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ПРЕДИСЛОВИЕ 

Предлагаемая вниманию читателей книга не является сводкой. Она ро­

дилась как результат самостоятельного исследования, проделанного на 

стыке нескольких комплексных отраслей естествознания. В качестве 

узкого специалиста имея дело с лесными сообществами - сложнейши­

ми по своей структурно-функциональной организации биологическими 

макросистемами суши- я все чаще задавался вопросом: каким путем. 

выработались столь грандиозные по своим пространственно-временнь1м 

параметрам и насыщенные в видовом отношении системы. Овладев же 

хотя и грубыми, но вполне объективными методами исследования 

структуры древостоев, я не смог удержаться от попыток испытать эти 

методы на других объектах. Результаты оказались любопытными. Так 

возникла идея _рассмотреть структуру сообществ как систему надорга­

низменного уровня в эволюционном плане. Насколько я .могу судить, 

подобная попытка даже в мировой практике предпринимается впервые, 

хотя актуальность разработки этого аспекта эволюционной теории впол­

не назрела. 

Я отчетливо сознаю, что в большинстве затрагиваемых мной проб­

лем навсегда о.станусь дилетантом. Недостаток специальных знаний 

часто заставлял lll!eня пользоваться лишь популярными или широко из­

вестными научными литературными источниками. От этого многие мои рас­

суждения в глазах специалистов могут выглядеть либо банальными, 

либо предельно упрощенными. С другой стороны, сама логика исследо­

вания вынуждала вводить во все построения ряд условностей и огра­

ничений. Так, в большинстве случаев приходилось пренебрегать эколо­

гическими факторами жизнедеятельности исследуемых сообществ и их 

фрагментов. 

За редкими исключениями внимание было сосредоточено на автотреф­

ных компонентах сообществ, зоекомпоненты практически вообще не 

упоминаются. Более того, центральным объектом анализа сплошь и 

рядом оказались либо доминанты, либо одно-, двухвидовые струк­

турно обособленные элементы сообществ (синузии, парцеллы, ярусы 

и т. д. ) . В конкретных •построениях часто приходилось пользоваться 
случайными фактическими материалами, найденными в литературе, об-

рабатывая их заново в собственных интересах. Есть люди, которые 
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находят в этом своего рода "криминап", другие относят данное обстоя­

тельство к достоинствам работы, но не мне судить. 

Нисколько не претендуя на исчерпывающее освещение проблемы, я 
расцениваю свой труд как эскиз, как неизбежно субъективный набро·· 

сок основных контуров одного из перспективных разделов эволюцион­

ной фитоценологии (геоботаники), как попытку заинтересовать специа­

листов вопросами относительно девственной области исследований. Я 
не стремился уклониться от обсуждения многих дисскуссионных мо­

ментов, и все критические замечания будут восприняты мной с иск­

ренной благодарностью. 

Горячую признательность должен выразить Б. П. Колесникову и 

Л.Ф. Семерикаву за их тяжелый труд по,редактированию рукописи, а 

также А. Т. Мокроносову, В. С. Ипатову, В. И. Василевичу и Г. Г. Леви­

ну, оказавшим плодотвррное влияние на постановку и ход исследо­

вания. 



ВВЕДЕНИЕ 

Объяснение происхо>Кдения и эволюции жизни на Земле было и остает­

ся центральной проблемой естествознания. Эволюционная теория Ч. Дар­

вина раскрыла творческую роль естественного отбора в происхождении 

видов растений и животных и косвенным образом объяснила становле­

ние современной флоры и фауны. Г. Мендель исследовал основопола­

гающие функции живого - изменчивость и преемственность (наследо­
вание) признаков, но не согласовал свои представления с эволюцион­

ной теорией, что несколько затормозило признание его идей и даже выз­

вало необходимость их "второго рождения" в начале ХХ в. После это­

го дарвинизм и менделизм стали развиваться в едином русле. Далее в 

это русло орг~нически влились представления экологии, накопившей 

громадный эмпирический материал о зависимости морфофизиологичес" 

ких особенностей живых организмов и их совокупностей от среды оби­

тания, от условий существования. Трудами В. В. Докучаева, Г.Ф. 11/iоро­

зова и В. Н. Сукачева впервые должным образом была обоснована неиз­
бежность комплексного (биогеоценологического) или, в современном Ьо­

лее кратком толковании, системного подхода к явлениям живой природы. 

Эволюция отд.ельных морфафизиологических структур и функций 

организмов изучена весьма детально [Симпсон, 1948; Тахтаджян, 1954; 
Шмальгаузен, 1964; Даддингтон, 1972; Зеров, 1972; Хохряков, 1975]. 
Успешно развиваются популяционные аспекты теории эволюции [Тимо­

феев-Ресовский, Воронцов, Яблоков, 1969; Майр, 1974]. С идеями 
В. И. Вернадского получила развитие проблема эволюции биосферы [Ко­

маров, 1943; Шмальгаузен, 1946; Оnарин, 1960; Бернал, 1969; Кальвин, 
1971; Серебровский, 1973; Тюрюканов, 1973; ШваJ:ц, 1973; Камшилов, 
1974]. На фоне всех перечисленных ''стратегических" направлений особен­
но отчетливо ощущается неяснасть и актуальность вопросов, связанных 

с эволюцией основной ячейки, основной формы организации ЖИЗ!"IИ - био­
ценоза (сообщества). Действительно, если даже считать банальным утверж­
дение, что эволюция видов и эволюция основных функций живой материи 

происходила изначально ~ условиях сообществ, то отсюда следует, по край­

ней мере, два взаимообоснованных и отнюдь не банальных момента. 
1. Одновременно с эволюцией видов и функций протекает и эволю­

ция структурно-функциональной организации сообществ организмов, 

эволюция форм их сосуществования. 
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2. Факт сообитания , факт сосуществования индиводов и популяций 
видов на едином косном субстрате не может не быть мощным эволюцион­

ным фактором, фактором отбора на всех уровнях интеграции жизни. Пер­

вые экспериментальные исследования этого обстоятельства были проде­

ланы русским ботаником Н.Ф. Левакавеким [1871, 1873]. 
Следуя наиболее популярной гипотезе о возникновении жизни на 

Земле, легко представить себе, а главное, найти в современной действи" 

тельности и в экспериментальной практике аналоги сообществ простей­

ших анаэробных одноклеточных организмов в однородной жидкой или 

водной среде. Совокупность рассеянных и свободно передвигающихся 

в некотором объекте жидкости особей одного вида в отношении ее 

структуры в любой момент времени может быть охарактеризована сле­

дующими признаками: 1) плотность, т.е. количество особей в единице 
объема; 2) характер или тип размещения особей в пространстве. 

Двух этих формальных признаков вполне достаточно для описания 

статического или стабильного состояния рассматриваемой совокупнос­

ти. Если же требуется предсказать поведение этой совокупности или, 

напротив, рассмотреть ее состояние в ретроспективном плане, то при 

условии абсолютной однородности и стабильности среды необходимо 
иметь представление, по крайней мере, о следующих внутренних уело: 
виях жизнедеятельности данного модельного сообщества: 3) средняя 

продолжительность жизни особей; 4) скорость размножения особей; 
5) форма взаимодействия между особями. 

Неоднородность среды, в данном случае жидкости, хотя бы по одно­

му физическому параметру вызывает необходимость рассмотрения всех 

пяти перечисленных структурных особенностей сообщества в зависимос­

ти от этого фактора, и если фактор имеет лишь два контрастирующих 

состояния, то требуется иметь представление о трех состояниях всего 

комплекса признаков (в двух средах и на границе их раздела). Анало­

гичным образом задача усложняется при нестабильности среды. Манипули­

руя видовым составом, способами размножения, отношениями между ви­

дами и возрастными генерациями, типом размещения особей, а также мо­

дификациями изменений среды в пространстве и во времени, ЭТ'I простей­

шую логическую модель характеристики сообщества можно в конце концов 

довести до степени сложности, превосходящей аналитические способности 

человеческого рассудка. Это несложное логическое упражнение позволяет, 

однако, сделать некоторые гносеологические выводы. 

1. Комбинации чрезвычайно малого числа признаков даже самого 
простейшего сообщества организмов и условий его жизнедеятельности 

на фоне неоднородности физической среды порождают теоретически 

почти бесконечное разнообразие возможных структурных состояний 

этого сообщества. 

2. Ориентиром в этом разнообразии, по-видимому, может быть де• 
дуктивное представление о принцилах функциональной организации 

сообщества, которые накладывают "запрет" на большинство его логи­

чески мыслимых структурных состояний. 

Прежде чем обсудить определения основных понятий, рассмотрим 

еще один, контрастный по отношению к бактериальному сообществу 
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nример. В качестве показателей пространственной структуры или мор· 

фологии древесного яруса лесных сообществ (древостоя) служат: 1) чис· 

ленность особей на единицу площади, т.е. плотность древостоя; 2) тип 
взаимного размещения индивидов; 3) видовой состав и возрастная струк· 

тура древостоя; 4) сопряженность или степень сегрегации особей разных 
видов или возрастов; 5) вертикальная структура древостоя или верти· 
кально-фракционное распределение фитомассы (Плотников, 1974). Со· 
поставление этого списка с перечнем признаков, характеризующих 

структуру модельного сообщества nростейших организмов обнаруживает 

их почти полное тождество, если не принимать во внимание, что не толь­

ко каждое отдельное дерево, но и каждый лист на нем может быть ере· 

дой и С{бстратом для существования множества других организмов. Ины· 

ми словами, структура микробной популяции и древостоя может в nрин· 

ципе быть описана в одних и тех же поддающихся формализации показа· 

телях. Это, на первый взгляд, весьма неожиданное, а в сущности впол· 

не естественное обстоятельство имеет глубокий смысл. Оно показывает, 

что структурная организация сообществ, независимо от степени их слож· 

ности и помимо специфических законов, управляющих системами живых 

организмов таксономических рангов, подчиняется и каким-то всеобщим, 

универсальным закономерностям. В основе последних лежит, вероятно, 

тот замечательный факт, что функции именно сообщесrв как таковых 

н.емногочисленны и единообразны, их можно определить единой общей 

формулировкой как для сообществ nримитивнейших одноклеточных ор­

ганизмов, так и для сообществ высших форм растений и животных. Но 

прежде чем перейти к формулировке функций сообществ, полезно об· 

судить биологические определения таких широко используемых поня­

тий, как "сообщество", "структура", "функция" и "организация". Как 

здесь, так и в последующем тексте мы пользовались nреимущественно 

ботанической терминологией. 
Пренебрегая зоокомпонентами сообщества, т.е. отождествляя тер· 

мины "сообщество" и "фитоценоз" (растительное сообщество), Б. А. Бы· 

ков [1973] отмечает, что существует очень много определений фитоцено­
за. Г.Ф. Морозов [1904] определял его как "соединение пород, при ко­
тором обнаруживается как взаимное влияние деревьев друг на друга, так 

и на занятую ими почву и атмосферу" (здесь и ниже цит. по Быкову, 

1973); В.В. Алехин [ 1924] - как "комплекс растительных видов, обладаю­
щий известным строением и слагающийся из экологически и фенологи· 
чески различных элементов и, несмотря на свою подвижность, nред­

ставляющий вполне устойчивую систему"; В. Н. Сукачев [1957] - как 
"всякую конкретную растительность, на известном nространстве одно· 
родную по составу, синузиальной структуре, сложению и характеру 

взаимодействий между растениями и между ними и средой"; А. Тенс· 

ли [Tansley, 1946] - как "любое собрание произрастающих совместно 
растений, nредставляющее. собой некоторое неделимое целое". Сам 

Б.А. Быков [1970, 1973] трактует фитоценоз как "устойчивую систе­
му совместно существующих на некотором участке земной поверх· 

ности автотрофных и гетеротрофных организмов (биоты) и созданной 

ими и их предшественниками фитоценотической среды (в том числе 
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почвы и фитоклимата)" [1973, с. 187]. Н.П. Наумов определяет сооб-. 
щества растений, животных и микроорганизмов как "сг.ецифические 

очень подвижные формы организации живой природы, исторически сло­

жившиеся в биосфере в ходе развития круговорота веществ· между ор· 

ганизмами и неорганической средой и обеспечивающие непрерывность 

этого круговорота" [ 1955, с. 426] . 
Этот перечень определений может быть сколь угодно продолжен, и 

в нем на все лады будут склоняться такие неопределенные сами по 

себе признаки множества или совокупности живых организмов, как 

"устойчивость", "целостность", "однородность" и "взаимодействие". 

Нетрудно заметить, что признак "однородность" относится к характе­

ристике состояния множества в пространстве, "устойчивость" - к ха­

рактеристике состояния множества во времени, а "целостность" и "вза­
имодействие" - к характеристике функций множества. Далее придется 

согласиться, что сообщество в принципе может быть и неоднородным 

и неустойчивым, не теряя при этом всех своих прочих атрибутов. Су­

дя по всему, формулировка исчерпывающего, непротиворечивого, фор­

мального и лаконичного определения сообщества - не такое простое 

дело, поэтому сейчас пока оГраничимся следующим рабочим определе· 

нием: сообщество есть множество (совокупность, система) живых ор­

ганизмов, обладающее некоторыми специфическими свойствами. Сооб­

щество, состоящее из растений, животных и микроорганизмов, будем 

именовать биоценозом, а фитакомпонент биоценоза или сообщество, 

состоящее только из растений, - фитоценозом. 

В книге "Развитие концепции структурных уровней в биологии" 

можно найти множество определений категории "структура". Так, 

М. Ф. Веденов, В. И. Кремянекий и А. Т. Шаталов во вступительной статье 

книги дают сначала следуtощее общее определение структуры: "Струк­

рура есть устойчивая выделенность, дискретность частей (подсистем) и 

элементов системы как целого и фаз стадий процессов ее изменения 

и развития, а также устойчивая системная упорядоченность, определен­

ный строй всей совокупности связей, отношений и взаимодейстий меж· 

ду этими частями, элементами или фазами". Далее они продолжают: 

"Только совокупность законов отображает специфическую упорядочен­

ность объекта как целого. Структура в этом ее аспекте есть совокуп­

ность законов, присущих данной системе и определяющих форму и поведе­

ние ее как целого. А это значит, что структура есть не что иное как развер­

нутое выражение сущности данного объекта познания" [1972, с. 37]. 
Б. М. Кедров в этой же книге применительно к изучению вещества 

дает следующее определение структуры:" ... под структурой, или строе­
нием вещества, понимается и количественная, в том числе пространет­

венная характеристика данной системы, и ее качественная характеристи­

ка (тип взаимодействия, взаимного влияния образующих ее элементов)" 
[с. 77]. В. И. Сеидерекий и Р.А. Зобов: " ... под структурой мы будем 
понимать принцип, способ, закон связи элементов целого, систему от­

ношений элементов в рамках данного целого" [с. 157]. В. А. Алексе­
ев признается, что "вызванная к жизни самой действительностью кате­

гория "структуры" все еще не нашла общепризнанного определения" 
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(1972, с. 183), а затем присоединяется к определению Л. О. Вальта, что 

"... способ взаимосвязи и сочетание частей и есть структура" [ 1963, 
с. 184]. В.С. Ипатов также понимает структуру" ... как способ, каким 
связаны элементы объекта" [1971, с. 3]. Б.А. Быков [1973] опреде­
ляет конкретно структуру фитоценозов как их состав, особенности 

размещения особей и популяций по поверхности и вертикали (ярус. 

ность) , распределение органического вещества, обусловливающие внеш­
ний облик фитоценозов и их общий характер. 

В связи с развитием исследований радиационного режима раститель­

ного покрова - фитоактинометрии [Росс, 1975; Алексеев, 1975], ело· 
жилась весьма формализованная система представлений об "архитекто­

нике растительного покрова", где структура рассматривается как часть 

этого более общего понятия. По определению Ю. К. Росса, "под архи­
тектоникой понимается совокупность характеристик, описывающих фи­

гуры, размеры, геометрическое строение и внешнюю структуру расти­

тельного объекта" [ 1975, с. 1 3] . 
Как видно из этого краткого перечня, есть весьма широкие, есть 

лаконичные, афористические и есть "приземленные", конкретные опре­

деления структуры. Но, как и в случае "сообщества", в большинстве 

из этих трактовок содержатся понятия, требующие собствеt:tного опре­

деления, т.е. элементы неопределенности или двусмысленности. Пос· 

кольку же структура, как и функция, и организация, не является не­

пременным атрибутом только живого, в дальнейшем мы будем пользо­

ваться следующим формальным определением, извлеченным из различ­

ных толковых словарей: структура есть строение, устройство, морфо­

логия, внешний облик, а в целом-совокупность пространственно-времен­

ных соотношений между составными частями или элементами объекта. 

Интересный анализ понятия "функция" в биологии проделан А. С. Мам­

зиным. Вот некоторые его определения: "Под функцией в биологии 

понимают не только деятельность или способность оказывать то или 

иное действие, но и роль рассматриваемой части, роль того или 

иного компонента органической системы в системе как целом". И да­

лее: "В многообразных значениях понятия биологической функции 

есть одна общая черта. Все они выражают либо роль частей, компонен­

тов в целом.__либо частное проявление общей деятельности, т.е. являют­

ся выражен~ем отношений целого и составляющих его элементов" [1972, 
с. 135]. Отмечая вслед за Л. фон Бертал<Jнфи организованность функций в 
определе1-1ные иерархические функциональные системы, А. С. Мамзин под­
черкивает, на его взгляд, весьма принципиальное обстоятельство, что 

"функциональная организация надорганизменных систем существенно 

отличается от организации индивидуума меньшей степенью целостности 

и отсутствием специальных материальных структур, выполняющих функ­

цию управления" [там же, с. 145] .. Нам представляется, что ма:rериаль· 
ным носителем функции управления надорганизменными системами 

является наведенная самим фактом существования этих систем их внут­

ренняя, трансформированная ими физическая среда. 

Весьма принципиальное методологическое значение имеет вопрос о 

диалектическом единстве структуры и функции, о применимости к этим 
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категориям так называемого принципа дополнительности [Giass, 1966], 
а также о соотношении рассматриваемых категорий с понятием "орга­

низация". Иллюстрируя идею "трехплановости" отражения в живой при­

роде, Н. И. Жуков характеризует ситуацию следующим образом: "В био­

логии и медицине широко и давно используются категории "структура" 

и "функция". Ни у кого не вызывает возражения тесная связь - луч­

ше сказать, известная однопорядковость - этих категорий с философс­

кими понятиями формы и содержания. Однако когда речь заходит о 

том, что выступает ведущим - структура или функция какого-либо 

органа живой системы, - единодушию приходит конец. И это не слу­

чайно: в различных аспектах ведущей выступает то структура, то функ­

ция. Идея трехплановости отражения позволяет объяснить причину ука­

занной неоднозначной зависимости между структурой и функцией. Де­

ло в том, что в филогенезе (а в какой-то мере и в онтогенезе в силу 

наличия фенотипической изменчивости) функция выступает определяю­

щим началом, а структура (мышцы, например) - определяемым. Иную 

картину мы наблюдаем в условиях отра~ения конкретной ситуации. 
Здесь уже ведущей стороной является структура, которая и определяет 

функциональные возможности данного органа" [1972, с. 199]. Л. Бер­
таланфи совершенно категоричен: "Органические структуры сами явля­

ются выражением упорядоченного процесса и сохраняются только в этом 

процессе и посредством этого процесса. Следовательно, первичный по­

рядок органических процессов нужно искать в самих процессах, а не в 

предустановленных структурах" [Beгtalaпffy, 1952, с. 17]. Исходя из 
принципа дополнительности, Б. Гласе [1966] пишет, что " ... под допол· 
нительностью структуры и функции мы подразумеваем просто, что нель­

зя понять структуру без функции и функцию без структуры ... новое 
знание структуры освещает аспекты функций, которые мы не могли 

понять раньше ... " [ 1966, с. 68] . На основании исследования структуры 
древостоев мы можем дополнить, что формирование определенной 

пространственной структуры само по себе является одной из осново­

полагающих функций сообщества, а структура сообщества- важней-
шая предпосылка для осуществления его функций [Плотников, 1974]. 

Понятие "организация", как и все предыдущие, не является сугубо 

биологическим и пока еще не получило исчерпывающего и общеприня­

того определения. Пестрящие в научной литературе термины: "структур­

ная организация", "организационная структура", "функциональная ор­

ганизация" "организационная функция", "структурно-функциональная 

организация" и "функциональная структура", по замечанию П. К. Ано­

хина [ 1972], порождают "поразительное взаимонепонимание и бесплод­
ность общих дискуссий". Однако научная практика уже не может в 

значительном числе случаев обходиться без этих терминов, а стало быть, 

со временем выработается и достаточно однозначное и привычное их 

толкование. В антропоморфической трактовке К. Штейнбуха " ... под 
организацией понимается, с одной стороны, сам процесс, орГанизацион­

ная деятельность, а с другой стороны, результат этой деятельности, 

существующий в виде устойчивого общественного образования ... Под 
организацией понимается как функция управления (или, точнее, "ор-
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ганизационная деятельность"), так и результат ее, т. е. "организацион­

ная структура" ... Общим для всех форм является то, что они объеди­
няют некоторую данную совокуnность людей и nредметов, которые в 

nределах организации встуnают между собой в какие-то оnределенные 

функциональные отношения" [ 1967, с. 397]. Нами на nримере лесных 
сообществ nредложена следующая формулировка: "Организация - осо­

бое явление, когда совокуnность даже идентичных единиц обладает ка­

чествами, не свойственными ни каждой из них в отдельности, ни их 

алгебраической сумме. Эти качества - устойчивая nространственно-вре-
' - -менная структура тои или инои совокуnности, а также сnециализация 

и разделение функций между слагающими ее дискретными единицами. 

Самое существенное свойство организованной системы - динамическое 

равновесие между ее структурными и функциональными особенностями, 

их nовторяемость и восnроизводимость nри соответствующих условиях 

внешней среды" [Плотников, 1974, с. 59]. 
Подводя итог этому краткому обзору "терминологических дефини­

ций", можно дать следующее оnределение центральной категории нашего 
исследования. Сообщество (биоценоз, экосистема) есть множество жи­

вых организмов, обладающее единой структурно-функциональной орга­

низацией и каузально взаимодействующее со средой .. На nрактике же 
нам чаще всего nридется иметь дело с автотрофным элементом сооб­

ществ - фитоценозом, либо с более дробными nодразделениями nос­

леднего. Примат автотрофных (фотосинтезирующих) nодсистем в жиз­

недеятельности современных сообществ дает нам все основания для 

такого рабочего ограничения. 

Критический обзор существующих концеnций об уровнях или· фор­

мах организации биологических систем сделан К. М. Завадским [ 1966]. 
В большинстве этих концеnций биоценоз рассматривается как самостоя­

тельный и nолноnравный член иерархии основных форм организации 

живого, но в отдельных nостроениях вообще отсутствует [Шмальгау­
зен, 1961] . Ю. О дум, nредлагая свой сnектр уровней организации, сос­
тоящий из шести ячеек, дает nонять, что вообще-то этот сnектр неnре­

рывен, да к тому же" ... может быть nродолжен бесконечно в обоих наnрав­
лениях" [ 1975, ~. 11]. На наш взгляд, дискуссия о сnектре уровней биологи­
ческой организации nриобретет более конструктивный характер, если для 

элементарной единицы каждого обсуждаемого уровня будет оnределена ее 

сnецифическая функция. Так мы nриходим к необходимости оnределить 

сnецифическую функцию биологического сообщества вообще, т.е. незави­

симо от того, состоит ли оно из бактерий, трав или деревьев, абстрагируясь 
от реальных особенностей сообществ разных тиnов и стеnеней сложности. 

Логика неизбежно nриводит к такой nостановке воnроса. 

Поскольку люtэая живая система в nринциnе, по-видимому, nоли­

функциональна, сами функции иерархичны, а для человека свойственно 
nриnисывать биосистемам роли, для которых они даже иногда не nрис­

nособлены, и nринимать в расчет в nервую очередь функции, которые 
именно для него полезны, выделить функцию или групnу функций, ко­
торые действительно nроявляются на данном уровне интеграции жизни 

и сnецифичны именно для него - не такое nростое дело, особенно для 
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биосистем надорганизмеиного уровня. В сущности, определив эту функ· 

цию или группу функций, мы устанавливаем естественный и основной 
закон, которым управляется вся жизнедеятельность систем данного 

уровня. На какой-то стадии познания такой закон может быть установ• 
лен даже .неверно, но и тогда, осветив сумму известных фактов под 

определенным углом зрения и обнажив неизбежные при этом противо­

речия, он послужит поискам новых, на этот раз более справеnливых и 
универсальных концепций. 

Возвращаясь к определению специфической функции сообщества и 

исходя из высказанных выше соображений, мы намерены сформулиро­

вать его следующим образом: специфической функцией биологическо­

го сообщества любого типа является заполнение путем размножения 

особей доступного экологического пространства в соответствии с налич­
ными материально-энергетическими ресурсами среды. Таким образом, 

древний афоризм - "Natuгa аЬhоггеt vacuum" ("природа не терпит 

пустоты") ставится нами в характеристику функциональной природы 
сообщества (биоценоза). Мы не будем вдаваться сейчас в обсуждение 

разнообразных гносеологических, теоретических и прикладных аспек­

тов предложенной трактовки. Разумеется, она не может претендовать 

на полноту и Завершенность. Ее можно рассматривать лишь как пер­

вое приближение, а лучше как инструмент и центральную рабочую ги· 

потезу в попытке решения некоторого круга задач, к изложению ко­

торых и следует сейчас перейти. 

В.И. Вернадский [1926, 19З1, 1940, 1975] неоднократно подчерки­
вал, что жизнь на Земле возникла сразу в виде "сложных комплексов", 

иными словами, надорганизмеиные системы столь же древние, как и 

сама жизнь. Как справедливо замечает К. М. Завадский, "можно толь­

ко удивляться могуществу консервативных традиций в биологии, бла­

годаря которому эти идеи В. И. Вернадского долго заслонялись господ­

ствующей концепцией "монополии организма". Поэтому-то с таким 

трудом завоевывает умы концепция об одновременном становлении че• 

тырех форм организации живого (организменной, популяционно-видо­

вой, биоценотической и биосферной) , признающая все эти формы пер­
вичными и основными носителями жизни" [1961, с. З1]. Как показал 
В. В. Мазинг [ 1972], в сознании многих исследователей в настоящее 
время настойчиво пробивает себе дорогу не только принцип изначаль­

ной первичности биоценозов, но и закономерно из него вытекающая 

идея эволюции на биоценотическом уровне, а весь опыт естествозна­

ния убеждает, что динамический (историчес~<ИЙ, генетический) подход 

к явлениям действительности всегда оказывается плодотворным. 

Характеризуя состояние представлений об эволюции биоценотической 

формы организации живого, Завадский пишет: "До сих пор преобладал 

описательный метод характеристики этапов эволюции типов биоценозов 

и биосферы по ведущим типам организмов (например, псилофитовые. 
наземные биоценозы девона, динозавравые биоценозы юры и т. п.), а 

не по специфическим структурно-функциональным закономерностям, 

присущим самим этим формам организации живого (конструктивные 

особенности, особые черты биотических связей, особые типы кругово-
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ротов веществ) " [ 1966, с. 4З] . Наша центральная задача - анализ в геоло­
гическом масштабе времени основных превращений структурной органи­
зации автотрофного элемента биоценозов - фитоценоза. 

Обсуждая перспективы развития представлений о сопряженной эво­

люции системы "организм - сообщество - биосфера", С.С. Шварц пи­

сал: "Эволюция организмов сопровождается изменением структуры и 
организации их сообществ, в конечном итоге - биосферы. Какова 

взаимосвязь между этими процессами? Автор не считает возможным 

даже подойти к решению этой проблемы во всей ее многоtранности. 

Можно полагать, что время это еще не пришло. Но оно придет завтра" 

[197З, с. 21З]. Далее Шварц на зоологическом материале развил ряд 
теоретических концепций, имеющих отношение к рассматриваемой 

проблеме, и тем самым убедительным образом показал, что "это время" 

уже наступило. Один из возможных подходов к этой комплексной проб­

леме, на наш взгляд, как раз и состоит в условном вычленении и самостоя­

тельном анализе сопряженной эволюции системы "автотрофный организм­

фитоценоз- растительный покров Земли". 

Вокруг поименованной центральной задачи исследования группирует­

ся ряд методологических и методических моментов. Методологические 

аспекты состоят в следующем: желательно максимально использовать 

возможности формализации представлений; испытать эффективность 

функционального подхода к анализу рассматриваемых явлений. В мето­

дической части мы намерены последовательно оперировать системой пере­

численных в начале важнейших и формальных признаков структуры сооб­

ществ (состав, плотность, размещение и продолжительность жизни особей, 

вертикальная структура ценоза и т.п.) и попытаться найти и использовать 

возможные следствия из дедуктивной формулировки основного закона 

жизнедеятельности сообщества - его специфической функции. Посколь­

ку центральным объектом нашего исследования является сообщество рас­

тительных организмов, его задачу можно кратко определить еще и как 

попытку разработки структурных аспектов эволюционной фитоценоло­

гии (геоботаники). 

Более З млрд. лет отделяет нас во времени о,- начала бурного про­

цесса эволюции жизни на Земле. По приближенному расчету Дж. Симп­

сона [ 1948], около 500 млн. видов растений и животных "промельк­
нуло" за это время в составе биосферы. В одном из последних своих 

выступлений (на совещании "Методологические основы теории преоб­

разования биосферы", Свердловск, 18-20 ноября 1975 г.) С.С. Шварц 

заметил, что не надо "горевать о судьбе несчастных динозавров", ведь 

они как-никак господствовали в животном мире на протяжении несr·, 

кольких десятков миллионов лет. Исчезновение с лица Земли не толь­

ко подавляющей части отдельных видов, но и целых систематических 

родов, семейств, отрядов и даже классов животных организмов, не­

сомненно, усложняет реконструкцию морфологического облика сооб­

ществ отдаленных геологических эпох. К счастью, имеется несколько 

благоприятных обстоятельств, которыми мы воспользовались. 

1. До сих пор сохранились от дельные группы организмов, близкие к 
существовавшим еще в архейские времена ( 1900-2700 млн. лет тому на-
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зад), сообщества которых не только встречаются в nрироде, но и широко 
используются в разнообразной экспериментальной и технолог-ической прак­

тике, а следовательно, и сравнительно хорошо изучены. 

2. В современном растительном покрове, хотя и на второстепенных 
ролях, сохранились группировки примитивнейших растений, таких, как 

мхи, плауны, хвощи и папоротники. Среди этих груnпировок, с .извест­

ными оговорками, можно найти отдаленные аналоги некогда завоевав­

ших сушу псилофитовых зарослей (силур, 400-420 млн. лет тому на­
зад) и структурные фрагменты пышных лесов карбона. 

3. В различных географических пунктах земного шара все еще имеются1 
[Шмитхюзен, 1966] сообщества растений, которые можно рассматри­

вать как своеобразные реликты третичной эпохи, т.е. существующие 

в сравнительно неизменном виде, по крайней мере с неогена ( 1-25 млн. 
лет), а то и с палеогена (25-70 млн. лет). Примерам таких сообществ 

могут служить влажнотроnические леса, которые их выдающийся зна­

ток, английский ботаник П. В. Ричардс определили как "стабильную са­
мовосстанавливающуюся экосистему, выжившую, несмотря на все труд­

ности, выпадавшие на ее долю на nротяжении миллионов лет" [ 1975, 
с. 22]. Несмотря на еще большие трудности, связанные с ледниковыми 
катаклизмами, достаточно древним формированием является и темно­

хвойная тайга [Толмачев, 1954; Колесников Б.П., 1956]. ' 
'4. Структура современных естественных растительных сообществ нахо­

дится под растущим воздействием человека, и многие из этих воздействий 

могут быть истолкованы как экспериментальные. Что касается искусствен­

но созданных сообществ, то они предоставляют еще более ценный экспери­

ментальный материал для общебиологических построений. 

Теоретической основой исследования послужил принцип актуализма, 

который, перефразируя оnределение В. И. Вернадского [ 1975], адресо­
ванное геологии, можно сформулировать следующим образом: изучая 

современные, обыденные биологические явления и riроцессы, есть воз­

можность nриблизиться к вполне объективному пониманию вероятных 

биологических событий, явлений и процессов отдаленного геологичес­

кого nрошлого (разумеется, с учетом всех достижений современного 

естествознания в части nредставлений о прошлом биосферы) . Субъек­
тивной предпосылкой для постановки данного исследования послужил, 

с одной стороны, определенный опыт формального анализа структур­

но-функциональной организации древесного яруса лесных сообществ, а 

с другой стороны, глубокое убеждение в существовании универсальных 

закономерностей, уnравляющих жизнедеятельностью сообществ организ­

мов любого таксономического ранга и любых жизненных форм. Лави­

на частной информации все более ограничивает возможности синтеза 

при индуктивном nодходе к явлениям действительности. Синтез в рам­

ках дедуктивной концепции в настоящее время представляется нам 

более nерсnективным. Здесь уместно напомнить замечательные слова 

Ф. Энгельса: "Презрение к диалектике не остается безнаказанным. 

Сколько бы nренебрежения ни выказывать ко всякому теоретическому 

мышоению, все же без последнего невозможно связать между собой 

хотя бы два факта природы или уразуметь существующую между ни­

ми связь" ["Диалектика природы", с. 382]. 



ГЛАВА 1 

МЕТОДИЧЕСКИЕ АСПЕКТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ 

В настоящей главе, преимущественно на примере естественных и искус­

ственных древостоев, мы разъясним только те оригинальные либо не­

достаточно популярные, но в любом случае простейшие методические 

приемы, которые стимулировали идею и стали стержнем данного иссле­

дования. Мы глубоко разделяем убеждение, четко выраженное амери­

канским генетиком А. Рейвином: " Если говорить о научном прогрес­

се вообще, то более вероятно, что сложная истина явится из упрощен­

ных представлений, нежели простая истина из сложных гипотез" [ 1967' 
с. 19]. 

В обзоре Я.М. Галла [1976] рассматривается историческое развитие 

концепции борьбы за существование как фактора эволюции. Нетрудно 

убедиться, что на всем протяжении книги Галла в ней говорится о раз­

нообразных эффектах, связанных с действием фактора плотности, и 

лишь в конце дается следующее определение борьбы за существование: 

"Борьба за существование - это совокупность внутри- и межвидовых 

взаимодействий, а также действий абиотических причин на каждое дан­

ное поколение · с момента формирования гамет и зигот до конца пе­
риода выполнения им видовой функции размножения, вызывающих за­

кономерное снижение численности популяции или изменение плодови­

тости особей, ведущее к избирательному выживанию более приспособ­

ленных фенотипов и на этой основе к избирательному участию геноти­

пов в воспроизведении популяции" [ 1976, с. 1 30]. Надо полагать, что, 
следуя этому определению с самого начала, Галл оказался бы вынуж­

ден рассматривать гораздо более широкий круг вопросов, а фактору 

плотности, при всей его значимости, отвести более скромное место. 
Действительно, борьба за существование в приведенной выше трактов­

ке подразумевает взаимодействие биотических и абиотических, физио, 

логических и генетических факторов отбора на уровне поколения, по­

пуляции, вида и сообщества. Фактор плотности на этом фоне выглядит 

как сугубо частный момент, тем более что его действие на прикреплен­

ные к субстрату и свободно передвИгающиеся формы организмов глу­
боко и принципиально различается. В нашем исследовании фактор плот­

ности занимает центральное положение, причем чаще всего не сам по 

себе, а с точки зрения оценки влияния его неоднородности внутри це­

ноза на жизнедеятельность слагающих ценоз индивидов. 
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Наиболее полные сводки представлений и методов, связанных со 

структурным расчленением растительного покрова, сделаны В.Д. Алек­
сандровой [ 1969] и Н. В. Дылисом [ 1969] . Краткие, но содержатель­
ные обзоры основных направлений исследования структуры ценозов в 

последнее время проделаны В.В. Мазингам [1973] и Т.А. Работновым 

[1974]. Вообще, по этому вопросу существует громадная литература, 
но ситуацию лучше всего характеризует следующее замечание Мазинга 

[ 1973] : "Понятие структуры, которое должно отображать наиболее 

существенное, инвариантное и упорядоченное в строении, в фазах раз­

вития, в отношениях и взаимодействиях изучаемых систем, все время 

развивается, расширяется и обогащается новым содержанием. Любой 

анализ структуры, претендующий на полноту охвата предмета, отно· 

сителен, зависим от стадии развития науки и угла зрения исследовате­

ля" [ 1973, с. 156]. 

ГОРИЗОНТАЛЬНАЯ СТРУКТУРА 

Для жизнедеятельности прикрепленных к субстрату организмов гори­

зонтальное сложение их сообществ имеет громадное значение. Влияние 

этого сложения особенно отчетливо реализуется в жизни древесных 

(многолетних) растений, отчего и составляет в лесоведении одну из 

перманентных проблем, пронизывеющую все аспекты теоретическ-ой и 

практической деятельности. 

Единицей наблюдения горизонтальной структуры в древостоях обыч­

но является особь, реже - группа особей. В группировках травянистых 

растений элементарной учетной единицей может быть и отдельный ор­

тотропный (вертикальный) побег стелющегося растения и даже отдель· 

ный лист (например, вайя у папоротников). 
Ведущими элементами характеристики горизонтальной структуры 

сообществ являются плотность (густота) и тип размещения особей по 

площади. В смешанных сообществах организмов одной жизненной фор­

мы к этим элементам добавляется сопряженность, т.е. характер чере­

дования или сочетания в пространстве особей отдельных видов. Анало­

гичное значение имеет и сопряженность особей одного и того же вида, 

но разных возрастов в разновозрастных группировках. Все эти призна­

ки первоначально детерминируются способом размножения растений, 

затем выживаемостью всходов в различных типах микросреды и, нако­

нец, характером взаимодействия между особями и видами. 

Плотность, понимаемая как среднее для данного ценоза число осо­

бей (вида, жизненной формы, поколения и т. п.) на единицу площади, 

в специальных случаях имеет ряд производных: например, проективное 

покрытие, обилие и сомкнутость в геоботанике, полнота древостоя и 

сумма площадей сочетаний стволов в лесной таксации. Оценивается 

плотность обычно выборочными методами. 

Тип размещени'Я особей имеет также ряд производных: мозаичность, 

комплексность, парцеллярность, консортность ... Собственно и признаки 
сопряженности (сегрегации) особей разных видов и возрастов являю:rся 

производными от типа размещения особей. 
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О значении, которое придается проблеме объективной оценки раз­

мещения растений, можно судить по следующему высказыванию: "Оп­

ределение и изучение характера размещения не является ни задачей са­

мо по себе, ни только оригинальным и интересным опытом, а важным 

этапом выработки нового мощного экологического. метода" [Фрей, 

1968, ·с. 69]. По замечанию П. Грейг-Смита, "методы определения типа 

размещения развиваются быстро, однако представляется вероятным, что 

они всегда будут оставаться трудоемкими по сравнению с простым оп­

ределением встречаемости" [ 1967, с .. 32] . 
Для иллюстрации типа размещения особей в специальных. работах 

часто приводятся планы, где обозначено расположение каждой осо6и 

в пределах выборочных, так называемых пробных площадей (площа­

док). "Визуальная" оценка таких материалов чаще всего оказывается 

неубедительной, более того, она непригодна при сопоставлении и сор­

тировке множества разных пробных площадей. Выборочные полевые 

методы здесь уже, как правило, вообще не годятся. Необходим более 

тонкий и формальный способ анализа размещения. Для этой цели нами 

предложен способ оценки и сравнения характера размещения особей 

на пробных площадях, основанный на статистическом анализе варьиро­

вания плотности на учетных площадках и предназначенный для каме­

ральной и по существу машинной обработки материалов [Плотников, 

1968]. Сам по себе способ не нов. Новым является лишь предложение 
учитывать численнось особей по плану участка на площадках, перекры­

вающихся между собой (рис. 1). Операция заключается в сканирова­
нии плотности, параметры которого задаются формулой: 

n = (А -а + 1) ( В -Ь + 1), 
pl ~ 

гАе n - число наблюдений плотности на учетных площадках, А - ши­

рина пробной площади; В - ее длина; а - ширина учетной площадки; 

Ь - ее длина; Р1 - расстояние (шаг) между центрами смежных учет­

ных площадок по ширине пробы; Р2 - шаг по длине пробы. Если проб­

ная площадь и учетные площадки квадратные, а шаг постоянен, то 

формула сканирования упростится до вида: 

п=(АР-а +1)2· 
Тип размещения особей при этом оценивается по характеру распре­

деления частот плотностей. При регулярном размещении плотность мо­

жет иметь несколько определенных значений, частоты которых зависят 

только от системы учета и могут быть предсказаны. При случайном 

размещении распределение частот плотностей подчиняется законам нор­

мального распределения; при групповом размещении особей кривая 

распределения частот плотностей будет несимметрична, полога и мно­
говершинна. Разумеется, на практике встречается множество переход­

ных состояний между тремя перечисленными типами размещения, но 

в любом случае ничтожные различия в размещении улавливаются таким 

способом весьма тонко и могут быть выражены в количественной фор­
ме, если распределение частот будет приведено к относительным показа-

17 



Рис. 

1 

г-· - ~- : 1 
о о :-01 о о о 

1 
1 1 

о о ol о о о 
1 _..i.__ 

1 
о о 1 о о о о о 

1 ---r---
о о о 

1 
о о о о 

1 

о о о о о о о 
1 

1 
1 

~---------------~ 

о о 

о 

о 

Ci 
о 

о 

о 

о 

о 

о 

о 

о 
о 

о 

1 

1 
1 

о 1 
1 
1 

1 
1 
1 

о о о 1 

----~--~---~---J 

о 

о о 
о 

о 

о о 

о 
о 

о 

о 

о о 

о о 1 

1 
1 
1 
1 

1 

1 
1 

1 
о о о 1 
~-------~.д ___ _j 

1. Прмнцип определения типа размещения особей 
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на пробных площадях ме-

1 - фрагменты планов пробных площадей и ход сканирования; 11 - типы 

распределений частот плотностей nри регулярном ( 1), случайном (2) и групnа· 
вам (3) размещении особей. По оси ординат - относительная частота наблюде­

ний; по оси абцисс - численность особей на учетной площадке (плотность) 

телям. Размеры учетных площадок желательно выдерживать в преде­

лах площади, приходящейся в среднем на одну особь в данном элемен­

те сообщества. В целом этот способ весьма трудоемок и может быть 

рекомендован лишь для особых случаев, когда камеральной обработке 

подвергается массовый фактический материал картирования. В повсе­

дневной практике тип размещения неnлохо оценивается по варьированию 

плотности или среднего расстояния между особями. 

В руководствах П. Грейг-Смита [1967] и В.И. Василевича [1969] 
рассматривается много способов анализа сопряженности между видами 
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в сообществах, и мы не будем на них останавливаться. Выделим лишь 

одно, довольно принципиальное и недостаточно освещенное в литерату­

ре обстоятельство. Дело в том, что все методы оценки сопряженности 
или типа смешения особей в сообществах так или иначе основаны на 

"принципе ближайшего соседа", т. е. анализе фактических и теоретичес­

ки ожидаемых частот соединений особей разных видов, форм или воз­

растов в парах соседствующих организмов. Такие методы прекрасно 

работают в сообществах, сложенных двумя-тремя видами или форма­

ми. На практике же часто приходится иметь дело с сообществами, го­

раздо более сложными по составу даже только доминантов. Так, в 

тропическом дождевом лесу 1 га лесной площади можно встретить от 
40 до 100 видов только древесных растений [Шмитхюзен, 1966]. В 
связи с этим в табл. 1 мы попытались теоретически оценить разнооб­
разие комбинаций особей разных видов в сообществах различной видо­

вой насыщенности. 

Таблица 1 является рекуррентной, т. е. содержание каждой ее клет­

ки не может быть вычислено путем прямого и непосредственного рас­

чета, а получается в результате анализа строения последовательностей 

чисел 'В предыдущих колонках и строках. Смысл этой таблицы можно 

пояснить следующим примером. Если в сообществе смешаны растения 

трех видов (А, В и С) и при оценке фитоценотического положения 

каждого индивида желательно учесть видовую принадлежиость трех 

его ближайших соседей, то возможны три варианта соединений, в ко­

торых все три ближайших соседа представлены растениями какого-ни' 

будь одного вида (АдА, ВВВ или ССС); далее возможны шесть вариан­

тов соединений, в которых участвуют по два вида растений (ААВ, ААС, 

АВВ, АСС, ВВС и ВСС) и, наконец, возможен один · вариант соедине­
ния, в котором в составе ближайших трех соседей каждого растения 

участвуют особи всех трех видов (АВС) . Всего, таким образом, для 
каждого из трех видов растений в отдельности возможны 10 вариан­
тов, а для сообщества в целом - 30 вариантов соединений. Колонки 
цифр в левой час:rи каждой клетки таблицы показывают, по существу, 

структуру всей совокупности соединений, возможных при заданных ус­

ловиях наблюдения, а также при равном соотношении численностей осо­

бей разных видов. 

На основании многочисленных экспериментальных данных в Л':!СО­

ведении, например, к настоящему времени совершенно сложилось убеж­

дение, что" ... при одном и том же составе, но при разном сочетании 
древесных и кустарниковых пород получается разный эффект проду­

цирования органической массы и изменяется степень устойчивости (со­

хранности) древостоя в целом" [Жуков, 1970, с. 24]. Анализ же табл. 1 
приводит к неутешительному выводу, что возможности формализован­

ного, т.е. количественного исследования роста и развития растений в 

зависимости от их сочетания в сложных по видовому составу сообщест­

вах остаются чрезвычайно ограничf'!нными. Действительно, из таблицы 
следует, что если в сообществе, состоящем, например, из восьми видов, 

мы захотим учесть зависимость роста растений от видового состава 

только трех ближайших соседей каждого растения, то при этом возмож-
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Т а б л и ц а 1 Рекуррентный расчет числа соединений (N) при анализе сопряженности 
между видами в сообществе 

Число Число 

видов видов 

в соо&- в сое­

щест- дине-

ве нии 

2 1 

3 

4 

5 

6 

7 

8 

2 
N 

2 
3 
N 

1 

2 
3 
4 
N 

2 
3 
4 
5 
N 

2 
3 
4 
5 
6 
N 

2 
3 
4 
5 
6 
7 
N 

2 
3 
4 
5 
6 
7 
8 
N 

Число учитываемых соседей 

6 1 

1 1 1 1 1 
2 2 2 2 2 

1 2 3 4 
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16 
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25 
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36 
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126 

7 
21 

196 

8 
28 

3 
6 
1 

30 

4 
12 

4 

80 

5 
20 
10 
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6 
30 
20 
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3 

45 

4 
18 
12 

1 
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5 
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ны 960 вариантов сочетаний деревьев разных видов, причем нет совер­
шенно никаких оснований сомневаться, что в каждом из таких вариан­

тов рост растений будет происходить по-разному, а для каких-либо ос­

новательных суждений необходимо иметь, по крайней мере, несколько 

наблюдений для каждого из вариантов. Данные табл. 1 подсказывают, 
что тонкие <!ФФекты взаимодействий между особями, с учетом несколь­
ких соседей, следует наблюдать в двухвидовых группировках расте­

ний. В ценозах же с большим количеством видов остается довольство­

ваться результатами более грубого анализа по принципу одного бли­

жайшего соседа либо искать новые более эффективные методы иссле­

дования. 

Одним из перспективных аспектов в развитии представлений о го­

ризонтальной структуре сообществ является концепция фитагенного 

поля, предложенная А. А. Урановым [ 1965]. Речь идет о выявлении 
сферы влияния каждой особи в прос;rранстве сообщества. Исследова­

ние этого явления особенно актуально для лесоведения. Действительно, 

плотность, тип размещения деревьев и сопряженность между видами, 

формами или возрастными категориями древесных растений не только 

исчерпывают характеристику горизонтальной структуры древостоев, но 

и в подавляющей степени детерминируют структуру подчиненных яру­

сов растительности, т. е. травянистых и кустарниковых группировок 

под пологом леса. Конфигурация поверхности, затеняемой живым по­

логом древостоя, в любой момент времени весьма причудлива, но в 

мимолетной игре света и тени под пологом леса есть по крайней мере 

три вполне ооределенных момента. 

1. Лишь при очень высоких относительной протяженности и шири­
не кроны дерева она затеняет поверхность почвы непосредственно в 

области ее проекции. 

