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Раздел II. Руководство но полевой практике. 
Методы сбора и первичного анализа 

геоботанических и 
демографических данных

Введение
Обратно в содержание

Полевые практики как обязательный элемент обучения стали 
вводиться в вузах России только в середине XX века. Задача полевой 
практики -  научить практиканта правильно ставить и решать задачи в 
процессе общения с живой природой, что существенно дополняет 
лабораторные исследования и курсы лекций. В настоящее время, в 
связи с пристальным вниманием всего мира к проблемам сохранения 
биологического разнообразия полевые практики выполняют двоякую 
задачу: 1) готовят специалистов в области оценки и прогнозов, 
восстановления и регулирования уровня биологического 
разнообразия, 2) исследуя еще недостаточно изученные территории, 
существенно дополняют представления об уровне локального и 
регионального биоразнообразия.

Полевая практика по оценке биоразнообразия растительного 
покрова, проведенная на современном уровне сбора и анализа 
геоботанических и демографических данных, может быть весьма 
результативной в плане оценки уровня биологического разнообразия 
и составления предварительных прогнозов его устойчивого 
поддержания. Теоретические представления и основные 
методологические и методические подходы к оценке и анализу 
биоразнообразия растительного покрова лесного пояса Европейской 
части России изложены в методическом пособии «Популяционные и 
фитоценотические методы анализа биоразнообразия растительного 
покрова».

Предлагаемое руководство имеет целью помочь начинающему 
исследователю правильно поставить задачу, выбрать объект и собрать 
первичный материал, который может быть обработан в соответствии с 
современными теоретическими представлениями и с использованием 
современных компьютерных программ. Результаты практики, в свою 
очередь, должны помочь начинающим исследователям решить на



конкретном объекте такие принципиальные задачи, как оценка уровня 
современного видового разнообразия и перспектив его сохранения, 
оценка существующих систем природопользования с точки зрения 
возможности сохранения биоразнообразия растительности.

Глава 1. Сбор нолевого материала

1.1. Маршрутные исследования территории, выбор 
модельных речных бассейнов или иных территорий. 
Выделение физиономически отличающ ихся вариантов 
растительных сообществ

Основа для оценки биоразнообразия сообществ любой территории -  
теоретические представления о структуре ненарушенных сообществ и 
о потенциальной флоре. Эти представления изложены в 
«Методическом пособии...» и могут быть конкретизированы в 
результате исследования литературы по данному региону. Поскольку 
современный растительный покров в очень большой степени 
преобразован хозяйственной деятельностью, при выборе участков для 
геоботанических и демографических исследований следует постоянно 
помнить, что наиболее часто повторяющиеся сообщества скорее всего 
представляют собой варианты наиболее широко распространенных 
типов хозяйствования. Исследование только таких сообществ не 
может дать представления о видовом составе и структуре 
ненарушенных или малонарушенных растительных сообществ 
данного региона В то же время уникальные сообщества, 
физиономически принципиально отличающиеся от типичных, могут 
обладать многими или отдельными чертами слабо нарушенных 
сообществ. В связи с этим в ходе маршрутных исследований 
территорий желательно составлять списки физиономически 
отличающихся типов сообществ, указывая для каждого типа, является 
ли он типичным, часто встречающимся или уникальным.

При изучении растительности в качестве элементарной единицы 
рассматривается фитохора -  участок, обладающий набором 
признаков, по которым автор оценивает его как элементарную 
пространственную единицу. Следует подчеркнуть, что вопрос 
определения размеров элементарной фитохоры -  один из наиболее 
сложных в теоретической и практической фитоценологии, и его 
решение в первую очередь зависит от степени нарушенное™ 
растительного покрова.
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Исходя из представлений, изложенных в главе 1 раздела 
«Популяционные и фитоценотические методы ...» настоящего 
пособия, в спонтанно развивающемся лесном покрове элементарная 
фитохора представлена участком растительного покрова, где имеется 
полный набор возрастных парцелл, а виды-эдификаторы обладают 
полночленными онтогенетическими (возрастными) спектрами. В 
ненарушенных лесах такие фитохоры могут занимать площади в 
несколько квадратных километров или в несколько десятков 
квадратных километров. В ряде случаев такие фитохоры хорошо 
различимы на планах насаждений как огромные таксационные 
выделы.

В лесном покрове, где отсутствуют основные элементы спонтанно 
развивающихся лесов или они выражены неполно, исследование 
видового разнообразия можно начинать с фитохор любого размера, 
для которых предполагается существование однородности по 
измеряемым показателям [Мэгарран,1992]. Наиболее просто в 
практическом плане этот вопрос решается в лесах, где видовое 
разнообразие и структура популяций деревьев определяется в 
основном хозяйственными воздействиями. Здесь в качестве 
элементарной единицы может выступать таксационный выдел с четко 
сформированной рубками (иногда и посадками) структурой, и обычно 
хорошо отличающийся от соседних выделов. Размер выдела в первую 
очередь определяется ведением хозяйства и во вторую — 
эктопической однородностью территории. Целесообразно 
характеризовать растительность в однотипных выделах таким числом 
площадок небольших размеров (от 25 до 400 м2), при котором 
кумулята числа видов выходит на плато [Мэгарран, 1992].

Для оценки взаимосвязи растительного покрова и экотопа в 
качестве анализируемой фитохоры желательно выбрать растительный 
покров в границах бассейна малой реки 3-4 порядка Границы такой 
фитохоры достаточно просто определяются на картах по середине 
водораздела между соседними водотоками. Такая фитохора вполне 
доступна для полевого обследования. Анализ растительного покрова 
бассейна малой реки 3-4 порядка позволяет показать взаимосвязи 
растительности на всех элементах рельефа в пределах ограниченной 
территории. Малый речной бассейн, как правило, охватывает 
основное разнообразие экотопических условий соответствующего 
ландшафта. Площадь такого бассейна обычно составляет несколько 
квадратных километров. На этой территории могут быть обнаружены



все элементы зональной растительности, что делает ее достаточной 
для выявления основных показателей видового разнообразия.

Анализ растительного покрова малого речного бассейна 
производится путем заложения серии площадок (катен) от местного 
водораздела до водотока в нескольких участках малой реки. При 
выборе таких участков следует обращать внимание на следы 
хозяйственной деятельности и стараться выбрать наименее 
преобразованные участки. Если в пределах всей территории бассейна 
нельзя заложить ни одной серии площадок вне хозяйственно 
преобразованного растительного покрова, можно описать «составную 
катену», выбрав пространственно удаленные и наименее 
преобразованные участки на разных элементах рельефа

1.2. Сбор геобоганических данных для характеристики 
растительности на уровне фитоценозов

При оценке биоразнообразия растительного покрова желательно, 
чтобы геоботанические исследования охватывали все 
физиономически отличающиеся варианты сообществ. Однако 
детальному описанию часто препятствуют большая площадь 
исследуемой территории, ее высокая неоднородность и др. В этом 
случае, в зависимости от конкретных приоритетов, большее внимание 
может быть уделено описанию типичных либо, напротив, редких 
фитоценозов. В качестве основных вариантов размещения площадок 
обычно выделяют случайный и регулярный отбор. Показано, что при 
достаточном числе площадок способ отбора не влияет на результаты 
анализа (Миркин, Розенберг, 1978].

При изучении растительности больших территорий используется 
метод профилей на основе линейной трансекты (нескольких 
трансекг). В случае, если трансекта заложена от водораздела до русла 
водотока (по направлению геохимического стока), мы получаем 
описание растительности катены. Несколько катен составляют 
ландшафтный профиль.

Оптимальным является сочетание описания растительности (1) 
нескольких катен, строение которых типично для данного ландшафта, 
и (2) распределенных по территории описаний, места для которых 
выбираются в ходе предварительного анализа территории и 
рекогносцировочных маршрутных исследований. Оптимальный 
размер пробных площадей зависит от богатства сообщества, его 
неоднородности и других факторов. При описании растительности на 
фитоценотическом уровне используют площадки 2 x 2  м, 5 x 5  м, 10
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х 10 м, 20 х 20 м. При оценке биоразнообразия важен фиксированный 
размер площадок в разных сообществах -  только в этом случае можно 
получить сравнимые данные о видовой насыщенности фитоценозов. 
При оценке разнообразия растительности лесных территорий 
наиболее часто используют площадки 10 х Юм.

Число описаний (площадок) для характеристики растительности 
сообщества считается достаточным, если кумулятивная кривая 
появления новых видов при увеличении числа обследованных 
площадок выходит на плато [Мэгарран, 1992]. Конкретное число 
описаний может быть разным, но, как правило, оно не меньше 15 
[Миркин, Розенберг, 1978; Уланова, 1995]. Чем разнообразнее 
сообщество, тем больше необходимое число описаний.
Дополнительно могут быть сделаны маршрутные обследования для 
выявления относительно редко встречающихся видов.

