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ВВЕДЕНИЕ

Настоящий груд представляет собой коллективную монографию, 
поспяшенную изучению структуры иенопопуляций цветковых растений. 
Это итог леей тиле глей роботы, проведенной под руководством про
фессора А.А. Уралова коллективом сотрудников проблемной биологи
ческой лаборатории и кафедры ботаники МГПИ им. В.И. Ленина.

Основы теории ценоиопулиний, создаваемой А.А. Урановым и его 
школой в последние голы, частично нашли отражение в предислови
ях, налнеаллых им к трем сборникам^-; в докладах, прочитанных в 
Московском обществ испытателей природы в 1972  г., на съезде 
Всесоюзного ботанического общество в 1 9 7 3  г „  на кафедре гео 
ботаники в МГУ в 1 9 7 3  г., а также в обобщающей статье, опуб
ликованной в журнале "Биологические науки", № 2 в 1 9 7 5  г.

Первые три сборника, посвященные этой тематике, включают 
статьи отдельных сотрудников лаборатории и кафедры и отражают 
начальные этапы работы -  накопление конкретных фактов о свойсг- 
1>ах и структуре иенопопуляций растений. Предлагаемую монографию 
следует рассматривать как попытку коллективного обобщения этих 
материалов, охватывающих в настоящее время около 100 видов рас
тений различных биоморф.

Учение о иенопопуляцийх -  один из аспектов обшей теории фиго- 
ценозов. Разработка его включает три последовательных этапа:
1 ) исследование большого жизненного цикла и выделение возрастных 
<:(х: гоя ним лля видов различных биоморф; 2 ) анализ иенопопуляций 
этих вмаов как нпдорганпзменных систем, способных к самоиопдер- 
жапию в различных экологических и фигоценогнческих условиях;
3 )  изучение фитоценоза как системы взаимодействующих иенопопуляций.

К нестоящему времени стало возможным подвести основные ито
ги ценопопуляционимх исследований на первом этапе, одновременно 
продолжая активную работу но накоплению новых фактов о возраст
ных состоящие и особенно о структуре ценопопуляций и саелагь 
первые шаги по изучению взаимодействия иенопопуляций.

"Онтогенез и возрастной состав популяций цветковых растений". 
М., "Наука", 19G 7; "Вопросы морфогенеза цветковых растений 
и строения их популяций". М.. "Наука", 1968; "Возрастной со
став популяций цветковых растений в связи с их онтогенезом". 
М., Изд-во МГПИ им. В.И. Ленина, 197 4 .
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Предлагаемая монография включает лишь часть полученных ав
торами материалов, которые, освешаюг морфобиологическое разно
образие особеЛ п пределах иенопопуляций различных видов, основные 
признаки и особенности структуры цсиоиопуляций ростений разных 
жизненных форм (плотнодерноышиые и рыхлокустовые злаки, длин- 
кокорневншные, луковичные, клубнелуковичные и клубневые гео
фиты ).

Уже подготовленная к печати следующая книга включает разделы, 
отражающие особенности пространственной структуры, динамики це- 
нопопуляций и характер их взаимоотношений в ценозе.

Таким образом, содержание обеих книг в совокупности составит 
конспект теории ценопопуляций цветковых росгений.

Факты и теоретические обобщения, изложенные в монографии, 
иллюстрируют и подтверждают основные положении теории нопопопу- 
ляций, развиваемой А.А. Урановым и его учениками. Авторы исполь
зовали единую методику сбора и обработки материалов и единую тер
минологию, что позволяет провопить < он оста гстг ямс всех имеющихся 
данных. Ниже приводится кроткое описание общей методики (частные 
методы изложены в отдельных параграфах) и введенч  определении 
основных понятий, относящихся к теории и прахтике цепололулпциои- 
пых исследований. При описании больших жизненных циклов расте
ний различных биоморф использован сравнительно-морфологический 
метод, широко применяемый в биологии. Для определения морфоло- 
ппеских особенностей растений каждого возрастного состояния ана
лизировалось от 10 до 20 экземпляров; для получения биометри
ческих показателей использовалась 20- 100-крагиая повторность.

