголокуса в другой. В ботанике 

ч У гу-'" Л 

А Б В Г 

Рис. 5 .6. Различные категории метапопуляций: А - т р и независимые популяции; 
Б - простая метапопуляция из трех взаимодействующих популяций; 
В - метапопуляция с большой ядерной и тремя спутниковыми популяциями; 
Г - метапопуляция со сложными взаимоотношениями (по Р.Б. Примак, 2002) 
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используется другой подход: установление уровня фенотипического 
различия между особями таких популяционных локусов. 

В этом случае базовым является понятие о фенотипе. Фенотип 
рассматривается как «совокупность всех внешних и внутренних струк-
тур и ф у н к ц и й организма, которая может быть описана и изучена мор-
фологическими, анатомическими и физиологическими методами» 
(Ригер, 1967 : 435). Если фенотипические различия существенны и 
фенотипические дистанции значительны, то исследователь рассмат-
ривает сопоставляемые популяции как самостоятельные и присваи-
вает им ранг ценопопуляций, а в противном случае, когда фенотипи-
ческие различия особей незначительны, - как метапопуляцию, т.е. 
некогда единую, а теперь фрагментированную популяцию. 

Установление факта формирования метапопуляций у редких ви-
дов растений требует разработки особых специфических мероприя-
тий по их охране (Шевкунова, 2006). 

Анализ фенотипических различий между локально изолирован-
ными популяциями одного фитоценоза можно проводить на основе 
двух разных подходов. 

Первый базируется на изучении фенов — качественных, дискрет-
ных и неделимых признаков растений, или, по-другому, устойчивых 
альтернативных состояний неметрических признаков (Яблоков, 1985; 
Яблоков, 1987; Васильев, 2007). Изучением фенов занимается особая 
наука - фенетша, ориентированная на анализ соотношения частот 
встречаемости фенов, т.е. неметрических признаков особей растений. 
В данной работе это направление рассматриваться не будет. Следует 
отметить, что в систематике нумерической (числовой) фенетикой 
иногда называют направление, основанное на придании равного зна-
чения любым признакам, используемым при классификации расте-
ний и животных количественными методами. Это в очередной раз ил-
люстрирует наличие определенного терминологического хаоса в био-
логии и экологии. 

Второй подход опирается на анализ количественных признаков, 
т.е. измеряемых числом (счетные признаки) или размером. Эти при-
знаки также являются характеристикам фенотипа и их называютфе-
нотшшческими. При сопоставлении наборов таких количественных 
признаков, свойственных особям двух или нескольких локально изо-
лированных популяций одного вида растения и находящимся в од-
ном или разных типах фитоценозов, оказывается возможным устано-
вить степень их самобытности и вычислить межпопуляционные дис-
танции, используя методы многомерной статистики. Обычно для этого 
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применяют дискриминантный анализ (в модификации - каноничес-
кий дискриминантный анализ) как наиболее адекватный поставлен-
ной задаче метод многомерной статистки. Этому методу посвящено 
много общих работ (Ким, 1989; StatSoft, 2001; Давние, 2005). Имеют-
ся публикации с результативным использованием дискриминантно-
го анализа как для задач общей классификации, так и проблем попу-
ляционной экологии (Гашева, 2006; Смирнов, 2006; Овчинников, 2009; 
Бендарська, 2011). 

Дискриминантный анализ разработан для целей классификации 
объектов, в качестве которых могут выступать отдельные растения, 
популяции или фитоценозы. Признаки объектов могут бьггь как ко-
личественными, так и качественными. Они заносятся в столбцы таб-
лицы (Variables), а объекты - в строки с присвоением объекту очеред-
ного номера. Метод обеспечивает выявление максимальной однород-
ности внутри выделяемых групп и минимальной - между группами, 
особенно полезен при классификации диффузных биосистем, разли-
чия между которыми носят плавный, размытый характер. В современ-
ных модификациях дискриминантного анализа его процедура позво-
ляет осуществлять пошаговый алгоритм, когда сначала устанавливает-
ся наиболее важная переменная (признак) для начальной дивергенции 
объектов, а потом к ней присоединяются поочередно (по шагам) ос-
тальные. Возможна и обратная процедура, основанная на поочередном 
исключении малосущественных переменных из общего их комплекса. 

Установление различий между сравниваемыми объектами дости-
гается путем вычисления так называемых дискриминантных функ-
ций. Дискриминантная функция - это обычная линейная функция 
для всего комплекса признаков, которые могут быть как скоррелиро-
ваны между собой, так и не скоррел ированы. Дискриминантный ана-
лиз позволяет оценить эвклидову дистанцию или расстояние Махала-
нобиса между объектами. Именно это расстояние часто интерпрети-
руют как фенотипическую дистанцию между объектами. В отличие от 
эвклидовой метрики расстояние Махаланобиса через матрицу диспер-
сий-ковариаций связано с корреляциями переменных и учитывает их. 
Когда корреляция между переменными равна нулю, расстояние Ма-
халанобиса эквивалентно квадратичному эвклидову расстоянию. Про-
верка «ошибок классификации» проводится с помощью критерия А. 
Уилкса. Этот показатель изменяется от нуля до единицы, причем 0 -
абсолютно точная классификация, 1 - абсолютно ошибочная. 

Для сопоставления уровня фенотипического сходства между осо-
бями разных популяций далеко не все признаки одинаково полезны. 
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Например, подсчет количества тычинок в цветках растений в рассмат-
риваемом ниже примере не дает никакой полезной информации, а 
только создает «информационный шум». Такие признаки не следует 
использовать, а, если они попали в массив данных, их нужно удалять. 
Для э т о г о в дискриминантном анализе есть несколько критериев: 

1. Оценка так называемой толерантности, которая отражает степень 
нескоррелированности признака с другими признаками. Толерант-
ность (Tolerance) - находится по формуле 1 - R2, где R2 - коэффи-
циент множественной корреляции данной переменной со всеми 
остальными переменными. Она является мерой избыточности дан-
ной переменной, так что толерантность, равная 0,1 означает, что 
данная переменная на 90% избыточна в отношении других пере-
менных. Переменные с очень низкой толерантностью, включен-
ные в модель, могут вызывать вычислительные трудности и сооб-
щение об ошибке в расчете. Их лучше исключить из рассмотре-
ния. Переменные с меньшим значением толерантности, чем ука-
зано в окне настройки, не включаются в расчеты. Это позволяет в 
ряде случаев избегать вычислительных трудностей. Толерантность 
должна лежать в диапазоне от 1,0~'° до 0,6. 

2. Вычисление критерия \ Уилкса. Лямбда Уимсса (Wilks lambda) ха-
рактеризует общее качество дискриминации, ее амплитуда — от 0 
до 1. Чем она меньше, тем выше качество дискриминации и на-
дежнее выделенные группы. Лямбда Уилкса оценивается по кри-
терию Фишера (арргох. F) с уровнем значимости/», которое в био-
логических исследованиях должно быть меньше 0,05. 

3. Определение вероятности нуль-гипотезы, предполагающей, что при 
удалении признака точность классификации не изменится. 

4. Анализ канонических корней. Канонические корни — скрытые па-
раметры, лежащие в основе модели. Они позволяют графичес-
ки представлять результаты дискриминации и визуально оценить 
качество получаемого решения. 

С формально-математической точки зрения дискриминантный 
анализ требует, чтобы все статистические ряды признаков соответст-
вовали нормальному распределению, а в случае корреляции связь меж-
ду ними должна быть линейной. Но в практическом применении это 
требование не столь жесткое (McLachlan, 2005). 

Как метод многомерной статистики дискриминантный анализ не 
дает простых однозначных решений, зато он позволяет всесторонне 
исследовать проблему, проверяя различные гипотезы. Особое преиму-
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щество этого метода состоит в том, что пользователь создает постоян-
но действующий компьютерный классификатор, в который можно 
вносить новые объекты и определять, к какой из первоначально вы-
деленных групп они относятся. 

М е т о д и ч е с к и й б л о к 

Оценка фенотипического сходства/несходства особей 
в локальных популяциях 
В качестве примера, иллюстрирующего применение дискриминантного 
анализа для установления уровня сходства изолированных популяций, 
рассмотрим три популяции Сігсаеа alpina из Национального природного 
парка «Деснянско-Старогутский», анализ которых выполнен А.А. Климен-
ко: 1 - из фитоценоза Pinetum coryloso-hylocomiosum Старогутского лес-
ного массива, 2 - из фитоценоза Quercetum coryloso-dryopteriosum в уро-
чище Очкинкая дача и 3 - из фитоценоза Pinetum coryloso-caricoso-
hylocomiosum в Старогутском лесном массиве. Две популяции Сігсаеа 
alpina (№ 1 и № 3) находятся в очень близких по характеру эколого-фито-
ценотических условиях и даже территориально недалеки друг от друга 
(расстояние между ними порядка 2 0 - 3 0 м). 

Сопоставляемые популяции резко отличались по числу особей в них. 
В популяции № 1 число особей составляло 1571 шт., № 2 - 820 шт., № 3 -
всего 26 шт. 

Для установления уровня фенотипического сходства этих трех попу-
ляций у особей, находящихся в генеративном состоянии, были учтены 
следующие 11 морфометрических параметров: h - высота растения, см; 
LI - длина листа, см; Ls - ширина листа, см; LLs - отношение длины лис-
та к ширине; NL - количество листьев, шт.; Nm - количество мутовок, шт.; 
Lin - длина соцветия, см; Nfl - количество цветков в соцветии, шт.; Lch -
длинна черешка листа, см; Nbp - количество боковых генеративных по-
бегов, шт., А - общая площадь листовой поверхности особи, см2. Всего в 
трех популяциях были промерены 110 особей. 

Иногда для выявления фенотипических особенностей сопоставляе-
мых популяций используют только признаки вегетативных органов расте-
ний как наиболее пластичные, но в ряде последних работ (например, Vogel 
et al., 1999) показано, что выраженную пластичность в ответ на измене-
ния среды обитания проявляют и репродуктивные структуры, поэтому их 
тоже следует учитывать В нашем исследовании были учтены признаки 
как вегетативных, так и генеративных структур. 

Описание процедур дискриминантного анализа приведено во многих 
пособиях. Рассмотрим основные этапы выполнения дискриминантного 
анализ для трех популяций Сігсаеа alpina при использовании компьютер-
ного пакета STATISTICA. 
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Рис. 5.7. Фрагмент электронной таблицы для морфометрических признаков 
особей Circaea alpina. р1-рЗ - номера популяций, наименования признаков 
приведены в тексте (по материалам А.А. Клименко) 

Первый этап. Создание электронной таблицы со значениями призна-
ков. Небольшой фрагмент базы данных (электронной таблицы) этих па-
раметров приведен на рис. 5.7. 

Второй этап - собственно выполнение дискриминантного анализа . 
Третий этап - биолого-экологическая интерпретация результатов. 
Работа начинается с загрузки модуля дискриминантного анализа . 

Стартовая панель этого модуля приведена на рис. 5.6. При использова-
нии клавиши Variables в качестве группирующей переменной выбирается 
номер популяции, независимых переменных - метрические признаки с их 
кодами (имена переменных). Группирующая переменная не должна вхо-
дить в список независимых переменных. 

На рис. 5 .9 показаны настройки модуля «дискриминантный анализ». 
Опция «толерантность» по умолчанию имеет значение 0 ,010 . Это значит, 
что переменные с толерантностью меньше этого значения в модель не 
включаются. При возникновении вычислительных трудностей толерант-
ность может быть уменьшена до 0 ,001 . В окне «Method» удобнее устанав-
ливать пошаговое включение - «Forward stepwise». 
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Рис. 5.9. Панель настроек опции Advanced 

На рис. 5.10 выведены основные результаты для анализируемого при-
мера. Видно, что из общего числа признаков в модель включены только 
восемь наиболее информативных. Здесь же показаны значения X Уилкса 
и уровень достоверности модели, оцениваемый методом Фишера. Низ-



118 Популяции редких видов растений 

шишші и? р и у рцр» v "»': ? 

Sc«pvise Analysis - Step S Final Step 
KlStt1ЩГ 5f v*ct«bi.»» -fc* ХСО»̂  
Last -'«riafcle entereo: 11 
*ii*s" - aat da арргол. 
Oi*k і МгшкМ j СІаийсЛЬп! 

S3 SuianHV V«nAI«h the model 

ІЄЄ2Г p < 515: 
lt.»«?4S с < 0.3000 B̂ j i | 

tSM Siraneyj 
СггсеІ , 

{S Ореолі »J 

^ Вївіоир і 

Рис. 5.10. Основные результаты дискриминации 

кое значение X Уилкса (только 0 ,15) и уровень статистической достовер-
ности р < 0 , 0 0 0 указывают на высокую общую статистическую достовер-
ность полученных результатов. 

На рис. 5.11 выведены морфологические параметры, включенные в 
модель. Их восемь. Из них первые пять имеют уровень р < 0 ,05 и являются, 
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Рис. 5.11. Панель результатов анализа морфометрических параметров, 
включенных и не включенных в модель 
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таким образом, основными для различия особей сопоставляемых попу-
ляций. 

В случае необходимости может быть открыта таблица квадратов рас-
стояний Махаланобиса D2 (табл. 5.2): 

/=1 у=1 

где - элемент ковариационной матрицы; 
Д и В, - представленность вида і в описаниях А и В. 

Они показывают расстояние каждой особи от центра той популяции, 
к которой данная особь принадлежит. Чем эти расстояния больше, тем 
выше морфоструктурное разнообразие особей в данной популяции. Ма-
лое расстояние указывает на высокое сходство особей в популяции меж-
ду собой, на их морфологическую однородность. 

Таблица 5.2. Результаты дискриминантного анализа для трех популяций Сігсаеа alpina 

Параметры Значения 
Лямбда Уилкса 
Критерий Ф и ш е р а и его достоверность 
Значения квадратов расстояний Махаланобиса 
между популяциями и их статистическая 
достоверность 

0 ,16 
1 8 , 9 7 / р < 0 ,00 
Р1 - Р 2 = 12,26/ р< 0,00 
Р 1 - РЗ = 8 ,97 / р < 0 ,00 
Р 2 - Р З = 9 ,50 / р < 0 ,00 

На основании расстояний Махаланобиса можно оценить компактность 
выделенных групп, т.е. изучаемых популяций (табл. 5.3). В данном случае 
максимальное морфоструктурное разнообразие имеют особи популяции 
№ 2, а минимальное - популяции № 1 (хотя именно в этой популяции 
число особей самое большое). 

Таблица 5.3. Морфоструктурное разнообразие особей в популяциях Сігсаеа alpina 

Популяции Средние расстояния особей от центра популяции -
квадраты расстояний Махаланобиса, х ± S/ 

Популяция 1 5 ,13 ± 0 , 4 5 5 
Попупяция 2 13,23 ± 1 , 5 8 9 
Популяция 3 7 ,68 ± 1 , 4 2 3 

Визуализация дискриминантной модели представлена на рис. 5.12, 
где особи трех изучаемых популяций Сігсаеа alpina представлены 
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Рис. 5.12. Визуализация результатов дискриминантного анализа популяций Сігсаеа 
alpina по совокупности морфометрических признаков в пространстве первого и 
второго канонических корней (1-3 - номера популяций; кружками отмечены 
центры центроидов популяций) 
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Рис. 5.13. Визуализация результатов дискриминантного анализа популяций 
Pulsatilla patens по совокупности морфометрических признаков особей в 
пространстве первого и второго канонических корней (кружками отмечены центры 
центроидов популяций, р1-р5 - номера популяций) 



Глава 5. Популяционные поля -| •) g 

в пространстве первого и второго канонических корней. Видно, что по мор-
фоструктуре особей популяции занимают каждая свою территорию в ка-
ноническом пространстве и перекрытие между ними незначительное. 

В целом, на основе техники дискриминантного анализа, выполненно-
го на базе пяти морфоструктурных признаков (высота растений, длина 
черешка, ширина листа, длина соцветия и количество боковых генера-
тивных побегов), установлено, что три изучаемые популяции Сігсаеа alpina 
достоверно отличаются между собой при лямбда Уилкса 0,26 и р = 0,000. 
Особи рассмотренных популяций отличались между собой как по струк-
туре вегетативных (высота растений, размерные параметры листьев), так 
и генеративных органов (число боковых генеративных побегов). 

Дискриминантный анализ позволяет выявлять и случаи практически 
полного фенотипического перекрытия особей локально разных популя-
ций. Такой вариант представлен на рис. 5.13 для пяти популяций Pulsatilla 
patens. Видно, что особи растений во всех пяти популяциях морфострук-
турно однотипны. Это позволяет сформулировать гипотезу о возможной 
фрагментации когда-то единой популяции Pulsatilla patens на изолиро-
ванные локусы, которые следует рассматривать как метапопуляцию. 

5.5. Клоны 
В популяционной экологии у растений с вегетативным размножени-
ем в качестве счетных единиц растений используютраметы - само-
стоятельные укоренившиеся побеги. Такие побеги чаще всего фор-
мируются вблизи исходного растения - генета. Более или менее ком-
пактная совокупность из генета и развившихся на его основе раметов, 
которая занимает определенную территорию в фитоценозе, образует 
так называемый клон. Видов растений, образующих клоны, довольно 
много. В центральной Европе их 66,5% общего числа сосудистых рас-
тений (Klimes, 1997). 

Следует иметь в виду, что этот термин используется также в гене-
тике и в селекции растений, но в другом смысле - как генетически 
идентичное потомство одного растения или даже одной клетки. 

Теоретически клон может содержать один генет и совокупность 
раметов, которые формируются при вегетативном размножении. Но 
при реальном обследовании природных популяций это большая ред-
кость. В пределах конкретного клона могут находиться дополнитель-
ные генеты, являющиеся результатом генеративного размножения 
особей данного клона или особей других, соседних клонов. Такая си-
туация была, например, описана у Сігсаеа lutetiana (\ferbuiTg, 2000). 
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Высказывалось мнение, что для устойчивости популяций клонооб-
разующих растений в каждом клоне должно быть не менее 20-25 ге-
нет, что поддерживает необходимый полиморфизм в популяции 
(Damman, 1998). 

Отличить генет от раметов в клонах в полевых условиях чаше все-
го невозможно (особенно при работе с редкими растениями, когда 
раскопка подземных частей недопустима), поэтому они все призна-
ются равноценными структурообразователям клонов. У кустарников 
и кустарничков такие растения называют парциальными кустами. 
Используют этот термин и в отношении растений других жизненных 
форм, например, злаков. 

При наличии у растения способности формировать клоны реаль-
ное популяционное поле формируется двумя типами биологических 
структур: отдельными изолированно расположенными особями (ге-
неты, раметы) и клонами, в которых парциальные образования более 
или менее струппированы. Это существенно усложняет структуру по-
пуляционного поля у таких видов растений. Приходится также учи-
тывать неравноценность раметов, которые различаются по своим свой-
ствам. Так, О. Эриксон (1988) на примере Potentilla anserina показал, 
что у этого клонообразующего растения раметы бывают: 

1) неактивные, только вегетирующие; 
2) только цветущие; 
3) только образующие новые столоны; 
4) формирующие и цветки, и новые столоны. 

Размеры клонов, естественно, зависят от их возраста. Чем старше 
клон, тем большую территорию он занимает. Широко варьирует в кло-
нах и плотность размещения генетов и раметов. Поскольку между дол-
говечностью и длиной подземных структур, первоначально связыва-
ющих раметы с генетом или раметы друг с другом, существует отри-
цательная корреляция, то у клоновых растений проявляется две кон-
трастные стратегии жизни: расширение и быстрая фрагментация или 
нарастающая компактность размещения раметов (Van Groenendael, 
1996). Соответственно растения с этими стратегиями называют сплит-
терами и интеграторами. Первая стратегия обеспечивает быстрое осво-
ение территории, вторая - устойчивость клона. На схеме (рис. 5.14) 
показано различие этих двух типов клонов. 

Ю.А. Злобин (1997) на основании структурных критериев подраз-
деляет клоны растений на три категории: 
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Рис. 5.14. Схема строения клонов у 
растений-интеграторов (слева) и растений-
сплиттеров (по: А. Кип, 2003) 

1. Клон-особь. В этом случае раметы формируются как результат осо-
бого типа ветвления, связанного с образованием не только побе-
говой структуры из боковых ветвей, но и корневой системы вмес-
те с самостоятельными органами репродукции. Наличие собствен-
ной корневой системы является основным отличием рамета от 
ветви. У клонов-особей раметы концентрируются в непосредствен-
ной близости от материнской особи и физиологически составля-
ют с ней одно целое. 

2. Клон-группа. Формируется при вегетативном размножении мате-
ринской особи в случае размещения дочерних растений в непо-
средственной близости от нее. Клоны-группы характерны для рых-
локустовых злаков и короткокорневищных видов. В результате 
процессов партикуляции в таких клонах может наблюдаться пол-
ная самостоятельность раметов, наиболее характерная для поздних 
этапов их большого жизненного цикла. 

3. Клон-поле — вершина выраженности клоновой полимеризации и 
дезинтеграции. В этом случае раметы образуются в ходе вегета-
тивного размножения путем формирования длинных корневищ, 
корневых отпрысков, усов или других подобных структур, для ко-
торых в англоязычной литературе предложен особый термин 
spacer — «захватчик пространства», в русскоязычной — «побег рас-
селения» (Злобин, 1961). Связь раметов с материнской особью в 
этом случае носит временный характер, они достаточно быстро 
приобретают полную самостоятельность. 

Клоны первого и второго типов свойственны растениям-интегра-
торам, а клоны третьего типа - сплиттерам. 

Однако при любой структуре клоны остаются биологически цело-
стными, высокоинтегрированными образованиями. Устойчивость 
раметов (особенно на первых этапах их онтогенеза) в клонах поддер-
живается за счет транспорта к ним продуктов метаболизма от генета и 
других раметов данного клона. Имеет место и сегрегация корней, 
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которая снижает конкуренцию раметов за воду и минеральные веще-
ства почвы (Holzapfel, 2003). Наличие вегетативного размножения и 
клонообразующей способности у редкого вида растения в этой связи 
является фактором, повышающим устойчивость их популяций. 

Форма клонов имеет тенденцию к округлости в связи с центро-
бежным характером разрастания корневищ, корневых отпрысков или 
других морфологических структур, на основе которых образуются ра-
меты. Но мозаика почвенной структуры, освещенности, фитогенных 
полей конкурентов существенно ограничивает эту тенденцию, и ре-
альные клоны могут иметь самые причудливые очертания. 

Структурные единицы клона - раметы или парциальные кусты -
качественно отличаются друг от друга. Они имеют разный онтогене-
тический возраст, разный витал итет и другие особенности. Уже в пер-
вых работах по изучению структуры клонов (Злобин, 1961) было по-
казано, что в центральной части клона находятся онтогенетически 
более старые особи, а на периферии - онтогенетически молодые. Это 
обусловливает концентрическую структуру строения клона. После от-
мирания самых старых парциальных кустов в центре клона может об-
разовываться проплешина. Нарис. 5.15 показана схема строения кло-
нов, образованных сочетанием парциальных кустов разного онтоге-
нетического состояния. Совсем молодые клоны сформированы в ос-
новном парциальными кустами предгенеративныхонтогенетических 
состоянийр - v (рис. 5.15, А), а старые - парциальными кустами ss-
s, т.е. субсенильными и сенильными (рис. 5.15, Д). В клонах проме-
жуточной структуры имеются более или менее концентрические зоны 
с преобладанием парциальных кустовтого или иного онтогенетичес-
кого состояния. Они формируют субпопуляции инвазионного, нор-
мального или регрессивного типа соответственно. 

С 7 Л 2 1 I ] 2 И з 
Рис. 5.15. Схема строения клона на разных этапах развития (по Злобину, 1961): 
1 - субпопуляция инвазионного типа; 2 - субпопуляция нормального типа; 
3 - субпопуляция регрессивного типа 
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Общий возраст клонов может варьировать в широких пределах -
от 1 - 3 лет до нескольких столетий, а, по мнению отдельных ученых, 
даже тысячелетий. В литературе нередко высказывались мнения об 
исключительно высокой длительности жизни отдельных клонов и даже 
об их «бессмертии». Но последний обзор фактических данных по этой 
проблеме, проведенный Де Вит (De Witt, 2010), привел этих авторов к 
выводу, что несовершенство методик оценки возраста клонов не по-
зволяет делать такие заключения. Однако следует признать, что виды 
растений, формирующие клоны, гораздо устойчивее других видов и 
могут дольше удерживать свои позиции в фитоценозах. 

Естественно, что, чем больше календарный возраст клона, тем 
большую территорию он обычно занимает. 

Многие свойства растений клонов и формирующих их раметов за-
висят от возраста клона. Так, С.М. Панченко (20076) установил, что у 
молодых клонов редкого вида растения Huperzia selago в основном про-
дуцируются выводковые почки, а спороносных ортотропных синтал-
ломов в них очень мало. В старых клонах, напротив, преобладают спо-
роносные синталломы, а проду кция выводковых почек минимальна. 

В отличие от расхожего мнения клоны растений не закреплены на 
определенных местах. По мере истощения ресурсов клоны, как «го-
лодные амебы», переползают по территории фитоценозов (Cook, 1983; 
Любарский, 1988). Поэтому, как и другие популяционные образова-
ния, клоны растений -структуры динамической природы. Средние 
скорости разрастания клонов видоспецифичны. В среднем, подан-
ным разных авторов, они составляют 6,2-13,5 см/год по радиусу клона. 

Если у редкого вида растения выявлена способность образовы-
вать клоны, то возникает задача изучения пространственной струк-
туры клонов. 

М е т о д и ч е с к и й б л о к 

Изучение строения клонов растений 
При изучении редкого вида растения прежде всего устанавливается спо-
собность данного вида образовывать клоны. Эта способность присуща 
согласно определению только видам, обладающие той или иной формой 
вегетативного размножения. 

Дальнейшая работа по изучению клонов состоит в выявлении их ко-
личества и размещения по популяционному полю. Этот этап работы вы-
полняется одним из способов картирования. 
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После этого выбираются типичные или чем-либо интересные клоны 
и проводится детальное их исследование. Внешние границы клона и чис-
ленность в нем парциальных кустов или других элементарных счетных 
единиц проводится описанными выше картографическими методами. Это 
или полный пересчет (с картированием или без него), или подсчет на учет-
ных площадках. Для изучения особенностей парциальных образований 
клона целесообразнее всего использовать метод трансект, которые за-
кладываются от предполагаемого центра клона к его периферии. При этом 
на каждой площадке, набор которых составляет трансект, оцениваются 
онтогенетическое состояние раметов, их витапитет и другие интересую-
щие исследователя особенности растений. 

Основные трудности в изучении клонов состоят в том, что нередко 
они сливаются друг с другом, и тогда выявление центров таких клонов и 
зон наложения пространства одного клона на другой требует очень тща-
тельного анализа онтогенетического состояния парциальных кустов. 

Обычно в пределах клона имеются не только раметы данного редкого 
вида растения, но и особи других видов растений. Их регистрация может 
дать дополнительную информацию о состоянии изучаемого клона. 



Г Л А В А 6 

Жизненные формы 
и эколого-фитоценотические стратегии 
у редких видов растений 

Растения неподвижны, и этот факт оказывает огромное влияние на 
фундаментальные основы их морфологической организации и жиз-
недеятельности. Животные приспосабливаются кэколого-фитоцено-
тическим условиям, перемешаясь в новые места обитания или изме-
няя поведение, а растения - только благодаря изменению формы орга-
низма и физиолого-биохимическими адаптациям. Поэтому жизнен-
ные формы, стратегии и тактики, функциональные типы и возмож-
ности их гибкой перестройки для выживания растений, и в первую 
очередь для их редких видов, имеют решающее значение (Злобин, 
2012в). 

Совершенно не случайно общей морфологической структуре рас-
тительных организмов и самым тонким деталям ее трансформации 
при изменении условий произрастания посвящено много научных 
исследований и специальных монографий (Серебряков, 1952; Жмы-
лев, 1993; Федоров, 1956, 1962, 1975, 1979; Артюшенко, 1990). В них 
определяются понятия и термины морфологии растений, рассматри-
вается все многообразие их морфологической организации. 

6.1. Жизненные формы у растений 
Мир растений отличается исключительно высоким разнообразием 
структурных форм и функциональных адаптаций, которые обеспечи-
вают выживание в изменчивой природной среде. Для их описания и 
классификации используются понятия «жизненная форма», «биомор-
фа», «экобио морфа». Они имеют несколько разные оттенки, но прак-
тически являются синонимами (Прокопів, 2010). Термин «жизненная 
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форма растения» предложен датским ботаником Э. Вармингом (1884), 
понимавшим под жизненной формой ту форму, в которой вегетатив-
ное тело растения находится в гармонии с внешней средой в течение 
всей жизни - от семени до отмирания. 

Попытки каким-то образом свести многообразие форм растений 
к некоторым основным типам и вариантам известны еще со времен 
Теофраста. В процессе их классификации можно выделить три услов-
ных этапа. 

На первом этапе (XVIII—XIX вв.) как основу классификации жиз-
ненных форм использовали такие признаки, как внешний вид, габи-
тус растений. Популярностью пользовалась система, разработанная в 
1806 году основоположником биогеографии и экологии А. Гумболь-
дом. Он выделял 19 «основных форм» растений, в том числе: форму 
пальм, форму бананов, форму хвойных деревьев, форму кактусовид-
ных растений, форму лиан и др. 

И нтересная система жизненных форм была предложена в 1905 году 
X. Раункиером, в которой деление растений на группы производилось 
в зависимости от положения меристематических тканей (рис. 6.1). Эта 
система базируется на одном из ключевых моментов адаптации расте-

Рие. 6.1. Система жизненных форм по Раункиеру. 1 -3 - фанерофиты; 
4-5 - хамефиты; 6 -7 - гемикриптофиты; 8-11 - криптофиты; 12 - терофиты 
(по Н.М. Черновой и A.M. Быповой, 2004) 
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ний к неблагоприятным условиям и поэтому имеет непреходящую 
ценность (Levalle, 1983). В системе Раункиера жизненные формы под-
разделяют на типы и подтипы следующим образом: 

• фанерофиты - растения, у которых почки и побеги, обеспечива-
ющие переживание неблагоприятного периода, расположены вы-
соко над землей. Это деревья, кустарники и лианы. Деление этого 
типа на подтипы зависит от размера растений (мега-, мезо-, мик-
ро-, нанофанерофиты), типа почек (с защищенными и открыты-
ми почками) и листопадности (вечнозеленые и листопадные); 

• хамефиты — растения, у которых почки и побеги, предназначен-
ные для перенесения неблагоприятного периода, лежат на поверх-
ности земли (не выше 20-30 см). Среди них выделяют четыре под-
типа; 

• гемикриптофиты - растения, побеги которых в начале неблаго-
приятного периода отмирают до уровня почвы, поэтому в течение 
этого периода остаются живыми только нижние части растений, 
защищенные землей и отмершими листьями. В этой группе вы-
деляются три подтипа; 

• криптофиты - растения, у которых почки или окончания побе-
гов, предназначенные для перенесения неблагоприятного перио-
да, расположены под поверхностью почвы или на дне водоема. 
Среди криптофитов выделяют такие три подтипа: геофиты (кор-
невищные, клубневые, луковичные, корневые геофиты), гелофи-
ты и гидрофиты; 

• терофиты - растения, переживающие неблагоприятный сезон 
исключительно в виде семян. 

Система Раункиера часто используется исследователями и в на-
стоящее время для построения спектров жизненных форм фитоцено-
зов или территорий (Слугинова, 2009; Степанцова, 2010 и др.). 

Особенно активизировались работы по поиску оптимальной 
классификации жизненных форм в XX веке. Таких систем, постро-
енных на разной основе и для разных групп растений, в 1930-1970 
годы было предложено очень много: для луговых злаков - В.Р. Ви-
льямса и A.M. Дмитриева, сорных растений - А.И. Мальцева, степ-
ных р а с т е н и й - М.С. Шалыта и В.Н. Голубеваидр. Важность изуче-
ния ж и з н е н н ы х форм у редких видов растений подчеркивал 
Й.М. Берко (2004). 

Высокой проработанностью отличается классификация жизнен-
ных форм растений И.Г. Серебрякова (1962, 1964). Он предложил 
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называть жизненной формой габитус растений, возникающий в ре-
зультате роста и развития в определенных условиях, как выражение 
приспособленности к этим условиям. В основу своей классификации 
И. Г. Серебряков положил как основной признак продолжительность 
жизни всего растения и его скелетных осей. Разработанная им клас-
сификация в достаточной степени детализирована и включает два са-
мостоятельных критерия - эколого-физиономический и морфолого-
биологический. На их основе было выделено 4 отдела и 8 типов жиз-
ненных форм (рис. 6.2). Каждый тип, в свою очередь, подразделялся 
на формы. В полном виде классификация жизненных форм И.Г. Се-
ребрякова приведена в приложении 6. Для анализа жизненных форм 
флоры удачно использовали эту систему С.А. Айпеисова (2009), О.В. 
Лукаш (2009) и др. Часто анализ жизненных форм проводят одновре-
менно и по системе Раункиера, и по системе Серебрякова. Эти две сис-
темы полезны и для классификации жизненных форм редких видов 
растений. 

VIII тип. Плавающие и 
подводные травы 

VII тип. 
Замноводные травы 

Отдел Г. Водные травы 

VI тал. 
Монокарпичесхие травы j 

• ~ 

\і і V тип. 

Поликарпические травы 

О т д е л В. Наземные травы 
ю : 

IV тип. Полукустарники 
и полукустарнички 

О т д е л Б. Полудревесные 
растения 

III тип. Кустарнички 
_т 

II тип. Кустарники I 
і 

I тип. Деревья 

Отдел А . Древесные растения 

Рис. 6.2. Соотношение типов жизненных форм растений по системе 
ИГ. Серебрякова 
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Чрезмерная детализация в делении жизненных форм, которой 
увлекаются некоторые исследователи, нежелательна. Так, для Даль-
него Востока России предлагалась система, подразделяющая растения 
по жизненной форме на 471 категорию (Безделев, 2006). А. Крумбигель 
(Krumbiegel, 1998) только для однолетних сосудистых растений Цент-
ральной Европы выделял 20 отдельных жизненных форм. 

Несмотря на большое количество классификационных систем 
жизненных форм растений, все они отличаются общей чертой: в ос-
нову подразделения форм растений на группы положены автоном-
ные, мало варьирующие биолого-морфологические признаки расте-
ний. Даже самые современные системы жизненных форм растений 
остаются визуально-описательными (Безделев, Безделева, 2006; Олей-
никова, 2010). Использовались и мотут использоваться такие системы 
главным образом только для анализа видового уровня биоразнообра-
зия. Биоразнообразие популяций и особей растений они выявить не 
могут, за исключением более проработанной классификации И.Г. 
Серебрякова. 

Многими исследователями давно установлено, что у ряда видов 
растений в зависимости от условий произрастания может реализовы-
ваться несколько разных жизненных форм (Box, 1987 и др.) . 
И.В. Шивцова (2008) при изучении Fragaria vesca установила, что в 
разных фитоценозах этот вид представлен разными биоморфами: мо-
ноцентрическими, неявно полицентрическими или явно полицент-
рическими. Был зарегистрирован и переходный тип биоморфы. 
С.А. Дубравная и J1 .У. Мавлюдова (2011) у Hypericum perforatum в фи-
тоценозах Татарстана выявили две жизненные формы этого растения -
полукустарничковую и длиннокорневищную. 

Поэтому полезно различать типичную для данного вида растения 
жизненную форму, которая формируется в оптимальных условиях 
произрастания, и производные жизненные формы, являющиеся ре-
зультатом адаптации растения к нетипичным для него условиям про-
израстания. 

М е т о д и ч е с к и й б л о к 

Анализ жизненных форм редких видов растений 
Анализ жизненных форм редких видов растений проводится путем оцен-
ки жизненной формы изучаемых особей во взрослом состоянии. Целесо-
образно это делать, используя классификации Раункиера и Серебряко-
ва, которые взаимодополняют друг друга. При этом как справочный 
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материал используются описания жизненных форм Раункиера, которые 
приведены во многих пособиях по геоботанике и фитоценологии, напри-
мер, в книге Н .М . Черновой и A .M . Быловой (2004) . Таблица жизненных 
форм Серебрякова приведена в приложении 6. На основе анализа жиз-
ненных форм редких видов растений того или иного региона (заповедни-
ка, национального парка или другой как охраняемой, так и администра-
тивной территории) могут быть составлены спектрограммы долевого со-
отношения разных жизненных форм редких видов растений. Следует иметь 
в виду, что жизненная форма растений во многих случаях изменяется на 
протяжении онтогенеза. Это особенно характерно для деревьев и кустар-
ников. Поэтому во всех случаях анализ жизненной формы растения про-
водится по взрослым генеративным особям. 

В качестве иллюстрации метода приведен пример анализа жизнен-
ных форм редких видов растений, занесенных в Красную книгу Украины, 
которые произрастают на территории Национального природного парка 
« Д е с н я н с к о - С т а р о г у т с к и й » . С п и с о к из 3 3 т а к и х видов п р е д с т а в л е н 
С.М. Панченко. Анализ показал, что эти виды относятся к шести разным 
жизненным формам (рис. 6.3) . Преобладают гемикриптофиты ( 3 6 , 4 % ) и 
геофиты (30 ,3%) . 

При изучении жизненных форм редких видов растений важно выявить 
весь их набор, которыми они представлены в разных локальных популя-
циях. 

Рис. 6.3. Спектр жизненных форм редких видов растений (по Раункиеру) 
занесенных в Красную книгу Украины, в Национальном природном парке 
«Деснчнско-Старогутский» 
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6.2. Эколого-фитоценотические стратегии 
На втором этапе изучения разнообразия морфологической организа-
ции растений к концу XIX века в основу классификации разнообра-
зия растений было положено их приспособление к эколого-фитоце-
нотическим условиям обитания. Выделяемые при этом группы видов 
растений получили название эколого-ценотических. Одна из первых 
попыток такого рода была осуществлена Я. Мак Леодом в 1894 г. Он 
разделил все растения в зависимости от их жизненной стратегии на 
две группы - «капиталисты» и «пролетарии». 

Более популярную систему жизненных стратегий разработали 
Л.Г. Раменский (1938) иДж.Грайм (Grime, 1977). По Раменскомуэто 
виоленты, патиенты и эксплеренты. по Грайму - конкуренты (С), 
стресс-толеранты (S) и рудералы (R). Позже Грайм (2002) признал, 
что основные типы стратегий в чистом виде наблюдаются редко, и у 
растений чаще встречаются промежуточные типы стратегий - CR, CS, 
RS, CRS (рис. 6.4). Эти промежуточные стратегии являются компо-
нентами общего континуума г-, А'-стратегии (McArthur, Wilson, 1967). 
При этом А--стратегия — это результат отбора в устойчивой эколого-
фитоценотической среде, где основная часть энергии популяции зат-
рачивается на конкуренцию, а г-стратегия характерна для сукцесси-
онных экосистем, в которых основной статьей расхода материальных 

Чувствительность к 
конкурентному воздействию 

Конкурентный эффект 

Рис. 6.4. Треугольник зколого-фитоценотических стратегий Д. Грайма 
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ресурсов растений является размножение. В сущности, этот подход пе-
рекликается с делением растений на «капиталистов» и «пролетариев». 

Иначе к классификации экологических стратегий подошел Р. Уит-
текер (1980). Он исходил из возможной численности особей в попу-
ляции и выделил три вида стратегий: К, г и L, К - верхний предел, 
соответствующий максимальной плотности насыщения территории 
о с о б я м и данного вида растения, / , - нижний предел, равный числен-
ности, которая не способна обеспечить выживание популяции. Про-
межуточный вариант составили r-стратеги, численность особей в по-
пуляции у которых флюктуирует между К- и /.-уровнями. Такие по-
пуляции нестабильны, они слабо адаптированы как к условиям ост-
рой конкуренции, так и к неблагоприятным условиям, вызывающим 
стресс. Растения в них выживают лишь благодаря высокой скорости 
продуцирования диаспор. 

Р. Рут (Root, 1967) была предложена система подразделения рас-
тений на гильдии. Гильдии - это группы видов растений, которые 
используют один и тот же ресурс аналогичным образом. М. Вестоби 
(Westoby, 1998, 2002) разработал классификационную систему LHSс 
ординацией видов растений в пространстве трех признаков: SLA (пло-
щадь листьев на единицу их фитомассы), //(высота полога) и 5(мас-
са семян). 

Классификация растений по их принадлежности к той или иной 
эколого-ценотической группе в современной геоботанике является 
почти стандартным приемом анализа состава флор, экосистем и фи-
тоценозов. Популяционную стратегию рассматривают как совокуп-
ность биологических свойств особей и популяций, позволяющую им 
занимать определенное положение в растительных сообществах. 
О.В. Смирнова (2002) при этом термин «стратегия» рассматривает как 
синоним термина «популяционное поведение». 

Чаще всего используются система Грайма и Раменского. В этом 
направлении выполнено много работ (Hodgson, 1999; Hunt, 2004; 
Юмагулова, 2007 и др.). Но не все они имеют одинаковую ценность, 
поскольку, как правило, анализируют стратегию вида по одной попу-
ляции. Фактически, как было подчеркнуто выше и показано рядом 
исследователей (Моог, 1980; Малиновский, 1998; Царик, 2001; Руден-
ко, Морозова, 2004; Марьюшкина, 2008 и др.), в разных локальных 
популяциях вид может реализовывать разные стратегии - от конку-
рентности до толерантности. Например, редкий вид Coronilla coronata 
является Л'-Л-стратегом, но в зависимости от ценотических условий 
проявляет себя то как стресс-толерантный, то как рудеральный вид 
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( П а н ь к і в , 2004). К.В. Д о р о ш е н к о (2006) показала , что Galanthusnivalis 
в б л а г о п р и я т н ы х экологических условиях реализует тактику э к с п л е -
рента , а в неблагоприятных - стресс -толерантную. Эти д а н н ы е сви-
детельствуют о в ы с о к о й м о р ф о л о г и ч е с к о й п л а с т и ч н о с т и р а с т е н и й , 
способствующей их адаптации к о б и т а н и ю в разных э к о л о г о - ф и т о ц е -
нотических условиях. 

Исходя из этих фактов, следует различать первичный тип стратегии, 
реализуемый растением в оптимальных условиях, и вторичные страте-
гии, переход к которым вызывают антропогенные стрессы, конкурен-
ция и прочие неблагоприятные факторы. Способность изменять первич-
н ы й тип стратегии на вторичный является важным механизмом адапта-
ции растений к разным типам эколого-фитоценотической среды. 

Анализ современного состояния проблемы эколого-фитоценоти-
ческих стратегий р а с т е н и й в ы п о л н е н Б . М . М и р к и н ы м и Л.Г. Наумо-
вой (20126). 

М е т о д и ч е с к и й б л о к 

Анализ эколого-фитоценотических стратегий редких видов 
растений 
Тип реализуемой редким видом или группой редких видов растений эко-
лого-фитоценотической стратегии оценивается на основании рассмотре-
ния их свойств. Используя собственные геоботанические описания и ли-
тературные данные, необходимо установить позицию вида в рядах сук-
цессионных фитоценозов, оценить характер его фитоценотических свя-
зей, устойчивость к фитоценотическим и экологическим стрессам. Фор-
мальный алгоритм для такой оценки пока не разработан. Для некоторых 
видов растений тип эколого-фитоценотической стратегии по Грайму при-
веден на сайте «База данных - Флора сосудистых растений Центральной 
России», разработанном Л.Г. Ханиной и др 

При оценке эколого-фитоценотической стратегии изучаемого редкого 
вида растения может помочь таблица, составленная Б.М. Миркиным и 
Л.Г. Наумовой (1998) с дополнениями И.Ю. Усманова (табл. 6.1). Принци-
пиально сходную таблицу предлагала О.В. Смирнова (1987). Значитель-
ные уточнения в систему признаков, по которым определяется стратегия 
видов растений, внесены И. Царик и соавторами. (2001). Конечно, следу-
ет иметь в виду, что все модели эколого-фитоценотических стратегий от-
носятся только к взрослым особям растений. 

Единого универсального алгоритма для определения типа стратегии, 
реализуемой видом или растениями его отдельной локальной популяции, 
не разработано. Стратегия оценивается по совокупности многих признаков 
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Таблица 6.1. Сравнительная характеристика свойств видов растений с разными ти-
пами эколого-фитоценотической стратегии (по Б.М. Миркину, 1998) 

Признак Тип стратегии 
виоленты (С) патиенты (S) экеллеренты (R) 

Абиотические 
условия среды 
Наличие 
нарушений 
Уровень 
фитоценотических 
взаимоотношений 
Жизненная форма 

благоприятные неблагоприятные благоприятные 

Регулирование 
популяционной 
плотное™ 
Тип 
онтогенетического 
состава популяции 
Наличие банка 
семян 
Наличие банка 
проростков 
Тип реагирования 
на стресс 
Экологическая 
ниша 

Аллокация 
фитомассы в 
корни и листья 
Аллокация фито-
массы в запаса-
ющие органы 
Аллокация фито-
массы в репродук-
тивные структуры 
Скорость роста 
Переход в 
состояние покоя 
Переход в генера-
тивное состояние 

деревья, кустар-
ники, реже травы. 
Мощная корневая 
система и 
большая листовая 
поверхность 
зависит от 
плотности 

чаще нормальные, 
реже инвазионные 
или регрессивные 
нет 

небольшие растения, 
деревья, кустарнич-
ки, многолетние 
травы, однолетние и 
многолетние 
суккуленты 
зависит от 
абиотического 
стресса 
чаще нормальные, 
реже инвазионные 
или регрессивные 
нет 

есть 

морфологически й 

широкая, 
реализованная, 
близкая к 
фундаментальной 

значительная 

очень низкая 

очень низкая 

очень высокая 
выражен, но не у 
всех видов не очень быстрый медленный 

физиолого-
биохимический 
узкая, 
реализованная, 
близкая к 
фундаментальной 
умеренная 

средняя 

очень низкая 

низкая 
выражен 

однолетние травы, 
реже многолетние 
травы с 
интенсивным 
вегетативным 
размножением 
пластичность 

инвазионные 

морфологический 

широкая, 
реализованная, 
много меньше 
фундаментальной 
низкая 

значительная 

низкая 
не выражен 

очень быстрый 
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растения, и конечное решение зависит от того, какой «вес» придает ис-
следователь тем или иным признакам. Усложняет проблему и тот факт, 
что «в границах одной популяции могут существовать группы особей, ко-
торым свойственны дифференцирующие признаки разных типов страте-
гии» (Царик, 2001 : 36). Поэтому любая оценка эколого-фитоценотичес-
кой стратегии вида или локальных популяций имеет «размытый» харак-
тер и лишь очень приближенно характеризует положение объекта в мно-
гомерном пространстве возможных стратегий. 

Общим недостатком как концепции жизненных форм, так и кон-
цепции эколого-фитоценотических стратегий является сведение ог-
ромного многообразия адаптации растений к сравнительно неболь-
шому числу вариантов и чисто качественные признаки, по которым 
такие варианты выделяют (например, Протасов, 2009). Это обуслови-
ло переход исследователей к третьему этапу анализа индивидуальных 
структур и адаптивных функций растений и привело к формирова-
нию концепции о функциональных типов растений. 

6.3. Функциональные типы растений 
Функциональный тип растений (ФТР) можно определить как группу 
видов растений, которые отличаются сходным типом приспособления 
к среде обитания и сходным способом воздействия на биогеоценозы, в 
которых они обитают. Первый признак ФТР: функциональный отклик 
не идентичен второму признаку - функциональному эффекту, но при 
практическом выделении ФТР их оценивают одновременно. 

Понятие о ФТР исходит из утверждения, что оценка адаптацион-
ных и эдификаторных функций растений возможна только на основе 
комплексного учета морфологических, физиолого-биохимических и 
функциональных особенностей растений, а это обеспечивается ис-
пользованием сочетания методов популяционной биологии и физио-
логической экологии (McGraw, 1983). Бесспорным достоинством кон-
цепции ФТР является ее больший объективизм, достигаемый за счет 
количественной оценки комплекса функционально значимых свойств 
растений. В рамках парадигмы ФТР классификации типа Раункиера 
или Грайма выступают как частные случаи (Sun, 2008). 

Функциональные признаки растений, используемые при выделе-
нии ФТР, - это в основном измеряемые, количественные характери-
стики особенностей растений, оказывающие влияние на жизнеспо-
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собность и имеющие значение для их адаптационных возможностей 
(McGill, 2006). Их общий набор у разных исследователей неодинаков 
и в целом включает около до ста и более возможных признаков. Наи-
большей дифференцирующей функцией при выделении ФТР обла-
дают такие признаки, как структура фитомассы особи, раз ветвленность 
побегов, морфология и анатомия листьев, продолжительность суще-
ствования листьев, аллокация веществ, тип репродукции, способ опы-
ления, SLA, LWR, содержание сухого вещества в листьях, биохими-
ческий состав, у р о в е н ь физиологических процессов (Diaz, 1998,2007; 
Duru, 2009). 

Из отечественных исследователей ближе всех подошел к идее ФТР 
А.Г. Крылов (1984), который предложил при выделении жизненных 
форм растений учитывать шесть морфологических и три экологичес-
ких признака. В их число входили: 

1) основная форма роста (деревья, кустарники и т.д.); 
2) характер вегетативного разрастания; 
3) размер надземной части растения; 
4) продолжительность жизни листьев; 
5) размер листьев; 
6) теневыносливость; 
7) консистенция листовой пластинки; 
8) отношение растений к влаге; 
9) отношение растений к плодородию почвы. 

Но в свое время эта система не получила широкого применения. 
Исходная двойственность в определении природы ФТР и разли-

чия в подборе используемых признаков приводят к большому числу 
реально выделяемых вариантов ФТР (Solbrig, 1994). Усилия многих 
исследователей в этой связи направлены на выявление функциональ-
но наиболее важных признаков растений в зависимости от характера 
местообитания (плодородие почвы, режим освещения, нарушения, 
климатические условия и др.). Установлено, что набор функциональ-
ных признаков, связанных с конкретными местообитаниями, инди-
видуален и определяется лимитирующим фактором (Diaz, 2007; 
Gaucherand, 2007; Klimesova, 2008; Чхубианишвили, 2009; Хузина, 2010; 
Николаенко, 2010). Для части морфологических признаков растений 
выявлена их сопряженность с реализацией определенных физиоло-
гических функций (Lavorel, 2007). 

Универсальный алгоритм подбора признаков для решения конк-
ретной задачи пока не найден. Так, лучшими признаками для уста-



Глава 6. Жкізненн ые формы и эколого-фитоценотические стратегии у... 139 

новления реакции растений на климатический градиент оказывается 
форма их роста, а на градиент плодородия почвы - функциональные 
признаки листьев (Ordonez, 2009). В.Э. Смирнов справедливо отме-
тил, что «основная проблема в практическом применении концепции 
ФТР заключается в отборе свойств растений, релевантных для выде-
ления определенных ФТР» (Смирнов, 2007 : 191). Действительно, на 
современном этапе развития концепции ФТР - это самая важная и 
самая трудная задача (Valerio, 1999). От учитываемых функциональ-
ных признаков зависит характер и количество выделяемых ФТР. Так, 
например, Е. Бокс (Box, 1996) у наземных видов растений выделил 
всего 15 основных функциональных типов. В одной из провинций Ки-
тая выделено 23 ФТР. 

Наиболее информативные для выделения ФТР функциональные 
признаки, их размерность и методика учета приведены в работе 
(Comelissen, 2003). В конечном итоге подбор признаков определяется 
задачей исследования и всегда должен быть специфическим. Начата 
работа по формированию компьютерной базы данных функциональ-
ных признаков (Kattge, 2011). 

В настоящее время ФТР применяют в основном при сопостави-
тельном анализе крупных экосистем (Lavorel, 2011), изучении широ-
комасштабных антропогенных воздействий на растительный покров 
(Rush, 2003; Knapp, 2010), установлении механизмов инвазии видов 
(Leishman, 2007) и т.п. На глобальном, региональном, локальном и 
фитоценотическом уровнях на основе разных признаков может быть 
построена иерархия ФТР (Когпег, 1994, Grime, 2001). 

Концепция ФТР отличается исходной гибкостью. Она может быть 
использована не только для подразделения видов растений на группы 
в соответствии с их биологическими и адаптационными свойствами. 
Вполне допустимо применение методологии и методики ФТР к внут-
ривидовым биологическим структурам. В таком случае (в зависимос-
ти от подбора функциональных признаков) на межпопуляционном 
уровне ФТР может быть определен как совокупность локальных по-
пуляций одного таксономического вида со сходными адаптационны-
ми и эдификаторными характеристиками. При этом появляется воз-
можность функционально-адаптивного изучения разнообразия попу-
ляций, из которых складывается тот или иной таксономический вид 
растения. На внутрипопуляционном уровне ФТР может рассматри-
ваться как группа особей в популяции с аналогичными свойствами. 

Концепция ФТР, таким образом, позволяет при соответствующем 
подборе общебиологических, морфологических и физиолого-
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биохимических признаков выявлять межвидовое, межпопуляционное 
и внутрипопуляционное биоразнообразие в растительном мире. 

На пути широкомасштабного использования концепции ФТР пока 
остается немало проблем, ждущих своего решения. Исследователям 
предстоит установить: 

а) являются ли ФТР на видовом уровне фенотипическими вариаци-
ями или это экологические формы, закрепленные в генотипе; 

б) насколько скоррелированы между собой функциональные при-
знаки и какие из них являются первичными; 

в) в какой степени связаны между собой морфоструктурные признаки 
и физиологические процессы; 

г) помимо очевидного воздействия климатических и ресурсных гра-
диентов, какую роль в формировании ФТР играют межвидовая и 
диффузная конкуренция. 
Внимания требуют и методические вопросы. Существует измен-

чивость функциональных признаков (Котов, 2004; Albert, 2010). В ней 
различают три уровня: 

1) варьирование средних значений признаков у разных популяций 
одного вида; 

2) функциональная изменчивость между особями одной популяции; 
3) изменчивость в пределах разных модулей и органов одной особи. 

На всех этих уровнях функциональная изменчивость очень высо-
кая, и ее игнорирование может приводить к ошибкам в выделении 
ФТР. Известно, что количественные морфологические признаки су-
щественно изменяют свое значение по этапам онтогенеза (Злобин, 
2009). Физиолого-биохимические показатели еще более изменчивы, 
в частностиобладают выраженной суточной динамикой (Терентьева, 
2011). Получение репрезентативного исходного материала требует 
единства методик. 

Чисто технически процедура деления растений на функциональ-
ные типы может строиться на разной основе. Используют кластерный 
анализ, дендрограммы, нейронные сети, матричную алгебру (Ивано-
ва, 1999; Petchey, 2007 идр.). Предлагалась ординация ФТР в простран-
стве «Альфа» - использование ресурсов и «Бета» - условия обитания 
(Wilson, 1999). 

Для обработки массивовданных, содержащих характеристики ра-
стений, и для классификации видов растений по функциональным 
типам наиболее адекватным методом является кластерный анализ. 



Глава 6. Жкізненн ые формы и эколого-фитоценотические стратегии у... 141 

Кластерный анализ - это один из эффективных приемов классифи-
кации, позволяющий разбить совокупность объектов на группы (кла-
стеры), в пределах которых сходство по признакам классификации 
является наибольшим. Матрица для кластерного анализа имеет обыч-
ный вид: столбцы - это признаки, а строки - объекты. Если признаки 
измерены в разных единицах, что бывает при классификации особей, 
то целесообразно проводить их стандартизацию путем г-преобразова-
ния. Метод позволяет проводить классификацию по объектам или по 
признакам. По итогам анализа следует проанализировать матрицу рас-
стояний идендрограмму. 

Выбор метрики для классификации осуществляется исследовате-
лем. Обычно лучшие результаты дают эвклидово расстояние, квадрат 
эвклидова расстояния и расстояние Манхэттена. Кластеризация на-
правлена на минимализацию расстояний между объектами одного 
кластера в многомерном пространстве и максимализацию расстояний 
между кластерами. Результаты кластерного анализа оформляются в 
виде дендрограмм, очень удобных для рассмотрения и интерпрета-
ции результатов кластеризации. 

В целом, концепция функциональных типов растений и функци-
ональных признаков особей является новым и перспективным направ-
лением в современной фитоценологии, интегрирующим различные 
подходы к многообразию морфологических форм и адаптивных 
свойств растений. В отличие от классификации растений по жизнен-
ным формам и типам эколого-фитоиенотической стратегии выделе-
ние функциональных типов растений базируется в основном на ко-
личественных признаках особей. Это привело к усиленному развитию 
морфометрии растений, в т.ч. в таких ее формах, как многомерная 
морфометрия и геометрическая морфометрия. 

М е т о д и ч е с к и й б л о к 

Анализ функциональных типов растений 
Основополагающей в области методики анализа функциональных типов 
редких видов растений является публикация (J. Comelisson, 2003), авторы 
которой признаки, характеризующие ФТР, разделили на четыре группы: 

1) признаки растения в целом; 
2) листьев; 
3) стебля и подземных частей растения; 
4) признаки репродукции. 
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Всего признаков 28. В перечень учитываемых признаков включены 
помимо морфологических (качественных и морфометрических) также ана-
томические, физиологические и биохимические. 

Для качественных признаков производится их деление на категории, 
для количественных - рекомендуются определенные стандартные раз-
мерности. В зависимости от характера признака он может оцениваться в 
тех или иных количественных единицах или разделяться на несколько 
категорий. В последнем случае для удобства обработки материала каж-
дый количественный признак может подразделяться от минимального до 
максимального значения на интервалы с присвоением каждому интерва-
лу соответствующей категории. 

При подборе признаков ФТР учтены особенности работы с редкими 
видами, когда не допускается уничтожение растений. Ниже приведены 
основные признаки и их деления на категории. 

Форма роста. Может использоваться классификация жизненных форм 
по И Г. Серебрякову, но Дж. Корнелиссон и др. (Cornelisson, 2003) пред-
лагают свою систему с подразделением растений по форме роста на 20 
категорий: 

1) розеточные с короткими (< 0,5 м) листьями; 
2) розеточные с длинными (> 0,5 м) листьями; 
3) полурозеточные, развита розетка листьев и листья на побегах; 
4) прямостоячие травы; 
5) подушкообразующие формы; 
6) дерновинные растения; 
7) карликовые кустарники; 
8) кустарники; 
9) деревья; 

10) безлистные деревья и кустарники; 
11) суккуленты высотой меньше 0,5 м; 
12) суккуленты высотой больше 0,5 м; 
13) пальмообразные растения; 
14) эпифиты; 
15) вьющиеся и цепляющиеся формы; 
16) полуэпифиты; 
17) полупаразитические и паразитические растения; 
18) водные полупогруженные растения; 
19) водные плавающие растения; 
20) растения другой формы. 

Ж и з н е н н а я форма (по Раункиеру). Выделяется семь типов жизнен-
ных форм: 1 - фанерофиты; 2 - хамефиты; 3 - гемикриптофиты; 4 - гео-
фиты, 5 - терофиты; 6 - гелофиты; 7 - гидрофиты. 

Высота. Измеряется по окончании роста растений в конце вегетаци-
онного периода. У розеточных форм измеряется длина листа и высота 
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генеративных побегов. При работе с группами видов растений, которые 
сильно различаются по высоте, рекомендуется подразделять общую ам-
плитуду высоты на 5 - 7 категорий. 

С п о с о б н о с т ь к в е г е т а т и в н о м у р а з м н о ж е н и ю . О - отсутствует, 1 -
размножение осуществляется за счет надземных структур (столоны, при-
даточные почки на листьях, фрагментация побегов), 2 - размножение осу-
ществляется за счет подземных структур (корневища, клубни, луковицы, 
корнеотпрысковые формы). 

Н а л и ч и е о р г а н о в , з а п а с а ю щ и х о р г а н и ч е с к и е в е щ е с т в а . О - отсут-
ствуют, 1 - имеются. 

Р а з м е р л и с т а . Вычисляется средний размер листьев в см2. Как и в 
случае с высотой растений, рекомендуется перевод размера листьев в 
категории. 

SLA - площадь листьев на единицу фитомассы листьев. Безлистные = 0; 
SLA < 10 см2/г = 1; SLA 10-100 см2/г = 2; SLA > 100 см2/г = 3. 

С о д е р ж а н и е с у х о г о в е щ е с т в а в л и с т ь я х . Обычно вычисляется как 
LWR = WJW и рассматривается как фотосинтетическое усилие. Иногда 
используется другая формула: LDMC = WJ(W - WL), т.е. как отношение 
фотосинтезирующих структур к нефотосинтезирующим. 

П р о д о л ж и т е л ь н о с т ь с у щ е с т в о в а н и я л и с т ь е в . Выражается в сут-
ках и охватывает период от появления на растении зеленых листьев до 
их опадения. 

Ф е н о л о г и я л и с т ь е в . Аналогичный показатель, но выражается в го-
дах. Лист живет один вегетационный период = 1; лист живет от 2 до 10 лет 
= 2; от 11 до 50 лет = 3; более 50 лет = 4. 

У с т о й ч и в о с т ь л и с т ь е в к н и з к и м т е м п е р а т у р а м . 0 - не повреждают-
ся заморозками, 1 - повреждаются заморозками. Может также оцениваться 
специальными физиологическими методами. 

К о л и ч е с т в о с т е б л е й . Оценивается общее количество побегов, с под-
разделением на генеративные и вегетативные побеги. 

Т о л щ и н а к о р ы . Измеряется у многолетних побегов с выраженным 
одревеснением. 

С п о с о б р а з м н о ж е н и я . 1 - генеративное размножение; 2 - генера-
тивное и вегетативное размножение; 3 - только вегетативное или беспо-
лое (спорами). 

С п о с о б о п ы л е н и я . 1 - самоопыление; 2 - энтомофилия; 3 - анемо-
филия; 4 - мирмекофилия; 5 - гидрофилия. 

С п о с о б д и с п е р с и и д и а с п о р . Обычно выделяют девять основных 
способов: 1 - опадение за счет силы тяжести; 2 - анемохория; 3 - эндозоо-
хория; 4 - экзозоохория; 5 - запасаются и прячутся животными; 6 - мир-
мекохория; 7 - гидрохория; 8 - баллистохория; 9 - за счет гигроскопичес-
ких процессов. 

Р а з м е р с е м я н . Максимальная длина семени < 2 мм = 1; более 2 и до 
4 мм = 2; более 4 и до 10 мм = 3; > 10 мм = 4. 
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Помимо перечисленных признаков могут быть полезными (в зависи-
мости от вида растения, жизненной формы и условий произрастания) и 
другие признаки. В условиях глобального потепления высокой инфор-
мативностью может обладать устьичный показатель (Кричфалуший, 
1990): 

/=—^—100% 
S + E 

іде S - количество устьиц не единицу площади; 
Е - количество эпидермальных клеток т а к ж е на единицу площади . 

Для определения функциональных типов редких растений можно ре-
комендовать признаки, приведенные в табл. 6.2. 

Работа по изучению редких видов того или иного района с целью 
установления их принадлежности к определенным функциональным ти-

Таблица 6.2. Признаки, используемые при классификации растений по их функциональ-
ным типам (по J. Cornelisson, 2003 с изменениями и пополнениями) 

Признаки Тип признака 
Размерность 

или число 
категорий 

Растение в целом 
Форма роста Катег 2 0 
Жизненная форма (по Раункиеру) Катег 7 
Высота Колич. см, м 
Способность к вегетативному размножению Катег 3 
Наличие органов, запасающих органические 
вещества Катег 2 
Листья 
Размер листа Колич. см2 

SLA Колич., Катег. см2/г 
Содержание сухого вещества в листьях Колич. г/г 
Продолжительность существования листьев Колич. сутки 
Фенология листьев Колич. месяцы 
Устойчивость листьев к низким температурам Катет 2 
Стебель и п о д з е м н ы е органы 
Количество стеблей Колич. шт. 
Толщина коры Колич. мм 
Репродукция 
Способ размножения Катег 3 
Способ опыления Катег 5 
Способ дисперсии диаспор Катег. 9 
Размер семян Катег 4 
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пам начинается с составления полного списка редких видов растений. 
Для каждого из видов по приведенным 17 параметрам составляется элек-
тронная таблица. В зависимости от степени изученности редких видов ра-
стений набор параметров может частично изменяться. Обработка табли-
цы с данными осуществляется стандартными методами многомерной ма-
тематической статистики. Из методов многомерной статики для классифи-
кации ФТР наиболее целесообразно использовать кластерный анализ. 

В качестве примера для освоения методики анализа ФТР приводится 
группа из десяти видов редких растений. Для каедого из видов учитыва-
лось 12 признаков, которые были установлены на основании полевого 
обследования. Список видов приведен в подписи к рис. 6.5. Для их харак-
теристики использованы следующие признаки: форма роста, жизненная 
форма, высота, наличие вегетативного размножения, наличие запасаю-
щих органов, размер листьев, продолжительность существования листь-
ев, фенология листьев, устойчивость к низким температурам, количество 
побегов, способ размножения, способ опыления, способ дисперсии диас-
пор и размер семян. 

Для проведения классификации использован кластерный анализ. 
Панель основных настроек дана на рис. 6.6. 

