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ВВЕДЕНИЕ

В рамках демографического аспекта изуче-
ния популяции анализ большого жизненного 
цикла и изменчивости пространственно-онто-
генетической структуры ценопопуляций на-
правлен на выявление механизмов устойчивого 
состояния вида в многовидовых сообществах. 
Данные исследования имеют большое значение 
при изучении состояния популяции редких или 
существующих в условиях сокращения есте-

ственных местообитаний, а также ресурсных 
видов, популяции которых испытывают значи-
тельный антропогенный прессинг. Нарушение 
оборота поколения является одним из факторов 
критического состояния популяции, выпадения 
ее из растительного сообщества (Заугольнова и 
др., 1992). В значительной степени это может 
быть связано с затруднениями процесса образо-
вания семян и гибелью растений на начальных 
стадиях онтогенеза. Показателем критического 
состояния популяции может быть неполночлен-
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ный онтогенетический спектр ценопопуляции, 
что выявлено при исследовании популяций лу-
говых растений (Жукова, 1995).

Для диагностики состояния популяций рас-
тений лесных сообществ большое значение 
имеет выбор счетной единицы внутрипопуля-
ционных исследований: ценопопуляции или 
совокупности ценопопуляций, что обусловлено 
биологическими особенностями лесных видов, 
в частности их способностью: 1) к длительно-
му вегетативному размножению при затрудне-
нии полового процесса (Восточноевропейские 
леса…, 2004); 2) к пропуску отдельных стадий 
онтогенеза (Жукова, 1995); 3) к переходу рас-
тений в квазисенильное состояние (Истомина, 
1992); 4) к выживанию проростков в иных эко-
лого-ценотических условиях, чем особей, кото-
рые формируют семена.

Факторы среды, необходимые для образо-
вания генеративных органов и семян, могут не 
совпадать с регенерационной нишей вида – спе
цифическими требованиями, необходимыми для 
выживания семенного потомства (Grubb, 1977). 
Регенерационные ниши обеспечивают сниже-
ние внутри- и межвидовой конкуренции за ре-
сурсы, уменьшение смертности проростков от 
вредителей и болезней, накопленных в период 
существования материнской особи, поддержа-
ние видового богатства фитоценозов (Grubb, 
1977; Примак, 2002; Wright, 2002; Poorter, 2007). 
Прорастание семян лесных растений может осу-
ществляться и в непосредственной близости от 
материнского растения: на пнях, на нарушенных 
участках, возникновение которых может быть 
связано с вывалом деревьев (Скворцова и др., 
1983).

Цель исследования – изучить изменчивость 
онтогенетической структуры ценопопуляций 
земляники лесной, седмичника европейского и 
любки двулистной в условиях лесного сообще-
ства, выявить регенерационные ниши изучае-
мых видов.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Земляника лесная – наземно-столонообра-
зующее, короткокорневищное растение. Любка 
двулистная – корнеклубневой многолетник, раз-
множающийся семенами (Мамаев и др., 2004). 
Седмичник европейский – подземно-столоно-
клубнеобразующий травянистый поликарпик 
с моноциклическими побегами, способный 
существовать на лугах, прилегающих к лесу 
(Тиходеев, Тиходеева, 2001).

Согласно Л. Б. Заугольновой и др. (1992), це-
нопопуляция рассматривалась как часть популя-
ции в пределах ассоциации, поскольку именно 
последняя представляет собой основную едини-
цу классификации растительности.

Исследования проводили в 1996–1998 и 
2012  гг. в Республике Марий Эл на террито-
рии Государственного природного заповедника 
«Большая Кокшага», расположенного в преде-
лах бореальной лесной зоны Русской равнины 
в подзоне южной тайги. Территория сложена 
флювиогляциальными супесчаными и песчаны-
ми отложениями с глинистыми и суглинистыми 
прослойками. Ландшафт заповедника представ-
ляет собой дюнно-бугристые и пологоволни-
стые зандровые равнины, покрытые в основ-
ном сосняками и березняками (Демаков, 1994). 
Здесь  изучены сосняк брусничный (1-е  место-
обитание) и ельник липовый (2-е  местообита- 
ние). На территории лесничества, прилегающе-
го к заповеднику, изучены вырубки и ветрова-
лы (3-е  местообитание), возникшие в ельнике 
липовом.