Типовое геоботаническое описание состоит из двух частей: (1) 
«шапка» описания -  общие сведения о пробной площади и (2) список 
встреченных на площади видов с указанием обилия каждого вида по 
выбранной шкале в каждом из ярусов. Чаще всего используемое 
подразделение ярусов: А -  древесный ярус, В -  ярус подлеска 
(кустарниковый), С -  травяно-кустарничковый ярус, D -  мохово
лишайниковый ярус, Е -  внеярусная растительность.
Ниже приведены пример организации полей бланка геоботанического 
описания и наиболее широко распространенные шкалы обилий видов 
— О. Друде и Й. Браун-Бланке (табл. 1.1).

Таблица 1.1
Шкалы обилий видов О.Друде и Й.Браун-Бланке

Шкала О.Друде Шкала Й.Браун-Бланке
soc — растения г -  вид чрезвычайно редок с
смыкаются надземными незначительным покрытием
частями + -  вид редок, степень покрытия мала
сорЗ -  растения очень 1 -  число особей велико, покрытие
обильны мало или наоборот
сор2 -  растения обильны 2 — число особей велико, покрытие 5-
copl -  растения довольно 25%
обильны 3 -  число особей любое, покрытие 25-
sp -  растения редки 50%
sol -  растения единичны 4 -  число особей любое, покрытие 50- 

75%
5 -  число особей любое, покрытие 
более 75%



Бланк геоботанического описания

I. Список полей формы «ОБЩИЕ СВЕДЕНИЯ 
ПЛОЩАДИ ГЕОБОТАНИЧЕСКОГО ОПИСАНИЯ»
Номер описания Размер площадки 
Примечания
Дата проведения исследования Автор
Организация 
АДРЕС
Географические координаты: широта Долгота
Административно-хозяйственное положение:
Страна Провинция (область, республика)
Район
Землепользователь Лесничество Квартал
Выдел
Ближайший населенный пункт или природный объект (река, озеро) 
ХАРАКТЕРИСТИКА МЕСТООБИТАНИЯ
Макрорельеф Мезорельеф
Превышение над локальным базисом эрозии, м 
Характеристика склона: крутизна, гр.
Экспозиция
Условия увлажнения Микрорельеф
Открытая вода, % Оголенная почва, % Открытые камни и
скалы, %
Г ранулометрический состав почвы Т ип почвы
ХАРАКТЕРИСТИКА РАСТИТЕЛЬНОГО СООБЩЕСТВА 
Название ассоциации (указать классификацию)
Общая характеристика Характеристика окружения
Характеристика валежа: виды деревьев размер валежа
покрытие валежа по стадиям разложения, %
Характеристика опада: покрытие, % мощность подстилки, см 
ХАРАКТЕРИСТИКА РАСТИТЕЛЬНОСТИ ПО ЯРУСАМ
A. Древесный ярус
Общее покрытие, % Высота, м Формула состава древостоя
Сухостой: виды деревьев доля сухостоя от общего запаса, %
Горизонтальная структура
B. Кустарниковый ярус
Общее покрытие, % Высота, м

О ПРОБНОЙ 

Г ип площадки 

описания
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Формула состава кустарников и подроста деревьев, входящих в ярусВ 
Горизонтальная структура
С. Травяно-кустарничковый ярус
Общее покрытие, % Высота, см
Формула состава кустарников и подроста деревьев, входящих в ярусС 
Горизонтальная структура 
D Мохово-лишайниковый ярус
Общее покрытие, % в том числе зеленых и печеночных мхов, % 
сфагновых мхов, % 
лишайников, %
Приуроченность к субстрату Горизонтальная структура
Е Внеярусная растительность
ХАРАКТЕР АНТРОПОГЕННЫХ ВОЗДЕЙСТВИЙ
Рекреация Выпас Сенокос
Лесные культуры Рубки Подсочка Пожары
Искусственное изменение водного режима Заповедный режим

II. Список полей формы «СПИСОК ВИДОВ НА 
ПРОБНОЙ ПЛОЩАДИ ГЕОБОТАНИЧЕСКОГО 
ОПИСАНИЯ»

Номер описания Ярус Название вида Обилие

1.3. Сбор популяционно-демографических данных 
Выбор счетной единицы. При проведении популяционно

онтогенетических исследований используются две биологические 
счетные единицы: (1) морфологическая (единица онтогенетического 
развития) и (2) фитоценотическая (единица воздействия на среду). 
Морфологическую единицу используют при изучении биологии вида, 
описании жизненной формы и др. Для унификации 
ценопопуляционных исследований следует пользоваться 
фитоценотической единицей, рассматривая ее как элемент 
ценопопуляции.

Выбор участка и заложение площадок. Предварительно 
производят выделение физиономически различающихся единиц 
растительного покрова (наиболее часто -  ассоциаций или 
субассоциаций) по уже имеющимся геоботаническим данным или в 
ходе сопряженного с геоботаническим исследования. При заложении



площадок для популяционно-демографических описаний обычно 
выбирают участок с растительностью, типичной для данной 
ассоциации.

Для анализа состояния ценопопуляций деревьев в каждом 
анализируемом сообществе желательно обследовать площадь не 
менее 0,25-2,0 га или несколько более мелких площадок (100-500 м2), 
составляющих в сумме такую же площадь. В тех случаях, когда 
численность отдельных возрастных групп отличается на один или 
несколько порядков величин от остальных, можно использовать 
разные размеры и разное число площадок для оценки разных 
возрастных групп. Так, определение параметров особей для растений 
ранних онтогенетических состояний (проростков, ювенильных и 
имматурных первой подгруппы) проводится, как правило, на 
небольших площадках (4-100 м2). Обычно площадь выявления 
демографического состояния популяций деревьев в производных 
лесах с четко выраженной ярусной структурой значительно меньше, 
чем в лесах с мозаично-ярусной структурой. Данные о численности 
особей заносятся в бланк популяционно-демографического описания: 
указываются вид, онтогенетическое состояние, численность; при 
необходимости жизненность особи, ее происхождение (семенное или 
вегетативное), диапазон высот особей по возрастным состояниям и 
др. В простейшем виде таблица для занесения полевых данных может 
выглядеть следующим образом:

Номер
описани
я

Назва
ние
вида

Р j
im
1

im
2 v 1 v2 gl g2 g3 s

Общие сведения о площадке могут быть описаны по тому же плану, 
что и при геоботаническом описании. Часто популяционно- 
демографические исследования сопряжены с геоботаническими, в 
этом случае для адресации достаточно указать номера сопряженных 
описаний.

Глава 2. Первичная обработка материала

Ввод данных геоботанических описаний в компьютер 
После сбора геоботанических описаний их следует ввести в 
компьютер для аккуратного хранения и последующей обработки и 
анализа данных. Геоботанические описания можно вводить и хранить 
в виде баз данных (например, Access for Windows, Microsoft Office)
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или электронных таблиц (например, Excel for Windows, Microsoft 
Office).

Базы данных и электронные таблицы
В случае использования баз данных единицей хранения информации 

является запись (record), которая представляет собой совокупность 
полей определенного вида (формата). Записи объединяются в 
таблицу, в каждой колонке которой записана однотипная 
информация. Совокупность таблиц определенной структуры и 
называется базой данных. В частном случае база данных может 
состоять из одной таблицы. Между таблицами могут существовать 
связи, позволяющие при работе с одной таблицей пользоваться 
другими таблицами, связанными с ней. Специальные программы, 
объединенные в Систему управления базами данных (СУБД), 
обеспечивают поддержание структур данных, целостность и 
непротиворечивость информации, а также предоставляют 
специальные средства для модификации данных и структур, для 
обмена данными между различными программами, для получения 
отчетов по содержанию базы данных.

В электронных таблицах единицей хранения является ячейка (cell), 
за исключением специальных случаев, ячейки между собой никак не 
связаны; в столбцах и строках электронной таблицы может быть 
записана совершенно произвольная информация. Соответственно, 
если планируется в электронной таблице держать данные по 
некоторой форме (данные определенной структуры), то пользователь 
должен сам постоянно следить за соблюдением этой формы. 
Малейшая оплошность может обернуться серьезными ошибками -  
несанкционированным смещением строк/столбцов, подменой 
фрагментов таблиц и т.д., -  другими словами, потерей данных.

Полное отсутствие структуры данных является принципиальным 
отличием электронных таблиц от баз данных, именно оно определяет 
специфические области использования этих программных средств. 
Базы данных предпочтительно использовать при создании и хранении 
массивов первичной информации, когда принципиально важно 
поддержать порядок, не потерять информацию. Электронные таблицы 
удобны для ведения расчетов, хранения промежуточной информации, 
быстрой обработки данных.

Для создания базы данных геоботанических описаний информацию 
по каждому описанию вносят в две связанные между собой таблицы: 
основную и подчиненную. В основную таблицу вносятся общие 
сведения о пробной площади геоботанического описания из бланка



описания (раздел 1.2). В подчиненную таблицу вносится список видов 
на пробной площади, содержащий характеристику видов по ярусам. 
Подчиненная таблица связана с основной по номеру описания. В 
одной записи основной таблицы содержится информация об одном 
геоботаническом описании, в одной записи подчиненной таблицы -  
об одном виде в некотором ярусе. Соответственно, одно 
геоботаническое описание представлено одной записью основной 
таблицы и некоторым числом записей подчиненной таблицы (равным 
суммарному числу видов во всех ярусах).