Как видно из результатов кластерного анализа, один из кластеров, 
который можно интерпретировать как самостоятельный функциональный 
тип, составили водные травы: Aldrovanda vesiculosa и Тгара natans. Дру-
гой ФТР с высоким сходством между собой образовали нанофанерофиты 

1 
Var1 

2 
Var2 

3 
Var3 

4 
Vart 

5 
VarS 

6 
Vart 

7 
Var/ 

8 
VarS 

Pul _pat 1 3 2 2 1 1 0 
Pul_prat 1 3 2 1 0 
Sal Japp 7 1 3 1 1 Ї 0 
Sal_myr 8 1 3 1 1 1 

.......................... 
0 

M > 

Sal_star 8 1 3 1 1 0 
Jov_glob 11 2 2 0 1 A о 

1 Aki_ves 1Э 7 1 0 0 
о 
1 

— 

Trap_iat 18 6 4 0 0 
Ped_sc 17 3 3 0 0 1 
Cir_het 4 3 4 2 1 4 0 

Рис. 6.5. Фрагмент элеюронной таблицы для 10 видов редких растений 
и 12 параметров оценки их функционального типа. PuLpat - Pulsatilla patens, 
Pul_prat - Pulsatilla pratensis, Sal Japp - Salix lapponum, SaLstar - Salix starkeana, 
SaLmyr - Salix myrtilloides, Jov_Glob - Jovibarba globifera; Ald_ves - Aldrovanda 
vesiculosa. Trap nat - Trapa natans; Ped_sc - Pedicularis spectrum-carolinum, 
Cir_het - Cirsium heterophyllum 
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Рис. 6.6. Панель настроек для проведения кластерного анализа 
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Рис. 6.7. Результаты кластерного анализа для 10 видов редких растений: 
С_1- Pulsatilla patens, С_2 - Pulsatilla pratensis; С_3 - Salix lapponum, C_4 - Salix 
starkeana, C_5 - Salix myrtilloides, C_6 - Jovibarba globifera\ C_7 - Aldrovanda 
vesiculosa, C_8 - Trapa natans, C_9 - Pedicularis spectrum-carolinum-, C_10 - Cirsium 
heterophyllum 

Salix lapponum, Salix starkeana и Salix myrtilloides. Функциональный тип 
группы надземных трав составили Pulsatilla patens, Pulsatilla pratensis и 
Cirsium heterophyllum. Pedicularis spectrum-carolinum и Jovibarba globifera 
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представили каждый самостоятельный ФТР. Таким образом, рассмот-
ренная методика представляет собой формализированный и достаточ-
но эффективный инструмент для анализа функциональных типов рас-
тений. 

Устойчивость популяций редких видов растений существенно за-
висит от жизненной формы, реализуемой и потенциально возмож-
ной эколого-фитоценотической стратегии и, конечно, от комплекса 
признаков и свойств, включаемых в категорию «функциональный 
тип». Анализ этих особенностей у редких видов является необходи-
мым условием для понимания состояния и уязвимости их локальных 
популяций. 



Г Л А В А 6 

Особенности морфогенеза особей 
у редких видов растений 

Размер и форма растительных организмов определяют многие их свой-
ства и положение, которое они занимают в многонидовых фитоцено-
зах. Объективную количественную информацию о размере и форме 
растений получают с помощью методов морфометрии. Любой при-
знак в его количественном выражении выступает при морфометри-
ческом подходе как параметр, и растение в целом или его отдельная 
часть характеризуется набором таких параметров. При работе с ред-
кими видами растений морфометрические методы являются одним 
из основных способов получения большого количества данных об осо-
бях растений и их особенностях в разных локальных популяциях. 

Морфометрические параметры подразделяются на две группы: 
1) меристические — счетные, когда единицей измерения является шту-
ка; 2) метрические - измеряемые единицами массы, протяженности, 
размера поверхности, объема и др. В некоторых случаях к ним добав-
ляются признаки, характеризующие пространственное положение ра-
стения или его частей. Лист, например, может быть охарактеризован 
длиной, шириной, толщиной, количеством жилок, положением на 
побеге и другими параметрами. Морфометрические методы позволя-
ют устанавливать различия не только между растениями разных ло-
кальных популяций, но и растениями одной и той же популяции в 
случае разнородности ее состава. 

Оцениваются морфометрические параметры по выборкам особей 
репрезентативного объема. В силу природной изменчивости каждый 
морфометрический параметр характеризуется средней величиной, 
дисперсией, уровнем варьирования и другими математико-статисти-
ческими оценками. 
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Сформировались следующие основные разделы морфометрии: 
а) традиционная (простая) морфометрия — анализ размера растения и 

его частей в статике и динамике с соответствующим подразделе-
нием на статическую и динамическую морфометрию, многомер-
ную морфометрию и аллометрию; 

б) геометрическая морфометрия - анализ формы количественными 
методами (Злобин, 2009). 

Ценность информации, получаемой при изучении растений ме-
тодами морфометрии, особенно возросла после начала активной ис-
следовательской работы над функциональными типами растений. 

7.1. Простая морфометрия как метод изучения 
морфогенеза особей редких видов растений 
Количественный подход к морфологии растений сформировался толь-
ко во второй половине прошлого века (Reyment, 2010). Основопола-
гающие работы в этом направлении выполнены И. Кветом (Kvet, 1971; 
Г. Эвансом (Evans, 1972), И.В. Кармановой (1974, 1976), Р. Хантом 
(Hunt, 1978). 

Базовое понятие структурной морфометрии - размер. Однознач-
ного определения размера растения не существует, хотя с размером 
особи связаны многие свойства растения: продолжительность жизни, 
занимаемое в биоценозе место, роль в пищевых цепях экосистемы и 
другие важные структурные и функциональные особенности (МагЬа, 
2007). Чаще всего исследователи под размером растения понимают 
величину его фитомассы. 

Количественные признаки особей растений, или, как их часто 
называют, морфометрические параметры, подразделяют на две груп-
пы (Злобин, 1984): 

1. Статические морфометрические параметры - регистрируются 
однократно, как правило, в момент наиболее полного развития дан-
ной структуры. Они могут быть: 

а) меристическими, т.е. счетными, и оцениваться в штуках; 
б) метрическими, т.е. представлять собой результат измерения дан-

ной структуры; 
в) аллометрическими - являться итогом оценки соотношения вели-

чины двух разных признаков. 
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2. Динамические морфометрические параметры - характеризуют те-
мпы и особенности формирования той или иной морфологической 
структуры растения. Они вычисляются в результате нескольких пос-
ледовательных измерений того или иного морфометрического пара-
метра, отделяемых друг от друга интервалом в 7-10 дней. Эти параме-
тры могут быть метрическими и аллометрическими. 

Основные морфометрические параметры и формулы для их рас-
чета приведены в табл. 7.1. 

Использование морфометрических методов при изучении редких 
видов растений дает возможность получить уникальную научную ин-
формацию, позволяющую оценитьбиолого-экологические особенно-
сти особей и популяций в сравнительном аспекте на объективной ос-
нове. Это в первую очередь: 

1) оценка уровня продукционного процесса и роста растений в их 
морфо генетических проявлениях в статике и в динамике; 

2) закономерности формообразования растений с количественной 
оценкой соотношения отдельных частей растения как по размеру, 
так и по форме; 

3) установление масштабов изменчивости и пластичности особей 
растений и их основных структурных частей с выявлением био-
разнообразия, т.е. морфометрического, или размерного, биораз-
нообразия в пределах популяции и между разными популяциями; 

4) установление уровня стабильности и интегрированности расти-
тельного организма как выражение общей жизнеспособности и 
адаптированности; 

5) оценка стресс-устойчивости растений на основании методов мор-
фометрической адаптометрии и флюктуирующей асимметрии. 

6) решение задач таксономии и микроэволюции; 
7) компьютерное моделирование структуры особей растений. 

При работе с редкими видами растений приходится использовать 
неразрушающие приемы морфометрии. Это ведет к тому, что размер 
фитомассы особей измерить нельзя, поскольку это неизбежно связа-
но с их уничтожением. Правда, разрабатываются замещающие мето-
ды. Например, существует точечный метод оценки фитомассы расте-
ний по касанию листьев растений специальными иглами без повреж-
дения растений (Jonasson, 1983 идр.), появились приемы низковысо-
тной аэрофотосъемки с оценкой фитомассы отдельных особей и со-
держания в них азота (Gerard, 1997). Но в популяционной экологии 
эти методы практически не используется. В основном для суждения 
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Таблица 7.1 . Основные морфометрические параметры и формулы для их вычисления 

П а р а м е т р Условное обозначение 
и расчетная формула Размерность 

Метрические морфометрические параметры 
О б щ а я фитомасса растения И/ 
Фитомасса листьев ИЛ. 

Высота h 
Фитомасса репродуктивных органов l/VG 

Число листьев Nl 

Число цветков Л/я 
Число плодов Nf, 
Листовая поверхность А 
Площадь отдельного листа a t 

Д и а м е т р стебля d 

Аллометрические морфометрические параметры 

Фотосинтетическое усилие LWR=WJW 
Удельная поверхность листьев So = Л / з [ w [ 

Площадь листьев на единицу 
фитомассы листьев 
Площадь листьев на единицу 
фитомассы растения 
Репродуктивное усилие R E I 
Репродуктивное усилие R E II 

SLA = AIWl 

LAR = AIW 

(IWdW) 100% 
{WG/А) 100% 

Динамические метрические параметры 

Нетто-ассим иля ция 

Динамические аллометрические параметры 
W2-W-1 i n ^ - l n A , 

д Т NAR--

г 
г 

см 
г 

шт. 
шт. 
шт. 

2 

см 
см2 

ом і мм 

г/г 
2. см /г 

см2 /г 

см2 /г 

% 
% 

Абсолютная скорость роста AGR ~-(W2- •W,)/AT г/сутки 

Абсолютная скорость формирования AGR А=(А2 -A,)/AT см2 /сутки 
листовой поверхности 

RGR = (In W2 - lnW,)/AT г/г/сутки Относительная скорость роста 
(In W2 - lnW,)/AT г/г/сутки 

Относительная скорость формирова- RGRa - ( ІгИг -іпд,уд т см2 / см2/ 
ния листовой поверхности сутки 

Производительность формирования 
листьев 

А2-А, biWfe-lnW, 

г/см /сутки 

см /г/сутки 
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об о б щ е м состоянии растения практикуется оценка размера листовой 
поверхности как примерно равноценного по информативности приз-
нака. Листовую поверхность определяют без отделения листьев от ра-
стений на основе их линейных промеров с составлением регресси-
онных уравнений (Bhatt, 2003; De Swart, 2004; Панченко, 2007а; Скляр, 
2012). 

Итоговая оценка морфологической структуры особей по набору 
морфометрических параметров в основном завершается вычислени-
ем двух математико-статистических показателей: первый - это сред-
нее значение признака, второй - уровень его изменчивости. Среднее 
значение признака оценивается величиной среднего арифметическо-
го и его ошибкой. Это важная характеристика состояния особи и од-
новременно параметр, по которому сравнивают особи внутри одной 
популяции и сопоставляют морфологическую структуру особей раз-
ных популяций. Уровень изменчивости признаков оценивают вели-
чиной коэффициента вариации (в процентах). Обычно в морфологии 
растений пользуются следующей оценочной шкалой: коэффициент 
вариации меньше 7% — изменчивость признака очень низкая, 7-12% — 
низкая, 13-20% - средняя, 21-40% - высокая, больше 40% - очень 
высокая. Повышенная изменчивость признаков у растений в популя-
циях наблюдается в случаях значительной дифференциации особей 
популяции по морфологической структуре, что обычно является след-
ствием микромозаичности местообитаний и воздействия некоторых 
видов стресса. Она трактуется как проявление фенотипической плас-
тичности и способности растения адаптироваться к условиям обита-
ния (Кучер, 2004; Ростова, 2006). 

Существует три типа фенотипической изменчивости: генетичес-
кая, средовая и случайная. Последний тип изменчивости вызван не-
стабильностью развития. На его долю может приходиться в некото-
рых случаях около 50-70% общей изменчивости (Лайус, 2009). Фено-
типическую изменчивость в целом можно объяснять как реакцию ра-
стений на действие стрессовых факторов, которые оказывают влия-
ние на морфогенез растений. 

С помощью простой морфометрии уже получено немало интерес-
ных данных о редких видах растений. Например, известно, что у пред-
ставителей семейства Orchidaceae в центральных частях ареала сред-
ние значения большинства признаков выше, чем на периферии ареа-
ла (Блинова, 2012). Смещение значений морфологических признаков 
растений в разных частях ареала еще раньше было отмечено С.М. Пан-
ченко (1996), а, по данным другого исследования этого же автора (Пан-
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ч е н к о , 2010), у ряда редких видов орхидных такой параметр, как вы-
сота о с о б и , о п р е д е л я л с я в о с н о в н о м п о г о д н ы м и условиями текущего 
в е г е т а ц и о н н о г о периода , параметры же р е п р о д у к ц и и в большей сте-
п е н и з а в и с е л и от ц е н о т и ч е с к и х условий для к о н к р е т н о й п о п у л я ц и и . 
Во м н о г и х случаях с увеличением размеров растения снижается апи-
кальное д о м и н и р о в а н и е и боковые модули разрастаются более актив-
н о (Bonser , 2003). И з м е н я ю т с я значения п р и з н а к о в и при смене э к о -
л о г о - ф и т о ц е н о т и ч е с к и х условий. Установлено , что изменчивость ве-
гетативных п р и з н а к о в в ы ш е , чем генеративных (Павлова , 2009). 

М е т о д и ч е с к и й б л о к 

Инструментарий в морфометрии 
Работа в области морфометрии требует от исследователя достаточно 
высокой квалификации и опыта. Д. Хик с соавторами (Hik, 2003) и позже 
С.Г. Красовский и РВ. Новицкий (2005) даже посвятили этому отдельные 
работы об «эффекте рук» в морфометрических исследованиях. Необхо-
димо оборудование, обеспечивающее достаточную точность при измере-
ниях и взвешиваниях: весы, мерные ленты и линейки. Точность взвеши-
вания зависит от размера взвешиваемой части растения и должна со-
ставлять не менее 1 г, а для таких органов, как листья и цветки, иногда до 
0,1 и 0,001 г. Эффективность решений в области анализа флюктуирую-
щей асимметрии, как и ряда других выше рассмотренных проблем, тре-
бует особо высокой точности первичных измерений. Для них необходимо 
располагать особым оборудованием, в состав которого должны входить 
электронный штангенциркуль с точностью промеров не ниже 0,01 мм и 
«электронная рука» для нахождения координат точек в пространстве 2D 
или 3D. Для определения размера листовой поверхности (по междуна-
родному соглашению учитывается только верхняя поверхность листьев) 
предложено много прямых и косвенных методик (Алексеенко, 1959; Фул-
га, 1965; Боханова, 1969 и др.), которые должны подбираться в соответ-
ствии с поставленной задачей. 

Сравниваемые растения или их части могут иметь очень разные раз-
меры или находиться в разном онтогенетическом состоянии. В таких си-
туациях для получения сопоставляемых величин исходные данные необ-
ходимо нормировать на единицу размера растения или на единицу срока 
жизни растения. 

Во всех случаях использования морфометрии выборки должны быть 
случайными и репрезентативными, что обеспечивается методикой отбора 
образцов и оценкой дисперсии. Растения - многопризнаковые биологичес-
кие объекты, и для обработки полученного материала в большинстве слу-
чаев необходимо прибегать к многомерным методам математической 
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статистики: кластерному анализу, анализу главных компонент или диск-
риминантному анализу. Эти методы полезны как для решения задач так-
сономии и микроэволюции, так и экологии фитопопуляций (Злобин, 20086) . 

Для обработки первичных данных морфометрических исследова-
ний предложено много компьютерных программ. Особенно следует ре-
комендовать некоммерческую программу PAST, разработанную О. Х а м -
мером. 

М е т о д и ч е с к и й б л о к 

Определение площади листьев у растений редких видов 
Площадь листовой поверхности у растений является одним из важней-
ших показателей их состояния. Определение площади листьев обычны-
ми методами связано с их отделением от растения, и для работы с редки-
ми видами растений такие методы оказываются непригодными. У редких 
видов растений площадь листьев определяется с помощью неразрушаю-
щих приемов. Это делается путем их промеров без отделения от расте-
ния с последующим определением площади листьев на основе уравне-
ний множественной регрессии. 

Возможен и другой метод. В осенний период собирают 2 5 - 5 0 листьев 
изучаемого растения. Это делается после их опадения, или листья отде-
ляют от растения непосредственно перед этим. Листья подсушивают в 
гербарном прессе, главным образом для придания им плоской формы. 

Такие листья выкладывают на миллиметровую бумагу и точно об-
водят их контур. Подсчет числа клеточек позволяет оценить площадь 
каждого листа с точностью до нескольких квадратных миллиметров 
(рис. 7.1) . 

Рис. 7.1. Измерение площади листа 
с помощью миллиметровой бумаги 
(по Т.Н. Вельской, 1949) 
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Рис. 7.2. База данных для листьев 
Listera ovata: А - площадь листовой 
пластинки; / . / -длина листовой 
пластинки; Ls - ширина листовой 
пластинки 

Одновременно для каждого листа проводят промеры, определяя ши-
рину и длину листовой пластинки. Для листьев сложной формы могут 
вводиться дополнительные промеры. 

Полученные данные вносят в базу данных. На рис. 7.2 приведен при-
мер такой базы данных для листьев Listera ovata с измерением их длины 
и ширины. 

Полученный материал обрабатывают методом множественного рег-
рессионного анализа. Его результаты приведены на рис. 7.3. Интерес пред-
ставляет столбик В, в нем приведен свободный член уравнения регрес-
сии и коэффициенты для длины и ширины листовой пластинки. В рас-
сматриваемом примере они соответствуют уравнению регрессии: 

А = -24,065 + 2,93 LI + 5,07 Ls. 

Полученное уравнение отличается высокой статистической достовер-
ностью: в столбце p-level для всех параметров уравнения р много мень-
ше 0,05. 

fX СОРОС Sid.Efror of estimate 1 5622 
Std Err В Ste En t(7| p-te/ei 
Ы Beta а! B 

•24 0664 2 3515Э6 10 <"335 3 00001?! 
2 9307 0 297357 3 S557 M00021| 
5.8696 0.466M2 12 :842 -3 f®nn 

Рис. 7 .3. Результаты регрессионного анализа параметров листовой пластинки 
Listera ovata 
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Проверка на другой партии листьев Listera ovaia и дальнейшее ис-
пользование полученного уравнения показали его полную валидность. 

Для ряда редких видов орхидных описанная методика с дополнитель-
ным разделением листьев на верховые, срединные и низовые с успехом 
была использована С.С. Белан (2012), у водных редких видов растений -
Ю Л Скляром (2012). 

Возможен и еще один способ с использованием компьютерной про-
граммы UTHSCSA Image Tool (версия 3.0). В этом случае листья изучае-
мого растения сканируют и их образы последовательно вводят в данную 
программу. Она позволяет с большой точностью (в пикселях) прямо оце-
нивать площадь листа, сделать любые линейные промеры и определить 
любые углы. Регрессионное уравнение после этого получают описанным 
выше способом. 

М е т о д и ч е с к и й б л о к 

Анализ морфологической структуры особей на основе методов 
простой морфометрии 
Оборудование, необходимое для морфометрических исследований, не 
сложное: точные электронные весы, набор линеек, рулетка, миллиметро-
вая бумага, штангенциркуль. Возможности простого морфометрического 
анализа и этапы его проведения проиллюстрированы на примере особей 
растений популяции Platanthera chlorantha, произрастающих на террито-
рии Национального природного парка «Деснянско-Старогутский». 

Морфометрический анализ особей этой популяции проводился 
А.А. Клименко на протяжении трех лет (2009-2011) , вегетационные пери-
оды которых отличались погодными условиями. Учитывались семь ос-
новных параметров особей: h - высота, Lfl - длина соцветия, Nfl - число 
цветков, U-длина листа, SI-ширина листа, aL - средняя площадь одно-
го листа, А - общая площадь листовой поверхности. 

На основании полученного фактического материала для каждого мор-
фопараметра вычислялись средние значения, ошибки среднего арифме-
тического и коэффициенты вариации за 2 0 0 9 , 2 0 1 0 и 2011 годы (табл. 7.2). 
Статистическая достоверность разницы средних значений морфологичес-
ких параметров проверялась с помощью дисперсионного а н а л и з а 
(табл. 7.3). 

Установлено, что из семи параметров по годам статистически суще-
ственно были различными h - высота растений, i - f l - д л и н а соцветия, SI-
ширина листа, aL - средняя площадь одного листа. 

Изменчивость изучаемых признаков лежала в диапазоне от 11 до 40%, 
т.е. от очень низкой до высокой. В 2009 и 2010 годах наиболее изменчи-
выми были размер отдельного листа и размер общей листовой поверхно-
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Таблица 7.2 . Изменения морфометрических параметров Platanthera chtorantha за три 
последовательных года 

Год 
Параметр 2 0 0 9 2 0 1 0 2011 

x ± s , v, % x ± s„ v, % X t Si v, % 

h 58,5 ± 1,96 15,7 50,6 ± 0 ,98 11,5 44 ,6 ± 3 ,66 25,6 
Lf! 21 ,3 ± 1,29 28 ,4 14,7 ± 0 ,54 21 ,9 12,4 ± 1 , 4 8 38,5 
Nfl 21 ,2 ± 1.61 35 ,6 18,5 ± 0 , 9 1 28 ,9 16,5 ± 1 , 8 4 35,3 
и 17,9 ± 0 ,80 21 ,2 16,8 ± 0 ,49 17,2 16,2 ± 0 , 6 0 11,8 
SI 6 , 9 + 0 ,39 26 ,8 6 ,2 ± 0 , 2 3 21 ,8 5,6 ± 022 12,4 
aL 85 ,8 ± 7 ,38 40 ,4 71,6 ± 4 ,62 38 ,2 60 ,4 ± 3 ,66 18,8 
А 171,6 ± 14,78 40 ,4 143,3 ± 9 25 38 ,2 120,8 ± 7 ,20 18,9 

Таблица 7 .3 . Результаты дисперсионного анализа морфометрических параметров 
Platanthera chlorantha за три года учетов 

Параметр Степень свободы, df Критерий Фишера, F Уровень достоверности, р 
h 
Lfl 
№ 
U 
SI 
aL 
А 

6 4 
6 4 
6 4 
6 4 
6 4 
6 4 
6 4 

11 ,95 
19,43 
2 ,32 
1,24 
3 .12 
3 ,14 
3 .13 

0 ,000 0 3 9 
0,000 ООО 
0 ,105 6 9 2 
0 ,295 2 4 0 
0 ,500 0 0 0 
0 ,049 941 
0 ,050 2 6 4 

сти. В 2011 году, очевидно, как результат сильной засухи 2010 года, наи-
более изменчивыми у Platanthera chlorantha оказались параметры гене-
ративной группы: число цветков в соцветии и длина соцветия. 

Дополнительная проверка с помощью теста Шеффе показала, что в 
целом по группе анализируемых признаков морфологическая структура 
растений статистически достоверно отличалась между 2009 и 2010 г. 
(р = 0,0025) и между 2009 и 2011 г. (р = 0,0013). Различия растений по 
морфологическим признакам между 2010 и 2011 гг. были статистически 
недостоверными (р = 0,1251, что больше, чем 0,05). 

На основании полученных средних значений были составлены ради-
альные диаграммы - морфограммы (рис. 7.4). 

Морфодиаграммы позволяют визуально сопоставлять сходство и раз-
личия морфологической структуры особей по разным годам исследова-
ния (как в данном случае) или особей из разных локальных популяций. 
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2010 

2011 

Рис. 7.4. Морфограммы структуры 
особей Platanthera chlorantha в одной 
популяции затри последовательных 
года 

При анализе морфологической структуры растений не следует упус-
кать из вида их модульную организацию. В зависимости от условий произ-
растания у особей растений может изменяться не только размер отдель-
ных структур, но и их число (число боковых побегов, число листьев и др.). 

7.2. Аллометрический анализ 
Аллометрический анализ направлен на выявление соотношений в 
формировании разных частей растения. Главным результатом иссле-
дований вобласти аллометрии явилось доказательство того, что алло-
кация веществ в разные органы растений и их рост неравномерны и 
подчиняются довольно сложным закономерностям. Как подчеркива-
ли С.Ф. Котов и О.М. Грузинова «форма особи — это результат диф-
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ференциального роста частей или метрик организма в процессе онто-
генеза, то есть результат аллометрии» (Котов, 2009 :36). 

В настоящее время основными направлениями в исследовании 
аллометрии являются: 

а) онтогенетическое (Pigliucci, 1997; Shipley, 2002); 
б) эволюционное (Niklas, 2001; Langlade, 2006); 
в) экологическое (Grantz, 2000); 
г) популяционно-фитоценотическое (Wfeiner, 1992; Репецкая, 2001; 

Котов, 2009). 

В первом случае аллометрические связи анализируются в масшта-
бе онтогенетического времени, во втором - в масштабе эволюцион-
ного процесса, а в третьем и четвертом исследуются изменения алло-
метрических связей в организме в условиях внутривидовой и межви-
довой конкуренции, а также на фоне действия на них простых или 
комплексных экологических и ценотических факторов. 

В аллометрии растений существует два концептуально различных 
подхода. Один из них рассматривает аллометрию как анализ отноше-
ний фитомассы структурных частей растения в определенный момент 
времени, другой — как переход от роста растения как целого к при-
оритетной аллокации веществ в отдельные структуры (Miiller, 2000). 
Фактически здесь нет противоречия, так как статичный и динамич-
ный подходы лишь дополняют друг друга. 

Аллометрические данные не только позволяют выявить законо-
мерности формообразования у редких видов растений и траектории 
аллокации ресурсов. Они полезны и для разработки прогностических 
моделей, когда по размеру одного органа оценивается размер другого, 
мало поддающегося прямой оценке. Работы по изучению действия 
экологических и ценотических факторов на аллометрические отно-
шения у редких видов растений пока остаются единичными 0\feiner, 
1992; Grantz, 2000). Мало данных в отношении реальных аллометри-
ческих связей разных органов растений, не даны оценки устойчивос-
ти коэффициентов аллометрии и амплитуде их варьирования. 

Размер - одно из основных понятий аллометрии. Он обычно вклю-
чает четыре основные составляющие, аллометрические отношения 
между которыми изучаются в первую очередь: 

1) общая фитомасса растения (г, кг); 
2) поверхность листьев и других фотосинтезирующих частей (см2, м2); 
3) высота растения и длина отдельных побегов (см, м); 
4 число отдельных частей (побегов, ветвей, цветков или плодов) (шт.). 
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К этим базовым параметрам в зависимости от жизненной формы 
растения добавляется ряд других (разветвленность, кустистость и т.п.), 
так что общее число количественных параметров достигает 25-35. Их 
перечни приводятся в ряде специальных работ (Hunt, 1978; Злобин, 
1989). 

За всеми формами проявления аллометрии стоит один механизм -
доступность ресурсов для роста и их аллокация, т. е. перераспределе-
ние и транспортировка в ту или иную часть растения. Аллокация ве-
ществ в отдельные структурные части растений оказывается обуслов-
ленной многими факторами - от жизненной формы растений до ус-
ловий их произрастания. Генерализированным направлением алло-
кации является последовательное обеспечение материально-энерге-
тическими ресурсами сначала вегетативных органов, а затем репро-
дуктивных структур (Злобин, 20006). В итоге распределение ресурсов 
во времени оказывается асимметричным. Аллометрический анализ яв-
ляется одним из основных инструментов для изучения процессов 
аллокации. 

Теоретические основы аллометрии базируются на дифференци-
альных уравнениях. Формирование двух структурных частей расте-
ний* и у во времени выражается как dx/d/ и dy/dr, а их соотношение 
может быть записано следующим образом: 

dy/d/ dx/dt 
У х 

где а - коэффициент пропорциональности, уравнивающий разницу в ско-
рости формирования органов х ну. 

Последовательно исключив из дифференциального уравнения dt 
и проинтегрировав его, получают основное уравнение аллометрии: 

где х и у - количественные оценки величины организма и/или его от-
дельных структурных частей: 
а — коэффициент аллометрии. 
Коэффициент Ь неоднократно пытались биологически интерпретиро-
вать, но пока однозначного объяснения его величины не найдено. При-
ходится рассматривать его как экспериментальную константу, которая 
в основном зависит от размера анализируемых структур растения. 

Содержательная интерпретация проводится в отношении коэф-
фициента аллометрии. При а = 1 отношения оцениваются как изоме-
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трические, при а > 1 имеет место положительная аллометрия, а при 
а < 1 аллометрия отрицательная. При условии использования сопос-
тавимых единиц измерения им соответствует схема на рис. 7.5. 

В случае изометрии приведенное уравнение сводится к виду 
у = Ьх. Представление об изометрии может дать последовательное уве-
личение исходного негатива в фотографии или растягивание картин-
ки на экране компьютера: видимые размеры каждой части объекта 
будут увеличиваться, но соотношение между ними будет оставаться 
постоянным, т.е. эти части будут изометричными. При положитель-
ной аллометрии одна структура формируется быстрее, чем связанная 
с ней другая, а при отрицательной аллометрии - медленнее. 

Для упрощения расчетов и лучшей геометрической интерпрета-
ции основное уравнение аллометрии используют в логарифмической 
форме: 

ІбіоУ = algiox + lg10£. 

Такое преобразование имеет двойной смысл: во-первых, оно удоб-
но для составления таблиц и графиков, используемых для определе-
ния значений у п о величине х (они прямолинейны), а, во-вторых, при 
этом прямо определяется величина коэффициента аллометрии а . 

Коэффициенты а отражают важные особенности растений. Они 
неодинаковы у видов разной таксономической принадлежности, су-
щественно изменяются по эколого-ценотическим градиентам и по-
этому дают много ценной биологической информации (Суле, 1984; 
Broad, 1998; Kollmann, 2004; Weiner, 2004 и др.). Изменчивость 

Рис. 7.5. Графическое 
представление основных типов 
аллометрических отношений 

log (х) 
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коэффициентов аллометрии является свидетельством высокой плас-
тичности формообразовательного процесса у растений, когда гибкое 
изменение траекторий аллокации обеспечивает целостность растения 
и его жизнеспособность в неблагоприятной среде. Имеющийся в ли-
тературе материал показывает, что на особенностях аллокации у трав 
в первую очередь сказывается характер стресс-факторов. Одни из них 
вызывают компенсаторную адаптацию с увеличением значений ко-
эффициентов аллометрии, другие - общее угнетение, и тогда коэф-
фициенты аллометрии становятся меньше 1. 

Ряд исследователей обнаружили, что величина коэффициента ал-
лометрии оказывается кратной 4 (Niklas, 2001, 2004; Niklas, Enquist, 
2003; Wfest, Brown, 2005; Niklas, 2006). Так, действительно, коэффици-
ент аллометрии для общей массы тела растений с его поверхностью 
близок к 3/4, со скоростью роста и высотой дерева - 1/4 и т.п. Тем не 
менее, принимать эти факты как универсальный закон в настоящее 
время вряд ли возможно, так как существуют данные, противореча-
щие такому упрощенному представлению о формообразо-вании жи-
вых организмов. Многими авторами показано, что коэффициент ал-
лометрии у ряда видов древесных породдля диаметра на высоте груди 
с фитомассой ствола равен 2,39, с фитомассой ветвей - 2,55, с общей 
надземной фитомассой - 2,38. У лиственницы в зависимости от усло-
вий произрастания коэффициент аллометрии для диаметра ствола и 
высоты дерева равен 0,53 и 0,47, меняясь в зависимости от условий 
произрастания и т.п. (Кнорре, 2005). Во всех этих последних случаях 
коэффициент аллометрии не является кратным 4. 

Традиционная аллометрия развивается в основном какдвумерная, 
т.е. исследует связь двух морфоструктурных параметров. Но возмо-
жен и другой подход: анализ формирования некоторой структурной 
части растения как обусловленной двумя, тремя или большим числом 
других структур. Это дает право подразделить аллометрию на две ос-
новные формы - двумерную и многомерную. 

Желательность дополнения традиционной двумерной аллометрии 
многомерными оценками подчеркивал Б. Шипли (Shipley, 2004). 
Многомерной аллометрии соответствует уравнение: 

Igioy = ajgiox, + a2lgl0x2 + ... + anlg10x„ + lg10i>. 
Коэффициенты a , - a„ могуг быть вычислены по методике Джо-

ликера (Jolicoeur, 1963) с использованием анализа главных компонент. 
При этом основная ось пространства главных компонент рассматри-
вается как некоторая обобщающая оценка размера каждой особи, по 
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отношению к которой вычисляются частные коэффициенты алломет-
рии путем деления нагрузки для данного параметра на среднюю на-
грузку для всех морфопараметров, включаемых в анализ. 

В случаях двумерной и многомерной аллометрии результирующий 
параметр должен быть наиболее тесно связан с прямо учитываемым 
параметром и инвариантен по отношению к другим параметрам. По-
этому алгоритмы вычисления коэффициентов аллометрии оказыва-
ются исключительно важными, поскольку от их эффективности за-
висит выявление действительно весомых и статистически достовер-
ных аллометричееких связей и исключение из рассмотрения инвари-
антных переменных. 

Один из аспектов аллометрии связан с так называемым золотым 
сечением. Золотым сечением называют такое соотношение, при ко-
тором целое (с) так относится к большей его части (b), как большая 
часть относится к меньшей (а), т.е. с : Ь = Ь : а. Соотношение таких 
отрезков выражается дробью 0,618..., которая в свою очередь ведет к 
так называемой последовательности Фибоначчи. Формально ряд Фи-
боначчи составляет последовательность чисел, в которой каждый член, 
начиная с третьего, равен сумме двух предыдущих. Отношение двух 
соседних чисел в ряду Фибоначчи равно примерно 0,618. Оказалось, 
что целый ряд соотношений в морфологической структуре растений 
соответствуют золотому сечению (Лаврус, 2007; Джан, 2006; Блохина, 
2005). Вероятно, в основе этих закономерностей лежат биомеханичес-
кие предпосылки. Было показано, что построение спиралей в цветках 
многих видов растений, подчиняющееся числам Фибоначчи, связано 
с асимметрией деления клеток (Klar, 2002). 

М е т о д и ч е с к и й б л о к 

Вычисление коэффициента аллометрии а 
Вычисление коэффициентов аллометрии целесообразнее всего прово-
дить с помощью компьютерной программы PAST 2.04 (Hammer, 2002, 
2012). Для этого сначала создается электронная таблица, включающая 
измерения сравниваемых морфометрических параметров особей редко-
го вида растения. 

В опции «модель» выбирается простая линейная модель. Устанавли-
вается log/log. Результаты вычисления и график выводятся в отдельном 
окне (рис. 7.6). Помимо значения коэффициента аллометрии а выводят-
ся значения остальных параметров линейной модели: парный 
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коэффициент корреляции г, а также его ошибка. Полученные результаты 
проверяются на статистическую достоверность при уровне р < 0,05. 

В модуле «Модели» программы PAST имеется возможность реализации 
многомерной регрессии в трех вариантах: а) одна независимая переменная 
и несколько зависимых; б) одна зависимая переменная и несколько незави-
симых; в) несколько независимых и несколько зависимых переменных. 

Кроме того, пакет PAST содержит специальный модуль для проведе-
ния многомерной аллометрии. При использовании многомерной морфо-
метрии коэффициенты а , - а л вычисляются по методике П. Джоликэр 
(Jolicoeur, 1963) с использованием анализа главных компонент. 

В качестве примера приведена оценка аллометрии числа листьев и 
числа цветков у особей трех популяций Pulsatilla patens (рис. 7.7). На осно-
вании проведенного анализа установлено, что все значения коэффициен-
та аллометрии меньше 1. Это свидетельствует о преобладании аллокации 
веществ в листья по сравнению с вкладом в формирование цветков. 

В другом случае были вычислены значения коэффициента алломет-
рии для соотношения размера листовой поверхности и числа формируе-
мых цветков у Epipactis helleborine за три последовательных года: 2009, 
2010 и 2011 (рис. 7.8). Оказалось, что в первые два года коэффициент а 
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Рис. 7.6. Вычисление коэффициента аллометрии а между 
числом листьев и числом цветков у особей Pulsatilla patens 
(популяция № 3) 

Jii М 



Глава 7. Особенности морфогенеза особей у редких видов растений 165 

is 

1.0 

ГН ГЦ П4 
Попупяцш 

Рис. 7 .7 . Значения коэффициента аллометрии альфа (а) для соотношения числа 
листьев и числа цветков у растений Pulsatilla patens в разных популяциях 

составлял 1,126 и 2,039 соответственно. Это свидетельствует о преобла-
дающей аллокации веществ в генеративные структуры. Но в 2011 году 
положение изменилось: коэффициент аллометрии снизился до 0,906, а 
это говорит о преобладании аллокации веществ в листья. Вероятно, это 
было связано с особенностями погодных условий в 2010 году. 
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Рис. 7 .8 . Значения коэффициента аллометрии альфа (соответственно) для 
соотношения размера листовой поверхности и числа цветков у растений в 
популяции Epipactis helleborine за три последовательных года: 2009,2010 и 2011 
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7.3. Многомерная морфометрия 
Биолого-экологические объекты (особи и популяции) - это всегда 
многопризнаковые системы. Средствами простой морфометрии мож-
но охарактеризовать такие объекты только по отдельно взятым при-
знакам или в лучшем случае осуществлять попарные сравнения при-
знаков. В отличие от этого многомерные методы статистики дают воз-
можность анализировать объекты сразу по комплексу признаков, да-
вать им целостную, интегральную характеристику и на этой основе 
сравнивать большие группы объектов. 

Многомерные методы статистики - это один из наиболее мощ-
ных приемов исследования в биологии и экологии, позволяющий об-
наружить скрытую в исходных данных информацию. Особенно акту-
ален такой подход для анализа популяций редких видов растений. 
Длительное время подобные методы были малодоступными из-за 
большого объема вычислений, но современная компьютерная техни-
ка сняла такие ограничения. 

При изучении особей в качестве признаков выступают их струк-
турные особенности, популяций - наборы параметров, которые ха-
рактеризуют популяцию, фитоценозов - геоботанические описания. 
Исходные данные при их подготовке для многомерного статистичес-
кого анализа оформляются одинаково. Определяется перечень при-
знаков особей, популяций или фитоценозов из числа тех, учет кото-
рых проводился при полевой работе (кроме количественных призна-
ков можно использовать и качественные), и создается компьютерная 
база данных по достаточно стандартной схеме: каждый отдельный 
признак- это столбец (varia Ые) втаблице,аповторности- это строки 
(cases). 

Одна из важных задач при изучении морфогенеза особей редких 
растений состоит в оценке взаимообусловленности и взаимозависи-
мости формирования структурных частей растений. Такая взаимообус-
ловленность может существовать или отсутствовать между какой-то 
парой признаков или между группой признаков. В первом случае она 
может оцениваться с помощью простого регрессионного анализа в 
рамках простой морфометрии, во втором случае — с помощью кано-
нического анализа. 

Уравнение простой линейной регрессии имеет вид: 

у = а + Ьх, 
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где а - свободный член; 
b — коэффициент регрессии. 

Следует иметь в виду, что к о э ф ф и ц и е н т регрессии зависит от сред-
него з н а ч е н и я признака : чем о н о больше, тем больше и коэффициент 
регрессии. П р и сопоставлении к о э ф ф и ц и е н т о в регрессии для разных 
п р и з н а к о в растений это может затруднять интерпретацию результа-
тов. П о э т о м у в сравнительных целях используют безразмерный коэ-
ф ф и ц и е н т м у л ь т и п л и к а т и в н о с т и : 

у + Ьх 
а = ^ ^ — • 

У 

где а — коэффициент мультипликативности; 
Ь— коэффициент регрессии; 

хну— средние значения сопоставляемых признаков. 

М е т о д и ч е с к и й б л о к 

Оценка взаимообусловленности формирования признаков 
методом регрессионного анализа 
С помощью регрессионного анализа можно устанавливать взаимообус-
ловленность в формировании большого числа структурных частей расте-
ний. Например, известно, что у светолюбивых травянистых растений, про-
израстающих при боковом затенении, усиливается рост стебля а длину, 
но это не сопровождается соответствующим увеличением числа листьев 
и цветков. Эта гипотеза была проверена А.А. Клименко в отношении 
Platanthera chlorantha из фитоценоза Querceto-Pinetum coryloso (avellanae)-
caricosum (ericetorum). Фрагмент электронной таблицы с исходными дан-
ными представлен на рис. 7.9. 

Регрессионный анализ зависимости числа цветков от высоты расте-
ний показал, что у Platanthera chlorantha более высокие растения статис-
тически достоверно формируют больше цветков. Коэффициент корреля-
ции между этими признаками равен +0,47 и статистически достоверен на 
уровне р < 0,05. Уравнение регрессии было следующим: 

Ш = 2,1 + 0,32 Л . 

где NH - число цветков; 
h - высота растений 

График, иллюстрирующий изменения числа цветков по мере увели-
чения высоты растений, приведен на рис. 7.10. 
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Рис. 7.9. Фрагмент электронной таблицы с морфометрическими данными 
Platanthera chlorantha h - высота, см; Lfl - длина соцветия, см; Nfl - число цветков, 
шт.; U - длина листа, см; SI - ширина листа, см; aL - средняя площадь одного 
листа, см2; А - листовая поверхность, см2 
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Рис. 7.10. Зависимость числа цветков от высоты растений Platanthera chlorantha 

Дополнительная проверка линии регрессии с помощью дисперсион-
ного анализа показала, что установленная зависимость достоверна на 
уровне р = 0 ,000 052. Таким образом, можно высказать гипотезу, что усло-
вия освещенности для изучаемой локальной популяции Platanthera 
chlorantha соответствуют уровню теневыносливости этого растения. 
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По сравнению с описанным методом гораздо больше информа-
ции может дать канонический анализ. Канонический анализ - это 
один из наиболее простых, но эффективных методов многомерной 
статистики, позволяющий вычислять так называемые канонические 
корреляции. В математическом смысле канонический корреляцион-
ный анализ противоположен дискриминантному анализу. В дискри-
минантном ансыизв выявляется различие между группами переменных 
величин, а в каноническом анализе устанавливается уровень максималь-
ной связи между ними. 

При обычном корреляционном анализе можно находить только 
корреляцию одной переменной с какой-то другой. Канонический 
анализ позволяет вычислить корреляцию и уровень ее статистичес-
кой достоверности между двумя группами параметров (списками пе-
ременных). Полезной особенностью канонического анализа является 
возможность находить коэффициенты канонической корреляции 
между одной переменной и группой переменных, т.е. один из спис-
ков может состоять всего из одной переменной. Такие задачи встре-
чаются в биологии и экологии довольно часто. Например, необходи-
мо установить, как скоррелированы между собой группа признаков 
вегетативной и генеративной сферы растений или насколько взаимо-
обусловлены группа экологических параметров и видовой состав не-
которого сообщества и т.п. 

Математические основы метода канонических корреляций были 
сформулированы еще в 1936 г. Г. Хотеллингом, но из-за вычислитель-
ных трудностей он долго не мог использоваться в практике приклад-
ных исследований в связи с очень большим объемом вычислитель-
ных работ. В современных программах для статистического анализа 
модуль «Канонический анализ» обычно имеет комплексный характер 
и позволяет для каждого массива данных получать не только канони-
ческие величины: канонические коэффициенты (R) и канонические 
веса, - но и обычную матрицу парных коэффициентов корреляции, а 
также другие, необходимые для интерпретации результатов статисти-
ческие показатели. Коэффициенты канонической корреляции нахо-
дятся итерационным методом. Из выведенных значений следует ис-
пользовать первое - самый большой коэффициент. Канонический 
анализ позволяет также найти канонические веса, показывающие, 
какие из переменных первого и второго списков вносят наибольший 
вклад в общий коэффициент канонической корреляции. 

Для проведения канонического анализа объем выборки должен со-
ставлять 50-200 повторностей. Уровень статистической достоверности 
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вычисляется по методу X2- Эллипсы рассеяния выдаются в виде гра-
фиков, позволяющих визуально оценить качество исходного матери-
ала и решения. 

Многомерная м о д е л ь канонических корреляций представляет со-
бой мощный инструмент исследования и обобщения сложных взаи-
мосвязей между двумя множествами переменных. 

М е т о д и ч е с к и й б л о к 

Оценка взаимообусловленности формирования признаков 
растений методом канонических корреляций 
Основные этапы канонического анализа: 

1. Формирование компьютерной таблицы исходных данных. 
2. Выбор переменных для первого и второго списка (один из списков мо-

жет содержать только одну переменную). 
3. Вычисление значения R и оценка уровня статистической достоверности. 
4. Визуальный анализ графика канонических переменных: чем больше 

точек лежит по главной диагонали, тем достовернее решение. 

Для иллюстрации возможностей канонического анализа можно рас-
смотреть зависимость развития генеративных частей растений Platanthera 
chlorantha от сформированности вегетативных органов. Использовалась 
база данных А.А. Клименко. Фрагмент этой базы данных представлен в 
гл. 6 на рис. 6.6. 

В первый список были включены параметры, характеризующие веге-
тативные органы растений, во второй - генеративные. 

Основные результаты канонического анализа представляются на ос-
новной итоговой панели (рис. 7.11). В рассматриваемом случае коэффи-
циент канонической корреляции R между вегетативными и генеративны-
ми структурами равен 0,784 и имеет 100% достоверность (р = 0 ,000 00). 
Он показывает, что развитие генеративных органов Platanthera chlorantha 
в значительной степени зависит от развития вегетативных структур. 

Анализ эллипсов рассеивания (рис. 7.12) показал, что в плоскости 
первых канонических весов между параметрами вегетативной и генера-
тивной сфер растений точки группируются вдоль главной диагонали, что 
подтверждает достоверность взаимосвязи. Но эта зависимость у редкого 
вида Platanthera chlorantha все же оказалась меньше, чем у 12 массовых 
видов растений, произрастающих в оптимальных условиях, где, как это 
было показано Ю.А. Злобиным и др. (2007), коэффициенты R колебались 
в амплитуде от 0 ,906 до 0,999. 

В целом, коэффициент канонической корреляции и характер эллипса 
рассеивания в совокупности свидетельствуют о высокой взаимообуслов-
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Рис. 7.11. Панель выдачи основных результатов канонического анализа при оценке 
взаимосвязи вегетативных и генеративных структур Platanthera chlorantha 

Рис. 7.12. Уровень скоррелированности вегетативных и генеративных структур у 
особей Platanthera chlorantha 

ленности в формировании вегетативной и генеративной сферы Platanthera 
chlorantha и наличии общего для каждой особи фонда материальных и 
энергетических ресурсов. Этот фонд расходуется интегрально. Тактики 
формирования вегетативных и генеративных структур не антагонистичны, 
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а последовательно сменяют одна другую: сначала ресурсы растения на-
правлены на формирование вегетативных структур, а затем генератив-
ных. В этой связи анализ канонических корреляций оказывается полез-
ным для сравнительной оценки редких видов растений разных жизнен-
ных форм и разных стратегий жизни, тогда как вычисление отдельных 
парных коэффициентов корреляции может быть рекомендовано для рас-
смотрения реагирования популяций растений на изменения среды оби-
тания. 

7.4. Геометрическая морфометрия 
Одним из наиболее расплывчатых понятий морфологии растений яв-
ляется понятие формы. При оценке жизненных форм растений, фор-
мы их листьев и в других случаях форма практически всегда опреде-
ляется исходя из субъективных визуальных представлений. 

Специальным разделом многомерной морфометрии является гео-
метрическая морфометрия, которая активно развивается последние 
30 лет (Bookstein, 1996; Adams, 2004; Eleva, 2010). Цель геометричес-
кой морфометрии - объективизация оценки формы отдельных орга-
нов растений на основе количественного подхода. Важное достоин-
ство этого метода состоит в возможности сравнивать формы без учета 
размерных показателей. При этом каждая выделенная форма рассмат-
ривается как инвариантная по отношению к размеру, вращению и из-
менению пространственного положения. В популяционной экологии 
геометрическая морфометрия имеет перспективу в первую очередь при 
сравнении формы листьев у редких видов растений. 

В геометрической морфометрии под формой понимается вся гео-
метрическая информация, которая сохраняется, когда у объекта из-
меняются его положение, масштаб или когда он подвергается враще-
нию (Zelditch, 2004). Геометрическая морфометрия - достаточно спе-
цифическая область морфологии, и в ней сложилась система своих 
понятий и терминов, для понимания которых создан специальный 
толковый словарь (Slice, 2009). 

Основной процедурой в геометрической морфометрии является 
оцифровывание форм объектов (у растений это обычно листья) с по-
следующим объективным анализом, направленным на объединение 
сходных и отделение отличающихся форм. Конечная содержательная 
цель - установление различий в форме как результата эволюционно-
го процесса, как специфического признака таксона, как проявления 
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разного онтогенетического состояния растений или как следствие чи-
сто биомеханических причин. 

Начальным моментом при проведении геометрической морфомет-
рии является расстановка на предварительно отсканированном объекте 
меток (landmark) в определенных точках объекта. На рис. 7.13 показа-
на система меток на примере листа Potentilla. Это очень важный этап 
работы. Он до настоящего времени зависит от профессионализма ис-
следователя и в определенной степени субъективен. Малое количе-
ство меток, расположенных в местах, не дающих правильного пред-
ставления о форме, искажает и огрубляет форму объекта, а большое 
количество меток создает шум, препятствующий при статистической 
обработке точному дифференцированию объектов разной формы. Хотя 
определенные правила здесь выработаны: метки следует расставлять 
в основных краевых точках, в точках перелома контура формы - и в 
биологически существенных точках. Чтобы избежать субъективности 
в положениях меток, их иногда равномерно расставляют по контуру 
каждого из сравниваемых объектов. Конечно, в конкретной группе 
сравниваемых объектов (например, листьев) количество меток и их 
позиции должны быть однозначно одинаковыми. Объем выборок при 
проведении сопоставления форм методами геометрической морфо-
метрии должен быть достаточно большим. Специалисты рекоменду-
ют использовать выборки объемом в четыре раза больше, чем количе-
ство меток на одном объекте (Павлинов, 2002). Совокупность всех 
меток, определяющих форму части растения, называют орбитой. 

18 а 

Ractw 

Petml* Peuoiuie 

Рис. 7.13. Система меток для 
оцифровывания листа (а) и отдельного 
листочка (б) на примере Potentilla 
(no C P Klingenberg, 2012) а) А 
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Для дальнейшего анализа могут использоваться: 
а) координаты меток в 2D- или 3D-пространстве; 
б) углы между ними; 
в) расстояния между ними. 

Результаты представляют в виде матрицы, в которой каждая стро-
ка соответствует отдельной метке, а столбики — ее значениям. На этой 
основе оказывается возможным сравнивать форму двух объектов, на-
пример, двух листьев. 

Последние два десятилетия развития геометрической морфомет-
рии в основном следует оценивать как «саморазвитие» — поиск и со-
вершенствование методов анализа матриц координат меток. Работы 
по содержательному решению чисто ботанических задач методами 
геометрической морфометрии пока единичны. Так, П.А. Волкова и 
др. (2003) на основании оцифровывания формы поперечного среза 
через черешок листа получили четкое различие разных видов рода 
Drosera. Информативным было использование методов геометричес-
кой морфометрии для установления различий в форме листьев раз-
ных видов рода Alnus (Ильинский, 2005). А.В. Жуков и др. (2001) ме-
тодом геометрической морфометрии установили, что у Betula pendula 
техногенный стресс уменьшает разнообразие форм листьев. 

Следует иметь в виду, что метод геометрической морфометрии 
«лишь устанавливает различие в форме, но не может объяснить про-
исхождение этих отличий» (Richtsmeier, 2002 : с. 87). Мощь и перс-
пектива методов геометрической морфометрии в объективизации фор-
мы, которая длительное время оценивалась исследователями только 
субъективно и визуально, неоспоримы. Это одно из активно разраба-
тываемых направлений морфометрии в ботанике. В определенной 
степени оно дополняет анализ топографических отношений структур-
ных частей растений, выполняемый с помощью системы Линденмайе-
ра (L-system) (Grubert, 2007). 

М е т о д и ч е с к и й б л о к 

Определение формы листьев методом геометрической 
морфометрии 
Технология компьютерной обработки полученных данных при использо-
вании методов геометрической морфометрии требует наличия эталонной 
формы для анализируемой группы объектов. В качестве такого эталона 
обычно используют среднюю конфигурацию. Процедура компьютерного 
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анализа формы объектов описана в специальных работах по геометри-
ческой морфометрии (Rohlf, 1993; Павлинов, 2001; Павлинов, 2002 и др.). 
Основными приемами анализа орбит (матриц) меток являются метод мо-
ментов, генерализованное «прокрустово» пространство и метод макси-
мального правдоподобия. Рассматривая их недостатки и преимущества, 
Й. Рихтсмайер с соавторами (Richtsmeier, 2002) на модельном примере 
показали, что при существовании различия в форме листьев каждый из 
методов его выявляет, но у отдельных методов конечные результаты труд-
нее визуализировать и интерпретировать. В принципе сходные результа-
ты дают и такие методы обработки, как метод тонких пластин, деформа-
ции и др. 

Для обработки исходных данных используются компьютерные про-
граммы. Из некоммерческих можно рекомендовать комплекс программ 
TPS, разработанный в 2003 году Ф. Рольф (Rohlf) (первая из них - TPSDig 
позволяет оцифровывать любые формы на плоскости как со сканера, так 
и с компьютерного изображения в формате JPG, a TPSRelv и ряд других 
предназначены для установления различий в форме объектов) и совре-
менную программу MORPHOMETRIKA версия 2.5, составленную П. О'Хиг-
гинс (O'Higgins) и доступную по адресу: http://hyms.fme.googlepages.com/ 
download-morphoiogica. Все эти программы имеют хороший справочный 
аппарат. 

Основными этапами анализа являются следующие: 
а) нанесение на отсканированный объект (лист) меток и получение их 

декартовых координат, при этом положение меток и их количество на 
сравниваемых объектах должно быть одинаковым; 

б) установление эталона, в качестве которого берут осредненный объект 
из полной их выборки; 

в) наложение сравниваемых объектов и приведение их к одному размеру; 
г) выбор вычислительной процедуры и анализ результата. 

Разнообразие морфотипов принято оценивать с помощью индекса 
Шеннона: 

п 
Н = - £ р , • Inр„ 

/=1 

где Н-индекс Шеннона; 
р,-доля /-го морфопіпа в выборке; 
N - общее количество морфотипов, выявленны* в выборке. 

Данных Об изменении формы листьев редких видов рае+ений в раз-
ных локальны* популяциях в литературе пока нет. 

http://hyms.fme.googlepages.com/
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7.5. Флюктуирующая асимметрия 
Всем живым организмам, и растениям втом числе, свойственна тен-
денция к формообразованию на основе радиальной или билатераль-
ной симметрии. Она является следствием чисто физиологических от-
ношений: расположение метаболически подчиненных структур при 
этом оказывается равноправным по отношению к потоку органичес-
ких веществ, воды и минеральных веществ. Симметрия может рас-
сматриваться как признак оптимального стабильного формообразо-
вания, а отклонения от нее - как индикатор воздействия на растение 
стрессовых факторов (Злобин, 2009). 

Различают следующие виды асимметрии: 
а) флюктуирующую — случайные, всегда имеющие место незначи-

тельные отклонения типично билатеральной структуры от стро-
гой симметричности; 

б) антисимметрия — разное развитие левой и правой части билате-
ральной структуры при случайном характере преобладания то пра-
вой, то левой части; 

в) направленную асимметрию, при которой у всех организмов дан-
ного вида в билатеральной структуре строго преобладает всегда 
одші тип асимметричности: либо левый, либо правый. 

Анализ симметрии и асимметрии, начиная с классических работ 
М.С. Гилярова (1944) и Л. Ван Валена (Van Valen, 1962), широко ис-
пользуется в работах по зоологии и палеонтологии, отчасти в иссле-
дованиях ботаников. Анализ современного уровня изученности ан-
тисимметрии и направленной асимметрии выполнен А. Пальмером 
(Palmer, 2005). 

Основное внимание при изучении асимметрии уделяется анализу 
флюктуирующей асимметрии: если значение коэффициента флюк-
туирующей асимметрии статистически достоверно отличается от ве-
личины его нормального варьирования, то это указывает на появле-
ние устойчивой несимметричности в строении данной структуры. 
Коэффициент флюктуирующей асимметрии возрастает при сниже-
нии жизнеспособности растений под влиянием различных стрессо-
вых факторов (Kozlov, 1996; Palmer, 2001; Rao, 2002; Llorens, 2003; Ки-
риллова, 2006; Солдатова, 2006; Зорина, 2008 и др.). На этом основа-
нии считается, что данные по флюктуирующей асимметрии пригод-
ны для биоиндикации качества среды обитания (Захаров, 2000; Leung, 
2000; Булатова, 2009; Хузина, 2011). 
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Но есть и другие данные. Е.А. Власова и соавторы (2006) показа-
ли, что у рдеста пронзеннолистного, напротив, при росте в загрязнен-
ных водоемах симметричность листьев становилась более выражен-
ной, т.е. коэффициент асимметрии становился ниже. Это не ставит 
под сомнение сам анализ флюктуирующей асимметрии как индика-
тор хода формообразования у растений, но подчеркивает, что откло-
нения от средней нормы, вызванные разными типами стрессовых 
факторов, возможны как в сторону увеличения асимметричности 
структуры, так и в сторону ее снижения. 

Интерпретация выявленного смещения коэффициента флюкту-
ирующей асимметрии не так проста и однозначна. Было установле-
но, что помимо действия стрессовых факторов асимметрия билате-
ральных и радиальных структур может возникать как следствие эпи-
стаза генов, когда действие одной аллельной пары генов блокирует-
ся другой, неаллельной парой генов, что может происходить вслед-
ствие гибридизации и при некоторых микроэволюционных процес-
сах (Leamy, 2005). Осложняет интерпретацию и то, что у разных струк-
турных частей живых организмов один и тот же стресс вызывает не-
одинаковые смещения в их исходной симметричности (Badyaev, 
2005). Морфометрический анализ флюктуирующей асимметрии 
только выявляет факт ее выхода за среднюю норму, но не устанавли-
вает его причину. 

В ботанических, пока немногочисленных, исследованиях основ-
ным объектом являются листья растений с их выраженной билате-
ральной симметрией и реже побеги с радиальной симметрией (Kozlov, 
2001). При оценке билатеральной асимметрии учету подлежит две 
группы параметров: 

1) характеризующие форму; 
2) характеризующие размер левой и правой части билатерального 

органа соответственно. 

Это достигается тем, что соответствующие промеры делаются в 
единицах длины и измеряются углы в радианах, Явления симметрии 
и асимметрии радиальных структур (стебель) пока остаются мало ис-
следованными. 
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М е т о д и ч е с к и й б л о к 

Вычисление индекса флюктуирующей асимметрии 
Техника вычисления величины коэффициента флюктуирующей асимметрии 
может быть разной: базироваться на расстояниях меток от центральной оси, 
на их координатах или на углах между ними. А. Пальмер (Palmer, 1994) опи-
сал целый ряд методов для вычисления коэффициента флюктуирующей 
асимметрии. Обычно используется коэффициент, вычисляемый по формуле: 

™ = X<|/_-R|/(/_ + R)/2), 

где L и R — абсолютные значения учитываемых признаков по модулю (т.е. без 
учета знака «плюс» или «минус») д л я левой и правой части органа соот-
ветственно. Итоговая оценка представляет собой среднюю а р и ф м е т и ч е с -
кую FA д л я репрезентативной выборки 

На рис. 7.14 представлены различные типы симметричности билате-
ральных структур. 

Для установления наличия и достоверности различий правой и ле-
вой структуры при флюктуирующей асимметрии применяются разнооб-
разные методы многомерной математической статистики. Таких алгорит-
мов известно уже более 18 (Palmer, 1994; Гелашвили, 2004) . Вычисления 
можно делать по специальному EXCEL-бланку, разработанному А. Паль-
мером и доступному для скачивания по адресу: http://www.biology.ualberta. 
ca/palmer/asym/FA/FA-Refs.htm. Более удобной является некоммерческая 
компьютерная программа, составленная Ю.А. Злобиным, - FLAS, версия 5. 

Для снятия эффекта размера чаще всего прибегают к логарифмичес-
кому преобразованию первичных данных. Необходима проверка на тип 

а) 6) в) 
Рис. 7.14. Типы симметричной организации билатеральных структур 
(по A.R. Palmer, 2005): 
L - левая сторона симметричной структуры; Я - правая сторона симметричной 
структуры; f - частоты: 
а - флюктуирующая асимметрия Я - L = 0, нормальное статистическое 
распределение; б - направленная асимметрия Я - L * 0, нормальное 
статистическое распределение; в - антисимметрия Я - L = 0, равномерное или 
бимодальное статистическое распределение 

http://www.biology.ualberta
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статистического распределения, установления наличия или отсутствия 
направленной асимметрии и нахохедения уровня статистической досто-
верности выявленных эффектов. 

Рассмотрим один из наиболее простых способов вычисления коэф-
фициентов флюктуирующей асимметрии. Перед началом массовой ком-
пьютерной обработки первичных данных, характеризующих симметрию 
билатеральных и радиальных структур растений, всегда полезно провес-
ти пробный модельный расчет вручную. Эта же модель должна использо-
ваться для проверки работоспособности компьютерной программы. 

Ниже приводятся примеры вычисления коэффициентов флюктуиру-
ющей асимметрии для меристических и метрических признаков отдель-
но. Набор этих признаков зависит от морфологической структуры листь-
ев изучаемого растения. 

Меристические (счетные) признаки учитываются в штуках. Это 
число листьев на разных сторонах билатерального побега, число листоч-
ков у непарно- и парноперистых листьев по их разным сторонам, число 
зубчиков или жилок на правой и левой стороне листа и т.п. 

В модельном примере (табл. 7.4) взяты искусственные небольшие 
числа для иллюстрации вычислений. Всего взято четыре объекта (листа) 
и у каждого из них учитывалось по три признака. При проведении полево-
го исследования следует использовать не менее 25 листьев и не менее 
пяти признаков. 

При обработке данных у каждой пары случаев подсчитывается число 
несовпадающих чисел в правой и левой частях билатеральной структу-
ры, эти данные заносятся в соответствующий столбик и строку. Для рас-
чета коэффициентов асимметрии для каждого объекта (листья, побеги и 
т.п.) число случаев несовпадения делится на число признаков. Видно, 
что наиболее выраженную асимметрию имел объект № 2, а минималь-

Таблица 7.4 . Расчет коэффициента асимметрии для меристических признаков 

№ объекта 
(листа) 

Признак Число Коэффициент 
асимметрии 

№ объекта 
(листа) 1 2 3 случаев Коэффициент 

асимметрии 
№ объекта 
(листа) 

пр. лев несовпадения 
Коэффициент 
асимметрии 

пр. лее пр. лев пр. лев — . — 

1 1 1 1 2 1 2? 2 0,667 
2 1 0 0 1 1 2 3 1,000 
3 1 1 1 1 1 1 б 6,000 
4 2 2 2 1 3 1 2 0,667 

Число случаев 
несовпадения 1 3 3 - -

Коэффициент 
асимметрии 0,250 0,750 0,750 - 0,583 
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ную (нулевую) - объект № 3. Аналогично рассчитываются коэффициенты 
асимметрии по каждому из учитываемы* признаков, только здесь число 
случаев несовпадения делится на число объектов. Оказалось, что наи-
больший вклад в общую асимметрию вносят признаки № 2 и № 3. 

Для вычисления общего коэффициента асимметрии по признакам и 
объектам сумма полученных частных коэффициентов асимметрии делится 
на их число. Результаты по столбику и по строчке должны совпадать. В 
нашем модельном примере для некоторого растения при выборке всего 
четырех объектов и при учете трех признаков коэффициент асимметрии 
оказался равным 0,583. 

В дальнейшем для проверки статистической достоверности получен-
ного результата должна быть вычислена стандартная ошибка коэффици-
ента асимметрии, а для проверки вклада признаков и объектов (повтор-
ностей) проведен дисперсионный анализ. Выпопнение этих вычислений 
для крайне упрощенного модельного примера не имеет смыспа. 

Метрические признаки при изучении асимметрии учитывают в со-
ответствующих единицах: г (мг), см (мм), радианах и др. Обычно исполь-
зуют следующие признаки: длина первой и второй жипок от основания 
листа, расстояние между первой и второй жипками, угол между главной 
жилкой листа и первой или второй боковыми жилками, ширина листа от 
главной жилки направо и налево в самой широкой части листовой плас-
тинки и др. 

В табл. 7 .5 приведен упрощенный модельный пример вычисления 
коэффициента флюктуирующей асимметрии для билатеральной струк-
туры. В этом примере было взято четыре объекта (листа), т.е. повтор-
ность равна 4, и у каждого объекта с правой и левой стороны учитыва-
лось по пять признаков. 

Для вычисления коэффициента флюктуирующей асимметрии исполь-
зовалась формула вида (Palmer, 1994) 

М==Х( \L-R\/(L + R)/2), 

Таблица 7.5. Исходные данные при учете метрических признаков у билатеральной 
структуры 

№ Признаки 
объекта 
(листа) 

1 2 3 4 5 объекта 
(листа) пр. пев. пр. лев. пр. лев пр. лев. пр. лев 

1 22 20 10 10 15 14 16 14 4 0 42 
2 20 20 8 10 16 17 16 16 4 0 4 0 
3 20 18 10 12 15 15 16 20 4 0 39 
4 23 20 9 11 14 14 16 17 4 0 41 
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где R и L - значения метрических параметров для правой и левой стороны 
билатеральной структуры соответственно. 

Вычисления проводят для каждой ячейки отдельно с учетом двух зна-
чений для правой и левой части по формуле 

д _ xiR~xiL 
xiR + xiL 

Вычисления проведены с использованием компьютерной программы 
FLAS_5. Полученные результаты приведены в табл. 7.6. 

После заполнения ячеек таблицы соответствующими величинами 
«объект / признак» вычисляются средние значения коэффициентов асим-
метрии для каждого из объектов (повторностей) и для каждого признака 
путем деления суммы по строчкам на число признаков и суммы по стол-
бикам на число объектов. Как и при анализе коэффициентов асимметрии 
для меристических признаков, на этом этапе можно содержательно оце-
нить вклад каждого из признаков в асимметрию. В модельном примере 
наибольший показатель асимметрии у признака № 2, а наименьший - у 
признака № 5. Аналогично можно посмотреть, насколько удачно были 
подобраны повторности (объекты). Значения FA лежат в амплитуде от 
0,028 до 0,054, т.е. изменяются почти в два раза, что указывает на необ-
ходимость значительно увеличить число повторений для получения со-
держательного результата. 

В заключение вычисляется общий коэффициент асимметрии FA. Он, 
естественно, одинаков для суммы признаков и для суммы объектов. 