Исследования проводили также в 2005 и 
2007  гг. в Республике Татарстан на Раифском 
участке Волжско-Камского государственно-
го природного заповедника, расположенного 
в неморальной зоне, подзоне хвойно-широко-
лиственных лесов, на левом склоне в долине 
р.  Волга, на четвертичных надпойменных тер-
расах. В условиях долинно-террасных ланд-
шафтов района наиболее распространены дер-
ново-слабо- и среднеподзолистые супесчаные 
и песчаные почвы. На древних аллювиальных 
песках плакорных участков верхних террас пре-
обладают дерново-сильноподзолистые легкосу-
глинистые почвы. На территории заповедника 
преобладают сосново-широколиственные, со-
сново-еловые леса с участием липы сердцевид-
ной Tilia cordata Mill., дуба черешчатого Quercus 
robur L., березы повислой Betula pendula Roth. 
(Порфирьев, 1984). Работу проводили в сосняке 
елово-липовом костяничном (4-е  местообита-
ние) и в сосняке березово-еловом разнотравном 
(5-е местообитание).

Первоначальные исследования ценопопу-
ляций земляники проводили в 1996–1998 гг. на 
территории заповедника «Большая Кокшага». 
Для изучения изменчивости онтогенетической 
структуры подбирали сообщества с разными 
эколого-ценотическими характеристиками: вы-
рубку в ельнике липовом, сосняк брусничный, 
ельник липовый. С целью изучения жизненного 
цикла травянистых растений в лесах, длитель-
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ное время развивающихся при незначительном 
антропогенном воздействии, на территории Ра-
ифского участка Волжско-Камского заповедника 
исследовали малонарушенные мозаичные сооб-
щества – сосняки елово-липовый костяничный 
и березово-еловый разнотравный. Для изучения 
процессов полового размножения, прорастания 
семян и выживания проростков земляники лес-
ной и седмичника европейского в 2012 г. допол-
нительно обследовали вырубки и ветровалы в 
ельниках на территории лесничества, прилегаю-
щего к заповеднику «Большая Кокшага».

Древостой в сосняке брусничном и ельнике 
липовом оценивали на пробной площади 800 м2. 
Для характеристики травяно-кустарничково-
го яруса случайным образом заложили 40 пло-
щадок площадью 1  м2 каждая. На площадках 
определяли видовое разнообразие и проектив-
ное покрытие видов травяно-кустарничкового 
яруса.

На деструктивных участках определяли на-
личие подроста и его видовое разнообразие. 
В пределах каждого деструктивного сообщества 
на временных трансектах через 3 м закладывали 
учетные площадки размером 1 × 1 м, определя-
ли видовое разнообразие травянистого яруса и 
проективное покрытие видов. Число площадок 
варьировало от 40 до 150. В пределах гетероген-
ных фитоценозов микрогруппировки выделяли 
визуально на основе видов древесного и травя-
но-кустарничкового ярусов.

В сосняке елово-липовом костяничном 
(4-е местообитание) трансекта 200 × 20 м пере-
секала основные микрогруппировки. В сосняке 
березово-еловом разнотравном (5-е местообита-
ние) трансекту 135 × 20 м проложили от одной 
вершины дюны до другой. По ходу трансект 
последовательно заложили 135 и 200 учетных 
площадок (1 × 1 м) соответственно. На каждой 
площадке отмечали видовое разнообразие тра-
вяно-кустарничкового яруса и онтогенетическое 
состояние особей изучаемых видов.

Эколого-ценотические группы видов по-
крытосеменных растений определены по работе 
О. В. Смирновой (Восточноевропейские леса…, 
2004), а эколого-ценотическая характеристика 
видов – по базе данных (База данных…, 2015). 
Характеристику онтогенетической структуры 
проводили на основе соотношения особей раз-
личных онтогенетических групп на трансек-
тах. Минимальное число площадок трансекты 
0.5 × 0.5 м 30 шт. (Уранов, 1975). Для опреде-
ления онтогенетического состояния учитывали 
морфологические признаки живых особей, в 