Принципиально, что в одну строку таблицы видов заносится 
информация об участии одного вида в составе одного яруса 
растительности на одной площадке. Такая (реляционная, 
нормализованная) форма организации таблицы видов позволяет легко 
обрабатывать геоботанические описания с учетом информации по 
свойствам видов [Заугольнова и др., 1995], а также составлять 
сводные таблицы видов по любой группе площадок.

Для ввода наименований видов необходимо использовать 
компьютерный список флоры России и сопредельных государств (в 
пределах бывшего СССР), составленный в БИН РАН [Черепанов, 
1995] и доступный через Интернет (http://www.jcbi.ru), или 
составленный на его основе расширенный латинско-русский словарь 
сосудистых растений флоры Центральной России. Базовый список 
видов составлен М.М. Шовкуном на основе флористической 
информации по Нечерноземному Центру России (более 120 
источников) и предварительного списка, составленного Т.О. Яницкой. 
Словарь видов сосудистых растений (2400 записи) связан со списками 
синонимов (1400 наименований), семейств (140 наименований) и 
родов (700 наименований). Словарь также доступен через Интернет 
по тому же адресу.

Компьютерный список видов можно использовать для ввода 
геоботанических описаний как при работе с базами данными, так и с 
электронными таблицами. Его использование уменьшает число 
ошибок при вводе, облегчает выверку данных, позволяет применять 
автоматизированные способы обработки видовых списков.
База популяционно-демографических данных составляется по 
материалам популяционно-демографических исследований 
растительности (раздел 1.3). Каждое популяционно-демографическое 
описание должно иметь пространственную привязку, оно связано с 
базой данных геоботанических описаний по номеру квартала и 
выдела. Выверка данных является стандартной процедурой работы с
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базами данных. Частично она осуществляется автоматически при вводе 
данных средствами системы управления базами данных, частично — 
при последующей группировке геоботанических описаний.

Глава 3. Основные этапы анализа 
геоботанических данных

Первый этап -  анализ территории:
• определение по лесотаксационным документам основных типов 

растительных сообществ, выделяемых по доминантам древостоя 
на уровне групп формаций. Типы сообществ могут быть 
выделены на уровне формаций -  по древостою с учетом 
экотопических характеристик территории -  при наличии 
информации по типу подстилающих и почвообразующих пород, 
по рельефу;

• разработка компьютерной картографической системы по 
лесотаксационным данным.

Второй этап анализа -  сбор и первичная обработка полевого 
материала:
• геоботаническое обследование выделенных типов сообществ 

(раздел 1.2),
• демографическое обследование древесных популяций в 

сообществах (раздел 1.3);
• первичная обработка материала -  заполнение и выверка баз 

данных геоботанических и популяционно-демографических 
описаний (раздел 2).

Третий этап анализа -  обработка данных геоботанических 
описаний, типология растительных сообществ:
• расчет экологических характеристик геоботанических описаний 

по экологическим шкалам;
• расчет эколого-ценотической структуры растительности на 

площадках;
• выявление основных градиентов варьирования растительности 

методами непрямой ординации;
• интерпретация градиентов с помощью экологических 

характеристик площадок;
• выделение типов растительных сообществ уровня ассоциаций или 

групп ассоциаций.



На этом этапе используются базы данных по экологическим 
свойствам видов растений (экологические шкалы), по эколого- 
ценотическим группам видов; компьютерные программы 
многомерного анализа данных. Методика выделения типов 
растительных сообществ по эколого-ценотической классификации 
приведена ниже.

Четвертый этап анализа -  оценка биоразнообразия выделенных 
типов сообществ:
• расчет видового богатства,
• расчет видовой насыщенности,
• экологическая характеристика выделенных типов сообществ;
• расчет представленности потенциальной флоры;
• анализ эколого-ценотической структуры видовой насыщенности и 

видового богатства;
• оценка сукцессионного статуса сообществ;
• расчет бета- и гамма-разнообразия исследуемой территории. 
Расчеты проводятся по базе данных (БД) геоботанических и 
популяционно-демографических описаний с использованием 
справочных БД.

Пятый этап анализа -  оценка пространственных параметров 
оценок биоразнообразия:
• расположения сообществ выделенных типов на исследуемой 

территории (площадь, характер расположения, соседство, 
расстояние до ближайшего сообщества того же типа, индексы 
формы, разнообразия и выровненности);

• оценка возможностей расселения видов и прогноз сукцессионной 
динамики.

Методика выделения типов растительных сообществ по 
эколого-ценотической классификации была разработана для 
классификации геоботанических описаний, собранных на пробных 
площадках фиксированного размера, для которых отмечено участие 
видов в основных ярусах растительности. Был предложен 
иерархический алгоритм классификации описаний, состоящий из 
нескольких этапов [Ханина и др., 2002].

1) Предварительная классификация геоботанических описаний.
На этом этапе описания исследуемой территории были разделены 
иерархически на группы и подгруппы путем применения технологий 
баз данных. Крупные группы были выделены по доминантам 
верхнего яруса растительности. Подгруппы описаний в пределах
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крупных групп были выделены по составу травяно-кустарничкового 
яруса -  по доминированию видов той или иной эколого-ценотической 
группы среди травянистых растений. При таком разделении крупные 
группы описаний соответствовали растительным сообществам ранга 
групп формаций, а подгруппы описаний -  сообществам ранга 
ассоциаций или групп ассоциаций.

Для каждого описания рассчитывали долю участия видов каждой 
эколого-ценотической группы в травяном покрове. Эта доля была 
использована в качестве меры отнесения описания к той или иной 
подгруппе. На этом этапе только часть описаний была 
классифицирована — это были описания с высокой долей участия 
видов тех или иных эколого-ценотических групп в травяном покрове. 
Эти описания рассматривались как ядра соответствующих подгрупп 
при проведении дальнейшей классификации формальными методами.

2) Уточнение предварительной классификации описаний с 
использованием методов кластерного анализа и ординации.
На этом этапе уточняли распределение описаний внутри крупных 
групп по подгруппам на основе оценок участия видов травянистых 
растений на площадках. Для получения формальных подгрупп 
проводили кластерный анализ крупных групп описаний. Полученные 
кластеры сопоставляли с подгруппами, выделенными на предыдущем 
этапе по доминированию видов отдельных эколого-ценотических 
групп. Принадлежность спорных площадок к той или иной подгруппе 
уточняли по расположению площадок на ординационной диаграмме. 
Кластерный анализ проводили по (бета-) гибкой стратегии [Уиллиамс, 
Ланс, 1986]; в качестве меры расстояния использовали меру, 
основанную на количественном коэффициенте Съеренсена, который 
довольно устойчив к аномальным наблюдениям (выбросам), 
сохраняет чувствительность при возрастании гетерогенности данных 
и игнорирует нулевые значения обилия видов. Для ординации 
использовали метод бестрендового анализа соответствий (DCA, 
Detrended Correspondense Analysis) [Hill, 1979].

3) Непрямая ординация всего массива описаний с последующей 
интерпретацией градиентов с целью выявления основных осей 
варьирования растительности и анатза расположения в этих осях 
выделенных классификационных единиц.

В качестве ординационного инструмента использовали DCA -  
метод, хорошо зарекомендовавший себя в геоботан и ческой практике 
и эффективно работающий со сложными гетерогенными данными 
большого объема (см., напр., [Gauch, 1982а, 1982b; Jongman et al..



1987]). Для интерпретации осей ординации проверяли корреляцию 
трех первых осей ординации с балльными экологическими 
характеристиками геоботанических площадок по методике,
предложенной Перссоном [Persson, 1981]; использовали ранговый 
коэффициент корреляции Спирмена. Для иллюстрации корреляции 
осей с экологическими характеристиками площадок на
ординационной диаграмме строили векторы экологических факторов, 
длина и направление которых отражали степень скоррелированности 
факторов с осями, но не являлись регрессионными прямыми в 
строгом смысле. Правила построения подобных диаграмм см. в 
[McCune, Mefford, 1997].

Для анализа расположения полученных классификационных единиц 
на ординационной диаграмме отрисовывали центроиды каждой 
выделенной группы описаний, которые рассчитывали через 
усреднение координат всех точек, входящих в группу.

4) Проверка значимости различий между выделенными группами 
описаний.

Нулевая гипотеза об отсутствии различий между выделенными 
группами проверялась методом MRPP [Multi-Response Permutaion 
Procedures, Zimmerman et al., 1985] -  непараметрическим аналогом 
дискриминантного анализа, не требующим многомерной 
нормальности и однородности внутригрупповых дисперсий. 
Анализировали различия между группами площадок по признакам 
участия видов на площадках. Различия проверяли как между всеми 
выделенными группами описаний, так и только между группами, 
находящимися рядом на ординационной диаграмме. Использовали 
меру расстояния, основанную на количественном индексе 
Съеренсена.