После овладения методом вычисления коэффициента флюктуирую-
щей асимметрии расчеты в отношении полученного исходного материала 

Таблица 7.6. Коэффициенты флюктуирующей асимметрии для метрических пара-
метров 

№ объектов 
Признак FA для № объектов 

1 2 3 4 5 объектов 

1 0 , 0 4 8 0 , 0 0 0 0 , 0 3 4 0 , 0 6 7 0 , 0 2 4 0 , 0 3 5 
2 0 , 0 0 0 0 , 1 1 1 0 , 0 3 0 0 , 0 0 0 0 , 0 0 0 0 , 0 2 8 

3 0 , 0 5 3 0 , 0 9 1 0 , 0 0 0 0 , 1 1 1 0 , 0 1 3 0 , 0 5 4 
4 0 , 0 7 0 0 , 1 0 0 0 , 0 0 0 0 , 0 3 0 0 , 0 1 2 0 , 0 4 2 

FA д л я признаков 0 , 0 4 3 0 , 0 7 6 0 , 0 1 6 0 , 0 5 2 0 , 0 1 2 -

О б щ е е з н а ч е н и е FA 
д л я признаков 0 , 0 4 0 -

О б щ е е з н а ч е н и е FA 
д л я объектов - 0 , 0 4 0 
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рекомендуется проводить, используя компьютерные программы. Это эко-
номит время и гарантирует от чисто арифметических ошибок. Ошибки при 
компьютерных технологиях возможны только при вводе исходных данных, 
который требует внимательности и аккуратности. 

7.6. Морфометрия во времени - рост 
Морфометрические показатели состояния растений могут рассматри-
ваться не только в какой-то фиксированной фазе их состояния, но и 
по шкале времени. Это ведет к накоплению данных о росте и формо-
образовании растений как динамических процессов, охватывающих 
практически весь онтогенез. Традиционная описательная морфоло-
гия растений не включала анализ ростовых процессов растений. Но 
по мере изучения механизмов формообразования и понимания их су-
щественных изменений в процессе онтогенеза растений стало очевид-
но, что без оценки особенностей роста растений невозможно пред-
ставить достоверную картину морфогенеза растений в его динамике. 

Рост — интегральное явление, отражающее уровень и соотноше-
ние всех физиологических и биохимических процессов, протекающих 
у растений, и одновременно рост является лучшим индикатором уров-
ня жизнеспособности растений. Рост в общем виде может быть опре-
делен как увеличение размера растения и/или его структурных час-
тей. Основным параметром, который характеризует рост, является 
размер фитомассы растений, высота, а также величина листовой по-
верхности как такая, что отражает уровень фотосинтетического про-
цесса растений (табл. 7.1). 

Для получения обобщающих показателей процесса роста растений 
в разных условиях используются следующие основные расчетные фор-
мулы: 

AGR=(W1- WO/AT, 

где AGR - абсолютная скорость роста; 
W2 и Wt - размер фитомассы растения во второй и первый сроки ре-
гистрации соответственно; 
AT-интервал времени в сутках между первым и вторым сроками ре-
гистрации. Размерность параметра: г/сутки. 

AGR используется для анализа роста растений одного вида, произ-
растающих в разных условиях, но не пригоден для широких межви-
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довых сравнений. В этих случаях применяют другой параметр - отно-
сительную скорость роста 

ЛСЛ = (1п W2-ln Ж, ) /АГ, 

где In — натуральный логарифм. 

Поскольку у растений продукционный процесс обусловлен раз-
мером листовой поверхности, то как универсальный показатель часто 
используется «нетто-ассимиляция», или «чистая продуктивность фо-
тосинтеза», рассчитываемая по формуле 

N A R =
W 2 ~ W y 1 п Л 2 - 1 п Л , 

AT А2 - Ах ' 

где А — размер листовой поверхности. 

Вместо обозначения NAR часто используют обозначение ULR, по-
скольку рост оценивается на единицу (см2, м2) листовой поверхности 
растения. 

По предложению Д. Каустон и Дж. Венус (Causton, 1981) оценка 
роста растений приведенными выше обобщающими параметрами 
называется классическим подходам к анализу роста. Кроме того, рост 
растения может быть охарактеризован кривыми роста, в которых по-
следовательно на протяжении онтогенеза отражено состояние того или 
иного метрического или меристического морфопараметра. Этот под-
ход предложено выделять как функциональный анализ роста. Его за-
вершают построением кривой роста и ее аппроксимацией логисти-
ческой функцией или экспоненциальными полиномами 1, 2, иногда 
3-го порядка (или другими математическими функциями) с целью 
получения возможностей для прогнозирования ростового процесса 
(рис. 7.15). 

Функциональный анализ роста — активно разрабатываемая про-
блема обшей морфометрии. Хотя характер большой кривой роста ра-
стений давно установлен (Злобин, 2004), выявление конкретных за-
кономерностей сезонного и погодичного роста растений разных жиз-
ненных форм является исключительно трудной задачей. По этому 
поводу Р. Хант заметил, что рост - это «процесс, имеющий слишком 
комплексный характер для его понимания в деталях или вообще не 
требующий понимания этих деталей, но практически значимый имен-
но как целостное явление» (Hunt, 1979 : 246). Полностью с этим со-
гласиться нельзя. Изучение закономерностей роста в их конкретном 
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Рис. 7.15. Кривые роста растений и оптимальные сроки учета ростового процесса 

выражении оправдано прежде всего тем, что между ростом и продук-
ционным процессом наблюдается наиболее тесная скоррелирован-
ность. Поэтому во многих случаях оказывается важным установление 
закономерностей ростового процесса растений в определенных усло-
виях, в их обусловленности генотипом растения, эколого-ценотичес-
кой обстановкой в целом и ее отдельными составляющими с оценкой 
широты нормы реакции ростовых параметров. Оценка динамических 
ростовых параметров позволяет наиболее точно определять стратегии 
жизни растений (Garsia-Serrano, 2005). Для редких видов растений 
анализ ростовых процессов особенно важен, поскольку он является 
одним из определяющих факторов устойчивости и жизненного состо-
яния особей. 

М е т о д и ч е с к и й б л о к 

Построение кривых роста 
Обзор основных методов анализа роста растений дан в работах Й. Квета 
и Р. Ханта (Kv6t, 1971; Hunt, 1978; Hunt, 2002, 2004). Для проведения клас-
сического и функционального анализа роста разработаны компьютерные 
программы. Функционапьный анализ роста удобнее всего проводить на 
основе коммерческой программы TableCurve 2D фирмы Systat. Р. Хант 
написал специальный ппагин для Excel, позволяющий быстро проводить 
все необходимые расчеты для классического анализа роста растений и 
д о с т у п н ы й д п я н е к о м м е р ч е с к о г о и с п о л ь з о в а н и я на с а й т е ht tp: / / 
aob.oupjoumals.org/cgi/ content/full/90/4/485/DC1. 
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Таблица 7 .7 . Показатели ростовых процессов у особей трех локальных популяций 
Pulsatilla patens 

Показатель ростового процесса 
Вид 

AhR, см/день RhR, 
см/см/день AGR, см2/день RGRA, 

см2/см2/день 
Pulsatilla 
patens (П1) 

0,4089± 
± 0,353 90 

0,1665± 
±0,014 85 

8,3726± 
±0,610 25 

0,0608± 
± 0,025 75 

Pulsatilla 
patens (П2) 

0,4582± 
± 0,400 00 

00167± 
±0,014 95 

9,7408± 
±5,138 35 

0,0564± 
± 0,040 65 

Pulsatilla 
patens (ПЗ) 

0,586В± 
± 0,464 30 

0,0217± 
±0,018 20 

14,3754± 
± 2,664 65 

0,0623± 
± 0,031 55 

Примечание. AhR - абсолютная скорость роста в высоту, RhR - относительная скорость 
роста в высоту, AGR - абсолютная скорость формирования листовой поверхности, RGRt -
относительная скорость формирования листовой поверхности. 

Анализ ростовых и формообразовательных процессов у растений 
выполняется на основании результатов учета в фазу их активного роста 
(участок «лог-фаза» в кривой роста). Необходимо от 3 д о 5 - 7 учетов, ко-
торые проводят с интервалом 5 - 7 дней. Выборки особей должны быть 
репрезентативны, при обработке материала необходимо оценивать сред-
ние значения, дисперсию, ошибку среднего арифметического, уровень 
варьирования. 

В табл. 7.7 на основе данных А.А. Клименко представлены основные 
показатели ростового процесса особей Pulsatilla patens, вычисленные за 
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Рис. 7.16. Динамика роста растений Pulsatilla patens в высоту 
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Рис. 7.17. Динамика формирования листовой поверхности у растений Pulsatilla 
patens в разных популяциях (П1, П2 и ПЗ) 

период активного роста растений (16 апреля - 12 мая). Как видим, по 
всем показателям ростовые процессы были более активными у особей в 
популяции ПЗ из фитоценоза Pinetum callunoso-hylocomiosum в сравне-
нии с растениями популяций П1 и П2 из Querceto-Pinetum coryloso-
luzulosum и Querceto-Pinetum franguloso-festucosum соответственно. 

На рис. 7.16 и 7.17 представлены кривые роста растений Pulsatilla 
patens в высоту и по размеру листовой поверхности соответственно в трех 
разных локальных популяциях. Видно, что интенсивность роста растений 
в высоту в сопоставляемых популяциях была очень близкой. По конечно-
му результату несколько меньшими по высоте были растения из популя-
ции № 1. По динамике формирования листовой поверхности растения 
трех сравниваемых популяций различались более существенно. Лучше 
всего листовая поверхность развивалась в популяции № 3, значительно 
меньшим был размер листовой поверхности у растений из популяции № 1. 

7.7. Целостность морфологической структуры 
Важным показателем состояния любой особи растения является уро-
веньее морфоструктурной и физиологической интегрированное™ -
целостности. Основным методом оценки целостности растения явля-
ется изучение изменчивости признаков и корреляции между ними. 
Изменчивостьоценивают коэффициентом вариации, а соотношения 
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между признаками - коэффициентами парной корреляции и коэф-
фициентами канонической корреляции. Последние позволяют уста-
навливать взаимосвязь между группами признаков (Злобин, 2007). 
Совокупность коэффициентов корреляции между признаками осо-
бей растений составляет матрицу, структура которой отображает силу 
и степень взаимосвязанности признаков друг с другом. 

Морфометрические признаки скоррелированы по-разному. Одни 
имеют между собой высокие положительные или отрицательные ко-
эффициенты корреляции, для других пар признаков, напротив, ха-
рактерны низкие значения коэффициентов корреляции, отражающие 
малую зависимость сопоставляемых структурных частей растения. 
Корреляция тех или иных признаков не является постоянной во вре-
мени и пространстве. В большинстве случаев между морфоструктур-
ными признаками преобладают положительные и довольно высокие 
значения коэффициентов корреляции. Это особенно характерно для 
растений, произрастающих в оптимальных условиях. У сильно гене-
тически детерминированных признаков корреляционные связи ока-
зываются стабильными, а для признаков, связанных с адаптивными 
возможностями растений, они подвижны. Система корреляций мор-
фологических признаков специфична как для отдельных видов рас-
тений, так и для особей разного жизненного состояния, составляю-
щих самостоятельную популяцию. Е.Н. Синская (1961) подчеркива-
ла, что наименее скоррелированные признаки часто «обнаруживают 
более прямую зависимость от факторов среды» и поэтому наиболее 
пригодны для выявления реакции растений на условия произраста-
ния. Таким образом, оценка системы скоррелированности основных 
признаков является индикатором состояния растений (Злобин, 1989; 
Schlichting, 1989). 

Под влиянием стресса степень скоррелированности структур рас-
тения меняется. В некоторых случаях в стрессовых условиях у расте-
ний повышается степень связности корреляционной матрицы и, сле-
довательно, интегрированность морфологической структуры, а в дру-
гих, напротив, связность матрицы падает в более жестких условиях 
произрастания (Тихонова, 2004). На этой основе был предложен ме-
тод оценки состояния особи растения - корреляционная адаптомет-
рия (Горбань, 1997; Разжевайкин, 2007). 

Скоррелированность морфологических структур растений можно 
рассматривать как показатель целостности растительного организма, 
его структурной интеїрированности. Ю.А. Злобиным (2007) была про-
ведена проверка четырех индексов, предлагаемых разными авторами 
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для оценки морфологической целостности особей растений. Из них 
наиболее эффективным оказался индекс целостности, вычисляемый 
последующей формуле (Злобин, 1989): 

100%, 
(я - я ) / 2 

где / - индекс морфологической интеграции, т.е. целостности особи; 
В - число статистически достоверных (на уровне вероятности 0,95) 
коэффициентов корреляции в матрице; 
п — общее число учитываемых морфометрических параметров. 

Матрицы коэффициентов корреляции симметричны, подсчет 
числа статистически значимых коэффициентов корреляции ведется в 
этой связи только в одной ее половине, обычно ниже главной диаго-
нали, которая заполнена 1,000. Поскольку вычисления индекса мор-
фологической интеграции основаны на коэффициентах корреляции, 
выборки должны быть достаточно большими для обеспечения досто-
верности результата (Murren, 2002). 

Находит применение и другой коэффициент, оценивающий об-
щую связность корреляционной матрицы (Горбань, 1997) 

G = ( ІМ)/и. 
kl=>a 

Но использование этого коэффициента имеет ряд жестких огра-
ничений: у сопоставляемых растений должно учитываться равное чис-
ло признаков, и объемы выборок также должны быть одинаковыми. 

Достаточно эффективным для решения поставленной задачи ока-
зался и факторный анализ, по итогам которого размер вклада в пер-
вый фактор является показа телем уровня морфологической интегри-
рованное™ изучаемых растений. 

Фактические данные показывают, что в зависимости от условий 
произрастания уровень морфологической целостности растений мо-
жет существенно изменяться. Так, В.В. Кричфалуший и Г.М. Мезев-
Крич фал уший (1994) установили, что при ухудшении условий про-
израстания величина индекса / у птицемлечника зонтичного 
Omithogalum umbellatum падаете 42 до 35%. Снижение с коррелирован-
ности между морфологическими параметрами растений регистриро-
валось и во многих других случаях. М.М. Ишмуратоваи др. (2003) на-
блюдали это явление у представителей семейства Orchidaceae, А.Д. Мо-
настырева (2008) - у бескильницы Puccinellia tenuiflora. С ухудшением 
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условий произрастания происходит спад морфологической целостно-
сти особей у Platanthera bifolia, что выражается в снижении индекса 
морфологической целостности от 0,17 до 0,11 - в различных типах со-
обществ и от 0,39-0,48 до 0,08 - в различных ценопопуляциях (Фед-
ченко, 2010). У Vaccinium vitis-idaea стрессовая обстановка также ведет 
к морфологической дезинтеграции и индекс морфологической цело-
стности снижается с 17,5 до 7,5% (Чиркова, 2007). 

Имеет место и противоположный процесс, когда при нарастании 
стрессов у растений скоррелированность признаков увеличивается. Ряд 
таких ситуаций описывали Н.С. Ростова (2002), М.М. Ишмуратова и 
Н.И. Барышникова (2002) и Н.Р. Веселкова (2012). Такое явление ука-
зывает на высокую приспособляемость изучаемых ими растений к 
неблагоприятным условиям произрастания. 

Вероятно, достаточно типичный вариант изменения морфострук-
турной целостности особей растений по градиенту нарастания стрес-
са описан О.В. Пушкаревой (2011) на примере редкого вида Epipactis 
helleborine, когда по мере воздействия стресса индекс морфологичес-
кой целостности снижается, но потом возрастает (рис. 7.18). Анало-
гичная реакция на ухудшение условий установлена и у Rhodiola iremelica 
(Ишмуратова, 2002). 

В целом, по проблеме морфологической целостности растений и 
ее зависимости от эколого-ценотической обстановки и параметров 
конкретной популяции у редких видов растений проводилось пока 

Рис. 7.18. Изменение морфологической целостности (/) Epipactis helleborine в ряду 
ухудшения эколого-ценотических условий (IVC) (по О.В Пушкаревой, 2011) 
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очень мало исследований, и делать какие-либо обобщения здесь преж-
девременно, хотя само по себе данное направление исследований в 
популяционной экологии растений обещает быть результативным. 

М е т о д и ч е с к и й б л о к 

Расчет индекса морфологической интеграции 
Р а с ч е т индекса м о р ф о л о г и ч е с к о й и н т е г р а ц и и н а ч и н а е т с я с с о з д а н и я э л е к -
т р о н н о й таблицы, с о д е р ж а щ е й н а б о р м о р ф о м е т р и ч е с к и х п а р а м е т р о в , х а -
р а к т е р и з у ю щ и х о с о б и популяции . З а т е м в ы ч и с л я е т с я м а т р и ц а к о э ф ф и -
ц и е н т о в к о р р е л я ц и и . Д л я и л л ю с т р а ц и и в о з м о ж н о с т е й м е т о д а и с п о л ь з о -
ваны д а н н ы е А .А . К л и м е н к о д л я двух р е д к и х видов р а с т е н и й Н а ц и о н а л ь -
ного природного п а р к а « Д е с н я н с к о - С т а р о г у т с к и й » - Epipactis helleborine 
и Circaea alpina. 

Д л я 3 2 о с о б е й Epipactis helleborine ф р а г м е н т т а к о й к о р р е л я ц и о н н о й 
матрицы п р е д с т а в л е н на рис. 7 . 1 9 . 

В д а л ь н е й ш е м п о д с ч и т ы в а е т с я ч и с л о с т а т и с т и ч е с к и д о с т о в е р н ы х 
к о э ф ф и - ц и е н т о в к о р р е л я ц и и и по ф о р м у л е в ы ч и с л я е т с я и н д е к с м о р ф о -
л о г и ч е с к о й и н т е г р а ц и и . 

Д л я р а с с м а т р и в а е м о г о п р и м е р а и н д е к с м о р ф о л о г и ч е с к о й ц е л о с т н о -
сти, р а с с ч и т а н н ы й по п р и в е д е н н о й в ы ш е ф о р м у л е при ч и с л е п р и з н а к о в 
12 и ч и с л е с т а т и с т и ч е с к и з н а ч и м ы х к о э ф ф и ц и е н т о в к о р р е л я ц и и 4 2 , о к а -
з а л с я р а в н ы м 

Correlations g staj 
Marked correlations are significant at p < 05000 
ti !',' I .. .... deteticn rf I. : .In. ij.il.i; 

Variable Means Std Dev ' ll I Lit I №1 Nl H и SI al—Т h 31 7376I s 11 : 1 оооооо '-84 97a -0 128162 0 636385 0*54262 J 
и 4 3626 3 37436 vJ 'S-'t, 1 000000 3 ІД1 -0 1699% 0 3169/0 0 317531 
м 10 3750 5 13527 ' (1 fas 1 ocoooo -0 052377 о :-;Mi2f о J ГІН797 
нГ 4 5000 С 95033 -0 128162 •0 1699*15 -0 052377 1 000000 4 166268 4 138855 -9 180052 
и 9 3156 1 643Э7 0 316970 a "J '2": -0 168268 1 OOOOOC С 3 з 
з 3 3531 0 77СЭС 0 317631 і 4':=, " -0 138855 о 3c:4ft 1 оооооо 
aL 23 3844 6 02*23 и 421ft -0 180052 с гзіиз; 0 1 000000 А 103 9000 36 794М 0 209853 0 ІЬЗГ о ww і ,-;i5?.i?i 
МЛІ 0 1537 0 05111 •C 67JI(5 ••• :лкзі С 17fc7-tt 0 ДСГ-ІГЗ -3 ,ЇШР!і 
им 0 1252 0 0637-; : -0 0B7342 0 191413 0 201021 0 268759 
Н8/А 0 1067 0 05437 1 • \ 0 093316 0 141023 0 123264 
MlaL 0 и» 0 • 76526 и 11 . il. I 0 14.1421 0 200421 0 216835 0 1.10 

Рис. 7 .19 . Фрагмент корреляционной матрицы дли группы морфометрических 
параметров Epipactis helleborine. Обозначения признаков: h - высота, см; Ltl -
длина соцветия, см; Nfl - число цветков, шт.; N1 - число листьев; U - длина листа, 
см; SI - ширина листа, см; aL - средняя площадь одного листа, см г 
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1 = 1 , 4 2 ч — 1 0 0 % = 63,6%. 
(12 - 1 2 ] / 2 

В другом случае в популяции Сігсаеа alpina из фитоценоза Pinetum 
coryloso-car icoso-hylocomiosum индекс морфологической целостности, 
рассчитываемый по признакам вегетативных органов растений, составил 
13 ,3%, а в популяции из фитоценоза Quercetum coryloso-dryopteriosum с 
более жестким световым режимом и наличием мощных конкурентов этот 
индекс был равен только 4 , 8 % , что свидетельствует о снижении морфо-
структурной целостности особей этого вида в неблагоприятных условиях. 

Сопоставляя особи разных локальных популяций одного и того же 
вида растения и используя одинаковые наборы признаков, можно устано-
вить, в каких из популяций уровень целостности особей снижен, и пы-
таться установить, какие факторы это вызвали. 

Результаты корреляционного анализа можно одновременно исполь-
зовать для установления признаков растений, которые тесно скоррели-
рованы между собой, и признаков автономных, независимых. Для этого 
обычно используется метод корреляционных плеяд Терентьева. Методи-
ка построения корреляционных плеяд описана В.М. Шмидтом (1984) . 



Г Л А В А В 

Специфика репродукции 
и возобновительного процесса 

Изучение процессов воспроизведения и размножения у редких расте-
ний является ключевой проблемой при оценке самоподдержания и 
устойчивости их популяций. Только за счет этих процессов обеспечи-
вается сменяемость поколений, которая необходима для устойчивого 
существования популяций растений. 

Большинство современных авторов термины «воспроизведение», 
«размножение» и «репродукция» используют как синонимы, хотя, по 
мнению И.Б. Батыгиной (2000а), целесообразнее термин «размноже-
ние» относить к особи, а «возобновление» - к популяции, связывая с 
этим понятием пополнение популяции новыми особями. Термин 
«репродукция» в большинстве случаев применяется в наиболее ши-
роком смысле как воспроизведение особей в процессе размножения. 

Размножение растений реализуется разными способами: вегетатив-
ным, бесполым и генеративным. В итоге происходит формирование 
диаспор - особых образований разной структуры, являющихся зачат-
ками новых организмов. Популяционно-ценотическая роль генератив-
ного и вегетативного возобновления у семенных растений неодинакова: 
первое в основном обеспечивает расширение популяционного поля, 
образование новых локальных популяций и поддерживает генетичес-
кий полиморфизм, а второе в большей степени способствует более плот-
ному заселению популяционного поля новыми особями и его посте-
пенному увеличению. Для многих редких видов растений характерно 
сочетание генеративного и вегетативного размножения. 

Значимость репродуктивного процесса неодинакова для растений 
с разными эколого-фитоценотическими стратегиями: для /--стратегов 
она важнее в связи с короткой продолжительностью их жизни. После 
перехода поликарпических растений в репродуктивное состояние ин-
тенсивность репродукции в разные годы бывает неодинаковой. По-
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этому о параметрах репродукции того или иного редкого вида расте-
ний и репродуктивном успехе нельзя судить по одногодичным учетам 
и наблюдениям. 

Установление закономерностей прохождения растениями репро-
дуктивного цикла и выявление особенностей репродуктивной стра-
тегии являются основными задачами при изучении репродукции ред-
ких видов растений. 

8.1. Цветение и плодоношение 
Половая репродукция у цветковых растений охватывает более или 
менее длительный промежуток времени, на протяжении которого 
последовательно сменяются процессы от закладывания генеративных 
структур до окончательного формирования диаспор (семян и плодов) 
и их диссеминации. Для каждого этапа репродукции существуют свои 
параметры, которые могут использоваться для оценки общего репро-
дуктивного успеха. По основным фазам репродукции они выглядят 
следующим образом (Злобин, 20006): 

1. Фаза бутонизации — количество бутонов. 
2. Фаза цветения — величина репродуктивной фитомассы; число 

цветков; репродуктивное усилие, общее число семязачатков. 
3. Опыление и оплодотворение - фертильность пыльцы; количество 

пыльцы, поступающей на рыльца; число оплодотворенных семя-
зачатков. 

4. Фаза семяношения - величина репродуктивной фитомассы, со-
средоточенной в диаспорах; количество плодов и семян; всхожесть 
и жизнеспособность семян; гетерогенность семян, т.е. их диффе-
ренциация по размеру и качеству. 

5. Фаза дисперсии семян - количество семян (плодов), вступающих 
в дисперсию; агенты разноса и дальность разноса семян. 

6. Покой семян - глубина покоя семян; возможность формирова-
ния почвенного банка семян и его размер. 

7. Фаза прорастания семян - количество семян, сохранившихся к 
началу прорастания; количество семян, давших всходы. 

8. Формирование всходов и проростков - количество всходов и про-
ростков и их пространственное размещение. 
Все эти показатели могут рассматриваться как характеристика ре-

продуктивного успеха особей растений, и тогда они определяются в 
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расчете на одну особь. Они же дают информацию о состоянии попу-
ляции и о ее ценотических и экосистемных связях, и тогда каждый из 
вышеприведенных параметров вычисляется на единицу площади по-
пуляционного поля или биоценоза. 

Формирование цветков и цветение - важнейший этап генеративно-
го размножения у растений. Прохождение этого этапа целиком опре-
деляется онтогенетическим и жизненным состоянием особей. 

Цветки растения отличаются по способности формировать пес-
тичные, тычиночные и обоеполые, по этому признаку подразделяют-
ся на несколько типов. Т.А. Карасеваидр. (2011) выделяет 9 гендер-
ных типов. Основными вариантами распределения тычиночной и пе-
стичной функции цветков являются следующие (рис. 8.1): 

а) андромоноэцидные - растения с наличием на одной особи обое-
полых и тычиночных цветков; 

б) гиномоноэцидные — наблюдаются в случае образования на одном 
растении как обоеполых, так и пестичных цветков; 

в) андрогинодиэцидные - формируют на одной особи только одно-
пол ые либо тычиночные, либо пестичные цветки; 

h e r m a p h r o d i t e g y n o d i o e c y a n d r o d i o e c y d i o e c y 

m o n o e c y g y n o m o n o e c y a n d r o m o n o e c y s u b d i o e c y 

Рис. 8.1. Соотношение тычиночных и пестичных цветков у растений (по Т. De Jong, 
Р Klinkhamer, 2005): П * - обоеполые цветки; ¥ - однополые пестичные; о " -
тычиночные 
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г) гинодиэцидные - в популяции имеются особи с обоеполыми и 
особи только с пестичными цветками; 

д) диэцидные (двудомные) - для них характерно образование тычи-
ночных и пестичных цветков на разных особях; 

е) гермафродитные - несут на одной особи цветки, содержащие ан-
дроцей и гинецей. 

Различия в половой форме особей растений имеют глубокий по-
пуляционно-ценотический смысл. При изучении репродуктивного 
процесса у редких видов растений определение типа цветков и их ра-
змещения на одной или разных особях является исходной задачей. 
Особи, формирующие пестичные цветки, отличаются по многим мор-
фологическим и экологическим особенностям. У многих видов рас-
тений они выше, имеют более толстый стебель, формируют больше 
цветков и раньше начинают вегетацию (Дмитрах, 2004). 

Важным показателем репродукции является количество форми-
руемых растением соцветий и цветков. Этот процесс контролируется 
многими факторами. С одной стороны, это гормональная готовность 
к переходу в репродуктивное состояние и общая жизнеспособность 
особи, а с другой - многообразные внешние факторы. У представите-
лей семейства орхидных, к которому относится много видов редких 
растений, репродуктивные показатели существенно зависят от фор-
мирования микоризы (Лысякова, 2006). 

Пусковыми механизмами для начала цветения выступают темпе-
ратура и режим освещения. Для репродуктивного успеха имеет значе-
ние сезонная и суточная ритмика цветения. Она должна быть адек-
ватной условиям произрастания растений и сопряжена как с погод-
ными условиями, так и с активностью агентов, обеспечивающих пе-
ренос пыльцы. На рис. 8.2 представлена суточная ритмика цветения 
редкого растения Aristolochia manshuriensis (Наконечная, 2005). Как 
видим, что часть цветков этого растения оказывается открытой на про-
тяжении суток, но четко выражены два пика цветения - утренний и 
вечерний. 

Опыление и оплодотворение. Следующей задачей при комплексном 
изучении репродукции редких видов растений является анализ спо-
соба переноса пыльцы с тычинок на рыльца пестиков. Такой перенос 
может охватывать разные группы цветущих растений. Различают ксе-
ногенное опыление, которое происходит между цветками разных осо-
бей, гейтоногенное - между цветками одного соцветия и автогенное -
в пределах одного цветка. 
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Рис. 8.2. Суточная ритмика цветения Aristolochia manshuriensis 
(по О.В. Наконечной, 2005) 

Перенос пыльцы, за исключением случаев самоопыления, требу-
ет внешнего посредника. По этому признаку способы опыления де-
лятся на два вида: абиотическое опыление, осуществляемое с помощью 
ветра или воды, и биотическое, при котором пыльца переносится раз-
личными животными. Среди абиотических способов опыления пре-
обладает анемофилия. Из-за больших потерь она требует производ-
ства большого количества пыльцы. В группе биотического опыления 
господствует энтомофилия - перенос пыльцы насекомыми. У биоти-
ческого опыления тоже есть свое «узкое» место: необходимы атграк-
танты (нектар, запах, внешний вид цветка) и наличие достаточной 
численности соответствующей труппы насекомых — переносчиков 
пыльцы, поскольку цветки энтомофильных растений по форме, ок-
раске и запаху ориентированы на определенные виды насекомых (Фег-
ри, 1982; Peisl, 1997). Цветущее растение с этой позиции рассматрива-
ется как консорт, а его опылители составляют коадаптивный комп-
лекс. М.М. Кривошеев(2012) исследовал коадаптивные комплексы у 
12 видов орхидных в Южном Предуралье. Им выявлено 70 видов на-
секомых, опыляющих цветки орхидных. В основном это были пред-
ставители отрядов Hymenoptera. Diptera, Coleoptera и Lepidoptera. Пе-
ренос пыльцы у исследованных видов варьировал в широких преде-
лах (от 23 до 92%) и зависел от фитоценотического окружения попу-
ляции, а также наличия мест обитания опылителей. Плодообразова-
ние составляло от 50 до 100%. В большинстве случаев оно определи-
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лосьдлительностью цветения, численностью насекомых-опылителей 
и морфолого-функциональными адаптациями орхидных. 

Особенностью разноса пыл ьцевых зерен является его жесткая век-
торизованность: разнос эффективен только в случае, если он обеспе-
чивает контакт жизнеспособного пыльцевого зерна с рыльцем пести-
ка, способного к его восприятию. Этот этап репродукции у редких 
видов растений очень часто оказывается критическим (Knight, 2005). 

Число пыльцевых зерен, приходящихся на один семязачаток, в 
природных условиях значительно варьирует - от 1 -3 штук до не-
скольких миллионов. По расчетам В. Гранта (1984), у облигатных пе-
рекрестников в среднем приходится 5859 шт. пыльцевых зерен на 
один семязачаток, а у факультативных перекрестников - 797 шт. 
Крупные особи продуцируют больше пыльцевых зерен в расчете на 
один цветок. 

В природных условиях независимо от способа опыления потери 
пыльцы колоссальны, и для плодозавязывания дефицит пыльцы час-
то является критическим фактором. Дефицит пыльцы особенно су-
щественен для видов растений с узкой специализацией опыления, 
когда перенос пыльцы могут осуществлять насекомые только одного 
вида. Так, у группы видов семейства. Orchidaceae плодозавязываемость 
полностью определяется уровнем опыления (Calvo, 1990). По причи-
не нехватки пыльцы до состояния зрелого семени у многих видов ра-
стений доживает только 2,5% семязачатков (Fenner, 1985). Многочис-
ленные опыты с доопылением цветков показывают, что недостаток 
пыльцы является очень важным фактором, который обычно недооце-
нивается. В опытах Д. Кэмпбелл (Campbell, 1987) с Veronica cusickii до-
полнительное опыление повышало выход семян на 82%. По средним 
подсчетам у трав из-за недостатка пыльцы завязывается только 55% 
семязачатков, а у деревьев - 11% (Howe, 1986). При произрастании 
растений большими группами потери пыльцы бывают существенно 
меньшими. Потери пыльцы у энтомофильных растений оказываются 
не меньше, чем у анемофильных. 

В целом, у анемофилов и энтомофилов переопыление охватывает 
лишь небольшие группы совместно произрастающих растений, у изо-
лированно растущих особей на рыльцах чаще всего преобладает чу-
жая пыльца, ингибирующая прорастание нативной пыльцы, и часто 
встречается самоопыление (Голубев, 1986). 

Немалое значение в репродуктивном успехе энтомофилов имеет 
и количество производимого в цветках нектара. Количество нектара в 
цветках неодинаково, и насекомые-опылители почти не посещают 
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цветки с небольшим количеством нектара, как и одиночные цвету-
щие растения (Aston, 1987). Этот вопрос малоизучен, но известно, что 
максимальное количество насекомых-опылителей привлекают цвет-
ки с большим количеством нектара (Willson, 1983). Имеют преимуще-
ства и виды с выраженным гелиотропизмом цветков, повышающим 
их прогреваемость, что особенно важно для лесной и тундровой зон. 

В условиях многовидовых сообществ часто обостряется конкурен-
ция за опылителей, и экосистемные связи такого типа оказываются 
очень важными (Фегери, 1982). Для успешного опыления энтомо-
фильных растений необходима синхронность цве тения с деятельнос-
тью опылителей. Обычно густые одновидовые заросли растений при-
влекают больше опылителей, и, таким образом, контагиозный тип 
размещения особей оказывается выгодным как для энтомофилов, так 
и для анемофилов и должен поддерживаться отбором (Klinkhamer, 
Jong, 1990). Лучшие шансы на опыление имеют более крупные особи, 
несущие большее количество цветков (Pleasants, 1990). 

Еще в 1988 г. Г.Г. Жиляев отмечал, что «главным итогом исследо-
ваний последних лет в области биологии опыления является опровер-
жение прежних выводов о больших расстояниях переноса жизнеспо-
собной пыльцы анемофильных растений» (Жиляев, 1988:121).Даль-
нейшие работы в этом направлении полностью подтвердили такое зак-
лючение. К.А. Малиновский с соавторами (1998) установил, что у ане-
мофильного редкого вида Карпат Petasites kablikianus расстояние раз-
носа пыльцы по радиусу не превышает 10-12 м, при этом в зоне с ра-
диусом 2 м остается 81% всей пыльцы. 

У энтомофильньгх растений расстояния, на которые транспорти-
руются пыльцевые зерна, также невелико. Исследования с мечеными 
насекомыми показали, что в 99,9% радиус разноса пыльцы при насе-
комоопылении не превышает 100 м. 

В специальном обзоре, посвященном особенностям опыления у 
редких видов растений, К. Уилкок (Wilcock, 2000) подчеркивал, что 
для этой группы существует целый ряд предпосылок к снижению эф-
фективности опыления. К их числу в первую очередь относятся от-
сутствие или малочисленностьспециализированныхопылителей, не-
большое количество цветущих особей, которое делает их малопри-
влекательными для опылителей, переключающихся на посещение 
массово цветущих растений. Фрагментация популяций редких расте-
ний усиливает действие этих негативных факторов. К. Уилкок заклю-
чает, что «плохая опыляемость цветков и низкая оплодотворяемость 
семязачатков у редких видов растений могут прямо вести к их выми-
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ранию, особенно в случаях, когда отсутствует вегетативное размноже-
ние» (Wilcock, 2000 : с. 136). 

Замечено, что у редких видов растений в процессе естественного 
отбора реализуются специальные приспособления, повышающие эф-
фективность перекрестного опыления. Например, у редкого болот-
ного вида орхидей Dactylorhiza lapponica сформировалась флоральная 
микромикрия, делающая цветки этого растения похожими на цветки 
массового вида Pedicularis sylvatica (Wilcock, 2000). Высказана гипоте-
за, что у редких видов растений в связи с недостатком опылителей 
проявляется тенденция перехода к самоопылению (Harper, 1979), од-
нако из-за меньшей генетической изменчивости самоопыляющиеся 
виды оказываются более уязвимыми к разного вида стрессам. 

Анализ закономерностей цветения и опыления позволяет заклю-
чить, что наряду с другими обстоятельствами важным фактором 
устойчивости популяций является ритмика цветения. Она устанав-
ливается путем проведения тщательных фенологических наблюдений, 
которые позволяют выявить степень согласованности цветения на 
внутри- и межпопуляционном уровне. Н.П. Стецук (2006) для редко-
го вида Epipactis helleborine в зависимости от сроков цветения устано-
вила наличие трех феноритмотипов растений: ранние формы, проме-
жуточные и поздние. Такая дифференциация растений по фенорит-
мам повышала устойчивость изученных популяций. 

При очевидной важности рассмотренных проблем для сохране-
ния видов редких растений степень изученности цветения и опыле-
ния остается пока невысокой. 

М е т о д и ч е с к и й б л о к 

Изучение цветения у редких видов растений 
О с н о в ы методики изучения ц в е т е н и я р а с т е н и й д е т а л ь н о разработаны 
А Н. П о н о м а р е в ы м ( 1 9 6 0 , 1970 ) , Н И. Б е й д е м а н ( 1 9 5 4 , 1974 ) и Ф. Ш н е л л е 
( 1 9 6 1 ) . В зависимости от морфобиологических особенностей репродук-
тивных структур методика изучения цветения конкретизируется. 

П е р в о н а ч а л ь н о д о л ж н а быть тщательно изучена морфология цвет-
ков редкого вида растений. О с о б о е в н и м а н и е следует обратить на поло-
ж е н и е тычинок и рыльцев пестиков, а т а к ж е на структуры, связанные с 
о б е с п е ч е н и е м опыления. 

Д а л ь н е й ш у ю работу следует проводить на специально подобранных 
особях, которые маркируются этикетками. З а этими особями ведутся наб-
л ю д е н и я с и н т е р в а л о м н е б о л е е 1 - 3 д н е й с р е г и с т р а ц и е й н а ч а л а , 
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п р о д о л ж и т е л ь н о с т и и конца ц в е т е н и я . П р и н а л и ч и и н е с к о л ь к и х л о к а л ь -
ных п о п у л я ц и й и з у ч а е м о г о вида т а к и е н а б л ю д е н и я п р о в о д я т с я в к а ж д о й 
из них. В ходе н а б л ю д е н и я за ц в е т е н и е м п о д с ч и т ы в а е т с я к о л и ч е с т в о с о ц -
ветий, количество бутонов и количество цветков. 

Итоговые д а н н ы е приводят или в т а б л и ц а х , или в ф о р м е д и а г р а м м . В 
к а ч е с т в е п р и м е р а на рис. 8 . 3 п р и в е д е н г р а ф и к , п о к а з ы в а ю щ и й , ч т о у 
Сігсаеа alpina с р е д н е е ч и с л о цветков в 2 0 0 9 и 2 0 1 0 годах в р а с ч е т е н а 
одну особь с о с т а в л я л о 1 2 - 1 4 шт., а в 2 0 1 1 году у в е л и ч и л о с ь д о 2 5 шт. 

П о итогам учетов сроков п р о х о ж д е н и я ф е н о ф а з с о с т а в л я е т с я ф е н о г -
р а м м а ( ф е н о с п е к т р ) ц в е т е н и я и з у ч а е м о г о р е д к о г о в и д а р а с т е н и я . М е т о -
д и к а с о с т а в л е н и я ф е н о с п е к т р о в р а з р а б о т а н а И . Н . Б е й д е м а н ( 1 9 6 0 ) . И м е -
ется а т л а с - о п р е д е л и т е л ь ф е н о ф а з р а с т е н и й И . Н . Е л а г и н а и А . И . Л о б а н о -
ва ( 1 9 7 9 ) . Д л я 1 0 2 видов редких р а с т е н и й юго -востока У к р а и н ы ф е н о л о -
гические спектры п р и в е д е н ы Р.И. Б у р д а и др . ( 1 9 9 5 ) в « А т л а с е о х р а н я е -
мых р а с т е н и й » . 

В качестве иллюстрации на рис. 8 .4 приведены ф е н о с п е к т р ы Cerastium 
arvense за ч е т ы р е года н а б л ю д е н и й . 

Ц е л е с о о б р а з н о на п р и м е р е отдельных м а р к и р о в а н н ы х о с о б е й с п е -
ц и а л ь н о изучить суточную д и н а м и к у ц в е т е н и я , когда р е г и с т р и р у е т с я с о -
с т о я н и е цветков с и н т е р в а л о м в о д и н час . П о л у ч е н н ы е м а т е р и а л ы с о п о -
ставляются с суточной а к т и в н о с т ь ю н а с е к о м ы х - о п ы л и т е л е й . Д л я у с т а н о в -
л е н и я с о с т а в а о п ы л и т е л е й ц в е т к а проводится о т л о в н а с е к о м ы х , к о т о р ы е 
их посещают . 

• Mean 
• MeaniSE 
X Меап±0.95 Conf. Interval 

Рис. В.З. Количество цветков, формируемых в популяции Сігсаеа alpina, в течение 
трех последовательных лет 
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Рис. 8.4. Феноспектры Cerastium arvense за четыре года наблюдений 
(по О.А. Егоровой, 2008) 

П р и изучении ц в е т е н и я редких видов р а с т е н и й полезно параллельно 
учитывать т е м п е р а т у р у и влажность воздуха. 

В ы д е л е н и е н е к т а р а у цветков определяется методом капилляров с 
д и а м е т р о м не б о л е е 0 , 2 мм. П р и проведении этой работы цветки изоли-
руются от насекомых м а р л е й или капроновой сеткой. С о д е р ж а н и е Саха-
ров в н е к т а р е определяют методом р е ф р а к т о м е т р и и . 

Н а цветках , изолированных от опылителей, оценивают возможность 
с а м о о п ы л е н и я . 

У а н е м о ф и л ь н ы х растений проводится у л а в л и в а н и е пыльцы путем 
р а с к л а д ы в а н и я на определенных расстояниях предметных стекол, с м а -
занных глицерином. Т а к и е с т е к л а рекомендуется р а з м е щ а т ь на уровне 
п о л о ж е н и я соцветий изучаемого вида растения. 

Фертильность пыльцы м о ж е т определяться ацетокарминовым мето-
д о м (Барыкина и др. , 2 0 0 4 ) . 

Плодозавязываемость, плоды и семена. Формирование плодов с 
семенами рассматривается в рамках понятия о репродуктивном выхо-
де у растений (Bazzaz, 2000), под которым понимается количество об-
разующихся единиц дисперсии (семян или плодов), приходящихся 
на одну особь или на единицу территории популяционного поля. 

Генеративные диаспоры могут иметь разную структуру: голые се-
мена, семена с околоплодником, соплодия и др. Вес семян изменяет-
ся в очень широких пределах - от 10"6 г у Orchidaceae до 27 кг у lj)doicea 
maldivica. Определяет его не только эколого-фитоценотическая стра-
тегия, реализуемая данным видов растения, но и размер материнских 
растений. По большим выборкам подсчитано, что для деревьев в сред-
нем характерны семена массой в 328 мг, для кустарников - в 69 мг, а 
для трав - 7 мг. Существует зависимость размера семян и от условий 
произрастания растений. Между весом и числом продуцируемых 
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семян существует обратная зависимость: чем тяжелее отдельное семя, 
тем меньше их образуется на растении (Kawano, 1985). Вес семян по 
сравнению с другими репродуктивными параметрами наиболее устой-
чив и мало варьирует в пределах данного вида даже при существенной 
смене условий произрастания. 

Число производимых диаспор может выражаться в пересчете на 
особь или на единицу площади популяционного поля. Таким обра-
зом, семенная продуктивность может быть характеристикой или от-
дельных особей, или популяции. 

Плодозавязываемость определяется на разных, последовательно 
сменяющихся этапах репродукции, поэтому с позиции динамики 
формообразования семян принято выделять потенциальную и реаль-
ную семенную продуктивность. Потенциальной семенной продуктив-
ностью покрытосеменных растений называют максимально возмож-
ное количество семян, которое способны производить растение, по-
пуляция или фитоценоз за определенный промежуток времени при 
условии, что все заложенные в цветках семязачатки смогут сформиро-
вать зрелые семена. Реальная семенная продуктивность показывает ито-
говое количество жизнеспособных диаспор. Реальная семенная продук-
тивность в природных условиях всегда ниже, чем потенциальная. 

Величина потенциальной семенной продуктивности варьирует у 
разных видов растений. Она контролируется четырьмя группами фак-
торов: 

1) генетическими - определяют верхний предел возможной плодо-
витости растения; 

2) физиологическими - включают возрастное и жизненное состояние 
особей; 

3) экологическими - в их число входят ресурсы и условия среды оби-
тания растений; 

4) ценотическими - охватывают сферу сообитания растений со всеми 
живыми организмами сообщества. 

Следует отметить, что если плодолистиков в цветке много, то их 
число от цветка к цветку изменяется в достаточно широких пределах, 
а, если плодолистиков мало (1-5), их число, как и число семязачатков 
в них, более жестко контролируется генотипом и варьирует незначи-
тельно (Хохряков, 1975). 

Исследования последнего десятилетия свидетельствуют, что по-
тенциальная семенная продуктивность связана с общим размером ра-
стения (Неггега, 1991; Weiner, 2009 и др.). Рольразмера особей и мощ-
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ности их развития для репродукции может маскироваться в оптималь-
ных условиях произрастания растений, но она часто оказывается кри-
тической при дефиците ресурсов (Oleso, 2002). Самые высокие пока-
затели потенциальной семенной продуктивности зарегистрированы 
у растений, произрастающих в условиях эколого-ценотических опти-
мумов. Влияет на уровень репродукции также календарный возраст 
растений и их онтогенетическое состояние (на этапе g2семязачатков у 
растений закладывается всегда больше). 

Важным физиологическим процессом, влияющим на величину по-
тенциальной семенной продуктивности растений, является аллокация 
органических веществ в органы репродукции. Широкое варьирование 
величины репродуктивной аллокации от особи к особи в пределах од-
ной популяции и от популяции к популяции в пределах одного вида 
растения делает оценку потенциальной семенной продуктивности очень 
важной для определения потенциального репродуктивного давления ра-
стений на среду обитания (Goldman, 1986). 

Как было отмечено выше, реальной семенной продуктивностью 
называют количество полноценных семян, производимое растением 
в расчете на одну особь или на единицу площади популяционного поля 
(Левина, 1981). Она зависит от вида растений, варьируя в пределах от 
нескольких штук до нескольких десятков или сотен тысяч штук на 
одну особь. Так, Т.В. Сиренко (2012) у редкого вида Cymbochasma 
borysthenica установлено, что в одной из популяций при 25% генера-
тивных особей вызревшие плоды имели 2%, из них во второй при 40% 
генеративных растений плодоносили 15%. 

На величину реальной семенной продуктивности влияет продол-
жительность периода созревания семян. При его растянутости веро-
ятность рисков повышается. 

Распределение количества семян, производимых одной особью, у 
растений одной популяции обычно имеет положительную асиммет-
рию, что свидетельствует о производстве основного количества семян 
небольшим числом крупных особей (Hutchings, 1986). Такие сверх-
плодовитые особи, реальная семенная продуктивность которых пре-
вышает среднюю для популяции в 2,4-80,0 раза, играют важную роль 
в поддержании устойчивого существования популяций у всех расте-
ний (Salisbury, 1976). 

Малоизученным остается вопрос о том, связано ли количество се-
мязачатков, которое закладывается на материнском растении, с их 
созреванием, т. е. о соотношении размеров потенциальной и реаль-
ной семенной продуктивности. Первая, как правило, всегда выше 
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второй. Но это только самая общая закономерность. Отдельные на-
блюдения показывают, что «величина кладки» - так называют этот 
признак в общей экологии - существенно влияет на итоговое количе-
ство спелых семян и их полноценность: чем больше заложено семяза-
чатков, тем больше будет количество вызревших семян. Экологичес-
кие стрессы в фазу формирования семян могут существенно снижать 
реальную семенную продуктивность, тогда как в благоприятных ус-
ловиях она может быть ниже потенциальной всего лишь на доли про-
цента. Для более полной характеристики репродуктивного процесса 
растений было предложено использовать коэффициент продуктивно-
сти (К„р), который равен отношению реальной семенной продуктив-
ности к потенциальной и выражен в процентах (Левина, 1982). 

Заметный урон формирующимся семенам приносит деятельность 
«едоков» семян - фитофагов. В годы массовых вспышек численности 
вредителей, питающихся семенами, или в условиях жестких экологи-
ческих стрессов потенциальный урожай диаспор теряется практичес-
ки полностью. Воздействие этих факторов особенно опасно для ред-
ких видов растений в связи с малочисленностью особей в их популя-
циях. Соотношения между размером реальной семенной продуктив-
ности и динамикой численности фитофагов очень непростые. Так на-
зываемые «семенные годы», когда количество производимых семян 
резко возрастает, позволяют растениям успешно возобновляться и со-
хранять свою позицию в сообществах, поскольку вспышки численно-
сти фитофагов не успевают за такими неожиданными подъемами ко-
личества их пиши. 

Величина реальной семенной продуктивности в конечном счете 
определяет успех размножения растений. На ее основе разрабатыва-
ются модели репродуктивного процесса растений, которые показы-
вают, что как генетические программы онтогенеза, так и эколого-це-
нотические условия их реализации чрезвычайно поливариантны и 
пластичны. 

М е т о д и ч е с к и й б л о к 

Изучение плодозавязываемости и семяношения у редких видов 
растений 
П р и и з у ч е н и и р а з м н о ж е н и я редких видов р а с т е н и й в ф а з у п л о д о з а в я з ы -
в а е м о с т и с л е д у е т р у к о в о д с т в о в а т ь с я м е т о д а м и , р а з р а б о т а н н ы м и 
Т А . Р а б о т н о в ы м ( 1 9 6 0 ) , Р Е Л е в и н о й ( 1 9 6 0 ) и И .В . В а й н а г и й ( 1 9 7 4 ) . 



Глава 8. Специфика репродукции и возобновительного процесса 205 

Анализ плодоношения у редких видов растений начинается с т щ а -
тельного изучения морфологии плодов и семян. Необходимо установить, 
что является объектом диссеминации: семена, плоды, соплодия или дру-
гие структуры. Оценивается наличие специальных приспособлений, ко-
торые обеспечивают дисперсию (сочные ткани, шипики, волоски и т.п.). 
Н а этой основе определяется тип дисперсии зачатков размножения. 

Д л я изучения генеративного размножения на этапе формирования 
плодов основными учитываемыми параметрами являются: число плодов 
(шт.), число плодов в соцветии (шт.), процент плодоцветения (плодозавя-
зываемость), рассчитываемая как отношение числа плодов к числу цвет-
ков (%), потенциальная ( П С П ) и реальная ( Р С П ) семенная продуктивность 
(шт.), число недоразвитых и поврежденных семян в соцветии (шт.), доля 
недоразвитых и поврежденных семян в соцветии (%) , коэффициент се-
менной продуктивности ( К щ р а с с ч и т ы в а е м ы й как отношение Р С П к П С П 
(%), масса 1 0 0 0 семян (г). 

Потенциальная семенная продуктивность оценивается по количеству 
цветков, реальная - по количеству сформировавшихся жизнеспособных 
семян или плодов. 

Д л я редких видов растений целесообразно рассчитать так называ-
емую условно-реальную семенную продуктивность ( У Р С П ) , которая оце-
нивается как число семян или плодов в расчете на особь, включая не 
только вызревшие и жизнеспособные, но и незрелые, поврежденные и 
т.п. Характеризовать репродуктивные возможности растения в конкрет-
ных условиях произрастания может и коэффициент жизнеспособности 
семян (КЖС) , который расчитывают как отношение жизнеспособных се-
мян к о б щ е м у числу сформировавшихся семян. 

Все учеты проводятся в период от конца цветения до конца периода 
дисперсии семян с регистрацией календарных дат. По рекомендации 
О. Кагало и Н. Панькив (2005) число семян или плодов следует подсчиты-
вать в фазу их созревания, когда по внешним признакам можно отличить 
полноценные и неполноценные семена или плоды. 

Н а рис. 8 .5 показана динамика плодозавязываемости у Lilium martagon 
на протяжении трех лет. Видно, что она составляет 2 8 - 4 6 % , для редкого 
вида растения это является достаточно высоким показателем. 

Оценка жизнеспособности семян проводится тетразольным методом 
С е м е н а замачивают в 1% растворе 2,3 ,5-трифенилтетразолхлорида при 
рН в пределах от 6 до 7. Затем с них снимается семенная кожура и оцени-
вается окраска зародыша семени. В живых семенах зародыш принимает 
красную окраску, в мертвых он остается бесцветным. 

Отдельной оценке подлежат средняя семенная продуктивность, ко-
торая показывает количество формируемых диаспор в расчете на одну 
особь популяции, и урожай семян, вычисляемый как их количество, при-
ходящееся на единицу площади популяционного поля. Для упрощения 
расчетов можно оценивать количество генеративных особей (или побегов) 
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Рис. 8 .5 . Плодозавязываемость Lilium martagon на протяжении 2 0 0 9 - 2 0 1 1 годов 
(по А.А. Клименко) 

в популяции , з а т е м подсчитывать к о л и ч е с т в о плодов , которые п р о д у ц и -
рует о д н а особь (или побег ) и, н а к о н е ц , подсчитывать ч и с л о с е м я н в п л о -
д е . Д а л ь н е й ш и е п о к а з а т е л и н а х о д я т м е т о д о м п е р е с ч е т а . 

В ряду этих п р и з н а к о в д л я р е д к и х видов р а с т е н и й н а и б о л е е в а ж н ы м 
я в л я е т с я п л о д о з а в я з ы в а е м о с т ь , о т р а ж а ю щ а я у с п е ш н о с т ь о п ы л е н и я и 
о п л о д о т в о р е н и я . 

Как и п о к а з а т е л и цветения , п а р а м е т р ы с е м я н о ш е н и я в а р ь и р у ю т по 
годам, и учеты с л е д у е т п р о в о д и т ь н а п р о т я ж е н и и н е с к о л ь к и х лет. Д л я по-
в ы ш е н и я о б ъ е к т и в н о с т и их проводят и л и на м а р к и р о в а н н ы х о с о б я х , и л и 
на постоянных учетных п л о щ а д к а х . 

Дисперсия и банк семян в почве. Процесс отделения диаспор от ма-
теринских растений и их дальнейшее распространение принято на-
зывать дисперсией, или диссеминацией. Этой проблеме посвящено не-
сколько монографий и большое число статей (Левина, 1957; Fenner, 
1985; Cain, 2000; Levin, 2003 и др.). Дисперсия семян подчинена не-
многим основным принципам: она должна обеспечивать действен-
ность быстрого заселения свободных участков территории и не допус-
кать обострения конкуренции с материнскими особями. 

Э. Шупп и соавторы (Schupp, 2010) предложили различать в по-
нятии «успешность дисперсии» семян две составляющие - количе-
ственную и качественную. Первая из них - это количество диаспор, 
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вступающих в процесс дисперсии и поступивших на площадь возоб-
новления. Вторая составляющая предполагает сохранение жизнеспо-
собности диаспор в процессе дисперсии и их способности прорастать 
и формировать новые растения. Рациональность такого подхода со-
стоит в том, что в пространстве этих двух осей можно количественно 
оценить успешность дисперсии семян. 

Безусловную биологическую эффективность обеспечивает векто-
ризованностьдисперсии семян. Она позволяет: 

а) избежать гибели семян и всходов в силу повышенной плотности 
распределения семян и всходов по территории; 

б) заселять новые перспективные местообитания; 
в) заселять местообитания, в которых условия для сохранения семян, 

их прорастания и выживаемости всходов наиболее благоприятны 
(Wenny, 2001). 

В конечном итоге дисперсия определяет флористическое разнооб-
разие любой территории, состав фитоценозов и структуру популяций. 

Основными типами распространения семян и плодов являются 
зоохория, анемохория, гидрохория и автохория. Их реальные формы 
исключительно многообразны (Howe, 1982). Как и разнос пыльцы, 
дисперсия семян и плодов детерминирована: дисперсия только тогда 
успешна, когда диаспора попадает в условия (ниши возобновления), 
в которых возможно ее прорастание и закрепление проростка. В от-
личие от пыльцы, разнос которой отраничен небольшими расстояни-
ями, семена и плоды у растений могут перемещаться на огромные 
дистанции от материнских растений. Это обеспечивают самые раз-
ные механизмы. 

Перемещение диаспор на большие расстояния в первую очередь 
связано с зоохорией, особенно при перелетах птиц и миграциях дру-
гих видов животных, с морскими течениями, с экстремальными по-
годными условиями и с хозяйственной деятельностью человека 
(Nathan, 2008). Благоприятствуют переносу семян и плодов на боль-
шие расстояния обширные открытые ландшафты. 

Тем не менее обычно семена распространяются на расстояние от 
материнского растения в радиусе 100 м и менее, хотя в отдельных слу-
чаях это расстояние может достигать 500 км, но на такие расстояния 
разносится только очень небольшое количество семян. На примере 
300 видов растений А. Моулс (Moles, 2006) было установлено, что, чем 
больше масса семени, тем на меньшее расстояние разносится такие 
семена при их дисперсии. Но зато более крупные семена лучше 
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сохранялись и давали более жизнеспособные всходы. У зоохоров дис-
персия семян улучшается при кучном расположении материнских 
растений (Manasse, 1983). 

После попадания на поверхность почвы часть диаспор прорастает 
немедленно или весной следующего вегетационного периода, а часть 
(у некоторых видов растений значительная) сохраняется в почве, об-
разуя банк покоящихся семян. Под банком семян подразумевается за-
пас жизнеспособных диаспор, которые накапливаются в почве. Со-
хранение в почве жизнеспособных семян связано с особой стратегией 
защиты семян, которая обеспечивается особенностями их семенной 
кожуры или околоплодника, химическим составом, наличием перио-
да органического покоя и другими компонентами (Dalling, 2011). Ана-
лиз формирования почвенного банка семян особенно важен для по-
нимания устойчивости или деградации редких видов растений, как 
это было показано В. Адаме (Adams, 2005) на примере охраняемого 
растения Helenium virginicum. 

Главные факторы гибели семян в почве - биотические (Thompson, 
2000). Семяядные животные поедают большое количество семян до 
их дисперсии, в ходе и после дисперсии, а также в почвенном банке. 
М. Кроули (Crawley, 2000) приводит в этой связи английскую посло-
вицу: «Одно семя для грача, одно - для вороны, одно - для голубя и 
одно - для образования проростка». На фазу пребывания семян в по-
чве и прорастание приходится пик их смертности. Потеря жизнеспо-
собности вызывается главным образом почвенными фитофагами, па-
тогенными грибами и резкими отклонениями в режимах влажности 
и температуры почвы. 

По отношению к семенному банку у растений существует выра-
женный континуум стратегий с подразделением наследующие основ-
ные варианты: 

а) немедленное прорастание семян осенью без формирования поч-
венного банка; 

б) создание почвенного банка только на одну зиму с весенним про-
растанием семян; 

в) формирование многолетнего почвенного банка из небольшой ча-
сти семян; 

г) поступление в почвенный банкбольшей части семян. 

Различаются почвенные банки и по типам растительных сооб-
ществ: в девственных лесах они небольшие, в злаковниках, напротив, 
значительные. Чем выше сукцессионный возраст местообитания, тем 
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меньше размер почвенного банка семян. По годам семенной банк си-
льно варьирует, и его размер во многом определяют фитофаги. 

Формирование банка семян особенно характерно для травянис-
тых растений и является противовесом для неблагоприятных условий, 
когда успешное формирование семян возможно не каждый год. В бан-
ке семян их может находиться до нескольких десятков тысяч штук в 
расчете на 1 м2, и сохраняться в жизнеспособном состоянии такие се-
мена у некоторых видов растений могут десятилетиями и столетиями. 
По длительности сохранности жизнеспособных семян в почвенном бан-
ке их подразделяют на три группы: микробиотики (1 - 3 года), мезобио-
тики (до 15 лет) и макробиотики (более 15 лет). Классифицируют се-
менные банки также по признакам глубины расположения - на поверх-
ности почвы, в верхних слоях, в нижних слоях и т.д. (Bakker, 1996). 

Механизмы покоя семян в период их пребывания в почве различ-
ны. Обычно здесь выделяют органический и вынужденный покой се-
мян. В первом случае семя находится в состоянии покоя из-за физио-
логической неготовности к прорастанию, во втором — прорастание 
контролируется сочетанием внешних факторов, главными из которых 
является влажность и температура. В более новых исследованиях пе-
риод покоя семян подразделяют на несколько классов. Дж. Баскин и 
соавторы (Baskin, 2003) выделили пять таких классов покоя семян: 
(морфологический, физиологический, морфофизиологический, фи-
зический и комбинированный. Они предложили специальный опре-
делитель для установления классов покоя семян. 

При изучении дисперсии семян основным методом является под-
счет семян на специальных пробных площадках с учетом их расстоя-
ния от источника семян (Nathan, 2000). Перспективны также методы 
использования: 

а) радиоактивных меток Sc-46 с периодом полураспада в 84,5 дней и 
образованием нерадиоактивного титана ТЇ-46; 

б) стабильных изотопов таких веществ, как |3С, 15N, 34S, 87Sr; 
в) меток из флюоресцирующих веществ; 
г) молекулярных генетических маркеров (Wang, 2002). 

У редких видов растений необходимо при изучении дисперсии 
диаспор установить тип зачатков размножения, вступающих в диспер-
сию, календарные сроки и продолжительность созревания диаспор, 
категорию агентов, которые обеспечивают разнос диаспор, а также 
основные каналы потери жизнеспособных семян. 
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М е т о д и ч е с к и й б л о к 

Оценка типа покоя у семян редких видов растений 
Ф о р м и р о в а н и е новых р а с т е н и й в популяциях редких видов з а в и с и т от т и п а 
покоя с е м я н . Д л я его о ц е н к и ц е л е с о о б р а з н о использовать о п р е д е л и т е л ь , 
р а з р а б о т а н н ы й Д ж . Б а с к и н и К. Б а с к и н (Bask in , 2 0 0 3 ) . 

Определитель типа покоя семян растений (По Baskin, 2003) 
1. С е м е н н а я кожура или околоплодник н е п р о н и ц а е м ы д л я воды, з а р о д ы ш 

с е м е н и полностью с ф о р м и р о в а н 2 
2. С е м е н а п р о р а с т а ю т на п р о т я ж е н и и первых 2 н е д е л ь п о с л е с к а р и -

ф и к а ц и и 
Ф И З И Ч Е С К И Й П О К О Й 

+ С е м е н а п р о р а с т а ю т за б о л е е д л и т е л ь н ы й срок д а ж е п о с л е с к а р и -
ф и к а ц и и 

К О М Б И Н И Р О В А Н Н Ы Й Ф И З И Ч Е С К И Й И Ф И З И О Л О Г И Ч Е С К И Й 
П О К О Й 

+ С е м е н н а я кожура или околоплодник п р о н и ц а е м ы д л я воды, з а р о д ы ш 
л и б о полностью с ф о р м и р о в а н , л и б о н е д о р а з в и т 3 

3. З а р о д ы ш с е м е н и н е д и ф ф е р е н ц и р о в а н или н е д о р а з в и т 4 
4 . З а р о д ы ш н е д и ф ф е р е н ц и р о в а н 

М О Р Ф О Л О Г И Ч Е С К И Й И Л И М О Р Ф О Ф И З И О Л О Г И Ч Е С К И Й П О К О Й 
+ З а р о д ы ш д и ф ф е р е н ц и р о в а н , но н е д о р а з в и т ( м а л е н ь к и й ) . . . . 5 

5. З а р о д ы ш у с в е ж е с о б р а н н ы х с е м я н готов к п р о р а с т а н и ю 
з а первые 2 - 4 н е д е л и 

М О Р Ф О Л О Г И Ч Е С К И Й П О К О Й 
+ З а р о д ы ш у с в е ж е с о б р а н н ы х с е м я н не п р о р а с т а е т з а п е р -

вые 3 0 д н е й 
М О Р Ф О Ф И З И О Л О Г И Ч Е С К И Й П О К О Й 

+ З а р о д ы ш д и ф ф е р е н ц и р о в а н и полностью развит 6 
6 . С е м я не п р о р а с т а е т за п е р в ы е 3 0 д н е й 

Ф И З И О Л О Г И Ч Е С К И Й П О К О Й 
+ С е м я п р о р а с т а е т з а п е р в ы е 3 0 д н е й 

П Е Р И О Д А П О К О Я У С Е М Я Н Н Е Т 
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8.2. Репродуктивное усилие 
Репродуктивная фитомасса формируется в результате репродуктивной 
аллокации — перемещения веществ из вегетативных органов растения 
в структуры, обеспечивающие размножение. Представление о необ-
ходимости затрат материально-энергетических ресурсов на процесс 
размножения растений сложилось еще в классических работах по бо-
танике, но только к концу XX века оно оформилось как целостная 
биологическая концепция. Ядром этой концепции является понятие 
о репродуктивной фитомассе, под которой понимают совокупность 
всех структурных частей, обеспечивающих репродукцию (Willson, 
1983). Репродуктивная фитомасса подразделяется на: 
а) фитомассу собственно диаспор: семян, спор или почек; 
б) фитомассу обеспечивающих структур, куда входят околоплодник, 

околоцветник, цветоносы и др. 

Закономерности репродуктивной аллокации исключительно мно-
гообразны. Размер репродуктивной аллокации зависит от вида расте-
ния, жизненной формы, реализуемой эколого-фитоценотической 
стратегии и тактики, от условии произрастания растений. Установле-
ние этих закономерностей необходимо для понимания особенностей 
репродукции и устойчивости популяций редких видов растений. По 
мнению Ф. Баззаз и коллег (Bazzaz, 2000), оценка репродуктивной ал-
локации возможна в трех формах: 

1) одномоментно; 
2) за определенный период времени в несколько дней или недель; 
3) за весь период жизни особи. 

При количественной оценке репродуктивной фитомассы возмож-
ны два подхода: 

1. Оценке подлежит количество репродуктивной фитомассы, кото-
рое существенно варьирует в зависимости от вида растений и 
условий их произрастания. 

2. Оцениваться может доля репродуктивной фитомассы от общей 
фитомассы всего растения, которая оказывается важным показа-
телем ориентированности жизнедеятельности растения на процесс 
размножения и называется репродуктивным усилием. 
Общее принципиальное понятие о репродуктивном усилии сфор-

мировать очень просто: репродуктивное усилие - это доля материаль-
но-энергетических ресурсов, направляемых на процесс репродукции 
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(Марков, 1987; Злобин, 19896). Как количество репродуктивной фи-
томассы, так и репродуктивное усилие одинаково характеризуют ме-
таболическую цену репродукции, но с разных ее сторон. 