некоторых случаях проводили прикопку под-
земных органов. Для изучения динамических 
процессов в ценопопуляциях земляники в со-
сняке (1-е местообитание) и на вырубке (место-
обитание 3.6) заложили постоянные трансекты 
размером 0.5 × 15 м. Все растения маркировали. 
Наблюдения за развитием растений проводили 
в 1996–1997 гг. В мае и в конце вегетационного 
сезона определяли онтогенетическое состояние 
выживших растений. Это позволяло оценить 
смертность и интенсивность развития растений. 
В ельнике липовом на трансекте 0.5 × 15 м вы-
копали все растения земляники и седмичника. 
По наличию главного корня определяли способ 
происхождения растений – семенное или вегета-
тивное. На деструктивных участках для оценки 
онтогенетической структуры через каждые 3 м 
заложили временные площадки 1 × 1 м. Опре-
деляли онтогенетическое состояние особей, 
характер происхождения – семенное или веге-
тативное. Целенаправленно исследовали на-
личие проростков. В мозаичных сообществах 
онтогенетическую структуру ценопопуляций 
оценивали на временных трансектах в пределах 
микрогруппировок. Для выявления регенераци-
онной ниши видов в изучаемых местообитаниях 
учитывали число особей на метровых площад-
ках и характер освещенности (по сомкнутости 
полога). При анализе изменчивости простран-
ственно-онтогенетической структуры ценопопу-
ляции любки двулистной в пределах мозаичного 
сосняка березово-елового разнотравного на каж-
дой учетной площадке определяли проективное 
покрытие видов, число особей и онтогенетиче-
ское состояние особей вида.

Для характеристики онтогенетической 
структуры ценопопуляции определяли индек-
сы возрастности (∆) (Уранов, 1975) и эффек-
тивности (ω) (Животовский, 2001). Для оценки 
процессов самоподдержания ценопопуляции 
использован модифицированный индекс восста-
новления (I1) (Глотов, 1998). Характеристика он-
тогенетических спектров ценопопуляций дана 
по общепринятым методикам (Рысин, Казан-
цева, 1975; Ценопопуляции растений…, 1976). 
Для определения характера размещения особей 
в пределах фитоценоза вычисляли коэффициент 
дисперсии (Кд) (Грейг-Смит, 1967). В ходе ра-
боты проводили анализ таблиц сопряженности 
с помощью критерия χ2, оценку коэффициента 
ранговой корреляции Спирмена (rs) (Глотов и 
др., 1982). В работе использованы стандарт-
ные обозначения уровня значимости: P  <  0.05, 
P < 0.01 и P < 0.001.

С. А. Дубровная
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ХАРАКТЕРИСТИКА МЕСТООБИТАНИЙ

Сосняк брусничный (1-е  местообитание) 
представлял собой искусственные посадки со-
сны обыкновенной Pinus sylvestris L., произве-
денные после пожара 1921 г. Почвы супесчаные. 
Древесный ярус состоял из сосны обыкновенной 
и березы повислой. Формула древостоя 8С2Б. 
Сомкнутость полога 0.6. Травяно-кустарничко-
вый ярус хорошо выражен. Представлен 31 вид. 
Среднее число видов на площадке 11.06, ми-
нимальное – 5, максимальное – 18. В пределах 
сообщества травяно-кустарничковый ярус рас-
пределен равномерно. Площадки с минималь-
ным проективным покрытием видов (от 0 до 
25 %) отмечены под кроной сосны обыкновен-
ной. Доля таких площадок 30  %. Проективное 
покрытие более 80 % отмечено на 40 % площа-
док. Доминировали в сообществе ландыш май-
ский Convallaria majalis L., брусника Vaccinium 
vitis-idaea L., вейник наземный Calamagrostis 
epigeios (L.) Roth. Встречаемость ландыша на 
участках 40 %. На отдельных площадках проек-
тивное покрытие вида достигало 80 % при сред-
нем показателе 37 %. Встречаемость вейника и 
брусники несколько меньше – 35 % при среднем 
показателе проективного покрытия 25 %.

Ельник липовый (2-е местообитание). Поч
вы супесчаные. Сомкнутость полога 0.8. Пер- 
вый ярус образован елью европейской Picea 
abies (L.) H. Karst, липой сердцевидной с уча-
стием сосны обыкновенной и березы повислой. 

Формула древостоя 7Е2Л1С+Б. В травяно-ку-
старничковом ярусе обнаружено 23  вида по-
крытосеменных растений. Среднее число ви-
дов на площадке 6.8 (от 3 до 12). Проективное 
покрытие травяно-кустарничкового яруса на 
площадках варьировало от 20 до 80  %. Участ-
ки, лишенные растительности, встречались 
под кроной ели. Наибольшая встречаемость от-
мечена для седмичника европейского (60  %) и 
майника двулистного Maianthemum bifolium (L.) 
F. W. Schmidt. Однако проективное покрытие ви-
дов на площадках невысокое: для седмичника – 
около 10 %, для майника – 30 %. Деструктивные 
участки в ельнике липовом (3-е местообитание).