Для расчетов использовали пакеты PC-ORD for Windows версии 
3.20 [McCune, Mefford, 1997]; справочные базы данных, 
разработанные на основе различных источников, программу Ecoscale 
и комплекс оригинальных процедур в СУБД DataEase [Заугольнова и 
др., 1995, Заугольнова, Ханина, 1997].

Для иллюстрации описанной методики на рис. 3.1-3.4 приведены 
этапы и результаты проведения классификации растительных 
сообществ заповедника «Калужские засеки».
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Рис. 3.1. Положение описаний заповедника «Калужские засеки» в 
двух первых осях DC А: А -  сосняков, Б -  ельников, В -  дерезняков, Г  — 
широколиственных лесов. Ось абсцисс -  первая ось DC А, ось ординат 
-  вторая ось DCA. Метки по осям соответствуют стандартным 
отклонениям распределения видовых обилий по площадкам, 
умноженным на 100. Разными символами отмечены площадки, 
относящиеся к разным подгруппам описаний и соответствующие 
уточненным кластерам: PnF -  сосняки боровые, РпМ — сосняки 
лугово-опушечные, PnN -  сосняки неморальные; РсВ -  ельники 
бореальные, PcN -  ельники неморальные; ВМ -  березняки лугово
опушечные, BN — березняки неморальные; Q -  широколиственные леса 
(по Оценке и сохранению..., 2000).

Рис. 3.2. Положение 755 описаний заповедника «Калужские засеки» 
в двух первых осях DC А вместе с векторами средовых градиентов (по 
Оценке и сохранению..., 2000). Векторы средовых градиентов 
рассчитаны по шкалам Г.Элленберга (1974), Э.Ландольта (1977) и 
Д.Н. Цыганова (1985). Обозначения гикал приведены в тексте. Длина и 
направление векторов экологических факторов отражают степень 
скоррелированности факторов с осями. Обозначения по осям те же, 
что на рис. 3.1.

Рис. 3.3. Положение массива описаний растительности 
«Калужских засек» в двух первых осях DCA с указанием типов 
растительных сообгцеств, выделенных в результате классификации: 
А -  черноолыианики, ВМ -  березняки лугово-опушечные, BN -  
березняки неморальные, МН -  луга мезофитные, MW -  луга 
гигрофитные, РсВ — ельники бореальные, PcN — ельники неморальные, 
PnF -  сосняки боровые, РпМ -  сосняки лугово-опушечные, PnN -  
сосняки неморальные, Рр -  осинники, О -  широколиственные леса, S -  
ивняки (по Оценке и сохранению..., 2000). Обозначения по осям те 
же, что на рис. 3.1.

Рис. 3.4. Центроиды групп описаний в двух первых осях DC А, 
соединенные деревом минимальной протяженности (по Оценке и 
сохранению..., 2000). Обозначения те же, что на рис. 3.1 и 3.3.



Глава 4. Справочные материалы для анализа 
демографических и геоботанических данных. 

Диагнозы
онтогенетических состояний липы сердцевидной, 

березы бородавчатой, ели европейской, сосны 
обыкновенной

обратно в содержание
Описания онтогенезов многих видов деревьев восточноевропейских 

лесов детально исследованы и опубликованы ранее [«Диагнозы и 
ключи...», 1989; Биологическая флора Московской области, выпуск 
1-14, 1974-2000 и др.]. Здесь приводятся краткие обобщенные 
диагнозы онтогенетических состояний деревьев. Поскольку 
средопреобразующее воздействие дерева реализуется в ярусной 
структуре лесных ценозов, мы отмечаем, к какому ярусу относятся 
растения каждого онтогенетического состояния. Классификация ярусов 
проведена по жизненным формам [Корчагин, 1976]. Выделены ярусы: 
А -  ярус взрослых деревьев (соответствует ярусу древостоя в лесо- 
водственной литературе), В -  ярус взрослых кустарников 
(соответствует ярусу подлеска), С -  ярус трав и кустарничков.

Жизнь любого растения, размножающегося семенным путем, 
начинается с развития эмбриона -  зародыша -  в семени 
[«Популяционные и фитоценотические методы...», раздел III]. 
Самостоятельная жизнь древесного растения в сообществе начинается 
с прорастания семени -  образования проростка.

Проростки (pi) -  неветвящиеся растения, сформировавшиеся из 
семени в год его прорастания; имеют первичные корень и побег с 
семядолями, которые могут располагаться как над землей (у 
большинства видов), так и под землей (у дуба).

Ювенильные деревья Q) обычно уже не имеют семядолей, но 
обладают детскими (инфантильными) структурами. Первичный побег 
(стволик) неветвящийся; листья или хвоя ювенильной формы; 
корневая система состоит из первичного корня и небольшого числа 
боковых корней. Проростки и ювенильные особи входят в состав 
травяно-кустарничкового яруса и характеризуются высокой 
теневыносливостью.

Имматурпые деревья (im) занимают промежуточное положение 
между ювенильными и взрослыми растениями. Побеговая система 
состоит из ветвей 2^1 (5-го) порядков, крона еще не сформирована;

66



общее число ветвей невелико и диаметр стволика не более чем в 2 
раза превышает диаметр крупных ветвей. Приросты стволика по 
длине и диаметру незначительно превышают приросты ветвей, в 
результате деревце имеет округлую крону. Листья или иглы (хвоинки) 
имеют взрослую структуру, за исключением деревьев со сложными 
листьями (как, например, у ясеня). Корневая система включает 
первичный корень целиком или, в случае отмирания верхушечной 
части, его базальную часть и боковые корни; у некоторых видов 
развиваются придаточные корни (вначале на гипокотиле, а потом и 
выше). Имматурные деревья выходят в ярус кустарников, у них 
увеличивается потребность в свете. Если освещенность оказывается 
ниже необходимой, то особи задерживаются в развитии и отмирают.
В некоторых случаях имматурное состояние делится на два этапа (два 
возрастных состояния): iml и im2 (см. приведенные ниже примеры 
онтогенезов некоторых видов деревьев).

Виргинильные деревья (у) имеют почти полностью 
сформированные черты взрослого дерева, но еще не приступили к 
семяношению. У них хорошо развиты ствол и крона, а прирост в 
высоту максимальный за весь онтогенез. Величины годичного 
прироста ствола по длине значительно превышают таковые у крупных 
ветвей, что определяет удлиненную форму кроны с заостренной 
вершиной. Диаметр ствола превышает диаметр скелетных ветвей в 3 
раза и более. Побеговая система состоит из ветвей 4-7 (8-го) 
порядков. Корневая система включает главный корень (или его 
основание), боковые корни разных порядков и придаточные корни. 
Ствол покрыт перидермой (корка обычно еще не начала развиваться). 
В начале своего развития виргинильные деревья находятся в ярусе 
кустарников, в конце -  входят в древесный полог. В этом 
онтогенетическом состоянии у всех деревьев потребности в свете 
максимальные.

В некоторых случаях виргинильное возрастное состояние, как и 
имматурное состояние, делится на два этапа: vl и v2 (см. 
приведенные ниже примеры онтогенезов деревьев).

Молодые генеративные деревья (g,) имеют взрослый облик и 
впервые приступают к семяношению. Органы семяношения 
локализованы в верхней части кроны, семян мало. Рост ствола в 
высоту интенсивный, порядок ветвления достигает 7-9 (10) и более. В 
нижней части ствола начинает формироваться корка.

Средневозрастные генеративные деревья (gj) имеют форму кроны 
от овальной или конусовидной с заостренной вершиной до округлой



или тупоконусовидной. Порядок ветвления, размеры кроны и 
корневой системы максимальны. Корка становится более грубой и 
покрывает значительную часть ствола. Плоды и семена развиваются 
в верхней и средней частях кроны. Число цветов, плодов (или шишек) 
и семян максимальное для всего периода плодоношения. 
Уменьшается прирост ствола в высоту, прекращается верхушечный 
рост некоторых крупных ветвей, пробуждаются спящие почки на 
стволе и/или скелетных ветвях, отмирает часть якорных корней.

Старые генеративные деревья (g3)  практически прекращают рост в 
высоту, а прирост ствола по диаметру заметно уменьшается. Размеры 
кроны и корневой системы сокращаются из-за отмирания части 
скелетных ветвей и якорных корней. Особенно четко это проявляется 
у лиственных деревьев и сосны, у темнохвойных видов (ели, пихты) 
оно менее заметно, так как у них спящие почки пробуждаются по всей 
длине скелетных ветвей, образуют много охвоенных побегов. У 
лиственных деревьев спящие почки пробуждаются только на стволе 
или в основании скелетных ветвей. В некоторых случаях вторичная 
крона может полностью заменить первичную. Семена появляются 
нерегулярно, их число невелико.