2. В утренние и вечерние часы (наиболее благоприятные для фото-

синтеза) летнего времени в умеренных широтах затеняющее дейст-

вие кроны дерева распространяется на расстояние, равное его трех-че­

тырехкратной высоте. В этом нетрудно убедиться на основании самых 

несложных тригонометрических расчетов (см. табл. 174-189 в "Спра­
вочнике таксатора" Третьякова, Горского и Самойловича, 1952). 

3. Затеняющее действие древесного полога в каждой конкретной 
точке пространства эФемерно, однако, повторяясь в определенные часы 

изо дня в день и из года в год, оно приобретает значение фактора, с 

которым в конкретных ситуациях следует считаться. 

К перечисленным обстоятельствам необходимо добавить перехват 

вертикальных осадков кронами деревьев, а также активную деятель­

ность древесных корней в области ризосферы. С учетом всего этого 

в тонких лесоводетвенных исследованиях, особенно по аспектам кон­

куренции и средаобразующего воздействия древостоев, уместно ввести 

в употребление понятие о "полигоне влияния" индивида. На рис. 2 по­
казана принципиальнаЯ схема такого полигона. Как видно из этой схе­
мы, в понятие "полигон влияния" мы вкладь·1ваем одновременное 

представление о размерах и конфигурации (в горизонтальном проло­

жении) nределов распространения корневой системы дерева, проекции 
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1 
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~3 

Р и с. 2. Поnигон вnиАниА дерева 
1 - основание ствола; 2 - проекци11 кроны; 3 - область распространения 

корней; 4 - зона затенения; 5 - обозначения типов микросреды 

его кроны, зоны затенения кроной и областях перекрытия между эти­

ми злементами полигона. В пределах общего контура полигона вполне 

объективно можно выделить пять типов микросреды. Мозаика напоч­

венного травяного покрова и размещение подроста и всходов под по­

логом древостоя, при относительной неоднородности субстрата, долж­

ны, несомненно, зависеть от последнего свойства полигонов влияния 

Д:}ревьев. Свойства же полигонов и зон перекрытия между ними, в 

свr •о очередь, зависят от горизонтальной структуры древостоев. Все 

эти . nекты пока еще не пользуются достаточным вниманием геобота­
ников и лесоведов, но время заставит оrноситься к ним с должной 

серьезностью. Особенно важно установить различия между выделенны­

ми типами микросреды. 

Агрегированность растений в сообществах приелекает в настоящее 

время внимание специалистов. Для внутриценозных пространственных 

и функциональных группировок растений существует множество обоз­

начений: биогруппы, синузии, парцеллы, радиали, микрогруппировки, 

uенозлементы, микроассоциации, консорции, ценоячейки, конфасции, 
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грегации, агрегации, микроценозы и т.д. Мы не будем сейчас вдаваться 

в анализ содержания всех рабочих понЯтий, отметим лишь их общую 

особенность: все они так или иначе акцентируют внимание на аспектах 

функционального взаимодействия между организмами в сообществах, 

что и требуется для развития представлений о закономерностях жиз· 

недеятельности последних. 

МОДИФИКАЦИЯ ПОНЯТИЯ "ПЛОТНОСТЬ" 

Сравнивать фитоценозы разной густоты и различных типов смеш!!ния 

видов, трактуя результаты в аспекте конкурентных отношений, стало 

уже традицией [Харпер, 1964]. Гораздо сложнее выявить значение фак· 
тора плотности для жизни отдельных особей одного и того же фита· 

цен о за. 

Известно много примеров, когда выживаемость прикрепленных к 

субстрату особей связана с удаленностью их от ближайших соседей то· 

го же вида. Это явление особенно хорошо поддается наблюдению на 

травянистых растениях. Так, например, Сагар [Sagar, 1960] показал, 

что проростки подорожника, которые возникают на близком расстоя· 

нии от укоренившихся растений подорожника, выживают реже, чем 

более удаленные. Таких нгблюдений к настоящему времени накопилось 

множество, но проблема состоит ведь не только в том, чтобы оценивать 

убыль численности особей, в зависимости от их размещения в сооб· 

ществе, но и в том, чтобы научиться устанавливать и предсказывать ха· 

рактер взаимодействия индивидов, остающихся в живых. Эта проблема 

опять же особенно актуальна в лесоведении. 

lo .................. 
1 ...... 

1 

(j) 
1 

-l 
---0 1 

1 

---·---·-·----------------~---------' 

рис. З. Принцип определения "полигона местообитани11". Кружками обозначены 
размещени11 деревьев и диаметры их стволов. По формуле nромSВОАИТСII расчет 

параметров и построение полигона 
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Немецкие исследователи [Prodan, 1968; Schulz, 1968] стремятся 
установить связь между площадью питания или "полигона местообитания" 

каждого конкретного дерева в сообществе и его морфаметрической 

характеристикой. Логика этих nостроений, опирающихся на оnыт клас· 

сического немецкого лесоводства, безупречна. Однако средства, кото­

рыми эти связи выясняются, на наш взгляд, довольно громоздки. Во­

первых, считается, что только 6-1 О ближайших соседей оказывают 
влияние на величину и конфигурацию "полигона местообитания" Комби­

наторная теория показывает (см. табл. 1), что в древостое, состоящем 
из двух-трех видов, по принципу учета 6-1 О ближайших соседей для 
каждой особи возможно настолько большое число комбинаций, что на 

пробной площади общепринятых размеров каждая особь будет, по су­

ществу, уникальна. Во-вторых, построение самих полигонов для каж­

дого дерева (по плану участка) является операцией чрезвычайно кро­

потливой. Суть ее состоит в том, что от каждого дерева по направле­

нию к его 6-10 ближайшим соседям проводятся лучи. Каждый луч 

затем делится на два отрезка, проnорциональных по длине диаметрам 

соединяемых лучом деревьев. Чем больше диаметр дерева, тем больший 

отрезок луча считается принадлежащим к его полигону. Далее вокруг 

каждого дерева по концам тяготеющих к нему отрезков лучей строИт­

ся в виде ломаной линии конкретный полигон (рис. 3) . · И поскольку 
размеры полигонов, не говоря уж о их конфигурации, отличаются 

большой и непрерывной изменчивостью, вновь возникает необходимость 

деревья с близкими характеристиками полигонов по каким-то принци­

пам объединять. 

Некоторые исследователи стремятся формализовать. положение ин­

дивида в сообществе с помощью такого признака, как среднее расстоя­

ние от него до нескольких ближайших деревьев [Merkel, 1967; Sterп, 

1968; Кузьмичев, 1970]. Этот способ дает интересные результаты, он 
прост и пригоден даже при натурных наблюдениях, но мы предлагаем 

еще более простой путь, несколько видоизменяя для этой цели содер­

жание традиционного понятия "плотность" [Плотников, 1970а, 1973, 
1974] о 

Зная густоту древостоя на пробной площади, или плотность в об­

щепринятом смысле, можно рассчитать площадь, приходящуюся в сред­

нем на одно дерево. Представив ее в виде круга, можно рассчитать 

радиус этого круга по формуле: 

R=-./s. 
VIV· 

где S - площадь пробы; N - число деревьев на ней. Далее по плану 

участка можно подсчитать число деревьев, окружающее каждое из. них 

в пределах круга, с радиусом "R". Это число и устанавливается нами 

---рис. 4. Принцип определения показателя плотности в точке для особи 
А - в естественном древостое; 1 - план размещения особей; 11 - распреде­

пение относительной численности особей по классам плотности nри регулярном 

( 1). случайном (2) и груnnовом (3) размещении особей; Б - в лесных культу­
рах при различных схемах посадки. Цифрами обозначены классы плотности 
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для каждого дерева как показатель плотности в точке или класс плот­

ности_ 

У немецких авторов [Ргоdап, 1968] круговая площадка площадью 

S = 10 ООС , где n- число деревьев на 1 га, называется "пробным 
П' 

кругом". Число деревьев в пробнам круге соответствует нашему поня-

тию "плотность в точке", только у нас это число ставится в характерис­

тику индивида и количество наблюдений плотности соответствует чис­

ленности деревьев на пробной площади, а немецкие исследователи ста­

вят эту величину в характеристику площадки и производят наблюде­

ния плотности выборочными методами. Известно, что варьирование 

числа деревьев в пробнам круге обычно следует пуассонавекому рас­

пределению, а между числом деревьев в пробнам круге и их средним 

диаметром существует обратная связь. Наше понимание плотности бо­

лее информативно, поскольку мы привносим показатель плотности в 

характеристику каждого дерева на пробной площади, а не даем его 

обезличенно для пробы в целом или отдельных, сколь угодно мелких 

ее частей. В смешанных древостоях покаЗатель плотности для особи 

может быть сопровожден некоторым "весом", в зависимости от видово­

го или возрастного состава окружения этой особи. 

Принцип определения показателя или класса плотности для отдель­

ных особей в естественном сообществе показан на рис. 4, А. Показатель 

плотности при этом выражется в целых числах натурального ряда, т. е. 

его изменчивость дискретна, что выгодно отличает его от таких при­

знаков, как площадь питания или среднее расстояние до ближайших рас­
тений. Естественно, что для дальнейшей конкретной обработки особи 

с одинаковым показателем плотности группируются в классы плотнос­

ти. Природа деревьев 1-го класса плотности в естественном древостое 

сложна_ Поскольку в среднем на одно дерево здесь приходится пло­

щадь S/N, а в сообществе обычно имеются деревья 2, 3 и 4-го клас­
сов плотности, т. е. деревья, на которые соответственно приходятся 

площади S/2N, S/ЗNи S /4N, то очевидно, что среди деревьев 1-го клас­

са плотности есть деревья, на которые приходятся площади 2S/N, ЗSIN 
и 4S/N. Иными словами, деревья 1-го класса плотности по своему фи­

тоценотическому положению чрезвычайно гетерогенны. Это обстоятель-

ство в большинстве случаев нами не учитывалось_ 

В искусственных сообществах, например в лесных культурах, где 

первоначальное размещение особей регулярно, содержание показателя 

плотности в точке (класс плотности) несколько видоизменяется. 
Плотность и размещение особей в культурах задаются технологичес­

кой схемой посадки или посева, исходя из биологических свойств куль­

тивируемых растений. Большинство схем предусматривает создание рав­

ных условий для высаживаемых растений. На практике, в силу неодно~ 

родности субстрата и генетической гетерогенности исходного семенного 

материала, в первые же годы происходит отпад (гибель) части особей, 

из-за чего среди оставшихся растений устанавливается и в дальнейшем 

усугубляется фитоценологическое неравенство. В этом смысле в ис­

кусственном сообществе очень быстро происходит дифференциация рас-
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тений и оно во всех основных аспектах своей жизнедеятельности начи­

нает приближаться к естественным ценозам. Глубоко прав Н. В. Третья­

ков, утверждая, что" ... дифференциация членов насаждения есть неотвра­
тимый закон жизни сообщества, выражение его эволюции. Кривые 

строения, отражая дифференциацию, подчеркивают гармонию эволюции, 

наглядно и математически nоказывая, что гармония не есть равенство, 

а напротив неустранимое неравенство, продуt<Т разделения и специализа­

ции функций" [1927, с. 60]. 
· Как и в случае естественных сообществ, показатель плотности в 
культурах целесообразно отразить в характеристике каждой особи, толь­

ко на этот раз уместно обозначить им число ближайших по схеме по­

садки соседей данной особи, сохранившихся к моменту конкретного 

наблюдения. На рис. 4, Б показан принцип определения показателя плот­
ности в точке для особи в культурах при различных схемах посадки 

растений. Распределение численности особей по классам плотности на 

том или ином участке будет характеризовать меру отклонения разме­

щения растений от первоначальной схемы, поскольку при полной сох­

ранности растений все они доr.жны находиться в одном (максимальном) 

классе, разумеется, исключая особи, расположенные на границах участ­

ка. Последние, как и в естественных сообществах, из обработки следу­

ет исключать. 

Здесь не место пропагандировать изложенный метод, но следует за­

метить, что он широко использован нами в последующих главах nри 

анализе своих и чужих экспериментальных данных. Этот несложный 

прием стал поистине нутеводной нитью, увлекшей нас из области ле­

соведения в проблемы эволюции форм взаимодействия организмов. 

ВЕI'ТИКАЛЬНАЯ СТРУКТУРА СООБЩЕСТВ 

"Если бы жизнь на Земле, раз возникнув, возрастала затем только ко­

личественно, то поверхность Земли покрылась бы толстым слоем студ­

ня, подобного тому, который и теперь вырабаtывают бактерии, амебы 

и другие близкие к ним организмы" [Комаров, 1961, с. 47]. Этого 
не произошло и не происходит в силу дискретности жизни, а также 

потому что ее развитие сопровождается усложнением организации жи­

вого вещества. 

В условиях суши Земли наивысшей дифференциации достигли лесные 

сообщества, для них же вопросы вертикальной структуры особенно ак­

туальны. Действительно, по данным В.В. Смирнова [1971], вес над­
земной части конкретного елового древостоя средней высотой 16,4 м 
в свежем состоянии достигает 260 т/га. Если удельный вес этой фито­
массы принять равным 0,5 г/см3 , то объем ее составит 520 м3 /га. Расп­
ределенная с постоянной плотностью в пространстве надземная фито­
масса данного древостоя образовала бы слой толщиной всего 5,2 см. 
Благодаря же пространственной дифференциации фитамассы этот дре­

востой только в надземной части занимает своими элементами слой 

в 315 раз более мощный. Каждое дерево само по себе является совер-
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шеннейшей конструкцией, в которой каждому хлоропласту, каждой 

ветви и каждому побегу для осуществления их физиологических функ­

ций обеспечен достаточный, доступ света, тепла, влаги и атмосферных 

газов. Важно подчеркнуть, что вся эта конструкция вырабатывалась в 
условиях наземных сообществ на протяжении около 100 млн·. лет эво­
люции растительного покрова (практически в течение части карбона и 

девона) и уже более 300 млн. лет успешно проходит любые испытания. 
Представления о вертикальной структуре растительных сообществ 

так или иначе группируются вокруг понятий "ярус", "полог", "слой", 

"ступень", "горизонт", обозначающих различные категории подразделе­

ния вертикальной толщи фитоценозов, поэтому и начнем с их краткого 

обсуждения. 

Прежде всего в структуре фитоценозов любого типа выделяются 

надземная и подземная части. В надземной (воздушной) части сосре­

доточены фотосинтезирующие органы и органы размножения растений, 

а также несущие их механические конструкции (стебли и ветви). В 

подземной части (ризосфере) расположены корневые системы и зачат­

ки новых организмов. Границей раздела является поверхность почвы. 

Соотношения между этими частями зависят от многих причин, но в ос­

нове их лежат интенсивно изучаемые в последние годы так называемые 

корне-листовые функциональные корреляции в росте и жизнедеятель­

ности растений [Казарян, 1969; Хуршудян, Германян, 1970]. Естест­

венно, что в древостоях, например секвойи или мамонтова дерева 

(Sequoia gigaпtea), где деревья могут достигать высоты более 100 м, 
столь же грандиозными должны быть и размеры корневых систем. Но 

с другой стороны, не менее мощные корневые системы имеют и мно­

гие ксерофиты, т.е. сравнительно небольшие растения пустынь, nроиз­

растающие при постоянном дефиците почвенной влаги. 

О том, с какими трудностями на практике сопряжено дальнейщее 

подразделение только надземной толщи фитоценозов, можно судить 

хотя бы по следующим определением яруса как основной категории 

этого подразделения: по А. П. Шенникову, "ярус ... есть структурная 
часть фитоценоза, обособленная от других ярусов не только морфоло­

гически и экологически, но и в фитоценотическом отношении, так как 

в каждом ярусе есть своя система взаимоотношений между компонен­

тами и с той частью среды фитоценоза, в которой они существуют" 

[1964, с. 119], по Быкову, "ярус - часть слоя сообщества, к кото­
рой более или менее четко приурочены ассимилирующие (листья или 

стебли) или абсорбирующие и запасающие (корни, корневища, клубни, 

луковицы) органы. Ярус главного слоя называется главным, второсте­

пенного - второстепенным. В ярусе могут быть выделены пологи 

[1973, с. 214]. Вполне очевидно, что подобные дефиниции мало по­
лезны при попытках разобраться в структуре не только какого-нибудь 
тропического леса, но даже посева кукурузы на грядке. Дело даже не 

в том, что в этих определениях имеются неопределенные и расплывча­

тые понятия (которым в конце концов можно дать и даются само­

стоятельные определения), а в том, что они практически исключают при­

менение каких-либо формальных количественных подходов к описанию 
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и анализу конкретных природных явлений, а стало t:iыть и препятст­

вуют ясному пониманию вещей. Естественно·, что с таким положением 

дел в части геоботанических представлений о вертикальной структуре 

сообществ, в силу особенностей своего объекта, не может мирйться в 

первую очередь лесоведение. Острота ситуации усугубляется не только 

сложностью и грандиозностью вертикальных параметров лесных сооб­

ществ, но и бурным развитием в последние годы принципиально но­

вых· способов инвентаризации лесных ресурсов на основе радарной и 
лазерной съемки земной поверхности [Schneider, 1968; Одум, 1975], 
при которой предельная формализация всех представлений о вертикаль­

ной структуре сообществ необходима. 

Один из выдающихся теоретиков отечественного лесоведения 

Н. В. Третьяков, отлично понимавший общебиологическое значение не­

которых nесотаксационных методов, еще в 1931 г. выдвинул концеп­

цию элемента леса. В наиболее поздней и окончательной редакции эта 

концепция звучит следующим образом: "Насаждение какой-либо одной 

древесной породы, древостой которого состоит из деревьев 1) одного 

и того же возраста, 2) одного и того же происхождения· (лес, создан­

ный человеком, лес природный, происхождения семенного, вегетатив­

ного), 3) одинаково развивавшихся, 4) при однородных общих усло­

виях местопроизрастания на всей его площади будем называть элемен­

том леса. Рельефным примером элемента леса может служить однород­

ный по условиям местопроизрастания участок ельника, созданный по­

.садкой саженцев одного возраста, воспитанный при определенном ре­

жиме ухода (или выросший без ухода), и притом еще не задержанный 

в своем росте (или, наоборот, целиком задержанный в росте вследст­

вие заболачивания, сплошного повреждения морозом и пр.). Такой 

ельник представляет элементарно простое и в то же время наиболее од­

нородное насаждение (допустим, что подлеска и пр. нет) . Он является 
типичным образчиком насаждения, простого по форме, ибо оно о б я­

за т е л ь н о о д н о я рус н о, и по составу, так как оно "чистое"; оно 

одновозрастно, а значит, и просто по своей возрастной структуре" 

[Третьяков, Горский, Самойлович, 1952, с. 39]: Предваряя это опре­
деление, авторы пишут, что "все возможные формы леса nредставляют 

органические сочетания элементов леса" [там же, с. 39]. 
Отдельные аспекты теории строения древостоев элемента леса разра­

ботаны учениками и последователями Н. В. Третьякова, такими, как 

Н.Д. Лесков [1956] и К.К. Высоцкий [1962], но в целом приходится 
только удивляться, с каким трудом эта совершенно ясная и конструк• 

тивная концепция завоевывает себе nризнание. Ведь самое замеча-

тельное состоит в том, что ее можно (и должно) развивать во многих 

направлениях, сообразуясь с заnросами не только и не столько лесной 

таксации, но и биологии поnуляций и биогеоценологии. Элемент ле-

са -- категория, в значительной стеnени абстрактная и формальная, но 

именно в этом и состоит ее основное достоинство. Между организмен­

ным и популяционным уровнями биологической организации лежит 

громадное nространство, в ничтожно малой степени заnолненное такими 

промежуточными категориями, как клон, семья, дем, nоколение, суб-
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популяция, ценопопуляция, функциональная группа особей, биотип, чис­

тая линия, жизненная форма, раса, экотип и т. п. Между уровнями ор­

ганизма и сообщества заключено также немало морфологических 

(структурных) и функциональных категорий: биогруппа, синузия, микро­

группировка, ценоэлемент, ценоячейка, парцелла, микроассоциация, ярус, 

полог, слоИ, ступень, биогоризонт ... Не вдаваясь в определения всех 
перечисленных здесь чаще всего общеупотребительных понятий, важно 

подчеркнуть, что в различных конкретных ситуациях элемент леса по 

своему объему может соответствовать одновременно очень многим из 

них. Действительно, как совокупность произрастающих совместно осо­

бей одного вида, одинакового происхождения, возраста и жизненной 

формы, элемент леса является таким образом категорией одновременно 

экологического и генетического, структурного и функционального, ста­

тического и динамического, реального и абстрактного порядков. При 

всем этом, благодаря интересам лесной таксации, закономерности строе­

ния древостоев элементов леса как биологических и математических 

совокупностей организмов сравнительно хорошо изучены, что позволя­

ет распространять некоторые представления об элементе леса на смеж· 

ные биологические категории. На рис. 5 схематически отражены соот· 
Еошения между элементом леса и другими принятыми в биологии ка­

те.-::;iJинми структурного и функционального порядков. 

Центральное место в приложениях концепции элемента леса занимают 

установленные многочисленными исследователями закономерности рас­

пределения численности особей в статистических рядах, ранжированных 

по тому или иному морфаметрическому признаку. Например, даже в 

самых однородных условиях деревьям одного элемента леса непремен· 

но свойственна некоторая изменчивость по толщине стволов. Если все 

деревья элемента леса расположить в порядке увеличения их толщины 

(на высоте груди или у основания ствола), то при этом обнаружатся 

следующие характерные обстоятельства. 

1. Форма распределения численности особей по стуnеням толщины 
будет соответствовать типу кривой нормального распределения, мате­

матические свойства которой хорошо известны. На практике. это поз­

воляет, в частности, получить вполне надежное суждение о всей сово­

купности деревьев элемента леса, измерив только самое тонкое, либо 

самое толстое, либо средне~~ по размерам дерево в данном древостое. 

Иными словами, даже бесконечно большое число деревьев одного эле­

мента леса характеризуется совершенно определенными и конечными 

статистическими параметрами. 

2. В сообществе, состоящем из нескольких элементов леса или, на­

против, представленном "частью элемента леса" (например, после вы­

борочной рубки деревьев какой-то определенной толщины), тип рас­

пределения численности деревьев по ступеням толщины будет заметно 

отличаться от нормального. 

3. Дифференциация древостоя элемента леса по толщине стволов 
определенным образом коррелирует с дифференциацией по множеству 

других морфометрических, морфологических, физиологических и ана· 

томических признаков деревьев, а стало быть, является отражением 
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р и с. 5. СоотноwениR между основными биологическими категориRми структур· 
но-функционального порRдка и "элементом леса" 

каких-то общих законов жизнедеятельности сообществ. Действие этих 
законов реализуется в динамике сообществ. В частности, дифферен­

циация древостоев элемента леса в любом возрасте вполне недвус­

мысленно свидетельствует о направленнии отбора: самые тонкие и 

мелкие особи обычно обречены на вымирание, наиболее крупные и 

немногочисленные экземпляры деревьев дают подавляющую часть 

семян, а наиболее многочисленные и близкие к средним по всем 

параметрам особи составляют подавляющую часть общей фита­

массы. 

Этот краткий экскурс в область лесной таксации будет полезен при 

чтении почти всех специальных глав. В данном случае он позволяет 

приблизиться к лесоводетвенному и одновременно биогеоценологичес-
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кому пониманию яруса как основной категории вертикального рас­

членения сообществ растений. Действительно, древостой элемента леса 

и есть простейший ярус. К этому ярусу можно уже применить и ци­

тированные выше геоботанические определения А.П. Шенникова и Б.А.. 

Быкова, но самое главное - к нему применимы и все представления 

об элементе леса, накопленные в лесной таксации на протяжении пос­

леднего века, а представления эти, как правило, строго формализован­

ные и количественные. В частности, важно еще раз подчеркнуть, что 

растения, принадлежащие к одному такому ярусу, характеризуются 

вполне определенной и предсказуемой изменчивостью своих метаме­

ров: изменчивостью, подчиняющейся законам нормального распреде­

ления. 

Легко представить себе ярус, образуемый древостоями нескольких 

элементов леса. Это вполне возможно при условии, что статистические 

параметры размернос'ти отдельных элементов леса совпадают. В про­
тивном случае сообщество будет состоять из нескольких ярусов, каж­

дый из которых характеризуется собственной средней высотой, плот­

ностью и динамикой. Наконец, можно представить себе смешанное и 

оазновозрастное сообщество древесных растений, в котором визуально 

нрусы уже не выделяются: такие древостои иногда называют "неярус­

ными". Разумеется, ярусы и элементы леса в таком сообществе можно 

выделить, сколько бы их ни было, но площадь их выявления будет 

громадной; В этой связи достаточно напомнить замечание П.В. Ричард­

са [ 1 975], что в тропическом дождевом лесу плотность деревьев од­
ного вида может составЛять менее 1 экз/га. На этот пример можно, 
по-видимому, возразить, что концепции яруса и элемент~, леса пред­

полагают взаимодействие особей внутри них. Но разве разумно огра­

ничивать взаимодействия только областью непосредственного физичес­

кого контакта растений, конкуренцией, аллелопатией и прочим? Дере­

вья отдельного вида, размещенные в тропическом лесу с плотностью 

менее 1 экз/га, принадлежат к одной популяции, между ними осущест­
вляется перекрестное опыление, они могут быть предметом особых хо­

зяйственных интересов и т.д. В связи с этим уместно подчеркнуть, что 

ярус является структурной категорией не только вертикального расчле­

нения, но и территориального порядка. 

Из учебника в учебник и из сводки в сводку перепечать1ваются про­

фильные диаграм.мы ярусов тропического леса Гайаны, опубликован­
ные в свое время Ричардсом [ 1 952]. По- видимому, немногие отдают 

себе ясный отчет, что уnомянутые диаграммы в строгом смысле про­

филями древостоев не являются. 

Из самого определения плотности (густоты) выводится формула: 

п=рТ, 

где n - число деревьев на единицу длины ленты шириной р в древо­

стое с плотностью Т. Например, при Т = 800 экз/га и р = 0,3 м, n = 

= 24 экз. на 1000 м. Иными словами, при случайном размещении осо­
бей в нормальном спелом древостое число деревьев, лежащих на од­

ной прямой, весьма невелико. Далее, если древостой пересечь вертикаль­

ной плоскостью, то контуры большинства пересекаемых ею деревьев 
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отразятся на ней не по максимальному их nериметру, т.е. не по осям 

их симметрии. С учетом того, что кроны деревьев - это не сnлошные 

тела, а ажурные конструкции, обладающие "сквозистостью" [Алексе­

ев, Галанин, 1969], и что геометрические и аэродинамические свойст­
ва листьев, ветвей, крон и древесного nолога обусловлены nомимо 

всего nрочего и глобальными геофизическими факторами [Тооминг, 

1968; Brunig, 1970; Росс, 1975], напрашивается неутешительный вы­
вод, что о свойствах истинных, т.е. геометрических ПQофилей древо­

стоев, науке известно удручающе мало. Наиболее слабым местом яв­

ляются nредставления о свойствах древесного nолога в его части, об­

ращенной к nоверхности nочвы. Все это в настоящее время, особ~нно 

в связи с интересами радарной и космической съемки лесов, nривлека­

ет особое внимание к структуре древесного nолога, т.е. nриземного 

слоя атмосферы, заnолненного кронами деревьев. 

Весьма конструктивно теоретическое nонятие "биогеоценотический 

горизонт", или "биогоризонт", nредложенное Ю. П. Бялловичем [ 1960, 
1969]. Биогоризонт - это элемент вертикального расчленения толщи 
фитоценоза, вторичный по отношению и к ярусности и к возрастной 
стратификации растительного nолога. Биогоризонт - это слой, кото­

рый неважно по каким, но по вполне объективным экологическим и 

фитоценотическим nараметрам отличается от выше- и нижележащих 

слоев. Наnример, пространство между пологами l<рон.основного и под­

чиненного ярусов в лесу, заnолненное только отрезками стволов де­

ревьев первого яруса, - это биогоризонт. И это правильно, nоскольку 

таi<ОЙ слой по экологическим условиям, безусловно, отличается от 

слоев, занимаемых верхним и нижним ассимиляционными nологами, 

а главное ("npl?.poдa не терпит nустоты"), - он заселен какими-ни­

будь специфическими формами живых организмов, может быть, и не­

способными мириться с условиями смежных слоев. 

В книге Ю.К. Росса [1975] nриводится особенно много графиков 

вертикального распределения тех или иных характеристик фитоцено­

зов. Данные такого рода постеnенно и неуклонно накаnливаются, и 

становится все более важным уверенно ориентироваться в их расту­

щем многообразии. В связи с этим нами предложен новый способ ко­

личественного выражения представлений о вертикаЛьной структуре 

фитоценозов [Плотников, 1971]. Речь идет о способе обработки и 
обобщения данных nробных площадей со сплошным или выбороч­

ным обмером высоты растений, протяженности крон и любых дру­

гих характеристик, связанных с дифференциацией сообществ по вер­

тикали. 

Если пересечь вертикальную толщу древостоя системой горизон­

тальных nлоскостей, заложенных через определенный интервал, то си­

туация в каждой из них будет одинакова, совершенно объективно 

отражая изменения в nрофиле древостоя. В качестве основной харак­

теристики ситуации в nлоскости можно избрать численность особей, 

обладающих в этой плоскости каким-то общи1111 свойством. На рис. 6 
в правую часть, наnротив соответствующих отметок высоты над уров­

нем nочвы, вынесена численность только тех особей, живые кроны 
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Р и с. 6. Принцип опрецелениR коэффициентов заполнениR пространства кронами 
церевьев 

которых nересекаются данной nлоскостью. При этом дерево, имеющее 

большую nротяженность кроны, будет учтено в большем количестве 
nлоскостей или интервалов, чем одинаковое no высоте дерево, но с 
меньшей nротяженностью кроны. В целом же, благодаря тому, что 

каждое дерево имеет крону какой-то nротяженности, общее число 

наблюдений значительно nревысит численность наблюдаемых особей, 

что и составляет рациональное зерно сnособа. Вертикальную структу­

РУ фитоценоза nри этом можно аналитически "развернуть" с любой 

стеnенью детальности и выразить ее в форме расnределения условных 

дискретных количественных величин, которые мы именуем "коэффи­

циентами заnолнения". На nрактике расnределение коэффициентов 

заnолнения можно легко nолучить, nользуясь ведомостью обмера де­

ревьев на пробной площади, если в ней, помимо высот, есть еще ка­

кие-нибудь характеристики деревьев, связанные с дифференциацией 

древостоя по вертикали (протяженность живых крон, протяженность 

бессучковой зоны, nрирост по высоте и т.п.). 

Итак, коэффициент заполнения в общем виде представляет собой 

численность особей на пробе или на единицу площади, обладающих 

каким-то заданным свойством, в любом разряде высоты над уровнем 

почвы. В конкретных случаях это могут быть коэффициенты заnолне­

ния пространства живыми кронами деревьев, кронами деревьев разных 

видов и форм, приростом деревьев по высоте или, напротив, отмерши­

ми за какие-нибудь периоды отрезками ilротяженности крон и, нако­

нец, это могут быть nоказатели заселенности пространства no вертика­
ли какими-либо видами животных. Основой для анализа и синтетической 

характеристики участка фитоценоза в любом случае будет расnределе-
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ние коэффициентов 3аполне111ия по разрядам высоты, выраженное в 

относительных величинах. Вrtолне очевидно, что этот способ выражения 

представлений может быть применен в сообществах не только древес­

ных растений. 

В развитие теоретических nредставлений о вертикальной структуре 

фитоценозов нами впервые nредложена искусственная классификация 

типов вертикальной структуры (на примере древостоев). Для целей 

такой классификации считалось достаточным к числу основных ее эле­

ментов отнести изменчивость высоты деревьев и протяженности их 

крон. С учетом этих двух признаков в одноярусных древостоях мож­

но выделить пять действительно элементарных типов вертикальной 

структуры (рис. 7). Условно и предварительно эти типы можно оnре­
делить следующим образом. 

1. "Абсолютно регулярная" структура, nри которой варьированием 
высоты и протяженности крон деревьев можно nренебречь. 

11. "Регулярная поверху" структура, nри которой все деревья nри­
мерно одинаковой высоты, но существенно различаются по протяжен­

ности крон. 

111. "Регулярная nонизу" структура; деревья различаются по высо­
те, но основания крон у них расtrюложены примерно на одинаковой 

высоте над уровнем nочвы. Именно такую структуру древесного 

полога можно очень часто наблюдать в сообществах, nодвергаю­

щихся систематическому выnасу скота, т, е;. вблизи от населенных 

nунктов. 

1 V. "Диффузная" структура; деревья различаются по высоте, но 

довольно сходны по относительной протяженности крон, так что жи­

вой полог растянут в вертикальном наnравлении. На nрактике такие 

древостои называют "неярусными". 

V. "Симметричнаfll структура", nри которой деревья различаются 
по высоте и nротяженности крон, но середины nоследних расnоложе­

ны примерно на одном уровне, так что живой nолог оказывается ве­

сьма компактным в вертикальном направлении. 

Как nоказано на рис. 7, каждому из выделенных тиnов вертикаль­
ной сtрукtуры древостоев соответствует характерное расnределение 

коэффициентов заnолнения пространства кронами деревьев. На nрак­

тике встречаются самые разнообразнь1е комбинации nеречисленных 

тИtjов вертикальной структуры, однако именно это и заставляет, с 

одной стороны, как-то систематизировать все nредставления, а с 

другой стороны, формализовать их по типу демонстрируемых на 

рис. 7 графиков. Преимущества такого сnособа отображения инфор­
мации о верти кальной структуре растительного nолога или его от­

дельных частей заключаются в том, что здесь одновременно даются 

количественные nараметры высоты растений, nротяженности их nоло­

га и горизонта максимального сосредоточения фотосинтезирующей 

биомассы. Все эти данные, разумеется, выраженные в относительных 

величинах, вnолне сравнимы для сообществ растений разных жизнен­

ных форм. 
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ДИНАМИКА ЧИСЛЕННОСТИ ОСОБЕЙ,. МОРФОГЕНЕЗ 

И ФУНКЦИОНАЛЬНАЯ ПРИРОДА СООБЩЕсrВ 

Динамика численности организмов в сообщества.'< рассматривается в 
самых разнообразных аспектах [Рубцов, 1947], но, как справедливо 
замечает Дж. ><арпер [ 1964], ботаники во всех своих построениях уде­
ляют ей гораздо меньше внимания, чем зоологи. В частности, ботани­
ки чаще всего фиксируют внимание не на смерт1<10сти отдельных осо­

бей, а на пластической реакции живых растений, IСВRзанной с загущени­
ем или разрежением ценоза, тем более что содержание понятия "особь" 

в ботанике нередко становится весьма неопределонным. 

Поскольку факторы плотности и ее неодt-tородности рнутри сооб­

щества занимают во многих наших построениях центральное место, мьt 

не можем оста~аться равнодушными к момf!Нтам, свАэанным с измен­
чивостью этих (Ьакторов во времени. В часпюсти,1 в интересах главным 
образом лесоведения нами разрабатыва"'тся концеnция "путей разви­
тия растений в ·сообществе", обусловленных динамикой численности 

особей в непосредственном окружении,· каж;~ой из них [Плотников, 
1973]. Подробi'JО и на конкретных прИмерах эти представления изло­
жены в соответствующих разделах специал1.ньtх глав. В данном кон­

тексте важно nодчеркнуть, что фактам появления новых или, напро­

тив, гибели старых ближайших соседей каждого древесного растения 

мы придаем громадное значение и пытаемся их учитывать при аналм­

зе внутрицено~ных взаимодействий. Одновременно уместно выделить 
ступени усложнения наших представлений о• плотности: сначала иДет 

плотность, понимаемая как средняя характнристика ценоза, далее пnот­

ность в аспекте ее неоднородности внутри ценоза и, наконец, неодко­

родность плотности, рассматриваемая в динамике. 8 этом есть своА 
логика, имеющая отношение к проблеме ра15оты в целом. 

В науке еложились понятия "архитектонvrка растений" [Раэдорский, 

1 955] и "архитектоника растительного покр<Ова" [Росс, 1975]. Наnра­
цJивается и · промежуточное подразделение - "архитектоника фитоцено-· 
зов". Нетрудно убедиться, что на любом из ;)ТИХ уровней структуре 

растительнь''rх объектов исследуется как пред~nосылка для осущестале· 
ния ими функции фотосинтеза. Элементарно~! единицей в этих иссле­

дованиях является лист или даже отдельный хлороnласт. Мы nракти­

чески не идем глубже особи, т.е. для нас эле ментарной учетной еди­

ницей, как правило, является индивид, а структура фитоценозе 

оцениваtпся прежде всего как предпосылка ,Q ля выживания организ­

мов при их сосуществовании. Можно считать наш подход одним из 

аспектов "архитектоники фитоценозов", но 1мы предпочитаем пользо­
ваться rюнятием "морфология сообществ",/iо6означая последнИм про-
странственную структуру ценозов. 1 

Если согласиться, что объяснение причи~ многообразия жизни 
(" .. ·kausale Erkliirung der Mannigfaltigkeitl des Lebens"- Schonbach, 
1962) Ftвляется основной задачей биологиJ" то морфологию можно 
считать единственным источником начальнlых пре·дставлений об этом 
многообразии. Время показывает, что мо~>Фологи,q в ее каузальном 
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и динамическом асnектах далеко не исчерnала своих возможностей 

nрименительно даже к· низшим уровням организации жизни. Для слож­

ных биологических систем, для высших уровней организации морфо­

логический nодход является также неизбежным этаnом nознания. Оnи­

сательная морфология - каузальная морфология - динамическая мор­

фология (морфогенез) - функциональная организация - такова, на 

наш взгляд, nринциnИальная схема развития общих nредставлений как 

о самых nростых, так и о самых сложных биологических системах. 

В ·этом состоит единство биологической науки. 

Процесс· количественных и качественных nревращений структуры 

фитоценоrов·· можtю обзначить понятием "морфогенез фитоценозов" и 

рассматривать егf) в сезонном (Фенологическом), возрастном (много­

летнем), историческом и эволюционном асnектах. Перв~1Й из них в 
связи с интересами фенологии наиболее хорошо изучен;! он наиболее 

достуnен непосредст~енному наблюдению. Морфогенез, ~оnровождаю­
щий возрастные изl'.iенения эдИфикаторов фитоценозов, !Оnределяется 
динамикой численнфсти особей •.и морфагенезам индиви~ов; для рас­
шифровки nринциr:iов функциональной организации соо!')ществ он nред­

ставляет наибоЛЫJi!ИЙ интерес. Морфогенез в историческ'ом асnекте свя­
зан с изменениями внешних условий жизнедеятельности сообществ 

(потеnления - похолодания климата, аллювиальные nроцессы, nожары, 

рубки леса, мелиорации и т.д.) и nротекает на nротяжении жизни нес­

кольких nоколений растений (сукцессии). Наконец, эволюционный мор­

фогенез отражает становление флоры, эволюционные лреобразования фи­

зиологических функций и видов, а также nроцесс развития структуры 

сообществ в геологическом масштабе времени !Ллотник"\)в, 1974]. Пос­
ледний и является основным nредметом нашего исследования . 

. Функциональная nрирода фитоценозов чрезвычайно сложна. Чтобы 
ОбЛеГЧИТЬ ориентирование, МЫ nредлагаем ВЫДеЛЯlЪ НеСКОЛЬКО ТИПОВ 
функций. Прежде всего можно выделить органические функции, обес­

печивающие нормальную жизнедеятельность сообществ. К !'!Ислу nослед­

них ·можно отнести такие, как формирование "элювиальноустойчивого 

растительного nокрова" [Пономарева, 1 970], самовозобно~ляемость и 
т.n. Далее можно выделить специфические функции, необяilательные 

для жизнедеятельности сообщества, а nриданные ему в свя1зи с каки­
ми-либо общественными' или хозяйственными интересами (наnример, 
защитная функция, эстеiическая, санитарная, рекреационная и др.). 

Важно nодчеркнуть, что ~труктура сообществ исторически и эволюци­

онно наиболее nриспособf!ена для осуществления лишь органических 

функций, тогда как мно~ие сnецифические функции, наnример, nро­
дуктивность по биомассе,\ несомненно, могут быть оnтимизированы. 
Органические и специфиче~кие функции ценозов, в свою очередь, мож­

но nодразделить на общие \И частные: nервые выnолняет все сооб­

щество в целом, а вторые f-- лишь оnределенная категория растений. 

Наnример, функцию семен~шения даже в абсолютно одновозрастных 
искусстзеннв1х древостоях есут главнь1м образом госnодствующие и 

согосподствующие деревья . 1-11 классов роста, по Крафту) . Далее мо­
гут ·быть функции nростые \(элементарные, неделимые) и функции 
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сложные. Например, функция самовозобновления складывается из опы­

ления, семеношения, распространения семян, сохранения среды, благо­

приятной для выживания проростков и т.д. Само формирование опре­

деленной пространственной структуры ес.ть одна из важнейших орга­

нических общих сложных функций сообщества. 

Усилить или ослабить какую-либо Функцию ценаза можно путем 

изменения его пространственной структуры, но связать проявления 

той или иной функции непосредственно с конкретной морфологичес­

кой особенностью на практике нередко бывает весьма затруднительно. 

В этом случае полезно, не вдаваясь в детали механизма осуществле­

ния функции, выделить в ценазе по отношению к ней выполняющий 

и корректирующий служебные элементы. Выполняющий элемент -
это категория особей, способных выполнять Данную функцию наилуч­
шим образом. Корректирующий элемент объединяет особи, которые 

по каким-либо причинам непригодны для этой цели, но своим при­

сутствием влияют на жизнедеятельность индивидов выполняющего эле­

мента. Оптимальная структура сообщества скорее всего достигается 

за счет выборочного изъятия части особей корректирующего элемента; 

лишь в отдельных, специальных случаях желаемый эффект достигается 

либо доnолнением численности особей, либо направленным изменени­

ем морфогенеза индивидов. 

Принципиальная схема изложенных поедставлений о соотношении 

категорий структурного и функционального порядка показанэ на рис. 8. 
Мы не будем здесь разбирать разнообразный фактический мате­

риал, использованный в работе. Это будет сделано в соответствующих 

разделх специальных глав. В данном случае важно nодчеркнуть лишь 

одно общее обстоятельство: помимо собственных полевых наблюде­

ний, чрезвычайно полезными для нас были фактические (документаль­
ные) сведения о размещении особей в сообществах любого типа (лес­

ных, травянистых, кулыуральных и т.д.), опубликованные разными 
авторами в самых различных контекстах. Мы глубоко убеждены, что 

в научной литературе накоплены необъятные фонды отрывочных эмпи­
рических данных по любому аспекту естествознания. 

Сплошь и рядом мы были вынуждены предnринимать самостоятель­
ные шаги в чуждых для себя областях, за что рискуем заслужить осу­

ждение узких специалистов. Единственное для себя оправдание мы нахо­

дим в поnытке nобудить последних еще и еще раз nосмотреть на свой 

объект под новым, подчас неожиданным углом зрения и поискать на 

уровне этого объекта отголоски, как правило, простых, но. фундамен­

тальных закономерностей, общих для всего живого. 

Субъективная логика нашего исследования требовала рассмотрениЯ 
структуры фитоценозов в ретроспективном плане, т.е. от современных 

наиболее сложных и высокоорганизованных форм сообществ к их эво­

люционным предкам. Мы все-таки решили следовать логике развития 

жизни на Земле, т.е. восходить по экспоненте от ее наиболее прими~ 
тивных до современных форм. 

Разумеется, общие, и тем более наши представления в части эволюции 
жизни на Земле пока еще фрагментарны и гипотетичны. 
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ГЛАВА ll 

СТРУКТУРА ГРУППИРОВОК 

ПРОСТЕЙIПИХ ОРГАНИЗМОВ 

По аналогии, отнюдь не формальной, простейшие формы жизни неред­

ко отождествляются с ее первичными формами. А если это действи­

тельно так, то, расположив известные представления о группировках 

примитивных организмов в определенном порядке, можно воссоздать 

картину становления организации сообществ вообще. В данной главе 

мы рассмотрим особенности группировок вирусов, бактерий, различных 

водорослей, грибов и лишайников. Несомненно, что именно в таких 

структурах были заложены предnосылки для . появления жизни на су­

ше Земли. 

CfPYKTYPA ГРУППИРОВОК ВИРУСОВ 

Постановка данного раздела в настоящей главе может вызвать негодо­

вание любого, кто задавался сакраментальным вопросом: "Что есть 

жизнь?", ведь вирус с достаточными формальными основаниями может 

быть отнесен и к "живому", и к "неживому", может быть назван и 

существом, и веществом. И если даже безоговорочно отнести вирусы 

к миру живых существ, то остается вопрос, зачем упоминать вирусы 

в книге 'о структуре сообществ растений. 

Многие исследователи в настоящее время считают, что вирусы (и 
тем более бактериофаги) проиЗошли из древнейших доклеточных форм, 
типа коацерватов, и в дальнейшем специализировались как паразиты, 

эволюционируя вместе со своими жертвами. Другие исследователи 

убеждены, что вирусы являются результатом эволюции жизнедеятель­

ности организмов хозяина, а именно ферментами эндогенного проис­

хождения. Как крайне ортодоксальная точка зрения интересны предпо­

ложения, что вирусы есть "одичавшие" обрывки хромосом или моле­

кул ДНК, "блуждающие гены" [Zwoff, 1950, 1953]. Но все-таки гос­
подствует мнение, что вирусы есть особая форма живых существ [Рау­

тенштейн, 1974]. Характерно, что в,ирус почти не обогатил пре.qставле­
ний о веществе, тогда как при изучении тончайших механизмов жиз­

недеятельности живых существ оказался чрезвычайно полезным инст­

рументом. Что касается грани между растениями и живо,rными, то на 

уровне сообществ микроорганизмов многие ее аспекты попросту сти­

раются. Нас, разумеется, интересовали преимущественнно вирусы, свя-
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занные в своей жизнедеятельности с фототрофными организмами. Мно­

гие достижения вирусологии стали достоянием общей биологии и ме­

дицины. Мы разберем лишь некоторые формальные моменты, актуаль­

ные с нашей точки зрения. 

В соответствии с прирадой их хозяев вирусы обычно подразделяют­

ся на три основные группы: вирусы растений, вирусы животных и ви­

русы бактерий (бактериофаги или фаги). Если исключить чрезвычайно 

сложный и динамический момент, когда вирус, внедрившись в живую 

клетку, начинает интенсивно размножаться, т.е. действительно прояв­

ляет вс.е . свойственные ему функции живого существа, то для всех 
трех перечисленных групп вирусов можно выделить четыре стабильных 

структурных состояния их группировок: рассеянное, регулярное (крис­

таллическое), латентное и культуральное. 

С. Лурия и Дж. Дарнелл [ 1 970] внеклеточную фазу вируса называ­

ют вирионом. Именно в форме вирионов как специализированных час­

тиц, содержащих геном вируса и способных передавать его в живые 

клетки, вирусы и переживают пассивную стадию своего существования 

вне клетки, стадию "вещества" с потенц·иально инфекционными свойст­

вами (рассеянное и кристаллическое структурные состояния) . Латент­
ным назь1вается такое состояние вируса, когда он присутствует в клет­

ках организма хозяина, но не вызывает никаких патологических симп­

томов. Культуральное состояние вирусов соответствует ситуации, ког­

да вирусы содержатся в виде жизнедеятельной культуры. 