В ботанической литературе используют несколько методов вычис-
ления репродуктивного усилия (RE) (Злобин, 2000а), которые факти-
чески можно свести к двум основным вариантам: вычислению отно-
шения того или иного репродукт ивного параметра (весового или счет-
ного) либо к фитомассе особи, либо кразмеру ее листовой поверхнос-
ти, поскольку физиологически наиболее активной частью растений 
являются ихлистья (табл. 8.1). 

В отдельных работах оценку репродуктивного усилия проводят, 
основываясь на энергетических эквивалентах фитомассы. Расчетные 
формулы при этом остаются прежними, но вместо граммов веса ис-
пользуются калории или джоули. 

Каждый из вариантов вычисления репродуктивного усилия име-
ет свой самостоятельный биологический смысл. При изучении ре-
продуктивного усилия у редких видов растений преимущественно 
используют варианты вычисления репродуктивного усилия с оценкой 
отношения счетных параметров репродукции к единице площади лис-
тьев, что связано с недопустимостью уничтожения изучаемых растений. 

Величина репродуктивного усилия (при ее оценке как RE 1) у ра-
стений варьирует в широких пределах: в среднем от долей процента 
до 51 % (Bierzychudek, 1982). У многолетних растений она лежит в ин-
тервале 5-25%, у однолетников - в среднем до 20-40%. В отдельных 
случаях, преимущественно у однолетних растений, репродуктивное 
усилие может составлять около 61-70%. Поданным К.А. Малиновс-
кого и др. (1998), у 19 редких видов Карпат репродуктивное усилие 
колебалось в диапазоне от 1,1 до 80,9% и при возрастании антропо-

Табоица 8.1. Определение репродуктивого усилия 

Н а основе фитомассы особи Н а основе листовой поверхности особи 

RE 1 = (WplW)l 100% RE 4 = (WSHJA) 100% 
RE 2 = (Wsu / W) / 1 0 0 % RE 5 = (NfJA) 100% 
RE3 = (WfiI W)l 100% RE 6 = (NsmIA) • 100% 

Примечание. W - общая фитомасса растения; W - фитомасса репродуктивных структур; 
фитомасса семян; WH- фитомасса цветков; Nn - количество цветков; Af J V- коли-

чество семян; А - листовая поверхность растения. 
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генной нагрузки на сообщества имело тенденцию к увеличению. В 
связи с пылевидностью семян орхидных репродуктивное усилие у 
представителей этого семейства, как правило, очень низкое: 0,0011-
0,06% (Вахрушева, 1997). 

Размер репродуктивного усилия зависит от многих факторов: ви-
довой принадлежности растения, реализуемой им эколого-фитоце-
нотической стратегии, онтогенетического состояния особи, ее разме-
ра, от воздействия тех или иных стрессовых факторов (табл. 8.2). 
Д. Вайл и соавторы (Vile, 2006) на основании изучения аллокации ве-
ществ в генеративные органы у 34 видов травянистых растений при-
шли к заключению, что величина репродуктивного усилия зависит от 
величины фитомассы растения в предгенеративном состоянии. Уве-
личение репродуктивного усилия у более крупных особей растений 
выявили также и С. Боунсер и J1. Аарссен (Bonser, 2003) у группы од-
нолетних видов. В целом, репродуктивная аллокация, конечной ме-
рой которой является репродуктивное усилие, достаточно пластичный 
процесс, отражающий как физиологическое состояние растений, так 
и их эколого-фитоценотическую позицию в сообществе. 

При очевидности понятия о репродуктивном усилии и простоте 
расчетных формул, получение информативных результатов, сопоста-

Табяица 8.2. Тенденции изменения величины репродуктивного усилия у растений в 
зависимости от эколого-ценотических условий (по Ю.А. Злобину, 2000а) 

В и д р а с т е н и й Х а р а к т е р и з м е н е н и я в е л и ч и н ы р е п р о д у к т и в н о г о 
у с и л и я 

A m b r o s i a t r i f ida П р и с т р е с с а х р е п р о д у к т и в н а я а л л о к а ц и я н а п р а в л я е т с я 
т о л ь к о в п е с т и ч н ы е ц в е т к и 

A n e m o n e n e m o r o s a М а к с и м а л ь н а в о п т и м а л ь н ы х ц е н о т и ч е с к и х у с л о в и я х 

C h a m a e s y c e h i r ta С н и ж а е т с я п р и э к о л о г и ч е с к и х с т р е с с а х 

G a l i n s o g a s p p П р и в о д н ы х д е ф и ц и т а х с н и ж а е т с я 
P o l y g o n u m c a s c a d e n c e В н а р у ш е н н ы х м е с т о о б и т а н и я х в о з р а с т а е т 
R u m e x a c e t o s e l l a С н и ж а е т с я с у в е л и ч е н и е м с у к ц е с с и о н н о г о в о з р а с т а 

м е с т о о б и т а н и я 

S c r o p h u l a r i a n o d o s a У м е н ь ш а е т с я п р и с н и ж е н и и о с в е щ е н н о с т и 

S p e r g u l a a r v e n s i s П р и в о д н ы х д е ф и ц и т а х с н и ж а е т с я 

T a r a x a c u m o f f i c i n a l e В н а р у ш е н н ы х м е с т о о б и т а н и я х в о з р а с т а е т 
T u s s i l a g o f a r f a r a П р и в о з р а с т а н и и п л о т н о с т и п о п у л я ц и и у в е л и ч и в а е т с я 

О д н о л е т н и к и С у х у д ш е н и е м у с л о в и й с т а б и л и з и р у е т с я и л и д а ж е 
в о з р а с т а е т 
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вимых с данными других исследователей, является непростой зада-
чей, требующей согласования теоретических представлений и мето-
дических приемов. 

С точки зрения методики оценки репродуктивного усилия требу-
ют согласования следующие основные вопросы: 

а) в какой срок проводится учет репродуктивной фитомассы- вфазу 
полного цветения, в фазу начала формирования плодов или в фазу 
завершения формирования плодов; 

б) коррекция срока учета для тех видов растений, у которых при ра-
стянутых сроках цветения в соцветиях имеются одновременно и 
цветки, и созревшие плоды; 

в) какие структурные части растения включаются в репродуктивную 
фитомассу - цветки, плоды, прицветники, ось соцветия, крою-
щие листья соцветия и т.п.; 

г) при расчетах в размер общей фитомассы включается только над-
земная фитомасса или полная, в состав которой входят все под-
земные органы растения; 

д) учеты фитомассы проводятся в сыром или в воздушно-сухом со-
стоянии растений. 
В целом, оценка величины репродуктивного усилия дает важную 

информацию об уровне репродуктивного процесса у изучаемых рас-
тений и при условии четкого выполнения методики позволяет срав-
нивать результаты, полученные разными исследователями. 

М е т о д и ч е с к и й б л о к 

Оценка репродуктивного усилия 
В ы ч и с л е н и я репродуктивного у с и л и я проводят по ф о р м у л а м , в которых 
используются р а з н ы е п а р а м е т р ы р е п р о д у к т и в н о й и в е г е т а т и в н о й с ф е р ы 
р а с т е н и я . У р е д к и х видов р а с т е н и й с у ч е т о м и с п о л ь з о в а н и я н е р а э р у ш а -
ю щ и х методов а н а л и з а с о с т о я н и я р а с т е н и й - это о б ы ч н о ч и с л о ц в е т к о в 
или ч и с л о п л о д о в как п а р а м е т р ы р е п р о д у к т и в н о й с ф е р ы и р а з м е р л и с т о -
вой поверхности . 

В табп . 8 . 3 п р е д с т а в л е н ы результаты р а с ч е т а р е п р о д у к т и в н о г о уси-
л и я редкого в и д а Сігсаеа alpina. Д л я его у с т а н о в л е н и я з а д е й с т в о в а н ы 
д а н н ы е о к о л и ч е с т в е с ф о р м и р о в а н н ы х цветков и р а з м е р е л и с т о в о й по-
в е р х н о с т и р а с т е н и я . Р е п р о д у к т и в н о е у с и л и е , т а к и м о б р а з о м , в ы ч и с л я -
л о с ь по ф о р м у л е 

RE 5 = (NfiIA) 100. 
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Таблица 8.3. Динамика репродуктивного усилия в популяции Circaea alpina на протя-
жении трех лет 

Годы 
Репродуктивное усилие, % 

Годы 
с р е д н е е и стандартная ошибка коэффициент вариации 

2009 62,1 ± 6 , 9 7 49 ,0 

2 0 1 0 28 ,3 ± 1 , 5 9 43 ,9 

2011 37 ,5 ± 4 , 1 6 49,7 

Видно, что по годам в зависимости от состояния генеративных расте-
ний и погодных условий ( 2 0 1 0 год был ж а р к и м и засушливым) величина 
репродуктивного усилия м о ж е т меняться в д в а раза , но его варьирование 
в о т н о ш е н и и среднего з н а ч е н и я остается практически постоянным. 

8.3. Возобновление 
«Труден и полон опасности путь от семязачатка до семени, но не ме-
нее опасен - от прорастания семени до формирования новой особи», 
- писала Т.Б. Батыгина (20006). В этих словах отражен тот важный 
факт, что смертность всходов и проростков оказывается максималь-
ной по сравнению со всеми другими фазами репродуктивного про-
цесса. Здесь важны даже тонкие детал и положения семени на поверх-
ности фунта (Pfeart, 1984). В отличие от чисто дарвинского представ-
ления, по мнению отдельных исследователей, критическим фактором 
круговорота поколений в популяциях является не плодовитость рас-
тений, а способность семян даватьжизнеспособные всходы и пророст-
ки, которые могут выживать в трудных условиях. Очень метким явля-
ется в этой связи замечание о том, что выводы об экологических свя-
зях взрослых особей могут бытьложными, так как растения растут там, 
где смогли сохраниться и прорасти семена, закрепиться всходы, а не 
там, где экологические условия оптимальны для взрослых растений 
(Sagar, 1961). 

После окончания дисперсии и достижения семенем структурной 
и метаболической готовности к прорастанию пусковым механизмом 
прорастания является вода. При оптимальной температуре и хорошей 
обеспеченности кислородом прорастание идет быстрее, но сами эти 
факторы, в отличие от воды, триггером прорастания не являются 
(Mayer, 1975), хотя могут воздействовать на продолжительность перио-
да покоя семян. 
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Факторы, контролирующие прорастание семян, многочислены. У 
некоторых видов растений семена прорастают только на свету, у других 
- в темноте. Немалое воздействие на прорастание семян оказывает и 
аллелопатический фактор, т.е. наличие в почве колинов определенного 
типа (Гродзинский, 1965; Райе, 1978; Киршин, 1979; Bewley, 1994). 

В фазу прорастания семена отличаются повышенной уязвимостью 
по отношению к стрессовым факторам. По мнению М. Ангевайн и 
О. Чабот (Angevine, 1979), есть две основные тактики прорастания: 

1) избегание трудных для прорастания условий, что обеспечивается 
увеличением продолжительности периода покоя семян; 

2) повышение устойчивости всходов к неблагоприятным факторам. 

Концепция безопасного местообитания (Harper, 1977) и ниш 
возобновления (Grubb, 1977) определяет, что для последних фаз реп-
родукции территория ценоза неравноценна. Возобновление происхо-
дит на тех участках, где есть стимулы для прерывания периода покоя 
семян, либо где имеются оптимальные условия для их прорастания, 
либо где существуют доступные ресурсы, необходимые для роста всхо-
дов (Кобів, 2011). В конечном итоге характер размещения взрослых 
растений в популяции предопределяется полным набором физичес-
ких и химических свойств, структурой и конфигурацией ниш возоб-
новления. Экосистемные связи в этом отношении очень важны и мно-
гообразны. Семена многих видов прорастают, и всходы приживаются 
только в местах нарушений растительного покрова, но есть виды, ко-
торые лучше возобновляются под пологом материнских особей или 
под покровительством растений-нянек (Злобин, 19936). У Amaranthus 
retroflexus прямо показана зависимость прорастания семян от размера 
прогалины, т.е. участка, где отсутствует растительный покров (Fenner, 
1985). 

Важной характеристикой возобновительного процесса у редких 
видов растений является установление закономерностей сезонного 
появления всходов. У одних видов растений массовое прорастание 
семян наблюдается весной, у других - осенью, а есть виды растений, 
прорастание семян у которых растянуто на весь вегетационный пери-
од. В случае неблагоприятных погодных условий в период прораста-
ния семян их смертность бывает особенно высокой. 

Возобновительный процесс, как и процесс формирования семян, 
имеет погодичные флюктуации. В зависимости от сочетания погод-
ных факторов в отдельные годы прорастание семян и рост проростков 
носит массовый характер, тогда как в другие почти отсутствует. Это 
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ведет к появлению так называемых «волн возобновления». Волны 
возобновления имеют пролонгированный характер для структуры по-
пуляций и отражаются на онтогенетических спектрах растений: в по-
следующие после волны возобновления годы пик численности осо-
бей последовательно приходится на имматурные, затем на виргиниль-
ные, потом на генеративные особи. При оценке онтогенетических 
спектров по однолетним или малолетним данным это может приво-
дить к ошибкам в их смысловой интерпретации. 

М е т о д и ч е с к и й б л о к 

Оценка успешности возобновительного процесса 
Возобновительный процесс о ц е н и в а ю т ч и с л о м всходов, которые под-

считывают на специальных учетных п л о щ а д к а х . Согласно р е к о м е н д а ц и и 
T.A. Р а б о т н о в а ( 1 9 6 0 ) следует регистрировать: 

а ) д а т у начала появления всходов; 
б) устанавливать температуру и влажность почвы, при которых началось 

появление всходов; 
в) определять, с какой глубины почвы появляются всходы; 
г) оценивать эколого-фитоценотические особенности участков, где по-

являются всходы. 
П о я в л я ю щ и е с я всходы м а р к и р у ю т или о т м е ч а ю т их п о л о ж е н и е на 

к а р т е - с х е м е популяционного поля. Н а основании серии последователь-
ных учетов устанавливают смертность всходов. 

В табл. 8 . 4 приведены д а н н ы е по результатам а н а л и з а возобнови-
тельного процесса редкого вида растения Platanthera chlorantha в Н а ц и о -
н а л ь н о м природном парке «Деснянско-Старогутский» . Учет численности 
всходов проводился на протяжении трех лет. Смертность всходов опре-
д е л я л и как разность числа всходов и ювенильных растений, сохранив-
шихся в с л е д у ю щ е м вегетационном периоде, и выражали в процентах. 

Как видим, смертность всходов Platanthera chlorantha является высо-
кой и составила в с р е д н е м за три года 7 7 % . 

Таблица 8.4. Характеристика возобновительного процесса Platanthera chlorantha 

Число проростков, Плотность, Смертность, Годы шт. шт. проростков/м2 % 
2009 4 9 0,87 85,7 
2010 4 0 0,71 80,0 
2011 2 9 0,52 65,6 

В среднем за 3 года 39,3 0,70 77,1 
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8.4. Эндогенные и экзогенные факторы, 
контролирующие репродукцию 
Специфической особенностью репродукции растений является ее 
обусловленность процессами, происходящими на уровне не только 
отдельных особей, но популяций, фитоценозов и экосистем. Концеп-
ция репродукции как процесса, связанного с высокими уровнями орга-
низации биосистем, доказывается многими фактами. В частности, для 
всех перекрести и ков необходимы соседи по популяции как постав-
щики пыльцы и агенты по ее транспортировке. Автохоры сравнитель-
но немногочисленны, и дисперсию семян также можно считать зави-
симой от соседей по биоценозу. Сохраняемость репродуктивных ор-
ганов связана с пищевой деятельностью разнообразных фитофагов. 

Деление семенной продуктивности на потенциальную и реальную 
отражает разрыв, который существует между числом закладываемых 
семязачатков и числом производимых семян. Этот разрыв в основном 
является результатом действия популяционных и ценотических ме-
ханизмов. 

Среди популяционных факторов контроля репродукции на пер-
вое место во многих случаях выдвигается достаточность опыления, 
которое сопряжено с рядом структурных особенностей популяций 
растений. Одновременность цветения всех особей популяции являет-
ся условием поставки к цветкам полноценной пыльцы. Влияет и кон-
куренция за опылителей. Известно, что более крупные цветки и круп-
ные особи больше привлекают опылителей. Поэтому избыточность 
цветения в популяционном смысле не является вредной или ошибоч-
ной. Она обеспечивает опыление большего количества цветков и по-
вышает выход семян. Кроме того, такой «пустоцвет» выступает как 
производитель пыльцы. Годы обильного цветения (семенные годы), 
наличие которых установлено для многих деревьев, кустарников и даже 
трав, очень полезны, так как в эти годы фитофаги оставляют непо-
врежденными большее количество цветков и семян. 

Играет роль и пространственная структура популяции: при повы-
шенной плотности популяции и малых расстояниях дисперсии семян 
создаются предпосылки для переопыления близкородственных рас-
тений, что снижает жизнеспособность потомства (Willson, 1983). Но, 
с другой стороны, произрастание растений группами, которое возни-
кает при контагиозном пространственном размещении особей в по-
пуляциях, в период цветения существенно увеличивает плодозавязы-
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ваемость, как это показано на примере многих видов растений 
(Krannitz, 1991). Такой результат, возможно, связан не только с визу-
альной привлекательностью, но и более высокой концентрацией па-
хучих веществ, на которые ориентируются многие насекомые-опы-
лители (Robacker, 1988). 

Основные механизмы ценотическото регулирования репродукции 
связаны с уровнем диффузной конкуренции в фитоценозе и локаль-
ным соседством особей разных видов. Эти эффекты проявляют себя в 
изменениях жизненного состояния особей, которое четко коррелиру-
ет с репродукцией. Отдельные формы конкуренции в их действии на 
репродукцию пока изучены мало. Но, как правило, устранение кон-
курентов и снижение плотности популяции увеличивают репродук-
тивные показатели, особенно это сказывается на количестве форми-
руемых цветков (Котов, 2009). 

Влияет на репродукцию сукцессионный статус сообщества. В се-
риальных сообществах пик репродукции сопряжен с периодом доми-
нирования вида. В климаксовых сообществах он удерживается на про-
межуточном уровне, флюктуируя по годам. 

Многие виды антропогенных нагрузок на сообщества, которые име-
ют тенденцию к быстрому возрастанию, оказываются крайне неблаго-
приятными д ля репродукционного процесса прежде всего тем, что нару-
шают систему межвидовых связей в экосистемах, угнетая одни группы 
организмов и создавая благоприятные условия дая развития других групп. 

В целом, результаты репродукции как популяционно-ценотичес-
кого процесса определяются его синхронизированностью между осо-
бями в пределах данной видовой популяции и соотношением с сезон-
ной динамикой развития других видов сообщества. Заключительные 
этапы репродукции менее детерминированы состоянием особей рас-
тений по сравнению с начальными этапами и больше подвержены воз-
действию стохастических факторов. В итоге репродуктивный процесс 
оказывается «рыхлым» с плохо улавливаемыми закономерностями, 
поскольку детерминирован как мощными непосредственно действу-
ющими факторами, так и случайными. Роль последних в определен-
ных ситуациях оказывается решающей для репродуктивного процес-
са. Гибкость и легкая смена репродуктивной стратегии у покрытосе-
менных растений объясняется тем, что они не требуют перестройки 
генома, а регулируются его состоянием (Малецкий, 2004). 

В общем, родительская стратегия цветковых растений ориенти-
рована на защиту репродукции от стрессовых факторов и сама по себе 
является результатом длительного эволюционного процесса. 
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8.5. Вегетативное размножение 
Вегетативное размножение реализуется посредством специализиро-
ванных зачатков, формируемых вегетативными органами растений и 
после отделения от них способных к самостоятельному существова-
нию. От вегетативного размножения следует отличать вегетативное 
возобновление, состоящее в отрастании новых структурных частей ра-
стений вместо отмерших, и вегетативное разрастание, которое про-
являет себя увеличением размера особи за счет формирования новых 
побегов (Шорина, 2000). 

В вегетативном разрастании выделяют следующие основные формы: 
а) сенильная партикуляция - вегетативное отрастание наблюдается у 

постгенеративных растений и существенного значения для попол-
нения популяции новыми особями не имеет; 

б) нормальная партикуляция, происходящая у генеративных растений; 
в) ювенильная партикуляция - осуществляется у догенеративных 

особей. 
Для вегетативного размножения значение имеют только два по-

следних типа. 
Само по себе вегетативное размножение по биологическим и це-

нотическим эффектам существенно отличается от генеративного. Оно, 
во-первых, полностью сохраняет и воспроизводит генотип материнс-
кой особи и, во-вторых, ориентировано прежде всего на закрепление 
вида в ценозе (Левина, 1981). 

Формы вегетативного размножения очень разнообразны и неред-
ко связаны с образованием специализированных структур. Такие 
структуры некоторые авторы называют вегетативными диаспорами. 
Например, у представителей семейства орхидных, все виды которого 
занесены в Красную книгу Украины, вегетативное размножение 
определяется способностью формировать либо корневища, либо кор-
неклубни, либотубероиды (Куликов, 2000). 

Итогом вегетативного размножения является формирование но-
вых самостоятельных растений, которые в зависимости от морфоло-
гической формы и научных парадигм называют раметами, парциаль-
ными кустами, побегово-корневыми комплексами или демографи-
ческими счетными единицами. 

Согласно точке зрения Л.Г. Наумовой и Ю.А. Злобина (2009), в 
формировании популяций растений с участием вегетативного размно-
жения выделяются три периода: 
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1. Инициальный — популяция формируется на новой территории за 
счет генетов. 

2. Равновесный - в популяции складывается равновесие между чис-
лом генетов и раметов. В это время доля генетов постепенно убы-
вает, но популяционная плотность поддерживается на прежнем 
уровне за счет образования раметов в ходе вегетативного размно-
жения. 

3. Старение - большая часть генетов в популяции вымерла, и она 
поддерживается только за счет вегетативного размножения. 

Важным параметром оценки вегетативного размножения являет-
ся количество формируемых структур его обеспечения (корневищ, 
столонов и др.). Поскольку формирование нового растения связано с 
почками на этих структурах, то в популяционной экологии регистри-
руют их количество на единицу длины соответствующего несущего 
органа или на единицу площади популяционного поля. Это малоизу-
ченная проблема, хотя известно, что у разных видов растений указан-
ные выше параметры существенно отличаются (Михайлова, 2006). 

Как и генеративное, вегетативное ра змножение зависит от эколо-
го-ценотической обстановки. Повышение влажности почв, как пра-
вило, ведет к росту эффективности вегетативного размножения (Гре-
бенников, 2006). В ряде случаев между генеративным и вегетативным 
размножением наблюдается обратно пропорциональное соотношение, 
получившее название трейд-офф. Например, установлены отноше-
ния трейд-оффа между вегетативным и семенным размножением у 
одного из доминантов австралийских ветландов Melaleuca ericifolia: при 
частом затоплении преобладает вегетативное размножение, при ред-
ком - семенное (Salter, 2010). Для редких видов растений трейд-офф 
может оказаться особенно важным для их выживания. 

8.6. Репродуктивный успех 
Понятие репродуктивного успеха имеет разное содержание в зависи-
мости оттого, на каком уровне анализируется организация биосистем. 
Репродуктивный успех на уровне жизни отдельных особей связан с пло-
довитостью растений, т.е. с количеством и качеством производимых 
растением диаспор. Мерой репродуктивного успеха в этом случае явля-
ются общее число производимых семян, отношение числа плодов к 
числу цветков или отношение числа семян к числу семязачатков. На 
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уровне популяций мерой репродуктивного успеха является количество 
появившихся молодых растений, которые устойчиво закрепляются либо 
в данном популяционном поле, либо в других местах. 

Репродуктивный успех ка к итоговый показатель процесса размно-
жения оценивается также результативностью прохождения всех эта-
пов репродукции. Основные количественные параметры, которые 
используются в популяционной экологии растений для суждения о 
репродуктивном успеха, приведены в табл. 8.5. Понятие о репродук-
тивном успехе близко к понятию «репродуктивная способность», вве-
денному И. Царик и соавторами. (2001). 

В фазы бутонизации и цветения репродуктивный успех опреде-
ляется количеством закладываемых цветков и их сохраняемостью. 
Формирование цветков отражает состояние особей и их готовность к 
репродукции и зависит от доступности ресурсов в среде, а также раз-
мера репродуктивной аллокации, т.е. перемещения метаболитов из 
вегетативных органов растений в репродуктивные структуры. Долж-
но иметь место соответствие требований растений фотопериоду и тер-
мопериоду. Цветков всегда больше по сравнению с количеством об-
разующихся плодов. Главными причинами гибели цветков являются: 

а) недостаточное опыление у анемофильных и энтомофильных рас-
тений; 

б) нехватка ресурсов; 
в) генетические дефекты; 
г) экологические стрессы; 
д) деятельность вредителей и болезней растений. 

Таблица 8.5. Основные репродуктииные показатели фитопопуляций 

П а р а м е т р Единицы и з м е р е н и я и п о к а з а т е л и 

Пестичный репродуктивный успех 
Тычиночный репродуктивный успех 
Плодозавязываемость 

Репродуктивное д а в л е н и е популяции 

С е м е н н а я продукция популяции 
Р а з м е щ е н и е с е м я н по попупяционному 
полю 
Почвенный б а н к с е м я н 

Ч и с л о пестиков на е д и н и ц у п л о щ а д и 
Число тычинок на единицу п л о щ а д и 
Д о л я оплодотворенных с е м я з а ч а т к о в 
от их о б щ е г о ч и с л а 
О б щ е е ч и с л о с е м я н , производимых 
популяцией 
Ч и с л о с е м я н на е д и н и ц у п л о щ а д и 
Индексы н е р а в н о м е р н о с т и р а з м е щ е н и я 

Число жизнеспособных с е м я н в 
почвенном б а н к е 
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В период созревания семян и плодов, а затем их дисперсии повы-
шается роль репродуктивной аллокации, от объема которой зависит 
«выкармливание» всех оплодотворенных семязачатков. Существует 
сложная связь уровня репродуктивного процесса с развитием вегета-
тивных органов растения и с общим размером его фитомассы. С од-
ной стороны, для репродукции необходим определенный размер рас-
тения, меньше которого репродукция не возможна, а с другой, по край-
ней мере у многолетних растений, - в годы активной репродукции 
явно снижен прирост вегетативных орга нов (например, у деревьев за-
кладываются более узкие годичные кольца древесины, что явно сви-
детельствует о приоритете репродуктивной аллокации). 

Е.А. Ходачек (2007) для интегральной оценки репродукции был 
предложен коэффициент генеративной активности (Л), вычисляемый 
по формуле 

R = ^-d-Cs.CrCv, 

где N0 — число лет с плодоношениями; 
N — период наблюдений в годах; 
d - число генеративных побегов на м2; 
С„ Cr, Cv - коэффициенты. 
Их значения рассчитывают по формулам: 
С, = УРСП/ ПСП, т.е. коэффициент семяобразования; 

Сг = РСП/ УРСП, т.е. коэффициент вызревания семян; 

С„ = количество жизнеспособных семян / количество созревших 
семян, т.е. коэффициент жизнеспособности семян, 

где ПСП — потенциальная семенная продуктивность; 
РСП — реальная семенная продуктивность; 
УРСП — условно-реальная семенная продуктивность; 
отношение jV0/ N— это характеристика периодичности плодоноше-
ния изучаемого вида растения. 
Формулируя принцип критических порогов для образования рас-

т е н и я м и органов репродукции, И. Екои (Yokoi, 1989) выдел ил два ос-
новных условия перехода растений к размножению - достижение 
определенного возраста и достижение определенного размера особи. 
Детальное исследование этой проблемы показало, что у однолетни-
ков переход к репродукции контролируется, прежде всего, возрастом 
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особи, удвулетников - размером особи, а у многолетних трав допол-
нительным фактором перехода к репродукции выступает характер ме-
стообитания. В богатых местообитаниях, имеющих высокоплодород-
ные почвы, критическую роль для начала репродукции играет исход-
ный размер особи, а в бедных - размер особи к началу цветения. Есть 
виды растений, которые цветут при любом размере особей, а есть виды, 
у которых критическим для начала цветения является один размер осо-
би, а для плодоношения - другой. У многолетников значения репро-
дуктивных показателей изменяются с возрастом, и обычно между ра-
змером особи и величиной семенной продукции существует положи-
тельная корреляция, тогда как для однолетников характерна обратная 
связь роста и репродукции. 

На завершающих фазах размножения растений репродуктивный 
успех выражается числом производимыхдиаспор и их жизнеспособнос-
тью. С точки зрения репродуктивного успеха как два крайних решения 
выступает альтернатива: или производство небольшого количества семян, 
но с крупным зародышем и большим запасом питательных веществ, или 
значительного числа семян, но при этом мелких. Обычно эти тактики 
связывают с А"- и r-стратегиями соответственно, которые реализуют рас-
тения при прохождении свою: жизненных циклов. Как крупные, так и 
мелкие семена имеют свои экологические недостатки и свои преимуще-
ства с точки зрения конечного репродуктивного успеха. У крупных се-
мян больший запас питательных веществ и хорошо развитый зародыш 
позволяют быстрее наращивать фотосинтезирующую поверхность, и в 
итоге проростки оказываются более конкурентоспособными, но зато 
крупные семена требуют д ля п рорастания больше воды и чаще оказыва-
ются поврежденными фитофагами. К тому же крупные семена при дис-
персии имеют тенденцию концентрироваться возле материнской особи, 
что в дальнейшем повышает конкуренцию между всходами. 

Успех репродуктивного процесса связан с реализацией растением 
принципа экономии ресурсов на размножение. Один из крайних слу-
чаев реализации такой репродуктивной стратегии был описан Е.Н. Ку-
чер и соавторами (1998) у безнектарной орхидеи Cephalanthera longifolia. 
У этого растения в условиях Крыма опыляется не более 10% цветков, 
но затраты на их формирование минимизированы за счет того, что 
семязачатки образуются только через несколько недель и только пос-
ле опыления. Неопыляемые цветки служат лишь для того, чтвбы сде-
лать растения более заметными для опылителей. 

Р. Фишер (Fisher, 1930) при разработке концепции репродуктив-
ной ценности видов подчеркивал, что нельзя связывать репродуктив-
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ный успех с одним только количеством производимых диаспор. Это 
важная, но не единственная составляющая репродуктивного успеха. 
Итогом репродукции является новое поколение растений., и в этом 
смысле численность всходов и их закрепление - это главный и конеч-
ный индикатор репродуктивного успеха растений на популяционно-
ценотическом уровне. 

Поэтому в качестве общего критерия репродуктивного успеха мо-
жет быть использовано число всходов, появившихся в данный вегета-
ционный период в расчете на единицу площади популяционного поля 
изучаемой популяции. По предложению Л .А. Жуковой (1987), можно 
также использовать отношение числа появившихся всходов к числу 
генеративных особей в данной популяции. 

Связь параметров репродукции, возобновительного процесса и 
состояния популяции не однозначна и всегда индивидуальна. Произ-
водство большого количества жизнеспособных семян далеко не все-
гда предопределяет успешный возобновительный процесс в популя-
ции. Обильное появление всходов также не всегда сопряжено с фор-
мированием инвазионных или нормальных по онтогенетическому 
составу популяций. Иллюстрацией могут служить данные 10-летних 
наблюдений И.Т. Попоновой (1985) над популяцией Pulsatilla patens. 
В этой популяции ежегодно формировалось очень большое количе-
ство семян, но всходы были редкими, а сама популяция устойчиво 
сохраняла тип стареющей с преобладанием в ней субсенильных и ста-
рых генеративных растений. 

Применительно к видам редких охраняемых растений при оцен-
ке репродуктивного успеха полезной оказывается классификация ре-
продуктивных стратегий, разработанная Дж. Граймом (Grime, 1977). 
В ней выделяется пять основных вариантов: 

1) V-стратегия — преобладание вегетативного размножения и отра-
стания; 

2) S-стратегия - сезонное размножение семенами с весенним или 
осенним типом их прорастания; 

3) Вгстратегия - существование популяции поддерживается в ос-
новном за счет банка жизнеспособных семян в почве; 

4) Вр-стратегия - существование популяции поддерживается за счет 
банка всходов и проростков, которые являются жизнеспособны-
ми на протяжении нескольких лет и поэтому долго сохраняются в 
фитоценозах; 

5) W-стратегия - устойчивость популяции поддерживается за счет 
массового ежегодного образования диаспор в большом количестве. 
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Ценность подхода Грайма в связи с определением общего репро-
дуктивного успеха состоит, в частности, в учете наличия вегетативно-
го размножения и оценке его эффективности. Для редких видов рас-
тений репродуктивный успех в значительной степени зависит от реа-
лизуемой формы вегетативного размножения (Шейко, 2010). 

В целом, репродуктивный успех определяется сочетанием боль-
шого числа факторов, основными среди которых является состояние 
растения., реализуемая им репродуктивная стратегия и многочислен-
ные популяционные и экосистемные связи организма. Заключитель-
ные фазы репродукции полностью оказываются под контролем попу-
ляционных и ценотических Дикторов. В итоге для редких видов рас-
тений уровень репродуктивного успеха - только одна из многих сос-
тавляющих, которые определяют устойчивое существование их попу-
ляций. Но это ключевая составляющая, и сбои в репродукции быст-
рее, чем какие-либо другие нарушения, могут стать критическими для 
популяций редких видов раст ений. 



Г Л А В А В 

Структура популяций редких видов растений 

Структурными единицами любой фитопопуляции являются особи. 
Они не идентичны друг другу по многим признакам и свойствам. Это 
ведет к выраженному внутрипопуляционному биоразнообраїзию. Раз-
нообразие строения и свойств особей в пределах одной популяции 
обычно обозначают термином гетерогенность, имея в виду, что такое 
разнообразие является итогом генезиса, т.е. процесса образования и 
становления особей. 

Чем сильнее выражена внутренняя гетерогенность популяций 
растений, тем выше их жизнеспособность и устойчивость. Более того, 
гетерогенные по внутреннему составу популяции устойчивы при мень-
шей численности особей в них по сравнению с менее гетерогенными 
популяциями (Кляк, 2004). 

Детальное описание разнообразия внутрипопуляционной струк-
туры выполнено Ю.А. Злобиным (1980, 2009). И. Царик (2004) обра-
щал внимание на пять типов разнообразия особей: по размеру, по мор-
фологической структуре, по способам размножения, по ритму разви-
тия и его темпам. 

С учетом характера не идентичности особей, которые составляют 
популяции растений, выделяют следующие основные категории струк-
туры фитопопуляций: 

а) генетическая структура; 
б) тендерная (половая) структура; 
в) возрастная структура, устанавливаемая на основе календарных 

возрастов растений популяции; 
г) онтогенетическая структура, которую выявляют на основе онто-

генетических состояний растений; 
д) виталитетная структура, отражающая жизненное состояние особей; 
е) размерная структура. 
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Изучение структуры фитопопуляций как целостных биологичес-
ких систем в последние годы является одной из актуальных проблем 
популяционной ботаники (Злобин, 20126). Оно открывает перспек-
тивы для широкомасштабного мониторинга состояния популяций 
редких и исчезающих растений, а также позволяет отслеживать дина-
мические процессы в популяциях на охраняемых природных терри-
ториях. 

9.1. Принципы проведения структурного 
популяционного анализа 
При проведении структурного популяционного анализа особи под-
разделяют на категории, характер и число которых зависит от того, 
какая форма неравноценности особей в популяции является объек-
том изучения. Для количественной характеристики структуры попу-
ляций и присвоения им определенного классификационного ранга 
выч исляют соотношение в ни х особей разных категорий. Это соотно-
шение, как правило, предсташіяют в процентах или в долях единицы 
от общей численности особей в данной популяции и называют соста-
вом, или спектром популяции. Соответственно можно говорить о ген-
дерном, Еозрастном, виталитетном или других спектрах популяции. 
Обычно спектры представляют в форме графиков. 

Спектр популяции независимо от того, по какому признаку под-
разделяются особи в популяции, оценивают по ряду его параметров. 
Основными вариантами популяционных спектров являются следу-
ющие: 

• полночленная популяция - популяция, в которой представлены все 
категории особей. Например, при анализе онтогенетической 
структуры популяции ее полночленность означает, что в популя-
ции есть особи всех возможных онтогенетических состояний; 

• неполноценная популяция - популяция, в которой отдельные кате-
гории особей отсутствуют. Например, в спектре календарных воз-
растов особей древесных растений могут быть особи в возрасте 
I -10 лет и 30- 50 лет, а особи в возрасте 11-29 лет могут полностью 
отсутствовать. В некоторых случаях регистрируемая неполночлен-
ность популяций по календарному возрасту или онтогенетичес-
кому состоянию — это своего рода артефакт, являющийся резуль-
татом одно- или двухлетних данных о структуре популяций. Он 
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обусловлен тем, что возобновительный процесс часто не является 
ежегодным. 

В зависимости оттого, на какую часть популяции приходится пик 
численности особей, спектры оценивают как левосторонние, право-
сторонние, центрированные, бимодальные или полимодальные. 

Лево- и правосторонность спектра определяют визуально или, что 
точнее, вычислением коэффициента асимметрии. Он указывает на 
преобладание в популяции особей какого-то маргинального типа. 

Пик в спектре популяции может сильно выделяться или быть по-
чти не выраженным. Эту особенность спектра популяции оценивают 
путем вычисления эксцесса. Низкие значения эксцесса показывают, 
что популяция выравнена в отношении участия в ней разных катего-
рий особей. 

Изучение структуры популяций растений по разным формам не-
равноценности особей в настоящее время является одной из выражен-
ных «точек роста» популяционной ботаники. Оно дает важную ин-
формацию о состоянии популяций редких растений. 

9.2. Генетическая структура популяций 
Выявление генетической структуры популяций требует применения 
специальных методов и осуществляется специалистами по генетике 
популяций. Ценность анализа генетической структуры популяций у 
редких видов растений состоит в том, что внутри- и межпопуляцион-
ное генетическое разнообразие является одним из факторов устойчи-
вости популяций и их способности адаптироваться к изменениям ус-
ловий произрастания. 

С точки зрения генетики прямой анализ генома и ДНК дает наи-
более точные ответы о генетическом внутри- и межпопуля ционном 
разнообразии. Анализ генома включает определение нуклеотидной 
последовательности в ДНК. Полиморфизм ДНК в масштабе целого 
генома можно изучать, опираясь на информацию о нуклеотидной по-
следовательности всей г е н о м н о й Д Н К (полное секвенирование гено-
мов), или использовать альтернативную технологию молекулярного 
маркирования. 

В исследованиях зарубежных специалистов при анализе генети-
ческой структуры популяций абсолютно преобладают работы по ана-
лизу изоферментов как индикаторов биохимической и метаболической 
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самобытности особей популяций. Такие исследования проводят для 
решения широкого круга задач. В первую очередь это редкие и инва-
зионные растения. Разрабатываются молекулярные методы, которые 
позволяют различать нейтрал ьные и адаптивные компоненты в гене-
тическом разнообразии за счет установления локусов, непосредственно 
воздействующих на адаптацию. В обзорной работе (Allendorf, 2010) 
формируется представление об особой отрасли геномики - геномики 
охраны растений. 

С начала XXI века получает развитие экологическая геномика, 
целью которой является установление зависимости между организа-
цией генома и условиями обитания растений. Начала формироваться 
и ландшафтная геномика, изучающая на уровне генетики связи по-
пуляций с; особенностями ландшафта. При этом используют нейтраль-
ные и ненейтральные маркеры, а также делается акцент на выявле-
нии локусов генов, которые в пределах целых ландшафтов выполня-
ют адаптивные функции (Schwartz, 2009). На основе анализа совре-
менной литературы М. Унгерер и соавторы. (Ungerer, 2008) подчер-
кивают, что пока геномы растений изучены очень слабо, а экологи-
ческие взаимосвязи растений нуждаются в более четком количествен-
ном представлении. Трудности на этом пути связаны с отсутствием 
соответствующих специальных маркеров. Проблема обусловленнос-
ти адаптационных возможностей растений структурой генома пока не 
имеет однозначного решения. 

В целом, как отмечали М. Сайол и соавторы. (Siol, 2010), пока не 
установлено прямых и простых взаимосвязей таких популяционных 
характеристик растений, как адаптируемость и устойчивость с осо-
бенностями строения генома и уровнем генетического полиморфиз-
ма. В этом направлении предстоит еще очень большая работа. 

9.3. Тендерная структура популяций 
У однодомных растений тендерная структура не устанавливается. Ее 
выявление имеет смысл только для растений, у которых пестичные и 
тычиночные цветки находятся на разных особях. В зависимости от вида 
растения и типа формируемых цветков устанавливают соотношение в 
популяции особей с цветками разных типов. 

Согласно В.Н. Годину (2007), у растений выделяется три типа цвет-
ков: тычиночные, пестичные и обоеполые. По характеру распределе-
ния цветков разных половых типов выделяют мономорфные (все осо-
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би образуют сходные типы цветков) и гетероморфные популяции (осо-
би имеют разные типы цветков). К мономорфным популяция.и относят 
моноклинные, моноэцидные, гиномоноэцидные, андромоноэцидные 
и полигамомоноэцидные. Среди гетероморфних популяций целесо-
образно выделятьдиэцичные, гинодиэцичные, андродиэцичные, по-
лигамодиэцичные, субдиэцичные, парадиэцичные и триэцичные. 

Моноклинные популяции состоят из особей, которые формиру-
ют обоеполые цветки. Моноэцидные популяции образованы расте-
ниями, несущими тычиночные и пестичные цветки. Гиномоноэцид-
ные популяции содержат особи с обоеполыми и пестичными цветка-
ми. Андромоноэцидные популяции включают растения с обоеполы-
ми и тычиночными цветками. Полигамомоноэцидные популяции 
образованы растениями с обоеполыми, тычиночными и пестичными 
цветками. 

У однодомных растений генетический механизм, определяющий 
пол особи, обеспечивает расщепление потомства по полу в соотноше-
нии 1:1. В благоприятных условиях соотношение пестичных и тычи-
ночных особей в популяциях более или менее постоянно. К числу та-
ких растений относится ряд видов родов Salix, Populus, Rumex и др. У 
гинодиэцидных и андрогинодиэцидных форм в популяциях часто 
преобладает пестичная половая форма, а у ацдромоноэцидных, напро-
тив, тычиночная (Малиновский, 1998). В силу разной жизнеспособ-
ности мужских и женских особей это первичное соотношение полов 
часто заметно отличается, отражая эколого-фитоценотические усло-
вия, в которых находится популяция (Коровякова, 2012; Дмитрах, 
2011). В ряде случаев под влиянием рекреационных и пастбищных 
нагрузок в популяциях возрастает доля пестичных форм. И. Царик и 
соавторы (2001) рассматривают это явление как выражение стресс-то-
лерантных свойств вида. 

Описаны даже случаи изменения полового типа особей в зависи-
мости от половой структуры популяций. Такое явление типично для 
тополей, когда в искусственных популяциях из мужских растений че-
рез несколько лет у части особей наблюдается смена пола на женский. 
Тендерная структура популяций редких видов растений остается пока 
малоизученной. 
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9.4. Возрастная структура 
Возрастная структура популяций растений раскрывает соотношение 
в них особей растений разного календарного возраста. Анализ возраст-
ной структуры популяций чаще всего используют в тех случаях, когда 
календарный возраст растений достаточно легко определяется в поле-
вых услов иях. Существует два основных метода определения возраста 
растений: 

1) хронометрический — по календарной дате появления всходов; 
2) морфобиометрический - по тем или иным морфологическим при-

знакам, например, у древесных пород, возраст определяется по 
числу годичных колец древесины, а у хвойных может оцениваться 
и по числу мутовок. Особи одного возраста составляют в популя-
ции когорты, то есть возрастные группы. Каждая когорта, или воз-
расти ая группа, может содержать особи одного календарного воз-
раста или одного возрастного периода. 

Поскольку у многолетних трав достаточно точное определение 
календарного возраста в подавляющем большинстве случаев невоз-
можно, возрастную структуру популяций оценивают в основном у дре-
весных растений. 

9.5. Онтогенетическая структура 
Изучение онтогенетической структуры популяций базируется на клас-
сических работах Т.А. Работнова и А.А. Уранова и многих их последо-
вателей и учеников. Основной вкладвнего внесли работы JI.A. Жуко-
вой, Л.Б. Заугольновой, О.В. Смирновой, К.А. Малиновского и 
В.И. Комендара. 

Анализ онтогенетической структуры популяций реализуется в два 
этапа: сначала у изучаемого вида растения проводят расчленение он-
тогенеза на отдельные дискретные онтогенетические состояния (в 
прежней терминологии - возрастные состояния), а затем в популя-
циях этого растения подсчитывают соотношение особей разного он-
тогенетического состояния. В шкале онтогенетических состояний каж-
дая фаза рассматривается как отдельный этап в росте и развитии осо-
би, отличающийся морфологической структурой, физиолого-биохи-
мическим состоянием и особым типом взаимоотношений с эколого-
фитоценотической средой. 
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В жизненном цикле растений принято выделять четыре основных 
онтогенетических периода: 

I. Латентный период - состояние жизнеспособных семян. 
U-Предгенеративный период — охватывает состояние от всходов до 

взрослых вегетативных растений. 
III./'теративный период — соответствует цветущим и плодонося-

щим особям. 
IV. Постгенеративный период, на протяжении которого особи 

утрачивают способность активно расти и размножаться и постепенно 
отмирают. 

В свою очередь, каждый из этих онтогенетических периодов под-
разделяется на ряд онтогенетических состояний. Дробность шкалы 
онтогенетических состояний, как и критерии их установлеїшя, разу-
меется, зависят от объекта и целей исследования. В большинстве слу-
чаев выделяют следующие онтогенетические состояния: 

• семена (se) - жизнеспособные непроросшие семена или нераск-
рывающиеся плоды в почве. В попукяционных исследованиях эту 
возрастную группу выделяют редко; 

• проростки (р) - молодые растеньица, сохраняющие связь с семе-
нем и имеющие первичный корешок, семядоли, вынесенные на 
поверхность, или при подземном прорастании первичный листок; 

• ювенильныерастения (/) — отличаются упрощенной морфологичес-
кой структурой, в частности имеют ювенильные листья; 

• имматурныерастения (im) - по морфологической структуре явля-
ются переходными от ювенильных к виргинильным и отличают-
ся началом ветвления побега; 

• виргинильные растения (v) - обладают всеми морфологическими 
признаками, присущими взрослым особям, но не цветут и не пло-
доносят; 

• генеративные растения (g0 - f t ) ~ отличаются наличием цветков и 
плодов. Подразделение генеративных особей Hag,-,g2- и ^-со-
стояния имеет смысл только тогда, когда генеративное размноже-
ние одной и той же особи может осуществляться на протяжении 
нескольких лет. С крыто генеративное онтогенетическое состояние 
(go) выделяют только для отдельных видов растений; 

• субсенильные (ss) и сенильные (s)растения - отличаются преоблада-
нием процессов отмирания, цветение и плодоношение отсутству-
ют или имеют рудиментарный характер; 

• отмирающие растения (sc) - вообще не имеют живых надземных 
побегов. 
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У однолетних растений, цветение и плодоношение которых про-
исходит один раз в их жизни, принято фазу бутонизации оценивать 
как gi, полное цветение - g2, формирование плодов - (Злобин, 
2009). 

Обычно в популяционной литературе дискретное описание онто-
генеза сопровождают схематическими рисунками, которые в полевых 
условиях позволяют устанавливать принадлежность растений к той или 
иной онтогенетической категории. На рис. 9.1 в качестве примера 
дискретного описания онтогенеза у представителя семейства. Роасеае 
приведена схема подразделения на онтогенетические состояния для 
Calamagrostis epigeios. 

Для редких видов растений подразделение растений на онтогене-
тические состояния приходится проводить только на основе структу-
ры надземных частей растений. Примером такого подхода может слу-
жить периодизация онтогенеза Dactylorhiza incarnata, выполненная 
С.С. Белан(2011). 

По результатам подсчета числа особей в популяции разных онто-
генентических состояний строится онтогенетический спектр популя-
ции (Заугольнова, 1985). 

Р fcn v gl g2 „ , 

Рис. 9.1. Онтогенетические состояния Calamagrostis epigeios (по Н.Г. Улановой, 
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На основе соотношения в популяци и особей растений разных он-
тогенетических состояний Т.А. Работнов предложил подразделять 
популя-ции на три основные категории : 

1) инвазионные — с преобладанием предгенеративных растений; 
2) нормальные — доля особей разного онтогенетического состояния в 

них приблизительно сбалансирована и преобладают генеративные 
растения; 

3) регрессивные — в них преобладают постгенеративные растения. 

J1.A. Животовским (2001) была предложена система подразделе-
ния популяций на шесть категорий: молодые, зреющие, зрелые, пе-
реходные, стареющие и старые на основе соотношения возрастности 
популяции (А А.А. Уранова) и индекса эффективности (о). Для уста-
новления типа популяций J1.А. Животовским были предложены сле-
дующие амплитуды значений А и со: 

- молодые популяции А < 0,35, ш < 0,(50; 
- переходные популяции Д 0,35-0,54, о < 0,70; 
- зреющие популяции А < 0,35, со > 0,60; 
- зрелые популяции А 0,35-0,54, со > 0,70; 
- стареющие популяции А > 0,55, ш > 0,60; 
- старые популяции А > 0,55, со < 0,60. 

Для интегральной характеристики онтогенетической структуры 
популяций предложены количественные индексы, разработанные 
J1.A. Жуковой (1987), позже модифицированные Н.В. Глотовым (1998). 
Они основаны на соотношениях между разными онтогенетическими 
когортами, которые составляют популяцию. Так, например, индекс 
восстановляемости популяции выглядит следующим образом: 

/ = Z - / ~ V .]QQ 
' восст v" 

Более удачный вариант вычисления индексов был разработан 
И.Н. Коваленко (2005), в котором оценивается доля каждой онтоге-
нетической когорты по отношению к общей численности популяции. 

Индексы И.Н. Коваленко имеют следующий вид: 
а) индекс возобновляемое™ 

p-v 
I " , 

1=1 
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б) индекс генеративности 

«1-Ї! 

і=і 

в) индекс старения популяций 

W ^ - 1 0 0 ; 
I " , 
<=i 

г) индекс общей возрастности популяции (вычисляется в виде от-
ношения индекса старения к индексу возобновляемое™ данной 
популяции) 

Ieojp ^'стар / Iвозобн' 
Эти индексы в их совокупности позволяют достаточно точно оха-

рактеризовать общее состояние популяции и особенно удобны для 
сравнительного анализа популяций одного и того же вида растений 
при произрастании в разных эколого-ценотическихусловиях. В. Кияк 
(2009) показал, что для оценки устойчивости малых популяций ред-
ких видов растений особенно информативны значения коэффициен-
та генеративности. 

Ряд специалистов пытались выявить у каждого из изучаемых ви-
дов растений его онтогенетический спектр, складывающийся в опти-
мальных эколого-фитоценотических условиях. Это своего рода «иде-
альный онтогенетический спектр» (Злобин, 2009). Для онтогенети-
ческого спектра, который у данного вида реализуется в широком диа-
пазоне условий, был предложен термин «базовый», или «характерный» 
(Зауголькова, 1976). В.А. Черемушкина (2008) предлагала для спектра 
такого типа более адекватный термин - «модальный» (отслова «мода»), 
т.е. наиболее часто встречающийся случай. Для таких спектров исполь-
зуется также термин «обобщенный онтогенетический спектр» (Скольз-
нова, 2003). 

Собрания особей одного вида растения, содержащие все характер-
ные для вида онтогенетические группы, устойчиво существующие и 
обеспечивающие на занятой ими территории непрерывный круго-
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оборот поколений, соответствуют «элементарной демографической 
единице» (Заугольнова, 1993а). Наиболее существенным признаком 
элементарной демографической единицы является полночленный он-
тогенетический спектр. Определение ргізмеровзтой единицы осуще-
ствляется методом наращивания пробных площадей до такого уров-
ня, когда спектр этой выборки окажется полночленным, что рассмат-
ривается как условие, необходимое для устойчивого оборота поколе-
ний (Попадюк, 1999). 

Фактически при изучении популяционной структуры редкого вида 
растений полезно, прежде всего, установить идеальный онтогенети-
ческий спектр, структура которого определяется типичной для осо-
бей данного вида продолжительностью пребывания втом или ином 
онтогенетическом состоянии в оптимальных условиях. Дело в том, что 
пребывание растений в отдельных онтогенетических состояниях имеет 
подчас значительную продолжительность, а главное, разную для раз-
ных онтогенетических состояний. Например, у Lilium martagon пери-
од от прорастания семени до появления первого листа занимает три 
зимы и два лета, а фаза ювенильного растения растянута на 5 лет 
(Ивашкина, 1985). Естественно, что доля растений этих онтогенети-
ческих состояний будет определяться в популяции именно этими сро-
ками, а популяционный спектр будет пр иобретать левосторонний ха-
рактер. 

Правосторонний спектр характерен для растений, у которых ге-
неративные особи являются длительно живущими при общей боль-
шей продолжительности онтогенеза. Именно такого типа онтогене-
тические спектры, например, характерны для клубневых орхидей 
Крыма (Попкова, 2012). 

К.А. Малиновский и соавторы (1998) у редких видов растений Кар-
пат выявили, что под воздействием антропогенных факторов (выпас, 
рекреация и др.) продолжительность пребывания особей в генератив-
ном состоянии резко укорачивается, но зато удлиняются периоды их 
пред- и постгенеративных состояний. Естественно, что это ведет к со-
ответствующим изменениям онтогенетического состава популяций. 
В силу этого биолого-экологическая интерпретация типа онтогене-
тического спектра является отнюдь не тривиальной задачей. 

Анализ литературных данных показывает, что онтогенетическая 
структура популяций растений достаточно четко реагирует на действие 
экологических факторов (освещенность, плодородие почвы и т.п.), на 
тип фитоценоза, в котором находится данная локальная популяция, 
и на общую эколого-ценотическую обстановку. К этим факторам 
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оказываются чувствительными растения разных жизненных форм и 
разных сред обитания. Ю.Л. Скляр (2006а) показано, что в водоемах 
онтогенетическая структура популяций Nymphaea Candida изменяется 
так, что популяционный спектр может быть то правосторонним, то 
левосторонним (рис. 9.2). 

В соответствии с традициями популяционной экологии России, 
Украины и Беларуси закономерности прохождения редкими видами 
растений этапов онтогенеза и онтогенетическая структура их популя-
ций оказались наиболее изученными в сравнении с другими катего-
риями структуры популяций. Поскольку онтогенетическая структура 
популяций редких видов отражает закономерности сменяемости по-
колений, она часто рекомендуется как один из параметров для долго-
временного мониторинга их популяций (Ильина, 2011). 

Отдел ьные исследователи обнаруживали, что онтогенетические 
спектры даже исчезающих видов, занесенных в Красные книги, яв-
лялись полночленными и расценивали это как устойчивость популя-
ции. Например, у редкого вил а Liparis loeselii такую ситуацию зарегис-
трировал М.И. Хомутовский (2011). О.Ф. Кирсанова(2011)установи-
ла, что у редкого вида Paeonia anomala в заповеднике на Урале в период 

Рис. 9.2. Онтогенетическая структура популяций Nymphaea Candida в разных 
сообществах: 1 - Nuphar lutea ригипі; 2 - Nymphoides peltata - Ceratophyllum 
demersum; 3 - Nuphar lutea + Potamogeton natans; 4 - Nymphaea Candida purum; 
5 - Nuphar lutea + Ceratophyllum tjprnersum; 6 - Nymphaea Candida - Potaniggeton 
lucens. Онтогенетические состояния обозначены общепринятыми символами 
(по Ю.Л. Скляр, 2006). 
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с 1997 по 2007 год две его популяции по онтогенетическому составу 
были нормальными, зрелыми с долей генеративных особей не менее 
50-85%. 

Естьи данные противоположного характера. В Архангельской об-
ласти у Pulsatilla patens все И изученных ценопопуляций были непол-
ночленными, нормальными, в них отсутствовали проростки (Сидо-
рова, 2011). Установлена и погодичная сменяемость онтогенетичес-
ких спектров в одной и той же популяции. Так, Н.И. Игошева (2006) 
установила, что у Listera ovata в 1999 году и 2004 году онтогенетичес-
кий спектр был бимодальным, но его пики в разные годы были не-
одинаковыми. У Cypripedium calceolus с 1999 года к 2003 году пик смес-
тился с генеративных особей на виргинильные. А.А. Клименко (20126) 
при изучении онтогенетической структуры популяции Listera ovata в 
течение трех лет установила, что по годам в популяциях изменялось 
соотношение вегетативных и генеративных особей, но сама популя-
ция сохраняла тип инвазионной и, по мнению автора, была устойчи-
вой. Во многих случаях между долей в популяции генеративных осо-
бей и популяционной плотностью существует положительная корре-
ляционная связь (Сулейманова, 2006). Рекреационная нагрузка, по 
сравнению с нетронутыми лесными сообществами, у орхидных раз-
ных жизненных форм приводит к снижению общей средней плотно-
сти, плотности предгенеративных и генеративных групп, индекса вос-
становления, возрастанию коэффициента возрастности (А) и индекса 
эффективности (со) (Быченко, 2011). 

В целом, результаты такого рода исследований однотипны и по-
зволяют сделать вывод, что у редких растений онтогенетическая струк-
тура популяций может варьировать, и эти вариации иногдгі мало со-
пряжены с устойчивостью вида. Популяции редких видов независи-
мо от угрозы их выпадения оказываются полночленными или непол-
ночленными, моно- или бимодальными, левосторонними или пра-
восторонними (Загульский, 1991; Малиновский, 1998; Остапко, 2005; 
Любинець, 2006). У некоторых видов редких растений нормальный 
тип онтогенетической структуры может сохраняться даже при крайне 
низкой численности особей в популяции (Зибенко, 2006). В Карадаг-
ском заповеднике (Крым) у большинства (45 видов) из 53 видов ред-
ких растений популяции имели нормальный тип (Миронова, 1987). В 
Тверской области у 22 видов орхидных онтогенетические спектры в 
подавляющем большинстве случаев полночленные (Пушай, 2007). 

Тем не менее у редких видов под действием стрессовых факторов 
регистрируются и некоторые типичные изменения онтогенетических 
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спектров популяций: происходит повышение доли догенеративных и 
особенно имматурных растений, что отражает растянутость сроков 
прохождения онтогенеза. При выраженных антропогенных измене-
ниях в фитоценозах, с которыми связаны редкие виды растений, он-
тогенетический спектр популяций иногда становится правосторон-
ним, неполночленным и попу ляции приобретают характер регрессив-
ных. У редких лесных растений выявлены подобные негативные из-
менения онтогенетических спектров популяций при увеличении пол-
ноты и возраста древостоев. 

Онтоі-енетическая структура популяций по годам подвержена вол-
новым изменениям. У редких видов растений, особенно при небла-
гоприятн ых условиях, она более выражена, чем у широко распростра-
ненных (Нернигор, 1998). Это хорошо иллюстрируют онтогенетичес-
кие спектры популяций полевицы тонкой и луговика дернистого 
(рис. 9.3 и 9.4). При учете популяционного спектра за период 6 лет и 
23 года соответственно при устойчивом существовании популяций на 
лугах за счет популяционных волн онтогенетические спектры имели 
резко разный состав. 

М.Г. Вахрамеевой (2009) на примере группы редких видов расте-
ний из семейства орхидных было показано, что при неблагоприятных 
условиях особи могут переходить в состояние вторичного покоя на 
период один-три года. Генеративные растения обычно цветут не каж-
дый год, а с перерывами от одного до пяти-семи лет. Это свойственно 
не только орхидным. Поэтому для получения материала, пригодного 
для оценки устойчивости популяций редких видов растений на осно-
ве характера онтогенетических спектров, необходимы достаточно дол-
госрочные наблюдения, охватывающие период не меньше, чем время 
сменяемости одного поколения растений изучаемого вида, а их ин-
терпретация сточки зрения устойчивости популяций — привлечения 
дополнительных данных. 

•IJO-. 
Рис. 9.3. Погодичные изменения 
популяционного потока у 
полевицы тонкой 
(по Е.И. Курченко, 1974) in в 0г (Ь S 
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Рис. 9.4. Динамика ценополуляций 
луговика дернистого на оксккх лугах (по 
Л.А. Жуковой, 1986) 

Онтогенетическая структура популяции - это ее автономная ха-
рактеристика. На основании изучения большой группы редких ви-
дов Карпат К.А. Малиновский и соавторы (1998, с. 67) подчеркива-
ли: «Возрастная структура популяций не зависит от их простран-
ственных типов, а также от типов биоморф и распределения по пло-
щади» (К.А. Малиновский, 1998 : 67). Согласен с этим мнением и 
В.М. Остапко (2005), изучивший популяционную структуру большо-
го числа видов растений на юго-востоке Украины. 

В целом, изучение особенностей прохождения растениями онто-
генеза на основе его дискретного описания и выявление онтогенети-
ческих спектров является мошной методологией познания организа-
ции популяций, и она далеко еще себя не исчерпала. 

М е т о д и ч е с к и й б л о к 

Дискретное описание онтогенеза и построение 
онтогенетического спектра 
П р о в е д е н и е а н а л и з а онтогенетической структуры популяций состоит из 
нескольких этапов: 

1. Установление типа счетной единицы. 
2. Подразделение онтогенеза на дискретные этапы с учетом особеннос-

тей биоморфы и н е р а э р у ш а ю щ и х методов учета, вытекающих из недо-
пустимости уничтожения растений в популяции. 

3. Подготовка бланков. (Примерный образец бланка д а н в табп. 9 .1) . 
4. З а к л а д к а пробных учетных площадок и подсчет особей. 

При обработке полученных данных д л я выполнения расчетов реко-
мендуется использовать компьютерную программу A N O N S ( А Н а л и з О Н -
тогенетической Структуры популяций) , разработанную Ю.А. Злобиным. 
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Таблица 9 . 1 . П р и м е р н ы й о б р а з е ц бланка для у с т а н о в л е н и я о н т о г е н е т и ч е с к о й с т р у к -
т у р ы п о п у л я ц и и 

Номер учетной площадки Онтогенетические состояния 

Р 1 im V 9i Яг Яз 5S S 

П о с л е в в е д е н и я п о л у ч е н н ы х п р и п о л е в ы х у ч е т а х д а н н ы х п р о г р а м м а в ы -
д а е т с л е д у ю щ у ю и н ф о р м а ц и ю : 

1. О б щ е е ч и с л о у ч т е н н ы х о с о б е й р а с т е н и й , шт . 
2 . Ч и с л о о с о б е й к а ж д о г о в ы д е л я е м о г о о н т о г е н е т и ч е с к о г о с о с т о я н и я о т д е л ь -

н о в ш т у к а х и в п р о ц е н т а х о т о б щ е г о к о л и ч е с т в а о ц е н е н н ы х о с о б е й . 
3 . И н д е к с ы и н т е г р а л ь н о й о ц е н к и п о п у л я ц и и И . Н . К о в а л е н к о , Л . А . Ж у к о -

вой и Н . В . Г л о т о в а , Л . И . В о р о н ц о в о й . 
4 . И н д е к с ы Д А . А . У р а н о в а и Л . А . Ж и в о т о в с к о г о . 
5 . О ц е н к а т и п а п о п у л я ц и и п о Т . А . Р а б о т н о в у и п о к л а с с и ф и к а ц и и 

Л . А . Ж и в о т о в с к о г о . 

В т а б г 9 . 2 п р и в е д е н ы п о п у л я ц и о н н ы е х а р а к т е р и с т и к и о н т о г е н е т и ч е с -
ких с о с т о я н и й р а с т е н и й п о А . А . У р а н о в у ( 1 9 7 5 ) и Л . А . Ж и в о т о в с к о м у ( 2 0 0 1 ) . 

Т а к , н а п р и м е р , н а о с н о в е о п и с а н н о й м е т о д и к и б ы л п р о в е д е н а н а л и з 
о н т о г е н е т и ч е с к о й с т р у к т у р ы п я т и п о п у л я ц и й Pulsatilla patens в Н а ц и о н а л ь -
н о м п р и р о д н о м п а р к е « Д е с н я н с к о - С т а р о г у т с к и й » н а о с н о в е д а н н ы х , п р е -
д о с т а в л е н н ы х А . А . К л и м е н к о . Н а р и с . 9 . 5 п о к а з а н ы в о с е м ь в ы д е л е н н ы х 

Таблица 9.! ! . Х а р а к т е р и с т и к а о н т о г е н е т и ч е с к и х с о с т о я н и й р а с т е н и й 

Онтогенетическое 
состояние 

Условное 
обозначение 

Индекс 
воэрастности 
А.А. Уранова 

Индекс 
эффективности 

Л.А. Животовского 
С е м е н а sm 0 , 0 0 2 5 0 , 0 0 9 9 
Проростки Р 0 , 0 0 6 7 0 , 0 2 6 6 
Ювенильные растения і 0 , 0 1 6 0 0 , 0 7 0 7 
Имматурные растения im 0 , 0 4 7 4 0 , 1 8 0 7 
Виргинильные растения V 0 , 1 1 9 2 0 , 4 2 0 0 
Молодые генеративные Я. 0 , 2 6 8 9 0 , 7 8 6 4 
Зрелые генеративные Я:• 0 , 5 0 0 0 1 . 0 0 0 0 
Старые генеративные 9:< 0 , 7 3 1 1 0 , 7 8 6 4 
Субсенильные SS 0 , 8 8 0 8 0 , 4 2 0 0 
Сенильные 5 0 , 9 5 2 6 0 , 1 8 0 7 
О т м и р а ю щ и е SC 0 , 9 8 2 0 0 , 0 7 0 7 
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Рис. 9 .5 . Периодизация онтогенеза Pulsatilla patens (по А.А. Клименко) 

онтогенетических дискретных состояний этого растения с использовани-
е м признаков их н а д з е м н о й части . 

Н а основании трехлетних учетов численности особей в этих популя-
циях установлены их онтогенетические спектры (рис. 9 .6 ) и вычислены 
онтогенетические индексы с использованием компьютерной программы 
A N O N S (табл. 9 .3 ) . 