Репрезентативность выборки оиеннвалн обьгшыми с та тис гическн- 
ми методами: ошибка среднего арифметического, дисперсия, крите
рий Стыодента и г.Д.

IlajHioiHR) структур н динамики иенопонулпцнП предшествовало де
тально е геобогашпеское описание соответствующих ценозов, которое 
сопровождалось анализом ведущих экологических факторов (меха
нический и химический состав почв, температура и влажность почвы 
и воздуха, освещенность, уровень грунтовых вод, пебмносгь, аллю
виальное гь и пр.).

При описании структуры и шшамчки ценопспу/ пгтй per гений сбор 
материала провопили в пределах одного участка асе хглашт Eiiyipn 
ее контура, но грансектах или изолированных плопг.дках квадратной 
([юрмы. Трансекгы закладывали случайным иль регулярным методом. 
Плошодки на гренесктах располагали сплошь, регулярно или по ме
тоду случайных чисел. Пзолпрогнанные плошалкц з  клч, • чшлл регу
лярно ши: случайно. Число плошадок на одном уччетке л социацли 
менялось от 5 0  до 700  (обычно 1 0 0 -2 0 0 ),  размеры их для тра
вянистых растений и полукустарников были равм»т 0 ,2 5  1 м^, для 
взрослых древесных растений -  2 5 0 0  м ^.

Предпочтение отппволи большому числу мелких площадок, так как 
в этом случае повышалась репрезентативность выборки. Минималь
ный размер плошллок определяли в зависимости от размеров взрос-
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пых особой исследуемого вида. Условно было принято, что размеры 
илошадки должны быть не меньше суммарной площади грех мини
мальных фигогенных полей взрослой особи. Размеры минимального 
фигогенного поля устанавливали по наибольшей проекции надземных 
или подземных частей особи.

На каждой площадке подсчитывали число особей (иногда пополни
тельно отдельных частей особей и клонов) и определяли их возраст
ное состояние, а в некоторых случаях еще и жизненность, биомассу 
и поверхность светопольэования. Для ряда видов определению воз
растного состояния прелшеогвопало выкапывание особей.

Основным объектом наших исследований является ценоиопуляиия 
(ценотическая популяция, фигоиенопопуляция) определенного вила 
растений. Ценопопулядия -  совокупность особей данного вида в пре
делах одного ценоза (Петровский, 1961 ; Корчагин, 1964 ; Работнов, 
1969 ; Уранов, 1967, 1975 ). Ранее в том же значении, по предло
жению Т.А .Работнова (1 9 4 5 , 1 9 5 0 а ), использовали термин 'попу
ляция ", применявшийся в последующие годы большинством геобота
ников и биоценологов (Гиляров, 195 4 ; Лрнольди, 1 9 5 7 ; Ловренко, 
195 9 ; Беклемишев, 1960; Шешшков, 196 4 ; и цр.). В предложен
ной выше трактовке термин "ценопопуляпкп* принят школой Л.А .Ура- 
нова; этому же принципу следуют в своих работах многие геобота
ники (Рысим, Рьгсино, 1966; Борисова, Попова, 1 97 1 ; Любарский, 
1975 ; Работной, 1975 ; Рысин, Казанцева, 1 9 7 5 ). В этом понима
нии термин "цен©популяция" оказывается меньше по объему, чем 
'конкретная популяция" (Синская, 1948, 1 9 6 1 ), 'экологическая 
популяция' (Наумов, 1 9 5 5 ) или "местная популяция' (Завадский, 
1 9 6 8 ).