Сенильные деревья (s) у большинства видов имеют только 
вторичную крону, листья или хвоя могут быть ювенильного типа. 
Верхняя часть кроны и ствола отмирает, у лиственных деревьев и 
сосны часто остается живой нижняя половина или треть ствола, 
корневая система в значительной степени разрушена. Дерево не 
способно к образованию семян.

В популяциях многих, в том числе и обычных для средней полосы 
России, видов деревьев совершенно отсутствуют или присутствуют в 
единичных экземплярах растения сенильного периода. Это может 
быть объяснено несколькими причинами: во-первых, тем, что 
популяция и сообщество в целом находггся еще на первых стадиях 
развития и старая часть популяции представлена деревьями первого 
поколения, еще не развившимися до сенильного состояния; во 
вторых, в неблагоприятных условиях роста онтогенез всех или 
абсолютного большинства деревьев заканчивается рано, в 
генеративном периоде. Могут быть и иные причины: например, 
изъятие из популяции генеративных деревьев нормальной 
жизненности.

Диагнозы онтогенетических состояний рассмотрены ниже на 
примере онтогенезов четырех видов деревьев: липы сердцевидной, 
березы бородавчатой, ели европейской, сосны обыкновенной.
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Приведены диагнозы возрастных состояний нормально развитых, 
живущих в благоприятных условиях растений. Значения 
количественных показателей в разных регионах и в разных условиях 
роста, естественно, могут быть разными; в тексте указано, где и в 
каких условиях собирался конкретный материал. Особенности 
онтогенетического развития деревьев в неблагоприятных условиях, 
проходящего на пониженном и низком уровне жизненности, здесь не 
расе матри ваются.

Диагнозы онтогенетических состояний ТШа cordata Mill.
Описание онтогенеза Tilia cordata -  липы сердцевидной (рис. 4.1) 
приведено по работе А.А. Чистяковой [Диагнозы и ключи..., 1989].

Рис. 4.1. Схема онтогенеза липы сердцевидной. Рис. АН. Широкова. 
Пояснения см. в тексте

Проростки могут образоваться в первый или на второй год после 
созревания плодов, жизнеспособность семян может сохраняться до 4 - 
6 лет.

Семена начинают прорастать в конце первой или во второй декаде 
мая. Прорастание семян недружное и может проходить до начала, а 
иногда и до середины июля. Прорастание надземное: сначала над 
поверхностью почвы появляется крючковидно изогнутый гипокотиль, 
затем он выпрямляется, иногда вынося на поверхность околоплодник.



Длина гипокотиля от 3 до 9 см. базальная часть его (1-4 см) полегает 
у 50-80% растений.

Семядоли сохраняются у проростков до глубокой особи, семядоли 
пальчато-семираздельные, почти округлые в очертании. Первый 
настоящий лист формируется в июле, он имеет удлиненно
яйцевидную, трехлопастную форму. К осени у проростка может быть 
от 1 до 3, а иногда и 5—7 (при двух периодах роста в благоприятных 
условиях) настоящих -  ювенильных -  листьев. Поздно появившиеся 
проростки зимуют только с семядолями (5-10% от общего числа). Все 
листья характеризуются теневой структурой.

50-70% проростков формируют в течение лета стержневую 
корневую систему главного корня, остальные 
стержнекистекорневые. Придаточные -  гипокотильные -  корни по 
большей части растут горизонтально в верхнем слое почвы (1-3 см).

Ювенильные растения имеют одноосный побег, нарастающий 
акросимподиально. 80-90% растений находятся в ювенильном 
состоянии 5-7 лет, в неблагоприятных условиях -  дольше. У многих 
(50-80%) растений хорошо выражен горизонтальный базальный 
участок стебля длиной 1-10 см, состоящий из части гипокотиля, всего 
гипокотиля и иногда и приростов следующих 1-3 лет. Приросты 
побега в этом возрастном состоянии невелики, побег не выходит из 
травяного яруса. Листья ювенильных растений в отличие от взрослых 
более вытянуты, удлиненно яйцевидной формы, на годичном побеге 
образуется обычно 1-3 листа. Гипокотиль на второй-третий год жизни 
втягивается в почву примерно на половину длины, а к 5 годам -  
полностью. У большинства растений (80-90%) корневая система 
стержнекистекорневая, у прочих -  кистекорневая, которая 
формируется после полного или частичного отмирания главного 
корня.
Имматурное возрастное состояние. Диагностическим признаком 
перехода в это возрастное состояние считается появление боковых 
побегов, т.е. начало ветвления побеговой системы. Поскольку для 
побегов липы характерно симподиальное нарастание, речь идет о так 
называемом условном порядке ветвления или условном порядке 
функциональных осей. Функциональная ось -  ось одного порядка, 
сформировавшаяся вследствие симподиального нарастания побега 
Побегом первого порядка считается главная ось, т.е. ствол, 
симподиапьно формирующийся на основе побега первого порядка -  
главного побега. Плагиотропный участок в базальной части стволика 
длиной от 2 до 35 см есть у 50-90% растений. Он состоит из
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гипокотиля и приростов нескольких последующих лет. Это группа 
особей по интенсивности прироста, числу порядков ветвления 
функциональных осей, форме листьев. Степени сформированное™ 
кроны, и дифференциации скелетных корней подразделяется на две 
группы: шшатурные особи первой подгруппы имеют второй-третий 
порядки ветвления побеговой системы, удлиненно-яйцевидные 
листья. Корневая система у 40-60% растений стержнекистекорневая. 
У остальных -  кистекорневая. В этой группе возрастает число 
растений (примерно до 50%), у которых главный корень отмер 
полностью или от него сохранилась только базальная часть. 
Придаточные корни возникают на базальном участке стволика, 
горизонтальном или втянутом в почву без изменения направления 
роста. Система придаточных корней часто мощнее системы главного 
корня.

Имматурные растения второй подгруппы ветвятся более 
интенсивно. Начинает формироваться крона, начинающаяся довольно 
низко, с высоты 0,1-0,3 м. К концу этого возрастного состояния она 
приобретает удлиненно-пирамидальную форму, а в условиях 
недостатка света -  зонтиковидную. У 80-90% растений корневая 
система кистекорневого типа, у прочих -  стержнекистекорневая. В 
этой возрастной группе намечается дифференциация скелетных 
корней: становятся ясно различимыми будущие якорные корни, 
растущие преимущественно вертикально.

Виргинильпые растения -  деревца с удлиненно-пирамидальными 
узкими кронами. По сравнению с предыдущей группой крона 
выражена лучше, потому что стволик очищается от боковых ветвей до 
высоты 0,3-3,5 м, в ней возрастает число скелетных ветвей до 10-20 и 
их размеры. Переход в эту группу связан с началом «большого 
периода роста», известного в лесоводстве. Возрастает емкость почек 
возобновления. Верхние листья кроны имеют световую, а нижние 
листья и листья внутри кроны -  теневую структуру. Листья взрослого 
типа, округлояйцевидные.

Виргинильпые особи первой подгруппы (молодые вегетативные) — 
крона разветвлена незначительно. Начинается низко (0,3-1,5 м); корка 
на стволе отсутствует или образуется только в его основании.

Виргинильпые особи второй подгруппы (взрослые вегетативные) 
имеют хорошо разветвленную крону, начинающуюся с высоты 1,5- 
3,5 м; основание ствола покрыто коркой до высоты 0,3-1,0 м; на ней 
появляются тонкие трещинки.



Корневая система у большинства особей кистекорневого типа. 
Стержнекистекорневые растения встречаются единично на почвах с 
хорошо развитым гумусовым горизонтом, число скелетных 
придаточных корней — 5-10, из них 1-2 растут вертикально вниз 
(якорные), а остальные -  горизонтально.

Молодые генеративные особи -  деревья с остропирамидальной 
кроной. Нижняя часть ствола до высоты 0,2-5,0 м покрыта коркой с 
глубокими трещинами. Крона начинается на высоте 3,5-8,0 м, т.е. 
занимает примерно половину высоты дерева. Наиболее широкой 
является нижняя часть кроны. Приросты побегов большие, но 
немного меньше, чем у виргинильных особей. Листья
округлояйцевидный, число их на годичном побеге 5-8, при одном 
кванте росте и 10-16 при двух-трех квантах роста. Верхние листья 
кроны имеют световую, а нижние листья и листья внутри кроны -  
теневую структуру. Цветение и плодоношение не обильное -  порядка 
одной или нескольких сотен плодов на дереве. Они сосредоточены в 
основном в средней части кроны. Корневая система -  кистекорневого 
типа, размеры ее больше, чем у виргинильных растений.

Средневозрастные генеративные особи, так же как и молодые 
генеративные, имеют остропирамидальную крону, но более 
раскидистую. Ствол очищен от боковых ветвей на большую высоту -  
до 5-15 м. Корка развита до половины ствола с глубокими 
трещинами. Число листьев на годичном побеге -  4-8 или 10-12. 
Форма листа широкояйцевидная. Плодоношение обильное -  число 
плодов на одном дереве может составлять несколько тысяч -  с 
выраженной периодичностью. Оно сосредоточено в верхней и 
средней частях кроны. Корневая система кистекорневого типа.