По выражению У. Стенли и Э. Вэленса, "вирус абсолютно лишен 

собственных средств передвижения, и тем не менее это одно из самых 
непоседливых существ (или веществ?) на всей земле" [1963, с. 140]. 
В рассеянном состоянии одиночные вирионы какого-либо вида, вероят­

но, можно было бы найти почти в любой точке биосферы и в любой 

физической среде, где только в какой-нибудь форме присутствует 

жизнь, если бы существовали простые методы их обнаружения. Вирион 

представляет собой типичную брауновскую частицу. Диаметр вириона 

средних размеров достигает величины около 60 нм. так что его объем 
примерно в 10 000 раз меньше объема средней бактерии. Молекулярный 
вес известных вирионов колеблется от 2·10° (вирус-сателлит вируса 

некроза табака) до 2000 ·106 (вирус осповакцины; Лурия, Дарнелл, 
1970). 
О плотности рассеянных "популяций" вирионов можно судить толь­

ко по косвенным данным; например, по плотности популяций или кло­

нов бактерий, потенциально подверженных вирусным инфекциям. Бак­

терии находятся повсюду, причем до сих пор бактериофаги не обнару­

жены только у миксобактерий [Лурия, Дарнелл, 1970], а также у 
спирохет [Раутенштейн, 1974]. И те, и другие владеют уникальными 
среди бактерий способами передвижения (активным изгибаниям и со­

кращением тела), что определенно сближает их с простейшими живот­

ными, специфические вирусы для которых также не выявлены. Д. И: Ни­

китин [1974] приводит следующие данные: в 1 см3 даже глубинных 
вод содержится от 3 до 300 бактерий, в 1 см 3 воды из пресного во­
доема содержится уже примерно 1.4 млн. экз. микробов, а в дерново-
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подзолистой почве - до 20 млрд. экз (до 1% по весу) ; в 1 г горной 
породы содержится 2-3 тыс. бактерий, а в нефтеносных породах -
30-100 млн. микробов на 1 г. Известно также, что выход ("рождае· 
мость") фага варьирует от 5 до 20 000 экз. на одн1 пораженную клет­
ку бактерии, а скорость его размножения достигает 300 экз. от одно­
го исходного фага за 30 мин. Все эти обстоятельства, на первый 

взгляд, располагают к догадке, что плотность рассеянных фагов в пере­

численных естественных субстратах может достигать, по крайней мере, 

величин того же порядка, что и численность бактерий. Однако боль­

шинство вирусов строго специфично по отношению к виду хозяина, 

сам факт высокой плотности бактериальных популяций говорит об их 

процветании, т.е., в частности, и о низкой пораженности бактериофага, 

ми, а кроме этого, в экологии на громадном и разнообразном материа­

ле установлено правило, прекрасно согласующееся с общими эволю­

ционньlми концепциями, что устойчивая популяция паразита должна 

быть меньше1 чем попул;:щия хозяина [Одум, 1975]. Кроме этого, у 
многих видов бактерий для успешного заражения (инокуляции) дос­

таточно одного фага на клетку. Таким образом, все косвенные данные 

говорят о том, что плотность рассеянных бактериофагов во всех ес­

тественных средах, где обитают бактерии, гораздо ниже, чем плотность 

популяций этих бактерий. 

В сводке Р. Мэтьюза [ 1973], посвященной вирусам растений, упо­
минается много видов вирусов, естественные переносчики которых не-

. известны, т. е. они распространяются чисто механическим путем. С дру­

гой стороны, Мэтьюз неоднократно подчеркивает, что, в отличие от 

бактерий и животных, для инфицирования растения необходимо .чудо­

вищное количество вирусных частиц (около 104 -106 вирионов на од­
ну клетку мезофилла). Кроме того, в настоящее время известны мно­

гокомпонентные вирусы растений, т. е. вирусы, у которых генетичес­

кий материал распределен среди двух-пяти типов независимых вирио• 

нов. Чтобы индуцировать инфекцию, в последнем случае необходимо 

введение в одну и ту же клетку или, по крайней мере, в ряд смежных 

клеток, связанных плазмодесмами, одновременно частиц всех взаимо­

связанных типов (с их обобщенн~;.1м геномом), так что общая концент­

рация вирусных частиц при этом должна достигать уже 108 -10 10 экз. 
на одну клетку. В этой связи любопытны также сводные данные о ва­

ловом выходе очищенного вируса для различных групп растений, при­

водимые Мэтьюзом [1973]. Эта величина колеблется от 0,05 мкг на 
1 г массы исходного материала для вируса желтой карликовости яч­

меня до :ЮОО мкг для вируса табачной мозаи~и (ВТМ). Р.С. Уильямс 
[1963] отмечает, что сильно пораженный лист растения табака содер-

жит 'ВТМ до 10% от сухого веса самого листа. Имеются данные, что 
ВТМ в нестерильных экстрактах при комнатной температуре сохраняет 

свою инфекционность в течение 50 лет, а многолетнее растение, однаж­
ды инфицированн·ое вирусом, обычно остается носителем этого вируса 

в течение все!/; своей жизни. 

Все эти сведения вместе с фактом широкого распространения в при­

роде вирусных заболеваний растений (Черемисинов, 1973) свидетельст-
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вуют о том, что естественный фон рассеянных, свободно перемещаю­

щихся в различных физических cpeдilx вирионов должен быть чрезвы­

чайно высок. В цt:лом же экология вируса (и соответственно плотность 

его естественных потоков и группировок) жестко сопряжена с эколо• 

гией хозяина и с экологией его переносчиков. Отсутствие в цикле жиз­

недеятельности вируса таких важных функций живых организмов, как 

питание и рост, использование для своего размножения готового мате­

риально-энергетического аппарата живых клеток сообщают частиЦам 

вируса в рассеянном состоянии черты предельной автономности, ' т.е. 

независимости от наличия в его окружении других идентичных или ана­

логичных частиц (кроме случая многокомпонентных вирусов). Можно 
считать, что система "вирус+вирус" или "множество рассеянных виру­

сов" в естественных условиях и в функциональном отношении неиз­

меримо менее целостна, чем система "вирус+клетка хозяина" или да­

же "(вирус+клетка хозяина) + (вирус+ клетка переносчика) :· Откры• 
тие способности некоторых вирусов растений размножаться в организ• 

мах насекомых-переносчиков, как отмечают Лурия и Дарнелл [ 1970], 
представляет собой не столько семантическую проблему, сколько 

выдвигает благодатный объект для исследования весьма тонких аспек­

тов эволюции вирусов, растений и насекомых. Можно добавить, что 

система "растение+вирус+насекомое" в данном случае несомненно являет­

ся категорией биоценологического порядка и требует соответствующего 

подхода. 

Одним из удивительнейших свойств вирусов является их способность 

формировать кристаллические агрегаты как внутри пораженной клетки, 

так и вне ее. Важнейшими предпосылками для этого служат: во-первых, 

правильная, зачастую кристаллическая форма вирусных частиц; во-вто­

рых, исключительная однородность вирионов одного вида по форме, 

величине и молекулярному весу. Благодаря электронной микроскопии 

строение вирусов изучено весьма обстоятельно, при этом установлено, 

что сборка вирусной частицы из молекулы ДНК или ·рнк и определен­

ного числа белковых молекул осуществляется по строгим геометри­

ческим законам. Чаще всего вирусные частицы представляют собой 

квазисферические тела или правильные многогранники. Объясняя, по­

чему вирионы многих вирусов имеют форму икосаэдров, известный 

специалист в области ренгенаструктурного анализа белков Дж. Кендрью 

утверждает, что " ... тут все дело в экономии - экономии генетичес-

кой информации", а поскольку принцип максимальной экономии вещества 
и энергии соблюдается на всех уровнях структурно-функциональной ор­

ганизации живого, приведем его рассуждения полностью: "Вирусная 

частица должна весь обмен веществ клетки хозяина перевернуть вверх 

дном; она должна заставить зараженную клетку синтезировать много­

численные ферменты и другие молекулы, необходимые для синтеза 

новых вирусных частиц. Все эти ферменты должны быть закодированы 

в вирусной нуклеиновой кислоте. Но количество ее ограничено. Поэ­

тому для кодирования белков собственной оболочки в нуклеиновой 

кислоте вируса оставлено совсем немного места. Что же делает вирус? 

Он просто использует много раз один и тот же участок нуклеиновой 
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кислоты для синтеза большого числа стандартных молекул - cтpol!l' 

тельных блоков, объединяющихся в nроцессе автосборки вирусной 
частицы. В результате достигается максимальная экономия генетичес­

кой информации. Остается добавить, что по законам математики для 

nостроения наиболее экономичным сnособом замкнутой оболочки из 

одинаковых элементов нужно сложить из них икосаэдр, который мы 

и наблюдаем , ·у вирусов" [ 1968, с. 1 07] . 
Из литературных источников, уnоминаемых в данном разделе, мы 

извлекли сведения, касающиеся формы вирионов и формы образуе­

мых ими кристаллов. На рис. 9 без соблюдения масштаба локазаны 
эти сведения в обобщенном виде для наиболее изученных груnп виру­

сов в nорядке усложнения их организации. Из рисунка видно, что фор­

ма кристаллических скоnлений вирионов довольно жестко детерми­

нирована формой самих вирионов. Так, вирионы в виде гибких nало­

чек или нитей вообще не образуют кристаллических конструкций, а 

наиболее сложноорганизованные фаги, благодаря наличию у них nро­

дольной оси симметрии и неравноценности nолярных концов частицы, 

сnособны формировать только nлоские или nластинчатые кристаллы 

(nаракристаллы) . Можно лишь nредnолагать у сложных фагов сnо-

собность к образованию сферических nолых конструкций и nлоских 

сnиралей. 

Вирусные кристаллы образуются из десятков тысяч и даже миллио­

нов вирусных частиц, nричем кристаллизоваться может только иде-

. ально чистый npenapaт вируса. По замечанию Э. Синнота, "многие био­
логи nытались найти связь между формой и симметрией кристаллов 

и организмов, но эти исследования вообще были довольно бесnолез­

ны [ 1963, с. 173]. В ситуации с кристаллами вирусов это утвержде­
ние несnраведливо. Мы знаем, что вирусы - живые существа, функ­

циями которых являются выживание и размножение, nоэтому крис­

таллическая структура их скоnлений (колоний), nо-видимому, как­

то связана именно с этими функциями. Есть сведения, что кристал­

лические внутриклеточные включения ВТМ менее стабильны, чем амор­

фные, во всяком случае по отношению к рН субстрата, но в аморф­

ных груnnировках, по мере их "старения", nоявляются небольшие 

кристаллические агрегаты ВТМ [Мэтьюз, 1973]. Кристаллизация nозво­
ляет разместить в оnределенном объеме nространства максимальное 

количество субъединиц (экономия nространства), и это, nо-видимому, 

благоnриятствует выживанию вирионов в экстремальных условиях. 

Об этом говорят многочисленные факты исключительной долголетней 

устойчивости кристаллических nреnаратов вирусов. Неясно лишь, как 

сnособствует кристаллическая структура колоний размножению виру­

сов и вообще какова энергетическая nрирода кристаллизации груnnи­

ровок вирионов. 

Латентное состояние вирусных груnnировок у бактериофагов связано 

с явлением лизогении. При этом так называемый умеренный фаг nри­

сутствует в клетках бактерий, но в серии nоколений не обнаруживает 

себя, т.е. своих агрессивных свойств. Известно, что геном (ДНК или 
РНК) умеренного фага, лишенный белковой оболочки и называемый 
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профагом, прикрепляется к хромосоме бактерии-хозяина, репродуци­

руется вместе с ней и передается таким образом ее многочисленному 

потомству, которое образует при этом лизагенный клон. Число про­

фагов в одной клетке варьирует от двух до четырех, таким образом 

численность и плотность умеренных фагов в латентном состоянии про­

порцианальны численности и плотности соответствующей лизагенной 

бактериальной колонии. Иногда, при случайном разрушении (лизисе) 

некоторых клеток, профаг начинает вести себя как обычный продук­

тивный (литический) фаг, т.е. "одевается" в белковую оболочку и 

репродуцируется в количестве 100-300 экз. на клетку. Есть. 

предположения [Раутенштейн, 1974], что лизагения является резуль­
татом длительной сопряженной эволюции микробов и фагов, эволюции 

их взаимного приспособления. Латентные вирvсы обнаружены у мно­

гих видов растений и животных, а также и у человека [Стэнли, Вэленс, 

1963]. Эти вирусы способны сохраняться даже в нескольких поколе­
ниях высших организмов, не обнаруживая себя, однако аtпивация их 

некоторыми агентами и мутации время от времени моrут приводить 

к фатальным последствиям. Природа взаимодействия латентного виру­

ся с клетками хозяина далеко не столь проста, как у бактерии и 

умеренного фага [Лурия, Дарнелл, 1970], однако естественно предпо­
лагать, что численность и плотность латентных вирусов в организме 

растения или животного пропорциональны численности и плотности в 

нем живых клеток. 

Культуральное состояние вирусных группировок изучено весьма 

подробно, особенно у бактериофагов, что совершенно естественно, пос­

кольку это почти единственный доступный для экспериментальной прак­

тики способ увидеть вирус "за работой". Для этого обычно произво­

дится рассев по поверхности агаризаванной питательной среды в чаш­

ке Петри около миллиона бактериальных клеток и одновременно в 

культуру вносится несколько сот фаговых частиц. Культура интенсив­

но размножающейся бактерии покрывает поверхность агара сплошным 

однородным непрозрачным слоем, образуется так называемый бакте­

риальный газон. Благодаря же лизирующей деятельности фагов в этом 

газоне появляются округлые пустоты, которые называют бляшками, 

стерильными пятнами или негативными колониями. В такой колонии 

обычно содержится от 106 до 109 частиц фага, причем считается, что 
более мелкие фаги из центра инфекции распространяются быстрее и 

образуют поэтом·у более крупные бляшки [Стэнли, Вэленс, 1963]- У не­
которых фагов колонии могут достигать в диаметре 10 мм и более, а 
сам процесс формирования культуры длится всего несколько часов. 

Культура бактерии, зараженная фагом, представляет собой подлинное 

сообщество со всеми присущими ему атрибутами. Это наиболее просто ор­

ганизованное из всех известных науке естественных и эксперименталь­

ных типов сообществ и, пожалуй, наиболее хорошо и в разнообразных 
аспектах изученное. Оно много послужило интересам биохимии, мик­

робиологии и медицины, а при соответствующем подходе может ока­

заться чрезвычайно полезным объектом для ра·зработки некоторых те­

оретических основ учения о сообществах. 
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Всего за 30 мин вирусная частица в живой клетке дает в среднем 
около 300 идентичных частиц. Частицы размножаются путем самореп­
ликации, т.е. исходная частица служит матрицей для построения еле· 

дующей частицы, затем они обе образуют свои копии и т.д. Известно, 

что после проникновения в клетку вирусный геном в течение пример­

но 6 мин как бы бездействует (латентный период инфекции) и лишь 

потом начинается бурное "строительство". С учетом этих сведений по­

казан процесс увеличения потомства вируса в течении 30 мин после 
его внедрения в клетку. 

Время от момен- О 

та инокуляции, 

мин 

Численность ви­

русных частиц, 

экз. 

6 9 

2 

12 15 

4 8 

18 21 24 27 30 

16 32 64 128 256 

Из самого принципа построения видно, что процесс "удвоения" ви­

русного генома длится именно около 3 мин (если бы он занимал 2 
мин, то через 30 мин при такой прогреесии образовалось бы 4096 час­
тиц) . Естественно, что сборка вирусных геномов сопровождается фор­
мированИем на них белковых оболочек (капсидов). В зависимости 

от размеров бактерий и готовых фагов, прежде чем клетка разрушит· 

ся (лизируется), в ней успевает образоваться от 80 до 20 000 фагов 
{Лурия, Дарнелл, 1970], готовых к самостоятельным действиям. Со­
ответственно продолжительность жизни инфицированной клетки может 

варьировать от 25 до 50 мин. Последующий лавинообразный процесс 
развития колонии вируса в принципе, по-видимому, происходит цик­

лически. 

Номер цикла 11 111 

Время от момен- 6 30 36 60 66 90 
та инокуляции, 

мин. 

Численность ви- 256 256 65 536 65 536 4 294 967 296 
русных частиц, 

экз. 

Сама колония вируса при более тонком анализе, как правило, обна­

руживает кольцевую (радиальную) структуру, обусловленную цик· 

лической периодичностью размножения фага и усугубленную в отдель­

ных случаях так .называемым ореолом, т.е. кольцом обедненной куль­

туральной среды. Образование ореола становится вполне понятным, ее· 

ли учесть, что материал для образования новых вирусных частиц полу-
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чается главным образом из веществ, поглощаемых бактериями после 

заражения [Стэнли, Вэленс, 1963] . 
Морфологические признаки культуральных колоний вирусов (раз­

меры, форма, характер поверхности и границ колонии, текстура и про­

зрачность бляшек) во многих случаях служат надежными критериями 
для видовой. идентификации вирусов и выявления мутантных клонов. 

Можно сказать, что функция роста, отсутствующая у одиночных ви­

русов, реализуется на уровне их элементарных сообществ (колоний) в 

определенной зависимости от культуральной, т.е. экологической среды. 

Можно полагать, что отдельные колонии вирусов в культуре вступают 

между собой в некоторые взаимодействия. Многочисленные фотогра­

фии вирусных колоний на культуральных средах, опубликованные в 

разнообразной специальной и популярной литературе, представляют в 

этом смысле интересный фактический материал, который только нуж­

но суметь соответствующим образом использовать. 

Г.Стент в книге У. Стэнли и Э. Вэленса [1963] пишет, что каждый 

исследователь бактериальных вирусов ежедневно просматривает тыся­

чи вирусных бляшек. Мы же рассмотрим детально две фотографии из 

раздела, написанного Стентом. 

На рис. 43 [Стэнли, Вэленс, 1963, с. 90] показана культура, судя 

по тексту, фага Т2 кишечной палочки. Да это не так уж и важно, как 

то, что это реальная экспериментальная культура. В оfашке Петри ди­

аметром 9,8 см случайным образом размещаются 110 видимых прос­
тым глазом колоний фага. Исключив площадь краевой зоны шириной 

около 5 мм, где колонии не видны, по-видимому, из-за отсутствия тем­
ной подложки, а также площадь сегмента, не вместившегася в рамках 

рисунка, можно рассчитать что в среднем на одну колонию фага в дан­

ной культуре приходится 48 мм2 поверхности субстрата, т.е. круг ра­
диусом около 4 мм. Если теперь вокруг каждой колонии описать ок­
ружность данного радиуса и посчитать число колоний внутри круга, 

то можно убедиться, что в силу случайного размещения колоний это чис­

ло, которое мы и обозначаем понятием "показатель или класс плотно­

сти", варьирует от 1 до 7. Число 1 обозначает, что внутри круга нет 
других колоний, кроме рассматриваемой, а число 7 - что данную ко­

лонию в пределах этого круга окружают еще 6 колоний. Диаметр ко­
лоний фага в данной культуре варьирует от 1,3 до 2,9 мм (коэффи­

циент вариации 16%), таким образом, измерив диаметры крлоний и 
сгруппировав v.x по классам плотности, можно определить зависимость 
размеров колоний от их взаимного расположения (размещения) в 
культуральной среде, что мы и сделали. 

В табл. 2 показаны данные, характеризующие зависимость площадей 
колоний фага от их размещения в культуре N° 1, на примере которой 
проделаны все предыдущие рассуждения, а также в культуре N°2, све­
дения о которой заимствованы из того же источника (Стэнли, Вэленс, 

1963, с. 86, рис. 40). 
Из таблицы отчетливо видно, что присутствие в ближайшем окру­

жении той или иной колонии фага других аналогичных колоний замет­

но влияет на ее рост, что совершенно естественно, поскольку вещест-
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Таблица 2 

Зависимость площадей колоний вируса от их размещения в культуре 

Класс плотности 
Итого в 

Признак 

1 1 1 1 1 1 

среднем 
2 3 4 5 6 7 

1 1 1 1 1 1 

Культура N" 1 
Число ко- 25 37 23 4 3 4 3 99 
Л ОН ИЙ 

Средний 1,95 1,95 1,85 1,68 1,78 1,61 1,50 1,88 
диаметр ко-

лонии, мм 

Средняя 2,98 2,98 2,69 2,22 2,49 2,03 1,77 2,77 
площадь 

колонии, 

2 
мм 

Культура N"2 

Число ко.- 59 100 67 38 10 5 279 
лоний 

Средний 2,11 2,06 1,95 1,83 1,62 1,79 1,99 
диаметр 

колонии, 

мм 

Средняя 3,49 3,33 2,98 2,63 2,06 2,52 3,11 
площадь 

колонии, 
2 

мм 

во для построения фагов в конечном счете черпается из окружающей 

среды. В частности, наибольшими размерами характеризуются бляшки, 

поблизости от которых нет других колоний. Связь между размерами 

бляшек и классом плотности почти линейная. Само распределение чис­

ленности колоний по классам плотности приближенно соответствует 

типу случайного размещения особей. Из данных таблицы можно, в част­

ности, сделать важный для экспериментальной nрактики вывод, что в 

строгом эксперименте, где размеры фаговых колоний служат основой 

для отбора, начальное размещение фаговьtх частиц по субстрату долж­

но быть регулярным, иначе всегда есть оnасность ошибочных заключе­

ний. Можно сделать и более общий вывод. что методы анализа взаи­

модействия между особями в сообществах высших растений вполне 

применимьt \о1 на уровне культуральных вирусных груnпировок. 

Особый интерес представляют смешанные культуры вирусов, т.е. си­

туации, когда культуральная поnуляция бактерий заражена несколькими 

видами фагов. Вполне очевидно, что здесь при некоторых модифика­

циях продемонстрированный выше nодход позволяет исследовать '"'ас­
пекты конкурентного исключения и взаимодействия вирусных коло­

ний_ Вероятно, немало любопытного можно обнаружить nри столь же 
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формальном исследовании контактных зон между смежными колония­

ми вирусов. Культуральные груnnировки вирусов, по-видимому, в прин­

ципе не так уж сильно отличаются от разнообразных некротических 

вирусных образований на листьях растений в естественной обстановке, 

следовательно, и там формальный количественный подход к исследо­

ванию сулит определенные nерсnективы, но все это уже сугубо специ­

альные вопросы. В данной же ситуации достаточно заключить, что куль­

туральные групnировки вирусов характеризуются определенными свой­

ствами, сближающими их с ценазами в самом широком биоценотичес­

ком понимании последних. Вирусные колонии растут за счет трансфор­

мации вещества и энергии из окружающей среды через посредство бак­

терий или клеток культуры тканей. Вирусные колонии взаимодейству­

ют между собой. Совокуnность вирусных колоний таким образом об­

ладает всеми основными функциями сообщества. Соответственно струк­

тура совокупности вирусов колоний на едином субстрате характеризует­

ся в nринципе теми же показателями, что и структура высших типов сооб­

ществ (видовой состав, плотность и размещение особей, возрастная 

струк,тура, тип взаимодействия между особями и т. д.) , только элемен­
тарной структурной и функциональной ячейкой (особью) вирусного 

сообщества является отдельная колония (клон) вируса. 

Подведем некоторые итоги. В рассеянном состоянии совокупности 

вирионов характеризуются сравнительно низкой плотностью, отсутстви­

ем активности и взаимодействия между вирионами, которые в данном 

случае являются типичными броуновскими частицами и подчиняются 

статистическим закономерностям. В кристаллическом состоянии плот­

ность вирионов в агрегатах предельная; при отсутствии биологической 
активности предполагается физическое взаимодействие между вирио­

нами, как между всякими частицами, организованными в кристалли­

ческую решетку. В устойчивом латентном состоянии (nри лизогении) 

плотность вирусов пропорциональна плотности клеток в зараженном 

организме, геном вируса ведет себя как структурная частица хромо­

сомного аппарата клетки. В культуральном состоянии плотность груп­

пировок вирусных частиц высокая, вирионы организованы в колонии 

(клоны), каждая из которых ведет себя биологически активно, как 

особь в сообществе, т.е. растет и взаимодействует с соседними коло­

ниями и опосредованно - с субстратом. 

Можно, конечно, nросто nрисоединиться к рационалистической точ­

ке зрения нобелевского лауреата Дж. Кендрью, что воnрос о том, что 

живые вирусы или нет, является " ... вопросом удобства: можно считать 
и так и этак - nринципиальной разницы не будет; спор решается в за­

висимости от оnределений и поэтому утрачивает всякий интерес" [1968, 
с. 99]. Анализ, однако, позволяет несколько конкретизировать общие 
представления. Так, вирусные группировки в рассеянном, кристалли­

ческом и латентном сос,тоянии с оnределенными основаниями можно 

отнести к миру неживой природы. Что касается культуральнога состо­

яния (и аналогичного состояния, типа некрозов, в природной обстанов­

ке), то его полезно отнести к компетенции науки о живом, и в част­

ности науки о системах живых организмов, т. е. экологии или биогео-
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ценологии. С глубоким внедрением и развитием биоценологического 

подхода к природе вируса, возможно, получит более конструктивное 

освещение не только вопрос о его происхождении, но и о происхожде, 

нии жизни вообще. Как заметил по этому поводу другой нобелевский 

лауреат У. Стэнли, "По-видимому, вирусы дадут также массу ценных 

сведений для изучения эволюции, т. е. процесса развития всей жизни 

на Земле. Мы лишь недавно осознали, что эволюция должна была на­

чаться за миллиард или более лет до того, как на Земле появились ка­

кие-либо формы жизни" [Стэнли, Вэленс, 196З, с. 228]. Впрочем, мы 
еще вернемся к обсуждению этого вопроса в последующих разделах 

и в заключительной части данной главы. 

БАКТЕРИАЛЬНЫЕ ЦЕНОЗЫ 

В соответствии с трехвековой традицией систематики бактерии всегда 

и почти безоговорочно относились к царству растений. Лишь на про­

тяжении последних 15-20 лет, в связи с развитием всех отраслей ес­
тествознания, все более настойчиво пробивала себе дорогу концепция 

независимого таксономического положения бактерий. В настоящее вре­

мя господствует представление о системе четырех царств органическо­

го мира, в которой бактерии принадлежат к подцарству Бактерий (Bac­
teriobioпta) царства Дробянок (Michota) надцарства Доядерных или Без­
ядерных организмов (Procariota) [Тахтаджян, 1973, 1974а; Красиль­

ников, Дуда, 1974]. Современная систематика бактерий чрезвычайно 
сложна, ведь известно уже более 2500 видов микроорганизмов. По 
оценкам же некоторых специалистов, это составляет лишь 1/10 бактери­
альной "флоры" Земли (Бароян, 1975). 

Постановка данного раздела в настоящем исследовании продиктована 

следующими тремя обСтоятельствами: во- первых, бактерии по многим 

гипотезам являются древнейшими обитателями Земли, а тем более суши; 

во-вторых, бактерии (исключая вирусы и риккетсии) наиболее примитив­

но устроены, а следовательно, их сообщества также должны обладать ка­

кими-то примитивными чертами; и в-третьих, бактерии имеют громадное 

значение в материально-энергетическом балансе современной биосферы, 

а стало быть, представления о жизнедеятельности бактерий требуют раз­

вития всеми доступными средствами и в самых разнообразных аспектах. 

Американским палеонтологом Э.С. Баргхорном [ 1972] исследованы 
древнейшие (докембрийские) отложения: формация Фиг-Три в Южной 

Африке, формация Ганфлинт-Айрон в Северной Америке и формация 

Биттер-Спринге в Центральной Австралии. Абсолютный возраст форма­

ции Фиг-Три достигает более 3,2 млрд. лет, а в ее отложениях обнаружены 
палочковидные бактерии, названные Eobacterium isolatum,и прообразы 
современных синезеленых водорослей, типа коккоидов, названные 

Archaeosphaeroides barbertonensis. В отложениях Ганфлинт-Айрон, воз­
раст которых около 2,0 млрд. лет, найдено уже восемь родов примитив­
ных микроорганизмов, включающих 12 видов. В породах Биттер- Спринг­
са (возраст около 1,0 млрд. лет) найдены зеленые водоросли, т.е. насто-
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ящие эукариоты (организмы, обладающие клеточным ядром и способные 

к митотическому делению). Комментируя статью Э.С. Баргхорна, К. Б. Кор­

дэ [ 1972] отмечает, что еще раньше в Южной Африке были найдены струк­
туры возрастом 2,86 млрд. лет, достоверно указывающие на существова­
ние в то время фотосинтезирующих организмов. Все эти сенсационные 

находки можно понимать как указание на то, что эволюция микроорга­

низмов и соответственно эволюция структурно-функциональной орга­

низации их группировок началась много раньше самых нижних абсолют­

ных геохронологических датировок этих находок. 

Нас, разумеется, интересуют главным образом фототрофные, т.е. фото­

синтезирующие, так называемые пурпурные и зеленые бактерии, посколь­

ку именно они формируют сообщества автотрофов простейших и, что бо­

лее важно, по-видимому, древнейших типов. Эта группа бактерий уже 

немало послужила задачам исследования физиологических механизмов 

и эволюции фотосинтеза. Природу этих бактерий, вероятно, весьма полез­

но рассмотреть и с фитаценалогических позиций. 

В настоящее время известно около 50 видов фототрофных бактерий 
самых разнообразных морфологических и экологических типов, объе­

диняемых в порядок Rhodospi ri llales, включающий два подпорядка: 
Rhodospirilliпeae (пурпурыые бактерии) и Chlorobiineae (зеленые бакте­
рии) [Кондратьева, 197 4]. Среди них есть неподвижные и подвижные 
формы, движение последних обеспечивается жгутиками. Все они- ти­

пичные водные организмы, хотя в небольших количествах nочти все г да 

содержатся в почве. Размеры бактерий по диаметру или толщине колеб­

лются от 0,3 до 15 мкм, а длина палочковидных бактерий отдельных ви­
дов может достигать 50 мкм и более. Эндоспор фототрофные бактерии 
не образуют, размножаются бинарным делением, у некоторых видов на­

блюдается почкование. 

В физиологическом отношении почти все виды бактерий рассматрива­

емага порядка являются строгими анаэробами и аблигатными фатотра-

. фами (как автотрофными, так и гетеротрофными), а морские виды так­
же и облигатными галофитами (присутствие NaCI в субстрате для них 
обязательно). Фотосинтез у пурпурных и зеленых бактерий осуществля­

ется без выделения кислорода. Как установлено Ван- Нилем [Van Ni el, 
1931], он происходит следующими возможными способами: 

2СО2 + H2 S + 2Н 2 0 ~ 2 (СН 2 0) + H2S04 ; 

СО2 + 2Н2 ~ (СН 2 0) + Н2 0: 
СО2 + СН 3 СНОНСН 3 ~ (СН 2 0) + СН 3 СОСН3 , 

где (СН 2 0) - сокращенный символ органических веществ. 

Скорость размножения бактерий в культуральных средах колоссальна. 

Известный французский микробиолог Ж. Моно еще в 1942 г. указывал, 
что размножение бактерий прямо пропорционально количеству энерге­

тического компонента в культуральной среде. Изобретение хемостата­

установки для непрерывного культивирования микроорганизмов [Monod, 
1950; Novic, Szi lard, 1950] - позволило, в частности,испытать потенци­

альные способности различttых бактерий к размножению в самых разна­

образных средах. 
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Считается, что бактерии в культуре делятся в среднем через 20 мин, т.е. 
потомство одной клетки за 6 часов может достигнуть более 0,25 млн.экз. 
[Вилли, Детье, 1974]. И.И. Гительзон с сотрудниками [1973] в опыте 
nродолжительностью 28 часов установили, что длительность nервой гене· 
рации бактерий (Photobacterium belozerski i) в хемостате составила 50 
мин, но после 12- часового nериода адаnтации время жизни одного nоко­
ления сократилось до 4-5 мин и на этом уровне стабилизировалось до 
конца эксперимента. Таким образом, адаптац":__я длилась.на nротяжении 

50 генераций бактерий, а всего за время эксnеримента в рассматриваемой 
нелимитирующей среде сменилось около 260 лаколений бактерий. Эти 
"рекордные" данные действительно потрясают, но в nрироде, в естествен· 

ных условиях ( i n situ), разумеется, все nроисходит иначе. Абсолютные зна· 
чения скорости размножения и соответственно плотности сообществ микро­

организмов i n s i tu зависят от многих факторов и сильно колеблются, но 
в целом они, nо-видимому, на nорядки величин ниже, чем в культурах. 

С. Н. Виноградский [ 1970] nредложил i n si tu различать автохтонные 
и зимагенные микроорганизмы. Первые довольствуются низким содержа­

нием питательных веществ в субстрате, и плотность их популяций отно· 

сительна стабильна. Вторые, напротив, весьма чувствительны к недостат­

ку питания, и nлотность их поnуляций резко возрастает лишь в моменты 

повышения содержания питательных веществ (наnример, известное всем 

"цветение воды"). В определенном соответствии с этим"'flодразделением 

У.Дж. Вибе [1975] nредлагает различать "непрерывные" и "прерывистые" 
местообитания микроорганизмов, в зависимости от характера постуnле· 

ния в них питательных веществ. Так, к nрерывистым системам из-за нерав­

номерного nоступления опада относится нулевой горизонт почвы в лесу.­

К этому же типу местообитаний относятся многие реки и озера. Приме· 

рами неnрерывных тиnов среды являются илистые субстраты, анаэроб· 

ные условия внутри желудков животных и открытый океан. В конечном 

счете во всех мест6обитаниях жизнедеятельность бактерий так или иначе 

связана с водой и все они в этом смысле являются водными организмами. 

По данным морских микробиологов [Zobell, 1963; \Nood, 1965], сред· 
няя плотностьнаселения бактерий в открытом океане составляет менее 

1 экз. на 1 л воды, тогда как в nрибрежных водах она может достигать 
108 клеток на 1 мл. Лимитирующим фактором в данном случае является 
главным образом содержание в воде фосфатов и нитратов [Богданов, 
1975]. Следует nодчеркнуть, что в результате исследований советских 
океанографических экспедиций nредставления о роли бактериопланкто-

на океанской пелагиали в настоящее время глубоко пересматриваются 

[Виноградов, 1971]. 
Благодаря сравнительно устойчивой стратификации водной толщи рас­

пределение поnуляций микроорганизмов в ней характеризуется оnреде· 

ленной вертикальной структурой. Представления об этой структуре мож­
но формализовать в виде графиков, где по вертикальной оси откладыва· 
ются глубины, а по горизонтальной- nлотность, удельная биомасса либо 
nродукция интересующей груnnы организмов в соответствующем слое 

воды, выраженные в относительных величинах (сравните с нашим "коэф· 
фициентом заполнения nространства"). На рис. 10 nостроены такие гра-
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фики для бактериопланктона в экваториальной зоне Тихого океана, по 

данным М. Е. Виноградова [ 1971] ; в открытом океане и в прибрежных 
водах северо-западной Атлантики, по данным Р. Карри [Currie, 1958]; 
в озерах умеренной зоны северного полушррия (показан лишь обобщен­

ный тип кривой), по материалам многих авторов, опубликованным в 

книге" Биологическая nродуктивность северных озер" [ 1975], а также 
для микробного населения некоторых типов почв Теллермановского 

опытного лесничества [Егорова, Алексахина, 1974]. Вдоль этого, в неко­
торой степени "естественного ряда" структур можно, nри желании, nро­

следить множество тенденций и градиентов, которые вряд ли случайны. 

Следует добавить, что бактериальные сообщества образуют в биосфере 

действительно непрерывную живую пленку. Толщина этой пленки колеб­

лется от 11 034 м (Марианская впадина) до нескольких миллиметров в 
горных и арктических nустынях. 

При анализе тонкой структуры бактериальных ценазов обращает на 

себя внимание чрезвычайно распространенная способность бактерий фор­

мировать многоклеточные агрегаты. Так, Ю.И. Сорокин [ 1966] показал, 
что около 1;3 естественного морского бактериопланктона nредставлено 
агрегатами величиной более 3-5 мкм, которые главным образом и вые­
даются животными-фильтраторами. Трудно, разумеется, согласиться, 

что агрегированность бактериопланктона существует лишь "для удобст­

ва" фильтраторов. Гораздо логичней предполагать, что она обусловлена 

какими-то внутренними функциональными моментами организации бак­

териальных ценозов. 

На рис. 11 нами обобщены сведения об основных типах бактериаль­
ных группировок. Для этого использованы данные большой группы ав­

торов, опубликованные в книге "Жизнь растений" (т .1) . 
На схеме nрежде всег() отражено то обстоятельство, что наиболее при­

митивным и исходным для всех остальных известных в настоящее время 

типов бактериальных группировок, на наш взгляд, являются случайные 

груnnировки неподвижных (передвигающихся пассивно), лишенных. жгу­

'fиков, не образующих эндоспоры, имеющих форму кокков или полиморф­

ных, иногда даже лишенных оболочек клеток, например Micrococcus или 
Mycoplasmatales. 

Следующую ступень типов бактериальных груnпировок составляют 

агрегаты, связанные непосредственно с характером деления неподвижных 

клеток и "нерасхож.о,ением" их после деления. Здесь выделяется ряд: 

Diplococcus или Methylococcus (двойные клетки) - Gaffkya (тетрады) 

пластинки из клеток, типа образуемых Thioredia rosea.- пакеты или 

кубы из клеток (Pediococcus, Thiosarcina гоsеа). Далее "слепую ветвь"· 
образуют розетки клеток (Biastobacteг или Selliberia carboxydohydro­
gena). Особое положение занимают также конгломераты клеток или 
клетки-колонии, образующиеся неправильным дроблением исходной 

клетки (My~ococcus). 

В определенном смысле проrрессивный ряд образуют сферические 

клетки, делящиеся в одной плоскости, что nриводит к формированию це­

почек (типа Streptococcus или CloroЬium limicola), затем nучков из цепо­
чек (Metallogenium или Thiospirillum pistiense) и, наконец. довольно елож-
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Рис. 11. Типы бактериальных агрегатов 

ных сетей из цепочек, открытых у некоторых типов анаэробных бактерий. 
Важным приспособлением неподвижных клеток к условиям их существо­

вания являются также слизистые капсулы, вмещающие множество кле­

ток (например, Amoebobacter либо зооглеи v Thiobacterium, либо так 
называемые везикулы у клубеньковых бактерий бобовых), или объе­
динения мелких капсул первого порядка в более крупные агрегаты, как 

это происходит у Siderocapsaceae. 
Происхождение жгутиков, этих довольно сложных двигательных орга­

ноидов у простейших микроорганизмов, является в настоящее время 
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предметом оживившейся и, по-видимому, плодотворной дискуссии, име­

ющей отношение к симбиогенетическому объяснению возникновения 

эукариотов (клеток, содержащих ядро) и некоторых I<Леточных органелл 

(Мережковский, 1909а; Козо-Полянский, 1924; Margulis, 1970; Тахта­

джАн, 1973). Речь идет действительно о "величайшем событии в органи­
ческой эволюции", об одном из самых таинственных ее моментов. В на­

шей, безусловно, сугубо статической схеме (см. рис. 11) этот момент от­
ражен выделением мощной, весьма прогрессивной ветви усложнения 

структуры бактериальных агрегатов, берущей начало от случайных груп­

пировок независимых, одиночных, подвижных клеток, снабженных жгу­

тиками (например, Baci llus cereus, В. meseпtericys, Rhodopseudomanas, 
Azotobacter, Clostridium). Из таких nодвижных клетокиногда образу­
ются независимые слизистые многоклеточные каnсулы (тиnа Thiocapsa 
roseopersicina), а главное, намечается линия: нити клеток, иногда актив­
но подвижные (например, Sphaerotilus natans, Beggiatoa, Caryophanon, 
RhodomicroЬium vannielii) -тяжи из нитей (Бacillusymycoides) -сети 
из переnлетенных нитей (Pelodictyon clathratiforme, Thiodictyoп ele: 
gans- стелющиеся колонии активно и согласованно nодвижных клеток 

(тиnа Dictiobacter, Cyclobacter, Teriobacter). Нити некоторых видов спо­
собны также групnироваться в агрегаты, тиnа каnсул (влагалища у 

Leptothrix ochracea), nричем нити и отдельные клетки могут nоки­

дать и возвращаться (?) в агрегат. Не вnолне ясно положение трихо­

нем, т.е. многоклеточных организмов, занимающих промежуточное 

положение между синезелеными водорослями и бактериями [Пешков, 

1966], способных иногда группироваться в слизистых капсулах (типа 

Thioploca) . 
Предложенная схема, безусловно, очень груба и поверхностна. посколь­

ку нас интересовали главным образом формальные структурные момен­

ты. Тем более поражают в ней некоторые общие и, вероятно, не случай-

ные, а генетические тенденции. Так, слева направо и снизу вверх отчет­

ливо прослеживается повышение устойчивости, биохимической активности 

и подвижности агрегатов, спорообразующей способности клеток, а также 

уровня их экологической и функциональной специализации. Эволюцион­

ное значение агрегации представляется двояким: во-первых, именно в 

форме микроагрегатов бактериям облегчались внедрение в новую среду, 

приспособление к жизнедеятельности в сложных многовидовых ценозах 

и выживание в экстремальных условиях; во-вторых, агрегация могла 

быть существенной предпосылкой для дифференциации и специализации 

клеточных органелл, а также возникновения симбиотических отношений 

между разными группами микроорганизмов. Действительно, нетрудно 

представить себе положение крохотных частиц одного вида, буквально 

"затертых" в агрегате клеток другого вида, и возникающую для них при 

этом альтернативу: либо симбиоз или паразитизм, либо гибель. Разуме­

ется, эти рассуждения являются лишь догадкой, но в целом представля­

ется вполне основательным убеждение, что агрегированность бактерий 

является весьма полезным приспособлением и выработалось в резуль-

тате длительной эволюцииструктурно-функциональной организации ми­

кробных ценозов. 
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В целом хорошо известно, что бактериальные культуры лучше всего 
растут при определенной, так называемой М-концентрации бактерий, спе­

цифичной для каждого вида [Жданов, Выгодчиков, Ершов и др., 1967]. 
При плотности популяции выше или ниже 1\11- концентрации деленlfе кле­
ток приостанавливается, хотя питательных веществ в культуральной 

среде вполне достаточно. Физиологический механизм этого явления, так 

же как и феномена подвижности колоний некоторых видов бактерий 

на твердых субстратах [Африкян, 1974], изучен пока еще слабо, но во 
всяком случае зависимость жизнедеятельности бактериальньiх ценазов 

от фактора плотности можно считать абсолютно доказанной. В связи с 

этим чрезвычайно заманчивым представляется более тонкое исследова­

ние цействия фактора плотности, т.е. зависимости роста культуры от 

размещения бактериальных колоний, как это было сделано нами в преды­

дущем разделе для культурельных колоний вирусов. Наиболее интерес­

ным было бы сравнение культуральных сообществ автотрофных и гете­

ротрофных типов бактерий. К сожалению, мы не могли найти подходя­

щих для такого анализа материалов (нужны фотографии культуральных 

ценозов, состоящих по крайней мере из 100-120 отдельных и четко раз­
личимых бактериальных колоний). Тем более уместно попытаться более 

детально и формально рассмотреть взаимодействие бактериальных коло­

ний в зонах непосредственного контакта между ними. 
То обстоятельство, что бактериальные колонии на твердой культураль· 

ной среде возникают из точек, начинают расти одновременно и прирост 

биомассы в них оrкладывается в виде концентрических колец, сообщает 

структуре колоний и контактным взаимодействиям между ними харак­

тер явлений, подчиняющихся строгим геометрическим закономерностям. 

Без особого nреувеличения можно сказать, что на уровне именно сооб­

ществ законы геометрии в столь "чистом виде", пожалуй, больше нигде 

не проявляются (исключая лишайники), хотя и действуют повсеместно. 

У нас еще будет возможность отметить завvалированное, затушеванное, 

размытое их проявление в сообществах других форм прикрепленных к 

субстрату организмов. В связи с этим абстрактный анализ структуры 

культуральнога бактериального ценаза представляет некоторый интерес. 

Мы не сомневаемся, что у математиков для аналогичных случаев имеется 

великолепный методический аппарат, но большинство биологов им не 

владеет. 

•Различия в размерах колоний бактерий одного вида в одной культуре, 

по-видимому, определяются главным образом неодинаковой по каким­

то случайным nричинам скоростью деления клеток и задержками этого 

деления. Рассмотрим графические модели процесса взаимодействия двух 

смежных колоний при их контакте в культуре (рис. 12). Подразумева­
ется, что рост колоний в зоне их соприкосновения прекращается. Если 

скорости радиального роста смежных колоний одинаковы, то граница 

их контакта прямолинейна, как это по казана на рис. 12, 1, независимо 
от того, равномерно, с ускорением или с замед.[lением растут эти коло­

нии. На рис. 12, //, 12, ///и 12, IV показан процессвзаимоде14ствия между 
колониями А и Б, когда скорости их радиального роста постоянны, но 

различаются вдвое. Колонию Б во всех случаях будем именовать погло-
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Рис. 12. Форма nространственного взаимодействия смежных бактериальных ко· 
лоний А и Б 

1 - когда скорости радиального роста колоний одинаковы; /1-/V - когда 

скорости роста различаются вдвое, а колонии находятся на разных расстояниях 

одна от другой. Сnлошной толстой линией показаны реальные границы колоний, 

пунктиром обозначено состояние границ при отсутствии исключающего взаимо· 

действия колоний 



щенной. Анализ чертежей позволяет сделать следующие заключения: 

1) если скорости роста двух смежных колоний неодинаковы, то граница 
контакта. между ними дугообразная; 2) при полном "поглощении" од­
ной из двух смежных колоний обе колонии имеют форму круга; 'З) раз­

меры поглощенной колонии зависят от расстояния между исходными 

центрами колоний: чем дальше она расположена, тем больше она "успе­

вает вырасти", прежде чем ее поглотит более мощная колония; 4) диа­
метр поглощенной колонии равен тому диаметру, который бы она име­

ла, полностью прекратив свой рост в момент соприкосновенИя со смеж­
ной колонией, т.е. она продолжает расти, но абсолютного приращения ее 
площади больше не происходит; 5) геометрический центр поглощенной 
колонии смещается от ее истинного (начального) центра на величину, 

равную половине ее радиуса. 

Все перечисленные пункты можно было бы сопроводить и строгим до­
казательством, но они вполне очевидны и из чертежей. Гораздо важнее 

отметить следствие из этих построений, что колонии, возникшие из нес­

кольких генотипически идентичных клеток, расположенных в одной точ­

ке, в принципе не должны отличаться по размерам от колонii!Й, возник­

ших действительно из одной клетки. Аналогичные построения с имита­

цией ускорения или замедления роста колоний показывают, что установ­

ленные выше принципы сохраняют свое значение и там; в любом случае 

размеры и смещение центров поглощенных колоний nропорциональны 

разнице между скоростями роста смежных колоний, только при некото· 

рых условиях поглощенная колония может принимать овальную форму. 

Подводя итог этому краткому экскурсу в область геометрии на плоскос­

ти, следует заметить, что подобный анализ структуры колоний в см.ешан. 

ных культурах бактерий, вероятно, помог бы разобраться в некоторых 

сложных аспектах межвидовых отношений в бактериальных ценозах. 

Резюмируя раздел в целом, хотелось бы выделить и подчеркнуть следу­

ющие основные моменты. На протяжении длительного отрезка органи­

ческой эволюции бактериальные ценазы в структуре биосферы согоспод­

ствовали с водорослями [Камшилов, 1974]. В силу их широкой биохими­
ческой специализации бактерии выполняли разнообразные функции по 

утилизации и концентрации рассеянных биогенных веществ и даже в мор­

ской толще могли быть пионерами освоения новых и разнообразных эко­

логических ниш. В процессе эволюции бактериальных ценозов, по-види­

мому, вырабатывалась и совершенствовалась чрезвычайно важная струк­

турная способность бактерий формировать устойчивые внутриценозные 

многоклеточные агрегаты, которая не только позволила им успешней 

осваивать новые экологические ниши и выживать в экстремальных эко­

логических условиях, но и создавала, особенно в агрегатах, покрытых 

слизистой оболочкой, совершенно новый тип биогенной среды. Возмож· 

но, последнее обстоятельство могло быть весомой предпосылкой для 
установления устойчивых симбиогенетических отношений между специ· 

ализированными группами микроорганизмов. В современной биосфере 
функции бактериальных ценазов многократно умножились от обязатель· 

ног о участия в материально- энергетическом балансе сложных естествен­

ных биологических систем вплоть до включения их в качестве основного 
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функционального комnонента в разнообразные nромышленно-техноло­

гические циклы. Вместе с тем бактерии остались наиболее nримитивно 

устроенными живыми организмами, а следовательно, в их сообществах, 

как естественных, так и искусственных, универсальные законы жизне­

деятельности живых систем и сосуществования организмов, в том числе 

и далеко не nознанные, выстуnают в наиболее обнаженном и достуnном 

для исследования виде. 

СООБЩЕСТВА ВОДОРОСЛЕЙ 

В систематике низших растений в настоящее время nроисходит глубокая 
и, nо-видимому, nрогрессивная no своим nоследствиям ревизия сложив­
шихся nредставлений, и это в nервую очередь относится к таксономичес­

кому nоложению водорослей [Jeffrey, 1971; Тахтаджян, 197З, 1974а]. 
Прежде всего считается целесообразным доядерные формы водорослей 
выделить в nодцарство Цианей или синезеленых водорослей (Cyanobion­
ta) царства Дробянок (Michota) надцарства Доядерных организмов (Pro­
caryota). Все остальные тиnы водорослей объединяются в царстве Расте­
ний (Vegetabilia или Plantae) надцарства Ядерных организмов (Eucary­
ota), но здесь особые nодцарства образуют Багрянки, т.е. багряные или 
красные водоросли (Rhodobionta), а также Настоящие водоросли (Phyco­
bionta), объединяющие в себе несколько десятков тысяч видов собствен­
но зеленых, диатомовых, бурых, харовых и nрочих тиnов водорослей. 