Ценопопупядия чаше всего предстлвпяет часть конкретной 
популяции; лишь в исключительных случаях (например, в реликтовом 
фитоценозе) их границы совпадают, иепопопуляиия состоит из осо
бей, различающихся по возрасту, возрастному состоянию и целому 
ряду других признаков, что позволяет выделять группы особей, сход
ных по гем или иным показателям. В наших исследованиях основное 
внимание обращается на выделение групп особей, if а холящихся на 
определенных этапах большого жизненного никла. Большой жизнен
ный цикл, или онтогенез особи, в панной монографии понимается 
как последовательность всех этапов развития особи -  от возникно
вении зародыша по ее смерти или до полного отирания всех поко
лений ее вегетативно возникшего потомства (Смелов, 1937; Ура
нов, 1 97 5 ; и ар.).

Изменения, претерпеваемые особью в онтогенезе, являются вы
ражением процесса развития во времени, свойственного леем  биоло
гическим системам. С этой точки зрения можно говорить о  возраст- 
ности как свойстве системы (особи, ценопопуляцин), характери
зующем ее состояние в процессе развития. Возрасгность отражает 
течение биологического времени и может иметь услогагую количест
венную характеристику. В данной монографии возрасгность особи 
рассматривается как условная мера биологического времени, кого-
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рая определяется появлением новых структур, не присуишх более 
ранним этапам развития, и исчезновением прежних (Уранов, успю е 
сообщение; Уранов, Григорьева, 1 0 7 5 ).

Возрастное состояние особи (или возрастной уровень особи) -  
это определенный этап онтогенеза растения, характеризующийся на
личием ряда индикаторных морфологических и биологических призна
ков, п частности, определенным положением особи в пространстве 
и особыми взаимоотношениями со средой.

Возрастная группа особей -  эго совокупность особей данного 
возрос т о г о  состояния. Э тот термин не является синонимом терми
на 'группа гк:обой по абсолютному возрасту*, используемого часто 
в лесоведении, гак как сами понятия 'возрастное состояние' и 'аб
солютный возраст особи' не тождественны, на что неоднократно 
обращали внимание Т.А .Рабогнов (1 9 5 0 а ), А.А.Уранов ( I9 6 0 ,  
1 9 7 5 ) и другие исследователи.

Распределение особей деноиопуляпин данного вида но воз
растным состояниям называется возрастным спектром или спе
ктром возрастных состояний. Он может быть выражен в аб
солютных числах или в процентах от общего числа особей. 
Спектр может быть представлен в виде таблицы, гистограммы 
или графика.

Изучение онгогенеэов различных видов показало, что особи од
ного и того же возрастного состояния могут находиться на разных 
уровнях жизненности.

Жизненность особи можно рассматривать в нескольких лепектах.
В данной монографии она оценивается по достигнутой мощности 
развития особи, роли ее в ценозе и перспективах дальнейшего раз
вития.

Ценопопуляцню любого вида можно рассматривать как явление 
историческое не только в плане эволюции и видообразования, но и 
как постоянно изменяющийся и развивающийся элемент расти теп 
него покрова. 'Ныне наблюдаемая ценопопуляиия e^jrb момент в су
ществовании ценопоттуляннонного потока', который определяется как 
'непрерывная последовательность ценопопуляций в данном м есте ' 
(Уранов, Смирнова, 1 9 6 9 ), т. е. на конкретном участке ассо
циации.

Развитие присуще любой целопопуляции. Оно соответствует общей 
тенденции развития объектов живой природы во времени: развитию 
органоидов, клеток, тканей, особей и, наконец, развитию надорга- 
низменных систем: ценопопуляций, ценозов, биогеоценозов н биосферы
земли.