И з полученных м а т е р и а л о в видно, что популяции Pulsatilla patens су-
щ е с т в е н н о отличаются м е ж д у собой по многим показателям. Четыре по-
пуляции являются неполночленными - в них отсутствуют проростки. О н и 
зарегистрированы только в популяции № 3. В трех популяциях пик чис-
л е н н о с т и приходился на генеративные растения, в одной на еиргиниль-
ные и в одной на субсенильные. Таким образом, онтогенетические спектры 
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р 

Рис. 9 .6 . Онтогенетические спектры пяти популяций Pulsatilla patens 

Таблица 9 . 3 . Онтогенетические индексы по И .Н. Коваленко и индексы Уранова -
Животовского для популяций Pulsatilla patens 

Онтогенетический Популяция 
индекс П1 П2 п з П4 П5 

Івозсбн 49,4 46,2 19,2 67 ,6 40,6 
Icrmip 12,9 12,8 20,1 10,9 50,0 
Іг&Н!р 46,5 48,7 70,3 21,9 11,6 
івазр 0,3 0,3 1,0 0,2 1,2 
Ми 0,32/0,63 0,32/0,65 0,45/0,74 0,26/0,51 0,53/0,47 

популяций № 1, 2 и 3 б ы л и ц е н т р и р о в а н н ы м и , у п о п у л я ц и и № 4 - с п е к т р 
был л е в о с т о р о н н и м , а у п о п у л я ц и и № 5 - п р а в о с т о р о н н и м . 

Р а с с м о т р е н н ы е п о п у л я ц и и с у щ е с т в е н н о о т л и ч а л и с ь и н д е к с о м воз-
растности , который к о л е б а л с я в а м п л и т у д е от 0 , 2 д о 1 ,2 . П о к л а с с и ф и к а -
ции Т А. Р а б о т н о в а п о п у л я ц и и № 1, 2 и 3 я в л я л и с ь н о р м а л ь н ы м и , № 4 -
и н в а з и о н н о й , № 5 - р е г р е с с и в н о й . А н а л о г и ч н ы е результаты д а л а и к л а с -
с и ф и к а ц и я п о п у л я ц и й по Л . А . Ж и в о т о в с к о м у (табл. 9 . 4 и рис. 9 . 7 ) . 

Таблица 9 .4 . Типы популяций Pulsatilla patens 

Тип популиции П1 П2 ПЗ П4 П5 
По Т А. Работнову нормаль- нормаль- нормаль- инвазион- регрес-

ная ная ная ная сивная 
По Л А. Животовскому зреющая зреющая зрелая молодая переход-

ная 
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0 , 5 5 

Д 

0 , 3 5 

С т а р ы е С т а р е ю щ и е 

П е р е х о д н ы е А З р е л ы е 
• 

М о л о д ы е с о З р е ю щ и е 

0 , 6 0 0 , 7 0 

Рис. 9.7. Положение популяций Pulsatilla patens в пространстве Д/ш. Популяция 
№ 1 - круг; популяция № 2 - ромб; популяция № 3 - квадрат; популяций № 4 -
звездочка; популяция № 5 - треугольник 

Регрессионный тип популяций у редких видов растений м о ж е т свиде-
тельствовать о б очень низкой устойчивости популяции. Поэтому полезно 
уточнить к л а с с и ф и к а ц и ю , используя п р е д л о ж е н и е Л .А . Жуковой ( 1 9 9 5 ) о 
подразделении популяций регрессионного т и п а на четыре подтипа: 

1) R : - популяция включает субсенильные и сен ильные растения, а так-
ж е цветущие, но н е п л о д о н о с я щ и е особи; 

2 ) Rz - в популяции имеются только особи постгенеративного состояния, 
т.е. ss-, s- и sc-состояний; 

3 ) R3 — в популяции имеются только сенильные (s) и о т м и р а ю щ и е (sc) 
растения; 

4 ) RA - популяция включает только о т м и р а ю щ и е (sc) растения. 

В р а с с м а т р и в а е м о м п р и м е р е популяция Pulsatilla patens П 5 м о ж е т 
быть о т н е с е н а к подтипу RY 

9.6. Размерная структура 
Одним из вариантов установления неравноценности особей в попу-
ляциях растений является анализ размерной структуры. Изучение раз-
мерной структуры популяций чаще всего проводится в отношении 
древесных растений (Ставрова, 2007). Фундаментальные работы по 
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размерной структуре древесных пород были выполнены B.C. Ипато-
вым (1968), а затем С.А. Дыренковым (1984). Значительный вклад в 
раскрытие закономерностей формирования размерной структуры ле-
сообразующих древесных пород на этапах от проростков до взрослого 
древостоя внесен исследованиями В.Г. Скляр (2011,2012). 

Информативен анализ размерной структуры и для травянистых 
растений, поскольку раскрывает позицию отдельной особи и групп, 
сходных по размеру особей, по отношению к другим особям изучае-
мой популяции. Кроме того, известно много фактов, когда выжива-
ние и репродукция особей растений были тесно связаны с их разме-
ром (Solbrig, 1981; Котов, 2001 и др.). 

Однозначного определения размера особей растений в популяци-
онной литературе нет. Обычно под размером имеют в виду или пол-
ную величину фитомассы растения, или величину его надземной час-
ти. В качгстве размерного показателя иногда используются высота 
растений и размер листовой поверхности (Казанцева, 2009). У древес-
ных растений часто используют диаметр ствола. Биологический смысл 
этих показателей разный. Фитомасса особей отражает уровень про-
дукционного процесса, выраженность эдификаторной функции и 
устойчивость, но при этом (особенно у многолетних растений — дере-
вьев, кустарников и кустарничков) перегружена биологически неак-
тивными частями, несущими структурами и т.п. Физиологически бо-
лее важным показателем размера являлась бы оценка метаболически 
активных поверхностей растений — поверхности листьев и поверхно-
сти сосущих корней. Но первый из этих показателей не учитывает ка-
чества листьев: известно, что теневые листья при большем размере, 
чем световые, практически не вносят вклада в продукционный про-
цесс, а иногда тратят на дыхание больше, чем производят при фото-
синтезе. Второй показатель - поверхность корневой системы в поле-
вых условиях, особенно при изучении редких видов растений, прак-
тически никогда не используется. 

В связи с этими обстоятельствами одномерный подход к оценке 
размера растений может дать только приблизительные результаты, 
требующие значительной коррекции. Хотя в ряде случаев он доста-
точно информативен. Более точной является оценка размера особей 
сразу по двум параметрам, которые дополняют друг друга. У редких 
видов растений такими параметрами в первую очередь могут быть 
высота растений и размер листовой поверхности. 

Ю.А. Злобин подчеркивал, что «универсальным критерием раз-
мерности особей выступают полные амплитуды изменения значений 
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любых количественных параметров, характеризующих величину рас-
тения» (Злобин, 1988 :85). Поэтому наиболее информативным с эко-
лого-биологической точки зрения является многомерный подход к 
оценке размера особей растений, который является первым прибли-
жением к анализу виталитета особей. 

К.М. Хайлов(2012) на большом количестве растений разных жиз-
ненных форм показал, что чем меньше размер организма, тем интен-
сивнее идет метаболизм в расчете на единицу массы. Эта закономер-
ность имеет важное значение для редких видов растений. Их особи, 
как правило, меньше по размеру, чем особи ценозообразующих видов 
растений, тогда как их потребность в ресурсах находится на том же 
уровне. Поэтому в условиях дефицита ресурсов, обычного для закры-
тых фитоценозов типа лесов или лугов, виды растений, менее круп-
ные по размеру фитомассы, с меньшей поверхностью листьев и вса-
сывающих корней оказываются первыми кандидатами на вытеснение 
из биоценоза. Как следствие этих взаимосвязей сама по себе размер-
ная структура популяции редкого вида растений не дает полной ин-
формации, для оценки ценотическогс статуса редкого вида необ-
ходимо сопоставление размеров его особей с размером особей видов, 
произрастающих совместно с ним. 

М е т о д и ч е с к и й б л о к 

Анализ размерной структуры особей в популяциях редких видов 
растений 
А л г о р и т м у с т а н о в л е н и я р а з м е р н о й структуры о с о б е й включает в себя 
с л е д у ю щ и е этапы: 

а ) выбор размерного признака, зависящий от жизненной формы изуча-
емого растения; 

б) создание электронной таблицы на основании материалов, полученных 
при полевой работе; 

в) расчет основных статистических параметров, включая минимальное и 
максимальное з н а ч е н и я признака, с р е д н е е а р и ф м е т и ч е с к о е и ошибку 
среднего арифметического; 

г) установление числа классов и их амплитуд; 
д ) установление д л я каждой особи е е размерного класса; 
е ) содержательная интерпретация результатов и их визуализация в виде 

графиков. 
Р а с с м о т р и м р е а л и з а ц и ю этого алгоритма на примере изучения раз-

м е р н о й с т р у к т у р ы п о п у л я ц и и Сігсаеа alpina. М а т е р и а л был п о л у ч е н 
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Рис. 9 . 8 . Ф р а г м е н т 
электронной таблицы с 
данными по высоте (ft, с м ) и 
размеру листовой поверхности 
(А, см 2 ) в популяции Сігсаеа 
alpina с подразделением 
на подклассы (а - с) и классы 
размера (А, В и С) 

А.А. К л и м е н к о . В к а ч е с т в е и н д и к а т о р о в р а з м е р а о с о б е й в э т о м с л у ч а е 
были взяты высота р а с т е н и й и р а з м е р л и с т о в о й п о в е р х н о с т и . Н а о с н о в е 
полученных п р о м е р о в с о с т а в л е н а э л е к т р о н н а я т а б л и ц а (рис . 9 . 8 ) . Д л я 
каждого из с т а т и с т и ч е с к и х рядов в ы ч и с л е н ы о с н о в н ы е с т а т и с т и к и (рис. 
9 .9 ) . 

В соответствии с о б ы ч н о й п р а к т и к о й д л я а н а л и з а р а з м е р н о й с т р у к т у -
ры п о п у л я ц и и с т а т и с т и ч е с к и й ряд п о д р а з д е л я е т с я н а т р и и н т е р в а л а так , 
что о н и соответствуют т р е м к л а с с а м р а з м е р а : А ( в ы с ш и й ) - с а м ы е круп-
ные особи; В ( п р о м е ж у т о ч н ы й ) - о с о б и п р о м е ж у т о ч н о г о р а з м е р а и С ( н и з -
ший) - м е л к и е особи . Р а з д е л е н и е с т а т и с т и ч е с к о г о р я д а н а т р и р а з м е р -
ных к л а с с а м о ж н о проводить произвольно , п р о с т о р а з д е л и в его н а т р и 

Descuptr.-e Statistics (Сігсаеа 09.011 sla) 
Veilid N Mean Minimum Maximum V a r i a n c e Standard 

Error 
_3tJ 9 17949 2 90000 15 5000 Г 944 2 8184 7 0 4 5132 
39 67 88205 10 00000 297 1000 4269 655 65 34260 10 46319 

Рис. 9 .9 . Вычисление основных статистических параметров выборки для высоты 
растений (h) и размера листовой поверхности (А) в популяции Сігсаеа alpina 
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Рис. 9.10. Подразделение статистического ряда размерного признака на три 
классовых интервала 

равные части . Б о л е е правильно с учетом того, что статистические ряды 
размеров, как правило, соответствуют нормальному статистическому рас-
п р е д е л е н и ю , провести п о д р а з д е л е н и е и н т е р в а л а значений п а р а м е т р а по 
ф о р м у л е 

х ± t0 05 • s8, 

где t0 05 — з н а ч е н и е к р и т е р и я С т ь ю д е н т а при ч и с л е с т е п е н е й свободы 
df= N - 1 (приложение 7). В этом случае класс b лежит в проме>кутке от х -
з̂ о5 Sj до х + <005 • s f Значения признака ниже этого интервала будут соот-

ветствовать классу С, а выше - классу А Графически этот алгоритм пред-
ставлен на рис. 9.10. 

В р а с с м а т р и в а е м о м п р и м е р е д л я высоты растений при of = 3 9 - 1 
критерий С т ь ю д е н т а при р = 0 , 0 5 равен 2 , 0 2 4 и промежуточный интервал 
с о с т а в и л 

9 , 1 7 9 ± 2 , 0 2 4 0 , 4 5 1 , 

9 , 1 7 9 + 2 , 0 2 4 0 , 4 5 1 = 10 ,09 и 9 , 1 7 9 - 2 , 0 2 4 0 ,451 = 8 ,266 . 

Т а к и м образом, в класс С входят особи высотой м е н е е 6 , 3 см, в класс 
В - высотой от 8 , 3 д о 10,1 см, а в класс А - высотой б о л е е 10,1 см. 

А н а л о г и ч н ы е вычисления по параметру « р а з м е р листовой поверхно-
сти» д а л и д л я класса С - р а с т е н и я с листовой поверхностью м е н ь ш е 3 6 , 7 
см2 , в класс В в о ш л и растения с этим п о к а з а т е л е м от 3 6 , 7 до 79 ,1 см 2 и в 
класс А - б о л е е 79 ,1 см2 . 

В соответствии с полученными результатами д л я каждой особи Сігсаеа 
alpina в электронной таблице (рис. 9 .7 , колонка 3) проставляется е е при-
надлежность к размерному классу по высоте и по размеру листовой повер-
хности. Так, например, д л я особи № 1 проставляется ab, так как она при-
надлежит к классу А по высоте и классу В по размеру листовой поверх-
ности. В с л е д у ю щ е м столбце этой таблицы проставляется принадлежность 
особей к классам А, В или С при двумерной оценке размера особей. При 
этом следует руководствоваться схемой, представленной на рис. 9.11. 

Итоговое р а с п р е д е л е н и е особей р а с с м а т р и в а е м о й популяции Сігсаеа 
alpina по р а з м е р н ы м к л а с с а м представлено на рис. 9 .12 . Вычисление 

что д а е т 
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Рис. 9.11. Распределение особей в соответствии с размером по классам при 
двумерном подходе 

долей особей каждого из классов размера в данной популяции показало, 
что особей класса А в ней 28,2%, класса В - 33,3% и класса С - 38,5%. 
Гистограмма размерной структуры популяции приведена на рис. 9.13. 

350 
А 

300 

2 6 0 

? 0 0 

150 

100 
50 

0 

? 6 8 10 1J 14 16 18 
h 

Рис. 9.12. Положение особей Сігсаеа alpina в пространстве двух признаков 
размера - высоты растений и площади листовой поверхности с подразделением на 
классы размера А, В и С 

классе 
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Рис. 9.13. Гистограмма размерной структуры популяции Сігсаеа alpina 

Видно, что р а с п р е д е л е н и е по к л а с с а м р а з м е р а в р а с с м а т р и в а е м о й попу-
л я ц и и Сігсаеа alpina было примерно р а в н о м е р н ы м с н е б о л ь ш и м преоб-
л а д а н и е м р а с т е н и й низшего класса . 

В качестве у п р о щ е н н о г о экспресс-метода сравнительной оценки раз-
м е р н о й структуры нескольких популяций м о ж е т быть р е к о м е н д о в а н ин-
д е к с д и в е р г е н ц и и , п р е д л о ж е н н ы й А. Клюге и В. К е р ф у т о м (Kluge, 1973) : 

RDi = x,<max) - x,{min), 

т.е. р а з н и ц а м е ж д у н а и б о л ь ш и м и и н а и м е н ь ш и м и средними р а з м е р а м и 
о с о б е й сопоставляемых популяций. 

В и т а л и т е т я в л я е т с я м о р ф о с т р у к т у р н ы м в ы р а ж е н и е м ж и з н е н н о г о с о -
с т о я н и я р а с т е н и й . П о н я т и е о в и т а л и т е т н о й с т р у к т у р е п о п у л я ц и й 
р а с т е н и й и м е т о д и к а ее о п е н к и б ы л и п р е д л о ж е н ы в 1984 году ( З л о -
б и н , 1 9 8 4 ) и в д а л ь н е й ш е м п о л у ч и л и а к т и в н о е р а з в и т и е . З н а ч и т е л ь -
н ы й в к л а д в р а з в и т и е к о н ц е п ц и и в и т а л и т е т а в н е с л и р а б о т ы Г . Г . Ж и -
л я е в а ( 2 0 0 5 а ) . Н а к о п л е н и е ф а к т и ч е с к о г о м а т е р и а л а п о к а з а л о , ч т о 
« д и ф ф е р е н ц и а ц и я о с о б е й п о и х ж и з н е н н о м у с о с т о я н и ю я в л я е т с я 

9.7. Виталитетная структура 
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одной из самостоятельных форм фундаментального свойства биораз-
нообразия» (Жиляев, 2009 : 10). Концепция виталитета основана на 
том, что в связи с пространственной неоднородностью популяцион-
ных полей и в силу других причин особи в любой популяции имеют 
разные темпы роста и развития. Это дает возможность по соотноше-
нию в поітуляции доли растений разного виталитета оценить общий 
виталитетный статус популяции (Злобин, 1989в). 

Процедура установления виталитетной структуры популяций со-
стоит из двух этапов. На первом этапе на основании определенного 
алгоритма устанавливаются признаки, наиболее полно раскрывающие 
виталитет особей данного вида растения. Обычно таких признаков вы-
бирают три. По соотношению этих признаков при базовом витали-
тетном анализе особи подразделяют на три класса виталитета: а, Л и с. 
Поскольку признаков три, то в случае необходимости виталитетный 
анализ позволяет подразделитъ особи популяции на девять классов ка-
чества: от 1А до 3С. Это помогает уточнить виталитетную структуру 
популяции (Скляр, 2009 а). 

На втором этапе оценивается доля в популяции особей разных 
классов виталитета и определяется виталитетная структура популяции. 
В зависимости от преобладания в популяции особей определенного 
класса виталитета популяции по виталитетной структуре делятся на 
три категории: процветающие, равновесные и депрессивные. 

Процветающие популяции характеризуются преобладанием особей, 
несущих признак, который относится к высшему классу градации. 
Критическое условие их выделения 

0,5 (а + Ь) > с. 

Равновесные популяции выделяются при равном соотношении осо-
бей всех трех градаций виталитета. Критическое условие их выделе-
ния: 

0,5 (а + Ь)а с. 

Депрессивные популяции характеризуются преобладанием особей, 
несущих признак, который относится к низшему классу градации. 
Критическое условие их выде ления: 

0,5 (о + Ь) < с. 

В графической форме соотношение особей разного уровня вита-
литета в трех основных категориях виталитетной структуры популя-
ций представлено на рис. 9.14. 
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Расчеты, связанные с виталитетным анализом, наиболее удобно 
проводить, используя компьютерную программу VITAL. Она позво-
ляет установить виталитетную структуру популяции с определением 
соотношения в ней особей разного класса виталитета, а также оцени-
вать виталитетное качество популяции по индексу Qc установлением 
уровня статистической достоверности полученных результатов. Оцен-
ка виталитета особей может выполняться в разных вариантах: по од-
ному признаку или по их комплексу (обычно используют три призна-
ка). Программа позволяет проводить со поставительный анализ вита-
литета разных популяций одного и того же вида растений. В этом слу-
чае также предусмотрен выбор нескольких вариантов. В качестве стан-
дарта может использоваться генеральное среднее, или классы интер-
валов виталитета пользователь может устанавливать самостоятельно. 

Виталитетный анализ по своей сущности - это сравнительный ме-
тод: чем больше взято локальных популяций для анализа, тем точнее 
оценка виталитетной структуры каждой отдельной популяции. Хотя 
оценка виталитета отдельно взятой популяции также информативна. 

Приближенная, но достаточно точная оценка виталитета может быть 
выполнена на основе индекса IVC (Ишбирдин, 2004; Ишмуратова, 2006): 

t x j T i 
IVC = — , 

N 

с ь а c b a с I) a 
П P Д 

Рис. 9.14. Модельные спектры виталитетного состава популяций растений: 
П - процветающие; Р - равновесные; Л - депрессивные популяции; а - особи 
наивысшего класса виталитета; b - особи промежуточного класса виталитета; 
с - особи низшего класса виталитета 
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где Хі - среднее значение /-го признака в популяции; 
Х- - среднее значение /-го признака для всех сравниваемых популя-
ций; 
N - число признаков. Авторы рекомендуют в случае увеличения зна-
чений признаков в неблагоприятных условиях использовать обратное 
соотношение, т.е. Л", / X,. Наибольшие значения индекса 1УС соот-
ветствуют более высокому уровню виталитета. 
При маршрутных геоботанических обследованиях для оценки 

жизненного состояния редких видов растений может быть использо-
вана система деления особей натри класса жизненности. На примере 
Soldanella hungarica Г.Г. Жиляев (2005) разработал таблицу качествен-
но-количественных признаков по каждому из этих трех классов для 
всех выделяемых онтогенетических состояний особей. 

Анализ виталитетной структуры популяций оказался высокоин-
форматииным и к настоящему времени многократно использовался 
специалистами в области популяционной экологии растений, в том 
числе и дія оценки устойчивости популяций редких видов растений 
(Расевич, 2005; Афанасьева, 2008; Сулейманова, 2008; Пархоменко, 
2009; Марценюк, 2009; Клименко, 2010; Кондакова, 2010; Куприю-
шина, 2010; Гаврилова, 2011; Морозова, 2011 и др.). Несмотря на то 
что водная среда обитания является более стабильной, чем сухопут-
ная, виталитетная структура популяций реагирует и на ее изменения. 
Ю.Л. Скляр (20066) установил, что у редкого, охраняемого в Украине 
вида Trapa natans в зависимости от типа сообщества виталитетная 
структура популяций меняется от депрессивной (Q = 0,14) до процве-
тающей (Q = 0,50). В зависимости от особенностей водного фитоце-
ноза существенно (от0 = 0,1 до Q, = 0,4) изменялся и виталитет попу-
ляций Nymphoidespeltata (Скляр, 2012). 

На многих примерах показано, что у редких растений разных жиз-
ненных форм и разного ценогического статуса при ухудшении усло-
вий виталитетная структура популяций трансформируется с перехо-
дом из процветающих в депрессивные (Злобин, 2009). 

М е т о д и ч е с к и й б л о к 

Анализ виталитетной струкі-урьі популяции 
Алгоритм проведения виталитетного анализа разработан Ю.А. Элобиным 
(1984, 19в9в). На этапе полевой работы особи для морфометрии отбира-
ются в случайном порядке. В нее включают особи только одного и того же 
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онтогенетического состояния . О б ы ч н о используют генеративные расте-
ния (д2). П р и о б с л е д о в а н и и популяций редких видов генеративные особи 
з а ч а с т у ю могут в о о б щ е отсутствовать. В т а к о м с л у ч а е д л я установления 
виталитетного состояния популяций, как это было показано А.А. К л и м е н -
ко и С . М . П а н ч е н к о ( 2 0 1 0 ) на п р и м е р е Lilium martagon, используют вегета-
тивные особи, но строго одного онтогенетического состояния. Все осталь-
ные м о м е н т ы п р о в е д е н и я виталитетного а н а л и з а остаются неизменны-
ми. Выборка по р а з м е р у д о л ж н а быть репрезентативной по о т н о ш е н и ю к 
и з у ч а е м о й популяции. 

С л е д у ю щ и й этап работы состоит в морфометрии особей. Выбираемые 
д л я м о р ф о м е т р и ч е с к о г о а н а л и з а п а р а м е т р ы д о л ж н ы соответствовать 
ж и з н е н н о й ф о р м е р а с т е н и я и включать метрические , а л л о м е т р и ч е с к и е и 
д и н а м и ч е с к и е признаки растений . П р и р а б о т е с малочисленными попу-
л я ц и я м и редких видов р а с т е н и й этот н а б о р ограничивает необходимость 
использования только н е р а з р у ш а ю щ и х методов морфометрии . Поэтому 
м о р ф о м е т р и я в этих случаях выполняется без изъятия растений из попу-
л я ц и и Т а к у ю м о д и ф и к а ц и ю метода К В. Д о р о ш е н к о ( 2 0 1 2 6 ) назвал эксп-
ресс -методом. З а в е р ш а е т с я этот этап работы с о з д а н и е м компьютерной 
матрицы исходных м о р ф о м е т р и ч е с к и х данных. Ф р а г м е н т такой матрицы 
на п р и м е р е редкого р а с т е н и я Listera ovata приведен н а рис. 9 . 1 5 . 

И с п о л ь з у е м ы е при м о р ф о м е т р и и особей признаки и м е ю т разную био-
л о г и ч е с к у ю и экологическую и н ф о р м а ц и о н н у ю ценность. Поэтому третий 

1 2 3 4 ! 5 1 6 7 
h LI SI aL A Lfl Nil 

1 48.8 11.7 7.3 58 9 117.9 16 1 22 
2 63 5 11 2 £6 43 3 86 Є 19 8 31 
3 61 7 10 2 8 7 61 2 122 6 ?66 30 
4 60 4 11 2 9 4 726 145 3 24 8 31 
Б 49 131 8 7 76.6 167.3 14 1 22 
6 63 5 11 5 8 6 60 2 136 5 21 2 36 
7 66 8 4 6 7 38 8 И 1 228 29 
8 57 9 10 3 6 4 45.5 91 26 39 
э 50.3 106 7.4 54.1 108.2 168 18 

10 22 8 8 6 6 3 37 4 74 8 21 6 24 
11 48 J 9 2 5 6 349 69 8 116 3 15 
12 542 9 9 6 3 43 86 1 19 3 19 
13 67.3 9 9 7 3 499 99.7 21 1 24 
и 50 7 8 7 6 4 384 76 8 17 23 
15 61 3 8 7 6 7 342 684 19 6 30 
16 476 8 5 8 6 50.4 1009 191 27 
17 67 104 9 5 68-2 136.3 266 33 
18 41 1 5 8 4 4 176 35 2 14 6 23 
1» 49 4 9 6 5 7 37 8 75 6 131 28 
ж ІЧ к ч <) « ї ЧЯ 1 7К <; 1K л 

Рис. 9.15. Фрагмент компьютерной базы данных для выборки особей из 
популяции Listera ovata 
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этап работы заключается в выборе признаков (обычно трех), которые наи-
более точно отражают жизненное состояние растений. Для объективиза-
ции выбора этих признаков последовательно анализируются: а) средние 
значения признаков и уровень их варьирования; б) корреляционная мат-
рица признаков и коррелограмма; в) результаты факторного анализа кор-
реляционной матрицы. Для рассматриваемого примера с Listera ovata они 
приведены на рис. 9.16-9.19. 

При конструировании детерминирующего виталитет-комплекса пред-
почтение отдается биологически значимым признакам с высокой степе-
нью варьирования, входящим в разные корреляционные плеяды и внося-
щим наибольший вклад в первый и второй факторы, выделенные в ходе 
факторного анализа. Комплекс признаков, детерминирующий виталитет 
особей, разный для растений разных жизненных форм и разных эколого-
фитоценотических стратегий, но обычно в него входят фитомасса над-
земной части растения или какой-то признак, наиболее тесно с ней кор-
релирующий, размер листовой поверхности и один из показателей ре-
продукции . 

Descriptive Statistics (Spreadsheets) 

Variable 
M o a n V a r i a r e o S t a n d a r d 

E i ro r 
h 5 0 , 0 7 4 5 9 0 , 5 0 1 0 .924Q04 
I t 10 .2877 2 .119 0 . 1 4 1 3 8 8 
sL 7 ,6547 2 ,011 0 1 3 7 7 5 3 
a t 5 5 . 3 0 7 7 2 5 0 , 6 5 7 1 .537756 
A 110 .0472 100E.431 3 . 0 8 1 3 3 6 
Ln 24 4292 16:5.829 1 ,250771 
Nf l 30 .8491 £ 5 . 8 0 6 0 . 8 9 9 7 1 5 

Рис. 9.16. Вычисление среднего арифметического, дисперсии и ошибки среднего 
для выборка растений из популяции Listera ovata 

Correlations (Screadst-ee-3) 
f/arked co'rcla:crs are sis'iifc am at p < 0500C 
N=105 (C asc-wse deleter cf sr *ss«ny data) 

Varabe Means Srd Oev h _ si. 91 A U> I N!t 
h 5С.Э74; S.5'32C 1 COCOCC 
II 1С m n " 4556Є 1 OOOOOt a12706C 
si. 7 Р.Ы! ' 4*82£ 1.OG0COC 0 С39084І 
aL 55.3077 -5 83217 3 . 36300£ ' OCOGOC a 08434/i 
A 110 047; 31 7242E .. . ' - >C 11ХШХ a 0/1981: 
1Л /4 4Ж- 12 8/747 0'2/06L С 339C84 0,084344 0.0/1981 1 oaoooc 
Wl ЭС.&4 a-. 6,26313 ! 1 lYYYYY" 

Рис. 9.17. Корреляционная матрица морфометрических признаков особей Ustera 
ovata 
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Рис. 9.18. Корреляционные плеяды, построенные 
методом максимального корреляционного пути для 
морфометрических параметров особей Listera ovata Q^y 

0 36 

Variable 

si 
aL 
A 

m 
Va-

">rp.~o»J 

Facto' Lsadings (Unrctated) (Spreads™ee'2) 
Ext act o" "rinc pa- C0fnp0"e"ts 
(Ы3'<ed рас *gs afe > I'SSGSOj 

I actor 

C.530987 

G.TOe^S 
0443871 
3.946551 
С 564079 

factor 
_ 2 _ _ 

3.630661 
-0.140814 
-0 ??H??8 
0 209152 
0247188 

C.B5SB3? 
* 465596 
S.212699 

Рис. 9 .19. Результаты факторного анализа 
корреляционной матрицы для Listera ovata 

Н а б а з е выбранных д л я д а л ь н е й ш е й работы признаков проводится 
виталитетный а н а л и з с использованием компьютерной программы VITAL. 
П о результатам виталитетного а н а л и з а устанавливается в и т а л и т е т н а я 
структура популяции, определяется к о э ф ф и ц и е н т виталитета Q и оцени-
вается с т а т и с т и ч е с к а я достоверность полученного р е ш е н и я . 

В качестве п р и м е р а р е а л и з а ц и и з а в е р ш а ю щ е г о этапа виталитетного 
а н а л и з а м о ж н о привести его результаты д л я популяций Listera ovata. 
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Таблица 9.Я. Виталитетная структура популяции редкого вида Listera ovata в 2009, 
2010 и 2011 годах 

Год 
Классы 

виталитета особей Индекс 
качества, Q 

Достоверность 
оценки. % Тип популяции 

С В А 

Индекс 
качества, Q 

Достоверность 
оценки. % 

2009 46,4 10,7 42,9 0,268 97,0 Равновесная 
2010 30,8 15,3 53,9 0,346 50,0 Процветающая 
2011 41,6 29,2 29,2 0,292 92,5 Равновесная 

В среднем 41,5 16,0 42,5 0,293 99,9 Равновесная 

На основании величин коэффициентов вариации, структуры корре-
ляционной плеяды и итогов факторного анализа признаками, детермини-
рующими виталитет особей Listera ovata, оказались высота растений, 
площадь листовой поверхности и число цветков и плодов. 

По результатам виталитетного анализа, проведенного с помощью ком-
пьютерной программы VITAL, были получены результаты, приведенные в 
табл. 9.5 и в графической форме на рис. 9.20. 

Установлено, что в 2009 и 2011 годах популяция Listera ovata по типу 
виталитетной структуры являлась равновесной, а в 2010 году - процвета-
ющей с явным преобладанием в ней особей высшего класса виталитета А. 

Рис. 9.20. Еіиталитетньїй спектр популяции редкого вида Listera ovata в разные 
годы наблюдений 
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Статистическая достоверность полученного заключения была достаточ-
но высокой и составляла 7 0 - 9 7 % . Н а основании полученных результатов 
автор этого исследования А.А. Клименко (20116) пришла к обоснованно-
му выводу, что в Национальном природном парке .Деснянско-Старогутс-
кий» популяция Listera ovata находится в благоприятных эколого-фитоце-
нотических условиях и достаточно устойчива. 

Виталитетный анализ может быть С О Е І М Є Щ Є Н с картированием поло-
жения особей на площади популяционного поля при одновременной ре-
гистрации их жизненного состояния. Линии, соединяющие на картосхеме 
особи одинакового класса виталитета, называют изовиталяма (Злобин, 
1989) . Анализ изовиталей д а е т дополнительную и часто трудно получае-
мую другими способами картину действия стрессовых факторов на рас-
тения, раскрывает природу и источник таких стрессов. 

М е т о д и ч е с к и й б л о к 

Анализ виталитета популяций по индексу IVC 
Индекс IVC был разработан А Р. Ишбирдиным и М.М. Ишмуратовой в 2 0 0 4 -
2 0 0 6 годах и в н а с т о я щ е е время находит широкое применение как при-
ближенный метод сравнительной оценки виталитета популяций растений. 
Вычисления проводятся по приведенной выше формуле и выполняются 
в четыре этапа. 

Первый этап. Из числа морфометрических признаков особей изу-
чаемого редкого вида растения выбирают несколько признаков, которые 
характеризуют размер особей. Метод не ограничивает их количества, и 
их может быть от одного д о неопределенно большого числа. Выбор при-
знака или признаков полностью зависит от квалификации исследовате-
ля. Из этих признаков составляется компьютерная база данных для каж-
дой из популяций в отдельности. 

Второй этап. Для каждой популяции и для каждого признака вы-
числяется значение среднего арифметического (х(). 

Третий этап. Компьютерные базы данных для сравниваемых попу-
ляций объединяются в одну, и для каждого из выбранных признаков от-
дельно вычисляется о б щ е е среднее арифметическое (X). 

Четвертый этап. По приведенной еыше формуле вычисляется ин-
декс виталитета IVC для каждой из сравниваемых популяций. 

В качестве примера приводится вычисление индекса виталитета IVC 
для четырех популяций Pulsatilla patens из Национального природного 
парка «Деснянско-Старогутский». В качестве признаков виталитета осо-
бей были выбраны число листьев (Л//) и число цветков ( N f l ) в расчете на 
одну особь. Исходные д а н н ы е и значение индекса IVC приведены в 
табл. 9 6. 
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Таблица 9.(і. Вычисление индекса IVC для четырех популяций Pulsatilla patens 
(по данным А.А. Клименко) 

Параметр Популяция 1 Популяция 2 Популяция 3 Популяция 4 
Среднее Ml 3,21 1,00 2,42 1,77 
Среднее М 28,21 69,00 27,80 2 0 , 7 5 
IVC 1,26 1,66 1,06 0,78 
Q 0,32 0,25 0,26 0,10 

Для сравнения в последней строке этой таблицы приведены индексы 
виталитета популяций Q, вычисленные стандартным способом. Видно, 
что результаты, полученные при вычислении IVC и Q, принципиально сов-
падают. Высокий виталитет по обоим индексам имеют популяции № 1 и 2, 
а самый низкий виталитет - популяция № 4. 

Преимуществом метода IVC является упрощение вычислительной 
процедуры, а недостатком - полный субъективизм при определении при-
знаков, детерминирующих виталитет особей изучаемого растения. 

Утверждение А.Г. Быструшкина (2006) о том, что метод IVC позволяет 
получать устойчивые оценки виталитета даже при условии неполного 
охвата локальных популяций изучаемого вида, явно несостоятельно. При 
вычислении индекса IVC используется общее среднее для сопоставля-
емых популяций *., и потому величина индекса виталитета IVC, как и при 
использовании типовой процедуры вычисления виталитета, дает сравни-
тельную оценку виталитета только для тех популяций, которые включены 
в обработку. При том и другом методе добавление данных о новых попу-
ляциях изменяет х,, а следовательно, и значение коэффициента витали-
тета. Как и типовая процедура, метод IVC является методом сравнитель-
ным и работающим только в пределах популяций, данные о которых вклю-
чаются в обработку. 

В заключение следует подчеркнуть, что с точки зрения установле-
ния устойчивости популяций редких видов растений оценки струк-
туры популяции одновременно по нескольким категориям не дубли-
руют друг друга. Они несут разную биолого-экологическую информа-
цию, а паэаллельный анализ основных вариантов структуры популя-
ций (в первую очередь, онтогенетической и виталитетной) позволяет 
делать более достоверные заключения о возможной судьбе популяций 
редких видов растений. 
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Редкие виды растений в условиях оптимума 
и эколого-фитоценотического стресса 

В результате интенсивного развития промышленности и сельского 
хозяйства, урбанизации и демографического взрыва на Земле к нача-
лу XXI века природная среда оказалась глубоко трансформированной. 
Прямые и косвенные воздействия человека на природу привели к за-
грязнению суши и водоемов пестицидами, остаточными количествами 
минеральных удобрений и различными ксенобиотиками, которые яв-
ляются отходами сельскохозяйственного и промышленного производ-
ства. Уголки природы, не затронутые хозяйственной деятельностью 
человека, встречаются все реже и находятся либо в малодоступных мес-
тах, либо в заповедниках и национальных парках. На этом фоне усло-
вия формирования и существования популяций растений во многом 
изменились. Все большее количество видов растений стало получать 
статус редких и находящихся под угрозой полного исчезновения. 

В экологии принято факторы среды, которые не потребляются 
растениями, но оказывают на них воздействия, составляя фон для 
жизнедеятельности, называть условиями. К основным условиям отно-
сятся рН почвенного раствора, температура и т.п. Факторы, которые 
непосредственно потребляются растениями и делятся между конку-
рентами, называют ресурсами. Это солнечная энергия, вода, углекис-
лый газ, элементы минерального питания растений. Используя эти 
понятия, можно утверждать, что условия произрастания д ія редких 
видов растений часто оказываются неблагоприятными, а ресурсы 
ограниченными. 

Как природная трансформация среды обитания растений, так и 
ее изменения под влиянием деятельности человека стали создавать для 
растений стрессовые ситуации. Выживание в стрессовой среде требу-
ет наличия высокого адаптационного потенциала и дополнительных 
затрат большого количества материальных ресурсов и энергии. 
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В условиях стрессов разных типов у растений трансформируются 
структурные части, изменяется характер аллокации веществ и возни-
кают новые аллометрические соотношения между органами и моду-
лями организма. 

10.1. Концепция стресса в популяционной экологии 
растений 
Растительные организмы неподвижны и поэтому более уязвимы для 
разного рода экологических стрессов по сравнению с животными, 
которые имеют возможность активно избегать неблагоприятных 
условий существования путем миграции, кочевок, выбора мест гнез-
дования и т.п. Локальные эколого-ценотические условия произрас-
тания оказываются у растений, таким образом, важным регулирую-
щим фактором, действующим как на отдельные особи, так и на их 
популяции в целом. При воздействии неблагоприятных факторов у 
растений нарушаются физиолого-биохимические процессы, что ве-
дет к откл онениям от нормы в росте и формообразовании. Такое со-
стояние определяют как стресс. Стресс - это общая неспецифичес-
кая реакция организма на действие любых неблагоприятных факто-
ров. Стресс у растений возникает под действием обширного комп-
лекса неблагоприятных эколого-ценотических воздействий, и его 
проявления оказываются комплексными и разноуровневыми (Wfeiner, 
2004; Яксвец, 2009). 

В популяциях рецепторами восприятия стрессовых факторов яв-
ляются отдельные особи растений - индивидуумы. Их реагирование 
на неблагоприятные условия отличается значительной сложностью и 
неоднозначностью. Как общее правило, практически любой эколого-
фитоценотический стресс ведет к подавлению продукционного про-
цесса и снижению общего размера фитомассы растения. В итоге про-
исходит общая миниатюризация особей растений, при которой про-
порционально снижению размера общей фитомассы уменьшается 
размер всех частей растения. Но это только одна, хотя и широко рас-
пространенная реакция растений на стресс. При наличии компенса-
торной адаптации к стресс-фактору наблюдаются и другие трансфор-
мации: пропорциональное уменьшение отдельных размерных пока-
зателей, стабильное сохранение их размера или увеличение отдель-
ных размерных морфопараметров. 
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Число вариантов отклика на стресс достаточно велико, так как они 
зависят от жизненной формы растений и реализуемой ими стратегии 
жизни. Например, Л.К. Дадашева и О.В. Ибадлы (2010) изучили че-
тыре вида рода Tulipa и пять видов рода Iris в условиях антропогенеза 
и нашли, что для всех растений было характерно общее измельчание 
особей, которое сопровождалось увеличением доли генеративных ра-
стений в популяциях и уменьшением общего фенотипического раз-
нообразия особей. 

Биологическая интерпретация подобных морфоструктфных из-
менений не простая, поскольку у растений наблюдаются как адаптив-
ная, так и стрессовая пластичность (Ackerly, 2005). Первая повышает 
приспосабливаемость растения к неблагоприятным условия м, вторая 
отражает уровень ингибирования физиолого-биохимических и фор-
мообразовательных процессов при стрессе. 

Стрессовое ингибирование особей растений в популяциях может 
быть выявлено разными способами: 

а) по одному наиболее характерному признаку, в качестве которого 
часто выступает «размер» особи, понимаемый либо как общая ее 
фитомасса, либо как надземная фитомасса, либо как высота и т.п.; 

б) по набору из трех ключевых для уровня жизнедеятельности расте-
ния признаков; 

в) по достаточно полному набору признаков, включающему как ста-
тистические метрические, так и динамические метрические и ал-
лометрические признаки. 

В любом случае оцениваемые таким способом особи растений в 
локальной популяции при их репрезентативной выборке составляют 
статистический ряд распределения, в котором уровень стрессового 
подавления особи возрастает справа налево. 

Наиболее характерная и почти универсальная реакция растений 
на стресс — это изменение размера особей. Компьютерное моделиро-
вание и обширный полевой материал, полученный разными исследо-
вателями, показывают, что размерное разнообразие особей в популя-
ции как отклик на стресс может быть сведено к пяти основным моде-
лям (Злобин, 20086). Они представлены нарис. 10.1. 

Тип распределения особей по размеру отражает степень благопри-
ятствования среды обитания для растений изучаемой популяции. В 
местообитаниях, б л и з к и х к оптимальным с мало выраженной микро-
мозаичностью, распределение особей в репрезентативной выборке 
соответствует типу А. В этом случае в популяциях преобладают особи 
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со средними морфометрическими показателями, а особей с отклоне-
ниями от этих показателей тем меньше, чем сильнее эти отклонения. 
Такой тип реагирования на стресс часто свойственен эдификаторам. 
Тип А хорошо аппроксимируется нормальным статистическим рас-
пределением. Тип Б характерен для растений, произрастающих в ме-
стообитаниях с выраженной мозаичностъю и примерно равной пло-
щадью основных элементов мозаики. Встречаемость особей разной 
размерности здесь примерно одинакова. Тип £ аппроксимируется либо 
нормальным распределением с низкими значениями эксцесса, либо 
равномерным статистическим распределением. Тип В характерен для 
растений контрастных местообитаний с наличием элементов мозаи-
ки, благоприятных для растений данного вида, и элементов, крайне 
неблагоприятных. На этой основе появляются разные варианты двух-
вершинных типов статистического распределения. Типы ГиДсвой-
ственны популяциям растений, произрастающим в благоприятной и 
неблагоприятной среде соответственно. Распределение особей в ста-

тистических рядах в этих случаях асиммет-
рично. По результатам виталитетного ана-
лиза они часто соответствуют процветаю-
щим (тип Г) и депрессивным (тип Д) по-
пуляциям, тогда как типы А, Біл Добычно 
оцениваются как равновесные популяции. 

В 

г 

Рис. 10.1. Основные типы распределения 
особей растений по их размеру в популяциях. 
А, Б, В, Г, Д - основные типы распределения 
особей в популяциях растений по уровню их 
стрессового ингибирования 
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М е т о д и ч е с к и й б л о к 

Установление типа размерной структуры особей в популяции как 
индикатора оптимальности среды обитания 
В к а ч е с т в е п р и з н а к о в р а з м е р а о с о б е й д л я оценки х а р а к т е р а р а с п р е д е л е -
ния м о ж н о использовать л ю б ы е признаки, о т р а ж а ю щ и е р а з м е р растений. 
Э т о ф и т о м а с с а н а д з е м н о й части, величина листовой поверхности, высо-
та и др . Выбранный признак составляет статистический ряд. О н визуали-
зируется с п о м о щ ь ю п о с т р о е н и я гистограммы и на е е основе сопоставля-
ется с одной из установленных категорий р а з м е р н о й структуры популя-
ции А, Б, В, Г или Д. 

В к а ч е с т в е п р и м е р а использования методики такой а н а л и з был про-
в е д е н д л я двух популяций Сігсаеа alpina. Как оказалось, в популяции № 1 
особи были мельче по размеру, средняя высота их составляла 5 ,3±0 ,27 см, 
а к о э ф ф и ц и е н т в а р и а ц и и был достаточно высоким - 5 3 , 1 % . В популяции 
№ 2 о с о б и Сігсаеа alpina были з а м е т н о крупнее: их средняя высота со-
ставляла 1 3 , 2 ± 0 , 3 8 см. При этом их выравненность по высоте была боль-
ш е й . К о э ф ф и ц и е н т в а р и а ц и и этого признака был равен только 1 5 , 9 % . 

Г и с т о г р а м м а д л я с т а т и с т и ч е с к о г о р а с п р е д е л е н и я р а з м е р а о с о б е й 
Сігсаеа alpina по высоте в популяции № 1 приведена на рис. 10.2. Как ви-
д и м , ряд р а с п р е д е л е н и я четко левосторонний: в популяции преобладали 
мелкие особи. П о характеру распределения этот статистический ряд отве-
ч а л типу Д, что свидетельствует о явной угнетенности данной популяции. 

1 . 4 0 3 . 9 5 6 . 5 0 9 . 0 5 1 1 . 6 0 1 4 . 1 5 1 6 . 7 0 

Высота, см 

Рис. 10.2. Статистический ряд распределения растений Сігсаеа alpina по высоте в 
популяции № 1 (по материалам А.А. Клименко) 

60 

5 0 
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В ы с о т , CM 
Рис. 10.3. Статистический ряд распределения растений Сігсаеа alpina по высоте в 
популяции № 2 (по материалам А.А. Клименко) 

Гистограмма для статистического распределения размера особей 
Сігсаеа alpina по высоте в популяции № 2 приведена на рис. 10.3. Стати-
стический ряд распределения растений по высоте в этой популяции был 
другим: в нем преобладали средневысотные особи, а гистограмма соот-
ветствовала типу А. Такие ряды распределения характерны для популя-
ций, находящихся в благоприятных условиях. В них статистическое рас-
пределение приближается к нормальному, преобладают особи среднего 
размера при примерно равных долях мелких и крупных растений. 

10.2. Особи и популяции редких видов растений 
на эколого-фитоценотических градиентах 
Градиентный анализ был разработан с целью изучения распределе-
ния видов растений и сообществ вдоль экологических градиентов. Он 
и в настоящее время используется главным образом в исследованиях 
такого рода. Развитие популяционной биологии выдвинуло задачу 
изучения закономерностей поведения особей растений и их популя-
ций на эколого-ценотических градиентах. Градиентный анализ ока-
зался наиболее адекватным инструментом для исследований такого 
рода (Злобин, 1996). Он позволяет установить порядок размещения 
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локальных популяций одного и того же вида растения в зависимости 
от реагирования на простой или комплексный градиент. 

В широком смысле слова градиентным анализом называют метод 
выявления воздействия тех или иных факторов среды и их сочетаний 
на организмы. При этом термином «градиент» обозначают упорядо-
ченный ряд возрастания или убывания значений факторов среды, а 
термином «ординация» - процесс размещения экосистем, сообществ, 
популяций, видов или особей растений вдоль градиентов. Градиенты 
могут быть простыми, но чаще они являются комплексными, когда 
вдоль градиента наблюдается изменение значения группы сопряжен-
ных между собой экологических и ценотических факторов. 

В популяционной экологии возможно широкое применение двух 
модификаций градиентного анализа: 

1) прямой градиентный анализ — изучаемые экологические или цено-
тические факторы, действие которых на растения предполагает-
ся, регистрируются непосредственно; 

2) непрямой градиентный анализ — об'ьекты анализа (особи или по-
пуляции) в зависимости от их свойств располагают в некотором 
абстрактном факторном пространстве, оси которого интерпрети-
руют как факторы в зависимости от взаимного расположения 
объектов анализа. 

Доказательство правильности выделения ведущего фактора полу-
чают методом дисперсионного анализа., который обыч но дополняют 
процедурой вычисления силы влияния фактора, что позволяет исклю-
чить из дальнейшего анализа те признаки, которые мало реагируют 
на данный фактор (Миркин, 1985). Конечные модели, уточняющие 
закономерности воздействия факторові среды обитания на особи и 
популяции, получают путем проведения регрессионного анализа, под-
тверждая валидность найденной модели дисперсионным анализом 
линии регрессии. 

Общая схема градиентного анализа на уровне особей и популяций 
растений приведена на рис. 10.4. Процедура прямого градиентного 
анализа линейна и в целом проще в реализации, но ей свойственен 
серьезный недостаток - субъективность учета ведущих факторов сре-
ды. Определение ведущего фактора во многом зависит от интуиции и 
профессиональной грамотности исследователя. Экологическая инфор-
мативность прямого градиентного анализа повышается при учете сразу 
нескольких факторов среды обитания. В этом случае, значимость и 
с к о р р е л и р о в а н н о с т ь факторов может устанавливаться путем 
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Рис. 10.4. Общая схема градиентного анализа при его использовании в 
популяционной экологии растений (по Ю.А. Злобину, 1996) 

использования пошаговой множественной регрессии с перебором ком-
плекса фактор-признаков. 

Непрямой ірадиентньїй анализ ведет к явному выделению веду-
щею или группы ведущих факторов, однако их непросто интерпре-
тировать. Проблема интерпретации облегчается в случае использова-
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ния нескольких методов многомерной статистики одновременно. Это 
факторный и кластерный анализ, полярная висконсинская ордина-
ция или бестрендовый анализ соответствия. Центральное место среди 
этих методов, безусловно, занимает факторный анализ, который по-
зволяет определять и число ведущих факторов, и их вклад в варьиро-
вание свойств объекта - особей или популяций. Но в геоботанике чаще 
используют бестрендовый анализ соответствия, поскольку его резуль-
таты легче интерпретировать в эколого-биологическом смысле (Hill, 
1980, Holland, 2008). 

Основное своеобразие градиентного анализа на уровне особей и 
популяций растений состоит не в применяемых математических ме-
тодах, а в особенностях признаков, которые характеризуют состояние 
объектов анализа. Выбор признаков для учета отзывчивости растений 
на ресурсы и условия среды обитания является одной из сложных и 
экологически наиболее содержательных частей градиентного анали-
за. Главное требование состоит в нахождении таких параметров осо-
бей и популяций, которые являются биологически значимыми и од-
новременно отзывчивыми на данный ресурс или данное условие жизни 
растений. У редких видов растений наиболее информативными и до-
ступными признаками для измерения без уничтожения особей явля-
ются число листьев, общий размер листовой поверхности, число со-
цветий, цветков и плодов. Для диагностики изменения состояния осо-
бей растений вдоль градиентов среды обитания могут использоваться 
также значения коэффициентов вариации этих признаков и коэффи-
циенты корреляции между ними. 

Популяции характеризуются достаточно широким набором струк-
турных и функциональных признаков, которые используются при 
градиентном анализе. К их числу, в первую очередь, относятся чис-
ленность особей в популяции, популяционная плотность, индексы, 
оценивающие онтогенетический и виталитетный состав популяций 
растений. 

Ю.Л. Скляр (20066) методом прямого градиентного анализа про-
вел оценку виталитетной структуры популяций редкого вида Тгара 
natans, произрастающих в водоемах с разной глубиной воды. Оказа-
лось, что в водоемах с толщиной слоя воды 145 см индекс виталитета 
популяции Q у Тгара natans был равен 0,50, при толщине слоя воды 
130 см он составлял 0,27, при 90 см - 0,14, а при 60 см - 0,0. Таким 
образом, градиентный анализ показал, что экологический оптимум 
этого охраняемого вида, занесенного в Красную книгу Украины, со-
ответствует слою воды 100-150 см. 
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В геоботанической литературе представлено большое число пуб-
ликаций с результатами использования разных форм градиентного 
анализа, но в большинстве случаев они касаются широко распростра-
ненных видов растений и их популяций. Изучение популяций ред-
ких видов растений на основе методологии градиентного анализа про-
водится реже. 

М е т о д и ч е с к и й б л о к 

Непрямом градиентный анализ на популяцнонном уровне 
Наиболее эффективным методом реализации непрямого градиентного 
анализа является бестрендовь й анализ соответствия, который еще иног-
да называют «смещенным» (Detrended Correspondence Analysis - DCA). 
Современной модификацией этого метода является компьютерный пакет 
PAST. 

В создаваемую базу данных для проведения бестрендового анализа 
соответствия включают общие признаки популяций и морфоструктурные 
признаки особей, которые входят в их состав. Их набор должен быть мак-
симально полным и включать основные признаки, характеризующие по-
пуляции и особи. На рис. 10.5 приведен фрагмент базы данных для пяти 
популяций Lilium martagon из Национального природного парка «Деснян-
ско-Старогутский». В этом случае использовались восемь признаков: 
шесть из них - это признаки популяций, а два - признаки особей, входя-
щих в каждую из популяций. Фактический материал был собран А.А. Кли-
менко в 2009-2011 годах. 
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Рис. 10.5. Фрагмент базы данных для проведения бестрендового анализа 
соответствия популяций Lilium martagon. Столбцы: А - номер популяции 
(при проведении вычислений этот столбец не используется); В - площадь 
популяционного поля, м2; С - популяционная плотность, шт. /м2; D - индекс 
генеративности; Е - дельта Уранова; F - омега Животовского; G - виталитет 
популяции, Q, Н - средняя листова? поверхность особей, см2; I - число листьев, шт. 
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Рис. 10.6. Координаты популяций Lilium 
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П о итогам вычислений при выборе опции бестрендовый а н а л и з соот-
ветствия выдаются з н а ч е н и я координат д л я популяций по первым т р е м 
осям (рис. 10 .6 ) . 

Д л я удобства интерпретации результатов обычно используют положе-
ние популяций в пространстве первой и второй реей (рис. ДО. 7) Видно, что 
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Рис. 10.7. Положение пяти популяций Lilium martagon в пространстве первой и 
второй осей бестрендового анализа соответствия 
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рассматриваемые популяции расположены в пределах очень вытянутого 
эллипса (почти по прямой линии) в нисходящем порядке: 4, 5, 2, 1 и 3. 

По первой оси этот ряд соответствует ценотическому градиенту в нис-
ходящей последовательности: Pinetum coryloso-maianthemosum -» 
Fraxinetum coryloso-convallariosum -> Pinetum coryloso-convallariosum —• 
экотон Pinetum coryloso-convahariosum и Betuletum corylosum Pinetum 
coryloso-sparsiherbosum. В ряду этих популяций изменялся видовой со-
став напочвенного живого покрова и возрастало его проективное покры-
тие, что отражало увеличение плодородия почвы. Соответственно, у по-
пуляций Lilium martagon № 3 и 1 был зарегистрирован самый высокий 
коэффициент виталитета Q, а у популяции № 4 - самый низкий. Вторая 
ось может быть интерпретирована как режим освещенности, поскольку 
уровень развития листовой поверхности у особей в популяции № 3 - са-
мый низкий, а в популяциях № 4 и 5 - самый высокий, что характерно для 
растений, произрастающих при недостаточной освещенности. 

10.3. Морфологическая изменчивость и пластичность 
как выражение адаптационных и стрессовых реакций 
Способность к модификации онтогенеза, ростовых и формообразова-
тельных процессов является у растений одним из основных механиз-
мов их тонкой настройки на эколого-фитоценотическую обстановку 
и воздействие разного рода стрессовых факторов. Такие модифика-
ции могут анализироваться не только на основе дифференциации осо-
бей в популяции по размеру, но и на другой концептуальной модели, 
в основу которой кладутся два самостоятельных морфогенетических 
явления — изменчивость и пластичность. 

Изменчивость - это свободное варьирование признаков растений. 
Она касается растения в целом и его структурных частей. Варьируют 
все признаки растений — от размера семени до структур сенильных 
растений. Каждый признак обладает автономной, характерной толь-
ко для н е т изменчивостью как в пределах одной особи, так и в преде-
лах популяции. Это явление называют признакоспецифичностью измен-
чивости. В качестве меры изменчивости обычно используют коэффи-
циент вариации. 

Пластичность проявляется в изменении среднего значения мор-
фометрических параметров или любых других признаков и свойств 
растения по тому или иному градиенту. Это универсальное биологи-
ческое явление. Оно имеет огромное адаптационное значение и вы-
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ступает как достаточно важный феномен популяционной жизни рас-
тений (Кордюм, 2001, 2011). 

Пластичность включает в себя две компоненты - адаптационную 
и стрессовую. Первая компенсирует действие неблагоприятных усло-
вий и позволяет растениям поддерживать оптимальную морфологи-
ческую структуру и оптимальное функционирование, а вторая отра-
жает процесс деградационных изменений в формообразовании и жиз-
недеятельности растений. Многие исследователи справедливо оцени-
вали пластичность как форму адаптации растений к экологическим 
условиям произрастания (Sultan, 2003). 

Дж. Вайнер (Wteiner, 2004) у растений выделяет три основные фор-
мы пластичности, проявляющиеся в таких изменениях: 

1) аллометрии ростовых процессов; 
2) разрастании отдельных модулей организма и чисто физиологичес-

ких адаптациях; 
3) в уровне морфологической интеграции организма в целом. 

Модульная конструкция растительных организмов ведет к тому, 
что очень часто фенотипическая пластичность проявляется не как ре-
акция целого организма на тот или иной фактор, а ответ листового 
аппарата, системы ветвления, направления роста корней или тому 
подобное на локальные условия (de Кгооп, 2005). 

В качестве метода выявления пластичности используется регрес-
сионный анализ. Графическая модель принципиальной основы ме-
тода приведено на рис. 10.8. 

Ось х используется как ось ординации популяций и подразделя-
ется на ступени соответствующего эколого-ценотического ірадиента 
или другого типа градиента. На оси .у откладываются значения изуча-
емого морфометрического параметра. Выделенная пунктирными ли-
ниями часть ірафика - это зона регрессии признака. Точка А соответ-
ствует значению морфопараметра при исходном значении выбранно-
го градиента. А.А. Уранов назвал значение признака в точке А коэф-
фициентом свободного развития. Интервал АВ на оси у соответствует 
амплитуде экологической пластичности изучаемого признака. Учас-
ток осих правее точки С представляет собой зону конкурентного или 
экологического исключения, так как на этом участке градиента нет 
растений, обладающих значением приз нака меньше, чем В. На осно-
ве этих соображений может быть вычислен индекс фитоценотической 
пластичности изучаемого признака (Злобин, 1989а): 

/ , = (А - В)/А, 
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Рис. 10.8. Регрессия морфометрического признака по градиенту ухудшения 
эколого-ценотических условий. На оси абсцисс - ступени градиента, на оси 
ординат - значения морфометрического признака. А - коэффициент свободного 
развития А.А. Уранова; В - нижнее значение учитываемого признака 

где 1р — индекс фитоценотической пластичности; 
А — максимальное найденное значение признака; 
В — минимальное значение признака. 

Значения индекса фитоценотической пластичности лежат в ин-
тервале от 0 до 1. Чем ближе к 1 значение индекса, тем выше уровень 
пластичности рассматриваемого признака. 

В целом, способность особей растений к выраженной изменчиво-
сти и пластичности составляет их тактику защиты от неблагоприят-
ных факторов и компенсирует неподвижность растительных организ-
мов, выступая как еще один инструмент тонкой настройки на среду 
обитания. И не только на среду вообще, но и на конкретных соседей 
по фитоценозу. «Поскольку растения проявляют высокую степень 
пластич ности как реакцию на присутствие соседних растений, и даже 
на специфические свойства этих соседей, фенотипияеская пластич-
ность может позволять видам растений приспосабливаться к составу 
сообщества, в котором они произрастают, содействуя сосуществова-
нию видов и биоразнообразию в фитоценозах», - к такому выводу 
пришли Р. Колловей и соавторы (Callaway, 2002 : 1115). Хорошей ил-
люстрацией сказанного могут быть данные, полученные К.О. Звягин-
цевой (2012), которая при изучении флоры г. Харькова выявила в ней 
95 редки» охраняемых видов сосудистых растений, особи и популя-
ции которых оказались в достаточной степени адаптироваными к ур-
банизированной среде обитания. 
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М е т о д и ч е с к и й б л о к 

Оценка изменчивости и пластичности у особей редких видов 
растений 
Р а с с м о т р и м в качестве примера оценку изменчивости и пластичности трех 
популяций Lilium martagon ( П І . П З и П5) , изученных А .А . К л и м е н к о в Н а -
ц и о н а л ь н о м природном парке «Деснянско -Старогутский» . Популяции на-
ходились в с л е д у ю щ и х фитоценозах : П 1 - на экотоне м е ж д у ф и т о ц е н о з а -
ми Betu le tum cory losum и P ine tum coryloso-conval lar iosum, ПЗ - в ф и т о ц е -
нозе P i n e t u m c o r y l o s o - s p a r s i h e r b o s u m и п о п у л я ц и я П 5 - в F r a x i n e t u m 
coryloso-conval lar iosum. Д л я а н а л и з а были выбраны особи, н а х о д я щ и е с я 
в предгенеративном состоянии (v). В качестве параметра , характеризую-
щего особи этих популяций, использовался размер листовой поверхности. 

Как видно из данных, приведенных на рис. 10 .9 , р а с т е н и я в этих попу-
л я ц и я х с у щ е с т в е н н о различались по с р е д н е м у р а з м е р у листовой поверх-
ности, вычисляемому в квадратных сантиметрах . В а н а л и з и р у е м ы х попу-
л я ц и я х средняя величина этого п а р а м е т р а составила 4 5 , 9 , 2 4 7 и 2 2 8 , 0 . 
О с о б и с б о л ь ш о й листовой поверхностью были зарегистрированы в П 5 
из ф и т о ц е н о з а Frax ine tum coryloso-conval lar iosum. 

А м п л и т у д ы варьирования р а з м е р а постовой поверхности особей во 
всех трех попупяциях были широкими. М и н и м а л ь н ы й р а з м е р листовой 
п о в е р х н о с т и н а х о д и л с я н а у р о в н е 1 , 5 - 9 , 4 с м 2 , м а к с и м а л ь н ы й 
2 2 4 , 4 - 8 4 4 , 6 см 2 (рис. 10 .10 ) . 

В к а ч е с т в е п р и м е р а на рис. 10.11 приведена регрессия р а з м е р а лис-
т о в о й п о в е р х н о с т и о с о б е й Lilium martagon в п о п у л я ц и и № 1, а н а 
рис. 1 0 . 1 2 - регрессия листовой поверхности д л я сводной выборки осо-
бей из трех попупяций. Индексы фитоценотической пластичности в трех 
сопоставляемых популяциях Lilium martagon оказались практически оди-
наковыми - 0 , 9 6 5 , 0 , 9 3 3 и 0 , 9 9 6 соответственно. О н и близки к единице , 
что является п о к а з а т е л е м высокой фитоценотической пластичности раз-
м е р а листовой поверхности у растений в виргинильном состоянии в каж-
д о й из популяций. 

Vanabte 

Descriptive Stat is t ics (Liinim_A_g«vodna,3S:>1_3_5 s la t 
Valid N Mean Minimum Maximum iCoafVar Standard 

Error 
PI 
P3 
P 5 

~~U| 45 8948 9 426520 266 0229 1 >1 0669 18 52S71 
36 24 7186 1 495130 224 3522 147 1131 6 06073 
24 228 0111 3 100500 844 6451 ;37 1867 40 57892 

а̂ мм̂ мяш 

Рис. 10.9. Статистические данные об особях трех популяций Lilium martagon 
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Рис. 10.10. Средние значения и амплитуды варьирования размера листовой 
поверхности у особей Lilium martagon. Mean - среднее арифметическое; Mean ± SE -
среднее арифметическое плюс/минус ошибка; Extremes - максимальное значение 
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Рис. 10.11. Регрессия размера листовой поверхности (см2) у особей Lilium 
martagon в популяции № 1 
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Рис. 10.12. Регрессия размера листовой поверхности (см2) у особей Lilium 
martagon в объединенной выборке (популяции № 1, № 3 и № 5) 

Вычисленный д л я сводной выборки из трех популяций индекс ф и т о -
ценотической пластичности р а з м е р а листовой поверхности особей Lilium 
martagon т а к ж е о к а з а л с я высоким - 0 ,993 . Т а к и е высокие значения ин-
д е к с а пластичности соответствуют и биологической природе анализиру-
емого признака : листовая поверхность является одной из струк турных ча-
стей растения , н а и б о л е е быстро в о с п р и н и м а ю щ е й любые в н е ш н и е воз-
д е й с т в и я на р а с т е н и е и гибко на них реагирующей . 

П о л у ч е н н ы е д а н н ы е т а к ж е показывают, что во всех трех популяциях 
Lilium martagon п р е о б л а д а ю т особи, и м е ю щ и е средний р а з м е р листовой 
поверхности, и число растений, которые резко выделяются высоким зна -
ч е н и е м листовой поверхности, невелико. Растения, у которых листовая 
поверхность была бы с у щ е с т в е н н о н и ж е среднего размера , во всех трех 
популяциях практически отсутствовали. 

В целом р а с с м о т р е н н а я методика д а е т достаточно полезную инфор-
м а ц и ю о состоянии растений , их изменчивости и пластичности в популя-
циях, которые находятся в разных эколого-фитоценотических условиях. 
Ц е н н о с т ь получаемой и н ф о р м а ц и и повышается в случаях, когда по д а н -
ной методике анализируется не один признак, а несколько биологически 
важных признаков. 
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10.4. Онтогенетические тактики 
Различия между особями растений, составляющих популяцию, во вре-
мя прохождения ими онтогенетического цикла в зависимости от 
условий произрастания могут усиливаться, а иногда, напротив, сгла-
живаться. Известно, что семена любого вида растения обычно более 
сходны между собой, чем выросшие из них растения. Разнокачествен-
ность взрослых растений формируется постепенно в процессе их он-
тогенеза и может вызываться самыми разными причинами, начиная ге-
нетическими ошибками и заканчивая нехваткой ресурсов, воздействием 
конкурентов и частичным повреждением фитофагами или болезнями. 