Вырубки и ветровалы. Почвы супесчаные. 
На деструктивных участках при полном уничто-
жении подроста отмечено увеличение видового 
разнообразия травяно-кустарничкового яруса, 
что связано с внедрением растений луговых и 
сорных местообитаний, которые в год появле-
ния формировали семена. При сохранении под-
роста, представленного липой сердцевидной, 
елью европейской, кленом остролистным Acer 
platanoides  L., рябиной обыкновенной Sorbus 
aucuparia L., отмечены вегетативное разраста-
ние и размножение сохранившихся лесных ви-
дов. Краткая характеристика участков представ-
лена в табл. 1.

Сосняк елово-липовый костяничный 
(6С2Е2Л+Б) представлял собой гетерогенный 
фитоценоз (4-е  местообитание). Почвы супес-
чаные. В фитоценозе по структурным особен-
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Таблица 1. Характеристика деструктивных сообществ

Тип деструктивного сообщества
Соотношение растений различных 

эколого-ценотических групп, % Площадь, 
м2

Кол-во 
видов

Br Nm Pn MDr MFr ExEd Nt Wt Rd

3.1. �Ветровал. Подрост: липа серд-
цевидная, ель европейская, клен 
остролистный, рябина обыкно-
венная 

57 31 6 6 600 16

3.2. �Ветровал. Подрост: липа сердце-
видная, клен остролистный, ря-
бина обыкновенная 

61 22 11 6 1200 18

3.3. �Вырубка. Подрост: липа сердце-
видная, клен остролистный

20 27 13 13 15 5 7 300 15

3.4. �Вырубка. Подрост: липа сердце-
видная, клен остролистный

30 48 17 5 1000 23

3.5. Вырубка. Подрост отсутствовал 10 30 2 6 18 10 8 6 10 300 47
3.6. То же 11 29 4 8 15 4 4 4 21 1500 53
3.7. » 15 22 8 7 12 10 5 2 19 3500 49

П р и м е ч а н и е. Эколого-ценотические группы: Br – бореальная; Nm – неморальная; Pn – боровая; MDr – суходольных 
лугов; MFr – пойменных лугов; ExEd – опушечники; Nt – нитрофильная; Wt – околоводная; Rd – сорные.
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ностям древесного яруса хорошо идентифици-
ровались повторяющиеся группировки.

4.1. Характерный участок леса. Первый ярус 
образован спелым древостоем сосны обыкно-
венной, ели европейской, липы сердцевидной, 
березы повислой. Сомкнутость полога 0.6. 
В  травяно-кустарничковом ярусе 32  вида рас-
тений. Среднее число видов на площадке 8.4 
(от 5 до 13). Травяно-кустарничковый ярус хо-
рошо выражен. Только 15  % площадок имели 
общее проективное покрытие менее 25 %. Более 
чем на 70  % площадок проективное покрытие 
составляло от 50 до 100  %. В  травяно-кустар-
ничковом ярусе доминировала костяника Rubus 
saxatilis L. Встречаемость вида 50 %, проектив-
ное покрытие на площадках от 10 до 90 % при 
среднем показателе 40 %.

4.2.  Группировка, образованная подростом 
ели европейской, липы сердцевидной. Встреча-
лись единичные экземпляры дуба черешчатого, 
клена остролистного. Сомкнутость полога 0.8. 
В травяно-кустарничковом ярусе 26 видов рас-
тений. Среднее число видов на площадке 10.4 
(от  1 до 15). На участках, где отмечен вывал 
сосны обыкновенной, проективное покрытие 
травяно-кустарничкового яруса не превыша-
ло 20 %. Доля таких площадок 40 %. Высокая 
встречаемость отмечена для костяники камени-
стой – 80 % и ландыша майского – 60 %. Про-
ективное покрытие каждого вида более 40  %. 
Высокая встречаемость отмечена для земляники 
(50 %), однако ее проективное покрытие на пло-
щадках не превышало 10 %.

4.3. Группировка, образованная еловым под-
ростом в стадии жердь. Сомкнутость полога 
0.9. Травяно-кустарничковый ярус разрежен и 
крайне беден – всего 13 видов растений. Сред-
нее число видов 2.8. На отдельных площадках 
из-за мощного елового опада растения травяно-
кустарничкового яруса отсутствовали, макси-
мальное число видов  – 7. Общее проективное 
покрытие травяно-кустарничкового яруса на 
площадках не превышало 40  %. Проективное 
покрытие менее 25 % характерно для половины 
всех площадок на трансекте. Наибольшая встре-
чаемость (70 %) отмечена для ожики волосистой 
Luzula pilosa (L.) Willd. и костяники. Проектив-
ное покрытие этих видов на учетных площадках 
не превышало 10 %. Встречаемость майника и 
седмичника ниже 30 %, виды представлены не-
большим числом особей на площадках.