Т .А .Рабогнов (1 9 5 0 а ) предложил различать три типа ценопопу • 
ляций: инвазионный, нормальный и регрессивный, соответствующие
крупным этапом развития ценопопуляций: возникновению, полному
развитию и угасанию. В настоящее время мы принимаем в це- 
нопопуляннонных исследованиях следукчпую трактовку этих по
нятий.
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Инвазионная ценопонуляция -  эго ценопопу ля имя, еще не способ
ная к самопоааержанню л, следовательно, как правило, зависи
мая'1 ог заноса зачатков извне, состоящая преимущественно из мо- 
лоцых (прегенерагивных ) особей. Т .А , Рабогнов (1 0 5 0 а ) н Л .П .Р ы - 
енн п Т,И . Казанцева (1 0 7 5 ) предлагают классификацию инвазионных 
ценопопуляций в зависимости от их в<*эрасгного состава: Hj_ -  цеио- 
популяция состоит из семян, занесенных папке; И0 -  ценопопуляция 
состоит из семян и проростков; И3 -  ценопонуляция состоит из се
мян, проростков, нммлтурных и вирпшнльных растении.

Данное подразделение отражает этапы внедрения и развития ин
вазионных непополуляцнй и потому удобно для описания ценопопуля
ций видов, возобновляющихся семенным путем. Его можно использо
вать и для видов, возобновляющихся диаспорами вегетативного про
исхождении.

Нормальная ценопонуляция -  это ценопонуляция, не зависимая 
ог заноса зачатко|ГТ??твпег tve. способная к самоподдержаиию семен
ным или вегетативным путем, либо тем и другим вместе.

Нормальная ценопонуляция, содержащая особи всех возрастных 
состояний, является нормально»! полночленной или полнососгавной 
(Уранов, 197.5). Если в нормальной ценопопуляций отсутствуют осо
би каких-либо возрастных состояний, го такие ценопопуляций сле
дует считать нормальными неполном ленными.

Неполночленносгь ценопопуляций может быть следствием двух 
групп причин: 1 ) экзогенных (внешних по отношению к ценопопуля
ций) флкгоров, вызывающих перерывы в ннснермаини или элиминацию 
особей некоторых возрастных групп; 2 ) эндогенных факторов (биоло
гических свойств вида), которые, например, определяют: а ) переры
вы в ниспермадии, б ) взаимное угнетение растений (сказывающееся 
сильнее всего но молодых и старых особях, вплоть по их элимина
ции), в ) отсутствие в возрастном спектре каких-либо групп особей 
(гак, в ценопопуляциях монокдргшков, как правило, отсутствуют рас- 
геиия лостгенеративного периода, потому что он не выражен в 
онтогенезе этой группы жизненных форм).

Регрессивная ценопопуляций -  эго ценопопуляция, уже потеряв
шая способность к самоподдержаиию как семенным, так и вегета
тивным путем (Уранов, Смирнова, 196.9) и, следовательно, зависи
мая от заноса семян извне.

Классификация регрессивных ценопопуляций разрабатывалась мно
гими исслепопагелями (Работнов, 1950а; Рысин, Рысина, 1966 ; 
Рысш», Казанцева, 1 9 7 5 ).

Термин ‘'зависимая ценопопуляций * означает в данном случае [воз
можность самополдержания лишь при заносе зачатков извне и, та
ким образом, соответствует термину 'псевдопопуляцня' В.Н. Бек
лемишева (1 9 6 0 ) .  В классификации В.Н. Беклемишева термин 
'зависимая популяция' трактуется в более широком смысле, с 
включением тех случаев, когда популяция частично способна к 
самоподдержанию, но смертность в ней превышает возобновление.
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ААы предлагаем следующий вариант классификации регрессивных 
популяций:

P i  -  иенопопуляция не имеет п своем составе особей прогенера- 
гивного периопп и жизнеспособных семян. В такой цепопо- 
пуляцил есть только ивегушие, но не плодоносящие, особи 
и особи носггсиератинного периода (субсешшьные и сениль
ные);

Р'2 -  иенопопуляция состоит только из субсенильиых и селилtr- 
ных особей;

-  иенопопуляция состоит только из сенильных особей.
Л.П.Рысин и Т.Н . Казанцева (1 9 7 5 ) опели четвертый тип цено- 

популяций -  инвазионно-регрессивный, который по характеру возраст
ного спектра, вероятно, можно считать частным случаем инвазионно
го, поскольку в нем угнетенные особи, возникшие из занесенных из
вне зачатков, погибают раньше, чем постигнут половой зрелости.