Как nодчеркивает П.М. Жуковский [ 1964], водоросли (и даже бактерии) 
нельзя безоговорочно относить к nримитивным организмам, nоскольку 

морфологически они устроены довольно сложно. В связи со сnособами 

размножения наличие хотя бы весьма кратковременной водной фазы в 

жизненном цикле водорослей в любой среде совершенно обязательно. В 

отложениях уnомянутой в nредыдущем разделе формации Фиг- Три най­

дены остатки организмов, nодобных современным синезеленым водорос­

лям; таким образом, эволюция водорослей как груnnы фототрофных и 

аэробных организмов, жизнедеятельность которых соnровождается вы­

делением свободного кислорода, nродолжается no крайней мере на nро­
тяжении З,2 млрд. лет. По сравнению с бактериями водоросли характери­

зуются значительно более узким сnектром биохимических функций, со­

средоточенных вокруг фотосинтеза, и это обстоятельство оказалось 

решающим в формировании состава атмосферы, благоnриятного для раз­
вития высших форм жизни на Земле: " ... весь кислород атмосферы Земли 
имеет, как сейчас доказано, фотосинтетическое nроисхождение" [Семе­

ненко, 1977, с. 10]. Благодаря фотосинтезу, в котором и до сих nop зна­
чительное участие nринимают водоросли, весь кислород атмосферы в 

современную геологическую эnоху обновляется каждые 2000 лет [Кро­

ми, 1968]-
В силу nочти исключительно фототрофной физиологической сnециа­

лизации водорослей область их активной жизнедеятельности в океане, в 

отличие от вездесущих бактерий, nростирается на глубину не более 100 м 
(эвфотическая зона), а на суше иногда сокращается до микроскоnичес­

ких nленок на том или ином коr.ном и биогенном субстрате. Тем не ме­

нее локальная nлотность nоnуляций водорослей и их биологическая npo-
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дуктивность в ~лагоприятных условиях достигают чрезвычайно больших 

величин. Здесь игарет роль уже не только скорость д.еления клето1< (как 

у бактерий}, но и разнообразие способов размножения (половое, беспо­

лое, вегетативное), а также широкое распространение быстрорастущих 

многоклеточных и nрикрепленных к субстрату форм. Рекордные во мно­

гих отношениях показатели, вероятно, nринадлежат все-таки одноклеточ­

ным диатомовым водорослям (Bacillariophytina). Прежде всего они нас­
читывают около 6000 видов. Размножаясь nреимущественно nутем деле­
ния, которое происходит в среднем через 36 часов, диатомеи могут обра­
зовывать громадные по площади скопления (поля) с nлотностью до 0,20-
0,25 млн. экз. на 1 л воды как в южной Атлантике, так и на севере Тихого 
океана [Оммани, 1963; Кроми, 1968]. По данным упомятутых авторов, 
nлощадь диатомовых илов в Мировом океане достигает 26 млн. км2 , а тол­
щина слоя этих .илов (трепелов) в отдельных местах достигает от 1000 
до 5700 м. 

По данным М. М. Голлербаха [ 1977], nри летнем "цветении" воды 
в некоторых водохранилищах nлотность скоnлений синезеленых водо­

рослей составляет до 1 ,О млн. клеток в 1 см 3 воды, так что в nри­
брежных зонах они образуют густую кашу. Отсюда nроще всего nред­

ставить, какую громадную роль играли водоросли в геологическом 

nрошлом нашей планеты, а также каково их значение в современных круn­

номасштабных океанических кругаворотах вещества и энергии [ Беклеми­
шев, 1973]. 

После этой краткой преамбулы, соблюдая принцип nредыдущих разде­

лов и работы в целом, сосредоточим основное внимание на структурных 

особенностях водорослевых ценозов. Как и раньше, рассмотрим nрежде 

всего способы агрегирования водорослей. 

На рис. 13 обобщены сведения о форме водорослей и их агрегатов, nре­
имущественно по материалам П.М. Жуковского [1964]. 

В современных гипотезах доядерные (прокариотические) синезеленые 
водоросли выводятся от фотосинтезирующих бактерий, типа пурпурных, 

содержащих хлорофилл "а" [Петров, 1977в]. Таким образом, исходным 

типом для всех форм водорослей являются, по- видимому, неколониальные, 

свободно взвешенные в субстрате одноклеточные водоросли планктона 

(например, Trichodesmium, Chlamydomonas, Chlorococcum, Chlorella, 
Cosmarium, Closterium, Pinnularia viridis). Вероятно, из этого типа как 
слепая ветвь эволюции образавались бентические Формы с неклеточным 

неветвящимся талломом (тиnа Vaucheria и Botrydium), а затем и формы 
со сложным, чрезвычайно дифференцированным неклеточным талломом 

или слоевищем, типа Caulerpa. Мощную, явно прогрессивную ветвь струк­
турного совершенствования образуют нитчатые многоклеточные слизис­

тые водоросли планктона, типа Oscillatoria. Отдельные их представители 
способны формировать из нитей круnные слизистые колонии в виде ком­

ков или клубков (такие, как Nostoc, или Spi rogyra). От нитчатых планк­
тонных форм произошли, вероятно, бентические формы с нитчатым не­

разветвленным талломом (типа Ulothrix, Erythrotrichia и Oedogonium), 
иногда агрегирующимся в nучки (Nemalion) и шнуры (Chorda). К этой 
ветви nринадлежат бентические формы с дихотомически ветвящимся 
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Рис. 13. Морфологические типы водорослей и их агрегатов 

нитчатым талломом ( Ectocarpus, Cutleria), с многоразветвленным кус­
тистым талломом (Ciadophora, Callithamnion) и, наконец, чрезвычайно 

сложн!>1е талломы, тиnа Chara. Другая столь же мощная ветвь структур­
ного усложнения может быть построена по линии: колония- клон (цено­

бий) одноклеточных планктонных водорослей в общей оболочке (как у 

Gleocapsa miпor) - плоская монослойная колония (типа Pediastrum) -
колония в виде полого шара или сферы (типа Volvox). От плоских ко­
лоний, вероятно, берут начало бентические формы водорослей с пластин­

чатымневетвистым талломом (Uiva, Lamiпariales и Porphyra), с дихото­
мически разветвленным слоевищем (типа Fucus vesiculosus), а также 
с многолопастным сложным талломом, типа Nereacystis. 
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В целом представители начальных звеньев этой схемы относятся к 

планктонным формам, среди которых значительное место занимают и си­

незеленые водоросли, а конечные звенья представлены исключительно выс­

шими бентическими формами. Разумеется, предложенная формальная схе­
ма структурного усложнения не может претендовать на объяснение каких­

либо генетических или эволюционных моментов, хотя некоторые тенден" 

ции прогрессивного совершенствования способов размножения, и в част­

ности полового процесса, дифференциации и специализации тканей, а так­

же усложнения структурно-функциона·льной организации не только инди­

видов, но и формируемых ими сообществ, просматриваются здесь вполне 

отчетливо. 

Совершенно естественно, что представители низших типов одноклеточ­

ных неколониальных и колониальных водорослей по структурной орга­

низации своих группировок недалеко ушли от бактерий. В этом смысле 

достаточно даже просто сравнить рис. 11 и 13. В связи с задачами нашего 
исследования особый интереспредставляютструктурные особенности груп­

пировок высокоорганизованных бентических форм водорослей, типа 

Сhага, Nitella или Cauleгpa. К сожалению, традиционные полевые гео­

ботанические методы для исследования бентических водорослевых со­

обществ мало годятся. Можно лишь полагать, что с развитием техни­

ки дешифрирования материалов и аэрофотосъемки водных поверхно­

стей соответствующие геоботанические подходы окажутся весьма по­

лезными. Нам приходится пользоваться фрагментарными либо слу­

чайными данными. 

Морфаанатомические и кариалогические особенности харовых водо­

рослей привлекали внимание специалистов еще в конце прошлого ве­

ка, а краткое изложение современных представлений о тонкой цитоло­

гии харовых можно найти в книге М. А. Пешкова ( 1966). Харовые во­
доросли широко ра"спространены в бентических сообществах как морс­
ких, так и пресных водоемов. Они могут довольствоваться весьма не­

большими количествами кислорода и умеренной освещенностью, бла­

годаря чему способны расти на значительных глубинах, так что в эко­

логии они часто даже служат индикаторами нижней границы литораль­

ной зоны [Оду м, 1975J. Для харовых также характерна потребность 
в кальции, поскольку GaC03 откладывается в механических тканях тал­
лома, таким образом они являются и типичными кальциефилами сре-

ди водных организмов. Все натуралисты, которые имели дело с харо­

выми водорослями, единодушно отмечают их потрясающее внешнее 

(морфологическое, но не морфогенетическое) сходство с хвощами. 
Практически это сходство распространяется и на структуру рассматри­

ваемых типов растений. Харовые водоросли образуют плотные компакт­

ные синузии в смысле Х. Гамса [Gams, 1918], т. е. одновидовые сомк­
нутые группировки, достигающие 50 и даже 200 см по высоте [Пеш­
ков, 1966] , обладающие определенной фитоценотической стратифика­
цией. Синузии харовых, как и прочих типов прикрепленных к субстра­

ту бентических водорослей, дают убежище для .множества прикреплен­

ных и малоподвижных видов более мелких водных организмов из ми­

ра растений, животных и промежуточных филагенетически древних 
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форм, типа динофлагеллят и прочих [Одум, 1975]. По замечанию 
М.М. Голлербаха, "в условиях интенсивного освещения обычно вырас­

тают невысокие растения с многочисленными, тесно скрученными по­

бегами; при рассеянном свете - вытяну:rые немногочисленные стебли. 

Образование компактных дерновин характерно и для мест с беспокой­

ной вс.дой, испытывающей частые волнения" [ 1977б, с. 348] . 
Подчеркивая морфагенетическую негомалогичность структурных об­

разований харовых (а также бурых и красных) водорослей соо:гветст­
вующим органам высших растений, сплошь и рядом приходится при­

знавать их полное функциональное подобие. Таким образом, не вдава­

ясь в анализ многочисленных и фундаментальных цитологических, ка­

риологических и морфагенетических различий между видами прикреп­

ленных к субстрату многоклеточных водорослей и высших сосудистых 

растений, следует отдавать себе ясный отчет, что корни форм сообита­

ния или сосуществования прикрепленных к субстрату фототрофных 

многоклеточных и высокоспециализированных организмов, корни стру­

ктурной организации их сообществ уходя.т еще в протеразойскую эру, 

где берут начало отдаленные предки хоровых водорослей [Пешков, 

1966]. 
Неклеточная водоросль Caulerpa, образующая плотные заросли в 

Средиземном море, замечательна чрезвычайно высокой структурно-функ­

циональной дифференциацией своего таллома. Отдельное стелющееся 

растение Caulerpa достигает величины 100 см, хотя состоит по сущест­
ву из одной единственной клетки. При этом оно имеет ползучий "сте­

бель" или "корневище", растущее од~~м концом. От корневища в суб­

страт внедряются многочисленные дихотомически ветвящиеся ризоиды. 

На коротких "черешках" сидят крупны" (до 20 см в длину) перисто­

лопастные "листья" с элементами параллельного жилкования. На "листь­
ях" формируются специальные органы (гаметангии), в которых созре· 

вают изогаметы. Прочность всего тела гарантируется "арматурой" в ви­
де многочисленных перекладин между противоположными стенками 

клеточной оболочки. Таким образом, в строенми тела этой водоросли 

достигается полная морфологическая и функциональная аналогия с выс­

шими сосудистыми растениями, а структуру группировок Caulerpa без 
особых натяжек можно уподобить структуре синузий, образуемых спо­

рофитам некоторых видов плаунов и папоротников. В связи с изложен­

ным уместно напомнить слова выдающегося отечественного геоботани .. 
ка Л. Г. Раменского: "Можно ли постигнуть удивительный механизм 
растительного тела, позабыв, ·что он выработался долгим и извилис­

тым путем эволюции? - То же и в случае коллективного организма, 

именуемого растительной формацией" [1918,с. 86]. Весьма характерно, 
что " ... бентосные водоросли, растущие в условиях движения воды, по­
лучают преимущества по сравнению с водорослями в тихих местах" 

[Петров, 1977а, с. 55]. 
Наиболее мощные по своим . пространственно-временным параметрам 

бентические группировки обраJуют бурые водоросли, которые по свое­

му значению в океанических экосистемах, по замечанию Ю. Е. Петрова 

[19776], аналогичны покрытасеменным растениям суши. По данным 

66 



П. Дювиньо и М. Т ан га [ 1973], биомасса наиболее продуктивных фукусо­
вых зарослей, расположенных вдоль калифорнийского побережья, дос­

тигает 90-150 ц/га в сухом весе, при средней годичной продукции око· 
ло 20 ц/га. В знаменитом Саргассовом море, сложенном плавучими во· 
дорослями Sargassum fluitaпs и S. nataпs, средняя биомасса водорослей 
в сухом весе составляет всего 0,026 ц/га. 

В структурном отношении заросли бурых водорослей представляют 

особый интерес, поскольку во многих nриморских странах являются nред­

метом nромышленной эксnлуатации. Наилучшего развития такие водорос­

ли достигают на глубине 6-15 м [Петров, 1977б]. С точки зрения 

геоботаники nространственная структура этих зарослей наиболее заме· 

мечательна, пожалуй, именно тем, что она регулярно (один или два ра­

за в сутки) кардинальнейшим образом перестраивается в связи с nри­

ливно-отливными ритмами, амплитуда которых в отдельных случаях 

достигает 15 м. В часы отлива заросль превращается в бесформенную 

груду переnлетенных слоевищ, nредоставленных действию всех атмОt­

сферных сил. В часы nрилива слоевища расправляются, ценоз nринима· 

ет вполне "классическую" форму, т.е. восстанавливаются стратифика· 

ция полога и размещение особей. Аналоги такому "регулярно-нестабиль­

ному" состоянию структуры сообществ в естественных наземных уело· 

виях можно найти лишь с большим трудом (например, вблизи пульси· 
рующих термальных источников или гейзеров). Тонкие аспекты пове· 

дения сообществ в подобных ситуациях заслуживают сейчас особо nрис­

тального внимания, поскольку их все чаще воспроизводит в своей тех­

нической деятельности человек. В качестве примера достаточно уnомя· 

нуть специфический режим полосы сработки уровня водь1 на регулиру· · 
ющих водохранилищах. 

В последние годы, благодаря исследованиям nреимущественно советс­
ких гидробиологов [Зайцев, 1970; Цыбань, 1970; Дудка, Береговая, 

1975; Нестерова, Полищук, 1975], выяснились основные закономерно· 
сти жизнедеятельности планктонного населения самого поверхностного 

слоя воды мощностью 0-5 см, а также пены и пленки в морских и 
пресных водоемах, называемого нейстоном. Организмы, существующие 

над поверхностной пленкой воды и тесно связанные с ней, относятся к 

эпинейстону, а сообщество под пленкой называется гипонейстоном. На· 

иболее изучен нейстон Черного моря. В его составе обнаружено множе­

ство видов бактерий, микроскопических водорослей, мелких беспозво· 

ночных животных и личинок рыб. В гипонейстоне Черного моря содер· 

жится фитопланктона от 10 до 1000 клеток на 1 л, а зоопланктона -
от 0,01 до 1,0 млн. организмов в 1 м3 воды [Нестерова, Попищук, 
1975]. Для некоторых видов бактерий морские пена и пленки как 

концентраты поверхностно-активных органических веществ являются в 

подлинном смысле особой экологической нишей [Цыбань, 1971]. По 
сведениям И.А. Дудка и В.И. Береговой [1975], в пене и пленке прес­
ных озер численность топько Отделившихея конидий водных гифомице­

тов достигает нескольких десятков тысяч экземпляров на 1 мл. Все 

эти новейшие факты действительно потрясают, поскольку открывают 

нашим Представлениям неведомый ранее и чрезвычайно сложный мик-
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ромир, вероятно, столь же древний, как и жизнь вообще. В структур­

ной организации сообществ нейстона, пены и пленок, по-видимому, ре­

шающее значение имеет взаимодействие законов молекулярной физи­

ки. Можно предполагать, что именно сообщества нейстона вместе с сооб­

ществами илов послужили в свое время источниками происхождения 

активного биокомпонента первобытных почв. 

В разделе, посвященном структуре водорослевых ценозов, нельзя 

умолчать о разнообразии симбиотических отношений водорослей с дру­

гими группами организмов, исключая грибы, поскольку лишайникам 

отведен специальный раздел. 

Симбиоз синезеленых и зеленых водорослей с различными предста­
вителями простейших животных (Pгotozoa) распространен в природе 

чрезвычайно широко. При этом симбиотические синезеленые водорос"·· 

ли называются цианеллами, а сам двойной организм - цианомом [Пеш­

ков, 1966] . Специализация цианелл зашла настолько далеко, что они уже 
неспособны жить вне организма хозяина, например корненожки (Pauliпel­

la chromophora). Одноклеточные зеленые водоросли, особенно Chlorella, 
очень чаото вступают в симбиоз с такими беспозвоночными животными, 

как губки, моллюски и черви. Этих симбионтов называют зоохлореллами, 

независимо от строгой видовой принадлежности водоросли. Зоохлореллы 

могут жить и вне клеток хозяина, на культуральных питательных средах. 

По мнению М. А. Пешкова [1966], рассматриваемые формы сожительства 
зародились еще в протерозое, т. е. около 2 млрд. лет назад, когда появи­
лись зеленые водоросли. 

Т. Рефли дал превосходное описание уникального природног~ явле­

ния- Большого Барьерного рифа, где, в частности, отмечает, что ... без по­
мощи водорослей, создающих не совсем обычный дополнительный источ­

ник снабжения, значительная часть полипов погибла бы от нехватки кис­

лорода" ['1960, с. 31]. Ю. Оду м резюмировал, насколько это было возмож­
но, бурно развивающиеся представления об экасистемах коралловых ри­

фов и пришел к выводу, что" ... коралловый риф представляет собой в 
действительности кораллово-водорослевый риф" [1975, с. 448]. С одной 
стороны, так называемые эндозойные водоросли (панцирные жгутиковые), 

подобно хлорелле, являются внутренними симбионтами полипа; с другой 

стороны, популяции нитчатых зеленых водорослей (Chlorophyta) состо-
ят в облигатном мутуализме (взаимовыгодном сосуществовании) с nо­

пуляциями полипов. Кроме этого, представители красных водорослей 

(Porol ithoп) принимают большое участие в накоплении известкового суб­
страта на мертвом скелете рифа, ослабляют разрушительное действие при­

боя, а также служат дополнительным источником кислорода. 

Для жизнедеятельности бентических водорослей решающее значение 

имеет наличие неподвижного твердого субстрата. В связи с этим в со­

обществах с доминированием бурых и красных водорослей в особен­

ности распространены явления эпифитизма и паразитизма более мелких 

форм растений на крупных. В этом смысле бентические водорослевые 

ценазы могут сравниться только с тропическими лесами. По замеча­

нию Т. В. Седовой," ... явление эпифитизма с биологической точки зре­
ния изучено крайне слабо. Не исключено, что между эпифитом и его 
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хозяином устанавливаются взаимоотношения гораздо более сложные, 

чем мы обычно себе представляем" [ 1977, с. 73]. К сожалению, это 
замечание справедливо не только для водорослевых ценозов. 

Подводя итог разделу в целоt-1, прежде всего следует подчеркнуть, 

что мы специально не затрагиваем роль водорослей в структуре раз. 

нообразных экасистем суши, подразумевая вторичность или производ­

ность последних от морских систем. Нас интересовали главным обра­

зом те особенности водорослей и образуемых ими ценозов, которые 

могли послужить предпосылками для освоения растениями суши в от­

даленном геологическом прошлом. 

На рис. 14 схематически показаны основные моменты физиологии, 
морфогенеза, экологии и фитоценологии водорослей, которые, усугуб­

ляя стратификацию и горизонтальную неоднородность океанического 

субстрата, с неизбежностью подготавливали внедрение растений на сушу. 

Здесь прежде всего следует выделить фотосинтез с образованием мо­
лекулярного кислорода, что привело к формированию атмосферы со­
временного состава. Далее обособление ДНК в ядре и появление мито­

за, начавшиеся еще у бактерий, а также развитие способов полового 

размножения привели к "взрыву" видового р::.знообразия водорослей 

и соответственно их чрезвычайной экологической пластичности. Высо­

кий уровень агрегации одноклеточных водорослей, колониальность, 

затем появление многоклеточных тел с последующей дифференциаци-

ей и специализацией тканей привели к развитию весьма сложных в 

структурно-функциональном отношении талломов с прикрепленным к 

субстрату обр;~зом жизни, по существу мало чем отличающихся от неко­

торых высших форм растений. Прикрепленный образ ж1-1зни водорослей 

способствовал освоению прибрежных и новообразующихся мелковод­

ных экотопов, образованию в подлинном смысле сомкнутого раститель­

ного покрова в литоральной зоне, к тому же резко возросла и способ­

ность самих водорослевых ценазов к новообразованию некоторых ти­

пов субстрата. Развитие симбиотических и мутуалистических отношений 
водорослей с другими группами живых организмов повышало продук­

тивность, а главное - устойчивость литоральных экосистем. Высокая 

биологическая продуктивность водорослевых ценазов способствовала 

накоплению запасов органического детрита, опять же главным образом 

в литоральной зоне. В структуре водорослевых ценазов находили свое 

место, убежище и питание разнообразные типы животных и сапрофит­

ных организмов; пищевые цепи все меньше зависели от случайностей, 

становились устойчивыми. Перечисляя все эти моменты, приходится 

вновь и вновь подчеркивать, что речь-то идет о процессах самооргани­

зации жизни путем многочисленных проб и ошибок, растянутых во вре­

мени примерно на 2,5 млрд. лет. 

Условия водной среды, разумеется, наложили свой отпечаток на стру­

ктуру водорослевых ценозов. Прикрепленным к субстрату водорослям 

не требуется особого развития по кровных (защитных), механических и 
транспортирующих (коммуникационных) тканей, и это соответствующим 
образом отражается на составе детрита, на его питательной ценности, по­

рождая высокую скорость оборачиваемости веществ и простоту пищевых 
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цепей. У водорослей, хотя им и свойственны всевозможные "тропизмы", 

работает вся поверхность тела, при этом ризоиды выполняют, по существу, 

лишь функцию прикрепления и удержания организма на поверхности 

субстрата. Водорослевым ценазам в принципе несвойственно "поиндиви­

дуальное" чередование и смешение особей разных видов (в одном ярусе); 

для них характерна четкая зональность размещения представителей от­

дельных видов, обусловленная спектральным составом света на разных 

глубинах и стратификацией водной толщи по прочим физическим пара­

метрам. Все эти структурные особен}!ости можно найти в той или иной 

форме и у многих растений суши, однако именно в мире водных обита­

телей они являются всеобщими и основополагающими. 

В целом же структура сообществ прикрепленных к субстату водо­

рослей поразительным образом напоминает структуру многих типов 

растительных сообществ суши, так что можно, вероятно, говорить о не­

котором "фитоценотическом преформизме", т.е. о предварении струк­

туры наземных сообществ в структурах водных ценозов. Преформиро­

вана, собственно говоря, норма реакции на те или иные экологические 

и фитоценотические факторы. В отличие от большинства групп живот­

ных и от своих свободно паривших в водной толще предков, прикреп­

ленные к субстрату водоросли, как и высшие растения, не могут пере­

меститься из неблагаприятного окружения и вынуждены либо погибать 

на месте, либо реагировать на различные обстоятельства замедлением, 

остановкой или ускорением своего роста, развития и разll!!ножения. 

ГРУППИРОВКИ ГРИБОВ 

Положение грибов как группы гетеротрофных паразитических и сапро­

фитных организмов, лишенных хлорофилла, в Представлениях современ­

ной систематики еще более сложно и "динамично", чем положение во­

дорослей. Этому в значительной степени способствует и то, что они сос­

тавляют одну из представительнейших ветвей орган~.ческого мира, нас­

читывающую около 100 тыс. видов [ Горлен ко, 1976]. В частности, лю­
бопытно, что К.С. Мережковский [1909б] считал некоторые типы гри­

бов бесхлорофилльными "белыми" водорослями. Еще более интересна 
точка зрения Клементса и Шира [Ciements, Shear, 1931], которые, нап­
ротив, считали грибами все бесхлорофилльные в том числе и цветко­

вые растения. Уяснить современное положение дел, вероятно, поможет 
схема на рис. 15. 

Прежде всего выделяется многочисленная группа лучистых грибков, 

или актиномицетов, известная и активно исследуемая на протяжении 

последних 100 лет. Актиномицеты в целом безоговорочно относятся к 
подцарству (отделу) бактерий. Всех их объединяет отсутствие типич­
ного клеточного ядра. От "подлинных" бактерий лучистые грибки от­

личаются более сложным строением клеток, которые не только ветвят­

ся (отождествляются с мицелием высших грибов), но и образуют до­

вольно сложные, часто, в свою очередь, ветвящиеся, специальные орга­

ны спороношения - спороносцы, или спорангии. Мицелий лучистых 
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Надцарство Ядерных 

Рис. 15. Система представлений о таксономической принадлежности грибов 
снизу вверх - в традиционном плане; сверху вниз - по предложению 

А.Л. Тахтаджяна [1973, 1974а] 

грибков обнаруживает некоторую специализацию, подразделяясь на суб­

стратный, который внедряется в питательную среду, и воздушный, на 

концах которого образуются спороносные органы. Морфологии акти­

номицетов посвящена специальная сводка А. А. Прокофьевой- Бельгов­

ской [1963]. Большинство имеющихся в настоящее время сведений 
говорит о том, что актиномицеты произошли от специализированных 

типов гетеротрофных бактерий. 

Систематическое положение второй группы "грибоподобных" орга­

низмов - слизевиков (Myxophyta), насчитывающей около 450 видов, 
особых разногласий не вызывает, поскольку они издавна выделяются 

в самостоятельный отдел (теперь - подцарство, объединяемое "суве­

ренным" царством грибов), а главным образом, вероятно, потому что 

они сравнительно слабо изучены. Тело слизевика в стадии так называ­

емого плазмодия предсталяет собой многоядерную подвижную массу 

цитоплазмы, лишенную оболочки. Плазмодий ведет сапрофитный, реже 

паразитический образ жизни. В определенных условиях (в освещенных 

и сухих местах) плазмодий сильно подсыхает и, превратившись в пло­
довое тело, образует спорангии с тысячами одноядерных спор. После 

прорастания спор во влажном субстрате некоторые из них после деле­

ния приобретают разнополость и функции гамет: таким образом в 
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жизненном цикле слизевиков проявляется половой процесс. Специали­

сты склонны связывать происхождение слизевиков с гетеротрофными 

жгутиковыми, т.е. в конечном счете - с бактериями. 

Третья Группа - высшие, или настоящие грибы (Mycophyta) - нас­
читывает более 70 тыс. видов и, по замечанию П.М. Жуковского [1964], 
находится в настоящее время в стадии расцвета. В целом это многоклеточ­

ные гетеротрофные организмы, анатомически и морфологически весьма 

сложно организованные и обладающие иногда чрезво1чайно "изощренны­

ми" способами осуществления полового процесса. По утверждению АЛ. Тах­

таджяна,_"происхождение грибов от какой бы то ни было группы рСiстений 

чрезвычайно маловероятно. Они произошли, скорее всего, от исконно ге­

теротрофных, амебоидных двухжгутиковых протозойных о1редков, ... что 
признают теперь многие авторы, как микологи, так и ботаники'' [ 1973, 
с. 29]. 

Вообще историн и состояние дел в систематике грибов наибо,,ее очевид­

ным образом показывают, что решительный прогресс в представJ.ениях 

может быть достигнут не столько на уровне тонких электронно-микроско­

пических и молекулярно-генетических исследований (разумеется, совер­

шенно необходимых), сколько на уровне глубокого теоретического осмыс" 

пения громадного объема имеющихся данных. Об этом прекрасно сказал 

А.А. Любищев: "Вся сложная аппаратура только изощряет наблюдения, 

но без длительных и упорных размышлений в теории явления нельзя дос­

тигнуть прогресса" [1971, с.21]. Для нас попытаться разобраться в станов­
лении структурных особенностей группировок гетеротрофных организмов 

не менее важно, чем в соответствующих деталях строения сообществ "ис­

тинных" растений, поскольку среди высших представителей последних ге­

теротрофные формы также широко распространены. В соответствии с 

этой задачей нас интересуют в первую очередь сравнительно немного­

численные представители грибов, полный цикл развития которых. про­

исходит в водной среде, поскольку они, вероятно, и есть филогенети-

4ески и наиболее древние. Существует, однако, предположение, что вод­

ные гифомицеты, например, перешли в водную среду после длительно-

го пребывания в условиях суши [Дудка, 1976]. 
Для своего роста и развития грибы l"lуждаются в готовом органичес­

ком веществе растительного или животного происхождения. Специализа­

ция современных, особенно паразитических грибов в смысле видовой и 

даже сортовой принадлежности хозяина зашла настолько далеко, что 

иногда облегчает. классификацию последних, а экология и эволюция тех 

и других соответственно сопряжены самым тесным образом. Способы 
размножения грибов в любых экологических условиях требуют хотя 

бы кратковременного увлажнения, так что их жизнедеятельность в той 

или иной фазе онтогенеза связана с водой. Исключительно же в вод­

ной среде обитают немногочисленные представители классов Archimy­
cetes, Phycomycetes, несовершенных грибов (Fungi imperfecti), а так­
же специализированная группа водных гифомицетов [Дудка, 1974, 
1976]. Особый интерес во многих отношениях представляет также от­
носящаяся к низшим актиномицетам форма Mycobacterium citreochro­
mogenum, выделенная из проб подземных вод в нефтегазоносных рай-
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онах [Красильни ков, Коринелли, 1974]. Неклеточный многоядерный 
нитевидный мицелий фикомицетов, например, водной плесени (Sapro­
legпia parasitica) напоминает таллом неклеточных сифоновых водорос· 

лей типа вошерии (Vaucheria). Сбпижает их и характер полового (оога­
мия) и бесполого (зооспоры) размножения. Неклеточные водоросли 

считаются слепой ветвью эволюции [Жуковский, 1964], но поразитель· 
ное сходство с ними водной плесени располагает к догадке, что эта 

ветвь, может быть, не такая уж и "слепая". 

В специальных работах, посвященных микрофлоре ручьев и рек 

[Дудка, 1974; Дудка, Береговая, 1975], установлен ряд интересных 
закономерностей биогеоценологического порядка. Так, в верхних по 

течению участках водотоков (ритроне) многочисленные представители 

фикомицетов приурочены к илистым субстратам, содержащим органи• 

ческие вещества преимущественно животного происхождения, а гифо· 

мицеты - к донным· отложениям органических остатков растений (гни· 

ющих листьев деревьев и кустарников), т. е. в целом активно участву­

ют в начальном цикле превращений первичной продукции. В бентичес· 

ких сообществах потамона (нижних по rечению, богатых органикой 

участков водотоков) все перечисленные выше функции фикомицетов 

и гифомицетов сохраняются, но в планктоне потамона значительная 

часть представителей фикомицетов становится биофагами (облигатны· 

ми паразитами) водорослей, беспозвоночных и их личинок, а также ик· 

ры и мальков рыб, в некоторые периоды вызывая даже эпидемии ере· 

ди отдельных представителей планктона. О высоком содержании кони­

дий водных гифомицетьв в пениетом детрите озер упоминалось в пре· 

дыдущем разделе. Из этих, весьма немногочисленных сведений можно, 

однако, составить представление, что функции грибов в пресных водах 

и, вероятно, прибрежных богатых детритом участках морей высоко спе­

циализированы и оазнообразны. 

В книгах К. Даддингтона [Duddiпgtoп, 1957; Даддингтон, 1972] опи­
сана очень интересная и довольно представительная группа хищных гри· 

бов ·(порядки Zoopagales и Мопi liales), жертвами которых являются 
многочисленные представители простейших (Protozoa), нематоды, амебы 
и коловратки, т.е. организмы, чрезвычайно широко распространенные 

во всех средах, в том числе в морских и пресных водах. Представите· 

ли этой группы грибов улавливают свою добычу весьма изощренными 

способами. Так, гифы Zoopagales выделяют специальную липкую слизь, 
к которой и nрилипа ют случайно приблизившиеся амебы, а у Мопi 1 iales 
липкие гифы образуют петли и кольца, иногда сжимающиеся при зах· 

вате жертвы, да к тому же организованные в многоячеистые трехмер· 

ные сети. Предполагается даже наличие у этих грибов какого-то яда 
как дополнительного средства убийства жертвы. Характерно, что многие 

виды хищнь.х грибов не могут вообще развиваться в культуре, когда 

в ней отсутствует их естественная добыча. Все эти замечательные откры· 

тия буквально последних 30 лет говорят о том, что в спектре разно· 
образных биоценотических функций грибов необходимо учитывать и 

хищничество, причем облигатное, т. е. их роль как консументов вые· 

шего порядка, поскольку .среди жертв есть и паразиты, и хищники. 
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В книге В.Я. Частухина и М.А. Николаевской [1969] приводится 

серия из 33 карт, на которых показано размещение мицелия и плодо­
вых тел грибов, а также древесного валежа на учетных площадках пло­
щадью от 50 до 625 м2 , заложенных в различных типах еловьiх, сосно­
вых и дубовых лесов. На некоторых площадках съемка сделана дваж­

ды, с интервалом в 1-2 месяца. В составе микофлоры выделены эко­

логические группы грибов: микаризные грибы, подстилочные сапрофи­

ты, ксилофаги, гумусовые сапрофиты и т. д. Авторами проделана гро­

мадная работа по анализу этих комплексных данных и получены важные 
конкретные выводы о роли грибов в разложении продуктов жизнеде­

ятельности фитоценозов. Нам же представилась возможность присмот­

реться к деталям структуры грибного населения фитоценозов; мы 

воспользовались упомянутыми, поистине уникальными фактическими 

материалами. Из всего спектра рассматриваемых в работе типов лесных 

фитоценозов мы остановились на четырех типах ельников: ельник-зеле­

нрмошник, ельник чернично-сфагновый, ельник сложный и участок вре­

менного березняка, возникшего после пожара на месте ельника-зелено­

мошника. Материал по ельникам собран авторами в 1939-,---1940 гг. на 

территории Центрального лесного гасзаповедника (Калининская обл.). 

Классификация типов леса проведена по принципам, разработанным 

В.Н. Сукачевым [1931]. 
Из всех экологических груnп грибов мы выбрали для анализа толь­

ко микаризные грибы и подстилочные сапрофиты. Первые в своей жиз­

недеятельности связаны симбиотическими отношениями с древесными 

·растениями, точнее, с их корневыми системами. Вторые живут за счет 

разложения опавших листьев и хвои. Разумеется, это подразделение в 

некоторой степени условно, поскольку способы питания тех и других 

известны далеко не во всех деталях. Во всяком случае, даже прини­

мая в расчет то очевидное обстоятельство, что основная жизнедеятель­

ность грибов происходит в скрытом от глаз многолетнем мицелии, а 

плодовые тела шляпочных грибов (исключая трутовики) являются бо­

лее чем эфемерными образованиями, представлялось весьма заманчивым 

сугубо формально сравнить особенности размещения именно плодовых 

тел грибов данных экологических групп на рассматриваемых учетных 

площадках. 

Хорошо известно явление, когда плодовые тела немикоризных поч­

венных сапрофитов в процессе разрастания мицелия образуют так на­

зываемые "ведьмины круги". Л.В. Гарибова [1976б] приводит сведения, 
что скорость радиального роста мицелия из точки у гриба-зонтика пес­

трого (Macrolepiota procera) составляет от 8 до 50, а в среднем около 

10 см в год, причем возраст отдельных его "ведьминых кругов" дос­

тигает более 100 лет. Плодовые же тела шляпочных грибов живут обыч­
но 10-15 дней, а иногда даже несколько часов. На планах В. Я. Часту­

хина и М.А. Николаевской отдельные элементы "ведьминых кругов" 
выделяются более или менее отчетливо для многих видов грибов, в 

том числе и для некоторых микоризных. Что касается расположения 

плодовых тел во времени, то, судя по планам, не было случая, чтобы 
новое тело в изученной группе видов месяц или два спустя возникло 
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на месте старого. Это обстоятельство, в частности, позволило нам при 

обработке данных подходить к парам последовательных планов одних 

и тех же учетных площадок как к независимым и самостоятельным 

документам. 

Если исходить из гипотезы, что плодовые тела микоризных. грибов 

и подстилочных сапрофитов возникают и размещаются по территории 

ценоза случайно, то справедливо соотношение 

L =У+, 
где L - среднее расстояние между плодовыми телами; S - площадь 

учетной площадки; N - число плодовых тел данного вида. 

На основе этого соотношения нами прежде всего были вычислены 

теоретически ожидаемые средн111е расстояния между плодовыми телами 

отдельных видов грибов на учетных площадках. Затем по планам пло~ 

щадок были вычислены действительные средние расстояния между 

''особями". Следует заметить, что всего учтено расположение около 300 
плодовых тел для 20 видов микаризных грибов и более 500 плодовых 
тел для 27 видов подстилочных сапрофитов. Далее, несмотря на все 
наши ухищрения, кроме очевидного факта, что размещение плодовых 

тел во всех случаях не случайное, а групповое, нам не удалось установить 

никаких особых различий в размещении плодовых тел между микариз­

ными грибами и подстилочными сапрофитами ни в фенологическом, ни 

в типологическом аспектах. Иными словами, размещение плодовых тел 

грибов в лесу, по-видимому, настолько жестко детерминировано в слу-

чае микарИзных грибов размещением древесных симбионтов, а в случае 

подстилочных сапрофитов- радиальным разрастанием мицелия и разме­

щением случайных скоплений растительного опада, что искать в нем ка­

кие-либС' инвариантные закономерности бесполезно: там, где для мице­

лия имеется достаточное количество доступных питательных веществ, он 

и образует плодовое тело. Негативный результат нашего опыта позволяет 

еще более укрепиться в убеждении, что каковы бы ни были функции гри­

бов в биологических системах, в любом случае пространственная струк­

тура их группировок является вторичной (завИсимой) по отношению ли­

бо к структуре популяций хозяина или жертвы, либо к структуре группи­

ровок автотрофных симбионтов, либо к распределению органического 

субстрата. Иными словами, по структ-урным особенностям своих группи­

ровок грибы стоят гораздо ближе к животным, чем к растениям. 

CfPYKTYPHbiE ОСОБЕННОСТИ ЛИШАЙНИКОВ 

Лишайники являются во многих отношениях удивительными организма­

ми, поскольку объединяют в себе в единое физиологическое, морфологи­

ческое и экологическое целое представителей двух, а иногда и трех царств 

органического мира (в современной трактовке последних филогенетичес­

кой систематикой). Ведущим компонентом симбиотического организма 

лишайника считается гриб (аскомицет или базидиомицет) . Фотосинтези-
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рующий комnонент лишайника nредставлен одноклеточными зелеными 

или синезелеными водорослями, кроме этого в слоевище лишайников 

иногда обнаруживается третий комnонент- азотфиксирующая аэробная 

бактерия (Azotobacter). Весьма характерно, что " ... nри образовании сло­
евища лишайников не гриб выбирает себе nодходящего nартнера из числа 
водорослей. Все зависит от того, сможет ли водоросль существовать в тес­

ном контакте с грибом и nри этом нормально жить и развиваться" [Го­

лубкова, 1977, с. 383]. Наличие у микобионта лишайников "ищущих", 
"охватывающих" и "двигающих" гиф, сnециализированных для захва­

та, удержания и трансnортировки клеток водорослей, дает основания счи­

тать nоследние своего рода "пленницами" гриба. Здесь наnрашивается оn­

ределенная аналогия с хищными грибами, только на этот раз несколько 

более "милостивыми" по отношению к своим жертвам. 

Существует много теорий, nытающихся объяснить nроисхождение ли­

шайников и взаимодействие в них гриба и водоросли, но, по замечанию 

х:х. Трасса [ 1973], ни одна из них nока не может nретендовать на окон­
чательную доказанность и всеобщее nризнание. Во всяком случае, как 

nодчеркивает Трасс [ 1973, 1977], лишайники " ... могли возникнуть лишь 
тогда, когда большие груnnы водорослей и грибов были в эволюционном 

nроцессе выработаны, и nри этом в виде круnных, экологически диффе­

ренцированных nоnуляций" f 1973, с. 11]. Характерно, что лишайники 
в nрироде часто растут в таких местах, где ни гриб и ни водоросль не смог­

ли бы существовать раздельно. Оценки видового разнообразия лишайни-

. ков nротиворечивы и колеблются от 10 до 30 тыс. видов. Исходя из био­
логических свойств грибов и водорослей, можно nредnолагать, что неко­

торые виды лишайников могли зародиться еще в водной среде. Как бы 

то ни было, а водные лишайники существуют. 

По своей морфологии лишайники nодразделяются натри груnnы: на­

киnные (в видеокруглых корочек, nлотно nриросших к субстрату), лис­

товатые (многолоnастное слоевище в отдельных точках nрикреnлено к 

субстрату nучками гиф) и кустистые, слоевище которых нитчатое или 

трубчатое и сильно ветвистое. Эти груnnы существенно различаются меж­

ду собой по nродолжительности жизни слоевища. Так, из обзора Ю.Л. Мар­

тина [ 1970] можно составить nредставление, что л истоваты е и кустистые 
лишайники живут десятки и сотни лет, а накиnные- до 4500 лет. Естест­
венно, что столь высокие nоказатели относятся к жизни колоний гриба 
и водоросли, но никак не к жизни отдельных клеток. Годичный радиаль­

ный nрирост слоевища накиnных лишайников в среднем не nревышает 

2 мм, а листоватые и кустистые формы растут в два-три раза быстрее. Во­
доросли составляют обычно от 5 до 10% объема слоевища лишайников 

[Трасс, 1977j. 
в nроцессе своей жизнедеятельности лишайники вырабатывают более 

300 биохимически активных веществ, из которых 75 сnецифичны только 
для этой груnnы организмов [Culberson, 1970]. В настоящее время эти 
так называемые лишайниковые вещества nривпекают большой интерес 

сnециалистов и разносторонне изучаются [Равинская, Вайнштейн, 1975]. 
Метаболиты лишайников отличаются высокой геохимической активнос­
тью (сnособны растворять даже силикаты), благодаря которой они нема-
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ло слоеобетеуют разрушению каменистого субстрата и подготовке его 

для заселения высшими формами растений. Кроме этого, лишайники на­

капливают в своих слоевищах в значительных концентрациях почти все 

известные микроэлементы [Локинская, 1970], что существенно повыша­
ет питател~;.ную ценность "лишайникового детрита". 

Палеонтологические находки лишайников очень немногочисленны и 

датируются в лучшем случае мезозоем (70-225 млн. лет назад). Трасс 
[ 1973] не исключает, что лишайники могли существовать уже в начале 
палеозоя (480-570 млн. лет назад), поскольку упомянутые находки при­
надлежат уже к высокоорганизованным листоватым и кустистым формам. 

Если это так, то древние лишайники вполне могли быть в числе пионеров 

первичного заселения суши. Более того, столь совершенная форма сожи­

тельства организмов отдаленной таксономической принадлежности, ве­

роятнее всего, могла выработаться именно в процессе этоГо заселения. 

Уместно напомнить облигатный мутуализм популяций водорослей и поли­

пов на коралловых рифах, много способствовавший даже новообразова­

нию отдельных участков суши. Ведь коралловый риф и лишайниковая 

синузия в структурно-функциональном отношении оказываются явлени­

ями одного порядка, а именно группировками колониальных организмов 

(с взаимнодополняющими биоценотическими функциями), наилучшим 

образом отвечающими задачам освоения свежих субстратов, более или 

менне автономного существования и формирования элементарных эко­

логических предпосылок для развития других групп растений и животных. 

Прямые палеонтологические доказательства пионерной роли лишайни­

ковых группировок в освоении некоторых первичных субстратов суш~. 

в конце концов могут быть и вообще не найдены, однако объективная 

оценка эволюционного прошлого лишайников, на наш взгляд, может 

быть вnолне обоснована их замечательными биогеоценологическими 

свойствами. В отношении структуры своих группировок лишайники 

стоят много выше грибов, поскольку они образуют самостоятельные, 

независимые во всех отношениях ценозы, способные с·уществовать на 

самых бедных минеральных субстратах. 

"Изучение взаимоотношений между компо!-lентами в лишайниковых 

синузиях показала, что внутри этих группировок существуют явления 

как межвидовой, так и внутривидовой конкуренции ... в борьбе предста­

вителей одного и того же вида обычно побеждает более молодой, а в 

борьбе разных видов одерживает верх лишайник, растущий более быс· 

тро" [Голубкова, 1977, с. 430]. Судя по этому высказыванию, в части 
представлений о конкуренции между лишайниковыми организмами все 

обстоит благополучно. Поэтому мы позволили себе заострить внимание 

на явлениях взаимодействий между морфологическими элементами ли­

шайника внутри отдельного слоевища. 

Известно, что плодовые тела у лишайников (апотеции) формируются 

в течение 4-1 О лет, а затем на протяжении еще ряда лет ежегодно про­
дуцируют споры. Накипные слоевища иногда бывают сплошь усеяны мел­

кими, диаметром 1-2 мм, апотециями, у которых обычно различим плос­
кий центральный диск с плодущим (гимениальным) слоем и перифери­

ческий выпуклый валик, у некоторых видов лишайников заполненный 
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Р и с. 16. Зависимость р.иаметра J,ll 
р.иска апотециев эпифитнаго ли­

шайника Leca.nora g!abrata 
от фактора неор.норор.ности их 

размещения в прер.елах слоевища 

По оси ординат - средний диа­

метр диска апотеция (в мм), по 2,0 
оси абсцисс - класс плотности 

клетками водорослей. Нас за­

интересовала фотография слое-

вища эпифит1юго лишайника 1,0 
Lecaпora glabrata (леканора 
оголенная), помещенная в 

книге "Жизнь растений" [ т.З, 
1977, табл. 53]. На этой фото-
графии четко выделяются нес­

колько сот апотециев почти 

идеально круглой формы, 

случайным образом рассеянных по поверхности слоевища (точнее, 

фрагмента последнего). В левом верхнем углу отчетливо выделяется 

одиночный белесый сораль - орган вегетативного размножения лишай­

ника. Масштаб фотографии нам неизвестен, поэтому все обсуждаемые 

ниже измерения сделаны в относительных величинах (в миллиметрах 

площади фотографии) . 
Прежде всего апотеции были нами пронумерованы, затем у каждого 

из них был измерен средний диаметр диска по двум взаимно перпенди­

кулярным направлениям (фотоизображения валиков почти сливаются 

с фоном, диски же, напротив, резко выделяются). Наконец, для каждо­

го апотеция был установлен показатель (класс) плотности в точке по 

методике, изложенной в предыдущей главе. 

На рис. 16 показаны результаты этих измерений. График отчетливо 
и наглядно демонстрирует, что "при прочих равных условиях" размеры 

апотециев вполне однозначно завщ:ят от их взаимного расположения в 

пределах слоевища: чем свободней ситуация вокруг апотеция, тем он 

крупнее. Аналогичные результаты мы привыкли получать, анализируя 

структуру древостоев или травостоев, в данном же случае они представ­

ляются несколько неожиданными. Получается, что апотеций ведет себя 

как отдельный организм в сообществе: он конкурирует со своими со­

седями за пространство, точнее за поверхность слоевища ... Если же при­
нять во внимание, что эта поверхность заполнена фотосинтезирующим 

слоем водорослей, а спороношение само па себе требует громадных ма­

териально-энергетических затрат, то все получает вполне разумное объ­

яснение: для многолетнего апотеция ·небезразлично, какая доля общего 

ассимиляционного слоя "работает именно на него". 