Старые генеративные растения. Крона широко пирамидальная, 
вторичная, т.е. первичные скелетные оси полностью или частично 
усохли; они постепенно заменяются ветвями, развивающимися из 
спящих почек. Благодаря ветвлению последних образуются скопления 
побегов, «пучки» из 3-7 побегов. Образование вторичной кроны 
способствуют сохранению кроны почти в прежних размерах, но 
максимальная ширина находится не в самой нижней части, а на 
уровне нижней трети кроны. В верхней половине кроны вместо 
одного ствола выделяются 3-4 равновеликих «ствола». Число листьев 
на годичном побеге 2-5, листья широкояйцевидные. Почти все 
деревья липы повреждены сердцевинной гнилью. С возрастом у липы 
увеличивается число пустозерных плодов -  около 40% у 35-летних
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деревьев, более 60% -  у 180-летних и около 100% -  у 250-летних. 
Корневая система кистекорневого типа.

Сенильные особи, прошедшие этап генеративного развития 
(полный онтогенез), имеют усохшую или сломленную верхушку, 
низко расположенную живую часть вторичной кроны, листья 
полу взрослого типа, не плодоносят.

Онтогенез описан по материалам, собранным в широколиственных 
лесах Пензенской области.

На всем протяжении ареала липы возобновляются в основном 
вегетативно: при полегании и укоренении молодых, а иногда и 
взрослых растений и их ветвей; путем образования гипогеогенных 
корневищ, а также поросли из спящих почек в основании ствола. 
После отделения вегетативного потомства от материнского растения 
особи вегетативного происхождения начинают жить самостоятельно.

Биоморфологические параметры растений вегетативного и 
семенного происхождения примерно одинаковы для одной возрастной 
группы.

Диагнозы онтогенетических состояний Betula pendula Roth.
Онтогенез Betula pendula -  березы бородавчатой, или повислой (рис. 

4.2), описан по работе Чистяковой А.А. [Диагнозы и ключи..., 1989].



Рис. 4.2. Схема онтогенеза березы бородавчатой. Рис. А. И. 
Широкова. Пояснения см. в тексте

Плод березы орешковидный, крылатый, односемянный. Семена 
созревают в июле -  августе и разносятся ветром; в стратификации не 
нуждаются и при наличии подходящих условий способны прорасти 
летом, в сезон их формирования. В некоторых случаях зрелые плоды 
в сережках остаются довольно долго и семена рассеиваются уже по 
снегу.

Проростки березы появляются чаще всего в апреле -  мае и имеют 
две овальные семядоли. Зеленые семядоли функционируют_почти 
весь сезон, к концу сезона проросток помимо пары семядолей может 
иметь еще 2-6 листьев ювенильного типа. Первые листья небольшие 
(длина и ширина 0,8-1,5 см), тройчатолопастные с зубчатым краем, 
опушенные. В корневой системе проростков выделяется главный 
корень, боковые имеют небольшие размеры. Помимо боковых, на 
гипокотиле формируются придаточные корни. Некоторые растения 
первого года в достаточно влажных и светлых местообитаниях могут 
иметь за сезон два периода роста и формируют дополнительно за 2-й 
такт еще 5-7 опушенных листьев длиной 2,5-4 см и шириной 1,8-3 
см. В этом случае семядоли опадают довольно рано (в июле -  начале 
августа) и растение в первый же год жизни становится ювенильным.
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Ювенильные особи: побег не ветвится, листья имеют
широкояйцевидные опушенные листовые пластинки с сердцевидным 
основанием. В корневой системе придаточные корни, по сравнению с 
главным и боковыми, растут быстро, перехватывая нисходящий ток 
питательных веществ, и тормозят системы главного корня. Благодаря 
контрактильной деятельности придаточных корней, гипокотиль и 
прирост первого года быстро втягиваются в почву. Пазушные почки 
семядольных и всех настоящих листьев первого года не распускаются 
и оказываются погруженными в почву.

Побеги имматурных особей березы ветвятся, довольно быстро 
растут в высоту, имеют широкояйцевидную, но без обильного 
опушения, листовую пластинку с сердцевидным основанием и 
двоякозубчатым краем. Быстрое формирование разветвленной 
системы побегов (уже на второй год жизни) особями хорошей 
жизненности обеспечивается распусканием пазушных почек в год их 
заложения. Силлептические побеги возникают не только из 
пазушных, но и верхушечной почки. Спящие почки на подземном 
участке побега могут ветвиться, формируя систему покоящихся 
укорененных побегов. Корневая система имматурных особей хорошо 
развита В ней все более усиливается роль горизонтально растущих 
придаточных корней, они имеют самые большие размеры.

Имматурные растения 1-й подгруппы по сравнению с особями 2-й 
подгруппы меньше по размерам, медленнее растут в высоту и побеги 
их мало разветвлены. Имматурные растения хорошей жизненности 
нарастают, как правило, моноподиально, пониженной -  неустойчиво 
моноподиально.

Внргинильные особи -  узкокронные небольшие деревья, у которых 
хорошо заметна дифференциация побеговой системы на ствол и 
узкопирамидальную крону. Соотношение длины и ширины листа 
увеличивается до 1,5 поэтому форма пластинки становится 
яйцевидной или ромбической при суженном или клиновидном 
основании. Главная ось быстро растет в длину, и нарастание березы, 
как это отмечал И.Г. Серебряков (1962), становится симподиальным 
вследствие того, что верхушечная почка удлиненных побегов 
недоразвивается и подсыхает уже в середине лета. Побег -  
продолжение лидерной оси формируется из пазушной почки, ставшей 
псевдотерминальной. Покровная ткань ствола утрачивает 
красноватый оттенок и к концу состояния становится белой у всех 
виргинильных особей. Корневая система увеличивает размеры и 
состоит из придаточных корней.



Виргтгшьные растения 1-й подгруппы по сравнению с 
виргинилъными 2-й подгруппы меньше по размерам, для них 
характерна небольшая крона из 4-7 ветвей, стволик может быть с 
красноватым оттенком.

Особи пониженной жизненности по сравнению с нормальными 
медленнее растут, имеют большой запас ветвящихся спящих почек на 
подземной части.

Молодые генеративные деревья (gl) имеют пирамидальную 
островершинную ажурную крону с небольшим количеством плодов в 
ее верхней трети. Симподиально нарастает не только главная ось, но и 
скелетные ветви. Переход к симподиальному нарастанию, по 
Серебрякову И. Г. (1962), связан с двумя причинами: усыханием 
терминальной почки на удлиненных побегах; терминальным 
расположением мужских соцветий -  сережек на удлиненных побегах; 
терминальным расположением женских сережек на укороченных 
ветвящихся побегах. Моноподиальное нарастание сохраняется только 
у неветвящихся укороченных вегетативных побегов.
У молодых генеративных растений сохраняется способность к 
образованию силлептических побегов. Побеги базальной части кроны 
настолько длинные и тонкие, что под действием собственной тяжести 
провисают вниз. В базальной части ствола корка трещиноватая. 
Листья взрослого типа, преимущественно с клиновидным основанием 
пластинки, ромбические. Корневая система придаточная, 
поверхностная.

Средневозрастные генеративные деревья (g2) имеют 
округловершинную пирамидальную крону, так как к этому времени 
рост в высоту в основном закончен и увеличивается главным образом 
диаметр ствола. «Плакучесть» приобретают побеги не только нижних, 
но и несколько выше расположенных ветвей. Ствол на высоту до 1-2 
м покрыт коркой с глубокими трещинами. Плодоношение обильное и 
регулярное, как правило, через год, но может быть и ежегодным. Это 
кистекорневые деревья, большая часть скелетных корней которых 
растет горизонтально близ поверхности почв.

Старые генеративные деревья (g3) имеют куполообразную 
широко округлую плакучую крону. Лидерная ось теряется среди 
ветвей в верхней части кроны. Ствол почти на одну треть длины 
покрыт коркой с глубокими трещинами. В корневой системе среди 
тонких корней преобладают процессы отмирания над 
новообразованием.
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Сенильные деревья (s) имеют вторичную крону из 
жизнеспособных спящих почек нижних сучьев и спящих почек ствола 
дерева. Вершина дерева сухая. В корневой системе отмирают 
крупные скелетные корни. Продолжительность этого состояния 
небольшая.

Онтогенез описан по материалам, собранным на территории 
Пензенской области.

4
t

j im v gl g2 g3
Рис. 4.3. Схема онтогенеза ели европейской (по Романовскому, 

2001). Пояснения см. в тексте
Диагнозы онтогенетических состояний Picea ahies Karst.
Онтогенез Picea abies -  ели европейской (рис. 4.3) описан по 

материалам А. М. Романовского (2001).
Семена ели прорастают по наземному типу.
Проросток (р) имеет главный корень, гипокотиль, 7-8 семядолей 

игловидной формы (15-20 мм длины) и верхушечную почку. Вначале 
семядоли являются основными фотосинтезирующими органами и 
полностью отмирают на третьем-пятом году жизни. При 
благоприятных условиях в первый же год формируется эпикотильная 
часть длиной до 1,5 см. Первые листья-хвоинки тонкие, короткие (до 
1 см) округлые в сечении и часто расположенные. Корневая система 
стержневого типа.