В первых классификациях нормальные ценопопуляцин рассматри
вались без учета их развития. Полученные исследователями данные 
позволили впоследствии выделить этапы развития и для нормально
го типа ценопопуляций (Жукова, 1967; Урянов, Смирнова, 1 9 6 9 ). 
Эти авторы учитывают преобладание в возрастном спектре одной из 
возрастных групп: молодых, средне возрастных, старых генеративных 
или субсенильных растений и соответственно выделяют среди нор
мальных непопопуляиий молодые, зрелые, стареющие и старые. Мы 
пользуемся этой классификацией в настоящей монографии, считал, 
что она дает возможность в первом приближении определить этапы 
развития ценопопуляцин.

П настоящее время можно говорить о разных проявлениях измен
чивости ценопопуляций в процессе развития. С одной стороны -  од
нонаправленные, необратимые изменения, которые наблюдаются, глав
ным образом, в сукцессионных рядах. С другой стороны -  обрати
мые, волнообразные изменения розного масштаба: многолетние и
Боковые крупномасштабные циклические изменения и одно-ми лолет- 
нне мелкомасштабные (флюктуации и осцилляции).J Однонаправленное развитие ценопопуляций от инвазионного до ро- 
Пюсснвного состояния можно рассмагривагь как осуществление 
'’большой полны развития* (большого жизненного цикла ценопопуля- 
иии -  по Т .Л . Рабогнову, 1 9 6 9 ). У разных видов продолжительность 
большой волны развития неодинакова и может колебаться от несколь
ких месяцев до сотен и более лет, что связано с целым рядом при
чин: 1 ) биологическими свойствами вида ( цлп тельное гь большого
жизненного цикла, характер инспермаини, способ сомоподдержания 
ценопопуляций и г .д .); 2 ) экзогенными по отношению к ценопоиуля- 
цин факторами (абиотические, биотические, антропогенные).

Большая волна в потоке ценопопуляций на одном месте может 
осуществляться одшг или несколько раз. 'Однократное осуществле
ние большой волны развития цеиопопуляшш в донном место, припо- 
ояшее к гибели цеиопопуляшш, следует рассматривать в качестве 
частного случая ' (Уралов, CMirpiiono, 196 9 , стр. 1 3 3 ). В то же
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время большая полна при развития ценопопуляцин может осуществ
ляться неполностью вследствие действия различных экзогенных фак
торов. Если иенопопуляция гибнет, дойдя лишь по зрелого, старею
щего или старого состояния, го осуществляется только часть боль
шой волны.

Свойство ценопопуляций, отражающее ее состояние в процессе 
развития, Можно назвать возрастноегью ценопопуляций. Под торми—» 
ном 'возрастноеть' понимается как свойство объекта, гак и его 
числовая характеристика. Л.Л. Уранов (1 9 7 3 , 1 9 7 5 ) предложил 
формулы для определения коэффициента воэрасгности ценопопуляцин; 
его величина связана с изменением соотношения возрастных групп 
в спектре возрастных состояний.