Нас, разумеется, очень смущало то обстоятельство, что рассматрива­

емые апотеции явно разновозрастные; более крупные апотеции, по- ви­

димому, являются и более старыми. Результаты, таким образом, "засо­

рены" различными побочными эффектами. 
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Таблица 3 

Зависимость диаметра дисков апотеция у иакипноrо лишайника Lecanora glabrata 
от плотности в точке и возраста (размеров) ближайшего апотеция в пределах одиоrо 
слоевища 

Средний диаметр диска, мм 

Класс Категория особей, ближайший со- Категория особей, ближайший со-

плотности сед которых моложе сед которых старше 

Число особей 
1 
Диаметр диска Число особей 1 Диаметр диска 

1 1 
70 3,4±0,12 52 1,9±0,11 

2 72 2,3±0, 11 59 1,7±0,09 
3 32 1,9±0,11 30 1 ,3±о, 11 
4 9 1,6±0,06 13 1,2±0,11 

Чтобы как-то выделить действие фактора разновозрастнести апотеци­

ев, мы разбили всю их совокупность на две категории_ К одной были 

отнесены те из них, ближайший сосед которых меньше по размерам, 

т.е., опять же "при прочих равных условиях", моложе. В другую катего­

рию выделены те апотеции, ближайший сосед которых крупнее (старше) . 
Смысл этой процедуры состоит в том, что в силу случайности размеще­
ния "особей" ближайшим соседом весьма старой из них может оказать­
ся "особь", еще более старая, и, напротив, рядом с мелкой - еще более 
мелкая. Этим достигается такое положение, что возрастными различиями 
между двумя выделенными категориями особей можно практически 

nренебречь; они оказываются почти одинаково гетерогенны по возраст­
ному составу, хотя между ними и имеется некоторый, так сказать, "воз­

растной сдвиг". Разумеется, апотеции, расположенные вблизи границы 
слоевища (или фотографии), из обработки исключены во избежание 
''краевого эффекта". 

В табл. 3 показаны результаты такой обработки данных. Единичные 
"особи" 5 и 6-го классов плотности в таблицу не включены. Данные 
этой таблицы, на наш взгляд, весьма красноречивы и не нуЖдаются в 

особых комментариях. Кривая, nоказанная на рис. 16, здесь разложена 
на две составляющие, каждая из которых по-своему подчиняется общей 

закономерности. Особенно чувствительны к повышенной плотности апо­

теции, возникшие вблизи существующих; им явно не хватает ресурсов, 

доставшихся на их долю участков слоевища. Для окончательного суж­

дения все эти явления желательно исследовать в динамике. В целом ус­

тановленные нами факты можно понимать как один из дополнительных 

аргументов в пользу иногда высказываемого эволюционистами убежде­

ния, что "_ .. лишайн,ики представляют собой не систематическую группу, 
а один из видов симбиоза гетеротрофных организмов с автотрефными, 

так широко распространенного в растительном мире" [3еров, 1972, с. 232)-
Действительно, слоевища, по крайней мере накипных лишайников, в 

свете наших данных логичней рассматривать как системы надорганиз-
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менного уровня (симбиотические колонии). Доказав фитоценотическую 
индивидуальность апотециев накипного лишайника, мы не уверены, уме­

стно ли даже к апотецию применять безоговорочно организменные кон­

цепции, ведь и здесь напрашивается определенная аналогия его с парцел­

лай или даже с консорцией. Безусловно организмом в лишайнике явля­
ется лишь о_тдельная клетка водрросли (и бактерии). Что касается 

микобионта лишайника, то и в случае настоящих грибов далеко не всег­
да ясно, что считать индивидом: отдельное плодовое тело (как это де­

лают с полным основанием грибники.), отдельную спору, заросток или 

обрывок гифа, случайно занесенный в новую среду и способный к по­
следующему развитию, весь мицелий (например, "ведьмин круг") вмес­

те с плодовыми телами, либо, наконец. систему мицелиев, представлАю­

щую собой единый клон. Ответ зависит отнюдь не от общей абстрактной 

точки зрения, а от подхода, от цели и задач каждого конкретного ис­

следования. 

Рассмотрение структурно-функциональной организации слоевищ на­

кипных лишайников как систем надорганизменного уровня, на наш 

взгляд, сулит определенные перспективы в развитии представлений о 

законах жизнедеятельности не только их, но и аналогичных систем во­

обще. Что касается кустистых лишайников, то их индивидуализация за­

шла достаточно далеко, чтобы оправдать в большинстве случаев право­

мерность традиционного подхода. 

БИОЦЕНОЛОГИЧЕСКИЕ ПРЕДПОСЫЛКИ 

ДЛЯ ПРОНИКНОВЕНИЯ РАСТЕНИЙ НА CYIIIY' 

Жизнь в океане насчитывает возраст свыше 3 млрд. лет, несмотря на то, 
что его конфигурация в близких к современным географических очер­

таниях установилась не раньше чем 100--120 ·млн. лет назад [К ром и, 
1968; Вейль, 1977]. Новейшие исследования, основанные на изотопном 
составе серы и Представлениях о ее геохимическом круговороте, дают 

некоторые основания считать, что кислород в атмосфере Земли появил­

ся более 3,5 млрд. лет назад и что на протяжении последних 3 млрд. лет 
химический состав солей в океанской воде, элементарный состав атмо­

сферы (не путать с процентным соотношением газов) и объем биомассы 
живых существ остаются на уровнях, близких к современным [Виногра­

дов В. И., 1975]. Казалось бы, начинает подтверждаться одно из "эмпи­
рических обобщений В. И. Вернадского, что " ... количество живого веще­
ства ... является планетной константой со времени архейской эпохи" 
(1954, с. 190, см. также 1975, с. 72]. На этом фоне структурно-функци­
ональная организация "живого вещества" за три истекшие миллиарда 

лет претерпела грандиозные преобразования. 

Беглый анализ структуры группировок примитивных и по своему 

филогенезу преимущественно водных организмов, проделанный нами в 

предыдущих разделах, располагает к убеждению, что формы многих, 

если не всех основных приспособлений организмов и видов популяций 

к сообитанию в экстремальных условиях суши зародились и достигли 
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Катархейская эра Архейская эра Протероаойская эра 

Млрд. лет 3,0 2,0 
Саян 1 Енисей 1 

1 1 

Синий 
1,0 

• 1 1 1 
Последовательность появления новых типов растительных органиамов 

Коацерватыl Фототрофные 
бактерии 

Синезелевые 1 Одноклеточные Нитчатые 1 Многоклеточные 1 Зеленые, бурые и 
водоросли водоросли водоросли водоросли 1 Грибы 1 красные водоросли, 

Прокарпоты 
Агрегаты 

прокариотав 

1 1 лишайники 
Порядок усложнения оргаииамов и их агрегатов 

Эукариоты Многоклеточвики 1 l Агрегаты :К 1 1 
эукариотов олонии 1 

редняя продолжительность жиаии особ~ 

Прикрепленные к 
субстрату формы 

Десятки минут J Десятки часов 1 Ме!яцы Годы 

Нейтрализи 

Заливы и 
лаrуиы 

1 

Станоалекие новых форм. взаииодейстия видов 1 

Сиибиоа 1 Мутуалиам 1 1 Облигатный мутуализм 
Паразитизи (вирусы) 1 !Хищничество (грибы) 

1 1 1 
Зоны распространения и типы сообществ 1 

1 1 
Гипонейстон 1 Литораль, прилив-
Донные отложения! но-отливная 

~ 1 полоса- бентос 

Эвфотическая зона пелаrиали-

1 фитопланктон 1 

Рис. 17. Основные моменты усложненин организации жизни в докембрии 



высокого совершенства еще в водной среде. Здесь nрежде всего следу­

ет отметить развитие сnособности nрокариотных организмов к форми­

рованию многоклеточных агрегатов из независимых во всех отношени­

ях клеток. На уровне именно агрегатов из одноклеточных nрокариотных 
организмов, вероятно, и могли выработаться такие фундаментальные 

nредnосылки для развития жизни вообще, как nодлинная многоклеточ­

ность, дифференциация и сnециализация тканей, nоловой nроцесс и ус­

ловия для зарождения симбиогенетических отношений между груnnами 

организмов разных видов. Далее следует выделить nоявление nрикреn­

ленных к субстрату Форм автотрофных организмов, что означало, nод­

линную революцию в структурном совершенствовании биоценозов. По­

явление nрикреnленных к субстрату форм означало, что этаn исключи­

тельно nассивного nрисnособления биоценозов к разнообразным условиям 

среды в целом закончился и настуnил этаn сначала nассивного удержа­

ния их в однажды заселенных местообитаниях, а затем и активного ос­

воения ими новых жизненных nространств. Этому сnособствовали и раз­

витие сnособов nолового размножения и развитие облигатных мутуалис­

тических отношений между филагенетически отдаленными груnпами 

органlilзмов. Чтобы не было путаницы, nоясним, что в данном контексте 

мы nредnочитаем nонятием "симбиоз" обозначать взаимовыгодные от­

ношения на уровне организмов, а nонятием "мутуализм" - аналогичные 

отношения на уровне nоnуляций. Наконец. в экстремальных условиях 

nрибрежных мелководных зон океана, в заливах и лагунах сформиро­

вались биоценозы, жизнедеятельность которых зависела уже не столько 

от "каnризов" океанских стихий, сколько от их внутренней nрироды, 

от их структурно-функциональной организации. Таким образом, nервые 

и весьма усnешные "шаги на сушу" были сделаны, несомненно, уже в 

водной среде и не каким-нибудь фантастическим "супервидом", а оnре­

деленными тиnами водорослево- бактериальных ценозов. 

На рис. 17 мы nоnытались в схематической форме резюмировать ос­
новные nредставления, которые наnрашиваются из nредыдущих разде­

лов. Хронологические датировки, как и во всех nоследующих главах, 

nриняты по д. Г. Вологдину [1963]. Разумеется, эту грубую схему нуж­
но еще основательно уточнять и конкретизировать, nоскольку она nос­

троена исходя из nре,а.ставлений о современных организмах, что, как 

убедительно nоказал С. В. Мейен [ 1971 б] , далеко не всегда nраво мерно. 
Более того, рассматриваемый сnектр составляет лишь искусственную 

nоловину nолного сnектра структурно-функционального совершенство­

вания жизни, nоскольку не учитывает одновременного развития ее nро­

тозойных форм и к тому же сам по себе может быть доnолнен такими 

важными характеристиками, как стратификация, а также горизонталь­

ная и географическая неоднородность в расnределении жизни в Мировом 

океане, тиnы взаимодействия с зоокомnонентами и т.д. Синтез всех этих мо­

ментов является серьезной и, несомненно, благодарной задачей будущего. 

Основные выводы по данной главе могут быть сформулированы сле­

дующим образом. 

1. Эволюция всех известных науке nримитивных типов живых орга­
низмов nротекала в наnравлении все большей биохимической и функ-
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цианальной специализации. Благодаря этой специализации до сих пор, 

наряду с высокоорганизованными формами жизни, не только сущест­

вуют, но и процветают формы, которые можно считать живыми свиде­

телями отдаленных этапов эволюционного процесса. К таким формам 

с nолным основанием относятся бактерии, вирусы, водоросли, некото­

рые грибы и лишайники. Специализация упомянутых групn организмов 

проходила по трем магистральным направлениям: во-первых, в сторо-

ну автотрофности питания, т.е. прямой ассимиляции энергии и вещест-

ва из окружающей среды; во-вторых, в направлении совершенствова­

ния способов ассимиляции готового высококалорийного органического 

вещества; в-третьих, в сторону nространственно-временн6го совмеще­

ния автотрофного и гетеротрофного циклов метаболизма в агрегатах 

разновидовых организмов. По первому пути шло развитие фототрофных 

бактерий, синезеленых, а затем и высших водорослей. По второму пути 

специализировались основные группы бактерий, вирусы и грибы. Потен­

циальные возможности размножения организмов той и другой групп не­

вероятно велики. Громадные запасы дивтомового ила в Мировом океа­

не свидетельствуют, что на nротяжении многих миллионов лет часть этих 

возможностей успешно реализовалась и, вероятно, лишь бурное разви­

тие царства животных установило предел "заполнению" океана диатоме­

ями. Специализированные группы бактерий, вирусов и грибов не смогли 

бы справиться с этой функцией "сдерживания" по той простой причине, 

что охота за одноклеточными организмами в автохтонных (дисперсных, 

рассеянных) популяциях последних требует весьма больших энергети­

ческих затрат, совершенно немыслимых для таких же одноклеточных 

гетеротрофов. 

2. Решительный прогресс в развитии жизни был достигнут, на наш 
взгляд, благодаря способности одноклеточных организмов в процессе 

своего размножения группироваться в компактные структурные агрега­

ты. Эта способность до сих пор как-то не привлекала особого внимания, 

хотя она, несомненно, является первым шагом к подлинной колониаль­

ности, которую, по замечанию М.М. Камшилова, "подавляющее большин­

ство авторов ... считают необходимым этапом на· пути к многоклеточнос­
ти" [1974, с. 48]. Дистанция между агрегатами и колониями, даже при 
известных переходных состояниях, все-таки огромна. Агрегат состоит 

из большого, но часто даже определенного числа генотипически идентич­

ных и одновозрастных одноклеточных организмов - потомков одной 

единственной клетки, как правило, плотно упакованных в небольшом 

объеме и зачастую покрытых общей слизистой оболочкой. Колония в 

принципе состоит из множества генотипически разнородных и разновоз­

растных организмов, если даже последние одноклеточны (исключая КУЛ!>­
туры), ведь в этом и состоит залог ее устойчивого существования. Аг­

регат эфемерен, колония жизненна. В агрегате разделение функций меж­
ду отдельными группами клеток можно только предполагать. В коло­

нии оно вполне устойчиво. Колония - это тип сообщества, агрегат - это 
симбиогенетические отношения между отдельными группами организ­

мов (когда агрегаты оказывались многовидовыми), первичная диффе­

ренциация и специализация отдельных клеток, и наконец, истинная много-
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клеточность и половой процесс. Вирусы как высокоспециализированные 

облигатные паразиты могли появиться еще в первичном, "доклеточном 
бульоне", но начало их подлинного расцвета, вероятно, также уместно 

соотносить с появлением агрегатов. В конце концов некоторые из выс­

казанных здесь предположений при соответствующей заинтересованнос­

ти, по-видимому, не так уж сложно подтвердить или опровергнуть экс­

периментально. 

3. Специализация и разделение функций между группами простейших 
водных организмов усугублялись вертикальной и горизонтальной неод­

нородностью океанической среды, подверженной к тому же суточной, 

сезонной и прочей временной изменчивости. Эта неодно_родность в целом 
способствовала более высокой плотности и видовому разнообразию на­

селения мелководных и прибрежных зон океана. Здесь и появились мно­

гоклеточные формы прикрепленных к субстрату растительных организ­

мов с их громадными поверхностями активного контакта со средой, 

развитыми способами размножения, высокой дифференциацией и специ­

ализацией тканей, а также устойчивой вертикальной и горизонтальной 

структурой их сообществ. Здесь возникли предпосылки не только для 

упроЧения симбиотических отношений между организмами, издавна и 
широко распространенных в живой природе, но и для развития облигат· 

наго мутуализма, т.е. взаимовыгодных отношений между популяциями 

видов. С появлением в морской среде прикрепленных к субстрату выс­

ших растительных форм начался этап эволюции сообществ литорали, за­

вершившийся "растеканием" жизни на сушу. Мощные геологические 

революции первой половины палеозоя могли дать решительный толчок 

этому процессу, но и жизнь в форме высокоорганизован~ых сообществ, 

по составу и структуре не уступающих современным тропическим ле­

сам, была готова к экспансии в новые, чрезвычайно экстремальные эко­

логические условия. 

4. В оригинальной части данной главы наши интересы были сосредо­
точены вокруг попыток исследовать взаимодействия между структур­

ными элементами низших организмов или их группировок (между ви­

русными и бактериальными колониями в культурах, между плодовыми 

телами грибов и лишайников в природе) на фоне неоднородности их 

размещения в горизонтальной плоскости. Эти результаты, полученные 

на единичном и случайном материале, располагают ко многим догадкам, 

но приведены главным образом для того, чтобы продемонстрировать 

возможности довольно простого и, как выяснилось, достаточно эффек­

тивного метода. 



ГЛАВА Ifi 

СТРУКТУРА СООБЩЕСТВ ПЕРВОБЬIТНОГО 

РАСТИТЕЛЬНОГО ПОКРОВА CYIIIИ 

В развитие общих представлений, изложенных в предыдущей главе, здесь 

мы рассмотрим отрезок эволюции растительного покрова Земли на про­
тяжении палеозойской эры от кембрия (480-570 млн. лет назадl до де­
вона (320-400 млн. лет назад). 

Граница океан - суша оказалась своего рода мембраной биосферного 

порядка и как всякая биологическая мембрана для некоторых форм 

жизни она явилась совершенно непреодолимой преградой, другие формы, 

напротив, могли более или менее свободно перемещаться в том или ином 

направлении. 

Жизнь поделилась на два потока. По образному выражению Ф.Д. Ом­
мани."забытые и отставшие в этом соревновании, более низкие и скром­

ные формы остаются живыми свидетелями зарождения жизни, 

без зависr.и взирающими на своих более высокоnоставленных родичей 

и потомков. Как бы ни были скромны эти существа, они превосходно 

присnособлены к своему окружению и не развиваются дальше по той 

простой nричине, что находят здесь (в океане.- В.П.) все необходимое 

для жизни" f1963, с. 36]. Второй, nервоначально слабый nоток биологи­
ческих форм nошел навстречу всем nревратностям жизни на суше, что 

nотребовало от них новых кардинальных nрисnособлений и неуклонного 

развития. Эксnансия на сушу, на наш взгляд, осуществлялась главным 

образом второстеnенными, nодчиненными комnонентами морских со­

обществ. 

Палеонтологическая летоnись дает сравнительно богатый материал для 
суждР.ния об анатомии, морфологии и физиологии nервобытных расти­
тельных организмов суши, но она скуnа в части фактических данных и 

представлений о структуре первобытных растительных сообществ. Здесь 

неизбежно остается обширная область догадок, nредположений, гиnотез 

и логических nостроений, но на то и существует апnарат теоретического 

мышления. 

Существенным nодсnорьем в этих увлекательных и небесnолез­
ных реконструкциях могут быть аналогии древних зарослей с груnnи­

ровками современных· сnоровых растений. К сожалению, в большинстве 

асnектов nоследние до сих пор изучены крайне слабо. 
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СООБЩЕСfВА МАТЕРИКОВОЙ ОТМЕЛИ 
И ПРИЛИВНО-ОТЛИВНОЙ .ПОЛОСЫ 

На рис. 18, по материалам Р. Кэррингтона [ 1966], на современную карту 
Земли наложены очертания кембрийских морей и материков. Штрихов­

кой выделены территории, которые в кембрийский период были nод во· 
дой, а позднее стали сушей. Эта схема дает достаточно наглядное представ­
ление о том, какими громадными геологическими прео.бразованиями 

земной поверхности управлялL~U:ь и кррректировались процессы эволю-

ции биосферы на протяжении последних 500 млн. лет истории Земли. Пло­
щадь материковой отмели (континентального шельфа), т.е. участкqв мо­

ря глубиной до 200 м, в современную эпоху составляет около 26 млн. км2 -
5% поверхности земного шара, а протяженность береговой линии (при­

ливно-отливной полосы) в десятки раз превышает длину экватора. Гля-

дя на рис. 18, можно полагать, что и 500 млн. лет назад площадь матери­
ковой отмели и протяженность береговой линии мало отличались от сов· 

ременных. Все эти цифры определяют порядки величин, которыми харак­

теризовались размеры той "арены", г де протекали основные события, 

связанные с выходом растений на сушу. 

Материковая отмель отличается от пелагических зон океана повышен­

ным содержанием в воде кислорода, минеральных солей и растворенно-

го органического вещества, проникновением дневного-света на всю глу­

бину водной толщи, широкими колебаниями солености, температуры и 

плотности воды при постоянном ее перемешивании, разнообразием типов 

донного субстрата. Благодаря всем этим особенностям биоценозы мате­

риковой отмели во всех географических зонах отличаются сложной струк· 

турой, богатым видовым составом и высокой продуктивностью. 

Ниже всех по профилю материковой отмели, куда проникает лишь око­

ло 1% солнечного света, распространяются красные водоросли (багрян­
ки). Кустистые талломы багрянок образуют пышные заросли высотой 

не более 2 м. Выше зоны багрянок вплоть до приливно-отливной поло­
сы господствуют бурые водоросли, отдельные представители которых, 

такие, как Nereocystis и Macrocystis, могут достигать в длину более 
100 м. Многие из бурых водорослей (ламинарии, фукусы, саргассы) име­
ют на своем слоевище специальные плавательные пузыри, благодаря ко­

торым они удерживаются во взвешенном состоянии, а оторвавшись от 

субстрата, сохраняют плавучесть и, как правило, в конце концов груда­

ми выбрасываются на берег. Характерная особенность материковой от­

мели в том и состоит, что громадные массы водорослей не только обес­

печивают питанием многочисленные группы животных, но и неnрерывно 

удобряют своими остатками донный субстрат. Близ уровня отлива сосре­

доточены сравнительно немногочисленные представители морских зеле· 

ных прикрепленных к субстрату водорослей (Uiva, Cladophora). 
Приливно-отливная полоса, т.е. зона, дважды в сутки затопляемая и об­

нажаемая регулярным чередованием приливов и отливов, часто рассмат­

ривается как "колыбель жизни", и особенно ее наземных форм. Эколо­

гическим особенностям приливно-отливной полосы могут быть посвяще­

ны десятки томов, но в данном контексте важно лишь nодчеркнуть, что 
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в этой среде, чрезвычайно контрастной и неустойчивой по многим пара­

метрам, появляются три обстоятельства, с которыми сугубо морские, пе­

лагические формы живых существ не сталкиваются: широкие колебания 

влажности, резкие колебания температур и действие прямых солнечных 

лучей. 

Первое обстоятельство требовало развития у растений приспособлений 
для удержания и сохранения в тканях воды. И действительно, у сифоно­

кладиевых (Siphonocladiales), сифоновых и харовых водорослей, а так­
же у каулерпы неклеточный или многоклеточный таллом имеет обшир­

ную внутреннюю полость, снабженную перекладинами или перегородками, 

способную удерживать в себе воду. У такой водоросли, как ботридий 

(Botrydium), проявляется простейшая полярность: верхний конец та­
лома испаряет воду, а нижний всасывает (Жуковский, 1964]. Широкие 
колебания температуры и солнечная инсоляция в приливно-отливной по­

лосе требовали развития у растений защитных и механических тканей. 

Так, М.А. Пешковым [1966] описаны клетки зачаточного слоя коры на 
стеблях харовых водорослей. Такие водоросли, как Pelvetia canaliculata, 
а также Enteromorpha iпtestinales и Ulva lactura, способны расти выше 
отметки полой воды .. довольствуАсь лишь кратковременной водной фа­
зой в моменты захлестывания их нагонной приливной волной. Это, по 

существу, уже полуводные растения. 

Все эти примеры, заимствованные исключительно из жизни современ­

ных водорослей, тем не менее показывают, какие формы могли иметь 

преимущества при первичном неустойчивом заселении суши, какой мог­

ла быть одна из генеральных линий усовершенствования организмов при 

выживании в новых экологических нишах. Здесь важно подчеркнуть од­

ну мысль, прекрасно выраженную С.В. Мейеном: "В ходе эволюции, все 

полнее приспосабливаясь к среде, растения становятся одновременно и 

болеенезав и с и мы м и от нее (выделено нами. -В.П.). И кто знает, 

может быть, единство и геометрическая правильность высокоразвитых 

форм, издавна поражающие исследователей, развиваются не только бла­

годаря внешней среде, но и, если можно так выразиться, вопреки ей" 

[ 1971 б, с. 54]. Эту же мысль, основываясь на данных популяционной 
экологии животных, проводит И С.С. Шварц, отмечая, что" ... отбор под­
держивает не только способность избегать неблагаnриятного сочетания 

внешних условий, но и активно противостоять экстремальным воздей­

ствиям среды" [1973, с. 214]. 
На симпозиум·е по главным эволюционным событиям и геологической 

летописи растений [см. "Biological review of the Cambridge Philosophical 
Society", 1970, а также информацию С.В. Мейена "Эволюция растений в 
документах", 1971] ведущими палеоботаниками обсуждался, в частнос­
ти, и вопрос о происхождении наземных растений. Участник симпозиума 

У. Г. Чалонер убедительно показал, что раньше силура типичных, т.е. сосу­

дистых, наземных растений не было,' а развитие их в силуре- начале дево---р и с.18. ГеоrрафиR кембрийского периода, по Р. Кэррингтону [1966] 
1 - суша, 2 - море; З - участки современных материков, которые стали су· 

шей в послекембрийское времR 
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на nроисходило без резких скачков, хотя и ускоренными темпами, nутем 

постепенного усовершенствования их морфо-анатомической организации. 

Достоверными палеонтологическими находками наземных кембрийских 

форм растений являются одноклеточные водоросли, которые раньше оши• 

бочно принимали за споры высших растений. По мнению Т. Арльда [Arldt, 
1907, цит. по В.Л. Комарову, 1961], далеко за nределамиприливовна 
кембрийской суше могли развиваться синезr леные водоросли, плесневые 

грибы и nростейшие печеночные мхи. 

Возвращаясь к рис. 18, следует обратить внимание на то, что последую­
щая перестройка кембрийских морей и материков, происходившая во 

всех географических зонах, помимо существования обширной nриливно­

отливной полосы, сnособствовала образованию на громадных площадях 

мелководных и часто опресненных внутренних водоемов: лагун, озер и 

nроливов. Все эти эл.ементы ландшафта намного увеличивали активную 

поверхность контакта между морской и наземной средами, создавая ти­

nично дизъюнктивную (nрерывистую и сильно расчлененную) зону пере­

хода между морем и сушей и усугубляя тем самым принциnиальное сход­

ство границы двух рассматриваемых сред с мембраной. Первичная биоло­

гическая продукция сообществ этой переходной зоны могла быть весьма 

высокой, а резкие колебания температуры и влажности должны были 

способствовать созданию значительных запасов мертвого гниющего ор­

ганического материала, который служил благоприятным субстратом для 

бурного развития гетеротрофных форм (бактерий и фибов). 

Весьма соблазнительно nредnолагать, что именно в этой обстановке, в 
наиболее экстремальнь1х условиях, некоторые хищные грибы, несколько 

изменив специализацию, nрисnособились сперва к "охоте за водоросля­

ми", а затем и к "эксплуатации"скоплений этих автотрофных организ­

мов, положив начало развитию накипных лишайниковых форм. 

Структура наземных групnировок растений этой переходной полосы 

и этого персходного периода, по- видимому, характеризовалась отсутстви­

ем ярусности, переуплотненностью, господством стелющихся, подушко­

видных и накипных колониальных форм. "Третье измерение" наземного 

пространства еще только предстояло освоить. 

МОХОВЫЕ СООБЩЕСТВА 

Представления о положении мхов (Bryophyta) в геологической истории 
Земли до недавнего времени были весьма противоречивы. С одной сто­

роны, они, несомненно, nроизошли от nрикрепленных к субстрату водо­

рослей, так что в nринципс могли бы быть пионерами освоения суши. 

С другой стороны, в палеонтологической летописи издавна обращало на 

себя внимание поразительное отсутствие листестебельных мхов (Musci 
frondosi) в палеозое и на значительном nротяжении мезозоя и лишь 
nредставители более примитивных печеночных мхов (Hepaticae) были 
достоверно известны уже с карбона (270-320 млн. лет назад) . Обстанов­
ка в значительной степени прояснилась, благодаря фундаментальному 

исследованию М.Ф. Нейбург. На основании не каких-то единичных нахо-
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док, которые были известны и раньше из юрских отложений ГДР и ФРГ 

и верхнего карбона ФранциИ, а и массового материала в виде более 400 
препаратов с побегами и листьями мхов из пермских отложений Кузнец­

кого, Печорского и Тунгусского бассейнов (на территории древн·его ев­
раазиатского материка Ангариды) она показала, что " ... листостебельные 
мхи пользовзлись широким распространением во времени и пространстве 

и являлись существенным, еще не достаточно выявленным элементом 

растительного покрова в течение по i<райней мере части нижt~ей перми 

(кунгур) и верхней перми. Пермские мхи по общей организации их 

стерильных органов принципиально не только не отличаются, но очень 

сходны с современными мхами, и среди ископаемых находятся аналоги 

даже такой специализированной группы, как сфагновые мхи" [1960, с. 85]. 
Все эти данные существенно сдвигают в прошлое геохронологическое 

положение мхов и позволяют без особых натяжек считать особенно пе­

ченочные мхи одними из пионеров освоения суши Земли в отдаленные 

геологические эпохи. 

В свое время К.И. Мейер [1929] считал простейшим и наиболее близ­
ким к водорослям организмом полуводный печеночный мох сферакарп 

(Sphaerocarpus). А вообще среди печеночников известно довольно мно­
го и типично водных организмов, прекрасно о~исанных еще И.Н. Горо­
жанкиным [1897?} и С.И. Ростовцевым [1913]. Чисто водные формы 
имеются и среди листестебельных мхов (Fontinalis, Brachythecium plu­
mosum, AmЬiystegium irriguum). В современных классификациях из 
печеночников в особый класс выделяются наиболее простые антоцерото­

вые мхи (Antocerotae). Флора антоцеротовых мхов насчитывает около 
300 видов, печеночных- около 9 тыс. и листастебельных-более 15 тыс. 
видов. 

Среди современных высших растений мхи резко выделяются абсолют­
ным доминированием в жизненном цикле гаметофита (полового nоко­

ления); отсутствием сосудистых пучков, т.е. крайне примитивной nро­

водящей системой, а также отсутствием корней (имеются только ризоиды, 

причем у печеночников одноклеточные) . Антоцеротовыеи большинство 
печеночников являются слоевищными растениями. Дореовентральное сте­
лющееся слоевище дихотомически ветвится и прикрепляется к субстрату 

ризоидами. Листастебельные мхиинебольшая часть печеночников имеют 

выраженный nрямостоячий (ортотроnный) стебель. Некоторые крупные 

мхи (Polvtrichum, Mnium, Climatium, Thamnium) развивают мощные 
подземные побеги, наnоминающие корневища и простирающиеся на боль­

шие расстояния. Не имеют ризоидов только сфагновые и водные мхи. 

Жизненный цикл мхов начинается с прорастания сnоры в предросток 

(протонему) . Предросток представляет собой вегетативную стадию раз­
вития гаметофита. У листастебельных мхов предросток морфологически 

и функционально резко отграничен от гаметофора (собственно половой 
стадии), а у печеночников, и тем более у антоцеротовы1<, он недоразвит. 

У некоторых листастебельных мхов nредросток, сильно напоминающий 

некоторые нитчатые водоросли, достигает весьма внушительных разме­

ров, тонким кружевом растекаясь по площади до 1 ,О м 2 в течение одно­

го сезона, а иногда и зимует. Как заметил еще И.Н. Горожанкин [1897]. 
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степень развития предростков находится в прямой зависимости от густо­

ты посева спор, т.е. фактор плотности играет определенную роль уже в 

стадии развития протонемы мхов. Иногда уже на предростке мхов обра­

зуются специальные органы вегетативного размножения - выводковые 

почки. Строение протонемы у разных видов чрезвычайно разнообразно, 

но лишь у сфагновых мхов предросток бывает пластинчатым. 

Упеченочников из предростка разрастается слоевище- таллом, а на 
протонемел истостебельных мхов из специальных почек вырастают вер­

тикальные побеги, покрытые спирально расположенными листьями (фил­

лоидами). На верхушках стеблей в особых почках либо на вырастающих 

из слоевища ножках закладываются половые органы мхов: архегонии, 

антеридии либо те и другие вместе (у однодомных мхов). Сперматозо­

иды, снабженные двумя жгутиками, могут распространяться только в 

воде, таким образом, вероятность оплодотворения у однодомных мхов 

неизмеримо выше, чем у двудомных. 

После совершения акта оплодотворения из зиготы вырастает спорофит. 
У большинства печеночников спорофит лишен хлорофилла и живет, как 

паразит гаметофита, прикрепляясь к нему специальными присосками. 

Жизнь спорофита коротка, обычно она заканчивается в то же лето, когда 

произошло оплодотворение, однако у отдельных видов он может сущест­

вовать до двух лет. Споры образуются в специальных коробочках (спо­

рангиях) редукционным делением клеток спорогенной ткани. Количест­

во спор в коробочке у разных видов колеблется от 200 до 1,0 млн. экз., 
а размеры спор- от 0,008 до 0,2 мм. Если в спорах имеется хлорофилл, 
то они быстро разрушаются, а лишенные хлорофилла споры сохраняют 

способность к прорастанию годами. Распространению спор у некоторых 

видов способствуют специальные пружинистые длинные клетки - элате­

ры, образующиеся в спорангиях одновременно со спорами. Споры у от­

дельных видов печеночников порядка юнгерманиевых (Juпgermaniales) 

еще до высеивания из спорангия становятся многоклеточными. Мы до­

вольно подробно останавливаемся на деталях жизнедеятельности мхов, 

поскольку речь идет в большинстве случаев о достаточно универсальных 

морфагенетических и физиологических приспособлениях, которые мог­

ли и должны были выработаться именно в процессе освоения суши. 

Как было сказано, двудомность многих видов мхов существенно ог­

раничивает вероятность оплодотворения. Серьезные ограничения накла­

дывает и наземный образ жизни, поскольку для распространения спер­

матозоидов нужна вода. Так, Ростовцев [ 191 3] отмечает, что печеночник 
Lunularia в Европе размножается исключительно вегетативным путем, 
поскольку в популяциях имеются только женские экземпляры; никог­

да не спороносят в Европе и такие виды, как Dicranum flagellare, О. fla­
gile, D. viride, Orthotrichum Lyellii, Leucodon sciuroides, Thidium aЬie­
tinum, Neckera complanata, Plagiothecium elegans, Hypnum rugosum, Н. 
Li ndbergi i. Все это придает особое значение развитию способов вегетатив­
ного размножения, разнообразие которых у мхов действительно потря­

сающее. 

Прежде всего следует вновь напомнить, что каким бы путем ни размно­

жалея мох или печеночник, сначала образуется протонема. Далее мож-

92 



но заметить, что у листастебельных мхов, и тем более у печеночников,· 

nрактически любая клетка гаметофита и спорофита способна породить 

новую особь. Исключение составляют, пожалуй, лишь высокоспециали­

зированные клетки стенок спорангиев, а также элатеры, поскольку даже 

ножки спорофита, если в них содержится хлорофилл, способны в опреде­

ленных условиях nроизводить новые nредростки. Ризоиды, случайно nри­

близившись к дневной поверхности, зеленеют и дают начало вторичным 

nредросткам. Само собой разумеется, что стебли и слоевища способны . 
неограниченно долго ветвиться и самостоятельно "укореняться" своими 
отдельными отрезками, nостепенно отмирая в базальной части. У некото~ 

рых видов листастебельных мхов листья nри малейшем nрикосновении 

отnадают и дают начало новым nредросткам. У других видов легко отва­

ливаются и самостоятельно nрорастают лишь кончики листьев. Наконец, 

иногда nредростки пучками развиваются nрямо на листьях, сидящих на 

стебле. И все-таки даже на всем этом фоне поражает невероятная сnособ­

ность мхов к образованию специальных органов вегетативного размно­

жения: выводковых почек и зерен, звездчатых чешуек и специальных 

клубеньков. 

Во многих гипотетических построениях антоцеротовые мки являются 

·исходным типом для мхов и псилофитов [Жуковский, 1964; Зеров, 1972]. 
Характерная особенность антс;щеротовых, сближающая nоследние с водо­

рослями,-их сnособность к образованию выводковых почек по тиnу зоо­

сnор, т.е. возникающих внутри клеток - эндогенных. Наиболее nростым 

типом экзогенных выводковых почек являются так называемые вывод­

ковые зерна [Горожанкин, 1897]. При этом, например у печеночника 
Aneura, клетки краев и верхней поверхности слоевища сначала округля­
ются, затем отделяются от окружающей ткани, делятся пополам и опада­

ют, давая начало новым nредросткам. Настоящие выводковые почки 

чрезвычайно обильно образуются одиночно, четками (цепочками) и гроз­
дьями, экзогенно или эндогенно, т. е. в специальных вместилищах (сумках 
и корзинках), где угодно и когда угодно (разумеется, nри оnределенных. 

экологических условиях). У nеченочника Blasia pusi lla, распространенно­
го в Евроnе, Северной Америке и Австралии, образуются так называемые 

звездчатые чешуйки [Ростовцев, 1913]. Последние появляются на верх­
ней поверхности таллома и nредставляют собой неправильной формы 

звездочки, состоящие из двух слоев клеток. Наконец, у некоторых пече­

ночников образуются клубеньки, как локальные утолщения слоевища. 

Клубеньки способны не только к самостоятельному развитию, но и nрис­

пособлены к nереживанию в неблагаnриятных экологических условиях. 

Этот краткий обзор сnособов вегетативного размножения мхов по- . 
казывает основной механизм, который позволяет столь nримитивной 

груnпе организмов-и до сих пор удерживать свои nозиции в растительном 

nокров е. 

Перечень действительно замечательных nриспособлений мхов к услови­

ям их существования был бы далеко не полным, если бы мы забыли упо­

мянуть о симбиотических отношениях. Как было сказано в nредыдущей 

главе, последние являются неnременным атрибутом и результатом жизни 

организмов в устойчивых многовидовых сообществах и сообщества мхов 
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не являются в этом смысле исключением. По сообщению Ростовцева 

[ 191 3], в ризоидах самого распространенного печеночника- маршанции 

(Marchantia) часто встречаются гифы грибов (очень наблюдательны ~ы­
ли натуралисты прошлого!). Еще Горожанкин [1897] сообщал о том, что 
у антоцеротовых мхов через устьица в специальные слизистые полости 

"всенепременно" проникает нитчатая синезеленая водоросль Nostoc, об­
разуя там колонии, после чего устьица замыкаются. Внедрение водорос­

лей происходит посредством гормогониев, т.е. отрезков живых нитей. 

Упоминавшийся уже печеночник Blasia pusi lla образует на своем талломе 
расположенные регулярно двумя рядами так называемые листовые уш­

ки. Последние представляют собой полости с отверстиями, через которые 

внедряются и затем разрастаются гормогонии Nostoc. Неясно, какую вы­
году получает от этого гаметофит мха, но вполне очевидно, что здесь име­

ет место явление симбиоза, и выработалось оно в результате длительной 

сопряженной эволюции мха и водоросли. 

У некоторых ксерофитных и эпифитных листастебельных печеночников 

одна из лопастей сложного листа образует кармашек или мешок, который 

служит для скопления и сохранения воды. В полости этого кармашка -
лобулуса- часто поселяются водоросли и мелкие животные (немато­

ды, коловратки, личинки насекомых, мелкие ракообразные) . Но вот у 
тропического печеночника Pleurozia gigantea лобулус снабжен специаль­
ной пластинкой-клапаном, открывающейся только внутрь. Не является 

ли это "ловчим приспособлением", как у некоторых насекомоядных 

цветковых растений? 

Экологические особенности мхов очень метко охарактеризовал В .Л. Ко­

маров: "Предростак мха соответствует жизни в воде, сам мох- амфибия, 

то мокнущая, то сохнущая, а спорогон-растение засухоустойчивое. Мож­

но сказать, что и самое строение мхов соответствует переходному момен­

ту выхода растений на сушу. Превращение водорослевидного предростка 

в засухоустоi/!чивый спорогон как бы является эмблемой того процесса, 

который из водорослей выработал растения суши" [1961, с. 147]. Новей­
шие исследования экологии лесных мхов [Тархова, 1970; Тархова, Ипа­
тов, 1975] показывают разнообразие путей их приспособпения к фито­
ценотическим условиям современных таежных лесов. В болотистых и 

тундровых ландшафтах мхи в силу своих физиологических особенностей 

и до сих пор остаются безраздельными доминантами растительного пок­

рова. 

Отсутствие сосудов и корней, а также преобладание в жизненном цикле 

гаплоидной фазы оставляют в распоряжении мхов более чем скромные 

возможности для расширенного воспроизводства биомассы. Тем более 

nоразительным является обстоятельство, что торфяное болото, по метко­

му заме'lанию С. В. Мейена [1971б], является прототиnом угольного плас­

та. Последний же, как известно, является символом биологического изо­

билия. Все эти противоречия вполне объясняет обзор способов вегетатив­

ного размножения мхов. 

Совершенно ясно, что даже при самой высокой плотности популяций 

слоевищные мхи неспособны к накоплению сколько-нибудь существен-

1-fЫХ запасов фитомассы. Их роль в освоении суши, вероятно, можно упо-
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добить деятельности накипных и листоватых лишайников- это освоение 

новых и свежих субст!Jатов, подготовка их для более развернутого на­
ступления растительности. Листастебельные мхи по своим фитаценалоги­
ческим функциям стоят гораздо ближе к псилофитам и плаунам. На заре 

возникновения жизни на суше они, возможно, нисколько не уступали пер­

вым псилофитам по размерам своих "взрослых", т.е. спороносных осо­

бей, но вероятней всего, значительно превосходили последних по плотнос­
ти своих популяций. 

Мхи- единственные из современных растений (исключая микроскопи­
ческие), которые способны формировать фитоценотические группировки 

столь высокой плотности - до нескольких тысяч ортотропных побегов 

на 1 дм 2 • Взаимодействие "особей" в пределах моховых синузий никем 
не изучалось, и можно лишь предполагать, что эволюция мхов протекала 

в направлении все большей способности растений одного вида к услови­

ям сосуществования на ограниченном пространстве, когда трансформа­

ция факторов внешней среды внутри ценаза достигает максимального 

значения. Именно эта способность, возможно, обеспечит мхам процвета­

нив при новых геофизических катаклизмах и в тех условиях, где более 

высокоорганизованные формы растений не смогут существовать. Все 

это, разумеется, всего лишь предположения. Объективные данные по жиз­

недеятельности (онтогенезу и морфогенезу) индивидов мха в условиях 

моховых группировок надо накапливать, поскольку они помогут осве­

тить один из самых таинственных моментов в истории жизни на Земле­

момент выхода и закреnления растений на суше. Весьма полезным посо­

бием nри организации таких исследований может быть книга Н.А. Миня­

ева [1963], где приводится громадный материал по размещению мохо­
вых синузий в лесных и тундровых фитоценозах. 

Для палеоботаники громадное значение имеют условия захоронения 

растительности. Все прекрасно понимают, что лишь в отложениях, гео­

морфологически связанных с водными пространствами и потоками, мог­

ли сохраниться "достоверные" остатки растений. Но на суше всегда су­

ществовали и горы, и плоскогорья, и равнины. То, что происходило на 

этих грандиозных пространствах, благодаря элементарным процессам 

физик о- химического выветривания навсегда "стерто" со страниц палеон­

тологической летописи. Лишь современная геоботаника путем аналогий 

может пролить "слабый свет" на многие события отдаленного геологичес­

кого nрошлого. 

ГРУППИРОВКИ СОВРЕМЕННЫХ ПЛАУНОВ 

КАК АНАЛОГИ llСИПОФИТОВЬIХ ЗАРОСПЕЙ 

Развитие "земноводных" форм растений в кембрии, ордовике и начале 

силура сопровождалось постепенным накоплением на суше органическо­

го детрита, упрочением фитоценотического взаимодействия между фото­

трофами и гетеротрофами, неуклонным соверш_енствованием защитных 

и проводящих тканей, а также способов и органов размножения у расте­

ний. В середине и конце силура произошли крупные регрессии моря, что 

резко увеличило активную поверхность суши, т.е. территорий с благопри-
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ятным для развития наземных растений первичным субстратом. Как сви­

детельствует палеонтологическая летопись, во второй половине силура -
начале девона растения уже прочно обоснавались на суше, растекаясь из 

прибрежных областей к водораздельным пространствам. 

Вероятно, в этот богатый событиями период как побочный результат 

"проб и ошибок эволюции" на Земле "промелькнуло" множество видов 

растений, по тем или иным причинам не выдержавших испытания време­

нем и отбором, но первыми достоверными сосудистыми растениями су­

ши были псилофиты (Psylophytales). Многочисленные палеонтологичес­
кие находки псилофитов (Rhynia, Hornea, Asteroxylon) в разных частях 
земного шара доказывают не только широкое географическое распростра­

нение, но и высокую плотность их популяций. От псилофитов в различных 

филогенетических построениях без особых натяжек выводятся праi<ТИ­

чески почти все типы ~олее поздних как вымерших, так и современных 

наземных растений. 

В современной флоре наибольшим морфологическим сходством с вы­

мершими псилофитами отличаются представители отделов леилотовых 

(Psilotophita) и плаунаобразных (Lycopodiophita). Псилоты (Psilotum 
и Tmesipteris) широко распространены во влажных лесах тропического 
и субтропического поясов, где они ведут эпифитный образ жизни, при­

крепляясь к стволам деревьев ризомоидами (прототип корней) и дости­

гая в длину нескольких метров. Плаунаобразные насчитывают более 

1200 видов ["Флора европейской части СССР", 1974] Vl распространены 

по всему земному шару. Они-то и представляют наибольший интерес как 

фитоценотические анало·ги первобытных наземных сосудистых раститель­

ных форм. Доминантами в растительном покрове могут быть, пожалуй, . 
лишь представители семейства плаунковых (Selaginellaceae), например 
в некоторых типах степных сообществ [Калинина, 1974]. 

Краткий критический анализ современных представлений о сравнитель­

ной морфологии плаунов сделан С.В. Мейеном [1971б]. На нескольких 
конкретных примерах им убедительно показано, как часто суждения о 

"примитивности" и "продвинутости" тех или иных отдельных морфоло­

гических признаков растений и основанные на этом филогенетические 

построения приходят в противоречие не только с данными палеоботаники, 

но и с фактическим положением дел в современном растительном покро­

ве. К счастью, структуру растительных сообществ, безотносительно к их 

видовому составу, можно считать явлением неизмеримо более консерва­

тивным и устойчивым, чем любой биологический вид. Собственно гово-

ря, обоснованию этого тезиса в значительной степени и посвящена вся 

наша ра3ота. В данном контексте важно подчеркнуть, что группировки со­

временных плаунов, при всей их "продвинутости" по сравнению с подлин­
ными псилофитами, по своим структурным особенностям 1< первобытным 

псилофитовым зарослям стоят, по-видимому, ближе всего. Объекты палео­

ботаники замечательны и незаменимы при морфаанатомических рекон­

струкциях; они много дают для развития представлений о строении и жиз· 

недеятельности отдельных организмов, но воссоздать непосредственно 

только с их помощью облик первобытных сообществ очень трудно, если 

даже в принциле и возможно. Превосходные сами по себе художествен-

96 



ные реконструкции древних зарослей, опуоликованные во многих науч­

ных и популярных изданиях [см., например, Аугуста, Буриан, 1966], яв­
ляются в большинстве С.f!учаев не более чем искусственными конгломе­
ратами, так сказать "ландшафтными натюрмортами" растений разных 
типов. Количественный анализ структуры современных группировок при­

митивных растений как фитаценалогических аналогов сообществ прошло­

го представляется в рассматриваемом аспек~е более перспективным. 

Исходя из высказанных выше соображений, мы предприняли анализ 
развития спорофита и структуры груnпировок четырех видов плаунаоб­

разных растений, широко распространенных в травянистом ярусе лесов 

умеренного пояса: плауна булававидного ( Lycopodium clavatum L.), 
плауна годичного ( L. annotinum L.), дифазиума уплощенного [Diphazium 
complanatum ( L.) Rothm.] и баранца обыкновенного [Huperzia selago 
( L.) Bernh. et Schrank et Mart.]. Первые три вида относятся к семейству 
плауновых ( Lycopodi асеае), а четвертый- к семейству баранцовых ( Hu­
perziaceae). Материал собран в условиях Южного Урала и среднего Заура­
лья. Результаты частично опубликованы [Плотников, 1977а,б]. Биоло­

гии Н. selago в сравнительном плане с L. annotinum nосвящена специаль­
ная статья Е.А. Селивановай-Городкавой [1968а], аваобщесведений о 

плаунах в отечественной литературе чрезвычайно мало, поэтому придет­

ся характеризовать их несколько подробней. Прежде, однако, уместно 

напомнить некоторые общие и довольно банальные моmенты. 

Еще у высших водорослей, т. е. в морской среде, в процессе эволюции 

способов полового размножения в жизненном цикле растений установи­

лось чередование гаплоиднаго (полового) и диплоидного (бесполого) 

физиологически обособленных поколений. Не вдаваясь в детали процес­

са, заметим, что гаплоиднее поколение характеризуется редуцировjlнным 

(одинарным) числом хромосом (n), а диплоидное, образующееся после 
слияния гамет, - двойным или полным набором (2n). Соответственно 
гаплоидная форма называется гаметофитом (заростком), а диплоидная­
спорофитом. У некоторых водорослей гаметофит и спорофит изоморф­
ны, т.е. внешне неразличимы. У других- более крупный и дифференци­

рованный гаметофит доминирует в жизненном цикле, а спорофит морфо­

логически "недоразвит" (поколения гетероморфны). Наконец, у третьей 
группы еодорослей доминирует спорофит, а гаметофит редуцирован. Ос­
новной функцией гаметофита, прорастающего из споры, является обра­

зование женских и мужских органов полового размножения, спермато­

зоидов и яйцеклеток. В результате оплодотворения из зиготь1 вырастает· 
спорофит. Функцией спорофита является бесполое размножение спорами. 