4.4.  Деструктивная группировка – окно. 
Разнообразие травяно-кустарничкового яруса 
максимальное по сравнению с другими груп-

пировками – 39 видов. Среднее число видов на 
площадке 12.8 (от 9 до 17). Максимальная встре-
чаемость 60–70 %, высокое проективное покры-
тие (более 30 %) отмечено для ландыша, костя-
ники, земляники. На площадках представлены 
растения луговых эколого-ценотических групп.

Мозаичный фитоценоз (5-е  местообита-
ние) – сосняк березово-еловый разнотравный 
(7С2Б1Е). Рельеф дюнно-бугристый. Почвы су-
песчаные. В пределах фитоценоза по видовому 
составу и возрастности древостоя хорошо иден-
тифицировались группировки.

5.1.  Вершина дюны. Первый ярус и под-
рост отсутствовали. Отмечено 29  видов. Сред-
няя видовая насыщенность на площадке 13.5, 
минимальная – 11, максимальная – 15. Расте-
ния представлены на площадках равномерно. 
Общее проективное покрытие видов травяно-
кустарничкового яруса 100  %. Абсолютное до-
минирование отмечено для ландыша майского. 
Он зафиксирован на всех учетных площадках. 
Среднее проективное покрытие вида 50 %. Вы-
сокая встречаемость отмечена у полевицы тон-
кой Agrostis capillaris L. и ожики волосистой, 
но проективное покрытие видов не превышало 
30 %.

5.2.  Склон дюны южной экспозиции. Пер-
вый ярус: сосна обыкновенная, береза повислая, 
ель европейская. На участке отмечен вывал пе-
рестойных сосен. Сомкнутость полога 0.6. Тра-
вяно-кустарничковый ярус беден. На площадках 
обнаружено 19  видов покрытосеменных расте-
ний. Средняя видовая насыщенность 6.7 (от  2 
до 13). Доминировали ландыш майский, ожика 
волосистая и полевица тонкая. Встречаемость 
видов достигала 80 %. Среднее проективное по-
крытие ландыша и полевицы 30  %. Проектив-
ное покрытие ожики 20 %. Более 70 % учетных 
площадок имели общее проективное покрытие 
менее 25 %, а 25 % площадок – от 30 до 60 %. 
И только на 5 % площадок проективное покры-
тие превышало 70 %.

5.3.  Основание дюны. Первый ярус: сосна 
обыкновенная, береза повислая, ель европей-
ская. Подрост представлен елью, березой, ряби-
ной, липой. Сомкнутость полога 0.8. Отмечено 
25 видов. Средняя видовая насыщенность 11.4. 
Минимальное число видов на площадке – 7, 
максимальное – 13. На участке растения рас-
пределены равномерно. Только на 10 % учетных 
площадок проективное покрытие меньше 25 %, 
на остальных оно не опускалось ниже 60  %. 
В травостое высокое участие ландыша сохраня-
лось, однако отмечено снижение проективного 

С. А. Дубровная
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покрытия вида (до 40 %). Отмечено также уве-
личение участия земляники. При встречаемо-
сти 70 % проективное покрытие не превышало 
20 %.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Онтогенетическая структура ценопопуляций 
земляники и седмичника на деструктивных лес-
ных участках характеризовалась высоким уча-
стием растений прегенеративного и генератив-
ного периодов (рис. 1).

На вырубке доля особей средневозрастно-
го генеративного онтогенетического состояния 
возрастала до 39 %, а молодого генеративного – 
до 10 %, что связано с интенсивным развитием 
растений прегенеративного периода в условиях 
высокой освещенности.

Об интенсивных процессах вегетативного 
размножения земляники свидетельствовали вы-
сокие показатели модифицированного индекса 
восстановления (I1), который на вырубке соста-
вил 0.5 (табл. 2).

Этот показатель был высоким во всех це-
нопопуляциях седмичника, что отражало его 
способность к интенсивному вегетативному 
размножению в различных местообитаниях. 
Однако наиболее высокий показатель индекса 
возрастности (∆ = 0.199) отмечен на деструктив-
ных участках, что связано с увеличением доли 
особей генеративного периода в структуре цено-
популяции (30 %). Возможность существования 
седмичника в условиях деструктивных лесных 
сообществ связана со сдвигом фенологических 
фаз развития (Голубев, 1956; Грызлова, Вахра-
меева, 1990; Полянская, 2006; Жмылева, 2009), в 
результате чего к наступлению периода высоких 
летних температур растения уходили в состоя-
ние покоя.