Развитие цеиопопуляшш от инвазионного состояния до гибели 
осуществляется благодаря многократному повторению волн возобнов
ления, возникающих вследствие повторной кнепермацни. 'Волной 
возобновления'  или 'малой волной" можно назвать развитие одно
го поколения зачатков, возникших в результате однократной инспср- 
маиин от момента их внедрения по полной элиминации. Эти волны 
постоянно повторяются в ценопопуляцин в связи с периодическим 
поступлением зачатков. Несколько волн могут сливаться вместе 
(интерферировать), в результате чего создается относительно ста
бильный максимум в спектре. Вследствие нигерференции 'передви
жение' волны возобновления в течение некоторого времени может 
носить скрытый характер и не отражаться в спектре возрастных со
стояний. В дальнейшем процессы разделения слившихся волн могут 
привести к тому, что по характеру спектра в старой части цено- 
погтуляцин можно обнаружить движение воли возобновления. Много
вершинные и неполночленные спектры демонстрируют различные ва
рианты сочетаний воли возобновления.

Периодическое повторение волн возобновления отражает цикли
ческий характер развит»» ценопопуляций. Основная причина циклич
ности -  неравномерное возобновление в ценопопуляцин под влиянием 
экзогенных и эндогенных факторов, причем обыч»ю влияние первых 
выступает более ярко.

Ценопопуляцин.в процессе своего развития могут достигать л»ь- 
иамнческого равновесия с экотопом; у различных видов это проис
ходит на разных этапах большого жизненного цикла ценопопуляцин. 
Такое состояние рассматривается как дефинитивное (Уралов, Смир
нова, 1 9 6 9 ).  В этом состоянии иенопопуляция испытывает лишь о(>- 
рдгимью циклические изменения численности и возрастного состава 
и характеризуется более или менее стабильным спектром. Если 
ценоиопуляцня наряду с такими процессами претерпевает однонаправ
ленные, необратимые изменения возросгпого состава, численности, 
продуктивности и т.д., го такая цеиопопуляшш находится в сукцео- 
сивном состоянии. Скорость изменения характера возрастных спект
ров в процоссе сукцессий различна. Так, в длительно производных 
ценозах с медленно идущими сукцессиями в течение длительного 
времени спектр может оставаться почти неизменным (например,
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сгепные пастбища с госпоаством типчака, луговые пастбища с гос
подством щучки). В связи ю этим как аля дефинитивного, глк часто 
и для сукцессивного состояния (при медленных сукисссиях) воз
можно выделение ба:\овых спектров ценопопуляций как наиболее час
то встречающихся вариантов спектра для данного вица.

Таким образом, иенотлгуляшш прецегавляот собой систему, спо
собную довольно длительное время сохранять свою структуру и 
численность благодаря динамическим процессах* циклического харак
тера. Именно колебания отдельных показателей возрастной структу
ры и численности позволяют ценопопулянин сохранить своя свойства 
в условиях непрерывно меняющейся среды. Диалектическое ешшетво 
динамичности и стабильности находит свое выражение в циклических 
процессах старения и омоложения ценопопуляций, в сложнейших со
четаниях однонаправленного развития и бесконечного повторении волн 
возобновления, отражающих судьбы разных поколений. Взаимосвязь 
этих процессов в конечном итоге определяет действие механизмов 
самолодлержания ценопопуляций как системы.

Эта монография включает работы сотрудников проблемной биоло
гической лаборатории и кафедры ботаники МГПИ их*. 8.И. Ленина, 
выполненные при жизни Алексея Александровича Уранава, под его 
руководствох* и при его непосредственном участии. Авторам выпало 
счастье работать вх*есте с таких* прекрасным человеком и ориги
нальным мыслителем, каким был А.А.Уранов. Многие его  идеи на
шли воплощение в статьях'монографии. Робота является резуль
татом совместных усилий руководителя и коллектива, и зачастую 
трудно определить, кому принадлежит та или иная мысль. Эта моно
графия могла появиться только благодаря огромнох*у бескорыстному 
груду нашего учителя. С благодарностью и огрохшой признательно
стью мы посвящаем этот груд памяти профессора Алексея Александ
ровича Ураиова.

Введение к киш е написано Л .А . Жуковой, Л. Б. Заугольновой,
О. В. Схшрновой. v