Споры образуются путем редукционного деления, т.е. они гаплоидны. Эво­

люционное значение чередования пеколений громадно, поскольку оно 

обеспечивает одновременно и обилие и разнокачественность потомства. 

При всем этом спорофит, с его двойным комплектом ядерного вещества, 

обладает по сравнению с гаметофитом рАдам вполне очевидных преиму­

ществ: быстрым ростом, мощным развитием, высокой дифференциаци-

ей и специализацией органов и тканей, высокой агрессивностью вегетатив­

ного (в силу всех перечисленных преимуществ) и бесполого (в силу оби~ 

лия спорt потомства. Все это чрезвычайно ценные качества, особенно 
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полезные при nервичном заселении свежих субстратов, и вполне естествен­

но, что у псилофитов как пионеров широкого освоения суши спорофит 

в жизненном ЦИК!Iе безусловно доминировал. Доминирует он и у совре­

менных плаунообразнь1х растений. Вопрос сложный и спорный, примени­

мо ли понятие "онтогенез" к сnорофиту плаунообразного растения. При 
строгом подходе, несомненно, следует употреблять это понятие с учетом 

гаметофазы. На практике же, особенно в геоботанических исследовани· 

ях, когда о роли гаметофитов в структурно-функциональной организа­

ции ничего не известно, можно, вероятно, ограничить размеры понятия 

"онтогенез" пределами спорофита, чему мы и следуем. 

На рис. 19 дана краткая сравнительная морфологическая характеристи­
ка четырех рассматриваемых видов плаунообразных растений. Как видно 

из этой характеристики, особенно при сопоставлении ее с реконструкци­

ями nсилофитов, оnубликованнь1ми в различных научных и популярных 

изданиях, отдельные nризнаки у разных видов плаунов оказываются на· 

столько независимыми друг от друга и разбросанными в смысле их "nри· 

митивности" и "продвинутости'', что если и можно делать какие-либо 

выводы о филогенетической блиэости или древности видов, то с предель· 
ной осторожностью и множеством неизбежных допущений и оговорок. 
Этот рисунок может быть дополнительной и наглядной иллюстрацией к 
положению о недоnустимости филоген&'Тических построений на основе 

единичных и второстеnенных по своему эволюционному (nрисnособитель· 

ному) значению при знаков, высказанному Мейеном [ 1971 а], При всем 
этом общая характеристика рассматриваемых nлаунов, когда отдельные 

их признакинезависимо от их видовой принадлежности "консолидируют­

ся" вокруг оценки всего порядка Lycopodiale$, потрясает своей близостью 
к характеристике псилофитов, сделанной палеоботаниками, например 

А. Н. Криштофовичем [19~7], 

На рис. 19 nоказаны только круnные, как правило, сами по себе ком· 
плексные детали строения сnорофита nлаунов, но и они дают обильную 

nищу для размышлений. Следует подчеркнуть, что эдесь совершенно не 

учтена полиморфность каждого из уnомянутых видов, прекрасно проде­

монстрированная А.И. Толмачевым [1960] на nримере Н. selago. Прежде 
всего уместно отметить, что образ жизни D. complanatum, закономерное· 
ти ветвления и строения филлоидов L. elavatum и L. annotium и способ 
спороношения Н. selago сближают их с наиболее высокоорганизованным 
представителем nсилофитов- ветероксилоном (Asteroxylon Maekiei К. 
et L.). Лишенные филлоидов, голые и дихотомически ветвящиеся ножки 
стробилов (спороносных колосков) L. clavatum и D. complanatum в прин­
циле напоминают строение надземных органевринии (Rhynia major К. 
et L.). Таким образом, сравнительная морфология рассматриваемых на­
ми видов плаунов не дает (да и nринциnиально не может дать) прямых 

указаний на то, какой из современных видов плаунов можно считать 
близким аналогом nсилофитов "во всех отношениях". Тем не менее .(или 

тем более) все изложенное внушает уверенность, что абстрагированная 
от видовых особенностей характеристика структуры груnnировок плау­

нов может вполне удовлетворить интересы реконструкции структуры 

сообществ nсилофитов. 
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Рис. 19. Сравнительная морфологическая характеристика четырех изученных ви­
дов nлаунов 

Прежде чем перейти к деталям развития и строения группировок плау­
нов, рассмотрим различ11я в особенностях роста и развития между споро­

фитом и гаметофитом на nримере L. annotinum (табл. 4 и 5). Сопостав­
ление этих данных достаточно наглядно показ·ывает всю глубину разли­

чий между самостоятельно укореняющимся заростком плауна и сnорофи­
том вегетативного происхождения. 
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Таблица 4 

Ход роста спорофита Lycopodium annotinum, образовавшеrоси из споры 

Год образо- Прирост побегов по годам, см 

ваНИR Ор-
Итого 

тотропной 

ветви 
1968 1969 1970 1971 1972 1973 1974 

Плагиотропная ветвь* 

0,8 1,6 2,2 1,0 2,0 1,7 2,0 11,3 

2 

Ортотропные ветви-

1968 

1969 

1970 1,3 0,8 2,1 

2 3 

1971 0,2 0,8 1,0 

2 

1972 0,2 1,2 3,1 4,5 

3 5 

1973 0,7 2,3 3,0 

2 3 

1974 1,6 1,6 

3 3 

Итого 1,3 1,0 1,0 1,9 7,0 12,2 

2 2 2 2 8 16 

Всего 0,8 1,6 3,5 2,0 3,0 3,6 9,0 23,5 

*В знаменателе- число корней 
•• В знаменателе -число ветвей. 

Стебли плаунов, как и псилофитов, лишены камбия, они не растут в 

толщину, поэтому их рост представляет собой действительно элементар­
ный линейный процесс. Он осуществляется лишь в верхушечных точках 

роста, а точнее- в апикальных меристемах [Тахтаджян, 1954], а стало 
быть, все линейные показатели роста плаунов дают вполне удовлетвори­

тельное представление об их биомассе. Для этого достаточно лишь помно­

жить линейные параметры на среднюю площадь сечения стеблей и ветвей, 
Весьма .принципиальное значение имеет тип ветвления телома у рассмат­

риваемых видов плаунов. Как известно, изотомная (равновильчатая) ди-
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Таблица 5 

Ход роста спорофита Lycopodium annotinum веrетативноrо происхождения 

Год образа- Приросты побегов по годам, см 
вания орта- Итого 
тропной 1968 1969 1970 1971 1972 1973 1974 
ветви 

"Г л а в н а я" п л а г и о т р о п н а я ·в е т в ь • 
24,0 20,2 22,4 25,3 25,0 20,8 24,7 162.4 --
1 4 10 

Боковые плагиатрапные ветви 

Ветвь 1 2,5 10,2 10,6 8,8 24,7 56,8 

3 

Ветвь 2 1,0 11,9 14,0 7.4 18,8 53,1 

Итого 24,0 20,2 25,9 47.4 49,6 37,0 68,2 272,3 -- --, 4 2 2 2 13 

Ортатрапные ветви**· 

1968 28,5 74,5 110,0 98,0 89,5 35,0 29,0 464,5 --
12 23 31 31 29 22 11 159 

1969 4,0 23,0 43,0 48,5 23,0 25,0 166,5 
- --

5 10 13 14 8 8 64 

1970 7,5 71,5 150,0 125,5 225,5 610,0 

7 21 50 62 89 229 

1971 8,5 47,0 33,0 36,3 124,8 

8 18 20 18 64 

1972 12,6 25,0 46,0 83,6 

9 13 19 41 

1973 8,0 40,5 48,5 

7 17 24 

1974 17,5 17,5 

9 9 

Итого 28,5 78,5 140,5 221,0 347,6 249,5 449,8 1515.4 --
12 28 48 73 120 138 171 590 

Всего 52,5 98,7 166,4 268,4 297,2 286,5 518,0 1787,7 

* В знаменателе -число корней. 
** В знаменателе - число ветвей. 
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хотомия считается наиболее примитивным т~1nом ветвления [Федоров, 
• Кирпичников, Артюшенко, 1962]. В своем классическом виде она выра­
жена у Н. selago. Принято говорить, что при изотомном дихотомическом 
ветвлении отсутствует главный побег. В некотором смысле столь же спра­

ведливо утверждать, что все побеги nри данном типе ветвления главные. 

На рис. 20 показан ход роста по годам одной из модельных ветвей ба­
ранца, имеющей .16 верхушечных окончаний телома, т.е. ветвившейся с 
1961 по 1974 г. 15 раз. Общая параболическая кривая роста данного рас­
тения разлqжена здесь на элементарные составляющие, каждая из которых 

соответсrвует ходу роста отдельного телома с момента его ответвления 

от nобега предыдущего порядка. Такого рода разложение показывает 

следующее: во-первых, что рост собственно побегов баранца происходит 

с постоянной скоростью, а экспоненциально возрастает лишь общая час­

тота ветвлений стебля; во-вторых, что точки роста текущего года (сколь­

ко бы их ни было) расположены примерно на одинаковом расстоянии 

от исходной точки роста; в-третьих, что ветвление побегов происходит с 

некоторой периодичностью (не каждый год), но в любой момент вегета­

ционного периода. Создается впечатление, что линейный рост спорофита 

баранца происходит автономно, а внешние факторы (осадки, температу­

ра и др.) воздействуют главным образом на частоту ветвления телома. 

Наши попытки установить геометрическую "систему", по которой про­

исходит ветвление телома баранца (как растение "узнает", где и ког­

да ему следует ветвиться), не увенчались успехом, однако не исклю­
чено, что в основе ветвления спорофита Н. selago лежит простая и изящ­
ная схема, построенная, например, по типу архимедавой спирали, как это 

обнаружено у ряда биоморфологических структур [ Синнот, 1963; К аси­
нов, 1971]. 

Строение спорофита у трех остальных видов плаунов более сложно, по­
скольку они имеют четко выраженный стелющийся "главный" стебель, от 

которого очередно отходят ортотропные ветви. Последние у L. clavatum 
и L. annotinum ветвятся неравновильчато дillхотомически, так что обычно 
выделяется один заметно доминирующий побег, а у D. complanatum чет­
ко выражен осевой побег ортатропной ветви, от которого поочередно 

или, лучше сказать, ложномутовчато отходят плоские теломные, ветвя­

щився дихотомически веточки. На рис. 21 nоказан трехлетний верхушеч­
ный фрагмент восьмилетней ортатропной ветви D. complanatum с телом­
ными веточками и стробилами. Следует особо отметить, что главный пла­

гиотропный стебель у трех последних видов плаунов сам по себе один раз 

в 1-1есколько лет делится вильчато, образуя, так сказать, субосевые пла­

ГИ-.J•ропные побеги, которые в общих чертах повторяют строение и раз­

витие главного. Мы довольно подробно останавливаемся на деталях вет­

вления плаунов, поскольку дихотомия считаетсА исходным типом вет­

вления, а древнейшие плаунавидные и даже настоящие псилофиты, как 

известно, характеризовались наличием развитого главного стебля, т.е. 

подлинным моноподием, и в этом состоит один из многочисленных пара­

доксов сравнительной и эволюционной морфологии растений. Не вдава­

ясь в анализ указанного обстоятельства, отметим его следствие, что при 

реконструкции облика nсилофитовых зарослей можно основываться на 
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nредставлениях о строении сnорофита трех nервых видов nлаунов, но ни­
как не Н. selago. 

Как видно из рис. 20 и 21, дихотомическое ветвление характеризуется 
эксnоненциальнь1м nриращением биомассы теломов. У баранца в nринци­
nе именно так и nроисходит до тех пор, nока отдельные nобеги nод дей­

ствием силы тяжести не коснутся земли и не укоренятся самостоятельно 
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Р и с. 21. Строение фрагмента скелетной ветви Diphazium complanatum с теnомны­
ми веточками и стробиnами. 

Штрихами разделен nрирост разных лет 

как вегетативные отnрыски главного nарциального куста. Связано это с 

тем, что сnороносные теломы баранца не отличаются от стерильных и 

nосле осыnания спор в nоследующие годы nродолжают расти, ветвиться 

и самостоятельно укореняться и лишь базальная часть телома nостеnенно 

отмирает. У остальных рассматриваемых видов nлаунов рост сnорофита 

строго nодчинен функции и ритму сnороношения. Происходит это следу­

ющим образом: достигнув совершенно оnределенного возраста, лидиру­

ющие nобеги ортотроnных ветвей образуют на своих концах стробилы, 

в nоследующие 2-3 года эти ветви еще осуществляют функцию фотосин­
теза, но больше уже не растут, не ветвятся и nостеnенно отмирают; соот­

ветственно отмирает и nрилегающий отрезок nлагиотроnного стебля, но­

вые боковые ветви nовторяют в своем развитии оnисанный цикл. Таким 

образом, вегетативно разрастающийся из точки сnорофит nлаунов nрак­

тически "не стареет", сохраняя относительно nостоянным соотношение 
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вегетирующей массы, сnороносных частей и подземных органов. Судя по 

всему, главный стебель у псилофитов и первобытных плаунов был под· 

земным, как у современного D. comp1anatum. Однако по типу ветвления, 
которое у посл.еднего чрезвычайно сложное, более близки к псилофи"там 
L. clavatum и L. annotinum. 

В табл. 6 сведены основные характеристики роста и развития рассмат­
риваемых видов плаунов. Эти данные, разумеется, следует рассматривать 

как сугубо усредненные и обладающие определенной региональной cne· 
цификой. При этом нужно учитывать, что здесь не отражен многолетний 

процесс развития первоначального заростка из споры, т.е. речь идет лишь 

о стабильном процессе вегетативного разрастания сnорофита. По данным 

П.М. Жуковского [1964], период от образования споры до прорастания 
заростка для L. clavatum исчисляется в 12-20 лет. По нашим расчетам, 
период "от споры до cnopьi" может достигать 35-40 лет. 

Вегетативное развитие групnировок плауна в nространстве сообщества 

оnределяется в основном тремя из перечисленных в табл.6 признаков.Эти 

nризнаки: скорость роста главного плагиотропного стебля, частота его 

ветвления в горизонтальной плоскости, т.е. скорость образования суб­

осевых побегов, которые в дальнейшем, в свою очередь, вильчато ветвят­

ся и ведут себя как вегетативные отпрыски главного, и, наконец, nродол· 

жительность жизни главного плагиатрапного и субосевых стеблей или 

возраст спороношения для теломной системы. Действительно, достаточно 

измениться какому-то одному из этих параметров, как и структура груп­

пировок плауна существеннно изменится. От этой схемы несколько укло­

няе:rl':я лишь развитие спорофита Н. selago ( в табл. 6 показана средняя 
частота ветвлений его телома по всем осям одновременно), поскольку 

он не имеет доминирующего побега и рост ветвей продолжается и после 

спороношения. Наряду с этим наличие у баранца выводковых почек яв­

ляется серьезным основанием для предположения, что его филогенети· 

ческие nредки, вероятней всего, вели эпифитный образ жизни, т.е. были 

лианавидными растениями. 

На основании соответствующих данных табл. 6 развитие группировок 
плаунов в его основных чертах нетрудно nромоделировать графически, 

что и сделано на рис. 22. Чтобы не загромождать чертежи, здесь показано 
развитие только "грубого скелета", т.е. плагиотропных стеблей (для Н. 

selago в масштабе nоl<азан рост ортатропной системы в nроекции на го­
ризонтальную плоскость) . Единственной существенной условностью этого 
графического "мультфильма" является то, что субосевые побеги постро· 

ены под углом 90° по отношению к главному стеблю, тогда как на прак­
тике они располагаются обычно под более острым углом. Вообще следует 

заметить, что в nрироде плагиотропные стебли плаунов растут очень nря· 

молинейно; у D. complanatum, например, можно нередко наблюдать, как 
его плагиотропный стебель (корневище), погребенный на глубине 
5-15 см в почве, nрорастает скво~ь nреграды из полуразложившейся 

древесины. 

Рисунок в несколько стилизованной форме дает наглядное представле­

ние о том, как развивается скелетная часть группировок плаунов в гори· 

зонтальной плоскости. Бросается в глаза nринципиальное различие меж· 
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Таблица б 

Основные показатели роста и развития плаунов 

Признаки и единицы L. clavatum L. annotinum D. complanatum Н. selago 
измерения 

Средняя скорость рос- 40 20 10 1,3 
та главного стебля, 

см в год 

Средняя частота вет- 0,2-0,3 0,5-0,7 0,3-0,4 2 
вления главного сте~ 

ля, ветвление в год 

Среднее число орто- 4-5 4-5 3-4 
тропных ветвей, в год. 

Средний возраст ор- 3-4 7-8 8 10 
тотрапной ветви, при 

котором наступает 

спороношение, в год 

Среднее число при- 1-4 1-4 2-3 
даточных корней, 

в год 

Средняя скорость рос- 3,5 2,5 1,5 
та ортотропных вет-

вей, см в. год 

Средняя продолжи- 3-4 7-8 3 
тельность роста те-

ломных веточек, 

лет 

Среднее число споро- 3-4 8-10 3-4 
носных теломных 

ветвей в год на "эре-

лом" отрезке споро-

фита 

Среднее число стро- 2 4 
билов на одной спо-

роносной ветви 

Среднее число спор 0,4 
в одном стробиле, 

млн. экз. 

Средниi;\ диаметр спо- 1,8 2.4 2,2 2,1 
ры, мм·10-з 

Среднее число вывод- 4 
ковых почек на один 

побег 
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Р м с. 22. Ход раэвмти11 в пространстве осевых побегов плаунов 

ду спорофитом L. clavatum и D. complanatum, с одной стороны, и L. an­
notinum и Н. selago- с другой. Последние, развиваясь из точки, образуют 
чрезвычайно плотные и компактные группировки, тогда как отдельные 

отрезки спорофита L. clavatum и D. complanatum буквально "разбегают­
ся в разные стороны. Этот 1(}летний ряднетрудно мысленно сколь угод-
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но nродолжить, nостоянно имея в виду, что над всем этим "каркасом" 

на высоту 15--25 см возвышается система ортатраnных ветвей, а в глу­
бину nочвы уходят многочисленные дихотомически ветвящиеся корни 

(ризомоиды). Следует также учитывать, что тончайшие теломные веточ­

ки у сnорофита О; complanatum растут не более 4 лет. Глядя на рИс. 22, 
трудно решить, какой из рассматриваемых тиnов развития спорофита 

.чаиболее отвечает nрироде вымерших форм растений. С достаточной уве­

ренностью можно лишь утверждать, что сnорофит L. annotinum и Н. ·sela­
go весьма "агрессивен"; вегетативно разрастаясь, он nокрывает ПОЧI!IУ • 

сnлошным ковром и тем самым исключает возможность нормального 

сосуществования с ним растений большинства других видов. Мощность 

слоя только усохших и Слаборазложившихея nереnлетенных nобегов в 

груnпировках L. annotinum и Н. selago иногда nревышает 10 см. В та­
кой среде становится невозможным нормальное развитие самого плауна 

и в структуре его колоний образуются nостеnенно сливающиеся между 

собой "мерrвоnокровные окна". В груnnировках Н. selago все эти обсто­
ятельства усугубляются высокой жизнесnособностью вегетативного nо­

томства из выводковых nочек, nрорастающих, как nравило, в nределах 

исходной колонии. 

L. clavatum и О. complanatum, в силу "рыхлости", т.е. разреженности 
и nодвижности их груnnировок, являются несомненно более nрисnособ­

ленными к современным фитоценотическим условиям, к сосуществова­

нию с растениями других видов. Они же nредставляются и более устой­

чивыми к неблагаnриятным экологическим факторам. Последнее особенно 

сnраведливо для сnорофита О. complanatum. главный стебель которого, 
лишенный хлорофилла, и .основные точки роста скрыты в толще nочвы, 

Он ведет, по существу, nолусаnрофитный образ жизни, т.е. сравнительно 

высоко специализирован. И оnять неясно, какие из всех этих фитоцено­

тических особенностей более nримитивны, а какие более "nродвинуты". 

Вновь и вновь nриходится осознавать, какая бездна времени разъединя-

ет заросли леилафитов и современные груnnировки плаунов, ведь nред-

ки Н. selago явно "успели nобывать" лианами, а nредшественники О. com­
planatum, возможно, когда-то nроцветали как саnрофиты в мощном 

слое органики. Общую аналогию, однако, следует nродолжить. 

По утверждению В .Л. Комарова [ 1961] , высота nсилофитовых зарослей 
достигала всего 2а.:-25 см и nродукция органического вещества в них 

была незначительной. Порядки величин, которыми характеризовалась 

эта nродукция, можно nроследить хотя бы на nримере груnnировок L. 
annotinum. 

Летом 1974 г. на территории Ильменекого государственного заnоведни­
ка (Южный Урал) нами была детально обследована изолированная nопу­

ляция L. annotinum, возникшая на торфянике nосле его осушения и экс­
плуатации в 1941-1945 гг. Таким образом, возраст этой nоnуляции мож­
но nринять равным 30 годам. В смежных экатоnах L. annotinum отсутствует. 
Данная nопуляция представлена несколькими изолированными груnпи­

ровками или колониями. Эти колонии общей nлощадью 985 м2 раЗбро­
саны на территории около 5300 м 2 , nод nологом 30-летнего сосново-бе­
резового древостоя. 
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Таблица 7 

Расчет показателей продуктивности ильменекой популяции Lycopodium annotinum 

Признак 

Площадь популяции (сумма площадей коло­

ний), м 2 

Средняя плотность ортотропных побегов, 

экз/дм 2 

В том числе средняя плотность спороносных 

побегов, экз /дм 2 

Общая численность ортотропных побегов, 

млн. экз. 

Средняя длина отрезка плагиотропного стеб­

ля, приходящаяся на один ортотропный по­

бег, см 

Общая протяженность живых плагиотропных 

стеблей, км 

Средняя протяженность ортотропных побегов 

на 1 м протяженности плагиотропного стебля, м 

Общая протяженность ортотропных побегов, км 

Общий объем nлагиотропных стеблей при их 

среднем диаметре 2,0 мм, м 3 

Общий объем ортотропных побегов при их 

среднем диаметре 1,0 мм, м 3 

Среднее число придаточных корней на 1 м пла­
гиотропного стебля, экз. 

Общая численность придаточных корней, 

млн. экз. 

Среднее число спор в одном стробиле, млн. экз. 

Средний годовой урожай спор, млрд. экз. 

Величина 

1000 

52±2 

4,7±0,7 

5 

0,85 

42,5 

5,5 

234 

0,13 

0,18 

8 

0,34 

0,4 

18 

Способ 

вычисления 

Выборочным 

методом 

То же 

п.1 · п.2 

По модельным 

образцам 

п.4 · п.5 

По модельным 

образцам 

п.б · п.7 

По модельным 

образцам 

п.6·п.11 

По модельным 

образцам 

п.1 ·П.3·п.13 

В табл. 7 показаны некоторые количественные характеристики данной 
популяции. Рассматривая таблицу, следует постоянно помнить, что все 

перечисленные в ней показатели, за исключением текущего урожая спор, 

характеризуют продукцию популяции за последние 8 лет (более старые 
участки спорофита отмирают и здесь не учтены). Удельный вес скелетной 

массы спорофита в сыром весе близок к 1,0 г/см 3 . С учетом всех этих 
обстоятельств годичный прирост стеблей и ветвей в данной популяции 

плауна можно оценить примерно в 4 ц/га. Биомассой спор при всем их 
обилии практически можно пренебречь.Годичная продукция филлоидов, 
корней и спороносных колосков в сумме составляет не более 2 ц/га. Та­
ким образом, общую годичную продукцию спорофита плауна в данной 
популяции можно считать равной 6 ц/га. И это, пожалуй, максимально 
возможная в данных условиях продукция. Судя по рис. 22 и табл. 6, npo-
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дукция трех остальных видов плаунов много меньше, да и у псилофитов 

она не могла далеко отклоняться от рассматриваемой величины. В сухом 

весе урожай псилофитов, таким образом, мог составлять порядка 2-3 
ц/га в год, так что, если бы даже вся суша конца силура - начала девона 
была покрыта псилофитовыми зарослями, то и тогда общий прирост фи­

томассы в них составил бы не более 3-4 млрд. т сухого органического ве­
щества в год. Напомним, что первичная продукция современных наземнь1х 

экосистем оценивается nриблизительно в 53 млрд. т органического ве­
щества [Дювиньо, Танг, 1973]. Таким образом, если следовать nредполо­
жению В. И. Вернадского о константном характере количества живого 

вещества в биосфере, то надо nринимать и допущение, что годичная nро­

дукция Мирового океана в конце силура должна была превышать совре­

менную по крайней мере в 20 раз. 
Подводя краткий итог разделу в целом, следует еще раЗ подчеркнуть 

несколько структурных особенностей группировок плауноооразных рас­

тений, а также, по-видимому, и псилофитовых зарослей. Прежде всего все 
они характеризуются расширяющимся в многолетнем цикле вегетатив­

ным воспроизводством органического вещества. Происходит это главным 

образом за счет дихотомического ветвления спорофита в горизонтальной 

плоскости. Так, описанная здесь популяция L. annotinum за 30 лет экспо­
ненциально разрослась из нескольких геометрических точек до сплошного 

ковра площадью окол.о 1000 м 2 • Заростки из спор имеют очень мало шан­
сов выжить в такой обстановке, но в силу их обилия, легкости переноса 

и длительного сохранения жизнеспособности (несколько лет)· споры име­

ют решающее значение nри освоении новых отдаленных субстратов. Та­

ким образом, для жизнедеятельности плаунов (и псилофитов) характер­
но растекание группировок в двух "масштабах": в масштабе конкретного 

ценоза, nутем вегетативного разрастания спорофита, с накоплением зна­

чительных запасов органического вещества; и в более широком масшта­

бе, на обширных территориях, расnространением спор. Группировкам 

плаунов и псилофитов, хотя и в небольшом слое, свойственна устойчивая 

стратификация фотосинтезирующего полога, т.е. наличие внутренней ми­

кроэкологической среды. Благодаря этим фитоценотическим особеннос­

тям псилофиты некогда успешно завоевали сушу, а их отдаленные потом­

ки и аналоги - плауны и сейчас процаетают под пологом группировок 

более совершенных типов растений. 

ГРУППИРОВКИ ХВОЩЕЙ 

Только 52 вида сох~tанилось в современной флоре от некогда мощной 
побочной ветви в эволюции сосудистых растений, объединяемой поняти­

ем членистые (Sphenophyta) или хвощеобразные (Equisetophyta). В де­
вонской системе членистые были представлены мелкими травянистыми 

растениями типа Calamophyton primaevum и Hyenia elegans, а также псе­
вдоборниями и сфенофиллами, называемыми часто клиналистами [Криш­

тофович, 1957]. Из этих растений формировзлись заросли в мелководных 
сыра1х и заболоченных местах. На границе верхнего девона и нижнего 
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карбона в палеонтологической летописи появляются астерокаламиты и 
каламиты. Последние достигали весьма внушительных размеров и в ка­

менноуголный nериод в сырых понижениях были доминантами nышных 

высокоnродуктивных лесов. 

Филогенетическое nроисхождение членистых неясно. Обычно его свя· 

зывают с nсилофитами, а также с бурыми водорослями [Комаров, 1961] . 
А вообще. членистое строение тела оnределилось еще у водорослей тиnа 

харовых, но у них весь жизненный цикл nротекает в стадии гаметофита, 

диnлоидной является лишь зигота (oocnopa), которая nосле оnределенно· 
го nериода nокоя делится мейотически, образуя гаnлоидные растения. Если 

бы не это решающее обстоятельство, то членистые можно было бы без оса· 

бых натяжек выводить неnосредственно от зеленых водорослей, тиnа харо­

вых. Во всяком случае членистое строение тела мы и далее находим у са· 

мых разнообразных груnп высших растений. Здесь достаточно наnомнить 

эфедру (Ephedгa) и, наконец, многие виды злаков. 

И.Я. Гурвич [1960] обращал особое внимание на nерсnективы исnоль· 
зования nри анализе nалеоботанических объектов современных лесота· 

ксационных методов, а Б. П. Колесников [ 19З5] отмечал возможность na· 
леоботанических реконструкций "с оnределенным цифровым материалом 

в руках", nолученным для современных реликтовых элементов раститель· 

ности. Хвощи в этом смысле nредставляют собой классический объект. 

Достаточно напомнить следующие высказывания А.Л. Тахтаджяна: "Фор· 

мароста каламитов, вероятно, очень наnоминала современные виды Equi­
setum, и каламиты выглядели nоэтому как гигантские хвощи. Если nред· 
ставить себе заросли хвоща, в которых отдельные растения увеличены до 

размеровнебольших деревьев, то можно получить nравильное nредставле· 

ние о каламитовых лесах" [1956, с. 138] и далее '' ... хвощи являются кар­
ликовыми каламитами" [там же, с. 142]. К сожалению, до сих nop никто 
не nытался реализовать столь реальные возможности реконструкций. Ведь 

nри этом даже не надо делать каких-либо серьезных доnущений, nосколь· 

ку nервобытные хвощи, как и теnерь, были мелкими травянистыми расте· 

ниями. Значит, надо nросто nрисмотреться к хвощам ... 
Нами детально исследована структура нескольких микрогруnnировок 

хвощей (Equisetum sylvaticum L. и Е. pгatense Ehгh.) на территории Иль­
менекого государственного заnоведника. Для этого nод nологом сосново· 

березового леса были заложены три nробные nлощадки, которые расnола· 

гались no дну неглубокай межгрядовой водосборной ложбины. Первая 
(верхняя по nрофилю) nлощадка была заложена в чистой груnnировке 

Е. sylvaticum. На второй (средней) nлощадке однолетние nобеги Е. sylu~­
ticum в отношении nримерно один к двум сочетались с nобегами Е. pгa­
tense. Третья nлощадка (в "устье" ложбины) была занята исключительно 
nобегами E.pгatense. Таким образом, все три площадки четко скоординиро­

ваны между собой no всем экологическим и фитоценотическим nараметрам. 
На каждой площадке было nроведено картирование размещения одно­

летних (надземных) побегов хвоща. Все они были nронумерованы и "вы­
щиnнуты" на уровне их nрикреnления к многолетнему nодземному кор­

невищу. Каждая из таких "особей" nолучила индивидуальную морфометри· 
ческую характеристику. Вся эта процедура на одних и тех же прощадках 
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Р и с. 23. Размещение побегов хвоща Equisetum sylvaticum на площадке N° 1. 
Крестиками обозначены спороносныв побеги, окружностями -горизонтальные 

nроекции боковых ветвей 

была проделана дважды: в 1974 и 1975 гг. Всего в первый год было закар­
тировано 348 побегов хвоща. Для каждого побега определялись высота, 
число междоузлий, максимальная длина веrвей, высота прикрепления ниж­

ней ветви, порядковый номер первого междоузлия с ветвями и ряд дру­

гих специальных характеристик. На рис. 23-25 по казаны планы размещения 
на площадках побегов хвоща с горизонтальными проекциями их ветвей. 

Сначала проанализируем планы пробных площадок, поскольку они са­

ми по себе весьма информативны. Прежде всего бросается в глаза неодина­

ковая численность побегов на площадках. На площадке N" 1 она составляет 
76 экз/м 2 . На площадке N" 2 численность побегов Е. sylvaticum- 47 экз/м 2 

и Е. pгatense- 110 экз/м 2 . Наконец, на площадке N" 3 находится 115 по­
бегов Е. prateпse, что в переводе на 1 м2 составляет 230 экз. Если бы это 
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Р и с. 24. Размещение годичных побегов хвощей на площадке N" 2 
1 - Equisetum sylvaticum; 2- Е. pratense 

были растения одного вида, то можно было бы сразу говорить о некото­

ром экологическом градиенте изменения численности. Далее можно заме­

тить, что рост побегов Е. sylvaticum и Е. pratense, по крайней мере в час­
ти развития их боковых ветвей, nри их совместном nроизрастании ухуд­

шается по сравнению с одновидовыми их груnnировками. И наконец, раз­

мещение побегов на всех трех площадках nредставляется групnовым (на­
прашивается аналогия с парцелламVI), поскольку большинство побегов, не 
сомненно, расположено вдоль отрезков подземных корневищ. 

Особый интерес представляет оценка типа соч_етания в nространстве 

(сегрегации) nобегов Е. sylvaticum и Е. pratense на площадке ,NO 2. Ви­
зуально здесь ориентироваться довольно затруднительно, поэтому восnоль­

зуемся простым аналитическим способом Пьелу [Pielou, цит. по Грейr-Сми-
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Р и с. 25. Раsмещение rодичнь1х nобеrов хвоща Equisetum pratense на nпощадке N" З 

ту, 1967]. В табл. 8 показаны фактические и теоретически ожидаемые 
частоты сопряженности между побегами Е. sylvat icum и Е. pratense на пло­
щадке N° 2, вычисленные по принципу "ближайшего соседа". Полное сов­
падение ожидаемых и наблюдаемых частот указывает на случайный харак­

тер (несегрегированность) сочетания побегов разных видов хвоща, пос­

кольку именно такова была гиnотеза при расчете ожидаемых частот. 

О структуре подземной многолетней, так сказать "коммуникационной 

части" спорофита хвощей известно вообще очень мало. Рис. 23-25 дают 
некоторые возможности заглянуть в ризосферу микрогруппировок хвоща. 

Прежде всего можно попытаться выделить основные направления роста 

корневищ по расположению надземных побегов, что и сделано на рис. 26. 
Далее можно исходить из соображения, что величина nL, где n- число по­

бегов, а L -среднее расстояние между побегами, имеет совершенно реаль­
ный физический смысл, поскольку отражает общую протяженность "nод­

земных коммуникаций" в группировках хвощей (ни один из побегов не 
растет сам по себе, он соединен корневищем с другими побегами). Величи­

ну L можно вычислить по уже упоминавшейся формуле: 

L=Jf. 
где S- площадь пробы, и таким образом оnределить общую nротяжен· 

ность корневищ на nлощадке аналитическим способом. Разумеется, здесь 

можно придумать массу оговорок, корректирующих расчеты в ту или 

иную сторону, однако сама по себе логика рассуждений и nорядок расчет­

ных величин вряд ли от этого пострадают. В табл. 9 nоказаны результаты 
всех этих расчетов. 

Данные табл. 9 являются как бы контрольными по отношению к рис. 26, 
nоэтому интересно их сопоставить. Для этого в последней колонке табл. 9 
показаны величины протяженности корневищ на пробных nлощадка>:<:, 
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Рис. 26. Предполагаемое размещение корневищ хвощей на площадках N" 1-3 
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Таблица 8 

Соприжениость между побегами разных видов хвоща на площадке N" 2 

Ближайший сосед 

Исходна" особь Фактическое число отношений Ожидаемое число отношений 

Е. sylvaticum Е. prateлse Е. sylvaticum Е. pгatense 

Е. sylvaticum 0,093 0,206 0,090 0,210 
Е. pratense 0,205 496 0,210 0,490 

Таблица 9 

Аналитические показатели дли оценки структуры поДземных систем в микрогруппи­
ровках хвоща 

Номер 
Число по-

Среднее рас- ОбщаА nротА- Учтена nротА-
nробной 

Вид хвоща бегов на 
стояние меж- жанность кор- жанность кор-

nлощад-
1 м 2 

ду побегами, невищ на невищ на 

к и см 1 м2 , м рис. 26, м 

Е. sylvaticum 76 11,5 8,7 3,7 

2 Е. sylvaticum 47 14,6 6.9 3,2 
Е. pгaten;e 110 9,5 10.4 3,2 
Итого 157 17,3 6.4 

3 Е. pratense 230 6,6 15.2 5.9 

Таблица 10 

Морфаметрические показатели побегов хвощей на разных площадках 

СредняА мак-
Средний вес 

Номер nло- СреднАя вы- Среднее чис- симальнаА 
одного по-

щадки, дата Вид хвоща сота nобега, ло междо- длина боко-
бега в воз-

наблюдениА см уэлий вой ветви, 
душно-су-

хом состоя-
см 

нии, г 

1. 6.VI Е. sylvaticum 47,7±0~ 18,2±0.3 7,2±0,16 0,824 
t 3,8 2,1 6.4 

2. 31.V Е. sylvaticum 42,7±1,0 17,3±0,3 5,4±0,23 0,501 
Е. pгatense 34,9±0,5 24,4±0,3 2,6±0,10 0,327 
t 0,6 5,1 6,2 

3. 4.VI Е. pгatense 34,5±0,5 22,2±0,3 3,6±0,12 0,392 
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вычисленные по рис. 26. Как видно из таблицы, визуальная оценка про­
тяженности корневищ составляет в среднем около 40% от аналитической 
оценки. Вполне очевидно, что истинная величина протяженности комму­

никационных систем хвощей на рассматриваемых площадках лежит где-то 

между этими двумя пределами. 

Может возникнуть вопрос, зачем "колдовать" со всеми этими измере­

ниями, когда можно просто разрыть площадку или площадь рядом с ней 

и все точно измерить. Увы, слишком часто еще мы валим 500-летние кед­

ры только для того, чтобы посчитать их возраст "на пне" и измерить объе­

мы их стволов "по двухметровым отрезкам", Иногда, вероятно, для пони­

мания вещей полезно"притвориться",что мы не можем "разрыть" или 

"срубить", поскольку для объектов палеоботаники (и палеолесоведения) 

это действительно невозможно и надо искать и искать аналитические спо­

собы тонкого исследования. 

По данным Ал.А. Федорова, М.Э. Кирпичникова и З.Т. Артюшенко 

[1962], прирост корневищ у Е. arvense L. составляет 10-15 см в год. Та­
ким образом, однолетние побеги хвощей на. рассматриваемых площадках 

образовались на заведомо разновозрастных отрезках корневищ. К сожале­

ниЮ, каких-либо морфометрических признаков однолетних побегов хво­

щей, коррелирующих с возрастной неоднородностью корневища, нами не 

обнаружено. Это не удивительно, поскольку, как показали раскопки, ор­

тотропные побеги хвоща, как правило, "сидят" на укороченных многолето 

них ортотропных отростках плагиотропного корневища. 

В табл. 10 показаны некоторые средние морфометрические характерис­
тики побегов. хвоща на разных площадках и дана оценка существенности 

наблюдаемых различий (критерий t). Как видно из этой·таблицы, рост 
побегов Е. sylvaticum и Е. pratense в целом существенно ухудшается имен­
но при их совместном произрастании. Иными словами, в последнем слу­

чае можно подозревать действие какого-то чисто фитоценотического фак. 

тора. Однако против такого объяснения имеются два серьезных возраже­

ния. Во-первых, за неделю, которая отделяет даты закладки площадок N 
1 и 2, побеги на площадке N° 1 могли заметно подрасти (фактор времени). 
Во-вторых, вполне вероятно, что на площадке N° 2 растения одного и дру­
гого видов находятся на границе их экологического оптимума, отчего и 

хуже растут (экqлогический фактор). Таким образом, однозначное тол­

кование данных табл. 10 возможно лишь в том смысле, что наблюдаемые 
различия в росте побегов обусловлены совместным и однонаправленным 

действием всех трех перечисленных факторов. Следует заметить, что в 

чрезвычайно сухом и жарком 1975 г. на всех трех площадках взошло 
вдвое меньше побегов, чем в предыдущем году, причем на площадке N" 1 
большинство, а на площадке N° 2 абсолютно все взошедшие побеги Е. syl­
vaticum погибли в первые же дни, достигнув высоты 4-6 см. Лроросшие 
побеги Е. pratense почти не пострадали, но площадка N° 3 была загублена 
при рубке близстоящего дерева (в заповеднике не нашлось 0,5 м2 площади 
для постановки многолетнего биологического наблюдения) . 

Анализ роста побегов хвоща в зависимости от фактора плотности в точ­

ке, а также от видовой принадлежности ближайшегососеда (имеется в ви­
ду размещение побегов на площадке N° 2) не nоказал каких-либо различий 
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между отдельными категориями побегов. Иными словами, доказано от­

сутствие достоверного влияния неоднородности густоты группировок на 

рост побегов хвоща. Такого результата и следовало ожидать, поскольку 

побеги хвоща растут очень короткий период, и главным образом за счет 

питательных веществ, запасенных в корневище в предыдущем году, так 

что элемент конкурентного взаимодействия между побегами в период их 

роста, по-видимому, весьма невелик. 

Наглядное и полезное в дальнейшем представление о вертикальной 

структуре микрогруппировок хвоща дает рис. 27. Строение надземного по­
лога, образуемого nобегами, В!:>lражено здесь в форме распределения коэф­

фициентов заnолкения пространства "кронами" (см. 3-й раздел 1 главы). 
Коэффициент заполнения в данном случае представляет собой численность 

побегов, лишь покрытые ветвями отрезки которых поnадают в тот или иной 

разряд высоты над уровнем почвы. Все кривые по нашей классификации 

(см. рис. 7) соответствуют типу симметричной вертикальной структуры. 
Об индивидуальности однолетних nобегов хвоща можно говорить лишь 

с такой же мерой условности, как об индивидуальности вайи папоротника 

или отдельной ветви одного и того же древесного растения. Во всех этих 

случаях рост и развитие побега или ветви строго детерминированы онто­

генезом всего растительного организма, единой схемой строения его мно­

голетнего спорофита. Достаточно очевиt~.но, что nодземное корневище спо­

рофита хвоща гомологично стволу дерева или nлагиатрапному стеблю 

плауна. Корневище хвоща ежегодно nрирастает в длину, и на нем заклады­

ваются новые точки росте, только меристемы (интеркалярные) сосредо­

точены у хвощей в узлах, а точнее - у основания междоузлий. Корневище 

хвоща, как и надземные побеги, членисто. Ортатрапные однолетние побе­

ги хвоща образуются как на новых, так и на старь1х отрезках корнев'Ища, 

причем в nоследнем случае они nоявляются не "где nопало" и не на самом 

корневище, а на подземных укороченных отрезках "отмерших" побегов 

nредыдущего года. Таким образом, nобеги хвоща являются однолетними 

лишь в их надземной части и, лишь достигнув оnределенного онтогенети­

ческого возраста, становятся спороносными. В корневище запасаются nи­

тательньlе вещества в количестве, достаточном длА бурной вегетации в пос· 

ледующий год. Сnороношение одного побега обеспечивается "работой" 

десятков стерильных побегов. 

В сnорангиях хвощей, организованных в стробилы, одновременно со 

спорами образуются элатеры, как у мхов, но в отличие от последних зла­

теры у хвощей прочно прирастают к спорам. Несмотря на столь Изощ­
.ренное приспособление, жизнеспособность спор хвоща очень низка, пос-
кольку в них содержится хлорофилл. По сообщению А.Л. Тахтаджяна 

11956] , через 15 дней после созревания сохраняют жизнеспособность 
менее 1% спор хвоща. Высокая плотность популяций в освоенных мес­
тообитаниях поддерживается главным образом за счет вегетативного 

разрастания спорофитов. 

По данным табл. 9 и 10 можно определить годичную продукцию по 
надземной фитамассе в рассматриваемых группировках хвощей. В груп­

пировках .Е. sylvaticum она составляет 6,3 ц/га, в смешанных груnпи­

ровках Е. sylvaticum и Е. prateпse - 6,0 ц/га и в чистых синузиях 
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Р и с. 27. Расnределение коэффициентов 38nonнeниll nространства nологом одно· 
nетних побегов хвоща по разрflдам вьtсотьt над урови- ПO'IBitl (вертикаnьна11 
структура микрогруnnировокl 

1 - Equisetum sylvaticum на nnощадке N° 1; 2- Е. sylvaticum на nлощадке N° 2; . 
З- Е. pratense на nлощадке N° 2; 4 - Е. PnJtense на nлощадке N° З.Ло оси ординат -
относительный коэффициент заполнеж-~А, по оси абсцисс- высота над уровнем 
почвы (в см), 

Е. pratense - 9.0 ц/га фитамассы в воздушно-сухом состоянии. Все 
это значительно выше аналогичных показателей плаунов, но гораздо 

ниже продукции папоротниковых синузий. 

Стебли растущего в Южной Америке Е. giganteum достигают 12 м 
в высоту, но Это эпифитное растение. У мексиканского вида Е. schaff­
neri стебли достигают 10 см в толщину при вt.tco:re до 2 м. Ископае­
мые древовидные хвощи - каламиты, по реконструкции М. Гирмера 

[по Мейен.у, 1971а], имели высоту до 8 м и диаметр полого ствола -
до 70 см, так что слой собственно древесины (стенки ств~;>Ла) достигал 
в толщину 12 см. Как видrю из этих данных, общие проnорции калами­
тов удивительным образом совпадают с проnорциями побегов Е. schaff­
neri и наших хвощей. Это обстоятельство лишний· раз показывает, что 

геометрические пропорции растений в значительной степени детермини­

руются общими законами механиi<И, на что всегда особое внимание 

обращал один из классиков отечественного лесоведения - Н.С. Несте­

ров [1933]. 
По мнению А.Л. Тахтаджяна, в эволюции таких видов растений, 

как хвощи, имели место явления неотении, т.е. постеnенной утраты не­

которых существенных деталей онтогенеза: "Процесс эволюционного 
превращения древесных форм в травянистые можно представить себе 
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как постепеннную редукцию, связанную с оспаблением и, наконец, пол­

ным прекращением активности камбия ... Травы возникли из деревьев 
путем неотении" [1954, с. 184]. Однако присутствие в девонской и 
более поздних системах травянистых чле.нистых растений типа. псевдо· 

борний и сфенофилл дает достаточные основания выводить современ­

ные хвощи от изначально травянистых форм, т.е. без гипотетической 

неотении. Аналогия между зарослями однолетних побегов хвоща и ка­

ламитовыми лесами чисто внешняя и, по существу, неверная, хотя и 

очень популярна. Она будет гораздо естественней, если весь спорофит 

современного хвоща мысленно "вознести в третье измерение", т.е. развер· 

нуть по вертикали его корневище, да к тому же наделить его соответствую· 

щей толщиной. Столь же справедливой будет аналогия, если представить 

каламитовый лес "поваленным" и погребенным в почве так, чтобы на по­

верхность выступали только побеги прироста текущего года. 

Очень неясно, какие преимущества имеет членистое строение спо­

рофита, зачем эволюция вновь и вновь "подвергает испытанию" такую 

конструкцию. Может быть, все дело здесь в экономии строительного 

материала при сохранении механической прочности всей конструкции, 

но она очень легко разрушается в узлах. Слишком легко и, 

как известно, особенно, у каламитов. Локализация в узлах интер­

калярных меристем делает любую секцию членистого растения относи­

тельно независимой, т.е. способной к самостоятельному укоренению и 

вторичному развитию. Если учесть, что первые членистые растения су-

ши, а затем и каламиты произрастали на заливных местах, чт.о они 

буквально стояли в воде, утопая к тому же еще и в органике, то ста­

новится более понятной вся целесообразность членистого строения как 

весьма удачного приспособления спорофита к вегетативному размно­

жению в столь своеобраз.ных экологических условиях. 

К сожалению, в геоботанике до сих пор не приелекают достаточно· 

го внимания так называемые второстепенные компоненты фитоценозов. 

Лишь в тех все более многочисленных случаях, когда выясняетсяJ что 

какой-то вид пора уже брать под особую защиту, как это произошло 

с Huperzia selago [Селиванова-Городкова, 1968б], или когда только 
отдельные части (!) растений самого тривиального вида вдруг начинают 

поставляться на международный рынок ежегодно сотнями тонн, как 

это случилось с папоротником-орляком, становится особенно очевидной 

вся примитивность подразделения ботанических объектов на "главные", 

и "второстепенные". 

ГРУППИРОВКИ ПАПОРОТНИКОВ 

Первые достоверные палеонтологические находки папоротников относят­

ся к девону (320-400 млн. лет назад). В последующие геологические 
периоды папоротникообразные растения достигли пышного расцвета и 

нет никаких оснований считать, что этот расцвет закончился. Совре­

менная флора папоротникообразных растений насчитывает более 9 тыс. 
видов, но процесс так называемой адаптивной радиации [Osborn, 1910] , 
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т.е. формообразования в новых экологических условиях, у папорот­

ников продолжается [Камшилов, 1974], как, впрочем, вероятно, и у 
всех других видов растений и животных. 