Ювенильные (j) особи — растения с одноосными побегами. 
Семядоли у них уже засохли. Верхушечный прирост невелик -  2-5 см. 
Хвоя ювенильного типа. Длительность состояния -  1-2 года. 
Корневая система стержневого типа, состоит из главного и боковых 
корней.

С началом ветвления побега ель переходит в имматурное первое 
(im) онтогенетическое состояние, обычно при нормальной



жизненности эго происходит на четвертом году жизни. Крона 
имматурных особей первой подгруппы зонтиковидной формы, редкая, 
в мутовке не более 2 ветвей. Порядок ветвления кроны -  2-3. Хвоя 
ювенильного типа. Прирост ствола составляет 0,5-3,0 см в год и 
примерно равен годичному приросту нижних ветвей. Подобное 
соотношение присуще всем имматурным особям, независимо от 
жизненности, и определяет тип их кроны. Тип нарастания ствола 
преимущественно моноподиальный, этот тип нарастания ствола, с 
малым числом перевершиниваний, сохраняется у елей нормальной 
жизненности практически до конца онтогенеза. На долю кроны 
приходится 43-78% от общей высоты дерева. Процесс отмирания еще 
не выражен -  в кроне практически нет сухих веточек. Корневая 
система поверхностно-стержневого типа. В слое подстилки на 
гипокотиле идет активное корнеобразование -  образуются 
придаточные корни, начинается образование характерной для ели 
корневой системы поверхностного типа.

Качественный признак перехода во вторую шшатурную подгруппу 
-  появление 4-го порядка ветвления кроны. Растения нормальной 
жизненности имеют зонтиковидную или широкопирамидальную 
крону. Она симметрично развита, хорошо охвоена, наибольший 
порядок ветвления -  5-й. Хвоинки уплощаются и приобретают вид 
теневой хвои взрослых деревьев, ювенильный тип хвои больше не 
появляется. По сравнению с имматурными первыми елочками, 
средние размеры деревьев в этом состоянии увеличиваются вдвое и 
больше. Начинают отмирать нижние веточки, доля кроны от высоты 
дерева составляет 58-85%. На живых нижних ветвях появляются 
единичные побеги вторичной кроны. Они недолговечны, наибольший 
их возраст 3-4 года. Поверхностная корневая система образована 
постоянно обновляющимися придаточными корнями, такой тип 
корневой системы у ели сохраняется до конца онтогенеза [Вещикова, 
1964].

В виргипильном (v) онтогенетическом состоянии происходит 
резкое ускорение роста в высоту. Величина верхушечного прироста 
превышает боковой в 2 раза и более, достигая 55 см. В результате у 
виргинильпых особей первой подгруппы крона становится 
узкопирамидальной. На этой стадии развития резко увеличивается 
потребность растения в свете. У елей, наряду с теневой, может 
формироваться полусветовая хвоя. Увеличивается до 7-го порядок 
ветвления кроны. На нижних ветвях в небольшом количестве 
присутствуют побеги вторичной кроны -  меньше 1% от общей длины
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побегов, несущих хвою. Продолжается отмирание нижних веточек, 
число мутовок усохших ветвей достигает 7. Крона составляет 76-92% 
высоты дерева.

Для виргинтьных особей второй подгруппы нормальной 
жизненности характерна наибольшая в онтогенезе скорость роста, 
размер верхушечного прироста составляет 30-76 см. По высоте 
виргинильные вторые особи приближаются к верхнему ярусу 
древостоя. Крона узкопирамидальная, симметричная, порядок 
ветвления 6—8. Хвоя в верхней части кроны световая и полусветовая, 
а в нижней -  теневая. Такое расположение типов хвои разных 
физиологических типов сохраняется до конца онтогенеза На нижних 
ветвях «проснувшиеся» побеги составляют до 20% от общей длины 
охвоенных побегов. Значительно увеличивается их число — от единиц 
до двух-трех десятков побегов вторичной кроны 3-го порядка на 
скелетной ветке. Увеличивается до 9 лет максимальный возраст 
вторичных побегов. По сравнению с растениями виргинильного 
первого состояния размеры деревьев в среднем возрастают в 2,5-5 
раз. Число «мертвых» мутовок -  7-19. На долю кроны приходится 63- 
88% высоты дерева. Нижняя часть ствола начинает очищаться от 
сухих сучков, высота очищения достигает 50 см. У деревьев 
растрескивается корка на стволе.

У молодых генеративных (gl) елей в верхней части кроны 
появляются шишки в количестве от 6 до 30 шт, это обычно случается 
после 30 лет. В этом онтогенетическом состоянии семяношение 
необильное и нерегулярное. По размерам, темпам роста и форме 
кроны, соотношению побегов вторичной и первичной кроны на 
нижних ветвях генеративные первые деревья сходны с
виргинильными вторыми. У них сильнее выражены процессы, 
связанные со старением: количество мутовок усохших ветвей -  9-19, 
снизу ствол очищается от сухих веток на высоту до 70 см. Высота 
трещиноватости корки ствола достигает 0,4-1,6 м.

Генеративные зрелые (g2) особи -  взрослые деревья с 
максимальной способностью к семяношению. Шишки (от 31 до 198 
шт.) появляются в верхней, средней, а при хорошей освещенности и в 
нижней частях кроны. Рост ствола вверх замедляется (величина 
верхушечного прироста -  7-60 см), крона приобретает пирамидально
цилиндрическую форму. Порядок ветвления достигает 9. На нижних 
ветвях 92% длины охвоенных побегов сформированы из спящих 
почек. «Проснувшиеся» побеги начинают доминировать в кроне, 
согласно проведенным расчетам их доля достигает 80% от всей



суммарной длины побегов с хвоей дерева. Количество мертвых 
мутовок -  5-19, крона от общей высоты дерева составляет 69-93%. 
Высота очищенного от сухих веток ствола -  до 65 см. Высота 
трещиноватости корки ствола -  0,5-1,7 м. В этом возрастном 
состоянии дерево утрачивает способность к образованию новых 
придаточных корней. Вероятно, в связи с этим замедляется роста 
ствола.

Генеративные старые (g3) деревья наиболее мощно развиты. 
Крона пирамидально-цилиндрической формы с округлой (тупой) 
вершиной, размер верхушечного прироста продолжает снижаться. 
Значения порядка ветвления -  наибольшие в онтогенезе (до 10). 
Число шишек сильно варьирует, они появляются в верхней и средней 
части кроны. У дерева обычно развивается несколько вершин. 
Появление побегов вторичной кроны может быть даже в верхушечной, 
наиболее молодой части. Все побеги, несущие хвою, нижних ветвей 
образованы из «спящих» почек. Количество мертвых мутовок -  4-24, на 
долю кроны приходится 51-88%о от высоты дерева. Ствол очищается 
от сухих ветвей на высоту от 1 до 4 м. Корка на стволе сильно 
растрескивается на высоту от 5 до 20 м.
Субсенильные и сенильные особи для ели не описаны.
Онтогенез описан по материалам, собранным в Брянской области 
(заповедник Брянский лес).

Диагнозы онтогенетических состояний Pinus sylvestris L.
Онтогенез Pinus sylvestris -  сосны лесной или обыкновенной (рис. 4.4) 
описан по материалам О.И. Евстигнеева (1995), значения 
количественных показателей приведены для деревьев, выросших в 
условиях свободного роста, исследованных в лесах заповедника 
Брянский лес.

Рис. 4.4. Схема онтогенеза сосны обыкновенной (по Евстигнееву,
1989). Пояснения см. в тексте
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Проростки (р). В естественных условиях проростки сосны 
появляются в конце весны. Для них свойственны семядольные листья 
, которые при прорастании выносятся на поверхность. Семядоли 
линейные слабо трехгранные, слегка изогнутые, зеленые. Число 
семядолей -  4-8 (чаще 6). Их длина -  20-25 мм, ширина и толщина -  
0,5 мм. Семядольные листья обычно отмирают к началу зимы. 
Подсемядольная часть иногда красноватая, до 30-40 мм длиной. У 
более сильных проростков в первый год образуется надсемядольная 
часть высотой 40-60 мм, на котором спирально располагаются 
единичные линейные листья ювенильного типа.

Ювенильные особи (j) имеют одноосный неветвящийся побег. При 
хорошем освещении (посадки, опушки) ювенильное состояние длится 
не более 3 лет. Средняя высота особей составляет 12 см. На 
удлиненных побегах ювенильных особей второго года формируются 
укороченные побеги (брахиобласты). Они несут, наряду с низовыми 
чешуевидными и пленчатыми листьями, два крупных зеленых листа 
взрослого типа -  хвоинки длиной 29-64 мм. К концу второго года 
жизни ювенильные листья полностью сменяются взрослыми. На 
следующий год из них формируются удлиненные боковые побеги. 
Корневая система поверхностно-стержневого типа.