Смертность проростков земляники и сед-
мичника на нарушенных участках связана с 
высокой освещенностью, резкими перепадами 
температуры и влажности воздуха и почвы, кон-
курентным давлением со стороны выживших и 
вегетативно-разросшихся растений лесных со-
обществ и внедрившихся растений луговых и 

Рис. 1. Онтогенетические спектры ценопопуляций земляники лесной (a) и седмичника европейского (b) в 
разных типах растительности. По оси аппликат: 1 – вырубка в ельнике липовом; 2 – сосняк березово-еловый 
разнотравный; 3 – сосняк елово-липовый костяничный.

Таблица 2. Демографические показатели ценопопуляций земляники лесной и седмичника европейского 

Параметр Вид Вырубка в ельнике 
липовом

Сосняк березово-еловый 
разнотравный

Сосняк елово-липовый 
костяничный

Критерий «дельта-омега» 
∆-ω и тип ценопопуляции

Земляника 0.330–0.638 
Зреющая

0.205–0.421
Молодая

0.139–0.358
Молодая

Седмичник 0.199–0.512 
Молодая

0.147–0.394
Молодая

0.074–0.254
Молодая

Модифицированный 
индекс восстановления I1

Земляника 0.5 0.2 0.1

Седмичник 0.6 0.8 0.9
Плотность 
ценопопуляции, шт./ м2

Земляника 56.4 15.7 6.9
Седмичник 27.3 21.0 15.8

Жизненный цикл и регенерационные ниши травянистых растений в лесных сообществах



30	 СИБИРСКИЙ ЛЕСНОЙ ЖУРНАЛ. № 3. 2016

рудеральных сообществ. Во всех исследованных 
деструктивных сообществах не обнаружены 
проростки земляники и седмичника. При значи-
тельном участии растений прегенеративного и 
генеративного периодов онтогенетические спек-
тры ценопопуляции данных видов характеризо-
вались неполночленностью.

Во всех внутриценотических группиров-
ках сосняка елово-липового костяничного фор-
мировались левосторонние онтогенетические 
спектры земляники и седмичника. В то же вре-
мя можно отметить, что проростки земляни-
ки обнаружены в группировках, образованных 
елово-липовым и еловым подростом (место
обитания 4.2 и 4.3), где отмечены минимальная 
видовая насыщенность и низкая освещенность. 
Единичные особи земляники семенного проис-
хождения обнаружены в ельнике липовом. Здесь 
же обнаружены проростки седмичника европей-
ского. Учитывая, что жизнеспособность семян 
земляники от трех до пяти лет (Thompson et al., 
1997), можно с большой вероятностью предпо-
ложить, что появление проростков в фитоцено-
зах климаксовых стадий сукцессии связано с 
переносом семян из других ценопопуляций, где 
имели место интенсивные процессы полового 
размножения. Эколого-ценотические условия 
фитоценозов климаксовых стадий и некоторых 
микрогруппировок мозаичного фитоценоза, 
а именно низкие освещенность и видовая на-
сыщенность, способствовали выживанию про-
ростков и успешному прохождению начальных 
этапов онтогенеза, что позволяет рассматривать 
данные фитоценозы в качестве регенерацион-
ной ниши земляники и седмичника. Онтогене-
тические спектры ценопопуляций земляники и 
седмичника в фитоценозах климаксовых стадий 

сукцессии характеризовались высоким участи-
ем растений виргинильного онтогенетического 
состояния, низкой долей растений генеративно-
го периода, а в отдельных случаях – их полным 
отсутствием.

Онтогенетические спектры седмичника во 
всех местообитаниях характеризовались непол-
ночленностью, что связано с отсутствием осо-
бей старого генеративного онтогенетического 
состояния и постгенеративного периода, кото-
рое, возможно, вызвано либо характерным для 
седмичника неполным онтогенезом, либо флюк-
туацией онтогенетической структуры ценопопу-
ляции (Полянская, 2006).

Анализ развития растений земляники пока-
зал, что высокая доля растений виргинильного 
онтогенетического состояния связана с затруд-
нением перехода особей в генеративный период 
и нерегулярностью цветения генеративных рас-
тений – переходом их во временно нецветущее 
состояние – g (v). Развитие растений в сосняке 
происходило медленно (табл.  3). На вырубке 
из числа выживших растений виргинильного 
онтогенетического состояния к весне 40 % осо-
бей достигли генеративного периода. В сосняке 
брусничном доля таких растений 7 %.