Папоротники, т.е. девонские папоротники, были относительно не­

велики [Комаров, 1961]. В этом смысле они, вероятно, стоят гораз­
до ближе к современным папоротникам умеренного пояса, чем к мощ­

ным древовидным формам карбона и современных тропиков. Все 

это позволяет на основании детального исследования структуры груп­

пировок современных папоротников составить довольно ясное пред­

ставление о том, какими были их первобытные заросли. 

Нами были исследованы группировки двух, пожалуй, наиболее расп­

ространенных на земном шаре видов папоротников: орляка обыкно­

венного - Pteгidium aquil iпum (L.) Kuhп ех Deckeп и щитовника 

мужского- Dryopteris filix-mas (L.) Schott. Первый вид, согласно 
"Флоре европейской части СССР" (1974), относится к семейству гипо­
леписовых (Hypolepidaceae), а второй - к семейству щитовниковых, 

или аспидиевых (Aspidiaceae) порядка многоножек (Pol ipodiales). 
Экологии папоротника-орляка посвящен ряд специальных работ Э.А. Ер­

шовой [ 1975]. Оба вида приелекают своей широкой географической 
и экологической распространенностью, высокой эдификаторной мощ­

ностью синузий, простотой строения спорофита, относитеЛьно высокой 
индивидуализацией отдельных своих листьев - вайи, которые недаром 

на практике зачастую рассматриваются как отдельные особи, геомет­

рически строгой конструкцией листа и его внушительными размерами. 

Материал нами собран на территории Ильменекого государственного за­

поведника в 1974 и 1975 гг. 
Как у плаунов и хвощей, в жизненном цикле папоротников абсо­

лютно доминирует спорофит. Физиологически независимый гаметофит 

у рассматриваемых видов представляет собой пластинку диаметром до 

1,0 см, плотно прирастающую к почве многочисленными ризоидами, на 
нижней поверхности которой и образуются половые органы. Л. Каппе­

ном [Карреп, 1965], исследовавшим устойчивость гаметофита орляка 
против мороза, высоких температур и засухи, установлены положитель­

ные корреляции между гаметофитам и спорофитам орляка в части их 

экологических потребностей. Роль гаметофитов папоротника в структу­

ре его группировок настолько ничтожна, что находку гаметофита в 

природе вообще следует считать крупной удачей. Мощные синузии па­

поротников поД пологом леса обязаны своим существованием вегета­

тивному разрастанию спорофита. По-видимому, не следует удивляться, 

когда абсолютный возраст папоротниковой синузии под пологом дре­

востоя может оказаться значительно выше возраста самых старых де­

ревьев в этом лесу. 

Как показал А. Л. Тахтаджян [ 1956], по своей морфагенетической 
природе лист папоротника являетсЯ "плосковеткой", т.е. в процессе 
длительной эволюции произошел из теломных ветвей в результате их 

постепенного разворачивания в одной плоскости, уплощения и образо­
вания между ними перепонок. Как "атавизм" этих превращений листья 

папоротников до сих пор сохранили способность роста верхушками. 
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Таким образом, лист папоротника гомологичен системе теломных вет­

вей плауна, побегу хвоща, а также ветви дерева или кустарника. Бла­

годаря в целом более совершенной, чем у плаунов и хвощей, проводя­

щей системе и своему происхождению из ветвей листья у отдельных 

видов папортников даже в умеренном поясе нередко превышают в 

длину 2,0 м, а в тропических лесах имеются виды, у которых листья 
достигают длины 30 м [Тахтаджян, 1956]. 

Листья у рассматриваемых видов папоротников живут по 2-3 года. 
Они закладываются в специальных почках еще в почве, но лишь на 

второй-третий год появляются на дневной поверхности, бурно вегети­

руют и фотосинтезируют, отдельные их них образуют споры, и все они 

в этот же год отмирают. Сам спорофит, как уже было сказано, чрез­

вычайно долговечен. Его долговечность обеспечивается развитием мощr 

ного подземного сте9ля - корневища. У орляка корневище длинное и 

тонкое, ветвящееся в горизонтальной плоскости, у щитовника - укоро­

ченное, толстое, чаще всего вертикальное. В плане общего строения и 

развития спорофита папоротниковнетрудно усмотреть те же принципы, 

что и у плаунов (см. рис. 19). 
Действительно, после оплодотворения образуется проросток с пер­

выми листьями и корешками. Массовое производство спор, как мы 

постоянно подчеркиваем, требует больших энергетических затрат, поэ­

тому первые несколько лет "листоветки" папоротника работают только 

на запасание питательных веществ в растущем корневище либо в фор­

ме крахмала, как у орляка, либо в форме сахаров, как у Polypodium 
vulgaгe L., который соответственно и называют "сладким Корнем". 
Собственно говоря, спорофиту папоротника всегда необходим опреде­

ленный энергетический запас в корневище, поскольку фотосинтез у не­

го ежегодно начинается "с нуля". Как и у плаунов, спороношение у 

папоротников начинается, по-видимому, лишь на отрезках спорофита, 

достигших определенного возраста. В некоторых условиях на Урале, 

как и в Сибири [Ершова, 1975], спорофит орляка так и не набирает 
мощности, достаточной для спороношения, и на протяжении многих 

лет остается в вегетативной фазе. Как и у плаунов, рост подземного 

стебля у орляка совершается лишь в апикальных меристемах, на нем 

также закладываются субосевые побеги и многочисленны~ придаточ­

ные корни,. а в базальной части он постепенно отмирает. У щитовника 

весь этот процесс развертывается не в горизонтальной плоскости, а по 

вертикали, как это показано на рис. 28, 11. Единую принципиальную 
схему строения многолетнего спорофита, несмотря на ее разнообраз­

ные видовые модификации, можно проследить начиная от некоторых 

типов водорослей и кончая высшими цветковыми растениями. Эта 

универсальная схема {рис. 28), постепенно совершенствуемая в дета­
лях, является по существу столь же значительным и удачным дости­

жением эволюции, как многоклеточное строение организмов или по­

ловой nроцесс. 

Исследуя экологию орляка, Э.А. Ершова [1975] отмечает, что пос­

ледний весьма светолюбив; ·причем на условия освещения наиболее 

чутко реагирует листовая пластинка: ее размеры и форма зависят от 
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Р и с. 28. Единый принцип строения спорофита 
1 - с горизонтальным, /1 - с вертикальным расnоложением главной оси; 

1 - стерильные nобеги; 2 - сnороносные nобеги; З - ризоиды 

сомкнутости крон в господствующем древесном пологе. Мы развитие 

спорофита орляка исследовали более детально. Если Ершова проводи­

ла наблюдения на множестве площадок, то нами были заложены всего 

две площадки размером З х 5 м, но на этих площадках все вайи орля­
ка, которые в дальнейшем для простоты будем именовать особями, 

были закартированы способом треугольных засечек [Плотников, 1968], 
пронумерованы и срезаны на уровне почвы. У каждой особи были из­

мерены длина черешка, длина осевой (центральной) лопасти листа и 
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средняя длина двух главных боковых лоnастей. Всего таким образом 

·на nлощадке N" 1 было в 1974 г. закартировано и обмерено 132, а на 
nлощадке N" 2 - 161 особь орляка (фактически закартиро.вано несколь­

ко больше особей, что nозволяет в необходимых случаях судить о си, 

туации за nределами nробы, т.е. исключить так называемый краевой 
эффект) . Прежде чем срезать растение, на nлане отмечалось наnравле­
ние роста его осевой лоnасти. Особо отмечались сnороносные (фертиль­
ные) экземnляры. Площадки расnолагались nод nологом сnелых сос­

ново-березовых древостоев. Поскольку затеняющее действие крон де­
ревьев nростирается на расстояния, в несколько раз nревышающие их высо­

ты, фиксировать размещение ближайших деревьев мы считаем бессмыслен­

ным. В 1975 г. съемка тех же самых nлощадок была nродублирована. 
На рис. 29 nоказан nлан nлощадки N". 2 no состоянию на август 

1974 г. Подобные nланы, как мы всегда nодчеркиваем, чрезвычайно 
информативны, nоскольку nри индивидуальных морфаметрических ха­

рактеристиках особей nозволяют количественно оценить различные ас­

nекты их взаимодействия или интерференции [Xapnep, 1964]. Разумеет­
ся, в случае сnорофита nаnоротника, мы не должны забывать, что речь 

идет о размещении органов, гомологичных ветвям, а точнее- nобегам 

текущего года древесных растений. 

В табл. 11 даны некоторые характеристики nробных nлощадок, в 
том числе и общая nротяженность корневищ nаnоротника, вычисленная 

аналитическим сnособом через среднее расстояние между особями, как 

это nроделано ранее для хвощей. То обстоятельство, что отдельные от­

резки корневищ, несомненно, nринадлежат даже разным сnорофитам (осо­
бям в истинном смысле), в данном случае особого значения не имеет. 

В nояснение к табл. 11 следует заметить, что обе nлощадки .расnо­
лагались на восточном макросклоне Ильменекого хребта: nервая из 

них у nодножия, в тиnе леса "сосняк разнотравный", вторая на середи~ 

не склона, в тиnе "сосняк nаnоротниковый" (соответственно на высоте 
nримерно 300 и 500 м над уровнем моря). Из табnицы видны, no 
крайней мере, два обстоятельства: во-nервых, что развитие сnорофита 

оnределенным образом детерминируется эколог111ческими условиями 

(сnороношение) и, во-вторых, что соотношение надземных и nодземных 
органов сnорофита в синузиях орляка относительно устойчиво и не зависит 

даже от таких экстремальных условий, какими соnровождался на Урале 

особенно засушливый 1975 г. Из таблицы также видно, что сnороношение 
одного листа nаnоротника на nлощадке N" 2 обесnечивается в среднем 
"работой" четырех-nяти стерильных вайй (маловероятно, что сnорофи­
ты nаnоротника на nробных nлощадках nросто еще не достигли возрас­

та сnороношения). 

Анализ роста листьев орляка с учетом фактора nлотности в точке, 

т.е. стеnени неоднородности густоты груnnировки, не выявил каких­

либо особых тенденций, что и не могло быть иначе, nоскольку речь 

идет, no существу, о взаимодействии отдельных органов одного и того 
же растения. Гораздо интересней оказалась зависимость морфаметри­

ческих nризнаков особей от характеристики их ближайшего соседа 

(табл. 12) . Как видно из таблицы, учитывались ориентация осевой ло-
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Рис. 29. План пробной площадки N" 2 в синузии орляка обыкновенного 
Линиями обозначены ориентация и длина осевой лопасти каждой вайи, двой· 

ными линиями выделены спороносные вайи. Цифры ·- учетные номера отдельных 
вайй 
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Таблица 11 

Характеристика пробных площадок в микротруппировках орлика 

Среднее 
СуммарнаА протАжен-

Номер 
Год за- Число 

В том чис-
расстоАние 

ность корневищ, м 

пробной 

площадки 

2 

кладки 

1974 
1975 
1974 
1975 

Таблица 12 

особей 

132 
137 
161 
159 

ле фер-

типьных 

35 
29 

между осо-

бАМИ,СМ 

34 
33 
30 
31 

нвплощад,-

к е 

44,9 
45,2 
48,3 
49,3 

на 1 м2 

3,0 
3,0 
3,2 

3.4 

Зависимость морфаметрических признаков листьев орлика от характеристики их 

ближайшего соседа 

КатегорнА особей 

СреднАА 

длина че­

решка, см 

ПробнаА площадка N" 1 

Особи, ближайший сосед которых направ- 50,5 
лен осевой лопастью от них 

Особи, ближайший сосед которых направ- 49,1 
лен осевой лопастью к ним 

Проб на А площадка 

Стерильные особи, ближайший сосед кото- 52,2 
рых направлен осевой лопастью от них 

Стерильные особи, ближайший сосед кото- 51,9 
рых осевой лопастью направлен к ним 

В среднем длА стерильных особей 52,1 
Фертильные особи, ближайший сосед кото- 50,8 
рых направлен осевой лопастью от них 

Фертильные особи, ближайший сосед кото- 50,1 
рых направлен осевой лопастью к ним 

В среднем длА фертильных особей 50.4 

ПробивА площадка 

Стерильные особи, ближайший сосед кото­

рых старилен 

Стерильные особи, ближайший сосед кото­

рых фартилен 

Фертильные особи, ближайший сосед кото­

рых старилен 

Фертильные особи, ближайший сосед кото­

рых фартилен 
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52,1 

51,9 

50,8 

50,1 

N• 2 

N" 2 

СреднАА 

длина осе­

вой лопасти, 

см 

49,2 

47.4 

51,0 

50,5 

50,8 
46,9 

45,1 

46,0 

50,8 

50,6 

47,8 

44,1 

СредНАА дли­
на боковой 
лопасти, см 

37,9 

37,0 

40,6 

40,0 

40,3 
35,1 

33,5 

34,3 

40.4 

39,8 

36,2 

32.4 



пасти ближайшего соседа, а также его отношение к функции спороно­
шения (стерильность или фертильность) . Несмотря на то, что почти все 
видимые в· таблице различия между отдельными категориями особей 
статистически недостоверны, вполне отчетливо прослеживаются две ос­

новные тенденции: во-первых, во всех случаях и по всем признакам 

особи, ближайший сосед которых направлен лопастями к ним, растут 
несколько хуже особей противоnоложной категории; во-вторых, как 

стерильные, так и фертильные листья растут несколько хуже, когда их 

ближайший сосед фертилен. Может возникнуть возражение, что вайя 

папоротника "поворачивается", как соцветие подсолнуха, следуя за по­

ложением солнца, но этого не происходит, потому что черешок вайи в 

поперечном сечении асимметричный и, стало быть, весьма жесткий. Не 

вдаваясь в обсуждение отмеченных обстоятельств, заметим лишь, что 

фертильные вайи (см. рис. 29) в большинстве группируются между 

собой неслучайным образом, обнаруживая заметную приуроченность к 

каким-то определенным отрезкам корневища, как это и должно быть 

исходя из общей схемы строения спорофита (см. рис. 28). 
По планам размещения особей все листья орляка можно было рас­

nределить по нескольким категориям, в зависимости от направления, 

в котором ориентированы их осевые лопасти. На рис. 30 показано это 
распределение {по секторам: С...., СВ, СВ - В, В - ЮВ, ЮВ - ·ю. Ю - ЮЗ, 
ЮЗ - 3, 3 - СЗ, и СЗ - С) . Из рисунка видно, что полигоны распреде­
ления заметно сдвинуты по направлению к юго-восточным, южным и 

юго-западным румбам. 

Для каждой из выделенных категорий особей вычислены средние 

морфаметрические показатели, которые и показаны на лучевых диа- · 
граммах (рис, 31-33). На всех этих диаграммах прослеживается 

одна характерная тенденция: полигоны существенно сплюснуты, при­

ближенно по направлению "север - юг", и вытянуты по направлению 

~·восток - запад". Иными словами, вайи, центральная лопасть которых 

ориентирована на восток или на за.пад и юго-запад, растут сущест­

венно лучше, чем вайи с другой ориентацией лопастей. Обращает на 

себя внимание асимметрия полигонов для пробной площадки N" 2 на 
рис. 32 и 33, но достаточно на.помнить, что эта площадка расположена 
на восточном склоне хребта, т.е. nочти закрыта от вечерних солнечных 

лучей, как отмеченная асимметрия получает вполне разумное объяснение. 

Можно заметить, что оси симметрии на всех диаграммах несколько 

сдвинуты от направления "север - юг", но если учесть, что это направ­

ление указано по магнитному меридиану, то становится очевидным, 

что полигоны распределения в отношении их симметрии, "ориентиро­

ваны по истинному меридиану", т.е. с учетом магнитного склонения. 

Экологическое истолкование обнаруженных фактов не представляет 

особых затруднений. Вполне понятно, что лист именно орляка, с его 

строгой геометрической конструкцией, в данном случае вполне одно­

значно и четко реагирует на такой мощный геофизический фактор, как 
солнечная радиация. Определенные коррективы в эту реакцию вносят­

ся орографическими факторами, в частности уклоном и экспозицией 
склона. Совокупность листьев папоротника, таким образом, может быть 
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Рис. 30. Распределение численности листьев орляка по румбам, в направлении 
которых ориентированы их осевые лопасти 

1 - площадка N° 1 ; 2 - площадка N" 2 

своего рода экологическим индикатором. В работе Э.А. Ершовой [1975] 
отмечается зависимость угла наклона лоластей и конфигурации листьев ор­

ляка от сомкнутости древесного полога, что также вполне закономерно. 

Щитовник, в силу морфогенетических особенностей своего спорофи­

та, образует в тенистых логах мощные заросли, в которых вайи распо­

лагаются плотными пучками или парциальными кустами. Фрагмент та­

ких зарослей на территории Ильменекого заповедника в приручьевом 

березняке был нами закартирован, и около 800 экз. листьев обмерено. 

Всего на площади 20 м2 оказалось 32 изолированных друг от друга 
парциальных куста. Число листьев в отдельных кустах варьировало от 

1 до 100, составляя в среднем 24 экз. на куст. В крупных кустах вайи 
распределялись пучки по 2-1 О экз. в пучке. Каждый куст практичес­

ки соответствует отдельному спорофиту, хотя далеко не исключена 

возможность, что некоторые из них связаны общностью вегетативного 

происхождения от единого предка. Пучки в кустах, по всей видимос­

ти, соответствуют ответвлениям укороченного главного корневища. 

Очевидно, без особых натяжек можно считать~ что чем крупнее куст, 

тем он старше. 
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Рис. 31. Зависимость длины черешка от ориентации вайи папоротника относитель. 
но частей света 

1 -·площадка N° 1; 2- площадка N° 2 
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Р и с. 32. Зависимость длины осевой лопасти вайи папоротника от ее ориентации 

относительно частей света 

1 - площадка N° 1; 2 - площадка N° 2 
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Р и,с. 33. Зависимость средней дni\НЫ боковой попасти вайи папоротника от ее 
ориентации относитепьно частей света 

1 - площадка N° 1; 2 - площадка ND 2 

В табл. 13 средние характеристики листьев щитовника расположены 
в порядке возрастания их числа в кусте. Данные по кустам с одина· 

ковым числом листьев усреднены. В табл. 14 показаны аналогичные 
сведения в разрезе отдельных пучков из двух довольно крупных пар­

циальных кустов. 

Из табл. 13 видно, во-первых, что спороносные листья щитовника 

в целом всегда крупнее ст,ерильных; во-вторых, что общие размеры 

листьев, а также относительная доля спороносных листьев положитель· 

ным образом коррелируют с размерами кустов. Несколько удивляет, 

что до 2/3 всех листьев в рассматриваемой группировке спороносны. 
По-видимому, интенсивность метаболизма у спорофита данного вида 

папоротника чрезвычайно высока. В пользу этого nредположения гово­

рит и очень высокая регенерационная способность листовых пластинок, 

которую можно было наблюдать при съемке примерно у 5% всех листьев. 
Как видно их табл. 14, пучки листьев щитовника в крупных кус­

тах не являются аналогами мелких изолированных кустов, показанных 

в табл. 1 3. Последние довольствуются ресурсами собственных еще 

молодых и слаборазвитых корневых систем, пучки же гомологичны 

отдельным многолетним побегам на старом спорофите с его мощной кор­

кевой системой и большим запасом питательных веществ в корневище, 

К сожалению, мы пока не можем ввести во все эти построения координа­

ту времени, хотя несомнежо, что в табл. 13 и 14 речь идет о характеристи­
ке растений, полный возраст которых исчисляется десятками лет. 

Продуктивность папоротниковых синузий весьма высока. Ориенти­

ровочный расчет nоказы13<1ет, что в условиях Южного Урала в синузиях 

орляка только биомассы листьев ежегодно производится до 5 т/га в 
сыром весе, в синузиях щитовника эта величина достигает 20 т/га. 
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Таблица 13 

Характеристика листьев щитовника мужского в кустах разной плотности 

Число листьев в кусте Спороносные вайи Вайи без спор 

В том чис- CpeдHRR дли-
СреднRR дли-

СреднRR дли-
СреднRR дли-

Всего 
:Пе без спор на вайи, см 

на·череwкв, 
на вайи, см 

на черешка, 

СМ см 

26,0 9,0 
2 2 32.4 10,9 
3 3 48,1 19,0 
4 4 28,8 7,2 
5 3 94,5 41,2 58,0 24,2 
6 6 65,1 25.4 
7 6 84,0 29,0 40,6 13,2 
8 7 85,0 29,0 64,7 21,2 

11 3 88,6 27,3 72,5 24,2 
13 101,8 37,5 
18 4 95,1 30,5 75,9 26,9 
31 2 113,0 39,1 59,0 22,5 
36 7 108,6 38,9 55,6 20,9 
40 10 78,7 29,2 62,1 20,1 
42 9 96,6 36,7 81,7 28.4 
43 10 97,8 34,1 59,1 18,2 
56 11 122,8 38,8 95,7 34,3 
59 13 117.4 43,9 73,6 27,7 
63 21 109.4 35,3 91,0 29,6 
81 34 118,9 40,3 98,5 Э1,5 
86 14 118,8 40,0 100~4 34,1 

106 54 118,6 46,0 94,0 35,6 

Таблица 14 

Характеристика листьев щитовинка мужского в пучках разной плотности 

Число листьев в пучке Спороносныв вайи Вайи без спор 

В том чис- CpeдHRR дли-
СреднRR дли-

СреднRR дли-
СреднRR дли-

Всего 
ле без спор на вайи, см 

на черешка, 
на вайи, см 

на черешка, 

СМ см 

2 97,5 35,5 49,5 18,0 
3 2 103,0 39,7 74,9 27,9 
4 115,6 34,8 
5 119,0 38,6 103,0 28,0 
6 2 95,9 32,2 73,0 24,9 
7 1 119,2 38,8 102,5 33,5 
8 2 115,0 41,0 82,0 31,5 
9 124,9 37,0 



Все эти данные вnолне сопоставимы с nродуктивностью по стволо­

вой биомассе самых лучших лесов умеренного пояса. 

Подводя итог разделу в целом и возвращаясь к основной задаче данной 
работы, следует заметить, что у папоротников по сравнению с плаунами и 

тем более с мхами появились новые nрогрессивные nриспособления к жиз­

ни на суше в условиях растительных сообществ. Мы не будем уnоминать 

здесь о многочисленных моментах морфаанатомического прогресса 

у паnоротников, поскольку они подробно изложены в книгах А .Л. Тах-
таджАна [1954, 1956] и вошли во все учебники по ботанике. 

Подчеркнем лишь основную мысль, что, если эволюция мхов, nлау­

нов и хвощей протекала в основном по пути частных nриспособле­

ний к условиям среды, то папоротники, наnротив, оказались одним из 

существенных звеньев, так сказать, на магистральном направлении эво­

люционного nроцесса. Наибольшее значение, с нашей точки зрения, имел 

факт ежегодного распускания и опадания колоссальной массы листь-

ев. Это потребовало от спорофита неуклонного развития nроводящих 

и корневых систем, а также запасающих тканей, что в итоге привело 

к появлению древовидных форм растений. Необходимость запасания 

и резкого высвобождения богатых энергией питательных веществ в 

период начальной вегетации требовала .совершенствования всего мета­

болизма отдельных растений. Столь же резкие и обильные постуnления 

органического вещества в форме ежегодного опада требовали совер­

шенствования метаболизма на уровне всего многовидового сообщества, 

требовали развития гетеротрофного населения ценоза. 

Эдификаторная (средообразующая) мощность папоротников nора­

зительна. Их заросли под пологом леса являются практически "мертвой 

зоной" для древесных всходов, а видовое разнообразие трав, способ­

ных мириться с господством паnоротников, очень невелико. Поверх­

ность почвы, однажды занятая спорофитам папоротника, остается за 

ним на многие десятки лет, и сама почва под ним nриобретает харак­

тер, совершенно отличный от смежных микроучастков. В мощных си­

нузиях папоротников почти не встречаются шляпочные грибы, а для 

животных многие виды паnоротников ядовиты. Вообще, по-видимому, 

у них очень мало вредителей, хотя аномалии роста, типа "ведьминых 

метел" (Hexenbesen), вызываемых различными вирусами, бактериями 
и насекомыми, у папоротников чрезвычайно распространены. Легко 

представить изумление палеоботаника, которому nоnадется в иско­
паемом состоянии такая "ведьмина метла", и вполне возможно, что 
nодобные образования на совершенно банальных растениях nрошлых гео· 

логических эпох могли быть описаны как новые самостоятельные виды. 

Мощные синузии папоротников под nологом современных лесов, 

образуя неблагаприятную фитоценотическую среду для древесных всхо­

дов, оказывают негативное влияние на ход начальных этапов лесовозобнов­

ления и заслуживают в этом nрактическом аспекте всестороннего изуче­

ния. Но, может быть, гораздо важнее, что папоротниковые синузии- чрезвы­

чайно удобная модель для выяснения общих закономерностей структурно­

функциональной организации как современных форм растительности, 

так и растительного nокрова отдаленных геологических эпох. Геоботани­

кой в этих направлениях сделано еще очень мало. 
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НЕКОТОРЫЕ ИТОГИ РАЗВИТИЯ РАСТИТЕЛЪНОСIИ НА CYIIlE 
В ПЕРИОД ОТ КЕМБРИЯ ДО ДЕВОНА 

Две тенденции в современном естествознании обращают на себя вни­

мание даже человека, не посвященного в nрофессиональные асnекты 

явлений: с одной стороны, геология неуклонно "омолаживает" очень 

многие геологические формации, а с другой стороны, биология столь 

же неуклонно "старит" начало становления основных структурных и 

функциональных особенностей в организации жизни на Земле. В сово­

куnности же обе эти тенденции укреnляют общее диалектическое nред­

ставление, что литосфера не есть символ незыблемости; она гораздо 

более динамична, чем принято думать, а биосфера отнюдь не эфемерна; 

в ней есть элементы, чрезвычайно устойчивые на nротяжении многих 

геологических эnох. 

К числу наиболее устойчивых элементов характеристики материаль­

ных носителей жизни относятся структурные особенности слагающих 

ее дискретных единиц: клеточное и многоклеточное строение организ­

мов, дифференциация и сnециализация клеток и тканей в организмах, 

nопуляционная структура видов, nоловая и возрастная структура nо­

пуляций, организация автотрефных и гетеротрофных форм в сообщест­

ва. Все эти и многие другие nрисnособпения выработались еще в усло­

виях водной среды, но освоение суши соnровождалось дальнейшим nрог­

реесом структурно-функциональной организации организмов, nоnуляций 

и сообществ (экосистем). 

Развитие жизни на суше связано nрежде всего с nоявлением nрик­

реnленных к субстрату <:многоклеточных и многолетних форм растений 
в nриливно-отливной nолосе кембрийских морей и лагун. "Земноводr 

ное" существование сnособствовало отбору среди этих форм организ­

мов с развитыми защитными, nроводящими и заnасающими тканями. 

Оnределенные nреимущества nолучили формы, в жизненном цикле ко­

торых nреобладало диnлоидное nоколение - сnорофит. Редукции гаме­

тофита как фиЗиологически независимого nоколения у nервобытных 

растений суши, вероятно, немало сnособствовало даже nросто конку­

рентное вытеснение гаnлоидов в условиях сообществ более жизнесnособ­
ными и мощными сnорофитами того же самого вида. 

Доминирование сnорофита оnределилось в генеральную линию раз­

вития высших форм растений суши. При этом выработалась и единая 

nринциnиальная схема строения и онтогенеза сnорофита, без особых из, 

менений дошедшая до настоящих дней. Сначала земноводные, а затем 

и наземные формы растений унаследовали от своих водных nредков 

устойчивые симбиотические отношения с другими груnnами организ­

мов. Громадное значение приобрели разнообразные сnособы вегетатив­
ного размножения растений. Чрезвычайно nрогрессивное значение имела 

совершившаяся в рассматриваемый nериод nерестройка стелющихся и 
nервоначально, вероятно, даже nогруженных в субстрат главных или осе­
вых стеблей сnорофита у некоторых видов в укороченные и ориентирован­

ные вертикально корневища. В дальнейшем это nослужило nредnосылкой 
для развития древовидных форм растений. 
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При первичном заселении свежих субстратов видовое разнообразие 

растений обычно бывает невелико, поскольку оно сильно лимитирует­

ся физическими факторами. В структуре и динамике группировок сов­

ременных видов мхов, плаунов, хвощей и папоротников обращает на 

себя внимание одна общая деталь: если даже они произрастают в условиях 

экологического оптимума для многих видов растений, то и тогда на­

ходится очень мало "желающих" мириться с их окружением. Гетеро­

трофное население группировок этих примитивных типов растений так­

же сильно обеднено. У них, по всей видимости, нет сколько-нибудь 

опасных естественных вредителей. Все это вместе с повышенной реге­

нерационной способностью органов и тканей, изощренными способами 

вегетативного размножения и обилием спор сообщает группировкам 

рассматриваемых типов растений черты подлинных "землепроходцев" 
древних геологических эпох. Самым уязвимым моментом для всех 

этих растений является необходимость водной фазы для полового процес­

са, но они успешно обходят его путем вегетативного размножения. Разу­

меется, в современную эпоху роль пионеров в освоении новых суб­

стратов способны выполнять в благоприятных условиях очень многие 
филогенетически молодые виды, например ползучекорневищные злаки, 

а также различные апомикты, но в глобальных масштабах целых кон­

тинентов споровые растения в этом смысле по-прежнему не имеют се­

бе равных, и многие из них являются подлинными космополитами. 

Согласно общим Представлениям экологии, отставание гетеротроф­

ной утилизации продуктов автотрофного метаболизма является одной 

из фундаментальных предпосылок устойчивой жизнедеятельности сооб­

ществ. Даже на этом фоне сообщества споровых растений, особенно 

листостебельных мхов, характеризуются расшиояющимся воспроизводст­

вом органического вещества. "Растекание" их фитомассы ограничивает­

ся лишь наличием пригодного субстрата, иногда занятого более конку­

рентоспособными формами. Естественно, что уже в девонскую эпоху 

в анаэробных условиях начали формироваться отложения каменного 

угля. Бактериальная флора и флора грибов должны были, в свою оче­
редь, приспосабливаться к условиям суши; для них в силу высокой 

скорости смены поколений все было гораздо проще, но они обречены 

следовать в своем размножении и превращениях за эволюцией авто­

трофных форм. Важно подчеркнуть, что некоторые бактерии, по-види­
мому, именно в эту эпоху выработали способность к фиксации атмо­

сферного азота. Лишайники, как и теперь, вероятнее всего, были пио­
нерами освоения суходольных, плакорных и каменистых местообитаний. 

Отбор, как известно, действует наиболее эффективно на генетичес­

ки неоднородный материал. Половой процесс у споровых растений от­

крывает чрезвычайно широкие возможности для генетических реком­

бинаций, поскольку в их кариотипе диплоидный набор достигае+ нес­
кольких сотен очень мелких хромосом (у плаунов от 68 до 272, у 
хвощей обычно 216, у папоротников от 26 до 480 и более). В приро­
де у споровых очень часто наблюдаются явления полиплоидии. Мхи 

обычно даже приводятся в качестве примера, когда нужно проиллюст­
рировать явление уьеличения размеров клеток и целых организмов, 
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пропорционального числу геномов [Мюнтцинг, 1963; Лобашев, 1967]. 
Для папоротников характерны также явления, аналогичные апомикси­
су, когда в процессе онтогенеза "от споры до споры" акт оплодотворе­

ния выпадает, т. е. спорофит развивается партеногенетическим путем. 

В рассматриваемый период растения не только освоили сушу, но и дале­
ко ушли в. своем развитии от первобытных слоевцовых и накипных 

форм, сделав первые шаги в освоении надземного слоя атмосфе­
ры толщиной 0,2-1,0 м, а иногда и до нескольких метров, если ориен­
тироваться по размерам некоторых современных папоротников. Освое­

ние пространства на суше по вертикали знаменовало собой· начало ре­

шительного прогресса всех систем жизнеобеспечения растений, и -в пер­

вую очередь лроводящих, механических и защитных тканей. Одновре­

менно в процессе отбора вырабатывались детали устойчивой структурt.l 

сообществ: ярусность, насыщение видового состава формами с различ­

ными и взаимодополняющими жизненными потребностями, оптимальные 

плотность популяций и размещение особей, оптимальные количествен­

ные соотношения между возрастными поколениями и половыми мо­

дификациями у растений отдельных видов и т.д. Каждая из этих дета­

лей и все они в совокупности подвергались проверке временем в раз­

нообразных экологических условиях исходя из функциональной при­

роды сообщества и принципа их максимальной устойчивости. 

В настоящее время человек во все больших масштабах конструиру­

ет и реконструирует растительные сообщества, руководствуясь своими 

собственными интересами. Эта тенденция неизбежна, и тем более важ­
но отдавать себе ясный отчет, что эволюция на протяжении сотен мил­

лионов лет шлифовала структуры сообществ, основной функцией ко­

торых было заполнение доступного физического пространства путем 

размножения особей и их выживания в соответствии с материально­

энергетическими ресурсами среды, но никак не максимальная продук­

ция биомассы и тем более каких-то отдельных ее слагающих (семян, 
плодов, стволовой фитомассы, фитонцидов и т.п.). По замечанию 
С. С. Шварца," ... природа стремится создавать стабильные системы, их 
продуктивность ее. (природу) не интересует" [ 1973, с. 227]. Почему 
именно заполнение, почему "природа не терпит пу.стоты" .,.... это другой 
вопрос, на который можно ответить лишь одновременно с объяснением кау· 

зальной стороны происхождения и эволюции жизни вообще, а пока же при­

ходится довольствоваться поисками ответов на многочисленные имеющие 

отношение к этой проблеме вопросы "как" и "каким образом". 

Выдающимся результатом жизнедеятельности растительных сообществ 

на суше явилось формирование первых примитивных типов почв. В 

этом новом для природы веществе эффективнейшим образом объеди­

нились физические свойства илов и водных пленок, биохимическая ак­

тивность бактериальных, грибных и водорослевых ценозов, а также 

геохимическое взаимодействие газов, жидкостей и твердых минераль-

ных тел. Наука о жизни знает очень мало столь же сложных и дина­

мичных образований, как почва. В отложениях девонского периода встре­

чаются уже скорпионы, клещи и насекомые. Растительность в целом приб­
лизилась к эпохе своего исключительно пышного расцвета. 
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ГЛАВА IV 

СТРУКТУРНЫЕ ОСОБЕННОСТИ РАСТИТЕЛЬНЫХ 

СООБЩЕСТВ КАРБОНА И ПЕРМИ 

В настоящей главе мы рассмотрим, насколько это возможно, развитие 

структурных особенностей растительных сообществ на суше во второй 

половине палеозойской эры, в системах карбона (270-З20 млн. лет 

назад) и перми (225-270 млн. лет назад) . Помимо глубокого теоре­
тического интереса, затрагиваемые здесь вопросы имеют и громадное 

прикладное значение, поскольку неизбежно соприкасаются с проблема­

ми истории формирования, поисков, разведки, оценки и эксплуатации 

ископаемых энергетических ресурсов планеты - каменных углей, го­

рючих сланцев, нефти и газа. К рассматриваемой эпохе приковано вни­

мание десятков тысяч разнообразных научных специалистов и многих 

научно-исследовательских, проектно-изыскательских и производствен­

ных коллективов. Разумеется, мы никоим образом не можем ста­

вить перед собой задачу даже самого поверхностного анализа всех 

представлений о столь содержательном периоде в истории Земли, ка­

ким является карбон. В нашу задачу входит лишь рассмотрение отдель­

ных деталей характеристики лесов карбона и перми, попытка теорети­

ческого осмысления их специфики на фоне общей картины развития 

растительной жизни на Земле. 

ГЕОГРАФИЯ РАСfИТЕЛЬНОСfИ 

ВТОРОЙ ПОЛОВИНЫ ПАЛЕОЗОЯ 

Благодаря систематическим поискам и развед1<е угольных месторож­

дений во всех частях планеты общие представления о растительной жиз­

ни на Земле в пределах от наиболее древней угленосной девонской сис­
темы и вплоть до начала текущей кайнозойской эры неуклонно расши­

ряются. 

Советским геологом П.И. Степановым [19З9] на Международном 
геологическом конгрессе сформулировано представление о поясе угле­

накопления или углеобразования как о части земной поверхности 

---Рис. 34. Пояса угnеобразования, по А. И. Егорову [ 1960] 
Геологические этаnы; 1 - верхнедевонский; 11 - среднекаменноугоnьный; 

111 - верхнетриасовый; IV - среднеюрский; 1 - nояс углеобраэования; 2 -
аридная зона 
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(в глобальном масштабе), на которой в конкретный геологический· 

nериод nроизошло наибольшее накоnление угленосных отложений. Тог­
да же им были выделены три разновозрастных nояса угленакоnления: 

каменноугольный, nермско-юрский и мел-третичный. Развивая концеn­

цию nоясов углеобразования, А. И. Егоров nодчеркивает, что "одним 

из главнейших факторов, определивших поясавое размещение уголь­

ных месторождений на земной поверхности, несомненно, была клима­

тическая зональность, характерная для всех геологических. эnох Земли, 

так как именно климатические зоны определяли положение на зем­

ном шаре nоясов с наиболее nлотным растительным nокровом, а сле­

довательно, с наиболее мощными залежами торфа" [ 1960, с. 7]. Неод­
нородность расnространения углей внутри поясов обусловлена геогра­

фическими и геотектоническими факторами. 

На рис. З4 по материалам Егорова [ 1960] нами схематически nока­

заны фрагменты динамики поясов углеобразования на земном шаре 

(верхнедевонский, среднекаменноугольный, верхнетриасовый и средне­
юрский этаnы). На данном отрезке динамики уже отчетливо прослежи­

вается тенденция постепенного сближения более nоздних nоясов углеоб-

·разования с географической зональностью современного растительного 

nо крова. 

Новейшая "Карта угленосных месторождений мира" [1974] дает 

особенно отчетливое nредставление о том, что в любую геологичес­

кую эnоху площади собственно угленосных nровинций в пределах 

соответствующих поясов углеобразования по отношению к nлощади 

этих nоясов чрезвычайно ~елики. Иными словами, карты угольных 
месторождений хорошо отражают лишь распространение зон акку­

муляции органического вещества и оптимальных условий для его 

захоронения. 

Как и в современную эnоху, громадные территории покрытых рас­

тительностью водораздельных (nлакорных) пространста оставались 
в прошлом, по выражению Егорова, "запрещенными"' для накопления~ 
торфа. Аридные зоны, nоказанные на рис. 34,_ разумеется, также не 
были лишены растительного покрова. 

Концепция поясов углеобразования в совокуnности с палеогеогра­

фией континентов являются мощным средством реконструкции расти­

тельного покрова прошлого. Наиболее слабым местом и рассматривае­

мой концепции и палеогеографии в целом, как видно даже из рис. 34, 
является объяснение причин громадных перемещений экваториального 

пояса в период между девоном и триасом. Вся эта ситуация, вероятно, 

nолучит достаточно удовлетворительное объяснение лишь по мере рас­

крытия общей космогонической истории Земли. Ведь мы только сейчас 
начинаем осознавать, что " ... северный и южный магнитные nолюса 
менялись местами. Периоды существования одной и той. же поляр­

ности, видимо, составляли в последние 10-20 млн. лет около О, 7 млн. 
лет, а в более ранние эпохи (300-500 млн. лет назад) - 5-10 млн. 
лет. Обращение полярности происходило быстро и не превышало, ско­

рее всего, 0,1 млн. лет" [Куликов, Сидоренков, 1977, с. 129]. Во вся­
ком случае представляется вполне очевидным, что рассматриваемое на 
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Рис, 35. Стратиграфическое расnределение мировых 

заnасов угnей, по Н.М.Стрвхову [1960] 

рис. 34 перемещение экваториального пояса является лишь фрагментом 
более общего процесса-

На рис. 35 по данным Н. М. Страхова [ 1960] показано стратигра-
фическое распределение мировых запасов углей. При этом создается 

впечатление, что максимум углеобразования относится к палеогену 

(25-70 млн. лет назад). Егоров объясняет ситуацию следующим обра­
зом: "В какой-то степени возрастание величины максимумов от эпохи 
к эпохе, возможно, отражает рост продуктивности более молодых рас­

тительных формаций. Однако в большей степени богатство углем ме­

ловых и палеагеновых толщ обусловлено малой разрушенностью позд• 

нейших залежей и значительным совпадением контуров меловых, и 

особенно третичных материков с современными, тогда как огромные 

пространства древней суши погружены в глубины океана" [ 1960, 
с. 158]. 

В свеtе этого объяснения и с учетом почти полного отсутствия углей 

в отложениях триаса угленосность карбона и nерми представляется еще 

более грандиозной. Характерной особенностью триаса является" ... бук­
вально взрывное развитие пресмыкающихся. Это время динозавров, 
гаттерий, черепах, древних крокодилов, ихтиозавров и других nредста­

вителей рептилий" [Камшилов, 1974, с. 62]. Иными словами, гетеро­
трофный цикл метаболизма сообществ, в карбоне и перми основанный 
преимущественно на деятельности бактерий, грибов, лишайников и ге­

теротрофных форм споровых растений, в триасе многократно усилил­

ся пышным развитием растительноядных типов животных. Постулат 

современной экологии о неизбежности отставания гетеротрофной фазы 

метаболизма устойчивых сообществ от его автотрофной фазы, вероятно, 

уместно распространить и в глубь истории растительного покрова Зем­

ли. В этом случае рекомендацию А. Н. Криштофовича [ 1957] рассмат­
ривать историю растительности с морфологической, систематической и 

географической точек зрения следует дополнить указанием на необхо-
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димость экасистемного подхода к оценке ситуаций, на что в свое вре­

мя настойчиво указывал В.И. Вернадский [1926, 1931, 1940, 1975}. 
Для понимания природы лесов карбона и перми такой подход являет­

ся настолько актуальным, что И. Я. Гурвич [1960] в связи с ним под­

нимает проблему самостоятельного развития "палеолесоведения". 

COCIAB РАСfИТЕЛЬНЫХ СООБЩЕСfВ 
КАРБОНА И ПЕРМИ 

Между флорами карбона и перми нет резкого перехода, поэтому весь 

этот отрезок геологического времени часто называют антраколитом. 

По расчетам Х. Виланда [Weyland, 1925], если в девоне существовало 
около 12 тыс. видов растений, то в карбоне их стало уже 27 ты с., а 
в nерми и триасе - более 43 тыс. видов. Флоры антраколита и их гео­

графическое распределение подробным образом оnисаны в работах 

М. Д. Залесекого [1909, 1913, 1918, 1930], М. Д. Залесекого и Е.Ф. Чир­
ковой [19З7, 1938], М.Ф. Нейбург [1948], Е.О. Новик [1952], ГЛ. Рад­
ченко [ 1953], А.Н. Криштофовича [ 1957] и многих других авторов, 
поэтому отметим лишь характерные особенности их состава. 

Географическая обстановка антраколита характеризовалась наличием 

в северном полушарии Северо-Атлантического (Северная Америка, Грен­

ландия, Западная Европа, Кавказ) и Ангарского (Севера-Восточная 

Азия) континентов, а в экваториальном поясе и южном nолушарии -
обширного материка Гондваны (Южная Америка, Африка, Индия, Авст­

ралия), отделяемого от северных континентов морем Тетис [Сьюорд, 
1936]. Значительная часть Гондваны в конце карбона была охвачена 
мощным оледенением, что определило формирование здесь характерной 

глоссоnтериевой флоры, названной так благодаря присутствию в ней 

мелких nапоротникообразных растений G lossopter i s и Gangamo­
pteris. 

Во влажном и теnлом климате Евроnы и Северной Америки в кар­

боне сформировалась тропическая и субтропическая флора с преобла­

данием леnидофитов - леnидодендронов (Lepidodendron), сигиллярий 
(Sigi llaria) и наиболее древних ботродендронов (Bothrodendron), ги­
гантских хвощей - каламитов (Calamites), большого числа видов мощ­
ных папоротников (Pecopteric), напоминающих современные формы 
древовидных паnоротников Бразилии, а также первобытных голосемен­

ных растений - птеридоспермов, или семенных паnоротников (Pteri­
dospermae) . 

Флора Ангарского континента - Ангариды, называемая тунгусской, 

в карбоне формировалась в условиях более умеренного, чем в Евроnе 

и Северной Америке, климата, что наложило отnечаток на все ее даль­

нейшее развитие. Специфическими для этой флоры стали паnоротнико­
видные растения Angaropter id i um, хвощовые Koretrophy 11 i tes и дос­

тигшие чрезвычайного распространения многочисленные виды nорядка 

кордаитов (Cordaitales), среди которых следует особо отметить род 
Noeggerathiopsis, содержащий более 100 видов [Мейен, 1966]. Как 
nодчеркивает А. Н. Криштофович, " ... богатство отложений nластами 
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угля не соответствует богатству слоев ископаемыми растениями, а час­

то даже наблюдаются обратные отношения" [1957, с. 459]. По-види­
мому, это замечание наиболее справедливо для столь мощных эдифика­

торов, как кордаиты, обедненные во флористическом отношении фор­

мации которых на громадных территориях, и особенно в пермской сис­

теме, были в значительной степени аналогичными современной темно­

хвойной тайге. 

Переход от карбона к перми и сопровождался некоторым усилением 

тектонической деятельности, но в целом совершалея постепенно. Воз­

действие гондванекого оледенения сократило тропическую зону с юга, 

а в северном полушарии распространилась обширная засушливая область. 

Климатические контрасты усилились и в пространстве, и во времени. 

Еврамерийская .флора (Европа, Северная Америка) приобрела более 

ксероморфный хi:.ракт!'Jр: в ней совершенно утратили свое значение ле­
пидодендроны и сигиллярии; сохранились многочисленные птеридофиты, 

а также хвощовые и кордаиты, но самое главное - появились настоя­

щие хвойные растения, типа Walchia и Ullmannia. Тунгусская флора 
Ангариды в пермской системе не претерпела существенных изменений, 
поскольку и раньше формировалась в сравнительно суровых климати­

ческих условиях. Показательными для отложений пермского периода 

развития этой флоры является присутствие видов Call ipteгis, а также 
обилие л истостебельных мхов, доказанное М. Ф. Нейбург [ 1960] . В ус­
ловиях ботiее теплого и влажного по сравнению с Ангаридой климата 

несколько обособилась nермекая флора Китая и п-ва Корея, для кото­

рой характерно отсутствие кордаитов и участие в составе своеобразных 

растений с неопределенной таксономической принадлежностью: Gigan­
topteгis, Taeniopteris, Tingia. Глоссоптериевая флора Гондваны в перм­

ский период достигла наивысшего расцвета и в горных местах nроры­

валась далеко на север. 

Эпоха антраколита замечательна многими выдающимися событиями 

в эволюции растительного покрова Земли. Едва наметившиеся в дево­

не древовидные формы растений получили здесь господствующее зна­

чение, сохранившееся и до сих пор. Более древние травянистые формы, 

разумеется, не исчезли совершенно с лица Земли, а частично сосущест• 

вовали с древесными растениями в подчиненном положени~. специали­

зируясь нередко к сапрофитному и эпифитному образу жизни, но в 

большей части, вероятно, оказались вытеснены либо на границы фито­

географических областей, либо в экотоnы, непригодные для древесных 

растений, выполняя там пионерные функции. Из предыдущих геологи­
ческих эпох в структуру лесных сообществ антраколита с неизбежно­

стью должны были "вписаться" многочисленные nредставители древне­

го гетеротрофного населения наземной части биосферы: бактерии, гри­

бы и лишайники. Обширную экологическую кишу в Ангариде nермс­

кого периода нашли для себя даже мхи. Таким образом, в эволюции 

растительного покрова именно антраколита мы не видим "рокового" 

процесса замещения менее совершенных форм более совершенными. 

На уровне сообществ пока можно лишь предполагать, но на уровне 

биосферы можно уже и вполне определенно утверждать, что эволюция 
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не отвергает начисто ранее созданные формы, а ищет и, как nравило, 

находит для них своеобразное структурно-функциональное nоложение, 
на что начинают обращать внимание nалеоботаники, nравда, nока еще 

в nорядке дискуссии [Красилов, 1973]. 
Другим чрезвычайно значительным событием антраколита является 

становление семенных растений. Вероятно, именно в нашем контексте, 

nоскольку мы не уделяем особого вниман'ия воnросам эволюции фи­
зиологической функции растений, nоявление голосеменных растений 
nредставляется, так сказать, внезаnнь1м актом развития. На самом деле 

отдельные элементы сложной физиологической функции семенного разм­

ножения зародились еще в водной среде у некоторых тиnов водорослей. 
Преимущества семенного сnособа размножения совершенно очевидны. 