Имматурные особи (im). Переход в имматурное состояние 
диагностируется появлением удлиненных боковых побегов на 
главной оси и началом формирования кроны. Для сосны характерен 
акротонный тип побеговой системы: боковые побеги формируются из 
почек, сосредоточенных на верхушке материнского побега.

В имматурном состоянии корневая система сосны остается 
поверхностно-стержневой. Стержневой корень у нормально развитых 
на рыхлых песчаных почвах может углубляться до 60-80 см. На нем 
может быть до 20 хорошо развитых боковых корней, которые 
большей частью располагаются в поверхностном горизонте почвы.

На этом этапе развития выделяются две подгруппы -  iml и im2. В 
побеговой системе шшатурных особей первой подгруппы (iml) 
преобладают побеги 2-го порядка ветвления. Общая высота растения 
— от 17 до 35 см, диаметр кроны -  7-13 см, протяженность 
облиственной части -  7-18 см. Средний возраст особей на 
водоразделе при хорошем освещении составляет 5 лет. У имматурных 
особей второй подгруппы (im2) преобладают побеги 3-го порядка, 
реже -  4-го. Высота растений от 53 до 98 см, диаметр кроны -  38-63 
см, протяженность облиственной части -  38-88 см. Средний возраст -



6 лет. Растения нормальной жизненности имеют хорошо выраженную 
лидерную ось и довольно большие ежегодные приросты по высоте (до 
40 см). Нарастание побегов строго моноподиально.

У виргинильных особей (v) моноподиально нарастающая 
одноствольная крона широковеретеновидной формы с острой 
вершиной. Длительность v состояния составляет от 2 до 15 лет, четко 
выделяются 2 подгруппы особей. Виргинильиые особи первой 
подгруппы (vl) нормальной жизненности имеют широко 
веретеновидную крону от уровня почвы. Порядок ветвления в 
побеговой системе 4, реже -  3. Деревца быстро растут в высоту, длина 
годичных приростов главной оси -  20-40 см. Средний возраст особей 
8 лет, минимальный -  6, максимальный -  10. Виргиничьные особи 
второй подгруппы (v2) полностью сформированы и готовы к 
плодоношению. В побеговой системе появляется 5-й порядок 
ветвления. В условиях свободного роста для особей нормальной 
жизненности характерно строгое моноподиальное нарастание 
побеговой системы. Величина годичного прироста по высоте больше 
в полтора раза по сравнению с особями первой подгруппы. 
Одновременно диаметр кроны увеличивается в 2,3 раза. Сильное 
преобладание роста главной оси и интенсивное разрастание кроны 
приводят к торможению роста нижних побегов и к очищению ствола 
от нижних сучьев: у виргинильных особей первой подгруппы ствол от 
нижних ветвей практически не очищен, у особей второй подгруппы 
очищение ствола достигает 2 м. Средний возраст особей нормальной 
жизненности -  17 лет.

Г оперативные растения (g). В этом возрастном периоде 
появляются первые микро- и мегастробилы, растение приступает к 
семяношению. В генеративном периоде корневая система 
суходольных сосен может быть поверхностно-стержнеякорной, 
характерно довольно четкое разграничение горизонтально
поверхностных (до 30-40 см вглубь почвы) и вертикальных корней. 
Средний радиус корневой системы взрослого генеративного дерева -  
8-10 м, отдельные корни достигают 12-14 м. Вертикальные корни 
представлены центральным стержневым корнем и целым рядом 
якорных корней, отходящих вниз от наиболее толстых 
горизонтальных корней в радиусе 1,2-1,5 м от центра дерева. С 
увеличением возраста дерева центральный стержневой корень 
замедляет рост, ветвится и не углубляется дальше боковых якорных 
корней. Вертикальные корни проникают в почву на глубину 100-350
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см в зависимости от залегания плотных слоев материнской породы и 
уровня грунтовых вод.

Молодые генеративные растения (gl). Семяношение в молодом 
генеративном состоянии необильное и нерегулярное. Деревья 
отличаются максимальными абсолютными приростами по высоте (50 
см), отдельные побеги достигают 175 см. Формируется правильная 
островершинная коническая крона, от ее основания и до верхушки 
хорошо прослеживается главная ось. В основании ствола появляется 
корка. У особей, выросших на суходольных участках, состояние 
длится около 50 лет. За такой длительный и активный ростовой 
период во внешнем облике сосны происходят существенные 
преобразования. От 12-летнего возраста, когда отдельные особи в 
популяциях сосны вступают в пору семяношения, и до 60-летнего 
возраста, когда большинство растений переходят в средневозрастное 
состояние, происходят следующие морфологические изменения: 1) 
средняя высота деревьев увеличивается от 5,5 до 24 м; 2) средний 
диаметр ствола на уровне груди увеличивается от 9 до 36 см; 3) 
порядок ветвления в побеговой системе изменяется от 5 до 8; 4) 
диаметр кроны увеличивается от 2 до 7 м; 5) ствол очищается от 
нижних сучьев до 13 м; 6) протяженность кроны увеличивается до 11 
м; 7) в основании ствола появляется корка на протяжении 7 м; 8) 
средняя длина хвоинок достигает максимальных размеров -  84 мм. 
Молодое генеративное состояние отличается наиболее активными 
ростовыми процессами, в это время формируется типичная жизненная 
форма сосны -  одноствольное дерево.
Средневозрастные генеративные растения (g2). Растения в этом 
состоянии характеризуются максимальным семяношением. 
Отличительная морфологическая черта особей -  куполообразная 
крона, формирование ее определяется ослаблением интенсивности 
роста главной оси. Ее годичные приросты обычно не превышают 26 
см. В итоге главная ось на верхней части кроны теряется среди 
боковых ветвей. Изменение формы кроны в этот период совпадает с 
отмиранием более слабых и тонких ветвей в ее внутренней части. В 
кроне сохраняются лишь наиболее сильные сучья. Основания 
сохранившихся сучьев постепенно очищаются от мелких ветвей. В 
этом онтогенетическом состоянии нарастание побеговой системы в 
кроне меняется на симподиальное. При этом увеличивается порядок 
ветвления побеговой системы (до 7-9). Значительное ослабление 
роста главной оси сопровождается общим торможением ростовых 
процессов. Так, общая высота дерева в течение gl состояния



увеличивается в 4,7 раза, диаметр ствола на уровне груди в 4,2 раза, в 
течение g2 состояния эти показатели увеличиваются только в 1,2 и 2,7 
раза соответственно.

Старые генеративные деревья (g3). Характерная морфологическая 
черта старых генеративных особей -  плосковершинная крона С 
одной стороны, это связано с тем, что у растений практически 
полностью прекращается рост в высоту, с другой стороны, у большей 
части особей подсыхает и отмирает верхняя часть ствола Отмершая 
часть ствола иногда остается на дереве в виде шпиля. В кроне 
появляются отмершие крупные сучья. Порядок ветвления побеговой 
системы -  8-9. Общие размеры дерева достигают максимальных 
размеров: средняя высота деревьев -  28 м, диаметр ствола на уровне 
груди -  136 см, диаметр кроны -  12 м. Протяженность
трещиноватости корки ствола составляет 12 м. У некоторых особей 
она выражена на всем протяжении ствола. Длительность этого 
периода может быть более 100 лет.

Сенильный период не описан.
Сравнение онтогенезов сосен, живущих в разных эколого- 

ценотических условиях, выявило некоторые отличия.
1. В онтогенетическом развитии сосны в разных экологических 

условиях выделяются однотипные возрастные этапы онтогенеза, 
которые характеризуются морфологическим сходством. Для 
ювенильных особей -  это одноосность побеговой системы, для 
имматурных особей -  появление боковых ветвей 2-4-го порядка, для 
виргинильных особей -  веретеновидная крона, для молодых 
генеративных -  правильная островершинная коническая крона, для 
средневозрастных генеративных особей -  куполообразная крона, для 
старых генеративных особей -  плосковершинная крона.

2. При анализе адаптации растений к световому голоду под пологом 
леса и к условиям олиготрофного болота (избыточное застойное 
увлажнение, ограниченное содержание в почве питательных веществ 
и кислорода) выявлены общие приспособления, которые проявляются 
в уменьшении среднегодового и текущего прироста по высоте, а 
также в задержке развития организмов на начальных этапах 
онтогенеза.

Среди специфических приспособлений к олиготрофным условиям 
верховых болот можно отметить сокращение длины хвоинок и 
формирование поверхностной корневой системы, а также уменьшение 
общих размеров растения и сокращение длительности генеративного 
периода.
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Среди специфических приспособлений к ограниченной 
освещенности под пологом леса на суходолах можно отметить 
увеличение порядка ветвления в кроне и отторжение части дышащих 
органов, что проявляется в отмирании отдельных ветвей и в частом 
перевершинивании побеговой системы.
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