Независимо от причин направленные изменения морфологичес-
кой структуры особей растений в процессе онтогенеза могут быть све-
дены к четырем основным вицам онтогенетических тактик (Злобин, 
1989а), которые реализуются на протяжении жизни особи от прорас-
тания семени до отмирания. Схематически они представлены на 
рис. 10.13. 

SS 

Я 

-
V 

!т 

1 

J Р - \ 
BpeUF 

С т а б и л и з а ц и я 
Время 

К о н в е р г е н ц и я 

Время 
Д и в в р г е щ и я 

Время 
Н е о п р е д е л е ж о е 

в а р ь и р о в а н и е 

Рис. 10.13. Виды 
онтогенетических тактик, 
реализуемых особями растений 
в популяциях. На вертикальной 
оси - онтогенетическое время и 
онтогенетические состояния, 
на горизонтальной - значение 
коэффициентов вариации 
анализируемого признака 
(симметрично справа и слева) 
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Тактика стабилизации сохраняет состояние растений таким, ка-
ким оно было предопределено качеством семян и особенностями про-
цесса их прорастания. Тактика конвергенции с течением времени вы-
равнивает растения в популяции, нивелируя их первоначальные раз-
личия, а тактика дивергенции, напротив, усиливает расхождение меж-
ду растениями. Может быть выделена и тактика неопределенного ва-
рьирования, когда на протяжении вегетации сходство между особями 
растений в популяции то уменьшается, то увеличивается. 

Анализ состояния растений в популяциях показывает, что в при-
родных условиях преобладает тактика дивергенции. Особенно она ха-
рактерна для г-стратегов. Это приводит к внутрипопуляционному раз-
нообразию растений по размеру, форме и свойствам и в конечном итоге 
обеспечивает более полное использование ресурсов (в первую очередь, 
углекислого газа и света), снижая конкуренцию между особями рас-
тений одной популяции. Полезна тактика дивергенции у растений с 
энтомофильными цветками, так как при расположении соцветий на 
разной высоте и при цветении растений в разное время снижается 
конкуренция за опылителей. В целом, тактика дивергенции повыша-
ет стабильность и устойчивость популяции. 

Достаточно часто можно наблюдать, в популяциях и другие вари-
анты онтогенетических тактик. Для растений, занимающих открытые 
местообитания с почти отсутствующей межвидовой конкуренцией, 
характерна тактика конвергенции, когда с возрастом ранее разнораз-
мерные растения выравниваются. 

Описано много конкретных случаев реализации растениями той 
или иной онтогенетической тактики в зависимости от видов расте-
ний и эколого-ценотических условий их произрастания. У ятрышни-
ка шлемовидного Orchis militaris при ухудшении условий наблюдается 
тактика дивергенции (Суюндукова, 2008). Аналогичной в условиях на-
растания экологического стресса была онтогенетическая тактика бес-
кильницы Puccinellia tenuiflora (Монастырева, 2008). При разных уров-
нях эколого- ценотического стресса онтогенетическая тактика может 
быть разной. Э.З. Муллабаева (2008) выявила такой вариант у ириса 
сибирского Iris sibirica: на начальных звеньях градиента ухудшения 
качества среды обитания наблюдалась тактика конвергенции, а в бо-
лее жестких условиях- тактика дивергенции. Реализация той или иной 
онтогенетической тактики в стрессовых условиях определяется воз-
растанием в этих условиях изменчивости многих признаков растений 
(Мокин, 2012). 
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В детальном исследовании В.Н. Сулеймановой (2008) установ-
лено, что разные структурные части растения могут реализовать раз-
ные типы онтогенетической тактики. У майника двулистного 
Maianthemum bifolium тактика дивергенции была установлена для дли-
ны черешка нижнего листа, длины верхнего листа и др., тактика кон-
вергенции - для длины нижнего листа, ширины нижнего листа и 
числа цветков, а тактика неопределенного варьирования - для дли-
ны репродуктивного побега и др. Разные типы онтогенетической 
тактики имели место и у Medicagofalcata для высоты растений, дли-
ны соцветий и числа цветков в них (Атласова, 2008). Выявленная за-
кономерность отражает модульную организацию растительных орга-
низмов с выраженной морфогенетической самостоятельностью от-
дельных модулей. 

Рядом других авторов подмечено, что онтогенетические тактики 
вегетативных и репродуктивных структур у растений могут быть раз-
нонаправленными (Яговкина, 2010; Байкова, 2012). Для репродуктив-
ных органов по градиентам нарастания эколого-фитоценотического 
стресса наиболее характерны тактики стабилизации или дивергенции, 
выступающие как стрессово-защитный механизм (Муллабаева, 2006; 
Мокин, 2009). У растений с рудеральной эколого-фитоценотической 
стратегией тактика стабилизации для генеративных органов особен-
но характерна при произраста нии в жестких стрессовых условиях (Са-
фаргалина, 2011). Такой характер реагирования на неблагоприятные 
условия проявляется и у растений с другими типами стратегии, на-
пример, у Lilium martagon, как это установили Э.З. Муллабаева и 
А.В. Фатьгхова (2009). 

Основные итоги изучения онтогенетических тактик состоят в том, 
что: 

а) онтогенетическая тактика зависит от жизненной формы и эколо-
го-фитоценотической стратегии вида; 

б) в разных фитоценозах у одного вида его особи могут реализовы-
вать разную онтогенетическую тактику; 

в) для разных признаков онтогенетические тактики могут бьггь раз-
ными. 

Оценка онтогенетической тактики исключительно полезна для 
понимания адаптируемости растений к условиям обитания. Разнооб-
разие форм онтогенетических тактик позволяет видам растений оп-
тимизировать условия жизнедеятельности отдельных особей либо пу-
тем их дифференциации, либо путем их унификации. Использова-
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ние концепции онтогенетических тактик для анализа редких видов 
растений дает полезную информацию для оценки устойчивости их 
популяций. 

М е т о д и ч е с к и й б л о к 

Установление типа онтогенетической тактики 
М е т о д выявления р е а л и з у е м о й онтогенетической тактики простой - мно-
гократные (не м е н е е ч е м 5 - 7 сроков) на протяжении вегетационного пе-
риода учеты состояния размерных параметров растений в популяции. Эти 
результаты о ф о р м л я ю т с я в виде г р а ф и к а или таблицы. 

Алгоритм установления онтогенетической тактики рассмотрим на при-
м е р е высоты генеративных побегов Pulsatilla patens в одной из популя-
ций Н а ц и о н а л ь н о г о природного парка «Деснянско-Старогутский» по м а -
т е р и а л а м А .А . Клименко . О б ъ е м выборки в зависимости от срока учета 
составил 9 1 - 1 8 6 промеров. Учеты проведены в пять сроков с 10 апреля 
по 2 2 мая . Исходный м а т е р и а л представлен в табл. 10 .1 . 

Д л я у с т а н о в л е н и я о б щ е г о т р е н д а и з м е н е н и я значений к о э ф ф и ц и е н -
та в а р и а ц и и по с р о к а м учета выполняется регрессионный а н а л и з и оце -
нивается с т а т и с т и ч е с к а я достоверность тренда . Результаты регрессион-
ного а н а л и з а приведены на рис. 10 .14 . 

О н и показывают, что в период ф о р м и р о в а н и я генеративных побегов 
в популяции происходило статистически достоверное (р = 0 , 0 3 3 2 ) сниже-
ние з н а ч е н и й к о э ф ф и ц и е н т а в а р и а ц и и д л я их высоты. К о э ф ф и ц и е н т д е -
т е р м и н а ц и и равен 8 0 , 7 % , что т а к ж е подтверждает достоверность регрес-
сионной модели: она охватывает б о л е е 8 0 % о б щ е й дисперсии. Н а этом 
основании м о ж н о утверждать , что в популяции Pulsatilla patens ф о р м и р о -
вание генеративных побегов происходило в соответствии с тактикой кон-
в е р г е н ц и и . Э т о о з н а ч а е т , ч т о в х о д е р о с т а г е н е р а т и в н ы х п о б е г о в 

Таблица 10.1 . Результаты промеров высоты генеративных побегов Pulsatilla patens 
и основные статистические параметры 

Дата 
Высота генеративного побега 

i i S f 
Коэффициент Еяриации 

V, % 

10.04 4 ,06 ± 0 , 0 9 31,10 
16.04 6 ,92 ± 0,20 33,34 

28 .04 18,23 ± 0 , 3 8 22 ,13 

12.05 32,66 ± 0,57 17,57 

22 .05 33,42 ± 0,63 18,08 
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Рис. 10.14. Результаты регрессионного анализа для установления тренда высоты 
генеративных побегов Pulsatilla patens 

показатели их высоты, первоначально разные, сближаются, и у цветущих 
растений в изучаемой популяции генеративные побеги в среднем имеют 
высоту 33,42 ± 0,63 см при коэффициенте вариации 18,08%. 

В итоге для визуализации результатов анализа онтогенетической так-
тики формирования репродуктивных органов Pulsatilla patens она может 
быть представлена в виде типовой схемы, но уже с соблюдением факти-
ческих значений коэффициентов вариации (рис. 10.15). 

В дальнейшем в зависимости от целей исследования на основе 
рассмотренной методики могут устанав-
ливаться и сопоставляться типы онтоге-
нетических тактик тех или иных структур-
ных частей растений в разных локальных 
популяциях, которые находятся в разной 
эколого-фитоценотической обстановке. 

V, % 
Рис. 10.15. Тактика конвергенции для высоты 

V, % генеративных побегов Pulsatilla patens 
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10.5. Функциональные связи редких видов растений 
В природных условиях особи и популяции редких видов растений вы-
ступают как компоненты определенного типа фитоценозов. Их встро-
енностъ в эти фитоценозы является одним из условий устойчивости, 
тогда как ценотическая изоляция - предпосылка для выпадения из 
фитоценоза. 

При изучении функциональных связей редких видов растений 
одной из задач является их вхождение в следующие внутри ценозные 
формирования (Корчагин, 1976): 

1) синузии; 
2)консорции; 
3) ценоячейки. 

Синузии представляют собой группы особей разной видовой при-
надлежности, относящиеся к одной жизненной форме или одной эко-
лого-фитоценотической стратегии. В определении синузии важным 
является эколого-биоморфологическая однородность растений, из 
которых она формируется. В случае вхождения особей редкого вида 
растения в определенную синузию, характерную для данного фито-
ценоза, их устойчивость, безусловно, повышается. 

Консорция представляет собой комплексную структуру , которая 
формируется отдельной особью (консортом) и связанными с ней эпи-
бионтами и эндобионтами, т.е. эпифитами, лишайниками, грибами 
и другими организмами, зависящими от эдификатора консорции. 
Некоторые авторы понимают консорцию и более широко: как центр 
консорции рассматриваются не отдельные особи, а популяция опре-
деленного вида растения. Это привело к тому, что консорции стали 
подразделять на следующие категории: 

а) индивидуумные консорции; 
б) популяционные консорции; 
в) видовые консорции. 

При любом подходе в случае изучения редких видов растений не-
обходимо установить, какого типа трофические (материально-пита-
тельные) связи устанавливаются у особей и популяции редкого вида с 
членами их консорции и какого типа топические связи имеют место. 
Формирование консорций является признаком устойчивой позиции 
консорта, тогда как отсутствие или случайный характер консортив-
ных связей можно рассматривать как чужеродность данного редкого 
вида в фитоценозе. 
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Цемоячейка определяется как группа растений, которые функци-
онально связаны между собой через среду обитания. По мнению 
B.C. И патова (1970), автора этого понятия, ценоячейки являются сво-
его рода элементарными квантами общественной жизни растений. От 
консорции ценоячейка отличается тем, что связи организмов в кон-
сорции прямые, тогда как в пределах ценоячейки они опосредован-
ные - через среду обитания. 

При изучении редких видов растений и разработке методов их 
охраны установление принадлежности изучаемых популяций к опре-
деленным внутриценотическим структурам является одним из усло-
вий их устойчивости. 

10.6. Межвидовые ассоциированности 
Внутрипопуляционные взаимодействия между особями одного вида 
зависят ог уровня популяционной плотности. Роль популяционной 
плотности велика: она воздействует на ростовые и формообразователь-
ные процессы у растений, влияет на репродукцию, может определять 
продолжительность жизни особей и их смертность. В природных 
условиях сверхплотные попу.іяции и связанное с этим явление само-
изреживания наблюдаются на начальных стадиях некоторых видов 
сукцессии. Популяционные поля с плотностью ниже оптимальной для 
данного вида быстро заполняются растениями других видов. 

Один из важнейших показателей состояния растения — его фито-
масса ( W ) - оказывается связанным с плотностью популяции (р) урав-
нением 

W— с • 

где с - коэффициент, зависящий от вида растения и отражающий размер 
его фитомассы. 

При возрастании популяционной плотности фитомасса особей 
имеет тенденцию к снижению. 

На состояние растений в популяции и ее устойчивость, кроме по-
пуляционной плотности, огромное влияние оказывают совместно 
произрастающие растения других видов. Специалисты в области по-
пуляционной ботаники редко занимаются изучением межвидовых от-
ношений растений, хотя механизмы конкуренции и взаимоблаго-
приятствования реализуются на уровне особей и популяций растений. 
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Для редких видов растений установление характера взаимоотноше-
ний с соседями по фитоценозу является особенно важным, так как 
может существенно влиять на выживаемость особей и устойчивость 
популяций. Как правило, увеличение видового богатства обостряет 
конкуренцию за экологические ресурсы и негативно сказывается на 
процессах возобновления в популяциях: редких видов растений (Жи-
ляев, 2009). 

Стандартным приемом анализа взаимоотношений растений яв-
ляется установление их ассоциированности (часто используется не-
приоритетный термин «сопряженности») с основными видами, со-
ставляющими тот фитоценоз, в пределах которого находится популя-
ция редкого охраняемого вида растения. 

Наибольшее число публикаций по ассоциированности приходит-
ся на конец прошлого века. Как указывает 3. Хубалек (Hubalek, 1982), 
к этому времени уже было предложено 43 разных коэффициента ас-
социированности. На практике при исследовании взаимоотношений 
растений используется несколько положительно зарекомендовавших 
себя коэффициентов ассоциированности. Во всех этих коэффициен-
тах используются стандартные обозначения четырехпольной табли-
цы. Все коэффициенты ассоциированности подразделяются на два 
вида - центрированные и нецентрированные. 

Центрированные коэффициенты. Значения этих коэффициентов 
лежат в амплитуде от +1 до —1, при нейтральных отношениях рав-
ны 0. К этой группе относятся: 

• коэффициент Коула: 

л (ad-be) 
~ (a + b) (b + dy 

• коэффициент Юла: 

, (ad-be) 
А = ; 

(ad + bc) 

• коэффициент Бравэ: 

ad-be 
~ ^(а + b)(c + d)(a + c)(b + d)' 
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. ТКД Миркина 

а-Ь-с 
А = 

а + Ь + с 

Один из вариантов центрированного коэффициента ассоцииро-
ванности был предложен Ю.Л. Злобиным (1974): 

^ _ a/(a + b + c)-b/(a + b)-c(a + c) 
' a/(a + b + c) + b/(a + b) + c(a + c) 

Нецентриро ванные коэффициенты. Их значения лежат в произволь-
ной амплитуде от 0 до бесконечности. К ним относятся: 

• коэффициент Жаккара: 

(а + Ь + с) 

• коэффициентЧекановского - Дайса: 

(2 а + Ь + с) 

• коэффициент Очиаи: 

J(a + b)-(a + c)' 

• коэффициент Сокала и Мичинера: 

. a + d А . 
a+b+c+d 

Группы видов с положительной ассоциированностью оцениваются 
как взаимоподцерживающие, а вид, который имеет отрицательную 
ассоциированность с большинством других видов, рассматривается как 
«изгнанник» (Cody, 1986). 

Ранее считалось, что межцу видами растений в фитоценозах пре-
обладают конкурентные отношения. Во многих современных работах 
показано, что взаимное благоприятствование у разных видов расте-
ний является реальным фактом, который определяется рядом меха-
низмов: улучшением физической среды в фитогенном поле, измене-
нием свойств почвы в благоприятную сторону, защитой от вредите-
лей, аллелопатическими эффектами и др. Эти проблемы рассматри-
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в а ю т с я во м н о г и х ч а с т н ы х и о б з о р н ы х п у б л и к а ц и я х (Hunte r , 1988; Зло-
б и н , 1994; Baldwin, 2006 и др. ) . Все в и д ы а к т и в н о г о и о п о с р е д о в а н н о г о 
в з а и м о д е й с т в и я р а с т е н и й друг с другом ведут к ф о р м и р о в а н и ю неслу-
ч а й н о г о характера их р а з м е щ е н и я в ф и г о ц е н о з а х . Д е й с т в у ю щ и е при 
э т о м м е х а н и з м ы иногда н а з ы в а ю т правшами ассамблеи. 

П р и и н т е р п р е т а ц и и с у щ е с т в у ю щ и х а с с о ц и и р о в а н н о с т е й р е д к и х 
в и д о в р а с т е н и й с с о о б и т а т е л я м и п о ф и т о ц е н о з у н е о б х о д и м о у ч и т ы -
в а т ь р а з м е р ы о с о б е й с о п о с т а в л я е м ы х в и д о в р а с т е н и й . П о к а з а н о , что 
к р у п н ы е о с о б и всегда п о л у ч а ю т б о л ь ш е р е с у р с о в , чем к о н к у р и р у ю -
щ и е с н и м и м е л к и е ( S c h w i n n i n g , 1998). 

М е т о д и ч е с к и й б л о к 

Вычисление индексов ассоциированности для редких видов 
растений 
Н а э т а п е с б о р а полевого м а т е р и а л а в случайном порядке закладывается 
р е п р е з е н т а т и в н о е число учетных п л о щ а д о к р а з м е р о м от 2 5 х 2 5 см до 
1 0 0 х 1 0 0 см. И х р а з м е р зависит от ж и з н е н н о й формы и р а з м е р а особей 
изучаемых видов растений . Н а п л о щ а д к а х регистрируются все произрас-
т а ю щ и е на них виды растений . 

П р и о б р а б о т к е м а т е р и а л а з а п о л н я е т с я ч е т ы р е х п о л ь н а я т а б л и ц а 
(табл. 10 .2 ) . 

Таблица 10 .2 . Четырехпольная таблица для расчета коэффициентов ассоциирован-
ности 

Присутствие вида А Отсутствие вида А Всего 

Присутствие вида Б а b 

Отсутствие вида Б с d 

Всего 

Д л я расчета к о э ф ф и ц и е н т а ассоциированности используют компью-
т е р н ы е программы. И м е е т с я программа A S S O C , р а з р а б о т а н н а я Ю.А. 3 -
лобиным, которая выдает после введения данных четырехпольной таб-
лицы з н а ч е н и я четырех центрированных коэффициентов ассоциирован-
ности (ТКД , Коула, Ю л а и Бравэ) и четырех нецентрированных ( Ж а к к а р а , 
Чекановского - Д а й с а , О ч и а и и С о к а л а - М и ч и н е р а . 

М о ж е т т а к ж е использоваться компьютерная программа, разработан-
ная Д ж . Людвигом и распространяемая как приложение к его книге (Ludwig, 
1988 ) . Э т а п р о г р а м м а выдает значения только трех коэффициентов ас-
с о ц и и р о в а н н о с т и ( О ч и а и , Д а й с а и Ж а к к а р а ) . 
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Conva laria majalis +0 .56 
Fragar iavesca +0 .27 
Rubus saxatilis +0 ,20 

P l a t a n t h e r a c h l o r a n t h a 
v. 

7 Y 
Melica nutans 0,0 

4 7 Рис. 10.16. Ассоциированность Platanthera 
r 

Asai"um europaeum -0,40 
Carex ericetorum -0,33 

Epipactis heHeborine -0,14 

chlorantha с растениями нижнего яруса 
фитоценоза Quencelo-Pinetum coryloso 
(avellanae)-caricosum (ericetorum) (no 
материалам А.А. Клименко) 

На основании значений полученных коэффициентов ассоциирован-
ности выделяются виды растений, положительно ассоциированные с изу-
чаемым редким видом, нейтральные для него и конкуренты, совместная 
встречаемость с которыми ниже теоретически ожидаемой. В качестве 
примера на рис. 10.16 представлены результаты анализа, выполненного 
по описанному алгоритму для Platanthera chlorantha. Этот анализ пока-
зал, что правила ассамблеи для этого вида достаточно сложные. 
Platanthera chlorantha положительно ассоциирован с тремя видами, ней-
трален по отношению к одному виду и имеет отрицательную ассоцииро-
ванность с тремя видами. 

Следует иметь в виду, что положительная ассоциированность может 
иметь разную природу. В одних случаях она может быть связана с эффек-
тами взаимоблагоприятствования, а в других - просто со сходством эко-
логических требований изучаемых видов (Крышень, 2008). 

М е т о д и ч е с к и й б л о к 

Анализ межвидовых отношений растений с учетом их 
онтогенетического состояния с использованием анализа 
соответствия 
Обычно сопряженность признаков можно рассматривать только в четы-
рехпольных таблицах с использованием метода х2для установления ста-
тистической достоверности результатов. Анализ соответствия распрост-
раняет этот подход на многомерные двувходовые и многовходовые таб-
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лицы. О н д а е т возможность как КОЛИЧЄСТЕІЄННО, так и визуально оценить 
с о п р я ж е н н о с т ь объектов и признаков по многим п а р а м е т р а м . О с о б е н н о 
удобны д в у х м е р н ы е графики. В п р е д е л а х математических процедур а н а -
л и з а соответствий к а ж д а я точка соединяется стрелкой с ц е н т р о м т я ж е с -
ти (координаты по о с я м 0 и 0) . Если на таких графиках угол между двумя 
с о п о с т а в л я е м ы м и т о ч к а м и м е н е е 90° (острый), то это означает положи-
тельную скоррелированность , б о л е е 90° ( гупой) - отрицательную корре-
л я ц и ю , угол 90° - отсутствие корреляции. М е т о д позволяет р е ш и т ь мно-
гие с л о ж н ы е биолого-экологические проблемы. 

Р а с с м о т р и м простой п р и м е р : на пробных п л о щ а д к а х четыре вида 
р а с т е н и й характеризуются по возрастному состоянию от всходов д о суб-
сенильных о с о б е й (р,у, im, v, д, ss). Учитывается ч и с л о встреч в абсолют-
ных цифрах . Исходная таблица выглядит с л е д у ю щ и м образом (табл. 10.3) . 
О п и с а н и е а н а л и з а соответствия д а н о в книге В. Боровикова ( 2 0 0 1 ) . 

Таблица 10.3. Результаты учета числа особей у четырех видов растений с дифферен-
циацией по шести возрастным состояниям 

Вид 
(условные обозначения) 

Число растений данного возрастного состояния Вид 
(условные обозначения) 

Р j im V 9 s s 

Mf 2 4 7 1 15 1 

Ml 1 6 3 2 20 2 

Vc 16 20 7 0 0 1 

Тр 15 25 3 6 1 2 

А н а л и з соответствия ( C o r r e s p o n d e n c e analysis - СА) проведен с по-
м о щ ь ю к о м п ь ю т е р н о г о п а к е т а S T A T I S T I C A , куда вводятся д а н н ы е из 
табл. 10.3 . 

Д л я проведения а н а л и з а соответствий последовательно выбираются 
опции: 

1) частоты б е з у ч е т а г р у п п и р у ю щ е й п е р е м е н н о й ( F r e q u w n c i e s w/out 
grouping vars). 

2 ) вводятся все переменные (All). 

Этот этап работы представлен на рис. 10 .17 . После этого н а ж и м а е т с я 
к л а в и ш а < О К > . 

Полученный результат представлен на рис. 10 .18 . Д л я д а л ь н е й ш е г о 
построения графиков используются клавиши 2 D д л я строк (в рассматри-
в а е м о м п р и м е р е это виды растений) и д л я столбцов (онтогенетические 
состояния) . Д л я интерпретации на график ручным способом дополнитель-
но проводятся стрелки из центра координат ( 0 - 0 ) к н о м е р а м строк или к 
н о м е р а м столбцов. Этот этап работы виден на рис. 10 .19 . 
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Рис. 1 0 . 1 7 . Ввод данных в модуль «Анализ соответствия» 

При публикации результатов о б ы ч н о з а м е н я ю т н о м е р а с о д е р ж а т е л ь -
ными о б о з н а ч е н и я м и , как э т о с д е л а н о на рис. 1 0 . 2 0 и 10 .21 д л я р а с с м а т -
р и в а е м о г о п р и м е р а . 

Оценка статистической д о с т о в е р н о с т и о с у щ е с т в л я е т с я путем а н а л и -
за « с о б с т в е н н ы х ч и с е л » и п р о ц е н т а и н е р ц и и . В д а н н о м п р и м е р е в о д н о -
м е р н о м п р о с т р а н с т в а п р о ц е н т и н е р ц и и р а в е н 8 6 , 1 7 % с о 1 0 0 % д о с т о в е р -
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Рис. 1 0 . 1 8 . Итоговая таблица модуля «Анализ соответствия» 
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Рис. 10.19. Графический вывод результатов анализа соответствия для строк 
(виды растений) 

ностью (р = 0 , 0 0 ) . Статистически достоверны эти д а н н ы е и д л и двухмер-
ного пространства . 

Как видим, между возрастными состояниями «проростки» (р) и «юве-
нильные растения» (/) угол острый. Э т о означает д л я всех четырех видов 

Р Г.4 

Рис. 10.20. Графическое решение для возрастных состояний 
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растений характерно совпадение (положительная корреляция) экологи-
ческих ниш растений в этих возрастных состояниях (ниши возобновления 
у них общие). В то же время между р иу с одной стороны и генеративными 
растениями (д) угол тупой, что следует интерпретировать как отрицатель-
ную корреляцию, показывающую разные требования к условиям обитания 
у проростков и генеративных растений. При анализе графиков на рис. 10.21 
очевидно, что два вида - М Г и М положительно скоррелированы и имеют 
тенденцию к совместному произрастанию, а виды Mf и Тр, напротив, скор-
релированы отрицательно, т.е. избегают совместного произрастания. 

В целом, анализ соответствий является мощным инструментом мно-
гомерной статистики для решения многих проблем биологии и экологии. 

10.7. Комплексная оценка состояния особей 
и популяций у редких видов растений 
По мере удаления популяций от эколого-фитоценотического опти-
мума и нарастания действия стрессовых факторов происходят много-
численные трансформации особей и популяций: 
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а) снижается уровень продукционного процесса с уменьшением раз-
мера фитомассы отдельных особей, что завершается измельчани-
ем особей растений; 

б) снижается репродуктивный потенциал особей; 
в) уменьшается популяционная плотность; 
г) изменяется онтогенетический состав популяций, в которых воз-

растает доля растений старших онтогенетических состояний и сни-
жается доля предгенеративных растений; 

д) виталитетная структура популяций, отражающая их разнообразие 
по жизненному состоянию, смещается от процветающей к деп-
рессивной; 

е) в ряде случаев происходит изменение стратегии жизни растений 
от г- к К- ; 

ж)может изменяться тип биоморфологической структуры особей ра-
стений (Злобин, 2006). 

Сопоставление морфологического статуса особей и особенностей 
популяций, которые находятся в разных эколого-ценотических усло-
виях, удобно проводить по методике, использованной А.Ю. Асташен-
ковым и соавторами. (2009), Д.В. Сандановым (2010) и Т.В. Леоновой 
(2011). Она состоит в том, что для объекта исследования подбирается 
10-12 наиболее информативных признаков. Часть из них - это приз-
наки особей, остальные - признаки популяции. Для особей гаковыми 
быть следующие: фитомасса особи, размер листовой поверхности, ре-
продуктивное усилие, семенная продуктивность, число генеративных 

Рис. 10.22. Состояние особей и ценопопуляций Bupleurum multinerve, 
произрастающих в разных эколого-фитоценотических условиях: 
1 - репродуктивное усилие, %; 2 - потенцииальная семенная продуктивность, 
шт. /особь; 3 - фитомасса особи, г; 4 - высота растения, см; 5 - длина соцветия, 
см; 6 - популяционная плотность, шт. /м2 ; 7 - доля особей / - g v %; 8 - доля 
д2 - д3, %; 9 - доля ss - s, %; 10 - доля цветущих особей, шт. (по А.Ю. Асташенков, 
2009). 



294 Популяцій редких в адов растений 

побегов или некоторые другие в зависимости от жизненной формы 
изучаемого растения. Для популяций целесообразно использовать та-
кие признаки, как численность особей, средняя популяционная плот-
ность, различные онтогенетические индексы, виталитет популяции и 
др. Поскольку значения всех этих признаков первоначально измере-
ны в разных единицах, для сравнения каждый признак в интервале 
его значений (от самого малого до самого большого, зарегистрирован-
ных в выборке) разбивается на пять ступеней (баллов). На их основе 
составляются звездчатые диаграммы. Их сопоставление позволяет оце-
нивать особи и популяции одновременно по комплексу признаков. 

В качестве примера на рис. 10.22 приведено сопоставление четы-
рех популяций (ЦП 1 — ЦП4) Bupleurum multinerve, произрастающих в 
разных эколого-фитоценотических условиях. Можно заметить, что 
различия между особенностями особей и признаками популяций в 
этом случае выражены очень резко. 

Методический блок 

Визуализация комплексной оценки особей и популяций редких 
видов растений 
Визуализация и последующая содержательная интерпретация при ком-
плексной оценке состояния особей и популяций рассмотрена на при-
мере пяти популяций Pulsatilla patens в Национальном природном парке 
«Деснянско-Старогутский» с использованием данных А.А. Клименко. 
Фитоценотическая приуроченность изученных популяций была следу-
ющей: 

- № 1 в фитоценозе Querceto-Pinetum coryloso-luzulosum; 
- № 2 в фитоценозе Querceto-Pinetum franguloso-festucosum; 
- № 3 вдоль просеки в фитоценозе Pinetum callunoso-hylocomiosum; 
- № 4 в фитоценозе Pinetum callunoso-hylocomiosum; 
- Ns 5 молодая вырубка в фитоценозе Pinetum callunoso-hylocomiosum. 

У особей (общий объем выборки - 254 растения) были оценены пять 
основных морфоструктурных параметров надземной части: число цвет-
ков, ширина листа, длина листа, число листьев, общий размер листовой 
поверхности. Для сопоставимости результатов каждый из параметров был 
выражен в долях единицы. За единицу принималось наибольшее значе-
ние параметра в данной выборке Результаты представлены на рис. 10.23. 
Они свидетельствуют, что особи в разных популяциях имели разную мор-
фологическую структуру. Максимальные различия между особями наблю-
дались по размеру листовой поверхности и по числу цветков. Минималь-



Глава 10. Редкие виды растений в условиях оптимума... 295 

Рис. 10.23. Морфограммы структуры особей Pulsatilla patens в разных локальных 
популяциях (№ 1 - № 5): Nfl- число цветков, шт.; LI- длина листа, см; Ls - ширина 
листа, см; N1 - число листьев, шт.; А - площадь листовой поверхности, см г 

ными з н а ч е н и я этих п а р а м е т р о в были в популяциях № 4 и № 5, которые 
связаны с ф и т о ц е н о з а м и P inetum cal lunoso-hylocomiosum. 

Д л я к а ж д о й из изучаемых пяти популяций Pulsatilla patens одновре-
м е н н о был проведен популяционный а н а л и з и установлены с л е д у ю щ и е 
популяционные характеристики: индекс возрастности популяции, индекс 
генератмвности, дельта Уранова , омега Животовского, виталитет популя-
ции Q и д о л я в популяции о с о б е й высшего класса виталитета А. Как и в 
п р е д ы д у щ е м случае , значения всех популяционных параметров переве-
д е н ы в д о л и единицы д л я сопоставимости результатов. Полученные ди-
а г р а м м ы приведены на рис. 10 .24 . А н а л и з полученных д и а г р а м м свиде-
тельствует о том, что рассмотренные популяции различаются не только 
морфоструктурными особенностями особей, но и о б щ и м и популяцион-
ными п а р а м е т р а м и . Н а и б о л ь ш и е амплитуды популяционных параметров 
зарегистрированы для индекса возрастности, виталитета популяций Q и 
д о л и в популяции о с о б е й высшего класса виталитета А. Минимальные 
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lag CIA lag CIA 
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Рис. 10.24. Диаграммы основных признаков популяций Pulsatilla patens: 
Ig - индекс генеративности; lag - индекс возрастности; д - дельта Уранова; 
и - омега Хивотовского; Q - виталитет популяции; СІА - доля в популяции особей 
класса А 

значения этих показателей также оказались присущими популяциям № 4 
и № 5. Это свидетельствует, что условия произрастания Pulsatilla patens в 
фитоценозах группы Pinetum callunoso-hylocomiosum наименее благопри-
ятны. Примечательно, что в популяции № 5 наблюдалась и наименьшая 
популяционная плотность - всего 0,03 шт/м2. 

Рассматриваемый метод в случае использования параметров особей 
и параметров популяций в долях единицы от максимального значения 
данного параметра позволяет на одной диаграмме отразить и особенно-
сти особей популяции, и общие популяционные характеристики. Такие 
диаграммы представлены на рис. 10.25. Они показывают, что от популя-
ции к популяции более всего варьировали значения индекса возрастнос-
ти популяции, виталитета Q и доля в популяции особей класса А. 
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Nl NI 

Рис. 10.25. Диаграммы комплексной характеристики Pulsatilla patens, включающие 
признаки особей и признаки популяций: Nfl- число цветков; А - размер листовой 
поверхности; lag - индекс возрастности популяции; Q - виталитет популяции; 
CIA - доля в популяции особей класса А 

В целом рассмотренный п р и е м комплексного сравнительного изуче-
ния популяций редкого вида р а с т е н и я д а е т информативные и наґлядньїе 
результаты. 



Г Л А В А 10 

Динамика популяций редких видов растений 

Нарастающий процесс снижения глобального биоразнообразия и 
рост числа видов растений, которым угрожает вымирание, привели 
к необходимости глубже изучить механизмы устойчивости и дина-
мики их популяций и разработать методы для прогнозирования рис-
ков вымирания. Этой проблеме посвящается все большее количе-
ство исследований (Schwartz, 2003; Неппу, 2007 и др.). Ф. Йельч и 
соавторы. (Jeltsch, 2008) подсчитали, что по проблемам устойчивос-
ти и прогнозирования состояния популяций растений за 6 лете 1970 
по 1976 г. в основной англоязычной литературе было только ^ п у б -
ликаций, а за 6 лет с 2000 по 2006 г. - 8682 публикации. Эти данные 
подчеркивают острую актуальность установления реальных трендов 
динамики популяций редких видов растений с целью выработки 
адекватных мер по их охране. 

11.1. Общие закономерности динамики фитопопуляций 
Изменение числа и свойств особей в популяции называют популяци-
онной динамикой. В природных условиях численность особей в попу-
ляциях может изменяться либо однонаправленно, увеличиваясь или 
уменьшаясь, либо по годам флюктуировать вокруг некоторой сред-
ней величины. Флюктуационные изменения могут быть кратковре-
менными или долговременными. Таким образом, динамику популя-
ций обычно определяют как направленные, обратимые или необра-
тимые изменения всех параметров популяции по шкале времени. 
Центральным параметром в популяционной динамике является чис-
ло особей в ней. Обычно, когда пишут о популяционной динамике, 
имеется в виду именно численность особей растений в популяции. 
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Выделяют сезонный, многолетний, периодический и устойчивый 
типы динамики численности особей. При другом подходе у популя-
ций различают: 

а) флюктуационную динамику, которая имеет обратимый характер; 
б) сукцессионную динамику направленного необратимого характера, 

когда многие популяционные параметры изменяются по ходу сук-
цессии фитоценоза; 

в) однонаправленную динамику - в случаях закономерного снижения 
или увеличения числа особей в популяциях, прямо не связанных 
с природными сукцессиями фитоценозов. 

Стабильное существование любой популяции зависит от того, на-
сколько структура и внутренние свойства популяции сохраняют свои 
специфические черты и адаптационный потенциал на фоне измен-
чивых условий существования. Способность популяции поддерживать 
определенную численность своих особей называется гомеостазом по-
пуляции. 

Общие закономерности динамики популяций в полной мере ка-
саются и популяций редких видов растений. Они могут существовать 
в одном из трех состояний: 

1) стабильном - на протяжении достаточно длительного ряда лет у 
локальной популяции сохраняется размер популяционного поля, 
численность особей и основные структурные характеристики при 
их обратимых флюктуационных колебаниях; 

2) прогрессивного развития — с увеличением размера популяционного 
поля и численности особей; 

3) деградации - размеры популяционного поля уменьшаются, оно 
расчленяется на отдельные локусы, численность особей имеет 
устойчивую тенденцию снижаться, а особи популяции отличают-
ся пониженной жизнеспособностью. 

Независимо от исходного состояния популяций и характера их 
динамики все они подвержены разного рода рискам, а популяции ре-
дких видов особенно (Reed, 2006; Кагало, 2007; Злобин, 2010). Основ-
ными такими рисками являются: 

а) фитопопуляционные - связаны с особенностями репродукции и 
выживанием особей (особенно всходов и проростков); 

б) генетические - состоят в дрейфе генов и инбридинге, они возрас-
тают при фрагментации популяций и снижении численности осо-
бей в них; 
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в) ценотические - ограничивают размножение и расселение за счет 
налич ия конкурирующих видов, фитофагов и болезней; 

г) средовые - обусловлены емкостью местообитания (его способно-
стью вместить и обеспечить ресурсами только определенное ко-
личество особей данного вида) и естественными колебаниями ос-
новных параметров среды обитания (осадки, температура и др.); 

д) катастрофические - вызваны крупными природными катастро-
фами: наводнениями, пожарами и пр.; 

е) риски, связанные с прямым или косвенным антропогенным воз-
действием. 

Кроме того, лимитируют устойчивость популяций и их прогрес-
сивное развитие такие факторы, как количество и качество семян, 
эффективность их дисперсии, существование пригодных для поселе-
ния биоценозов и наличие в них нужных микроместообитаний 
(Miinzbergova, 2005). 

Различия в исходном состоянии популяций на фоне комплекса 
стохастических рисков и лимитирующих факторов разной природы 
делают получение оценок устойчивости и прогнозов динамики попу-
ляций редких растений трудной задачей. 

В определенные моменты в результате действия разных факторов 
численность популяции может резко падать, снижаясь вплоть до кри-
тической величины. В этом состоянии популяция может либо исчез-
нуть вследствие отмирания всех ее особей, либо восстановить свою 
численность. Этот критический период получил образное название 
«прохождение бутылочного горлышка» (рис. 11.1). М.Г. Вахрамеевой 
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Рис. 11.1. Схема, отражающая динамику численности особей в популяции в 
процессе прохождения «бутылочного горлышка» 
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(2009) описан процесс перехода популя ции Platanthera chlorantha че-
рез бутылочное горлышко, когда на протяжении 25-летнего периода 
число особей в популяции снижалась с 170 до 9 особей, а затем вновь 
выросло до 96 особей. 

Л.Б. Заугольнова и соавторы (1992) сформулировали ряд условий, 
при которых популяции, находящиеся в критической ситуации, мо-
гут сохранять устойчивость. На уровне организма это: 

а) изменение жизненной формы; 
б) уменьшение размеров растений с сохранением репродуктивной 

функции; 
в) временное прекращение роста (переход в состояние временного 

покоя); 
г) наличие длительной латентной стадии развития; 
д) повышение выживаемости за счет снижения репродуктивной 

функции; 
е) замедление темпов развития; 

ж) переход к вегетативному размножению. 

На уровне популяции такими условиям являются: 
а) правосторонняя асимметрия распределения особей по размеру в 

пределах онтогенетической группы, позволяющая достигать бо-
лее высокой плотности; 

б) рост выживаемости за счет гибели наименее приспособленных 
особей; 

в) способность существовать при низкой численности особей в по-
пуляции. 

Наиболее важными параметрами, которые определяют устойчи-
вость и динамику популяции, являются плодовитость, рождаемость и 
смертность. Плодовитость - способность растений в популяции про-
изводить диаспоры разного типа. Рождаемость - это появление в по-
пуляции новых растений. Она определяется числом новых особей, 
появившихся в популяции за определенный промежуток времени. 
Поскольку это число само по себе зависит от размера популяции и 
числа в ней генеративных особей, то вычисляют удельную рождаемость 
путем оценки количества появившихся новых особей за определен-
ный период в расчете на одну или на 1000 особей. Смертность - э т о 
отмирание растений в популяции. Удельная смертность также вычис-
ляется как число погибших растений в расчете на одну или 1000 осо-
бей за определенный период времени. 
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В самом общем виде динамические процессы в популяциях обыч-
но описывают уравнением 

Nl+i=N, + B-D + I-E, 

где N, - численность особей популяции в исходный момент времени; 
/V,+| - численность особей спустя некоторый период времени; 
В - увеличение числа особей в популяции за счет рождаемости; 
D — убыль числа особей за счет смертности; 
/— иммиграция особей; 
Е— эмиграция особей. 

Интервал /.../ + 1 должен соответствовать биологии организма, 
т.е. скорости размножения и отмирания. Для растений в отличие от 
животных иммиграция и эмиграция происходят только в ходе рас-
пространения семян и, следовательно, имеют сдвиг (лаг) по времени. 

С учетом реальной численности особей в популяции эти парамет-
ры, как было отмечено выше, выражают как удельные, т.е. отнесен-
ные к одной особи; 

Д/ N0) 
и 

д/ лг(о 

Тогда рождаемость и смертность можно записать так: 

B(t) = bN(t)At и D(l) = dN(t)Al. 

Подставляя полученные значения в исходную формулу и осуще-
ствляя необходимые преобразования, получаем формулу для модели 
экспоненциального роста популяции: 

dN 
—-— = rN(t). 
dt 

Уравнение экспоненциал ьного роста считается основным, так как 
всем живым организмам, по образному выражению В.И. Вернадско-
го, свойственно «стремление ко всюдности». 

На основании установления состояния популяции, оценок уров-
ня рождаемости и смертности особей появляется возможность про-
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гнозирования динамики популяции, что особенно важно для популя-
ций редких видов растений. К.М. Сьггник писал, что «прогнозирова-
ние и предвидение, по моему мнению, абсолютно необходимы в бо-
танике и особенно в общей экологии растений» (Сытник, 2003 : 365). 

11.2. Прогнозы динамики популяций на основе 
их состояния 
В отечественной популяционной экологии начиная со второй поло-
вины прошлого века оценка статуса, жизнеспособности, устойчивос-
ти и возможных путей трансформации популяций растений в основ-
ном осуществляется на базе методологии ipso facto, т.е. исходя из фак-
тического состояния популяции в момент исследования. 

Теория и практика такого подхода связана с исследованиями 
Т.А. Работнова (1950), который разделил популяции на три катего-
рии: инвазионные, нормальные и регрессивные. Позже Ю.А. Злоби-
ным (1989а, 2009) была предложена концепция и методика оценки 
виталитетной структуры популяций, основанная на учете соотноше-
ния в популяций особей разного жизненного состояния. С учетом 
индекса виталитета популяций в этом случае делятся на процветаю-
щие, равновесные и депрессивные. 

Используемая при этом терминология для наименования типов 
популяций оказалась несколько двусмысленной. Действительно, сами 
названия типов популяций «инвазионная», «регрессивная» (Т.А. Ра-
ботное), «процветающая», «депрессивная» (Ю.А. Злобин), которые 
устанавливаются на основе одного, реже 2 - 3 лет учета с регистрацией 
соотношения в популяции особей разных онтогенетических или ви-
талитетных состояний, как бы подсказывают, что какие-то популя-
ции внедряются в ценоз, а какие-то находятся в состоянии понижен-
ной жизнеспособности и поэтому выпадают из него. Немало исследо-
вателей попали в ловушку такой терминологии и пришли к выводу об 
устойчивости или возможной де градации локальных популяций ред-
ких видов растений по однократно установленному онтогенетическо-
му спектру (Стецук, 2002; Плотникова, 2007; Афанасьева, 2008 и др.). 

Фактически эти термины, как и сама информация, на базе кото-
рой определяется категория популяции, исходно не связаны с дина-
мическим статусом этих популяций. Такие категории, как «инвази-
онная», «регрессивная» и т. п., только раскрывают, в какой форме 
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существует популяция в растительном сообществе в данный период 
времени - и не более того. На это важное обстоятельство еще в 1988 
году обращали внимание В.Г. Кияк и др. (1988). В зависимости от 
жизненной формы растения, продолжительности нахождения особей 
в том или ином онтогенетическом состоянии популяции могут суще-
ствовать как инвазионные, депрессивные или регрессивные в тече-
ние многих и многих десятилетий. Существуют сотни публикаций, 
которые это подтверждают. 

Поэтому оценки динамики популяций редких видов растений и 
рисков их полного вымирания, основанные на регистрации факти-
ческого онтогенетического и виталитетного состояния популяций в 
момент учета (а это часто вообще одногодичные, реже 2—3-годичные 
данные), не являются достоверными. 

11.3. Прогнозы на основе методики MVP 
В зарубежной популяционной экологии изначально было принято 
жизнеспособность и судьбу популяций определять не по их статично-
му состоянию в момент наблюдения, а по характеру сменяемости, т. е. 
временной динамики основных популяционных параметров (в основ-
ном это число особей) на основе кратко-, а желательно, и долговре-
менных учетов. 

На основе идей островной биогеографии (Shaffer, 1981; Уилкокс, 
1983; Soule, 1987) был сформулирован постулат о минимально жизне-
способной популяции (английская аббревиатура - MVP). Оценка ми-
нимальной жизнеспособности популяции в этом случае строилась ис-
ключительно на численности особей в ней. Используя разнообразные 
математические модели, исследователи пытались установить некото-
рую пороговую численность, которая с вероятностью 95-99% позво-
ляла бы популяции просуществовать не менее 100 (1000) лет. Приме-
нение упрощенных генетических моделей привело к заключению, что 
существует даже некоторое общее пороговое число для выживания 
популяции живых организмов, равное 50-500 шт. особей, что стало 
рассматриваться как «эффект ивный размер» популяции. 

Но дальнейшее накопление фактических данных показало, что 
отдельные популяции в течение очень длительного времени могут су-
ществовать при низкой численности и малой популяционной плот-
ности (Ракова, 1992; Garsia, 2003). Для прогнозирования устойчивос-
ти популяции численности особей в ней как единственного учитыва-
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емого параметра оказалась недостаточно. Г. Меффе и соавторы под-
вели итог этому этапу популяционных исследований словами: «Было 
бы наивно думать, что некто с помощью простого магического числа 
мог бы управлять популяцией, и, когда это число будет достигнуто, 
популяция окажется в безопасности» (Meffe, 2002: 151). 

Явная несостоятельность подобных оценок устойчивости популя-
ций редких видов растений стимулировала перерастание методоло-
гии MVP в методологию PVA, т. е. «анализажизнеспособности попу-
ляций» {population viability analysis). 

11.4. Прогнозы на основе методики PVA 
PVA можно определить как методологию оценки вероятности выжи-
вания популяции на протяжении определенного периода времени, 
основанную на комплексном анализе жизнеспособности особей в по-
пуляции и жизнеспособности популяции как биологической целост-
ности. В отличие от MVP в PVA для прогнозирования устойчивости и 
тенденций развития популяции используется достаточно большой 
набор параметров. 

Основы этого метода были заложены еще М. Шаффером в 1978 
году. В различных модификациях методология и технология PVA ис-
пользуется зоологами и ботаниками уже около 30 лет с целью прогно-
зирования рисков вымирания редких видов и предсказания темпов 
расширения и колонизации территорий инвазионными вицами рас-
тений. За последние полтора десятилетия PVA посвящено много об-
зорных и методических работ (Воусе, 992; Ak^akaya, 2000; Menges, 
2000; Buigman, 2000; Beissinger, 2002; Brook, 2002; Peng, 2002, Brigham, 
2003; Tews, 2004; Злобин, 2008в и др.). 

В настоящее время в практике используется пять основных раз-
новидностей PVA: 

1) простой PVA - основан на учете числа особей в популяции и вы-
числении возможного тренда этой величины. Эта разновид-
ность, по существу, сводится к MVP с небольшими коррекциями; 

2) структурный PVA - базируется на матричной модели демографи-
ческиххарактеристик популяции (при этом особи подразделяют-
ся на группы (классы) по онтогенетическому состоянию или раз-
меру), включающих удельную скорость роста популяции, плодо-
витость особей, риск отмирания разных групп особей и др.; 
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3) Метапопуляционный PVA - применяется по отношению к комп-
лексу популяций или к фрагментированной популяции и учиты-
вает темпы фрагментации и риски отмирания отдельных субпо-
пуляций; 

4) «.пространственно точный» PVA - включает обязательное картиро-
вание популяционных полей, что позволяет учитывать размеры 
субпопуляций и реальные расстояния между ними; 

5) «многовидовой» PVA - оцениваются все виды, составляющие сооб-
щество (Noon, 1999; Moms, 1999). Реализация PVA по отношению 
ко всем доминирующим или характерным видам определенного 
фитоценоза дает возможность оценить устойчивость и тренд транс-
формации такого растительного сообщества как единого целого. 
Прогрессивное развитие методологии PVA привело к осознанию 

необходимости включения в реализуемые модели данных о состоя-
нии и динамике местообитаний популяций. Было показано, что эко-
лого-фитоценотическая обстановка в большинстве случаев определя-
ет риск вымирания популяций даже в большей степени, чем параме-
тры самих этих популяций (Hinder, 2004; Reed, 2006 и др.). Так, на-
пример, Й. Машинский и соавторы (Maschinski, 2006), используя де-
терминистскую и стохастическую модели PVA и регистрируя в тече-
ние семи лет состояния популяций эндемичного кустарника Purshia 
subintegra в сухие и влажные годы, установили, что его популяции име-
ют тенденцию к вымиранию во влажные годы, тогда как в сухие годы 
они проявляют тенденцию к устойчивому существованию. 

Риски, вытекающие из среды обитания, для растений чаще всего 
важнее рисков, обусловленных их биологией и структурой популяций. 
Признание ключевой роли эколого-фитоценотической среды в устой-
чивости и жизнеспособности популяций растений явилось важным 
теоретическим обобщением, которое, безусловно, серьезным образом 
повлияет на дальнейшее развитие PVA. В его перспективных моделях 
преувеличенная роль демографических процессов и экологии видов 
будет замещаться показателями, характеризующими состояние и пути 
трансформации среды обитания редких видов растений. 

При реализации методологии PVA используется широкий набор 
методов математической статистики. Это регрессионный анализ, вт.ч. 
пошаговая и множественная регрессия, матричная алгебра, тренд-ана-
лиз и др. В простейших случаях при прогнозировании.рисков выми-
рания популяции данные о числе особей в популяции за ряд лет про-
сто обрабатывают методом линейной регрессии, что позволяет выя-
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вить примерный тренд динамики численности и на последующие годы 
(Elderd, 2003). 

Более продвинутой моделью в расчетах динамики популяций на 
базе методологии PVA является уравнение: 

Nl+x=XN„ 

где N, — число особей в популяции в год, і; 
X — скорость роста популяции. 

Если X > 1, численность особей в популяции возрастает, если X < 1 
- падает. При учете стохастических процессов в популяции использу-
ется log X (Garsia, 2003): 

А, = (log N0 - log N,)/t. 

Суть здесь втом, что при вычислении X за ограниченное число лет 
наблюдений его значение оказывается неточным, и тогда при компь-
ютерном моделировании оно заменяется величиной, котор;ія стохас-
тически варьирует вокруг найденного среднего значения. 

Для повышения надежности прогнозов применительно к попу-
ляциям растений в расчетной части PVA современные исследователи 
чаще всего используют не алгебраические уравнения, а линейные мат-
ричные модели, в т.ч. детерминистские и стохастические. Они вклю-
чают данные не только о численности особей, но и о вероятности их 
перехода из одного состояния в другое, об удельной плодовитости, 
средней смертности особей и др. Эти модели позволяют учитывать 
также и средовую стохастичность, которая отражает возможное воз-
действие на популяцию таких факторов, как фитофаги, наводнения, 
пожары, загрязнение местообитаний и др. В матричных моделях точ-
ность прогноза повышается, если в выборках численность особей раз-
ных возрастных классов одинакова (Miinzbeigova, 2005). Описание 
системы необходимых расчетов в матричных моделях PVA приведено 
в работе (Morris, 1999). 

Для повышения точности прогноза предлагается учитывать «де-
мографическую стохастичность», т.е. случайные факторы, воздейству-
ющие на онтогенез растений в популяции. В этой связи разрабатыва-
ется так называемый «анализ чувствительности» (sensitivity analysis — 
SA), направленный на установление тех факторов, которые существен-
ны для данной популяции и в силу этого должны быть включены в 
анализ, проводимый по технологии PVA. SA включает дополнитель-
ный параметр v - скорость изменения жизнеспособности особей в 
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форме dk/dv. Было установлено, что чувствительность к демографи-
ческой стохастичности больше у взрослых особей, находящихся в со-
стоянии репродукции, и меньше у ю вен ильных особей (Воусе, 2001). 
Описание приемов расчетов для таких вариантов PVA можно найти в 
работе (Morris, 1999). 

Существует «средовая стохастичность», на которую также жела-
тельно вносить поправки. Косвенной мерой средовой стохастичности 
является отношение дисперсии к среднему значенийУ/х (Bell, 2003), 
вычисляемое для основных морфоструктурных параметров особей 
растений (фитомасса, листовой аппарат, признаки репродукции). 

Прогнозированию подлежат только закономерные процессы. Чем 
выше доля стохастичности и случайности в биологическом процессе, 
тем менее надежными оказываются любые прогнозы состояния 
изучаемой фитосистемы. Поэтому в отношении динамики популя-
ций, которые существуют в стохастической среде, можно говорить 
только о вероятности перехода популяций в то или иное состояние. 

Необходимо признать, что основные разработанные к настояще-
му времени модели PVA требуют методологической доработки. Так, 
обращается внимание (Coulson, 2001) на то, что базовая модель PVA 
предполагает сохраняемость соотношения особей растений с разным 
уровнем жизнеспособности по годам на прогнозируемый период. 
Фактичес ки это далеко не всегда так, и необходимо вводить соответ-
ствующие поправки для получения достоверного прогноза состояния 
популяций. 

Для повышения точности прогноза возможного вымирания ред-
кого вида растения в схему расчетов PVA следует включать больше дан-
ных о характере местообитания, тогда как пока исследователи все еще 
склонны придавать больший вес генетике или стохастичности демо-
графичес ких процессов. 

По своей сущности модели PVA требуют, чтобы учеты состояния 
популяции проводились за непрерывный и достаточно длинный ряд 
лет. Некоторые исследователи считают, что для получения необходи-
мой исходной информации о состоянии популяции и уверенной оцен-
ки вероятности вымирания необходимы данные не менее чем за че-
тыре вегетационных периода (Menges, 2000). Но такой короткий пе-
риод, по мнению других специалистов, делает прогнозы динамики по-
пуляций малодостоверными (Fieberg, 2000 и соавторы). Д. Доак и др. 
(Doak, 2005) показали, что при использовании модели PVA с демогра-
фическими данными за пятилетний период исходного материала для 
надежного прогнозирования недостаточно. М. Маккарти и соавторы 
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(McCarthy, 2001) полагают, что для прогноза состояния популяций с 
глубиной до 100 лет необходимы исходные данные, как минимум, за 
10 лет непрерывных наблюдений за популяцией. Использование 1 - 3 -
летних данных, даже с последующими аппроксимациями, шобще не 
соответствуют методологии и технологии PVA. Чем короче ряд наблю-
дений, тем больше вероятность пропустить важные для изучаемой по-
пуляции свойства и события. 

В работе (Jacquemyn, 2007) приведены уникальные данные о ре-
зультатах наблюдений на протяжении 2 5 лет за популяцией Spiranthes 
spiralis (Orchidaceae). Оказалось, что число особей в этой популяции 
по годам варьировало от 80 до нескольких штук, а доля цветущих рас-
тений изменялась от 0 до 100%. Очевидно, что по случайному отрезку 
в 3 - 5 лет из этого 25-летнего периода наблюдений за популяцией мож-
но прийти к неадекватным выводам о ее жизнеспособности. Правда, 
разрабатываются разные приемы коррекции для тех случаев, когда 
исходная информация о популяциях является неполной. Е.сли в ря-
дах многолетних наблюдений за популяцией есть пропуски кли ошиб-
ки, то используется специальная модель EGSS, базирующаяся на диф-
фузной аппроксимации и смягчающая такие ошибки (Humbert, 2009). 

М е т о д и ч е с к и й б л о к 

Принципиальные основы использования методики PVA 
для оценки динамики популяций редких видов растений 
О б ъ е м расчетов при реализации PVA очень большой, поэтому для их 
выполнения разработан ряд компьютерных программ: P O P U L U S , V O R T E X , 
R A M AS, G A P P S H A P . По состоянию на 2 0 1 2 год доступна версия V O R T E X 
9 .99 , к которой имеется подробное руководство (Lacy, 1993; Miller, 2005) . 
Доступно и хорошее руководство к некоммерческой программе P O P U L U S 
(Alstad, 2007 ) . Полный скрипт для матричной модели и макрос для вычис-
ления вероятности переходов растений из одного состояния в другое при-
ведены в работе (Bauer, 2006) . Разработана небольшая программа на 
языке Бейсик, а также набор команд для реализации ориентировочных 
расчетов в пакете Excel (Morris, 1999) . Б. Брук и соавторы (Brook, 2002 ) 
провели на примере 21 популяции проверну основных компьютерных про-
г р а м м , р е а л и з у ю щ и х P V A : G A P P S , I M M A T , R A M A S , V O R T E X . О к а з а л о с ь , 
что полученные с их помощью прогнозы совпадали с достаточной точно-
стью, и существенных отличий в «мощностях» этих программ не было. 
Работа с компьютерными программами значительно ускоряет расчеты, 
но требования к качественной исходной информации компьютерные мо-
дели не снимают. 
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В. Моррис и соавторы (Morris, 1999) предлагают простую схему для 
выбора конкретного метода расчетов в PVA (табл. 11.1). 

Задача метода PVA - оценить с вероятностью не ниже 95% тенден-
цию развития популяции на период не менее 100 лет. В настоящее время 
методология PVA и программы POPULUS и VORTEX соответственно час-
то применяются зарубежными учеными при изучении редких видов жи-
вотных. Этому посвящено очень большое количество публикаций. Их ис-
пользование для оценки популяций растений пока единично, но резуль-
таты показывают высокую информативность PVA применительно к фито-
популяцинми. Специалисты в области фитосоэологии, популяционной 
биологии и экологии растений (да и животных) в России и Украине мето-
дологию PVA практически не используют. 

Из двух наиболее часто используемых компьютерных программ 
POPULUS и VORTEX программа VORTEX более мощная. Она позволяет 
при прогнозировании динамики развития популяции учитывать большое 
число параметров, которые могут оказывать на развитие популяции вы-
раженное воздействие. Они сведены в 14 основных опций. Среди них 
следующие параметры: система размножения и скорость размножения, 
уровень смертности, частота катастроф и их воздействие на популяцию, 
взаимоотношения особей разного пола, размер отчуждения особей из 
популяции, если он имеет место, занесение новых особей в популяцию, 
генетические эффекты, в частности инбридинг, учет степени фрагменти-
рованности популяции и образование метапопуляций и др. Принципиаль-
ным отличием VORTEX является включение в расчеты стохастического, 
случайного параметра, варьирующего по времени. Кроме того, в VORTEX 
включены разные модели и сценарии возможного развития популяций. 

Как упрощение математической модели, так и неполный или некаче-
ственный исходный материал делают прогнозы состояния популяций не-
точными (Grimm, 2005). При недостатке исходной информации методо-

Таблица11.1. Выбор метода PVA для оценки динамики популяций растений 
(по W. Morris et al.. 1999) 

Число 
популяций 
для 
анализа 

Тип исходных 
данных 

Минимальное число 
пет наблюдений, 
необходимых для 
получения 
исходных данных 

Метод P V A 

О д н а Число особей 10 и более Анализ риска вымирания 
на основе численности 

О д н а Демографическая и 
другая информация 

2 и более Матричные модели 

Несколько Число особей 10 и более Многолопуляционный 
анализ риска вымирания 
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логия PVA однозначно ведет к ошибочным выводам. Однако сбор много-
летних данных на постоянных площадках или трансектах, учеты состоя-
ния маркированных особей растений являются серьезной организацион-
ной проблемой, которая пока не получила полного решения как в запад-
ноевропейских и американских, так и в украинских и российских условиях 
организации научных исследований. 

11.5. Результативность метода РУА 
По мнению К. Гросса (Gross, 2002), существует три главных условия, 
необходимых для обеспечения точности моделей PVA: 

1) наличие достаточно больших репрезентативных выборок марки-
рованных особей растений, находящихся в разном онтогенетичес-
ком и жизненном состоянии; 

2) длительный период наблюдений за маркированными растения-
ми, составляющий не менее 5—7 лег, а для некоторых многолет-
ников нередко десятилетие и больше; 

3) обязательный стохастический отбор маркированных особей. 

Еще раньше Г. Аксакайя и соавторы (Ak5akaya, 1999), обсуждая 
методологию PVA, пришли к заключению, что для ее результативного 
использования нужна информация о демографических проце ссах в по-
пуляции, данные о репродукции, соотношении пестичных и тычи-
ночных форм (если растения однополые), результатах оценки жизне-
способности особей, выраженности плогностнозависимых эффектов, 
данные об удельной скорости роста популяции. Всего 57 таких пози-
ций. Это полностью объясняет, почему работ по прогнозированию ди-
намики популяций редких видов растений с использованием методо-
логии PVA не очень много в зарубежной литературе и почти нет в оте-
чественной. 

Современные специалисты полагают, что для реализации мето-
дов PVA, как минимум, необходимы следующие данные: 

а) численность особей в популяции; 
б) показатель рождаемости; 
в) показательсмертности; 
г) удельная плодовитость растений; 
д) демографическая структура популяции с подразделением особей 

по классам онтогенетического или виталитетного состояния (не 
менее 3 - 5 классов, хотя в отдельных исследованиях используется 
деление до 15 классов). 
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Подбор таких показателей индивидуален для разных видов расте-
ний. PVA не дает универсальных решений в силу индивидуальности 
биологии и экологии видов и специфичности эколого-ценотической 
обстановки, в пределах которой находится изучаемая популяция. Для 
каждого вида растения и для каждой ситуации задачу приходится ре-
шать заново. 

В PVA постулируется, что не все учитываемые и включаемые в 
модель параметры одинаково важны. С. Ремула (Ramula, 2006) оце-
нивал риск вымирания 37 видов растений разных жизненных форм и 
пришел к заключению, что для прогнозирования устойчивости попу-
ляций длительно живущих древесных форм нужно учитывать мень-
ше параметров, чем для малолетних травянистых растений. В. Адаме 
и соавторы (Adams, 2005) на основе 15-летнего изучения популяций 
Helenium virginicum установлено, что у видов растений, создающих по-
чвенные банки семян, для прогноза устойчивости популяции оценка 
численности семян в почвенном банке важнее, чем численность осо-
бей в популяции. К аналогичному выводу пришли С. Мейер и колле-
ги (Meyer, 2006) при изучении популяций редкого вида пустынь 
Lepidiumpapilliferum. П. Лефгрен и соавторы (Lofgren, 2000) показали 
на примере однолетника из семейства Asteraceae, что динамика попу-
ляции была обусловлена не только количеством производимых семян, 
но и наличием необходимых микроместообитаний для их прораста-
ния. Динамику популяции определяли оба эти фактора в их взаимо-
действии Для двудомных растений приходится учитывать тендерную 
структурі' популяции. В популяциях диплоидных и гексаплоидных 
форм Aster amellus гексаплоидные формы имели лучшие шансы на 
выживание (Miinzbergova, 2011), что подчеркивает недопустимость иг-
норирования генетической структуры популяций. 

Со стороны эколого-фитоценотической обстановки популяциям 
редких видов растений угрожают: 

а) системные факторы - прямое планомерное уничтожение полез-
ных видов, биологические инвазии, разрушение местообитаний, 
сукцессии и др.; 

б) разнообразные случайные факторы. 

Учет этих факторов также необходим для получения надежных 
прогнозов устойчивости популяций любого вида растения. 

В условиях нарастающего антропогенеза наиболее существенны-
ми для сохранения жизнеспособности популяций растений чаще все-
го оказываются утрата местообитаний, фрагментация популяции и 
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инвазионные внедрения видов с большей конкурентной способнос-
тью (Noon, 1999). М. Гарсия (Garsia, 2008) на основании шестилетних 
наблюдений за популяциями редкого вида Petrocoptispseudoviscosa при-
шел к выводу, что наибольший риск вымирания имеют популяции 
малого размера при их нахождении в экстремальных и сильно флюк-
туирующих экологических условиях. Ведущую роль изменчивости 
местообитаний в стабильности популяций по сравнению со свойства-
ми видов и демографическими характеристиками популяций подтвер-
ждают и выводы, сделанные Б. Брук и коллегами (Brook, 2006), кото-
рые получили аналогичные результаты, обобщая литературные дан-
ные о популяциях 1198 видах растений и животных. 

В целом, трудностей на пути эффективного использования мето-
дологии и методики PVA немало. Помимо нерепрезентативности и 
случайности исходных данных о редких видах растений, к ним отно-
сятся и факторы, которые М. Шаффер (1989) называл неопределен-
ностями. К их числу он относил: 

а) случайности в самих демографических процессах; 
б) случайности и непредсказуемости ІЗ изменениях экологической 

среды; 
в) возможность воздействия на популяции катастрофических фак-

торов типа пожаров, наводнений и т.п.; 
г) непредсказуемость генетических изменений в популяции, вызван-

ных дрейфом генов и инбридингом. 

При этом в небольших популяциях с малым числом особей роль 
этих факторов возрастает, а при прогнозировании жизнеспособности 
крупных популяций эти факторы сказываются неодинаково в разных 
частях популяционного поля, что также ведет к ошибкам прогнози-
рования. 