На деструктивном участке 17.4  % особей 
из группы молодого генеративного онтогене-
тического состояния переходили во временно 
нецветущие. В сосняке брусничном таких рас-
тений было 77.8 %. Таким образом, в пределах 
сформированных лесных сообществ земляника 
проявляла себя как патиент, успешно сохраняя 
численность ценопопуляции за счет вегетатив-
ного размножения.

Ценопопуляции седмичника европейского в 
хвойных и смешанных лесах характеризовались 

Таблица 3. Наблюдаемый ход онтогенеза особей земляники лесной виргинильного и молодого генеративного 
онтогенетических состояний на вырубке в елово-липовом лесу и в сосняке брусничном 

Онтогенетическое 
состояние растений 

осенью в год 
наблюдения 

Онтогенетическое 
состояние растений весной 

следующего сезона 
(возможные пути развития)

Доля от общего числа растений в местообитаниях, % 

Вырубка в елово-липовом лесу Сосняк брусничный 

V

Погибли 30.2 1.8
V 29.4 91.2
g1 24.4 4.2
g2 16.0 2.8

g1

Погибли 4.3 0
g1 69.6 11.1
g2 8.7 11.1

g1(v) 17.4 77.8
Общее количество проанализированных особей 142 226
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преобладанием нецветущих особей. В условиях 
темнохвойных лесов при отсутствии особей ге-
неративного периода наличие проростков отме-
чалось ранее, что связано с переносом семян из 
других ценопопуляций. Перенос семян седмич-
ника происходит зимой по снегу (Голубев, 1956; 
Грызлова, Вахрамеева, 1990).

Ценопопуляции исследуемых видов в фито-
ценозах климаксовых стадий сукцессии пред-
ставлены растениями пре- и постгенеративного 
периодов. Согласно классификации ценопопуля-
ций, они характеризовались как неустойчивые, 
инвазионные (Работнов, 1950) или инвазионно-
регрессивные (Рысин, Казанцева, 1975). Дан-
ный тип ценопопуляций скорее отражал важный 
этап в популяционной жизни видов – прораста-
ние семян и выживание проростков, что чрез-
вычайно важно для растений, длительное время 
поддерживающих численность ценопопуляции 
за счет вегетативного возобновления и размно-
жения. Для земляники и седмичника в услови-
ях лесного сообщества процессы образования и 
прорастания семян разобщены в пространстве. 
Оборот поколения приурочен к ценопопуляци-
ям фитоценозов различных стадий сукцессии 
лесного сообщества. Корректная интерпретация 
состояния данных видов в сообществе получена 
на основе изучения структуры ценопопляций, в 
пределах которых и осуществлялся жизненный 
цикл.

У любки двулистной оборот поколения осу-
ществлялся в пределах одной ценопопуляции. 
Эколого-ценотические факторы в различных 
группировках сосняка березово-елового раз-
нотравного определяли выживание, рост и раз-
витие особей вида, что способствовало форми-
рованию разновозрастных, пространственно 
разграниченных локусов ценопопуляции. Со-
отношение растений любки двулистной разных 
онтогенетических групп в пределах локусов, 
приуроченных к группировкам фитоценоза, зна-
чимо различалось (χ2 = 12.2; n = 6; R = 0.05). На 
освещенном участке фитоценоза, где отмечен 
хорошо развитый травяно-кустарничковый ярус 
(вершина дюны), ценопопуляционный локус ха-

рактеризовался высокими плотностью и долей 
растений генеративного периода и отсутствием 
особей ювенильного онтогенетического состоя-
ния. Вероятно, это связано с тем, что прораста-
ние семян любки лимитируется развитым травя-
но-кустарничковым ярусом (табл. 4, рис. 2).

В то же время особи вида виргинильного 
онтогенетического состояния и растения гене-
ративного периода не испытывали подобно-
го прессинга. Отмечена положительная связь 
между числом видов травяно-кустарничкового 
яруса, встречающихся на трансекте, и числом 
особей любки двулистной вегетативного и сред-
невозрастного генеративного онтогенетических 
состояний (rs = 0.515; P = 0.059). В пределах ми-
крогруппировки фитоценоза (на склоне дюны, 
местообитание 5.2), где отмечено минимальное 
число растений травяно-кустарничкового яру-
са, происходило прорастание семян изучаемого 
вида. Ценопопуляционный локус характеризо-
вался высоким участием растений генеративно-
го периода (27.8 %) и такой же долей растений 
ювенильного онтогенетического состояния.