Мнение специалистов о фактической точности прогнозов PVA не 
совпадает. Некоторые авторы полагают, что метод не дает надежных 
практически значимых результатов (McCarthy, 2001). Негативные, не-
содержательные результаты, полученные отдельными исследователя-
ми, при применении PVA, по мнению М. Шаффера и коллег (Shaffer, 
2002), объясняются тремя основными причинами: 

1) метод используется при недостаточном количестве исходной ин-
формации; 

2) метод применяется к популяциям с крайне низкой численностью 
особей, тогда как, по его данным, метод дает надежные прогнозы 
для популяций с численностью особей не ниже 1500 шт.; 
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3) жизнеспособность популяций оценивается за слиш ком короткий 
промежуток времени. 

Однако некоторые специалисты придерживаются иного мнения. 
Е. Менгес (Menges, 2000) в результате применения PVA к популяциям 
95 видов растений пришел к выводу о полезности этого метода. Б. Брук 
и соавторы (Brook, 2000 : 385) использовали данные относительно 21 
вида растений и выполняли прогнозирование в двух вариантах: по 
S-выборке и по полному ее объему. Оказалось, что точность прогно-
зирования в обоих случаях высокая. Их вывод категоричен: PVA— это 
работоспособный и достаточно точный инструмент для оценки стату-
са редких видов. Большинство специалистов, освоивших методику 
PVA, считает, что этот метод дает самую важную информацию, необ-
ходимую для разработки мероприятий по защите редких видов и ред-
ких экосистем. PVA наиболее полезен для оценки популяций видов, 
которые считаются вымирающими. 

С помощью PVA уже выполнено немало исследований, которые 
дали результаты, полезные для понимания механизмов динамики по-
пуляций и для организации охраны популяций редких видов расте-
ний. Так, Й. Машинский и соавторы (Maschinski, 1997), используя 
материалы семилетних наблюдений и компьютерную программу 
RAMAS, установили, что популяции одного из редких видов Astragalus 
в прогнозируемый период в 100 лет полностью вымрут без защиты от 
вытаптыЕ.ания. В работе Е. Менгес и коллег (Menges, 2006) на основе 
13-летних наблюдений за 83 популяциями редкого растения 
Dicerandera frutescens с использованием технологии PVA показано, что 
сохранение популяций (X > 1) возможно только при выжиганиях (по-
жары) с интервалом 6-12 лет Как редкие, так и более частые пожары 
ведут к деградации популяций главным образом за счет развития кон-
курирующих видов. 

В Канаде с помощью методики PVA установлены пределы изъятия 
особей из популяций Panax quinquefolium и Allium triciccum. Для перво-
го вида риск полного вымирания возникает при снижении численно-
сти особей до 30-90 шт. в популяции, а у второго вида — до 140-480 
(Nantel, 1996). Угроза вымирания малочисленных популяций выяв-
лена у Cypripedium fasciculatum (Newton, 2010). Для популяций редкого 
вида Euphorbia clivicola устаноален риск полного вымирания на протя-
жении 30 лет при условии отсутствия необходимых мер по охране и 
поддержанию этого растения (Pfab, 2000). Г. Аксакайя и П. Сегрен-
Гулве (Ak;akaya, 2000) выделили 11 научных и прикладных ситуаций, 
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когда PVA оказывается эффективным, а иногда и единственным ин-
струментом для решения проблемы. Среди них, в первую очередь, это 
оценка риска вымирания редкого вида, проверка применяемых мето-
дов охраны редкого вида и т.п. 

Кроме анализа устойчивости популяций редких видов растений, 
PVA начали успешно применять для анализа трендов развития инва-
зионных, в т.ч. сорных видов растений. О. Осункойя и коллеги 
(Osunkoya, 2010), используя более 2000 маркированных особей Lantana 
сатага, установили, что X = 3,449, и это свидетельствуете прогрессив-
ном увеличении размера популяций этого вида в Австралии. Е. Еон-
геджанс и соавторы (Jongejans, 2010) изучили инвазию трех сорных 
для Европы видов Carlina vulgaris, Tragopogon pratensis и Hypochaeris 
radicata и нашли, что темпы инвазии существенно отличаются для раз-
ных физико-географических регионов этого континента, что также 
свидетельствует о работоспособности методов PVA. 

В США технология PVA в настоящее время используется для орга-
низации эффективной охраны редких видов растений еще недостаточ-
но и охватывает менее 1 /3 таких видов (Morris, 2002), но с каждым го-
дом объемы таких исследований в США быстро возрастают (Hens, 2010). 

Методология PVA уже в настоящее время позволила сформулиро-
вать целый ряд общих научных положений об условиях устойчивости 
или, напротив, угрозы полного вымирания редкого вида. Показано, что: 

а) благоприятные местообитания, расположенные территориально 
близко друг к другу, эффективнее для сохранения редких видов, 
чем находящиеся на значительном отдалении друг от друга; 

б) в климаксовых лесах шансы на сохранение редких видов выше, 
чем в сукцессионных; 

в) территориально крупные благоприятные местообитания предпоч-
тительнее, чем мелкие; 

г) популяции видов растений с высокими репродуктивными выхо-
дами имеют больше шансов на сохранение, 

д) варьирование свойств местообитаний во времени снижает шансы 
на выживание популяций растений 

Многократно высказывалось мнение о том, что фенотипическая 
изменчивость благоприятствует выживанию редких видов растений. 
С этим согласны С. Бейссингер и М. Вестфал, которые писали: «Мы 
установили, что устойчивость является наибольшей в популяциях с 
высокой изменчивостью основных популяционных параметров, по-
тому что некоторые особи имеют много больший потенциал 
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выживания, чем в среднем для особей популяции, и, таким образом, 
они не выпадают из популяции с той скоростью, которая характерна 
для популяции в целом» (Beissinger, 1998 : 6). 

Отдельные специалисты считают, что в настоящее время PVA боль-
ше поставил вопросов, чем дал ответов. При этом Дж. Рид и коллеги 
особо подчеркивают ограничения в использовании и трактовке резуль-
татов PVA, связанные с необходимостью иметь исходные данные вы-
сокого качества, с обязательной их осторожной оценкой результатов, 
с рассмотрением результатов только как гипотезы. Особенный акцент 
они делают на «недопустимости использования PVA для определения 
минимального размера попу;іяции» (Reed, 2002 : 8). 

Актуальной проблемой яшмется создание базы данных по видам 
редких растений с регистрацией тех признаков особей и популяций, 
которые необходимы для использования современного аппарата PVA. 
Кстати, для видов растений Центральной Европы создаются базы дан-
ных для решения специальных задач. Например, база данных 
CLO- PLA 3 по клоновым видам растений содержит уже более 186 ты-
сяч записей (Klimesova, 2008). 

Чем глубже разрабатывается технология PVA, тем справедливее 
оказывается высказывание М. Бергман и Г. Поссингам: «В настоящее 
время мы имеем доступные для нас инструменты, которыми не мо-
жем воспользоваться» (Buigman, 2000 : 112). Не можем потому, что 
инструменты PVA требуют долгосрочных разносторонних данных о 
популяциях растений и о среде их обитания, данных, получению ко-
торых препятствует действующая система организации научных ис-
следований и их финансирования. Не следует упускать из вида, что 
PVA - это математико-статистическая модель и как любая модель она 
составлена на основе олределенныхдопущений и предположений, за 
рамками которых модельутрачиваетсмысл. 

Следует подчеркнуть, что PVA не является методологией предска-
зания, суд|>бы популяции или вида, это методология нахождения веро-
ятности такого события, т.е. шансов на выживание (Noon, 1999). 
Нельзя не согласиться с С. Бейссингер, который писал, что «будущее 
PVA в значительной степени зависит оттого, каким способом биоло-
ги, занимающиеся охраной природы, будут развивать и применять 
модели PVA и как они смогут представить результаты политикам и 
менеджерам» (Beissinger, 2002 : 14). 

Обобщая итоги исследований многих специалистов за последние 
десятилетия, можно утверждать, что основными элементами успеш-
ности применения PVA являются: 
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- наличие полной информации о аутбиологии и аутэкологии вида 
растения, популяции которого изучаются; 

- всесторонняя оценка местообитаний, с которыми связаны лока-
литеты популяций, с установлением возможных их трансформа-
ций естественной и катастрофической природы; 

- установления уровня адаптируемости особей и популяций к из-
менениям среды обитания; 

- полная информация об исходном состоянии популяции, включая 
все важные для анализируемой ситуации параметры. Наличие дан-
ных длительного мониторинга за состоянием популяции на про-
тяжении как минимум 5 - 7 лет. 

В целом, проблема снижения биоразнообразия, утраты редких 
видов растений имеет нарастающую актуальность, и многие специа-
листы искали и ищут пути для объективной оценки устойчивости по-
пуляций редких видов растений, рисков их вымирания и возможнос-
тей минимизировать эти риски. Для решения таких задач использо-
вались различные методологические подходы. Это оценка онтогене-
тической структуры популяции, оценка! виталитетной структуры по-
пуляции, анализ динамики численности особей в популяции, прогно-
зы, основанные на учете комплекса признаков особей, популяции и 
условий, в которых она находится. 

При сопоставлении двух частично параллельно развивающихся 
научных школ — отечественной и зарубежной, работы которых оди-
наково ориентированы на оценку жизнеспособности и на прогнози-
рование трендов развития популяций растений, можно видеть, что 
отечественная школа базируется на своего рода популяционной ста-
тике как достаточной для понимания будущего популяций, а зару-
бежная исходно была ориентирована на динамику популяционных 
процессов. У каждого из этих двух подходов есть свои плюсы и мину-
сы. Недостаток отечественных разработок - практически полное иг-
норирование реальных трендов популяционных процессоів, а круп-
ный минус западной школы - это перегрузка моделей целым комп-
лексом поправочных коэффициентов ?., dk/dv и т.п., среди которых 
буквально тонет реальное состояние изучаемой популяции. Объеди-
нение и взаимное обогащение двух научных школ, безусловно, при-
ведет к созданию более мощных инструментов для прогнозирования 
динамики популяций растений. 

В настоящее время наиболее глубоко проработанным и теорети-
чески обоснованным является метод оценки жизнеспособности 
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популяций - PVA. Успех и перспективность методологии PVA связа-
ны с тем, что это не просто метод для анализа состояния популяций, а 
мощный стимул для организации долгосрочных работ по изучению 
биологии и экологии видов. Многовидовой PVA это еще и стимул для 
комплексного изучения экосистем. 

М е т о д и ч е с к и й б л о к 

Прогнозирование динамики популяций редких видов растений 
В простейших случаях при оценке динамики популяции и прогнозирова-
нии рискоа вымирания сведения о числе особей в популяции за ряд лет 
просто обрабатывают с помощью метода линейной регрессии, что позво-
ляет установить примерный тренд динамики численности и сделать ори-
ентировочный прогноз на последующие годы. Такой вариант обработки 
данных представлен на рис. 11.2 для трех видов редких растений в Нацио-
нальном природном парке «Деснянско-Старогутский» за 2009 , 2 0 1 0 и 2011 
годы: Epipactis helleborine, Listera ovata и Platanthera chlorantha. 

По сравнению с чисто визуальными данными более точные оценки 
динамики популяций позволяв1 ' получить вычисление скорости роста по-
пуляции - PRG. Этот показатель вычисляется по формуле 

P R G = = _ f ± i L . 1 0 0 , 
Nt 

где N - ч и с л о о с о б е й в п о п у л я ц и и в году, t. П о к а з а т е л ь PRG в ы р а ж а е т с я в 
п р о ц е н т а х . 

При увеличении размера популяции он положительный, при умень-
шении числа растений в популяции - отрицательный. Скорость роста по-
пуляции чаще всего имеет по годам циклические колебания, и поэтому ее 
необходимо вычислять за достаточно продолжительный период време-
ни, сопоставляя численность особей в популяции в смежные годы. 

Например, у Epipactis helleborine в сопоставляемые 2 0 0 9 , 2 0 1 0 и 2011 
годы численность особей в погуляции составляла 47, 36 и 16 шт. Вычис-
ление PRG показало, что скорость роста этой популяции за смежные 2 0 0 9 -
2 0 1 0 годы составляла - 2 3 , 4 % , за 2 0 1 0 - 2 0 1 1 годы - 5 5 , 6 % , а в среднем за 
эти годы - 3 9 , 5 % . В популяции Listera ovata средний показатель был ра-
вен —43,5%, а в популяции Platanthera chlorantha - 9 , 5 % . Эти данные ука -
зывают на негативный тренд численности популяций рассматриваемых 
видов редких растений. В популяции Listera ovata сокращение числа осо-
бей в популяции было самым большим. 

Более точные результаты дает использование моделей PVA. Как ми-
нимум для реализации методов PVA необходимы следующие данные: 



Глава 9. Структура популяций редких видов раст ений 319 

а) численность особей в популяции; 
б) показатель рождаемости; 
в) показатель смертности; 
г) удельная плодовитость растений; 
д) демографическая структура популяции с подразделением особей по 

классам онтогенетического или виталитетного состояния (не менее 
3 - 5 классов, хотя в отдельных исследованиях используется деление 
до 15 классов). 

Подбор таких показателей индивидуален для разных видов растений. 
Применение методики P V A k изучаемым локальным популяциям трех 

редких видов растений в Национальном природном парке «Деснянско-
Старогутский» потребовало предварительной оценки удельной скорости 
роста популяций. Удельную скорость роста X изучаемых популяций оце-
нивали по трехлетним данным как разницу рождаемости Ь и смертности d 
особей в популяциях. Рождаемость оценивали по числу появляющихся 
всходов, а смертность особей - как разницу в их численности по двум 
смежным годам. 

Весь комплекс расчетов выполнен с использованием компьютерных 
программ P O P U L U S и VORTEX. 

Технология POPULUS позволяет прямо на основании данных об име-
ющейся численности популяции и удельной скорости ее роста получать 
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Рис. 11.2. Динамика численности особей в популяциях редких видов растений 
в 2009-2011 годах: 1 - Epipactis helleborine, 2 - Listera ovata; 3 - Platanthera 
chlorantha 
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прогноз е е численности. Основными параметрами, необходимыми для 
прогнозирования динамики численности популяции, являются: 

Л/0 - исходная численность популяции (до 10 ООО); 
К - емкость данного м е с т о о б и т а н и я д л я р а с т е н и й д а н н о г о вида 
(до 10 ООО); 
г— собственная скорость роста популяции (от 0 до 5); 
Г - лаг обратной связи, т.е. запаздывание в эффекте воздействия плот-
ности на рост популяции (от 0 до 5). 

Трудной проблемой при использовании программы типа P O P U L U S 
является нахождение оценки удельной скорости роста популяции. Если 
для расчета г по определению требуются данные об изменении числен-
ности популяции во времени, то для расчета с помощью модели на осно-
ве матриц Леспи необходимы демографические таблицы рождаемости и 
смертности, тогда как данные о динамике численности не нужны (Воро-
нов, 2005) . 

Стартовое окно программы P O P U L U S приведено на рис. 11.3, а ре-
зультаты вычислений - на рис. 11.4. 

Для Е. helleborine при наблюдаемых величинах рождаемости и смерт-
ности удельная скорость роста изучаемой популяции X = - 0 , 4 4 9 4 , что у к а -
зывает на общий тренд снижения размера популяции и вероятность е е 
гибели примерно через 1 0 - 1 2 лет. 

В популяции L. ovata X = - 0 , 4 2 7 и расчетный период е е вероятного 
существования также соответствует 1 0 - 1 2 годам. 

У P. chlorantha в популяции за счет низкой смертности особей удель-
ная скорость роста оказалась положительной X = 4 ,78 . В этой популяции 
на ближайшие 8 - 9 лет можно ожидать устойчивое сохранение численно-
сти особей, а в дальнейшем вероятен активный рост этой популяции. 
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Рис. 1 1 . 4 . П р о г н о з численности особей в популяциях трех видов семейства 
Orchidaceae в Национальном п р и р о д н о м парке «Деснянско-Старогутский» 
с глубиной в 30 лет на основе модели PVA 

В целом, с учетом результатов использования для оценки устойчиво-
сти популяций трех редких видов растений в Национальном природном 
парке «Деснянско-Старогутский» последовательно методики MVP, анализа 
структуры популяций и методики PVA можно утверждать, что локальные 
популяции Е. helleborine и L. ovata находятся в состоянии повышенного 
риска, локальная популяций Р. chlorantha более устойчива. 
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На основании полученных оценок состояния популяции изуча-
емого редкого вида растения и вероятных трендов динамики этой по-
пуляции возможно достаточно точное отнесение популяции редкого 
вида растения к одной из описанных ниже категорий популяций ред-
ких видов растений (Клименко, 2011). 

Категория 1. Прогрессивно развивающиеся популяции. Для видов ред-
ких растений, представленных прогрессивно развивающимися попу-
ляциями, характерно сочетание следующих признаков: 

а) сохранение типичной жизненной формы особей; 
б) высокий уровень ростовых и формообразовательных процессов; 
в) полночленная онтогенетическая структура популяций с преобла-

данием генеративных особей; 
г) процветающие по виталитетной структуре популяции со значени-

ем инаекса Q = 0,35-0,5; 
д) популяционные поля крупные с количеством особей порядка со-

тен и тысяч штук, по годам выражена тенденция к увеличению 
размеров популяционных полей и численности особей в популя-
циях; 

е) слиян ие частей метапопуляции в одну общую популяцию, увели-
чение числа отдельных локалитетов. 

Категория 2. Оптимально стационарное состояние популяций. Схо-
дно по ряду признаков с популяциями категории 1, но отличается: 

а) частой неполночленностью онтогенетических спектров; 
б) флюктуацией размера популяционных полей и численности осо-

бей по годам вокруг средней величины; 
в) равновесными по виталитетной структуре популяциями; 
г) совпадением экологического оптимума вида с экологическими 

особенностями местообитания («профессия» вида соответствует 
его «адресу»). 

Категория 3. Минимально жизнеспособные популяции. В общем виде 
под минимальной жизнеспособной популяцией (МЖП) понимается на-
именьшее количество особей, необходимое для выживания вида (За-
лепухин, 2003). МЖП для данного вида в данном местообитании -
это наименьшая изолированная популяция, имеющая 99% шансов 
сохраниться в течение 1000 лет, несмотря на прогнозируемое воздей-
ствие демографических, природных и случайных катастроф (Shaffer, 
1981). В отличие от популяций категории 2 популяции этой катего-
рии находятся в состоянии выраженного риска деградации и отмира-
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ния. Главная их особенность — это расхождение экологического оп-
тимума видовой популяции с экологическими характеристиками ме-
стообитания. В этой связи онтогенетичес кие спектры популяций фраг-
ментированные, в них преобладают то догенеративные, то постгене-
ративные особи. По виталитетной структуре популяции являются пе-
реходными от равновесных к депрессивным. 

Категория 4. Популяции в критическом состоянии. По мнению Л. Б. 
Заугольновой и соавторов (1992), для таких популяций характерно «од-
нонаправленное и необратимое в существующих условиях ее измене-
ние, препятствующее осуществлению характерных для системы цик-
лов жизнедеятельности (самоподдержания)». Дополняя его, уточне-
ним, что с демографических позиций это состояние, при котором не-
возможен нормальный оборот поколений. Это достаточно общее оп-
ределение, и поэтому авторы сопроводили его перечнем показателей, 
отвечающих такому состоянию. Отличительными признаками попу-
ляций категории 4 являются следующие: 

а) жизненная форма может быть нетипичной для данного вида рас-
тения; 

б) популяционные поля небольшого размера с численностью попу-
ляции более ста особей; 

в) онтогенетический спектр, фрагментированный с преобладанием 
постгенеративных растений; 

г) репродуктивный процесс угнетен, плодозавязываемость низкая; 
д) виталитетные спектры типа депрессивных; 
е) всходы и ювенилъные особи либо полностью отсутствуют, либо 

встречаются только в отдельные годы. 

Деление популяций на четыре рассмотренные выше категории 
позволяет конкретизировать и оптимизировать систему мероприятий 
по охране редких видов растений, переориентировав ее с охраны ви-
дов на охрану популяций как реальных форм существования видов у 
редких растений (Злобин, 1992). 

Приведенный материал об использовании трех основных методо-
логий анализа динамики фитопопуляций с оценкой их перспектив, 
или прогрессивного развития, или вымирания показывает, что наи-
более точную информацию и наиболее точный прогноз может дать 
только комплексный подход, использующий данные об онтогенети-
ческой структуре популяции, ее виталитете и динамике численности, 
предусмотренные методикой PVA. Даже в этом случае получаемые 
оценки - это не окончательный вердикт, а определенная вероятность 
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развития фитопопуляционной системы. Но даже вероятностные оцен-
ки полезны и дают возможность для прогрессивно наращивающих свои 
позиции видов растений разрабатывать и апробировать методы конт-
роля и подавления, а для вымирающих видов — оценивать эффектив-
ность методов их охраны. 

Стабильность фитопопуляции в первую очередь определяется ком-
плексом ее автономных параметров: размером (численность, плот-
ность, величина популяционного поля), уровнем репродукции, онто-
генетической и виталитетной структурой. Наиболее надежными для 
оценки уровня стабильности популяции и тенденции ее развития в 
этой связи оказываются подходы и методы, анализирующие популя-
цию как сложную биосистему. При этом такую биосистему, динами-
ка которой зависит от общей динамики и сукцессионного статуса фи-
тоценоза ее обитания. Это малоизученная, но очень важная с точки 
зрения фитосозологии проблема. Так, О. В. Решетюк (2012) на приме-
ре популяции Cypripedium calceolus показывает, что статус популяций 
этого растения обусловлен динамикой популяций эдификаторовлес-
ньгх экосистем, в которых она произрастает (рис. 11.5). 

Установлено, что при сомкнутости древостоя более 60% попу-
ляций С. calceolus деградируют и переходят в состояние временного 
анабиоза. Автор называет схему этого динамического процесса «иде-
ализированной», так как его ход зависит также от режима рубок дре-
востоя, рекреации, выпаса и лесу животных и других антропоген-
ных факторов. 

Рис. 11 .5 Статус популяции Cypripedium calceolus в зависимости от процесса 
развития лесного насаждения: А - развитие древесного полога; В - развитие 
популяции С. calceolus (по О.В. Решетюк, 2012) 
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В целом, анализ текущей литературы о состоянии отдельных по-
пуляций редких растений (а таких публикаций за последнее 10-15 
лет вышло очень много) показывает, что указанные популяции нахо-
дятся в очень разном состоянии, и это состояние определяется какбио-
лого-экологическими особенностями вида, так и средой их обитания. 
Но, судя по данным исследований, состояние обследованных попу-
ляций редких видов растений на 80-90% отвечает категориям 3 и 4, и, 
таким образом, охрана редких видов растений была и остается в фи-
тосозологии задачей номер один. 



Г Л А В А 1 2 

Популяционный мониторинг 

Мониторингом называется система специальных наблюдений за со-
стоянием того или иного объекта. Термин «мониторинг» в экологии 
появился перед проведением Стокгольмской конференции ООН по 
окружающей среде в 1972 году в противовес (или в дополнение) к 
термину '«контроль», который, кроме наблюдения и получения ин-
формации, содержит и элементы активных действий, т. е. управле-
ния. Существует классификация систем мониторинга по объектам, 
факторам, источникам и масштабам воздействия (Пашкевич, 2002). 
По объектам наблюдения различают атмосферный, воздушный, вод-
ный, почвенный, климатический мониторинг, мониторинг расти-
тельности, животного мира, здоровья населения и т.д. В зависимос-
ти от масштабов мониторинг подразделяют на глобальный и регио-
нальный. 

Любой мониторинг проводится по схеме: наблюдение - оценка -
прогноз. Собственно мониторинг как система наблюдений является 
механизмом для оценки состояния природной среды и живых орга-
низмов и прогнозирования их состояния. 

Одни и из видов мониторинга является экологический и биологи-
ческий мониторинг. В 1990 г. Европейская экономическая комиссия 
по согласованию с ООН приняла программу интегрированного эко-
логического мониторинга окружающей среды по следующим группам 
показателей: общая метеорология, химизм воздуха, химизм почвен-
ных и подземных вод, химизм поверхностных вод, почва, биологи-
ческие показатели. Цельэкологического мониторинга - комплексная 
оценка состояния биосферы и происходящих в ней изменений, вклю-
чая природную среду, природные ресурсы, флору и фауну. Экологи-
ческий мониторинг в его основной части включает широкий набор 
методов. В первую очередь это физические и химические методы, ко-
торые дают качественные и количественные характеристики факто-
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ров среды обитания, но позволяют лишь косвенно судить об их био-
логическом действии. 

В отличие от этого биологический мониторинг ориентирован не-
посредственно на наблюдения за живыми организмами. Он позволя-
ет на основе данных об их состоянии получить информацию о биоло-
гических последствиях изменения среды, но относительно экологи-
ческих факторов, которые вызывают эти изменения, заключения мож-
но делать только предположительно. Таким образом, экологический 
и биологический мониторинг дополняют друг друга. 

Биологический мониторинг выступает как часть экологического 
и ориентирован на контроль динамических процессов во флоре и фа-
уне. Биомониторинг может осуществляться на всех уровнях органи-
зации живого: биологических макромолекул, клеток, тканей и орга-
нов, организмов, популяций, сообществ, экосистем и биос4>еры в це-
лом. В соответствии с объектами этот вид мониторинга подразделяет-
ся на фитомониторинг и зоомониторинг. 

12.1. Общие принципы организации фитомониторинга 
В настоящее время в разных странах мира реализуется достаточно боль-
шое количество разноуровневых и разнонаправленных программ по 
мониторингу природной среды и биологических объектов. Но отдача 
от них в части сохраняемости редких видов растений непропорцио-
нально мала. Это, безусловно, связано с истоками мониторинговых 
проектов в их малой адекватности научным и социальным ситуаци-
ям. Проанализировав реализуемые в разных странах программы по 
мониторингу биоразнообразия, Н. Еккоз и коллеги пришли к выво-
ду, «что многие существующие программы мониторинга ущербны в 
связи с недостаточным вниманием на этапе составления программы 
мониторинга к вопросам - почему, что и как» (Yoccoz, 2001 : 451). 
Дж. Николз и Б. Уильяме в этой связи писали: «Мониторинговые дан-
ные не собирают с неясной надеждой, что они когда-нибудь окажутся 
полезными для охраны природы. Напротив, мониторинг должен быть 
строго ориентирован на получение такой информации, которая необ-
ходима для принятия конкретного решения в области охраны приро-
ды» (Nichols, 2006:668). Для получения объективного результата дол-
жны быть разработаны единые программы мониторинга, независи-
мые от ведомственных интересов и пристрастий. 
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Необходимость комплекс ной организации мониторинговых работ 
подчеркивалась и отечественными исследователями. Н.В. Никифоров 
(2000) считал, что биолого-экологический мониторинг должен вклю-
чать около 100 параметров. Для лесных фитоценозов набор параметров 
мониторинга разработали Л.Б. ЗауголъноваиЛ.Г. Ханина (2004). 

В организации и проведении мониторинга можно выделить сле-
дующие основополагающие принципы (Рубцова, 2008): 

1. Рациональный выбор районов и эталонных территорий д ля мони-
торинга, определяемый его целями и задачами. При проведении 
фитомониторинга следует учитывать места расположения редких 
видов сообществ и места концентрации редких видов растений. 

2. Периодичность сбора данных, зависящая от целей мониторинга. 
3. Выбор модельных параметров д ля мониторинга. При фитомонито-

ринге набор параметров не должен ограничиваться констатацией 
«присутствия-отсутствия» тех или иных видов растений. Он дол-
жен включать основные параметры особей и параметры популяций. 

4. Создание баз данных результатов мониторинга, доступных для 
любых пользователей при сохранении авторских прав на инфор-
мацию. 

Система общего мониторинга имеет иерархическую организацию 
и включает разные аспекты. По мнению И. Спеллерберга (Spellerbeig, 
2005), его центральными проблемными направлениями являются: 

1. Контроль биологического разнообразия, ориентированный прежде 
всего на редкие виды и их локальные популяции. 

2. Анализ экосистем планеты с учетом деградации природных мес-
тообитаний и распространения инвазионных видов. 

3. Наблюдение за процессом глобального потепления с регистрацией 
количества углекислого газа, метана и оксидов азота в атмосфере. 

4. Контіюльсостояния озонового экрана планеты с учетом выбрасы-
ваемых в атмосферу веществ, воздействующих на озоновый экран. 

5. Наблюдения за состоянием почвенного покрова, деградация кото-
рого в основном вызывается интенсификацией сельского хозяйства. 
Для повышения эффективности мониторинга, его унификации 

и результативности на международном уровне началась разработка 
Глобальной системы наземных наблюдений (GTOS), которая пред-
полагает проведение мониторинга и сбора данных на пяти уровнях с 
возможностью обмена данными через Интернет. В рамках экологи-
ческой программы ООН поставлена задача объединения национа-
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льных систем мониторинга в единую межгосударственную сеть -
Глобальную систему мониторинга окружающей среды (ГСМОС). Это 
высший глобальный уровень организации системы экологического 
мониторинга. Ее назначение - осуществление мониторинга за из-
менениями в окружающей среде на Земле и ее ресурсами в глобаль-
ном масштабе. 

Далеко не все программы мониторинга разумны. Нередко они 
фрагментарны, некомплексны и не содержат нужной информации. 
Как один из пока редких положительных примеров можно отметить 
региональную программу мониторинга для Луганской области, раз-
работанную И. Загороднюк и коллегами (2011). Структура этой про-
граммы является оптимальной и полной. Она включает следующие 
основные разделы: цель, задание, нормативно-правовая база, исполь-
зуемые методы, объекты, ключевые территории, способы реализации 
результатов мониторинга, источники финансирования, научно-кад-
ровое обеспечение, образцы документации и др. 

В конце прошлого века и в первое десятилетие текущего остроак-
туальным стал мониторинг природной с реды относительно уровня ее 
загрязнения разного вида ксенобиотиками. Такой мониторинг осу-
ществляется с помощью двух групп методов - биоиндикации и био-
тестирования. Методами биоиндикации определяется присутствие в 
окружающей среде того или иного загрязнителя по наличию или со-
стоянию организмов, наиболее чувствительных к изменению эколо-
гической обстановки. Бйотестирование предполагает оценку природ-
ной среды по состоянию специально подобранных организмов, чув-
ствительных к определенному загрязнителю. Это могут быть бакте-
рии, водоросли, высшие растения (Хакунов, 2009). Показатели, полу-
чаемые в результате обследования нарушенных или загрязненных тер-
риторий, сравнивают с эталонными для данных видов, полученными 
на чистых и ненарушенных (заповедных) территориях. 

Контроль за состоянием популяций редких видов растений обес-
печивается путем проведения мониторинга, который является частью 
фитомониторинга - системы общих наблюдений над растительными 
организмами (Рысин, 1983; Лебедева, 2002). Вопрос о необходимости 
ведения популяционного мониторинга редких видов растений под-
нимается уже на протяжении не менее 50 лет (Чопик, 1970; Русина, 
1988 и др.). 

При проведении мониторинга за редкими видами рас гений со-
ставляется его план, индивидуализированный для каждого из видов 
растений в зависимости от их жизненной формы и стратегии жизни. 
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Без этого мониторинг окажется неэффективным. Кроме того, в план 
мониторинга должен быть включен контроль и наблюдения за теми 
факторами жизни, которые важны для данного вида растения. 
(CampbeLI, 2002). Особенности мониторинга редких видов растений 
проанализированы Г.Ю. Морозовой (2008). 

Мониторинг состояния редких видов растений по его временной 
повторяемости подразделяют на виды: краткосрочный (1—2 года), сред-
несрочный (3-5 лет) и долгосрочный (10-20 лет). Обычно преоблада-
ют данные краткосрочных мониторингов, что связано с особенностя-
ми организации научных исследований (Денисова, 1998). 

Роль фитомониторинга существенно возросла с конца XX века, 
когда под влиянием таких глобальных процессов, как гомогенизация 
растительного покрова, глобальное потепление климата, деградация 
природной среды стала протекать особенно быстро и интенсивно. 
И.В. Царик справедливо подчеркивал, что особого внимания и раз-
вития требуют «исследования популяционной организации редких, 
реликтовых, эндемичных и широко распространенных видов расте-
ний и животных с целью выявления их эволюционных перспектив в 
изменчивых условиях природной и антропогенно измененной среды 
на фоне глобальных изменений климата» (Царик, 2011:178). Этоодин 
из ключевых моментов фитосозологии. 

12.2. Особенности популяционного фитомониторинга 
Разновидностью биомониторинга, необходимой составной частью 
общей системы мероприятий по охране редких видов растений явля-
ется популяционный мониторинг. Популяционный биомониторинг 
представляет собой систему специальных наблюдений за состоянием 
популяций животных и растений. Популяционный фитомонито-
ринг - это его часть, ориентированная на популяции растений с це-
лью получения информации о состоянии популяций растений, вклю-
чая численность особей в ни*, размер биомассы, возрастной, онтоге-
нетический и виталитетный состав. Особенно информативен попу-
ляционный фитомониторинг в отношении редких видов растений. 

В России создана Единая государственная система экологическо-
го мониторинга, но она пока малоэффективна с точки зрения получе-
ния той и «формации, которая необходима при оценке состояния ред-
ких видоп растений. 

Мониторинг состояния популяций редких видов растений вооб-
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ще до конца не налажен, хотя есть позитивные сдвиги в этом отноше-
нии. Например, в Украине разработана программа монито ринга для 
Луганской области на период 2010- 201!) гг. (Комплексное, 2010). 

Основные принципы и методика мониторинга популяций расте-
ний хорошо разработаны (Заугольнова, 1993; Elzinga, 2001; Козерець-
ка, 2010; Щербакова, 20126). Общей целью такого мониторинга явля-
ется определение соответствия условий обитания требованиям вида, 
выявление характера изменчивости численности особей, их состоя-
ния и возможностей семенной репродукции в природных условиях. 
При организации популяционного мониторинга необходима унифи-
кация методик. Очень важно, чтобы такие методики составлялись с 
учетом жизненной формы редкого охраняемого вида растений (До-
рошенко, 2012). Для эффективного мониторинга необходим набор 
параметров оценки состояния особей и популяций редких растений, 
содержащий качественные и количественные признаки, показываю-
щие уровень отклонения от нормы (Скляр, 2009а). В.В. Кричфалу-
шием и В.И. Комендаром (1990) была разработана программа изуче-
ния популяции редкого вида растения, включающая 17 позиций. С 
небольшими сокращениями она может использоваться и в целях мо-
ниторинга. 

М е т о д и ч е с к и й б л о к 

Принципы фитопопуляционного мониторинга состояния 
популяций редких видов растений 
На основании литературных данных и собственных материалов;, получен-
ных в ходе трехлетнего мониторинга редких видов растений в Националь-
ном природном парке «Деснянско-Старогутский», для организации фито-
популяционного мониторинга состояния популяций редких видов расте-
ний могут быть рекомендованы следующие основные параметры (Кли-
менко, 2011). 

1. Для мониторинговой оценки локальной популяции: 
а) численность особей в популяции и сопряженная с ней популяционная 

плотность в их динамике; 
б) целостность популяционных полей и наличие метапопуляций с теми 

или иными расстояниями (физическими и фенотипическими) между 
фрагментами когда-то единой популяции и оценка этих расстояний в 
сопоставлении с радиусами репродуктивной активности данного вида 
растения; 

в) онтогенетический состав популяции, который отражает оборот особей 
разных поколений в пределах популяционного поля; 
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г) виталитетная структура популяции, дающая представление о соотно-
шении в популяции особей разного уровня жизнеспособности; 

д) уровень фенотипического разнообразия особей в пределах популяции 
с учетом того, что не все формы фенотипической изменчивости явля-
ются адаптивными (Pigliucci, 2006). 

В зависимости от конкретных задач мониторинга он может быть до-
полнен регистрацией пространственных характеристик популяционных 
полей и анализом тендерной структуры популяций (у соответствующих 
видов растений). 

2. Дли мониторинговой оценки состояния особей в популяциях 
редких растений выбираются следующие параметры (с учетом необходи-
мости использования при анализе состояния растений неразрушающих 
методов морфометрии): 

а) жизненная форма и ее возможная трансформация; 
б) основные морфометрические параметры особей (высота, число побе-

гов, число листьев и размер листовой поверхности, др.); 
в) показатели продукционного процесса, роста и возможное измельча-

ние особей; 
г) показатели репродукции: Ц Е Є Т Є Н И Є , плодозавязывание, плодоношение 

и возможное снижение репродуктивной способности с появлением в 
популяции взрослых особей временно утрачивающих способность к 
размножению; 

д) оценка морфологической целостности особей на основе связности кор-
реляционных матриц. 

По рекомендации С.В. Баландина (2009) в странах, где охраняемые 
виды растений подразделяют на категории, при ограниченности ресур-
сов для ведения мониторинга следует руководствоваться следующими 
его сроками: 

а) для видов первой категории Красной книги проводится ежегодное об-
следование их популяций; 

б) для видов второй категории обследуется 3 3 % локальных популяций с 
полным обследованием вс«!х популяций один раз в три года; 

в) для видов третьей категории ежегодно обследуется 10% локальных 
популяций, а полное обследование всех популяций таких видов про-
водится только один раз в 10 лет. 

Рекомендуемая программа была апробирована А.А. Клименко. На 
основании трехлетнего мониторинга популяций семи видов редких расте-
ний в НПГІ «Деснянско-Старогутский» при использовании компьютерной 
программы POPULUS удалось составить прогноз их вероятного состоя-
ния на ближайшие 30 лет. Из 13 оцениваемых популяций у 8 на этот пери-
од прогноз показал возрастание численности особей, а у 5 - снижение с 
возможным полным исчезновением этих популяций. 
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Проблемным остается вопрос систематического применения про-
грамм мониторинга популяций редких видов растений. Как показы-
вает анализ литературных данных, в лучшем случае мониторингом 
охватывают периоды в 5 - 7 лет, результаты мониторинга не публику-
ются в полном объеме, они малодоступны для других исследователей, 
кроме авторов. Единых научных центроїв, системно работающих в об-
ласти мониторинга популяций редких растений, практически нет ни 
в одной стране мира. Отсутствие в публикациях о редких видах расте-
ний данных с результатами достаточно продолжительного мониторин-
га состояния их популяций отмечалось неоднократно (Денисова, 1998, 
Скляр, 20096). 

Несмотря на имеющуюся неполноту и разрозненность данных о 
редких ввдах растений, накопленный фактический материал в насто-
ящее время позволяет сформулировать некоторые общие положения 
о механизмах утраты биологического разнообразия и вымирания ред-
ких видов растений, которые необходимо учитывать при составлении 
программ фитомониторинга популяций. 

Во-первых, это общая гомогенизация растительного покрова пла-
неты со снижением синтаксономического биоразнообразия, поскольку 
биоразнообразие - это «основа устойчивости и стабильности биосис-
тем, экосистем, биосферы» (Голубець, 2009). 

Во-вторых, утрата местообитаний, оптимальных для редких ви-
дов растений (Хански, 2010). Наиболее уязвимыми оказываются те 
редкие виды растений, для которых характерна строгая фитоценоти-
ческая приуроченность к определенным редким синтаксонам, сочета-
ющаяся с низкой адаптируемостью (Денгубенко, 1996). В тагах случа-
ях более эффективной оказывается не охрана популяций вида как та-
ковых, а охрана местообитаний, пригодных д ля этого вида растения. 

В-третьих, нарушение экосистемных связей редких видов расте-
ний. Так, для энтомофильных растений, а их среди редких видов рас-
тений абсолютное большинство (Кип in, 1997), важным фактором 
устойчивости популяций является достаточно высокая численность 
насекомых-опылителей. В условиях антропогенизации биосферы это 
обстоятельство все чаще выступает как критическое для многих видов 
редких растений. Правда, замечено, что у редких растений появилась 
тенденция к переходу на самоопыление (Brigham, 2003), но скорость 
микроэволюционных процессов явно н иже, чем скорость снижения 
численности насекомых-опылителей и уменьшение размера популя-
ций редких видов растений. Кроме того, инвазионные виды и сорня-
ки в природных экосистемах, напротив, в основном являются 
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самоопылителями (Sakai, 2001) и поэтому исходно являются более 
сильными конкурентами, активно вытесняющими редкие виды из 
многих местообитаний. 

В-четвертых, глобальные изменения погодно-климатических 
условий и связанные с ними перестройки в биосфере планеты (Бра-
ун, 2010). 

Чувствительность популяций редких видов растений к рассмот-
ренным факторам резко повышена в связи с небольшими размерами 
их популяций. Такие популяции, как подчеркивал Р.Б. Примак (2002), 
в наибольшей степени подвержены рискам из-за потери генетичес-
кого разнообразия. Кроме того, при случайных нарушениях соотно-
шения между репродукцией и выживаемостью проростков и молодых 
растений или из-за таких же случайных катастрофических потерь чис-
ленности в годы с неблагоприятной погодой, воздействия фитофагов 
и т.п. минимально жизнеспособная популяция переходит в критичес-
кое состояние. 

Важный источник рисков для редких видов растений — это смена 
лесообразующих пород в ходе сукцессий в лесах, на лугах - их антро-
погенная трансформация в результате выпаса животных и сенокоше-
ний и нарушения гидрологического режима (Бецыв, 2010 и др.). Так, 
при изучении 132 редких лесных видов Европы было установлено, что 
они отличаются повышенной теневыносливостью и выраженной ме-
зофитностью (Неппу, 1999), что при изменении состояния лесов в 
Европе в последнее столетие создает для них повышенные угрозы. Этот 
пример подчеркивает, что для действенной охраны популяций ред-
ких видов растений необходима самая детальная информация о био-
логии и экологии этих видов и информация о местообитаниях, в ко-
торых они существуют. 

Таким образом, мониторинг состояния популяций не может 
оіраничиваться только редкими видами растений и сводится к попу-
ляционномуфитомониторині-у. Объектами мониторинга одновремен-
но должны быть популяции эдификаторов экосистем, сохранения 
которых необходимо для функционирования растительного покрова 
региона или конкретного фитоценоза, с которым связаны редкие виды 
растений (Малиновский, 1998), а сам популяционный мониторинг 
должен сочетаться с полным экологическим мониторингом. 



Г Л А В А 12 

Организационные аспекты охраны редких 
видов растений 

Охрана редких видов растений не являлась бы эффективной при ее 
обеспечении только кадрами ботаникоЕ; и фитосозологов. Необходи-
мы участие в этой работе общества в целом и правовая законодатель-
ная база. Примером ответственного подхода к сохранению природ-
ной среды может служить правовая база, разрабатываемая в 1991 -2012 
годах в Украине. Конституцией Украины предусмотрено сохранение 
экологического равновесия на территории страны (ст. 16), обеспечи-
вается свободный доступ к информации о состоянии природной сре-
ды (ст. 50), правовая и экономическая ответственность за загрязнение 
среды (ст. 66). 

В международном экологическом праве ведущее место занимает 
принцип предупреждения, согласно которому основной целью граж-
данских действий является предупреждение нарушений природной 
среды, а не устранение последствий таких нарушений. 

Некоторые специалисты связывают сохранность биосферы, био-
разнообразия и редких видов с двумя направлениями. Первое - со-
хранение исходных параметров атмосферы, почвы, воды, которое обес-
печивается системой мониторинга и является главным содержанием 
инвайронментальной экологии. Второе - сохранение биоты, которая 
поддерживает все жизненно важные свойства биосферы (Крисачен-
ко, 1998). Б.М. Миркин и Л.Г. Наумова (2012) подчеркивают, что со-
хранение редких видов растений возможно только в условиях высо-
кого видового богатства растительных сообществ. Фактически между 
этими двумя подходами нет противоречия. Природная среда и биота 
являются частью общего биосферного комплекса земного шара и мо-
гут быть сохранены только как единое целое. Само учение о биосфере 
В.И. Вернадского (1960), как и гипотеза Геи Дж. Лавлока (Lovelock, 
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1988), в равной степени стремились подчеркнуть единство всех фак-
торов существования жизни на планете. 

Ю.Р. Шеляг-Сосонко и соавторы (1991) справедливо отмечали, что 
в самой теории охраны природных объектов пока господствует моно-
функциональная парадигма. Она предполагает пассивную охрану ге-
нофонда живых существ в форме охраны видов на выделяемых для 
этой цели территориях. Вне охраны в основном остаются вызванные 
антропогенезом и находящиеся на грани исчезновения биомы, эко-
системы, эволюционные трепцы. На очереди стоит разработка поли-
функциональной парадигмы охраны природы, которая будет вклю-
чать, во-первых, активные и пассивные методы охраны живой мате-
рии, а во-вторых, предусматривать охрану на всех уровнях организа-
ции биосистем. Ихуспех во многом будет определяться эколого-био-
логической образованностью всех слоев общества и полным понима-
нием объективных законов, которые обеспечивают устойчивость био-
сферы и природной среды. 

13.1. Истоки снижения биоразнообразия 
и увеличения количества редких видов растений 
Природная среда. В современной экологии под природной средой оби-
тания живых организмов понимается вся совокупность конкретных 
абиотических и биотических факторов и условий, в которой протека-
ет жизнедеятельность особей, популяций и видов растений, живот-
ных и человека. 

Важным свойством природной среды обитания является ее устой-
чивость, стабильность всех режимов и состояний природных факто-
ров. Обитание в нестабильной среде требует от человека (и в равной 
степени от растений и животных) дополнительных материально-энер-
гетических затрат и затрудняет адаптационный процесс. Резкие от-
клонения природной среды от обычного ее состояния, как правило, 
рассматриваются как стихийные бедствия и катастрофы. Такие откло-
нения очень разнообразны по форме. К ним относятся извержения 
вулканов, наводнения, ураганы, снежные лавины, пожары и т.п. 

Положение человека в материальном мире определяется его био-
социальной природой и поэтому противоречиво. Как биологическое 
сущест во человек нуждается в определенном качестве природной сре-
ды и неразрывно с ней связан. Но как социальное существо человек 
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старается изолировать себя от неблагоприятных факторов природной 
среды и создать собственную антропогенную среду обитания. При этом 
необходимое для устойчивого развития цивилизации равновесие в 
триаде «человек — природа - экономика» смещается в пользу эконо-
мики для богатых, что является исходным фактором деградации при-
родной среды (Коржнев, 2001). 

В практике природоохранной деятельности понятие о среде оби-
тания подчас сильно сужается. Комплексный характер среды обита-
ния подменяется учетом более-менее скудного набора абиогенных 
факторов жизни. Обычно качество среды обитания сводят к таким 
физико-химическим параметрам, как количество тяжелых металлов, 
наличие и количество некоторых ксенобиотиков, температура, коли-
чество кислорода и углекислого газа в атмосфере, уровень радиацион-
ного загрязнения и некоторые другие. Эти факторы - лишь неболь-
шая часть того, что составляет естественную среду обитания и расте-
ний, и животных, и самого человека. Искажение объема понятия «сре-
да обитания», выхолащивание из него экологического содержания 
очень опасно. Оно создает иллюзию, что природная среда обитания 
меньше затронута нарушающими ее и вредными для человека послед-
ствиями, чем это есть на самом деле. Достаточно объективную и не-
искаженную информацию о качестве п риродной среды могут давать 
только методы биоиндикации. 

В Украине проблема сохранения ред юте видов растений стоит осо-
бенно остро в связи с высокой антропогенной «освоенностью» ее тер-
ритории и ресурсов. Уровень распаханности земель (55%) здесь са-
мый высокий, имеется большое количество промышленных предпри-
ятий, радионуклидами загрязнены 3,1 млн га пашни, 0,8 млн га паст-
бищ и 1,5 млн га лесов (Андрієвсьский, 2001). 

Конец XX и начало XXI века принесли ряд новых явлений и про-
цессов, с которыми человеческая цивилизация раньше не сталкива-
лась и влияние которых на биосферу оказалось столь мощным, что 
вызвало начавшуюся общую деградацию природной среды планеты. 
На этом фоне стало уменьшаться биоразнообразие живых организмов 
и начался массовый переход определенной части видов растений в 
категории редкие, исчезающие и уже исчезнувшие. 

Для эффективной охраны редких видов растений и блокирования 
процесса деградации природной среды необходимо рассмотреть ос-
новные механизмы, которые являются первопричиной этих явлений. 
Ниже будут проанализированы главные из них. 
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Демографический взрыв. Самые первые находки предков современ-
ного человека соответствуют іюзрасту примерно 14 мл н лет назад. Как 
биологический вид человек разумный Homo sapiens появился на Земле 
примерно 2 - 3 млн лет назад. За время существования человечества 
плотность его популяции увеличилась, но этот процесс был медлен-
ным и постепенным. Перелом произошел только в XX столетии, ког-
да темп прироста народонаселения скачкообразно вырос. Если рань-
ше для удвоения числа жителей планеты требовалось около 600 лет, то 
для последнего удвоения было достаточно всего 38 лет. Этот рост чис-
ленности человечества был настолько резким, что получил название 
демографического взрыва. В итоге к 2010 году численность населения 
выросла до 6,8 млрд человек. 

Высокая плотность населения на земном шаре, таким образом, 
оказывается в истории человечества явлением новым. Раньше этот 
фактор в эволюции биосферы отсутствовал. Высокая численность на-
родонаселения наряду с научно-технической (индустриальной) рево-
люцией оказалась главным фактором антропогенного изменения при-
родной среды. Специалисты по-разному оценивают последствия де-
мографического взрыва. Но, безусловно, отношения в системе «чело-
вечество - природная среда» зависели и будут зависеть от дальнейше-
го тренда численности народонаселения. Скачкообразный и непре-
рывный рост численности человечества предопределяет постоянную 
конфликтность в системе «человечество — природная среда». 

Человечество как компонент биосферы, очевидно, не может иметь 
бесконеч но большой численности. Но также очевидно, что стабили-
зировать народонаселение на оптимальном уровне надо цивилизован-
ными способами. 

Экологические методы позволяют на научной основе оценить воз-
можную емкость природной среды земного шара для человечества. 
Если принять солнечную постоянную равной 5 • 1022 ккал в год, по-
требность одного человека в калориях в среднем - в 2385 ккал вдень 
или 870,5 тысяч ккал в год и коэффициент полезного действия фото-
синтеза - 0,1 %, то легко подсчитать что емкость земного шара для че-
ловечестиа может составить 5,5 10" человек. Это в 100 раз больше, 
чем современное народонаселение. Конечно, такая емкость нереаль-
на, так как площадь пашни ограничена. С учетом этого ограничения 
агросфера планеты теоретически может прокормит ь даже с учетом 
современных сельскохозяйственных технологий 10-11 млрд человек. 
Но для существования человечества необходима не только пища, ус-
ловием нормальной жизни является определенная территория и со-
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циально-культурная среда. Поэтому фактическая емкость планеты для 
человечества много меньше, и современная перенаселенность земно-
го шара может быть признана объективным фактом (Злобин, 2001). 

Т.А. Демина (1998) достаточно обоснованно считает, что числен-
ность населения земного шара должна с оставлять не более 2 млрд че-
ловек. При поверхности суши в 149 млн км2 и пригодности для про-
живания только 100 млн км2 на планете могут жить лишь 5,7 млрд 
человек. Это значит, что современная численность населения уже яв-
ляется запредельной. 

Вторая индустриальная эволюция. В XX веке было сделано немало 
открытий, которые дали человеческой цивилизации большое число 
новых технологий, позволивших более интенсивно использовать при-
родные ресурсы. Совокупность этих открытий, преобразовавших про-
мышленное и сельскохозяйственное производство в равной степени с 
культурой, получила название второй индустриальной революции. 

Более всего на состояние природной среды на протяжении XX века 
повлияли глубокие изменения производственных процессов, разра-
ботанных и внедренных на основе последних научных открытий. Это 
атомная энергетика, разработка и создание вооружений нового типа, 
широкомасштабное производство пластмасс и синтетически?: волокон. 
В сельском хозяйстве также произошли глубокие изменения, подняв-
шие за счет создания интенсивных сортов и применения в высоких 
дозах удобрений и пестицидов потенциальную урожайності» культур-
ных растений в несколько раз и получившие название «зеленой рево-
люции». 

Переход сельского хозяйства к интенсивным формам получения 
растениеводческой и животноводческой продукции начался уже в 70-х 
годах прошлого века. В агроэкосистемы пришли массовая химизация 
и механизация. На фоне этих изменений к промышленным заірязне-
ниям природной среды прибавились сельскохозяйственные. И если 
промышленные загрязнения имеют «точечный» характер и свойствен-
ны только крупным населенным пунктам, то сельскохозяйственное 
загрязнение стало охватывать огромные территории сельскохозяй-
ственного пользования. 

Деградация природной среды, неизбежная при любой произ-
водственной деятельности, в XX веке пеїзеросла в экологический кри-
зис. Экологический кризис XX века имеет качественно иную природу 
по сравнению со всеми прежними кризисами. Это первый кризис, 
охвативший всю планету и целиком вызванный не природными 
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процессами, а демографическими и технолога-производственными 
причинами. Темпы изменения параметров биосферы, порождаемые 
этим экологическим кризисом, оказались в сотни и тысячи раз более 
высокими, чем темпы ее естественной эволюции. Началась общая гло-
бальная деградация природной среды обитания. Она оказалась мно-
гогранной и неожиданно опасной. 

Потепление климата. Во второй половине XX века обозначилось 
новое явление - быстрое изменение климата в результате антропо-
генной деятельности. Антропогенные изменения климата Земли про-
исходят под влиянием огромного количества факторов. Согласно по-
дсчетам специалистов, потепление климата обусловлено главным об-
разом парниковым эффектом, вызванным на 46% производством эне-
ргии путем сжигания ископаемого топлива с выбросами в атмосферу 
углекислого газа, на 24% - загрязнением атмосферы другими хими-
ческими і»еществами, в частности метаном, на 18% — вырубкой лесов 
и эрозией почвы, одинаково ведущих к снижению объема биологиче-
ского связывания углекислого газа, на 9% - интенсификацией сельс-
кого хозяйства, связанной с попаданием в атмосферу повышенного 
количества оксидов азота и на 3% - сжиганием мусора. 

Увеличение среднегодовой температуры Земли в последнее деся-
тилетие разными специалистами определяется с разбросом от 2-2,5° 
до 6°. Считается, что в среднем во второй половине XX века темпера-
тура поднималась за каждые 10 лет на 0,3°. Эти выводы поддержала в 
1990 году Вторая международная конференция, состоявшаяся в Же-
неве. По данным специалистов ООН к 2100 году температура Земли 
повысится на 3°. Нарис. 13.1 приведена общая динамика температу-
ры на Земле и прогноз до 2100 года по материалам Доклада о мировом 
развитии (Доклад, 2010). 

Процесс глобального потепления вызвал целую лавину послед-
ствий. Потепление климата угрожает серьезными изменениями всего 
живого населения планеты. Под влиянием потепления усилилось та-
яние льдов Арктики, Антарктики и в высокогорьях. Увеличение сто-
ка приводит к повышению уровня Мирового океана. В 1987 году пре-
мьер-министр Норвегии Г.Х Брундтланд (1989) представила доклад 
«Наше общее будущее», в котором было высказано серьезное опасе-
ние о последствиях повышения уровня Мирового океана. В докладе, 
в частности, говорилось: «Будут затоплены низко расположенные го-
рода и сельскохозяйственные районы, и многие страны должны учи-
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Рис. 13 .1 . Температура по сравнению с доиндустриальной эрой в °С на земном 
шаре (Доклад о м и р о в о м развитии, 2010) 

У 
тывать, что их экономические, социальные и политические структу-
ры могут быть серьезно нарушены». 

Уже в первое десятилетие XXI века вследствие появления в атмо-
сфере повышенного количества влаги во многих регионах планеты су-
щественно возросло количество осадков. В условиях потепления кли-
мата началось перераспределение осадков. За последние 100 лет в Се-
верном полушарии их количество возросло на 6 -8% в год, произошел 
и сдвиг сезона осадков: их максимум с апреля-июня начал отчетливо 
перемещаться на сентябрь-ноябрь, что неблагоприятно сказывается 
на сельскохозяйственном производстве. Не безразличны эти процес-
сы и для природных биомов. 

Общее глобальное потепление четко проявляется и на региональ-
ном уровне. Для иллюстрации локальных проявлений глобального 
потепления климата на рис. 13.2 приведен график среднегодовой тем-
пературы в Сумской области за последние 70 лет, а на рис. 13.3 - сред-
негодовое количество осадков за тот же период. Тенденция к повы-
шению температуры и количества осадков очевидна. 

Американские ученые Р. Питере и Дж. Мейерс (Peters, 1991) 
утверждают, что грядущее потепление климата приведет к гибели на 
территории США 14 тысяч видов сосудистых растений, т.е. 20% со-
временной флоры этой страны. Тем не менее, как показал анализ ли-
тературных данных и практики охраны редких видов за последние 22 
года, выполненный Н. Геллер и Э. Завалета (Heller, 2009), адаптация 
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Рас. 13.2 . Рост среднегодовой температуры на территории Сумской области за 
период 1944 -2008 годов 

Г оды 

Рас. 13 .3 Среднегодовое количество осадков на территории Сумской области за 
период 1944 -2008 годов 
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концепции сохранения природной среды планеты к новым условиям 
практически не реализуется. 

Разрушение озонового экрана атмосферы. Озоновый слой находит-
ся в атмосфере на высоте 12-23 км и защищает поверхность планеты 
от жесткой ультрафиолетовой радиации с длиной волны 320-400 нм. 
Процесс разрушения озона в стратосфер инициируется разного рода 
веществами. Как впервые показали ученые США М. Молина и Ш. Ро-
улэнд , это, в первую очередь, хлор- и бромпроизводные, в совокупно-
сти называемые фреоном, а также тетрахлорид углерода, метилхлоро-
форм и др. Основное разрушительное действие оказывают фреоны, 
которые широко применяются в холодильных установках разных ти-
пов, в аэрозольных баллончиках и чистящих средствах. Мировое про-
изводство фреонов к началу 1990-х годов превысило 1 млн 360 тысяч 
тонн в год (71 % фреона производят США и развитые страны Запад-
ной Европы). 

Снижение мощности озонового экрана и разрывы в нем ведут к 
увеличению количества ультрафиолетового излучения, достигающе-
го поверхности Земли. Согласно спутниковым данным за последние 
10 лет ультрафиолетовое излучение выросло на 10%, а в Антарктиде, 
где устойчиво сохраняется «озоновая дыра», - на 40% (Madronich, 
1992). Деградация озонового экрана атмосферы может в случае ее даль-
нейшего развития поставить под угрозу существование всего живого 
на планете из-за усиливающегося жесткого космического излучения 
(Роун, 1993; Мизун, 1993). 

Опустынивание. Опустынивание — это истощение аридных и полу-
аридных экосистем под влиянием деятельности человека и засух. Опу-
стынивание происходит, главным образом, в засушливых зонах. Оно 
проявляется в сильной деградации природных биомов и утрате пло-
дородия почв. Территории, подвергшиеся опустыниванию, уже не 
могут самовосстанавливаться. Опустыниванию в мире подвержено уже 
4 млрд 616 млн га, и площади опустыненных земель продол:кают уве-
личиваться. Темпы опустынивания на протяжении XX века были 
очень высокими: ежегодно за его счет территория пустынь мира ста-
новится больше на 60 тыс. км2. Опустын ивание ведет к выпадению из 
биомов гидрофитных и мезофитных видов растений и в целом угро-
жает изменению флористического состава на огромных территориях. 

Кислотные осадки. Кислотными называют любые осадки - дождь, 
снег или туман, рН которых ниже 7,0, т.е. они имеют кислую реакцию. 
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Кислые осадки формируются, главным образом, за счет сжигания го-
рючего, содержащего серу. 

Регистрация кислотности атмосферных осадков ведется достаточно 
точно по кислотности льда ледников Антарктиды, Гренландии и Альп. 
Она покаїьшает, что еще 180 лет назад показатель рН дождевой шаги 
был на уровне 7,0, т.е. нейтральным. Кислотные дожди впервые были 
зарегистрированы в 1972 году в английском городе Манчестере. Ос-
новная причина выпадения кислотных дождей состоит в попадании в 
атмосферу окислов азота и серы. Подсчитано, что на территории Рос-
сии в 1996 году вместе с осадками выпало 4 млн тонн серы и 1,25 млн 
тонн нитратного азота (Изразлъ, 1989). 

Кислотные осадки в настоящее время выпадают повсеместно 
(рис. 13.4). Высокой кислотностью отличаются осадки в Западной 
Европе, в 1990 году кислотность осадков колебалась от 3,8 до 6,8, что 
было на 0,2 ниже, чем в 1989 году. Стали типичными кислотные осад-
ки и для Украины. В Черкасской области осадки закислены азотной 
кислотой, в Сумской - серной. В.В. Скиба, изучавший в 1987-1988 

Рис. 13.4. Карта районов земного шара с разной частотой выпадения кислотных 
дождей (по 0 Фролову, 2011) 
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годах кислотность осадков Закарпатья, установил, что показатель рН 
талых снеговых вод составлял 5,7-6,6, а в высокогорье даже 4,2-4,6, 
рН дождевых осадков равнялся 5,7-6,8. Они отличались высоким со-
держанием нитратов (10-20 мг/л). Частота выпадения кислотных дож-
дей быстро нарастает. 

Украина сильно загрязняется вследствие трансграничного пере-
носа вредных веществ из стран Западней Европы. Кислотные дожди 
поступают на Украину с массами влажного атлантического воздуха. 
Нет ни одной пограничной с Украиной страны на ее западных грани-
цах, со стороны которой перенос загрязняющих веществ был бы мень-
ше, чем их вынос с территории Украины. 

Под влиянием кислотных дождей происходит быстрое закисле-
ние воды в реках, озерах, прудах и други< континентальных водоемах. 
Вода в таких водоемах из бикарбонатной становится сульфатной, в ней 
увеличивается количество алюминия и марганца, повышается подвиж-
ность ртути, меди, цинка. В водоемах с: закисленной водой видовое 
разнообразие растений снижается. Под влиянием кислотных дождей 
повышается кислотность почв. Во мног их регионах Европы она дос-
тигла рН 4,1 -4 ,5 . В Украине за последние 30 лет площадь кислых почв 
увеличилась на 30%. В таких почвах повышается миграция свинца, 
цинка, никеля и меди. Это наносит ущерб сельскому хозяйству и ес-
тественной растительности. Создаются предпосылки для сукцессио-
ных процессов с заменой кальцефильных и нейтрофильных растений 
на растения, свойственные кислым почвам. 

Загрязнение природной среды отходами промышленного и сельскохо-
зяйственного производства. Все посторонние вещества, поступающие 
в окружающую природную среду в результате человеческой деятель-
ности, по предложению Р. Парсона (1969), называют антропогенны-
ми загрязнителями, а в результате естественных процессов - природ-
ными загрязнителями. Различают три категории антропогенных загря-
знителей: газообразные выбросы, жидкие стоки и твердые о тходы. Но 
понятие антропогенного загрязнения обычно рассматривается более 
широко. В него включают все виды и формы нарушения структуры и 
функционирования природных объектов, возникающие под влияни-
ем деятельности человека. 

Различают следующие виды антропогенного загрязнения природ-
ной среды: 

• химическое - попадание в окружающую среду различного вида ксе-
нобиотиков; 
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• физическое - утрата территорий, шумовые помехи и электромаг-
нитные излучения; 

• термическое - сброс в водоемы нагретой воды с промышленных 
предприятий, и в первую очередь с ТЭЦ; 

• радиоактивное - увеличение в природной среде радиоактивных 
веществ; 

• замусоривание - попадание в окружающую среду различных твер-
дых отходов; 

• биологическое - появление в природных и антропогенных экосис-
темах чуждых им организмов. Частным случаем этого вида загряз-
нения является микробиологическое, связанное с развитием в ок-
ружающей среде паразитической микрофлоры. 

Широкомасштабное потребление ресурсов и материалов ведет к 
увеличению количества отходов. В среднем промышленность из пот-
ребляемых ресурсов только 1-1,5% включает в конечный полезный 
продукт. Остальное - это отходы, загрязняющие природную среду. Их 
общий объем в мире оценивается в 600 млн т в год. Высокоотходными 
являются и сельское хозяйство, и промышленность. 

Загрязнители не только наносят общий ущерб природной среде, 
но и вредят здоровью человека. Для оценки уровня загрязнения среды 
используют особую величину - предельно допустимую концентрацию 
(ПДК). ПДК- это максимальный уровень загрязнения, которое че-
ловек выдерживает без ущерба для своего здоровья. Ущерб от загряз-
няющих веществ возрастает из-за эффекта синергизма, состоящего в 
том, что ущерб от комплекса загрязнителей превосходит простую сум-
му эффектов от каждого из них. К сожалению, ПДК для растений -
не только дикорастущих, и сельскохозяйственных - не разрабатыва-
ются, хотя очевидно, что одной из предпосылок для возникновения 
эффекта редкости в мире растений является загрязнение экосистем. 

В зависимости от распределения загрязнителей загрязнение при-
родной среды подразделяют на атмосферное, почвенное и загрязне-
ние водоемов. 

Атмосферное загрязнение создают твердые частицы (зола и пыль) 
и различные газообразные вещества. В загрязнение атмосферы наи-
больший вкпад вносит промышленность. Загрязнение воздуха мета-
ном, аммиаком и пылью создает сельскохозяйственное производство. 
Сернистый газ S02 образуется как побочный продукт при металлур-
гическом производстве и сжигании каменного угля или нефти, со-
держащих примесьсеры. В сьизи с истощением природных запасов в 
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мире все чаще прибегают к освоению залежей нефти и газа с высоким 
содержанием сероводорода. 

В образовании оксидов азота большую роль играют тепловые элек-
тростанции. На их долю приходится более 50% выбросов этих окси-
дов. Выбрасывается в атмосферу и метан. За последние ЮОлетего ко-
личество в атмосфере увеличилось в 100 раз (Nisbert, 2009). В основ-
ном причиной этого является интенсификация сельского хозяйства. 

Растет количество тропосферного озона (03) в воздухе. Его обра-
зование связано с работой транспортных средств, а также сжиганием 
нефтепродуктов и природного газа. В отл ичие от стратосферного, фор-
мирующего озоновый экран планеты, тропосферный озон играет не-
гативную роль. Это сильный фотоокислитель. 

В целом, за счет промышленных и сельскохозяйственных выбро-
сов газовый состав атмосферы к концу XX века стал качественно ме-
няться. В ней во все большем количестве накапливаются нежелатель-
ные вещества. Под угрозой оказался и кислород атмосферы: его коли-
чество падает. По подсчетам В.И. Вульфсона (1973), к первому деся-
тилетию XXI века только на сжигание топлива будет уходить 57 млрд 
тонн кислорода, что составляет 13% его объема, продуцируемого зе-
леными растениями. 

Изменение химического состава воздуха неблагоприятно воздей-
ствует на многие биосферные процессы. Загрязнение воздуха токси-
ческими химическими веществами, даже при малой их концентра-
ции, ведет к снижению неспецифической устойчивости организма и 
способствует развитию многих заболеваний человека, отрицательно 
сказывается на состоянии животных и растений. 

Загрязнение почв в массовых масштабах возникло во второй по-
ловине XX века и постепенно ведет к утрате почвой ее основного свой-
ства - плодородия. Для почв наиболее опасно накопление в них тя-
желых металлов. По происхождению тяжелые металлы в почве под-
разделяют на три группы: 

1) литогенные - имеющиеся в составе горных пород; 
2) педогенные - связанные с почвой; 
3) антропогенные - попадающие в почву в результате деятельности 

человека. 

Наибольшую опасность представляют антропогенные тяжелые 
металлы. 

Крайне токсичными для почв (1 класс опасности) являются сви-
нец, ртуть, уран, торий, кадмий, теллур, бериллий, хром, никель и 
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кобальт. Токсичны также германий, олово, вольфрам, молибден, ли-
тий, висмут, марганец, медь, мышьяк, селен, алюминий. Большин-
ство этих веществ концентрируется в пищевых цепях. Сильно загряз-
няют почвы пестициды и остаточное количество минеральных удоб-
рений. Химизация сельского хозяйства столь велика, а применяемые 
химические вещества настолько опасныдля человечества, что отдель-
ные специалисты усматривают в процессах химизации угрозу для су-
ществования жизни на Земле (Тюрюканов, 1993). 

Материалы обследования почв Украины показывают, что их за-
грязнение опасно нарастает. В них повысилось содержание нитратов, 
в промышленных районах к ним добавляются выбросы различных 
предприятий. 

Состояние «здоровья» почв контролируется в настоящее время 
плохо. Среди огромного количества ксенобиотиков, попадающих в 
почву, регистрируются лишь несколько десятков. Продукты их пре-
вращений, часто более токсичные, чем само исходное вещество, во-
обще никак не учитываются. 

Темпы утраты почвенного плодородия и самой почвы стали таки-
ми высокими, что Г.В. Добровольский, Л.О. Карпачевский и другие 
крупные почвоведы ставят вопрос о подготовке «Красной книги почв», 
куда должны быть внесены тиїтьі почв, которым угрожает полное унич-
тожение. «Красная книга почи» может стать основой для мониторинга 
за состоянием почв и для сохра нения эталонов природных типов почвы. 

Загрязнение акватории Мирового океана и континентальных во-
доемов осуществляется через три основных источника: 

1) сточные воды промышленности; 
2) стоки сельскохозяйственных предприятий; 
3) стоки населенных пунктов. 

Различают первичное и вторичное загрязнение водоемов. Первич-
ное свя занос попаданием в акватории отходов хозяйственной деятель-
ности человека. Вторичным является заірязнение, развивающееся в 
результате биохимических нарушений в жизнедеятельности живых 
организмов морей и пресных вод и ведущее к утрате природных свя-
зей между организмами с разным типом питания. 

Наиболее опасно химическое загрязнение водоемов разного рода 
токсическими веществами. Оно столь велико, что водоемы все боль-
ше превращаются в «сточную канаву цивилизации». Химические за-
грязнители, концентрируясь в цепях питания, не только непосред-
ственно губят живые организмы, но и оказывают крайне неблагопри-
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ятное косвенное воздействие: вода теряет прозрачность, в ней падает 
содержание кислорода. 

Общий объем сточных вод в мире, из которых 95% не очищены или 
очищены недостаточно, составляет 1870 км3/год. В Северной Америке 
он равен 440 км3/год, в Европе - 308 км3/год, в Китае - 36,8 км3/год. 
Еще в 1988 году в бывшем СССР сброс сточных вод, загрязненных 
выше нормы, составил 20,5 км3, а сброс вообще не очищенных стоков 
еще 8,1 км3. 

Максимальную загрязненность имеют прибрежные участки водо-
емов до глубины 100 м. Особенно опасно заірязнение внутренних мо-
рей. В Азовское и Черное моря со стоками поступает огромное количе-
ство хлора, натрия, калия и других веществ. Идет смыв с полей оста-
точного количества пестицидов. Подсчитано, что в Каркинитском за-
ливе Украины потеря рыбных ресурсов, с вязанная с загрязнением воды, 
в десятки раз превысила экономический эффект от орошения и исполь-
зования химических препаратов для зашиты растений. 

Многие загрязнители удерживаются в воде очень долго, еще доль-
ше происходит их циркуляция по цепям питания. Известно, что про-
изводство и использование ДДТ прекращено примерно 35 лет назад, 
но его продолжают находить в Мировом океане на глубины вплоть до 
2500 м. По цепям питания водных организмов циркулируют самые 
разные токсические вещества. Сильно загрязнено пестицидами Чер-
ное море (Наседкин, 2009). Пестициды, попадая в моря и океаны с 
континентальными стоками, отравляют живые организмы за счет эф-
фекта их концентрации в цепях питания. Если принять содержание 
пестицидов в морской воде за 1 единиц}/ на килограмм, то в планкто-
не содержание пестицидов составляет уже 70 единиц/кг, в тканях 
рыбы - 25 тысяч единиц/кг, а в тканях и жире дельфинов и хищных 
морских рыб - 800 тысяч единиц/кг. 

Негативным действием обладают и биологически полезные веще-
ства, если их количество в воде превышает определенный уровень. В 
частности, рост концентрации биогенн ых элементов (особенно фос-
фора в количестве более 0,07 мг/л) в водоемах ведет к эвтрификации 
усиленному развитию растительности водоемов («цветение воды») без 
сопряженного роста численности гетеротрофов. Из-за дефицита кис-
лорода эвтрификация завершается гнилостными процессами и утра-
той чистоты воды. Главной причиной «цветения воды» является уси-
ленный сток в водоемы остаточных количеств азотных и фосфорных 
удобрений, а также остаточного количества применяемых в быту мо-
ющих средств (детергенов), содержащих фосфор. 
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Эвтрификация озер ускоряет их переход в болота. Этот процесс 
распространен во всем мире. 

Особым видом загрязнения акваторий является замусоривание их 
твердыми отходами, которые обычно называют «обломками». Это раз-
личные предметы (или их остатки) из пластика, стекла, картона, де-
рева и других материалов. Особенно опасны пластиковые обломки, 
так как они не разлагаются очень долго. Размер замусоривания Ми-
рового океана растет катастрофическими темпами. Много пластико-
вых отходов попадает в моря и океаны с судов разного типа. Замусо-
ривание наносит большой ущерб водной флоре и фауне. 

Мировое производство пестицидов составляет 200 тыс. т/год, и 
вследствие высокой стойкости этих веществ немалая часть остаточно-
го количества пестицидов сносится с полей в континентальные воды, 
а оттуда они попадают в моря и океаны. Для Украины важно состоя-
ние Черного и Азовского морей, которые являются почти полностью 
«закрытыми» водоемами и поэтому особенно чувствительны к загряз-
нению. Азовское море - самое мелководное и рыбное в мире. С каж-
дого гектара этого моря можно собрать рыбной продукции в 25 раз 
больше, чем в Черном море. Тем не менее в Азовское море сбрасыва-
ется ежегодно 1,1 млрд м3 неочищенных стоков. В 1990 году в Черное 
море поступило 5 млрд м3 сточных вод. В эти почти закрытые моря в 
больших количествах попадают бытовые и промышленные сточные 
воды, много нефтепродуктов и остаточные количества удобрений и 
пестицидов. За последние десятилетия поступление в Черное море с 
территории Украины, России, Грузии и Турции солей тяжелых ме-
таллов, пестицидов, остаточного количества удобрений, моющих ве-
ществ столь велики, что отчетливо регистрируется обеднение ихтио-
фауны, падение уловов, а выловленная рыба все чаще становится не-
пригодной для употребления в пищу. 

По данным В.Н. Белоконь и Я.И. Басс (1993), Е.П. Нахшиной 
(1993), в реке Дунай, в ряде водохранилищ Днепра донные отложе-
ния содержат значительные концентрации тяжелых металлов. Река 
Днестр и ее притоки располагаются в районах интенсивного сельско-
хозяйственного пользования земель. В них попадает столь значитель-
ные объемы остаточного количества удобрений и пестицидов, что са-
моочищение сильно нарушилось и природные трофические цепи ока-
зались разбалансированнымн. Днестр оказался самой грязной рекой 
Украины Загрязнение водоемов всех типов стало таким сильным, что 
у многих из них возможности к самоочищению оказались исчерпан-
ными, начался процесс необратимой деградации. 1998 год был объяв-
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лен ООН Годом океанов. Конвенций о защите океанов, морей и прес-
ных вод принято много, но эффект от них пока слабый. Хотя в целом 
Мировой океан еще экологически здоров, этого нельзя сказать о внут-
ренних морях и прибрежных зонах. Загрязнение пресных вод еще бо-
лее опасно: на Земле их менее 2% от общего запаса воды, а с вычетом 
воды ледников - только 0,3%. Вода планеты находится в опасности. 
Нужны самые радикальные меры по охране вод. 

Проведенный анализ только основ» ых каналов, по которым про-
исходит антропогенная трансформация биосферы, показывает, что 
условия произрастания для многих видов растений существенно из-
меняются. Адаптационные возможности растительных организмов не 
безграничны, и поэтому кандидатами на переход в категорию редких 
и вымирающих в первую очередь оказываются стенобионтные виды 
растений. Главным способом сохранения редких видов становятся не 
просто «охрана» их локальных популяций, а перевод всех форм хо-
зяйственной деятельности человека на экологически безопасные тех-
нологии. 

13.2. Деградация биоты 
Существует три основных механизма деградации живого вещества 
биосферы: 

1. Чрезмерное добывание, которое наблюдается в случае, если из по-
пуляций растений или животных изымается больше организмов, 
чем может образоваться при размножении. Таким образом идет 
вымирание сырьевых полезных растений и животных, использу-
емых человеком как пища, корм или сырье. 

2. Разрушение местообитаний - как прямое при расширении насе-
ленных пунктов или развитии транспортной системы, так и про-
исходящее под влиянием загрязнения среды посторонними, и в 
том числе токсическими веществами. 

3. Биологическое загрязнение путем сознательного или случайного все-
ления новых видов, которые беспрепятственно размножаются в 
условиях отсутствия у них естественных врагов и вытесняют мест-
ные виды живых организмов. 

В настоящее время все эти механизмы действуют в едином ком-
плексе, и поэтому деградация живой материи в биосфере стала прои-
сходить небывало быстрыми темпами. Трансформация и деградация 
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биоты земного шара в конце XX века оформилась как глобальное яв-
ление. Она наиболее характерна для тех регионов планеты, где: 

а) сократилась площадь природных угодий и произошло их терри-
ториальное расчленение на отдельные островки - инсуляризация; 

б) природные угодья превращены в полукультурные; 
в) природные и полукультурные угодья имеют высокую эксплуата-

ционную наїрузку; 
г) в природную среду поступает большое количество промышлен-

ных и сельскохозяйственных отходов. 
Обозначились два главных последствия деградации биоты — про-

грессирующее снижение биологического разнообразия и сокращение 
планетарной биопродукции (Энное, 1997; Миркин, 2004). 

Помимо «традиционных» факторов негативного влияния на ред-
кие виды растений в последние десятилетия в Украине и России в от-
дельных регионах на первый план выдвигаются такие формы нега-
тивного воздействия, как туризм, рекреация в их неорганизованных 
формах, а также «охота» за редкими видами растений в коммерческих 
целях (Кобів, 2012). 

В биосфере происходит падение плотности биомассы (Реймерс, 
1994). За время развития человеческой цивилизации, по данным 
С.П. Горшкова (1985), уничтожено более 40% общей биомассы пла-
неты и 18% гумуса почв. Объем годового изъятия биопродукции из 
биосферы достиг 7%, а живая материя функционирует на оптималь-
ном уровне в случае, если из продукции биосферы изымается не бо-
лее 1 %. Экосистемы и биосфера в целом все больше утрачивают спо-
собность к саморегуляции и самоподдержанию. В конечном итоге 
это придает круговороту веществ на земном шаре качественно но-
вый и непредсказуемый характер. Сама стационарность биосферы 
оказалась под угрозой. 

Деградации биомов в значительной степени способствует биоло-
гическое загрязнение. Оно возникает либо из-за самопроизвольной 
экспансии в свободные экологические ниши посторонних для дан-
ного сообщества видов, либо в результате преднамеренной или слу-
чайной интродукции видов человеком. Примерами биологического 
загрязнения экосистем Украины является расселение колорадского 
жука и амброзии полынолистной. Общеизвестны тяжелые последствия 
завоза в 1859 году в Австралию всего 24 особей кроликов, которых к 
1950 году стало несколько миллионов и которые явились своего рода 
экологической катастрофой для этого континента. Только заражение 
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кроликов вирусом миксоматоза, который распространяют мухи и ко-
мары, позволило снизить их численность на 99,8%. 

В целом, для всех типов биомов характерным стало явление, оп-
ределяемое общим термином «переэксплуатация». На лугах это пере-
выпас сельскохозяйственных животных и бессистемные скашивания, 
в лесах - концентрированные вырубки, на болотах - добыча торфа. 

Ежегодно на планете вырубается 150 тыс. км2 лесов. Только с 1850 
по 1990 год 1 млрд га лесов заменены сельскохозяйственными угодья-
ми, а за последние 20 лет лесистость планеты снизилась с 29 до 27%. 
Серьезное беспокойство вызывает процесс уничтожения тропических 
лесов, которые дают 22% всей биопродукции Земли и являются ос-
новным поставщиком кислорода в атмосферу. Ежегодно их выруба-
ется примерно 11,3 млн га. При таких те мпах этот биом может исчез-
нуть уже через полвека. Под влиянием кислотных дождей и других 
атмосферных загрязнений деградируют леса на всех континентах. 
Сохраняющиеся растения приобретают специфические структурные 
черты: у них изменена толщина листьев, снижены показатели фото-
синтеза и дыхания. 

В лесах к упрощению структуры и утрате многих видов растений 
ведет выпас сельскохозяйственных животных. При его высокой ин-
тенсивности начинает не хватать корма для диких животных, и весь 
биоценоз леса трансформируется. В США в некоторых штатах леса 
так очищают от сухостоя, что дятлы лишились корма и мест гнездова-
ния. Из-за систематического сбора валежника и даже листового опада 
оскудела жизнь во многих лесных массивах Украины. 

Одним из механизмов деградации бноты в XX веке могут быть теп-
ловые нейтроны, являющиеся результатом разного рода вторичных 
излучений. Согласно Р. Фишеру, за последние 100 лет их количество 
резко возросло. Тепловые нейтроны имеют период полураспада 
11,7 млн лет; взаимодействуя с азотом в воздухе, почве и самих живых 
организмах, они ведут к освобождению протонов. Смещение элект-
ронно-протонного равновесия вызывает хромосомные повреждения, 
отмирание клеток и тканей, закисленис почвы и другие нарушения. 

В целом, живое население планеты становится все менее и менее 
разнообразным. Антропогенные экосистемы легко узнать. Они бед-
ны видами растений и животных, доминирование в них переходит к 
одному, двум или трем видам организмов, круговорот веществ и по-
ток энергии становятся узко канализированными. Такие экосистемы 
неустойчивы и легко уязвимы. 
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В своей знаменитой книге «Безмолвная весна» Р. Карсон писала: 
«Те, кто превыше всего ценит прибыли и технический прогресс, бес-
сознательно полагают, что выход человека на сцену истории отменяет 
проблему равновесия в природе. С тем же успехом они могли бы по-
лагать, что заодно отменяется и закон всемирного тяготения! Равно-
весие в природе покоится на внутренних связях живого мира и его 
связях с окружающей средой. Это не означает, что человек не должен 
пытаться склонить чашу весов в свою пользу, но при любой попытке 
он обязан понимать, что делает, и предвидеть последствия своих ша-
гов» (Карсон, 1962: 48). 

13.3. Основные подходы к охране редких видов 
растений 
Создание сети охраняемых природных территорий. В современной фи-
тосозологической практике основная стратегия охраны редких видов 
сводится к охране их местообитаний (Holmgren, 1979; Nelleman, 2010). 
Действительно, национальные природные парки, заповедники и за-
казники ч асто создают по принципу наличия редких сообществ и осо-
бенно редких видов, что является в настоящее время наиболее надеж-
ным способом сохранения редких растений (Заверуха, 1983). 

Но само по себе создание сети охраняемых природных объектов 
не решает проблемы сохранения редких видов растений. Часто орга-
низационно и социально это наиболее сложная проблема. Тем более 
что антропогенные нарушения сообществ нередко имеют необрати-
мый или труднообратимый характер (Родин, 1978). 

Нарушение режима заповедности и охраны является пока нормой, 
а не редким случаем. В ботанических заказниках часто выпасаются 
животные, ведется сенокошение. Красиво цветущие редкие виды 
растений уничтожаются для сбора букетов (Білокопитова, 2001). Тор-
говля рано и красиво цветущими редкими видами растений активно 
ведется в больших масштабах особыми фирмами, основными райо-
нами деятельности которых являются Кавказ и Крым, где подчас под-
снежники и другие красиво ц ветущие растения просто выкашивают. 
Острой эта проблема является и для окрестностей крупных городов 
(Парнікоза, 2008). 

Например, в Харьковской области зарегистрировано 255 видов 
редких растений, но только для 106 из них хотя бы формально выде-
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лены охраняемые территории (Горелона, 2001). В равнинных лесах 
Украины зарегистрировано 102 вида редких растений, но охраняются 
в составе природно-заповедного фонда только 58 (Мельник, 2001). По 
данным О.О. Орлова (2009), в Житомирской области в 1999 г. охраной 
обеспечивалось только 30,2% видов, занесенных в Красную книгу 
Украины, а в 2009 г. чуть больше половины - 51,3%. В Сумском гео-
ботаническом районе выявлено 43 вида редких растений, из которых 
14 входят в Красную книгу Украины, но не все они обеспечены охра-
ной ( Карпенко, 2003). 

Согласно Д. Хой (Ноу, 2003) для редких видов растений целесооб-
разно проведение следующих мероприятий: 

а) защита существующих популяций; 
б) поиск новых популяций локалитетов; 
в) постоянный мониторинг состояния существующих популяций и 

их интегрированное™ в местообитание; 
г) оценка угроз существованию популяции; 
д) детальное изучение биологии вида. 

В условиях заповедных территорий для сохранения некоторых 
видов редких растений в отдельных случаях приходится создавать 
определенные антропогенные нагрузки на ценозы. В Германии для 
сохранения редких видов луговых орхидных наиболее действенным 
средством оказалось проведение сенокошения после отцветания ор-
хидных и уборка ветоши. Это предотвращало зарастание луга кустар-
никами и приводило к росту численности популяций орхидных. Ино-
гда полезным оказывалось недопущение снижения уровня грунтовых 
вод (Krautwurst, 1990). 

Не решен вопрос о размере территории, оптимальном для сохра-
нения редких видов растений. Из теории островной биогеографии 
вытекает, что одна большая территория предпочтительнее, чем не-
сколько небольших и изолированных, равновеликих ей по суммарно-
му размеру. Но в ряде случаев анализ конкретных ситуаций приводит 
к противоположному заключению: для сохранения редких видов ока-
зывается предпочтительнее несколько мелких изолированных терри-
торий, чем одна крупная (Jarvinen, 1982). Это особенно верно в случае 
фрагментированности популяций охраняемого вида. 

До настоящего времени в развитии системы природных охраня-
емых территорий сохраняются три негативные тенденции. Первая со-
стоит в том, что в качестве охраняемых объектов выделяются террито-
рии, которые случайно сохранились в более или менее естественном 
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состоянии в силу главным образом неудобства их интенсивного хо-
зяйственного использования. Вторая проявляется в субъективном под-
боре таких объектов для утверждения в качестве охраняемых на 
районном, областном или государственном уровне на основе личной 
инициативы любителей природы и сотрудников тех или иных приро-
доохранн ых государственных организаций, а также членов обществен-
ных формирований. Третья негативная тенденция состоит в выборе 
природных объектов для охраны на основе наличия в них определен-
ных редких видов растений или животных. Гораздо реже для охраны 
выделяются редкие категории растительных сообществ и уже совсем 
редко - экосистем (Злобин, 2001). 

Поэтому в настоящем виде система охраняемых природных объек-
тов и территорий пока не составляет экологически целостной сети. 
Это подтверждают результаты ее оценки на основе специального ин-
декса инсуляризации, оценивающего число и размеры охраняемых 
территорий на северо-востоке Украины (Злобин, 2001). 

При всех этих трудностях и проблемах создание охраняемых при-
родных территорий и их сети является «единственным кардинальным 
решением проблемы экологического кризиса и сохранения биосфе-
ры» (Шеляг-Сосонко, 1991 :234). 

Интродукция. В фитосозологии термин интродукция понимается 
как сохранение редких видов растений путем выращивания их в бота-
нических садах или специальных питомниках. Она дает достаточно 
оптимальные результаты. Так, в ботаническом саду при Воронежс-
ком университете прошли испытание более 300 видов редких и исче-
зающих растений, и из них 200 видов оказались устойчивыми к но-
вым условиям произрастания (Муковнина, 2010). На основании опыта 
интродукции редких видов разработана особая шкала интродукцион-
ной устойчивости редких видов с подразделением их по этому свой-
ству на четыре категории (Трулевич, 1991). По оценкам специалис-
тов, низкой интродукционной устойчивостью обладают примерно 20% 
испытываемых редких растений разных жизненных форм. 

Используются и разнообразные биотехнологические приемы (Си-
кура, 2001; Чухно, 2001; Тепг ицкая, 2001; Иванова, 2006; Новикова, 
2008). Такие приемы актуальны и необходимы в условиях резко и мас-
штабно изменяемой природной среды (строительство ГЭС с затопле-
нием больших территорий и др.). В настоящее время ботанические 
сады выступают как особая категория природных особо охраняемых 
территорий. 
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Реинтродукция. В тех случаях, когда на определенной террито-
рии редкий вид оказался утерянным, его восстановление осуществ-
ляется методом реинтродукции с использованием семян или моло-
дых растений, получаемых из сохранившихся местообитаний, или, 
что более обычно, из ботанических садов, куда они были интроду-
цированы (Собко, 1992; Собко, 1996; Зибенко, 2006; Скибіцька, 2012). 
Работа по реинтродукции редких видов растений ведется при мно-
гих ботанических садах (Баран, 2001). В качестве источника матери-
ала для реинтродукции используют другие локальные популяции 
данного вида растения или, что чаще, растения ботанических садов 
или специальных питомников. Известно множество случаев успеш-
ной реинтродукции редких видов растений. Например, С.Б. Бого-
любская и Н.С. Данилова (2008) в Якутии успешно рединтродуци-
ровали три редких вида. 

А.А. Куземко (2012) на примере сохранения редких луговых рас-
тений в условиях ex situ подчеркивала необходимость комплексного 
подхода к этому методу. По Ю.Н. Горбунову (2008), реинтродукцион-
ные работы должны включать следующие этапы: 

а) предварительные исследования, состоящие в получении подроб-
ной биолого-экологической информации о реинтродуцируемом 
виде; 

б) полевые исследования по изучению структуры и экологии сохра-
нившихся природных популяций; 

в) размножение растения в условиях культуры; 
г) выбор местообитаний для искусственных популяций; 
д) создание искусственной популяции; 
е) мониторинг реинтродукционных популяций. 

Каждый из этапов реинтродукционной работы имеет важное зна-
чение. Растения, используемые для реинтродукции, должны быть ге-
нетически репрезентативны по отношению к данному виду растения. 
Реинтродукция редких растений должна проводиться по определен-
ным правилам, предусматривающим минимизацию ущерба, наноси-
мого фитоценозу, в который осуществляется реинтродукция ранее 
существовавшего там вида растения. Нельзя ограничиваться посад-
кой материала в естественных условиях, не прослеживая дальнейшую 
судьбу созданной популяции. Реинтродукция в первую очередь про-
водится в фитоценозах, находящихся в режиме достаточно строгой 
заповедности (заповедники, заказники:, национальные парки). Это 
повышает шансы реиндродуцируемых видов на выживание. 
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Полезной при проведении предварительных полевых исследова-
ний, имеющих целью выявить оптимальные местообитания для ре-
интродуцентов, а также для мониторинга созданных в результате ре-
интродукции популяций может быть опубликованная еще в 1986 г. 
«Методика наблюдений за ценопопуляциями видов растений Крас-
ной книги СССР» (Денисова, 1986). 

При реинтродукции могут быть использованы растения, получен-
ные в культуре in vitro. Опыт такого рода неоднократно описывался в 
литературе (Белокурова, 2012). В Ленинградской области в 1991-
1993 гг. была проведена реинчродукция и созданы искусственные по-
пуляции Dactylorhiza maculata, Gymnadenia conopsea, Epipactispalustris, 
Cypripedium calceolus. Многолетний мониторинг этих популяций (1991— 
2006) показал, что они характеризуются стабильностью, увеличением 
численности, ускоренным прохождением особями начальных этапов 
онтогенеза и способностью к формированию полноценных семян 
(Брагина. 2007). 

Но при этом следует иметь в виду, что любой биологический вид — 
это эволюционирующая биосистема, и реинтродукция неизбежно ве-
дет к изменению векторов эволюции таких видов растений (Злобин, 
1981). 

Сама реинтродукция как способ восстановления популяций ред-
ких видов растений и растительных сообществ является сложным ме-
роприятием. Она включает долгосрочные, дорогостоящие и требую-
щие значительных временных затратработы, которые к тому же дале-
ко не всегда могут оказаться успешными. Поэтому реинтродукцию 
следует рассматривать в качестве крайней меры, когда все возможные 
способы сохранения и восстановления популяций in situ оказались 
неэффективными (Горбунов, 2008). 

Искусственные локалигеты. Для сохранения редких видов растений 
предлагал ось формировать специальные искусственные растительные 
сообщества (Дударь, 1983) или стационарные эталонные участки с ра-
циональным хозяйственным пользованием (Горчаковекий, 1988). 

Возможны и некоторые другие чисто местные варианты решения 
проблемы охраны редких видов. В Германии для сохранения редких 
видов сорняков практикуется организация полей-резерватов и полей — 
научных музеев (lllig, 1990). В Европе с 1994 года начато создание мик-
рорезерватов редких видов растений. При средней площади около 20 
га они удобны для мониторинга и уточнения методов сохранения (Silva, 
2007). 
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Иногда создаются специальные генетические резерваты редких 
растений. В зависимости от цели таких резерватов: сохранить ли все 
разнообразие аллелей или сохранить уровень гетерозиготности в по-
пуляции - их размеры могут колебаться применительно к древесным 
породам от 10 деревьев до 910 тысяч деревьев (Ивановская, 2006). 

Но не все случаи реинтродукции и создания искусственныхлока-
литетов удачны. Дело в том, что для восстановления любого вида нужно 
создать популяцию, особи которой должны быть способны к само-
стоятельному размножению, расселению и адаптации к условиям сре-
ды. Другими словами, необходимо не просто высадить растения, а 
восстановить свойственную виду популяционную структуру. Пробле-
ма осложняется тем, что даже у близких редких видов растений стра -
тегии жизни часто оказываются разными (Блинова, 2006), что вынуж-
дает искать для каждого вида свои решения. 

Генные банки. В определенной степени проблему сохранности ред-
ких видов растений могут решать генные банки - специально органи-
зованные хранилища, где в особых условиях хранятся половые клет-
ки, зародыши и личинки животных, семена, споры и культуры тка-
ней растений. Самым первым генным банком можно считать создан-
ную в 20-40-х тт. XX в. Н.И. Вавиловым коллекцию семян культур-
ных растений. В настоящее время по всему миру насчитывается при-
мерно 1750 генных банков. В них содержится 7,4 миллиона генных 
экземпляров. Например, в России есть банки семян редких и исчеза-
ющих видов растений. Удачно решена эта проблема для ряда орхид-
ных путем сохранения их семян in vitro (Стаматіді, 2012). 

На международном уровне разрабаті>івается стратегия сохранения 
редких видов растений путем формирования банков их семян (Smith, 
2003). 

Для сохранения и восстановления исчезающих видов использует-
ся также метод низкотемпературной консервации клеток. Сейчас в 
мире существует много генных банков, использующих его. 

Трудность такого подхода к сохранению редких видов растений 
вызвана его стоимостью. Средняя стоимость сохранения и поддержа-
ния одного образца в ex situ коллекциях колеблется в зависимости от 
условий хранения. Относительно дешезым хранением (около 10-40 
долларов в год) считается содержание образца в холодильной камере 
семенного банка при температурном режиме около - 1 8 °С, и полевом 
генбанке стоимость поддержания коллекционною образца в живом 
виде составляет уже от 25 до 260 долларов, а наиболее дорогостоящим 
методом, который используется ограниченным количеством генных 
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банков, является сохранение in vitro и криоконсервация - от 100 до 
700 долларов за образец (Алексанян, 2007). 

Социальные проблемы сохранения редких видов растений. Научная 
информация о видах растений, которым угрожает вымирание, сама по 
себе недостаточна для их сохранения. Необходима их тщательная охра-
на, организация которой возможна только при ясном понимании об-
ществом необходимости такой охраны. Без этой социальной состав-
ляющей организация охраны редких видов растений и местообитаний, 
с которыми они связаны, не реальны. Огромное значение имеет и за-
конодательная база, дающая возможность вести охрану редких видов 
растений, используя механизмы юридического права (Парникоза, 2010). 

Лидером в формировании принципов экологической политики и 
ее проведении, безусловно, являются страны Западной Европы. По-
сле образования Европейского экономического сообщества с 1987 года 
получила распространение инициатива Франции по совместной меж-
государственной охране природы. Она послужила толчком для созда-
ния многих видов межгосударственных структур. В том же 1987 году 
была создана Европейская исследовательская организация по охране 
окружающей среды (EERO), которая взяла на себя подготовку эколо-
гов через систему специальных курсов со сроком обучения от 3 меся-
цев до 2 лет. С 1994 года ЕЭС получило название Европейский союз 
(ЕС). Программы охраны природной среды этой группы государств 
стали более тесно скоординированными. Заключена и выполняется 
Конвенция о трансграничном загрязнении воздушной среды. При-
нята Европейская хартия защиты окружающей среды и здоровья. Сей-
час в ней принимает участие уже 15 государств Европы. 

ЕЭС и затем ЕС с 1973 года последовательно разработали и реали-
зовапи четыре программы по охране окружающей среды. Принята 
практика подготовки в этой области специальных директив, обяза-
тельных для стран ЕС. В настоящее время в области экологии дей-
ствует более 120 таких директив. В частности, директива ЕС номер 
90/313 открывает полный доступ любого гражданина к экологичес-
кой информации. 

Тем не менее, как в странах ЕС, так в Украине и в России соци-
альное обеспечение охраны биоты и ее редких видов остается еще да-
леким от идеала. Разные аспекты этой проблемы анализировали мно-
гие специалисты (Туниця, 2002; Медведев, 2001 и др.). Ю. Туниця даже 
предлагал принять «Экологическую конституцию Земли» как единый 
общеобязательный документ для всех народов и стран. Л .В. Смолова 
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(2010) обращает внимание на ряд чисто психологических проблем, 
связанных с сохранением биоразнообразия и охраной редких видов. В 
частности, это краудинг (локальное перенаселение), который ведет к 
переэксплуатации природных ресурсов, и приватность как стремле-
ние человека ставить личное благополучие выше, чем общественное 
благо. Экологическое воспитание и образование не всегда может пе-
рекрывать эти факторы. Поэтому многие специалисты на современ-
ном этапе развития человеческой цивилизации пессимистически оце-
нивают перспективы сохранения биоразнообразия и редких видов 
растений. Тем не менее такой пессимизм не может быть оправданием 
для бездействия специалистов в области фитосозологии, а, напротив, 
должен побуждать к более активным действиям. 

В целом, проблема сохранения редких видов растений как часть 
проблемы сохранения разнообразия в биосфере планеты имеет ком-
плексный характер. Ключевым вопросом для нее является переход от 
охраны видов растений к охране конкретных фитопопуляций. Эффек-
тивность такой охраны определяется наличием научной информации 
о состоянии и динамике каждой популяции редкого растения в ее ло-
калитете. А.Р. Ишбирдин и М.М. Ишмуратова справедливо подчер-
кивали, что «Изучение и охрана биоразнообразия растений немысли-
мы без популяционных исследований отдельных видов» (Ишмурато-
ва, 2008:38). 

13.4. Перспективы выработки глобальной стратегии 
сохранения редких видов растений 
Специалистами неоднократно предлагалась общая типовая стратегия 
сохранения редких видов растений, включающая биологические, эко-
логические и правовые элементы (Palmer, 1996; Pavlik, 1997; Коровин, 
2001; Флинт, 2002; Ишбирдин, 2009; Табульдин, 2009), а в 2002 году 
была принята Глобальная стратегия сохранения растений, включаю-
щая 16 целевых задач (Plant conser. report, 2008). 

Основными из них яатяются следующие: 
1. Разработка однозначных, объективных критериев установления 

редкости видов растений, нуждающихся в охране. 
2. Фитоинвентаризация, состоящая в установлении самого с£>акта ред-

кости того или иного вида с определением его географического и 
синтаксономического положения, завершающаяся включением 
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этого вида в Красные книги или региональные списки охраняе-
мых растений и кадастровые карточки с информацией о типе ред-
кости. 

3. Составление единой методики изучения редких видов, включая 
их географическое распространение, биологию (репродуктивную 
биологию и экологию в первую очередь), экологию и структуру 
популяций (онтогенетическую и витал итетную), эколого-ценоти-
ческую устойчивость (включая устойчивость к антропогенным воз-
действиям) и динамику. 

4. Оценка состояния отдельных популяций данного вида растения 
или всех популяций, включающая учет численности особей, по-
пуляционной плотности, фитодемографических характеристик, 
динамики и др. В изучении редких видов растений это один из 
главных этапов, хотя бы потому, что в современной литературе 
результаты такого рода популяционных исследований редких ви-
дов представлены слабее всего. 

5. Установление стресс-факторов, опасных для конкретных популя-
ций редких видов. 

6. Выявление синтаксономических и экологических ареалов редких 
видов. 

7. Систематический долгосрочный мониторинг популяций редких 
видов по единой методике. 

8. Организация режима охраны редких видов в местах естественно-
го произрастания, что является специальной задачей фитосозоло-
гии. 

9. Выращивание редких растений в условиях ботанических садов, 
питомников, резерватов и т.п. или создание банка культуры ред-
ких видов in vitro различными биотехнологическими приемами. 

10. Реинтродукция редкого вида в его природные местообитания, из 
которых по тем или иным причинам он был вытеснен. 

11. Создание генных банков, в которых хранятся семена и споры ред-
ких рістений при специальных режимах температуры, а также 
низкотемпературная консервация клеток. 

Особе нную ценность для сохранения природной среды имеет фи-
тобиота, поскольку фитоценозы являются для всех других форм жизни 
источником первичного органического вещества и средой обитания. В 
этом плане особенно важна реализация в Украине и других смежных 
государствах таких международных программ, как «Важные ботаниче-
ские территории» - ІРА (Important Plant Areas) (Андрієнко, 2008). 
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Можно сделать вывод, что для сохранения редких видов нет еди-
ных рецептов. Для каждого вида и для каждого региона нужно искать 
оригинальные местные решения. И, конечно, охрана может быть эф-
фективной только при подходе к растительному покрову как единой 
целостности, нельзя сохранить часть, не сохраняя целое (Шеляг-Со-
сонко, 1992). 

Экологический кризис имеет не только технологические корни, 
он вытекает из низкой экологической культуры населения. Существу-
ют по крайней мере три основные модели формирования экологичес-
кой культуры: 

1. Антисциентизм, который предлагает заменить индустриальные 
технологии культурой народных промыслов. К этой модели близ-
ко примыкает инвайронментализм, идеализирующий примитив-
ный образ жизни и даже рассматривающий, как это делал Д. Фор-
ман, человечество как «раковую опухоль природы». 

2. Модель экологической этики, ориентированная на создание куль-
туры нового типа с признанием самоценности окружающей при-
родной среды. 

3. Модель синтеза гуманистических ценностей и экологического 
императива, которая, видимо, наиболее приемлема для большин-
ства населения планеты. 

Обеспечить экологизацию общественного сознания может только 
система экологического образования и воспитания. Здесь много пер-
спективных форм и методов. T.JI. Андриенко и соавторы (1996) пока-
зали возможность на основании европейского опыта использовать три 
основных направления в экологическом образовании и воспитании. 
Они включают 15 различных форм и методов, ориентированных как 
на подрастающее поколение, так и на другие возрастные категории 
населения. В их числе экологический туризм, экологические лагеря 
для школьников, экологические игры, экологические олимпиады, эко-
логически организованная рекреация населения и др. Центрами ор-
ганизации такой работы выступают национальные парки и заповед-
ники Украины (Пархісенко, 2002). 

Экологическая этика должна стать основой устойчивого развития 
общества. О необходимости для человека быть в гармонии с природой 
писали еще классики XIX века (Бекетов, 1951). А. Швейцер (1992) 
отмечал, что все этические системы, развиваемые в XX веке, ущерб-
ны, так как рассматривают только отношение человека к человеку, 
упуская важнейший аспект - отношение человека к природе. 
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На протяжении XXI века человечеству предстоит решить немало 
сложных проблем и сделать выбор между непростыми альтернативами. 

Согласно Б.М. Миркину (1995), человеческое общество пришло к 
трем основным моделями экологического мировоззрения: 

1) сциентизму, который утверждает принципиальную решаемость 
проблем экологического кризиса на основе познаваемости и 
управляемости мира; 

2) алармизму, исходящему из неизбежности экологических кризисов 
с конечным возможным вымиранием человечества; 

3) экологическому оптимизму, который занимает компромиссную по-
зицию и допускает достижение устойчивого развития и экологи-
ческой безопасности. 

Условием выживания человечества является выбор в пользу эко-
логизации общественного соз нания и экологической конверсии сель-
скохозяйственного и промышленного производства. Цивилизация 
может существовать только в экологическом равновесии с природной 
средой. При этом под экологическим равновесием следует понимать 
баланс природных и антропогенных процессов, обеспечивающий со-
хранение оптимальной природной среды в течение неограниченно 
длительного времени. 

Конкретные формы экологической конверсии производства за-
висят от его типа, но в общем они включают: 

1) переход на безотходные и малоотходные технологии в промыш-
ленности и сельском хозяйстве; 

2) рациональное использование энергии и энергетических ресурсов; 
3) получение энергии за счет сжигания природного газа, водорода, 

внедрение альтернативных способов получения энергии; 
4) рекуперацию тепла, т.е. улавливание и использование тепла, об-

разующегося в процессе производства; 
5) рекомпрессию пара, не допускающую его выброс в окружающую 

среду: 
6) максимальный переход на «холодные» технологии; 
7) поглощение и связывание углекислого газа, образующегося в про-

цессе производства; 
8) биологизацию сельского хозяйства. 

Активная работа в этих направлениях всего цивилизованного че-
ловечества является необходимой для создания глобальной экологи-
ческой безопасности. 
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Препятствовать деградации природной среды могут и совсем про-
стые решения. Д. Хайес, один из руководителей проведения Дня пла-
неты в США, в статье «Зеленое десятилетие» предлагал: 

а) поднять цены на бензин, чтобы стимулировать развитие обще-
ственного транспорта; 

б) для поездок как можно больше использовать велосипеды, рекон-
струировав соответствующим образом проезжую часть дорог; 

в) отказаться от деления городов на с пальные и производственно-
административные районы, максимально приблизив жилье к ме-
сту работы; 

г) тщательно утеплять жилье и теплотрассы; 
д) экономно использовать воду, газ, электричество; 
е) сортировать бытовые и производственные отходы; 

ж) полностью перейти на тару многократного использования. 

13.5. Сценарии на XXI век 
Экологический кризис конца XX века сказался следствием одновре-
менного действия многих факторов. Поэтому простого пути выхода 
из него нет, хотя вариантов разрешения кризисной ситуации рассмат-
ривается немало (Миркин, 2002). Основные из них следующие. 

Сценарий 1 - ориентирован главным образом на контроль демо-
графических процессов в форме ограничения рождаемости. Этот сце-
нарий очень важен. Ведь если все человечество по размерам потребле-
ния будет сохранять стремление достичь американского стандарта 
жизни, то все ресурсы планеты будут исчерпаны за ближайшие 50 лет. 
Понятие «емкости выживания» - предельно допустимой численнос-
ти населения, которая соответствует экологическим нормативам ра-
ционального природопользования и охраны природы (Миркин, 1997), 
и понятие «продовольственной безопасности», остаются мало разра-
ботанными. Осознание необходимости с амоограничения - самая глав-
ная социальная и нравственная задача современного общества. Ко-
нец XX века принес планете новое явление - экологические бежен-
цы. Массовый отток населения стал наблюдаться из районов эколо-
гических катастроф: Приаралья, Чернобыльской зоны и др. Это так-
же свидетельствует об узловом положении демографической пробле-
мы в снятии экологического кризиса. 

Сценарий 2 — нацелен на коренное преобразование менталитета 
человечества, формирование биосферной этики, экологическую 
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конверсию всех форм промышленного и сельскохозяйственного про-
изводства. Это наиболее популярный подход, в сфере которого рабо-
тали Дж. Форрестер, Д. Медоуз, М. Месарович, В. Леонтьев, Д. Габор 
и др. В моделях этого рода главный упор делается на разумное сокра-
щение использования ресурсов, помощь развивающимся странам со 
стороны развитых в размере не менее 1 % валового дохода для эколо-
гизации промышленности и сельского хозяйства, общее сокращение 
энергопо требления при переходе на альтернативные источники энер-
гии. 

Сценарий 3 - создание вместо деградирующей биосферы новой обо-
лочки жизни - техносферы. Но этот путь иллюзорен. По подсчетам В. 
Горшковії (1990), в техносфере на стабилизацию окружающей среды 
средствами техники будет уходить 99% энергетических и трудовых 
ресурсов человечества. На поддержание и развитие самой цивилиза-
ции останется всего 1 %. При таком соотношении расходов человече-
ство не сможет существовать. 

Сценарий 4. Некоторые ученые для решения экологических про-
блем выдвигают и четвертую, еще более гипотетическую альтернати-
ву - освоение Космоса. Рассматривается возможность создания ис-
кусственных биосфер на Марсе и Венере. Выдвинут проект развития 
промышленных производств на стационарных спутниках Земли и на 
Луне с выносом туда в первую очередь экологически грязных произ-
водств. Но все проекты, ориентированные на внеземные территории 
как экологический резерв земной цивилизации, не обоснованы фак-
тическими расчетами достаточности ресурсов и энергетических воз-
можностей Земли. Сегодня проекты такого рода приходится рассмат-
ривать, скорее, как красивую' фантазию, а не как реальный путь раз-
вития цивилизации. 

Д. Тирнак (Tirpak, 1991) считал реальными только две вероятные 
модели выхода из экологического кризиса. Одна должна использовать-
ся в медленно изменяющемся мире с постепенным нарастанием дег-
радации природной среды и опасным обострением на этой почве со-
циальных противоречий, другая - в быстро меняющемся мире с фор-
сированной экологической конверсией всех производств и регулиро-
ванием рождаемости. Обе эти модели лежат в рамках представлений 
Б.М. Миркина и Л.Г. Наумовой (2005) о «разумных действиях» чело-
вечества, под которыми они понимают такой вариант отношений че-
ловека и природы, когда он Н І заменяет природных механизмов, воз-
никающих за долгую историю развития биосферы, принципиально 
новыми, а как бы встраивается в эти сложившиеся биосферные зако-
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номерности, нормируя свое воздействие таким образом, чтобы не раз-
рушить первозданного порядка вещей и не лишать биосферу способ-
ности реагировать на воздействия человека в соответствии с принци-
пом Jle Шателье. Более пессимистичны прогнозы Н.Н. Моисеева 
(1995), считавшего, что «экологические кризисы неизбежны», так как 
порождаются «рассогласованостью растущих потребностей растуще-
го населения с возможностью их удовлетворения». 

Подходы человеческого общества к решению комплекса проблем 
экологизации социальных и производственных процессов и ногда на-
зывают экологической революцией, под которой, по определению 
Л. Брауна (1992), подразумевают «перевод мировой экономики на эко-
логически устойчивый путь развития, обеспечивающий защиту эко-
номики, более здоровый образ жизни и улучшение условий существо-
вания человека на земле». Б.М. Миркин и соавторы считают, что в 
рамках комплексного решения проблемы устойчивого развития ци-
вилизации ключевую роль играют экономические и правовые меха-
низмы, а «экологический менталитет может лишь повысить эффек-
тивность их действия» (Миркин, 2011 : 305). 

Человечество, вступая в XXI век, получает природную среду, на-
ходящуюся в неравновесном неустойчивом состоянии. Понять при-
роду экологического кризиса в целом и в отдельных его проявлениях 
и сделать уроки из допущенных просчетов развития, скорректировать 
развитие экономики, политики и культуры — вот основные задачи, 
которые предстоит решать всем людям планеты. В противном случае 
экологический кризис перерастет в необратимую экологическую ка-
тастрофу с полным разрушением природной среды. На этом фоне со-
хранение редких видов растений может казаться частной проблемой, 
но фактически эта проблема ключевая. Утрата редких видов - это на-
чало необратимой утраты биоразнообразия в биосфере и одновремен-
но индикатор эффективности процесса перехода цивилизации к эко-
логически безопасным технологиям в промышленности и сельском 
хозяйстве. 



Заключение 

За последние десятилетия редким видам растений посвящено огром-
ное количество научных и популярных публикаций. При всем разно-
образии изучаемых видов, целей исследований, подходов и методов 
они свидетельствуют о том, что явление редкости в мире растений — 
это серьезный эколого-биологический феномен. Он не является ав-
тономным и изолированным. Редкость определенных видов растений 
и процесс их вымирания выступает как один из механизмов и одно-
временно как индикатор снижения биоразнообразия в биосфере пла-
неты и ухудшения качества природной среды. В этой связи изучение 
и охрана редких видов растений приобрели не только научную акту-
альность - они стали одним из научных направлений, которое под-
держивается на государственном и международном уровнях специ-
альными законодательными актами и межгосударственными согла-
шениями. 

Одним из главных результатов изучения редких видов растений 
стало пои имание того, что любой редкий вид существует в природе в 
форме того или иного количествалокальных популяций. Редкие виды 
растений, которым угрожает вымирание, регистрируются в Красных 
книгах и региональных списках, но мероприятия по охране могутбытъ 
эффективными только в случае ориентации на конкретные локаль-
ные популяции. Фитоинвентаризация проводится на видовом уровне, 
охрана и защита —на популяционном уровне. Это основной итог анали-
за имеющихся научных данных о редких видах растений. Он предоп-
ределяет и статус популяционной экологии редких видов растений как 
центрального направления фитосозологии. 

Сопоставительный анализ оригинальных научных материалов и 
литературных источников по редким видам растений показывает, что 
изучение и прогнозирование устойчивости отдельных, случайно взя-
тых локальных популяций редкого вида растения не дает полной кар-
тины его состояния. Исследованием и мониторингом должны быть 
охвачены или все локальные популяции редкого вида, или их репре-
зентативная выборка в случае, когда локальные популяции редкого 
вида многочисленны. 
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Достижения популяционной экологии растений приве.ш к осоз-
нанию важности изучения низших звеньев эколого-фитоценотичес-
кой иерархии - особей как э л е м е н т а р н о структурных компонентов 
любой фитопопуляции. В общей биолоіической иерархии именно на 
уровне особей протекают все биологические процессы и формируют-
ся экосистемные связи в мире растений. Редкие виды растений не 
являются исключением из этой закономерности. Современный по-
пуляционный анализ редких видов растений может быть содержатель-
ным и эффективным по получаемым результатам, только если он про-
водится в форме комплексного анализа, в ходе которого устанавлива-
ются основные структурно-функциональные признаки и свойства 
особей, формирующих популяции, и изучается организация популя-
ций как биологических целостностей. 

Проведенные большой группой специалистов разных стран ана-
лизы устойчивости популяций редких видов растений позволили 
установить основные факторы, ведущие к деградации локальных по-
пуляций редких видов растений и возрастанию числа полностью вы-
мерших видов. Главный из этих факторов, безусловно, утрата место-
обитаний, к которым адаптированы редкие виды растений. Поэтому 
правительственные решения по расширению площадей и созданию 
новых особо охраняемых природных территорий являются правиль-
ными и необходимыми. Столь же правильна и ориентация стран Ев-
ропы на создание Панъевропейской экологической сети как единого 
каркаса для всех охраняемых природных территорий и объектов. 

Следует подчеркнуть, что формирование Панъевропейской эко-
логической сети помимо ее прямой функции позволяет найти разум-
ные решения для ряда смежных проблем: оптимизировать использо-
вание природных кормовых угодий, контролировать распространение 
инвазионных видов, экологизировать земледелие и растениеводство, 
а также «снять с повестки дня» много других социально и политичес-
ки трудных задач и проблем. 

Конечно, возрастание числа редких видов растений и переход все 
большего числа их локальных популяций в критическое состояние 
связаны с воздействием и других факторов. Некоторые из них имеют 
глобальный характер. Это потепление климата, изменение количества 
и смещение сроков выпадения осадков, кислотные дожди, загрязне-
ние природной среды отходами промышленности и сельского хозяй-
ства, внедрение в сообщества инвазионных видов с их высокой кон-
курентной и средообразующей мощью. Нередко к гибели локальных 
популяций и сокращению ареалов редки* видов растений ведут и чисто 
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региональные, местные факторы: вырубкалесов, перевыпас на лугах, 
заготовки лекарственных и красиво цветущих растений, неорганизо-
ванная рекреация и т.п. 

Биосферные и экосистемные связи очень сложны. Формы воздей-
ствия человеческого общества на природную среду стали к началу XXI 
века исключительно многообразными, охватили всю планету и по 
мощности стали несоразмерными с самовосстановительными возмож-
ностями природных биосистем. Обширные научные материалы по-
казывают, что сохранение биоразнообразия и предотвращение выми-
рания редких видов растений в этих условиях являются непростыми 
задачами Популярные в XIX и XX веках концепции «охраны приро-
ды», основанные на гуманистических и эстетических принципах, уже 
не адекватны ситуации. Эпоха пассивной охраны природы кончилась. 
Задача сбережения природной среды и редких видов растений может 
быть решена только на основе качественно нового концептуального 
подхода, предусматривающего активную, комплексную и целенаправ-
ленную работу специалистов по экологии и биологии в координации 
с правительственными и общественными организациями по измене-
нию антиэкологичных векторюв развития производственных процес-
сов в промышленности и сельском хозяйстве. Должен быть крити-
чески пересмотрен и вектор развития самой человеческой цивили-
зации, которая допускает безграничное «вычерпывание» природных 
ресурсов для удовлетворения растущих потребностей населения без 
учета ограниченности этих ресурсов и возможных темпов их восста-
новления. 

Количество видов растений, которые нуждаются в охране, с каж-
дым годом увеличивается, природная среда деградирует, но время еще 
есть. Однако, оно есть для активного изучения редких видов растений 
методами популяционной экологии, для мониторинга состояния ло-
кальных популяций, для совершенствования методов их охраны, а вот 
времени для того, чтобы откладывать решение этих проблем, уже не 
осталось! 
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Приложение 1 

Типовой информационный бланк дня редкого вида, 
нуждающегося в охране 

T-PVS/PA (2010) 2 
Дата: 
Рекомендовано: указать страну 

Информационный бланк для видов или местообитаний, которые 
будут вкпючены в: 
• Appendix I: Особо охраняемые виды флоры 
• Appendix II: Особо охраняемые виды фауны 
• Appendix Ш: Охраняемые виды фауны 

в 
• Resolution № 6 (1998): Виды, которые требуют специальных ме-

роприятий по сохранению их местообита-
ний (Species requiring specific habitat 
conservation measures) 

или в 
• Resolution № 4 (1996): Природные местообитания, которые нахо-

дятся под угрозой и требуют охраны 
(Endangered natural habitats requiring 
conservation measures) 

Предлагаемый вид 

Латинское название (включая автора + год) (Latin Name (incl. 
Author H- Year): _ _ . __ ___ 
Латинские синонимы (Latin Synonyms): 
Источник научного названия (Source of the scientific name): 
Народное название (Vernacular name): 
Английское название (English Name): 
Французское название (French Name): 
Другие: (указать язык) (Other: (specify language)):. 
Систематика (Systematics): 
Тип (Phylum): 
Класс (Class): 
Порядок (Order): 
Семейство (Family): 
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Приложение 2 

Бланк для описания лесного фитоценоза 
Описание № 
Дата 

Формация 
Название ассоциации 
Размер пробной площади 
Географическое положение (область, район, населенный пункт, 
привязка) 
Геоморфологические особенности, рельеф, экспозиция склона _ 

М икрорельеф 
Лесная подстилка (мощность, состав) 
Почва (тип, механический состав, степень увлажнения) 
Сомкнутость крон древостоя 

Флористический состав 
Ярус А — древостой 
Состав древостоя по формуле 

№ Название 
видов 

древесных 
пород 

Средняя 
высота, м 

Средний 
диаметр 

ствола,см 

Число 
стволов на 
площади 

100 м2 

Приме-
чание 

Ярус В — подлесок 

№ Название 
растений 

Господ-
ствующая 
высота, м 

Количество 
экземпляров на 
площади 100 м2 

Примечание 
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Ярус С — травяно-кустарничковый 

Аспект 
Общее проективное покрытие, % 

№ Название 
растений 

Высота, 
м 

Обилие по 
Друде (или 

проективное 
покрытие) 

Фено-
фаза 

Жизнен-
ность 

Приме-
чание 

Ярус Д—мхи и лишайники 

Проективное покрытие _ 

Характер распределения 

Виды и их обилие 

Возобновление древостоя — подрост 

№ Порода Диапазон 
высот 

Численность 
(обилие) 

Происхож-
дение 

Приме-
чание 

Виды растений, выявленные за пределами пробной площади 
Внеярусные растения (лианы, эпифиты) 
Окружение 
Следы влияния человека и животных 
Описание выполнил (Подпись) 
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Приложение 3 

Бланк дня описания лугового фитоценоза 

Описание № 
Дата 
Название ассоциации или комплекса ассоциаций 
Размер пробной площади 
Географическое положение (область, район, населенный ггшкт) 

Геоморфологические условия (общая характеристика макро- и мезо-
рельефа) 
Почва (тип, степень увлажнения) 
Аспект 
Общее проективное покрытие 

Флористический состав 

№ Название 
растений 

Ярус Высота 
(см) 

Обилие 
по Друде 

Проек-
тивное 

покрытие 

Фенофаза 

Виды растений, выявленные за пределами пробной площадки 
Хозяйственное использование луга 
Описание выполнил (Подпись) 
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Приложение 4 

Бланк для описания болотного фитоценоза 
Описание № 
Дата 
Название ассоциации 
Географическое положение (область, район, населенный пункт) 

Положение в рельефе 
Микрорельеф 
Гидрологический режим 
Почва 
Общее проективное покрытие 
Окружение 

Флористический состав 
Древесный ярус 

№ 
Назва-

ние 
расте-

ний 
Ярус 

Господ-
ствующая 

высота, 
см 

Диаметр 
ствола, 

см 

Число 
стволов на 
площади 

100 м2 

Характер 
распре-
деления 

Приме-
чание 

Ярус кустарников, кустарничков, полукустарников и трав 

№ Назва-
ние 

расте-
ний 

Ярус Господ-
ствую-

щая 
высота, 

см 

Диаметр 
ствола, 

см 

Число 
стволов на 
площади 

100 м2 

Характер 
распре-
деления 

Приме-
чание 

Ярус мхов и лишайников 

№ Название растений Обилие по 
Друде 

Характер 
распределения 

Примечание 

Высота мохового покрова 
Виды растений, выявленные за пределами пробной площадки 
Хозяйственное использование болота 
Описанні: выполнил (Подпись) 



Приложения 433 

Приложение 5 

Табличные значения F-критерин Фишера - Снедекора 
для df, s df2 и а = 0,05 

df F df F df F df F df F 
1 161,4 11 2,82 21 2,08 31 1,82 45 1,64 
2 19,0 12 2,69 22 2,05 32 1,80 50 1,60 

3 9,28 13 2,58 23 2,01 33 1,79 55 1,56 

4 6,39 14 2,48 24 1,98 34 1,77 60 1,53 

5 5,05 15 2,40 25 1,96 35 1,76 65 1,51 

6 4,28 16 2,33 26 1,93 36 174 70 1,49 

7 3,79 17 2,27 27 1,90 37 1,73 75 1,47 

8 3,44 18 2,22 28 1,88 38 1,72 80 1,45 

9 3,18 19 2,17 29 1,86 39 1,70 90 1,42 

10 2,97 20 2,12 ЗО 1,84 40 1,69 100 1,39 
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Приложение 6 

Классификация жизненных форм растений 
И. Г. Серебрякова (1962) 

Отдел А — Наземные и эпифитные древесные растения 
Тип I — Деревья 

Класс 1 - Кронообразующие 
Подкласс 1 - Наземные 

Группа А — С подземными корнями 
Подгруппа а - Прямостоящие 

1 Секция - Лесного типа 
- Вечнозеленые 
- Листопадные 

2 Секция - Лесостепного и саванного 
типа 

3 Секция - Кустарниковидные 
4 Секция - Саванновидноготипас во-

дозапасающим стволом 
5 Секция - Сезонно-суккулентные 

Подгруппа б — Стланцы 
Подгруппа в - Лиановидные 

Группа Б - С подземными и надземными корнями 
Подгруппа а - С досковидными корнями 
Подгруппа б — С ходульными корнями 
Подгруппа в - С дыхательными корнями 

Подкласс 2 - Гемиэпифитные 
Группа А - Вегетативно-неподвижные 
Группа Б - Вегетативно-подвижные 

Класс 2 - Розеточные 
Подкласс 1 - Ветвящиеся 

Группа А — Не суккулентные 
Группа Б — Су ккулентно-л истовые 

Подкласс 2 — Неаетвящиеся 
Класс 3 - Суккулентно-стеблевые безлистные 

Тип II - Кустарники 
Класс 1 - С полностью одревесневшими удлиненными побегами 

Подкласс I - Прямостоячие 
Группа А - Аэроксильные (не способны к подзем-

ному ветвлению) 
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Подгруппа а - Рыхлые 
1 Секция - Вегетативно неподвижные 
2 Секция - Вегетативно подвижные 

корнеотпрысконые 
Подгруппа 6 - Подушковидные 

Группа Б - Геоксильные (с подземным ветвлением) 
Подгруппа а - Вегетативно неподвижные 
Подгруппа б — Вегетативно подвижные кор-

неотпрысковые 
Подкласс 2 - Стелющиеся 
Подкласс 3 - Лиановидные 

Класс 2 — Розеточные 
Класс 3 — Суккулентно-стеблевые безлистные 
Класс 4 - Паразитные и полупаразитные 

Тип ПІ - Кустарнички 
Класс 1 — С полностью одревесневшими удлиненными побегами 

Подкласс 1 - Вегетативно неподвижные, прямостоячие 
Группа А - Аэроксильные 

Подгруппа а — Рыхлые 
Подгруппа б — Подушковидные 

Группа Б - Геоксильные 
Подкласс 2 — Вегетативно-подвижные, ползучие 

Группа А — С ортотропными надземными побегами 
Подгруппа а - Полунеподвижные 
Подгруппа б - Ползучие 

Группа Б - Шпалерные 
Класс 2 - Розеточные 
Класс 3 - Суккулентно-стеблевые безлистные 
Класс 4 - Паразитные и полупаразитные 

Отдел Б — Полудревесные растения 
Тип IV — Полукустарники и полукустарнички 

Класс 1 - С удлиненными и несуккулентными побегами 
Подкласс 1 - Прямостоячие 

Группа А - Прямостоячие полукустарники 
Группа Б - Прямостоячие полукустарнички 

Подкласс 2 - Стелющиеся с удлиненными несуккулент-
ными побегами 

Подкласс 3 - Лиановидные полукустарники 
Класс 2 - Полукустарнички с побегами суккулентного типа 
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Отдел В — Наземные травянистые растения 
Тип V — Травянистые поликарпики 

Класс 1 - Травянистые поликарпики с ассимилирующими по-
бегами несуккулентного типа 

Подкласс 1 — Стержнекорневые травянистые поликарпики 
Группа А — Одноглавые стержнекорневые много-

летники 
Группа Б - Многоглавые стержнекорневые много-

летники 
Подгруппа а — Длинностержневые много-

главые многолетники 
Подгруппа б - Короткостержневые много-

главые многолетники 
Группа В - Стержнекорневые травянистые много-

летники типа «перекати-поле» 
Группа Г - Подушковидные травянистые поликар-

пики 
Подкласс 2 - Кистекорневые и короткокорневищные 

травянистые поликарпики 
Группа А — Кистекорневые травянистые многолет-

ники 
Группа Б - Короткокорневищные травянистые 

многолетники 
Подкласс 3 — Дерновые многолетники 

Группа А - Плотнокустовые дерновые многолетники 
Группа Б - Рыхлокустовые дерновые многолетники 
Группа В — Длиннокорневищные дерновые много-

летники 
Подкласс 4 - Столонообразующие и ползучие травянистые 

многолетники 
Группа А - Столонообразующие травянистые 

многолетники 
Подгруппа а - Подземно-столонные 
Подгруппа 6 - Надземно-столонные 

Группа Б — Ползучие травянистые многолетники 
Подкласс 5 - Клубнеобразующие травянистые многолетники 

Группа А — Клубневые многолетники с клубнями 
корневого происхождения 
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Подгруппа а - Редьковидные корнеклубневые 
многолетники 

Подгруппа б - Корнеклубневые растения 
Группа Б - Клубневые травянистые многолетники 

с клубнями стеблевого происхождения 
Подгруппа а - Стеблевые многолетники с 

клубневидным утолщенным 
основанием главной оси 

Подгруппа б - Стеблеклубневые с клубнями 
на боковых побегах 

Подгруппа в - Стеблеклубневые с клубнями 
на верхушках столонов 

Подгруппа г — Надземно-клубневые много-
летники 

Группа В - Клубневые многолетники с клубнями 
листовогэ происхождения 

Подкласс 6 - Луковичные травянистые многолетники 
Подкласс 7 - Корнеотпрысковые многолетники 

Группа А — Факультативно корнеотпрысковые 
Группа Б - Облигатно корнеоотпрысковые 

Класс 2 - Травянистые поликарпики с ассимилирующими по-
бегами суккулентного типа 

Подкласс 1 - Суккулентно -стеблевые травянистые мно-
голетники 

Подкласс 2 — Суккулентно-листовые травянистые мно-
голетники 

Класс 3 - Сапрофитные и паразитные травянистые многолетники 
Подкласс 1 — Травянистые поликарпики сапрофитного типа 
Подкласс 2 — Травянистые поликарпики паразитного типа 

Класс 4 — Эпифитные травянистые поликарпики 
Подкласс 1 — Гемиэпифиты 
Подкласс 2 - Гнездовые эпифиты 
Подкласс 3 - Цистерновидные эпифиты 

Класс 5 - Лиановидные травянистые поликарпики 
Тип VI - Монокарпические травы 

Класс 1 - Монокарпики с ассимилирующими побегами несук-
кулентного типа 

Подкласс 1 - Многолетние и двулетние монокарпики 
Подкласс 2 - Однолетние монокарпики 
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Группа А — Длительно вегетирующие озимые и 
яровые 

Группа Б - Эфемеры 
Класс 2 - Лиановидные травянистые монокарпики 
Класс 3 - Монокарпики с суккулентными побегами 
Класс 4 — Полупаразитные и паразитные травянистые монокарпики 

Подкласс 1 - Полупаразитные 
Подкласс 2 - Паразитные 
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Приложение 7 

Значения t-критерия Стьюдента 
(р - уровень значимости, iff - число степеней свободы) 

df Р df р df Р df 

0,1 0,05 0,01 0,1 0,05 0,01 0,1 0,05 0,01 

1 6,314 12,71 63,65 20 1,725 2,086 2,845 48 1,677 2,011 2,682 

2 2,920 4,303 9,925 21 1,751 2,080 2,831 50 1,676 2,009 2,678 

3 2,353 3,182 5,841 22 1,717 2,074 2,819 55 1,673 2,004 2,668 

4 2,132 2,776 4,604 23 1,714 2,069 2,807 60 1,671 2,000 2,660 

5 2,015 2,571 4,032 24 1,711 2,064 2,797 65 1,669 1,997 2,о54 

6 1,943 2,447 3,707 25 1,708 2,060 2,787 70 1,667 1,994 2,648 

7 1,895 2,365 3,499 26 1,706 2,056 2,779 80 1,664 1,990 2,639 

8 1,860 2,306 3,355 27 1,703 2,052 2,771 90 1,662 1,987 2,632 

9 1,833 2,262 3,250 28 1,701 2,048 2,763 100 1,660 1,984 2,626 

10 1,812 2,228 3,169 29 1,699 2,045 2,756 120 1,658 1,980 2,617 

11 1,796 2,201 3,106 30 1,697 2,042 2,750 150 1,655 1,976 2,609 

12 1,782 2,179 3,055 32 1,694 2,037 2,738 200 1,653 1,972 2,601 

13 1,771 2,160 3,012 34 1,691 2,032 2,728 250 1,651 1,959 2,5% 

14 1,761 2,145 2,977 36 1,688 2,028 2,719 300 1,650 1,968 2,592 

15 1,753 2,131 2,947 38 1,686 2,024 2,712 400 1,649 1,966 2,588 

16 1,746 2,120 2,921 40 1,684 2,021 2,704 500 1,648 1,965 2,586 

17 1,740 2,110 2,898 42 1,682 2,018 2,698 1000 1,646 1,962 2,581 

18 1,734 2,101 2,878 44 1,680 2,015 2,692 оо 1,645 1,960 2,576 

19 1,729 2,093 2,861 46 1,679 2,013 2,687 
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