У любки мелкие, пылеобразные семена рас-
пространяются даже незначительными воздуш-
ными потоками, успешное же прорастание се-
мян обеспечивается наличием гриба-симбионта, 
низким конкурентным давлением со стороны 
растений травяно-кустарничкового яруса и рас- 
тений-средообразователей. От прорастания се-

Таблица 4. Изменчивость демографических показателей ценопопуляций любки двулистной

Микрогруппировка Индекс 
возрастности ∆

Индекс 
эффективности ω

Тип 
ценопопуляции

Плотность, 
(шт. м-2)/

встречаемость

Коэф. 
дисперсии, Кд

5.1. Вершина дюны 0.341 0.739 Зреющая 1.0/0.4 3.5
5.2. Склон 0.179 0.452 Молодая 1.8/0.3 8.2
5.3. Основание дюны 0.172 0.448 >> 0.1/0.06 2.5

Рис. 2. Изменчивость онтогенетической структуры це-
нопопуляции любки двулистной в пределах мозаичного 
фитоценоза. По оси абсцисс – микрогруппировки гете-
рогенного сосняка березово-елового разнотравного.
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мян до перехода растений в генеративный пе-
риод проходит 6–8 лет (Мамаев и др., 2004). На 
нарушенном лесном участке за данный времен-
ной интервал отмечено восстановление травя-
нистого яруса, который не оказывал негативного 
влияния на уже существующие растения, но и 
не способствовал прорастанию вновь образо-
ванных семян.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Отдельные этапы жизненного цикла земля-
ники и седмичника приурочены к различным 
ценопопуляциям. Инвазионно-регрессивный 
тип ценопопуляции свидетельствовал о воз-
можности выживания проростков и успешном 
поддержании численности ценопопуляции за 
счет вегетативного размножения, но не отражал 
критического состояния популяции в сообще-
стве. Регенерационные ниши земляники лесной 
и седмичника европейского приурочены к со-
обществам, характеризующимся низкой осве-
щенностью и незначительным конкурентным 
давлением со стороны растений травяно-кустар-
ничкового яруса, что наблюдалось в фитоцено-
зах климаксовых стадий.

Изменчивость пространственно-онтоге-
нетической структуры ценопопуляции любки 
двулистной и особенность жизненного цикла 
определялись динамическими процессами рас-
тительного сообщества, в пределах которого 
существовал вид. Происходящее в пределах це-
нопопуляционных локусов образование семян 
и успешное выживание проростков простран-
ственно разобщены, что можно рассматривать 
в качестве важной жизненной стратегии, позво-
ляющей виду сохраняться на освоенном участке 
пространства, снижая конкуренцию между осо-
бями различных онтогенетических состояний в 
процессе жизненного цикла.
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LIFE CYCLE AND REGENERATION NICHES 
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The criterion for steady state species in the community is the possibility of a complete turnover generation. Ontogenetic 
structure of Fragaria vesca and Trientalis europaea cenopopulations in phytocenoses of different seral stages of 
forest community depended on the ecological-coenotic conditions. Cenopopulations of species with a high frequency 
of individuals of generative period were formed on disturbed forest communities, however, Frsagaria vesca and 
Trientalis europaea seedlings in disturbed forest areas were not present. For these species, regeneration niches or 
microbioloby were the optimal conditions for seed germination and successful completion of the initial stages of 
ontogenesis, dedicated to the cenopopulations of phytocenoses climax serial stages. In holistic forest communities, 
species showed strategy type of patients. This allowed the species to be kept on a previously developed site. Invasive-
regressive ontogenetic structure of Frsagaria vesca and Trientalis europaea cenopopulations was formed in climax 
stages of forest communities. However, this type of ontogenetically structure of cenopopulations reflected the survival 
of seedlings of species in the community, but did not represent, the tenuous state of the population. The stages of 
the life cycle of Fragaria vesca and Trientalis europaea were confined to different cenopopulations, where they 
developed the necessary conditions for the flow of the hotel stages of ontogenesis. A set of populations, within which 
is carried out the full turnover of the generation of Frsagaria vesca and Trientalis europaea, formed a correct idea 
about the status of the species in the community. In terms of a mosaic of phytocenosis cenopopulation of Platanthera 
bifolia was presented cenopopulations loci. The development of plants within loci differed. A variety of factors in 
heterogeneous pine forest determined by the separation in space of the processes of formation of seeds and survival of 
seedlings. This ensured the passage of the life cycle within one cenopopulations and sustainable status of the species.

Keywords: regeneration niche, life cycle, seed germination, ontogenetic structure, Fragaria vesca, Platanthera 
bifolia, Trientalis europaea.
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