Это, во-nервых, означало конец зависимости nолового nроцесса от на­

личия влаги; nо-вторых, увеличивало возможности генетических реком­

бинаций и, наконец, существенно nовышало жизнесnособность nотомст­

ва, благодаря многоклеточному строению зародыша и обесnеченнос-

ти nервых этаnов его развития собственными nитательными вещест­

вами. Возможности растений к расселению и разнообразным адаnта­

циям значительно nовысились, что в итоге nривело к развитию на 

суше Земли чрезвычайного и высокоnродуктивного растительного 
nо крова. 

Эволюция сnособности стебля растений ко вторичному утолщению, 

как это ни nарадоксально звучит, до сих пор является одной из са-

мых таинственных областей эволюционной морфологии. Известный 
морфолог Дж. Т. Боннер оnределил ситуацию следующим образом: "Я 
думаю, что nосле рассмотрения всех фактов nроблема роста будет ка­

заться шире, чем химия синтеза, и возможно, что скорее эта nоследняя 

будет nредставпяться маленькой (хотя и важной) частью более общей 

схемы, в которой местами исnользуется рост, .. то стимулируемый, то 
nодавляемый таким образом, что nравильно и мастерски создается сог­

ласованная и целостная система - организм" [Bonner, 1952, р. 61]. 
Одним из таких замечательных фактов, требующим своего детального 

рассмотрения, является nроцесс усовершенствования механизмов роста, 

завершившийся nоявлением древесных форм . растений. 
Действительно, чрезвычайно высокую nродуктивность растительного 

nокрова карбона nринято объяснять самыми разнообразными nричине­

ми~ (nовышение с~держания СО2 в атмосфере как результат интенсив­
нои вулканическои деятельности; оnтимальное соотношение теnла и 

влаги; совершенствование способов размножения растений, увеличение 

видового разнообразия флор и т. д.) , эволюция же самого механизма 
образования фитамассы при этом обычно совершенно уnускается из ви· 

да. А ведь именно где-то между девоном и карбоном состоялось еще 

одно из величайших nриобретений эволюции: развитие в растениях кам­

биальных меристем. В дополнение к имевшимся nостоянно эмбриональ­

ных тканям - аnикальным меристемам, локализованным-в кончиках 

стебля и корня, а также к интеркалярным меристемам, у членистых 
растений сосредоточенным в основаниях междоузлий, была выработана 

новая эмбриональная ткань - камбий, на этот раз nокрывающая всю 
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боковую поверхность стебля и корня сплошным и физиологически 

чрезвычайно активным слоем. 

Эволюцию функции роста одновременно с процессом дифференци­

ации и специализации тканей у растений в принципе нетрудно просле-

дить на протяжении многих геологических периодов, начиная еще от 

некоторых водорослей (и грибов), у которых рост вообще не локали­

зован, т.е. меристемы отсутствуют и любая клетка сохраняет способ­

ность к делению; продолжая моментами появления одиночных верху­

шечных меристематических клеток, затем тканей апикальных меристем, 

покровных тканей, зачатков коркового слоя, интеркалярных меристем 

(все это у водорослей) и заканчивая становлением разнообразных функ­
ций камбиальных меристем у наземных растений. Важно еще раз под­

черкнуть, что последнее в этом перечне событие произошло в конце 

девона - начале карбона и оказалось одним из решающих обстоятельств, 
обеспечивших nоследующее процветание древесных форм растений. 

При этом накопление фитамассы "несущих конструкций" растений 

(стеблей и ветвей) вместо линейного приобрело экспоненциальный ха­

рактер. Физико-механические (инженерные) аспекты строения древес­

ных растений анализируются в интереснейшей книге В. Ф. Раздоровс­

кого [ 1955] . 

СТРУКТУРНЫЕ ОСОБЕННОСТИ 

ЛЕСНЫХ СООБЩЕСТВ ЛИТРАКОЛИТА 

Стремление хотя бы мысленно реконструировать облик вымерших сот­
ни миллионов лет назад гигантских растений совершенно непреодоли­

-мо для всех, кто когда-либо видел на рисунках или тем более держал 

в руках их разрозненные "!скопаемые остатки. Усилиями специалистов 

такая работа проделана для многих сотен древнейших форм. Однако 

невероятно сложной и тем более привлекательной является задача вос­

создания облика сообществ, сложенных этими древнейшими формами 

растений. Теоретической основой для таких построений могут быть; с 
одной стороны, известные представления об индивидуальном развитии 

(онтогенезе) и строении вымерших организмов, а с другой - выясне­
ние общих законов их сосуществования. Обе эти предпосылки неуклон­

но развиваются, взаимно дополняя друг друга, но пока еще остаются 

весьма фрагментарными. Здесь сохраняется обширное поле· деятельнос­
ти для фантазии и логики, для интуиции и скрупулезных поисков. Особое 

значение при это приобретают всевозможные количественные данные. 

Нами из всех доступных литературных источников были извлече-
ны немногочисленные сведения, касающиеся таксационной характерис­

тики ископаемых древесных растений. Самым слабым местом всех этих 

данных является полнейшее отсутствие каких-либо прямых указаний 

на возраст растений, скорости их роста и соотношения в их развитии 

отдельных онтогенетических фаз. В окаменелых древесинах карбона, . 
как известно, годичные кольца вообще не выражены, поскольку пра­

вильное чередование времен года установилось лишь в пермском периоде 

[Комаров, 1961]. Много неясных и противоречивых моментов имеется 
и в самом строении спорофита ископаемых древесных растений. 
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Наиболее крупными растениями и соответственно одними из важней­

ших углеобразователей карбона· были, по-видимому, плаунавидные 

растения - лепидодендроны, .для которых в ископаемом состоянии опи­

сано около 100 видов. Хорошо известно, что отдельные экземпляры 
ilепидодендронов достигали в высоту более. 40 м при диаметре .ство-
ла у основания до 2 м. Собственно ствол простирался до высоты око­
ло 30 м, а далее начиналась крона, образующаяся изотомным дихото­
мическим ветвлением апикальных меристем. По строению кроны, бла­

годаря дихотомии, лепидодендраны и ботродендраны напоминают уве­

личенный до гигантских размеров спорофит современного баранца (Hu­
perzia selago). Преоблад.ающую часть объема колоннообразного, почти 
цилиндрического ствола лепидодендрана составляла не древесина, а ко­

ра. Листья достигали в длину 1 м при ширине менее 1 см. Споронос­
ные органы были собраны в шишки длиной до 0,5-0,7 м. Поверхность 
стволов и ветвей лепидодендронов покрыта густой сетью спирально 

расположенных веретеновидных или ромбических листьев подушек, т.е. 

оснований многолетних листьев. А.Н. Криштофович обращает внимание 

на следующее любопытное и может быть в даrьнейшем полезное обстоя­

тельство: "Подушечки лепидодендрана обнаруживают своеобразную осо­
бенность, указывающую на своеобразность нарастания древесины. Лис' 
товые подушечки в своем первоначальном состоянии, как основания 

обыкновенных листьев, достигающие диаметра всего около 1-2 мм, 
на более старых ветвях и стволах обнаруживают сильное- увеличение 

размеров, связанное с их всесторонним разрастанием. Размер подуше­

чек достигает ~воего максимума на старых частях ствола, где их- раз­

меры nревышают в 20-30 раз первоначальные. Процесс увеличения 
размеров этих подушечек не совсем понятен" [1957, с. 177]. Таковы 
в кратком изложении крайне скудные количественные сведения о ле-

. пидодендронах, которые можно как-то использовать, наряду с общебио­
логическими nредставлениями, nри попытке реконструкции структуры 

и динамики .их групnировок. 

Прежде всего:надлежит сотавить как можно более полное представ­

ление об онтогенезе спорофита лепидодендрана и о ходе его роста. Су­

дя по известным реконструкциям М. Гирмера (Hirmer, 1927), сразу 
после прорастания спорофита его корень начинал дихотомически вет­

виться, образуя впоследствии мощные "лапы" - стигмарии. Разрастаясь 

под углом во все стороны, корневая система лепидодендрона, биомас­

са которой должна была быть громадной, как якорi'IМИ удерживала в 

вертикальном положении гигантский ствол. В надземной части стебель 

лепидодендрана вырастал до высоты около 30 м, не ветвясь, прямой, 
как стрела. Судя по соотношению в стволе собственно древесины и ко­

ры, этот рост происходил очень быстро (об этом свидетельствует чрез­

вычайно толстая кора) . Хотя весь ствол снизу доверху 'был плотно 
усажен листьями, столь бурный рост, по-видимому, обеспечивалея глав­

ным образом чрезвычайно развитой корневой системой. Лишь дос­
тигнув высоты около 30 м, стебель лепидодендрана начинал дихотоми­
чески ветвиться. По аналоГии с Huperzia selago можно составить пред­

ставление, что последующие ветвления стеблей совершались нерегулярно, 
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т.е. без какой-либо определенной системы (периодичности), поскольку 

изотомия никогда не бывает абсолютной, но все точки роста в целом 

всегда находились примерно на одинаковом расстоянии от основания 

ствола, т.е. в равных условиях в смысле корневого питания и управле­

ния развитием со стороны всего организма. Благодаря экспоненциаль­

ному разрастанию кроны, столь же экспоненциально (взрывоподобно) 
нарастали фитамасса листьев и соответственно весь энергетический по­

тенциал спорофита. 

Спороношение, как известно, является основной функцией спорофи­
та, которой подчинен весь ритм его развития. Неизбежным следствием 

экспоненциального накопления энергетических ресурсов растения ока­

зывалось то, что все его изотомные ветви примерно в одно время оказы­

вались созревшими для спороношения и на концах большинства из них 

одновременно закладывались удлиненные стробилы (шишки). Какие­
то нарушения в эту схему, вероятно, вносила лишь неодинаковая осве­

щенность ветвей в разных частях кроны. 

Поскольку стробилы представляют собой укороченные побеги и об­

разуются из апикальных меристем, у большинства видов лепидодендро­

нов, как и у плаунов, рост спороносных побегов в длину после совер­

шения акта спороношения, по-видимому, прекращался, т.е. апикальные 

меристемы в них утрачивались навсегда. Правда, у Lepidodendron acu­
leatum, известного для среднего карбона Донецкого бассейна, на лис­

товых подушечках имеются доnолнительные рубцы, как nредnолагается, 

от спорангиев [Arпold, 1947], следовательно, спороношение у него 
происходило примерно так же, как у баранца, и, стало быть, рост по­

бегов после спороношения не прекращался. У ботродендрона, извест­

ного еще с девона, наблюдалось явление каулифлории, т.е, стробилы 

у него располагались прямо на стволе в нижней части кроны. Однако 

имеются основания для подозрения, что такими правильными рядами 

на стволах ботродендронов располагались не стробилы, а выводковые 

почки или гроздья выводковых почек. Иными словами, речь в данном' 
случае может идти вовсе и не о каулифлории, а о вивипарии (живорож­

дении), т.е. об органах вегетативного размножения, столь обычного и 
распространенного в мире споровых растений. 

В связи с прекращением роста спороносных ветвей в длину (рост 
в толщину мог продолжаться) и дихотомическим типом ветвления в 

кроне лепидодендронов складывалась довольно своеобразная ситуация, 

которую стоит обсудить более детально, поскольку способ ее разреше­

ния имеет весьма принципиальное значение. 

Прежде всего если действительно на всех ветвях одновременно об­

разуются стробилы, то дерево после этого, nолностью "растратив" апи­
кальные меристемы в кронах, прекратит рост и лишится способности 

к спороношению, т.е; станет стерильным. На первый взгляд такое ре­

шение совершенно неприемлемо, nоскольку дальнейшее существование 

такого дерева с его грандиозными физиологическими механизмами вне­

заnно "теряет всякий смысл". Но это именно только nервое впечатление, 

продиктованное, так сказать, принципом индивидуальной целесообраз­

ности. Представим себе, что от корней леnидодендрана образавывались 

148 



I л 

1Л lY 

Р и с. 36. Возможные типы формирования крон и спороношения в сообществах 
лепидодендронов (/-/V) 

Объяснения в тексте 

многочисленные корневые отпрыски. В этом случае мощный физио­

логический аппарат ссвершенно стерильного и лишенного способнос­
ти к первичному росту громадного дерева мог еще многие годы "ра­

ботать" только на то, чтобы его вегетативное• потомство скорее дос­
тигло стадии спороношения. Таким образом, отвергать изложенный 

вариант развития спорофита (рис. 36, 1) нет совершенно никаких ос­

нований. 

Теперь рассмотрим другой, более банальный вариант, сначапа в самом 
общем виде. Можно представить, что стробилы образуются только пос, 
ле разделения апикальной меристемы побега на две точки роста. В этом 

случае из одной точки оf1разуется стробил, а другая может продолжить ве­

гетативный рост. Полная утрата апикальных меристем в таком вариан­
те исключена, и более того, теоретически во ·всяком случае можно по· 
добрать такие соотноше~:ия между численностями стерильных и фер­

тильных побегов, при которых крона в целом будет либо неуклонно 
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разрастаться, либо сравнительно стабили-зируется в своих размерах (луч­
ше сказать, по объему или весу фитомассы) . В последнем случае дереву 
может быть обеспечено длительное существование и устойчивое спороно­
шение. Таким образом, рассмотренный вариант развития вполне возможен 

и даже наиболее вероятен. Нельзя упускать из виду, что обсуждаемые 

события должны были развертываться на большой высоте (30-45 м), 
а стало быть, громадное значение имели физико-механические и аэро~ 

динамические свойства крон деревьев, самым непосредственным обра­

зом связанные с локализацией в кроне зон спороношения. Если стро­

билы будут появляться преимущественно на верхних ветвях, то кро-

на будет очень раскидистой (рис. 36, //) и, с учетом способа ее 
образования, весьма неустойчивой против действия ветра и других 

чисто физических нагрузо~. На рис. 36, 111 показако, что крона фор­

мируется яйцевидной, если спороносными будут преимущественно бо­

ковые ветви. Наконец, на рис. 36, 1 V покаэан "компромиссный" ва- · 
риант когда стробилы образуются в любой части кроны. 

Казалось бы, что стоит остановиться на каком-то одном из четырех 

nредложенных вариантов развития кроны у спорофита лепидодендрона, 

тем более что реконструкции М. Гирмера определенно склоняют вооб­
ражение к первому или третьему вариантам. Однако не будем спешить. 

Дело в том, что в любом современном сообществе даже одновозрастных 
деревьев одного и того же вида сосуществуют растения всех этих четы­

рех типов развития. В лесоведении, по сведениям М. Д. Данилова .[1972], 
насчитывается более 100 классификаций типов деревьев и многие из 
них основываются на тех же принципах, которые были эдесь nродемон­

стрированы. В данном контексте неуместно останавливаться на общих 

законах структурно-функциональной организации лесных сообществ, 

однако необходимо подчеркнуть, что, исходя из интересов устойчивос-

ти древостоя, в нем должны одновременно nрисутствовать в определен­

ньlх количественных соотношениях деревья самых различных морфоло­

гических типов. Представляется очевидным, что принцип морфологи­

ческой дифференциации в полной мере саблюдался и в лепИдодендроно­

вьlх древостоях, В связи с этим не исключено, что де~вья одного и 

того же вида, но различных морфологических типов (отстававшие в 

росте, угнетенные или, наnротив, господствовавшие в древесном поло-

ге, выросшие на опушке или в глубине древостоя и т.д.) при реконст­

рукциях могли быть отнесены к разным видам. Такое nодозрение 

еще более сnраведливо для отдельных возрастных генераций деревьев. 

Теnерь желательно составить, по возможности, наиболее полное nред­
ставление о несущей конструкции сnорофита леnидодендрана ~ стволе. 

В связи с этой задачей в цитированном выше замечании А. Н. Криштофо­
вича об особенностях изменения размеров и формы листовых nодуше­
чек леnидодендрана заложена, на наш взгляд, весьма nерсnективнаFI 

для некоторых расчетов количественная информация. Наnомним, что 

ромбические листовые nодушечки на самых тонких ветвях достигают 
в ширину всего 1-2 мм, а на самых толстых отрезках стволов они 
крупнее в 20-30 раз по сравнению со своими исходными линейными 
параметрами. С другой стороны, на всех реконструкциях показано, что 
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кора лепидодендронов покрыта листовыми подушечками снизу довер­

ху, отчего они и получили свое второе "Название - чешуедревы. Послед­

нее обстоятельство указывает на то, что листья лепидодендронов сох­

ранялись на стволе и ветвях в течение всей жизни дерева, поскольку в 

противном случае следы листьев были бы стерты постоянно нарастаю­

щей корой .. В такой большой продолжительности жизни листьев нет 
ничего удивительного: у баранца, например·, филлоиды и сейчас живут 

до 20 лет и более. Таким образом, изменчивость размеров листовых 
подушечек дает нам линейный и в то же время относительный времен­

ной масштаб для соnоставления отдельных деталей строения и момен­

тов развития спорофита леnидодендронов. Если принять расстоянt-~е от 

основания ствола до тончайших ветвей кроны равным 40 м, диаметр 
основания ствола - 200 см, среднюю ширину листовой подушечки на 
высоте 40 м равной 1,5 мм, а у основания ствола - 38 мм, то, решая 
соответствующие проnорциональные уравнения, можно най:rи. что диа~ 

метр данного дерева на высоте 30 м, т.е. у nервого разветвления, дол­
жен быть равен 58 см. Приняв форму нееетвАщегося 30-метрового от­
резка ствола соответствующей усеченному конусу, можно затем рассчи­

тать, что его объем равен примерно 5О м3 • С учетом фитамассы вет­
вей •И корней общий объем древесины {с корой) в одном таком дере­

ве, разумеется, no самой приближенной оценке, должен бьпь никак 
не меньше 100 м3 , из которых 70-80 м3 сосредоточено в надземной 
части. 

Благодаря дихотомии диаметр проекции кроны леnидодендрана в 

принциле не мог превышать ее двойной протяженности, следователь­

но, в нашем примере площадь этой лроекции моrла быть примерно 

300 м2 , а стало быть, при 100%-ной сомкнутости крон на 1·:га могли 
одновременно разместиться не более 30 экз. деревьев подобного типа. 
Запас древесины (в коре) в таком древостое мог быть равен 2,0-
2,5 тыс. м3 /rа. 

Листья лепидодендронов по их nропорциям, вероятно, можно уподо­

бить увеличенным до гигантских размеров хвоинкам современной лист­

венницы. В литературе для отдельных видов лепидодендронов указы­

ваются длиньt листьев от 15 до 100 см. Вполне вероятно, о,по размеры 
листьев даже на одном и том же дереве могли колебаться примерно 
е такмх же nределах. В среднем объем одного листа можно принять 

. ра.вt~ым 10 см3 {50 · 1,0 · 0,2 см) . С друrой стороны, су_губо прибли­
женный расчет (через. общую поверхность ствола и ветвей, а также 
среднюю величину листовой подушечки) показывает, что на одном де­

реве раа:матриваемого нами типа могло находиться около 0,6 млн. экз. 

листа.е!l. СnеАоsателъно, общий объем листьев на одном дереве мог дос­

П1rать nримерно 6 ~, а на 1 га - 200 м3 . Судя по величине шишек 
и размерам крон Аf!Ре&ьее, а с друr-ой сrороны - по обилию спор 

в некоторых сортах пм. МОЖttО полагать. что заnасы спор в лепидо­

дендромоеом necy достИ1"аnм no краМней мере нескольких кубометров 
на 1 га. 
Как вtti!НO оо хо.цу нашмх рассужденмМ, есе 3m раеоtеть1 nроделаны 

дm'l rипотетического леn111АОАеt1J!tРОНОВого IQ)евостоя, состоящего ис-
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.Рис. 37. Предnолагаемый ход росте lilндивидов и динамика численности особей в сообществах леnидодендронов 



ключительно только из очень крупных и старых деревьев, одинаковых 

по размерам и форме и размещающихся по площади с максимальной 

плотностью, т.е. для ситуации, в природных условиях чрезвычайно ма­

ловероятной. Это вовсе не означает, что у нас как-то завышены запасы 

фитамассы на корню. Как будет показано дальше, здесь гораздо ве­

роятней ошибка в сторону занижения. Основная беда состоит в том, 

что мы не знаем возраста деревьев и не представляем, за какой период 

могли накопиться вычисленные нами запасы. Все-таки надо попытаться 

ввести во все Построения хотя бы самую приблизительную координату вре­
мени. Тогда можно будет представить и ход роста спорофита лепидо­

дендрона, и возрастную структуру его популяций, и динамику его сооб­

ществ. Отсутствие годичных колец в древесине лепидодендронов зас­

тавляет искать обходные и принципиально новые способы определения 

возраста таких деревьев. 

Как нам известно, рост лепидодендрана происходил непрерывно, 

дерево снизу доверху было покрыто листьями, причем на самых мо­

лодых и тонких ветвях листовые подушечки были в 20-30 раз мень­
ше таковых на самых старых отрезках ствола. Иными словами, раз­

меры подушечек, по-видимому, можно без особой ошибки считать про­

порциональными возрастам соответствующих отрезков стволов и вет­

вей. При этом возраст самых тонких ветвей, разумеется, был меньше 

одного года (укороченные побегИ - стробилы длиной 50-70 см вырас­
тали, верояно, в течение всего нескольких недель). Таким образом, 

если принять возраст лепидодендрана рассматриваемых нами максималь­

ных размеров равным 20-30 годам, то при этом, вероятнее всего, бу­
дет допущена ошибка в сторону завышения возраста, что не представ­

ляет серьезной опасности. Остается совершенно неясным, имел · ли ка­
кое-нибудь значение годовой ритм в жизни растений, но во всяком 

случае суточный и месячный ритмы, несомненно, должны были как-то 

фиксироваться, и в будущем надо еще поискать следы этих ритмов. 

Найденный нами временнЬй масштаб, при всех очевидных его недос­
татках, позволяет существенно конкретизировать и дополнить все из­

ложенные выше представления о жизни лепидодендронов. Прежде все­

го, следуя физиологически вполне обоснованным Представлениям о ходе 

роста современных деревьев, процесс роста спорофита лепидодендрона, 

вероятно, можно выразить в виде классической S-образной функции 

времени, т. е. выделить в нем сначала период экспоненциального роста, 

затем так называемый период большого роста и, наконец, период за­

тухания прироста. С учетом этого обстоятельства на рис. 37 схемати­
чески показан процесс развития спорофита лепидодендрана в разрезе 

пятилетних временнь1х интервалов. 
Как видно из рис. 37, до момента наступления массового ветвления 

стеблей густота чистого (одновидового) и одновозрастного сообщества 

лепидодендронов могла быть чрезвЬ'Iчайно высокой, напоминая в этом 

смысле современные заросли бамбука. Света, тепла и влаги было дос­

таточно, так что численность особей могла ограничиваться лишь запасом 
питательных веществ в почве, а также размерами самих деревьев. Если 

учесть, что диаметры основания стволов к этому моменту должны были 

153 



достигать у самых крупных деревьев уже 1,0-1 ,.3 м, а в среднем для 
древостоя - 0,5-0,7 м (в связи с неизбежной дифференциацией деревь­

ев по размерам) , то максимальная численность деревьев в этот момент 
могла быть не более 1 О тыс. экз/га, средний заnас древесины в одном 
стволе (в коре) - примерно 1,5 м3 и соответственно общий запас 
древесины на корню - до 15 тыс. м3 /га. 

Начало ветвления стеблей должно было резко усилить процесс диф­

ференциации древостоя. Отставшие в росте деревья оказывались под 

пологом крон своих более мощных соседей, nрекращали прирост И 
становились источником питанИя для многочисленных сапрофитов. За 

каких':ТО 10 лет весь такой древостой.в принциле мог бы прийти в сос· 
тояние, уже описанное нами выше (30 деревьев на 1 га, с запасом 2,0-
2,5 тыс. мз и т.д.). На рис. 37 показана предполагаемая динамика чис­
ленности особей в таt<ом чистом и одновозрастном сообществе лепидо­

дендронов. Перелом плавной кривой nадения численности деревьев да· 

же в nолулогарифмическом изображении представляется нам непремен· 

ной особенностью сообществ данного тиnа, поскольку он связан с на­

чалом массового экспоненциального 'ветв-ления стеблей и формирования 
крон. 

Такова, на наш взгляд. идеальная схема. На самом деле, благодаря 

непрерывному отмиранию и зарождению деревьев и связанной с этим 

неизбежной их разновозрастностью, все процессы в сообществе проте­

кали, nо-видимому, более сnокойно, без каких-либо резких скачков 

в численности особей и продуктивности сообщества. Стабильность сооб­

щества поддерживалась высокой скоростью оборачиваемости органичес­

кого вещества, общая годичная nродукция которого измерялась, nо­

видимому, ть!Оi'tаМИ кубометров фитомассы на 1 га. П~Ш этом гете­
рот~ утилизация готового ~тва существенно отставала от его 

восnромэводства, так что в общем балансе какая-то часть этого вещест­

ва постоянно кож:ервировалась. и исключалась из оборота. Из этого 

избыrО'tноrо ипи "nрибаВО'Iного"вещества впоследствии и сфермиро­

вались сначала залежи "древесного торфа", а эатеt.t и отложении камен· 

ного уrля. 

Наш~ расчеты и предnоложения о ходе роста леnидодендроновьtх 

древостоев, разумеется, nредеп&Но гипотетичны и в деталях могут выз­

вать массу возражений но ведь АЛЯ того они и приводятся, чтобы их 

можно было nосле эрепых размышлеНий корректировать в ту ми иную 
сторону. В конце концов. нгсмотря на обилие соответствующих таблиц, 

изученность хода роста даже А,Ревостоев, как эrо доказал М.П. Скря­

бин .{ 1965), оставляе-r желать много лучшего. 
В строеним синvзий даже современttых пиаунов, хвощей и паf1оро-r­

ников обращает на <Jе6я вниман~~~е одна общан и харакrернаА .детаnь: 
растениям всех этих типов свойственно абсолютное АОМWiирование. т .е. 

там, где .ото~ нахоДI'Iт дяя себя блаrоnр~тные экологические уеt1овия, 

они, как правt~~.nо, образуют оq>езвычайно чистые по видовому составу 

доминантов груn.rмровки. С учетом коооссальной эдифика-rорной мощ· 

носпt, обиnия спор и /iеооuненно ,развитых способов sеге;атмвноrо 

размножемИА лепидодендронов совершенно невозможно представить 
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себе их сомкнутые группировки, в которых бы "подеревно" чередава­

лись растения разных видов. Мы далеки от мысли, что видовой состав· 

эдификаторов каменноугольного леса в каком-либо конкретном ланд­

шафте мог быть бедным. Вероятнее всего, что малейшая неоднород­

ность экологических условий в горизонтальной плоскост11, как и тепер~. 

давала весомые преимущества для развития на соответствующих пло­

щадях микрогруппировок (парцелл) наиболее приспособленных для 
этих условий растений. Иными словами, древостои были мозаичными. 

Мы с большими, но, к сожалению, в основной своей части гипотети­
ческими подробностями остановились на деталях строения и развития 

сообществ лепидодендронов. Это позволяет, одновременно развивая 

и уточняя данную характеристику, кратко остановиться на особеннос­

тях строения сообществ других споровых растений антраколита, опи­

раясь на их известные специфические свойства. 

Судя по описаниям, ботродендроны, массовое nоявление которых 

произошло еще в девоне, внешне мало отличались от леnидодендронов. 

Листовые подушечки у них заметны только на молодых ветвях, сле­

довательно, либо листья опадали очень рано, либо ботродендраны вы-

. растали значительно медленней лепидодендренов (а вероятней всего, 

одновременно и то и другое). Ветви ботродендраное с мелкими лис­

тьями, по замечанию А. Н. Криштофовича [ 1957], поразительна напоми­
нали побеги Lycopodium clavatum. Как уже отмечалось, стробилы у 
ботррдендронов размещались у основания ветвей на стволах двумя 

диаметрально nротивоnоложными рядами и оставляли nосле опадания руб· 

цы диаметром до 10 см. Такое расположение стробилов совершенно не 

укладывается в общую схему строения и развития спорофита ллау­

новиднь•х растений, что и располагает к догадке, не связаны ли эти 

образования с вивипа~ей. Во всяком случае в структурном отноше­

нии ботродендроновые сообщества могли отличаться от лепидодендро­

новых лишь в части более растянутого возрастного распределения чис­

ленности особей и соответственно более низкой продуктивностью. 

Сигимярии, nоявивwиеся в отложениях несколько позже лепидо­

дендронов (в среднем карбоне), существенно отличались от Последмих 

строением своих крон, nоскольку дихот~ческое ветвление 30-метро•· 

вого стебля у них ограничивалось одним-двумя циклами, так что вся 

крона состояла всего из двух-четъ•рех ветвей с густыми пучками 

крупных (до 1,0 м длиной) мечевидных листьев. Соотношение коры 
и древесины на срезе ствола и строение крон свидетельствуют о чрезвы­

чайно быстром росте сигиллярий. Весь жизненный цикл сnорофита си­

гиллярии мог длиться всего 10-20 лет, так что по продуктивности 
сообществ сигиллярии не уступали, а может быть даже и nревосходили леnи­
додендроны. Под nологом сигилляриi1 (во втором ярусе) вполне могли 

развиваться другие и даже довольно светолюбивые формы растений. 

Структурные особенности сообществ древовидных папоротников пред­

ставить значительно легче, nоскольку они и до сих пор сохранились в от­

дельных местах троnического пояса. На фоне растущей угрозы их сущест­

вованмю {Ричардс, 1975] задача всестороннего иссnедования биологии 
древовидных папоротников становится особенно актуальной. Обладавшие 
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способностью ко вторичному росту древовидные · папоротники карбо­
на и перми не были крупными деревьями. Судя по реконструкциям К. Мэг­

дефрау [Magdefrau, 1953] весьма распространенного паnоротника Pecop­
teris arboresceпs, а также сборного тиnа древовидных nапоротников с не­
ясной таксономической nринадлежностью, обозначенного nонятием 
Megaphyto·п [Hirmer, 1927], стволы этих растений достигали в высоту 
6-1 О м nри диаметре ствола у основания 6G-100 см. Чрезвычайно расчле­
неннные вайи (nлосl<оветки) длиной 2-4 м, собранные по 5-15 экз. на 
вершине ствола в гигантские розетки, образовывали крону. Важной фун­

кцией ствола, гомологичного корневищам современных nаnоротников, 

nо-видимому, нкже являлось содержание nостоянного заnаса высокока­

лорийных nитательных веществ, столь необходимых nри быстром (лави­

нообразном) расnусканиии листьев. По соотношению nротяженности об­

листвленной и безлистной частей стволов, а также с учетом высокой ско­

рости роста листьев, настуnления сnороношения и nоследующего их 

отмирания среднюю nродолжительность жизни отдельных деревьев nаnо­

ротника можно оnределить, nо-видимому, равной не более 10-30 годам. 
О строении корневых систем ископаемых nаnоротников сведений нет. 

Благодаря особенностям развития листьев nлощадь проекции кроны 

древовидного nаnоротника, по существу, является величиной, nостоянной 

на nротяжении всей его жизни, и в этом состоит одна из самых характер­

ных и основоnолагающих деталей структуры его сообществ. Действитель­

но, nри средней nлощади nроекции кроны около 30 м2 и максимальной 
сомкнутости nолога, на 1 га могло разместиться не более 300,.:--400 экз .. 
деревьев. Объем ствола nри высоте 8 м и диаметре у основания 80 см мог 
быть равным 1,3-1,5 м3 • Следовательно, заnас древесины в сообществе 
древовидных nаnоротников мог составлять не более 400-600 м3 на 1 га, 
а его годичный nрирост- 2G-60 м3 • Практически еще более стабиль.ными 
во времени nоказателями характеризовалась фитомасса дистьев. Таким 

образом, если только в nрироде антраколита действительно могли сущест­

вовать чистые сообществадревовидных nаnоротников, т.о они должны бы­

ли отличаться чрезвычайной устойчивостью всех структурных и динами­

ческих nараметров и соответственно сравнительно низким уровнем nро­

изводства " nрибавочного" органического вещества, сnособного нака­
nливаться в виде отложений. В силу их биологических особенностей, 

древовидные nаnоротники можно считать наиболее вероятными "канди­

датами" на роль nодчиненных, второстеnенных элементов, например в 

сообществах сигиллярий. 

Некоторые соображения о структуре каламитовых зарослей были вы­

сказаны еще в разделе, nосвященном груnnировкам современных хвощей. 

Там, в частности, было отмечено, что членистое строение сnорофита в ус­

ловиях "nолуводного" существования nредставляется весьма целесооб­

разным присnособлением для вегетативного размножения растений, тем 

более важного, nоскольку жизнесnособность спор, по аналогии с хвощами, 

у каламитов могла быть очень низкой. Остается добавить, что nри среднем 
диаметре кроны около 2-4 м и максимальной сомкнутости сообщества 
на 1 га "сnелого" капамитоеого леса могло размещаться не более 100G-
1500 экз. деревьев, с заnасом стволовой фитомассы около 60G-1 000 м3 ; 
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nри этом nримерно такой же объем занимали пустоты внутри стволов. 

Объем фитомассы, ;заключенной в ветвях ~<~ л'истьях, у некоторых видов 
мог значительно превосходить запасы стволовой древесины. Таким обра­

зом, общая nродуктивность каламитовых сообществ была очень высокой. 
Вместе с благоnриятными условиями захоронения фитомас.сы все это 
создавало nредnосылки для интенсивного торфообразования . 

. Кордаиты - одни из самых ранних и, .что более важно, несомненных 
представителей голосеменных растений начиная .со среднего .карбона, по­

лучили громадное расnространение. В этом смысле их можно с полным 

основанием уподобить самым мощным эдификаторам современной си-

бирской тайги. По замечанию Криштофовича, " ... редкое из современных 
растений известно нам с такой подробностью ... " [ 1957, с. 291], и все-таки 
мы не смогли найти в литературе многих элементарных данных, необхо­

димых для реконструкции структуры их сообществ хотя бы с такой же 

мерой детальности, как это оказалось возможнь1м для сообществ лепидо­

дендронов. Весьма характерно, что на всех nереnечатываемых из книги в 

книгу реконструкциях кордаита, выполненных в nрошлом веке француз­

ским ученым Гранд-Зри, не показан масштаб изображения. А ведь в этом, 

на nервый взгляд, nросто досадном обстоятельстве раскрывается в пол­

ную меру одна из характернейших особенностей именнно голосеменных 

растений. Дало в том, что семенной сnособ размноженИя nридал его но­
сителям невиданную до сих пор пластичность фенотипа, и это было одно 

из самых ценных завоеваний в эволюции растительного покрова эпохи 

антраколита. Действительно, в развитии популяций сnоровых растений 

всегда nрисутствуют элементы автоматизмаинекоторой "стандартизации". 

Это обусловлено и мощностью вегетативного размножения, и генотипи­
ческой идентичностью поколений, Образовавшихея из спор одного и того 

же растения. В популяции семенных и nерекрестноопыляющихся растений, 

по замечанию Э. Майра [1974], не может быть и двух генотипически иден­
тичных особей, вnрочем, Дж. Уолд [ 1967] утверждает даже, что в nриро-
де никогда не было и двух идентичных живых клеток. 

Благодаря семенному размножению кордаиты смогли освоить неисчис­

лимое разнообразие экологических ниш в самых· различных географичес­
ких условиях. Ситуацию хорошо характеризует следующее высказывание 

Майра: "Чем лучше изучен вид, тем более вероятно, что в нем будет об­

наружен экологический полиморфизм или непрерывная экологическая 

изменчивость. Эта изменчивость все еще в значительной мере игнорирует­

ся экологами, большинство которых рассматривает экологические nот­

ребности вида с чисто тиnологической точки зрения" [1974, с. 166]. Это 
замечание тем более сnраведливо для кордаитов, поскольку речь идет 

здесь не о каком-то отдельном виде, а о порядке, насчитывающем несколь­

ко сотен видов. Таким образом, сообществам кордаитов может быть да­

на только либо nредельно абстрактная и обобщенная, либо, наnротив, су­

губо конкретная и локальная характеристика. Мы во всяком случае попы­

таемся сделать и то и другое. 

По сравнению со всеми другими рассматриваемыми здесь типами рас­

тений кордаиты отличаются nризнаками несомненной ксероморфности, 

т.е. nриспособленности к более умеренному гидро-термическому режи-
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му. По анатомическому строению древесины они ближе всего стоят к 

специфическим представителям современных хвойных- араукариям 
(Aгaucaria). Кора у кордаитов тонкая и гладкая, что свидетельствует в 

целом о сравнительно медленном росте стволов. На отдельных образцах 

древесины иногда уже бывают выражены кольца прироста, связанные с 

периодичностью деятельности камбия. Природа этой периодичности мог­

ла быть и не связана с чисто годовым ритмом. Так, например, у гевеи 

бразильской в древесине ежегодно откладывается до 7 колец, а у неко­
торых видов тропических растений, напротив, одно кольцо откладывает­

ся за несколько лет. Исключительному морфологическому разнообразию 
листьев кордаитов посвящена монография С. В. Мейена [ 1966] . Доста­
точно заметить, что только длина листьев колеблется от нескольких сан­

тимеwов до 2,0 м. В клетках коры корней отмечается наличие эндотроф­
ной микоризы. 

В различных экологических условиях "взрослые" деревья кордаитов 

могли достигать в высоту от 15 до 50 м, при диаметре основания ствола 
соответственно от 0,5 до 5,0 м. При таких параметрах объемы стволов 
могли колебаться от 1 до 300 м3 • Естественная разновозрастность древо­
стоев усугубляла размах этих колебаний еще в десятки раз. Совершенно 

не исключено, что отдельные экологические формы кордаитов даже од­

ного и того же вида в ископаемом состоянии могли быть описаны под 

разными наименованиями. 

Наивысшей продуктивностью, вероятно, обладали все-таки сообщества, 
характеристики особей в которых находились между крайними предела­

ми, показанными нами выше. Надо полагать, что максимальные запасы 

древесины на корню в "спелых" древостоях кордаитов могли составлять 

от 1 до 15 тыс. м~ на 1 га, в зависмости от типа лесарастительных условий. 
Отмечаемое всеми обилие листьев кордаитов в соответствующих отло­

жениях позволяет предполагать, что в их сообществах постоянно имелся 

значительный "фонд" опавших и неразложившихся листьев. С учетом ско­

рости разложения листьев современных растений можно полагать, что 

листья вечнозеленых кордаитов жили не более 3-1 О лет, постепенно об­
новляясь на молодых участках кроны. В противных случаях кормитовый 

лес был бы либо погребен в собственных листьях, либо их было бы чрез­

вычайно трудно найти в отложениях. 

По сообщению Я.Э. Юдовича [1972], на одной из шахт Воркутинского 
угольного месторождения, на глубине 400 м, обнаружено крупное захо­
ронение вертикально стоящих комлевых отрезков окаменелых стволов 

кордаитов. Эта редкая находка была обследована специалистами и поз­

воляет воссоздать в некоторых деталях облик конкретного участка кор­

даитового леса, поскольку растения захоронялись здесь непосредственно 

на месте своего произрастания примерно 260-270 млн. лет тому назад. 
Окаменелые пни диаметром до 60 см приурочены к верхней пачке уголь­

ного пласта, аргиллитовой кровлей которого и ограничивается высота 

пней (20-30 см) . В аргиллитах найдены остатки хвощей и папоротников, 
а также семена растений, но преобладают чрезвычайно крупные листья 

кордаитов (1,5-2,0 м длиной). Под пнями имеется прослойка глинистой 
ископаемой почвы. На пнях сохранился слой коры толщиной 1-2 см. 
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Юдович утверждает, что вмещающий пни материал претерпел усадку в 

2,(}-2,5 раза, а пни вели себя как жесткие несжимаемые конструкции. 
Характер захоронения и минерализации пней позволили специалистам 

восстановить в общих чертах историю развития данного участка кордви­

тового леса. При этом установлено, что лес появился на nоверхности 

подсыхающего торфяника, образовавшего впоследствии угольный пласт. 

После внезапного опускания мест/iости на участок проникла морская во­
да. Деревья оказались погружены в слой воды глубиной около 0,5 м, от­
чего и произошла массовая гибель древостоя, а составом морских солей 

определился тип последующей минерализации древесины. Таким образом, 

зто уникальное захоронение связано с катастрофическими обстоятельства­

ми. К сожалению, неизвестны размеры деревьев no высоте, варьирование 
диаметра пней и плотность древостоя, не ясно даже, имеются ли в древе­

сине годичные кольца. Во всяком случае совершенно очевидно, что воз­

можности геоботанической или палеолесоводственной реконструкции в 

данной ситуации еще далеко не исчерпаны, и в этом смысле рассматрива­

емое захоронение представляет исключительный научный· интерес.· 

Подводя итог разделу и главе в целом, перечислим основные особеннос­
ти растительных сообществ антраколита. 

1. В конце девона- начале карбона, в период так называемой герцин­

екой складчатости, произошли крупные преобразования земной поверх­

ности, сопровождавшиеся усиленной вулканической деятельностью. У 

подножия молодых горных цепей в результате интенсивного физического 

разрушения геологического материала и переотложения его водными по­

токами образовзлись обширные пенепленизированные и слабодренирован­

ные поверхности с массой мелких озер и болот, климат стал теплым и 

влажным, в атмосфере повысилось содержание углекислоты. Все эти об­

щеизвестные факты геологической истории отнюдь не объясняют пышно­

го развития растительного покрова Земли в карбоне, хотя они, несомнеi+ 
но, явились основными внешними предпосылками для широкого гео­

графического распространения девонской растительности. 

2. Решающим морфагенетическим событием, требующим своего всесто­
роннего объяснения, явилось образование у сосудистых растений вторич­

ных, т.е. камбиальных, меристем. Как зто ни странно звучит, но представ­

ления о данном достижении эволюции отстают даже от суждений о неизме­

римоболее отдаленном моменте- становлении клеточной организации. Во 
всяком случае, как бы то ни было, а преобладающим типом растительнос­

ти начиная с карбона стали сообщества, сложенные древовидными форма­

ми многолетних растений, - леса, освоившие своим фотосинтезирующим 

пологом приземный слой атмосферы толщиной до 50 м. Значительно 
развились болотные ассоциации из хвощеИ и, по-видимому, из мхов. 

З. Вторым выдающимся событием антраколита, значение которого не­

возможно переоценить, стало появление голосеменных растений. Неизбеж­

ное nосле затухания герцинекой складчатости nонижение базиса эрозии, 

некоторая ксероморфизация местообитаний, связаннаясс деятельностью 

даже самих растительных сообществ, уже не могли серьезно угрожать са­

мовозобновлению и расселению семенных растений. Благодаря nерекрест­

ному оплодотворению существенно увеличилась гетерозиготность популя-
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ций со всеми вытекающими отсюда экологическими последствиями, зна­

чительно повысилась морфологическая пластичность растений. Таким 

образом, процесс саморазвития жизни, решительные достижения которо­

го nринято приписывать исключительно протеразойской и архейской эрам, 

в антраколите характеризовался не менее внушительными успехами. Эво­

люцию биосферы, в части даже только морфагенетических приспособлений 

·организмов, можно представить в виде головокружительной экспоненты. 

4. Предшествующие формы многолетних травянистых растений, по-ви­
димому, вошли составной частью в структуру лесов антраколита, частич­

но специализируясь к сапрофитному образу жизни, в виде либо лиан, ли-

бо погруженных в многометровый органогенный субстрат полусапрофитов, 

выносящих наружу только свои спороносные органы. Для бактерий и гри­

бов почвенный субстрат, вероятно, был настолько богатым, мто они, .осо­

бенно в анаэробных условиях, намного не обеспечивали полную гетеротроф­

ную утилизацию первичной органической продукции. Избыточный продукт 

неизбежно либо откладьJВался на месте в виде торфа, либо выносился со 

стоком за пределы ценоза, в нижележащие гипсометрические горизонты. 

5. Высокая биологическая продуктивность никогда не была основопо­
лагающей функцией растительного покрова, она всегда оставалась подчи­

ненной и второстепенной по отношению к функции непрерывного само­

воспроизводства видового состава и плотности популяций растений. Тем 

более удивительна необычайно мощная вспышка автотрофного метабо­

лизма в биосфере антраколита. Помимо известных глобальных предпосы­

лок и несомненного отст«i!вания гетеротрофного цикла в метаболизме со­

обществ, определенное значение при этом имели, вероятно, и такие струк­

турные особенности ценоЗов, как преобладание в составе доминантов 

споровых растений с их предельно автоматическими ритмами индивиду­

ального развития, непрерывным ростом, короткой продолжительностью 

жизни деревьев, обилием вегетативного потомства и соответственно уско­

ренным оборотом вещества и энергии. По аналогии с их современными 

травянистыми группировками можно полагать, что и в антраколите пре­

имущественное распространение имели чистые по видовому составу дре­

востои споровых растений, дифференцированные на клональные биогруn­

пы (парцеллы). Конкурентные взаимодействия осо.бей в сообществах 

споровых растений совершенно не исследованы, однако умест.но подозре­

вать, что их напряженность в целом гораздо слабее соответствующих от­

ношений в популяциях высших растений. По нашим наблюдениям [Плот­

ников, 1970а, б], современные смешанные разновозрастные таежные 

древостои ежегодно теряют до & своей потенциальной продуктивности 
по стволовой биомассе исключительно из-за напряженности фитоценоти­

ческих отношений между особями, т.е. факторов сугубо структурного, 

"организационного" порядка. Структурно-функциональная организация 

сообществ споровых растений в силу именно ее относительной простоты 

обходилась, по-видимому, ценой сравнительнонебольших материально­
энергетических затрат, и это могло быть также одной из причин высокой 

продуктивности сообществ антраколита. Исключительное своеобразие 

структуре экасистем антраколита сообщало, разумеется, и полное отсут­

ствие крупных растительноядных типов животных. 



ГЛАВА V 

СТРУКТУРНО-ФУНКЦИОНАЛЬНАЯ ОРГАНИЗАЦИЯ 

СООБЩЕСТВ ГОЛОСЕМЕННЫХ РАСТЕНИЙ 

Триасовым периодом ( 185-225 млн. лет назад) открылась мезозойская 
эра в истории Земли, которую еще иногда называют эрой динозавров, под­

черкивая этим бурное развитие в ней пресмыкающихся, либо эрой голо­

семенных, отдавая должное формам, доминировавшим в растительном 

покрове. Развиваясь в нескольких эволюционных линиях, отдельные 

порядки отдела голосеменных к настоящему времени полностью вымер­

ли (семенные папоротники, беннеттиты, кордаиты), другие сохранились 

лишь в редких пунктах земного шара и nоддерживаются в культуре (са­

говники, гинкговые) и, наконец, наиболее поздний порядок хвойных 

(Coniferales), насчитывающий около 550 видов, сохранил громадное 
значение, особенно в растительном покрове умеренного пояса. Кроме 

этого, к отделу голосеменных раl!:тений с известной долей условности 

относятся nредставители порядка оболочкосеменных (Chlamydosperma· 
les) или гнетовых (Gnetales). 

За небольшим исkлючением, как вымершие, так и современные голо­
семенные растения представлены крупными древесными или, значительно 

реже, кустарниковыми формами. У нас в данном случае уже нет суровой 
необходимости выискивать редкие сведения об ископаемых типах расте­

ний, как это было сделано в предыдущей главе. Располагая практически 

неисчерпаемыми сведениями о современных хвойных лесах и отдавая долж­

ное их значению в природе и в экономике, в настояЩей главе уместно 

именно на них и сосредоточить основное внимание. Не упуская из вида 

отдаленного эволюционного прошлого хвойных растений и их несомнен• 

ного родства с вымершими формами, мы должны отдавать себе ясный 
отчет, что в них воплощены наиболее прогрессивные черты голосеменных 

растений, позволившие им занять достойное место в современной эколо­

гической обстановке. 

ГОРИЗОНТАЛЬНАЯ СТРУКТУРА СООБЩЕСТВ 

Предметом особой гордости для лесоведав является тот малоизвестн.ый 

факт, что одним из предшественников Дарвина был шотландский лесо-

вод Патрик Матью [Mattew, 1860]. Анализируя взгляды Матью, поль­
ский ученый С. Сковрон замечает: "В концепции Матью нас поражает не 

только согласие его воззрения со взглядами Дарвина и Уоллеса, но и стрем-
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ление примирить катастрофизм с биологической эволюцией" [ 1965, с: 37]. 
Название работы Матью - "О материале для кораблестроения и древовод­

стве"- само по себе раскрывает источник его "озарения". Комментируя 

русский перевод одной из статей Матью о ертественном отборе в природе, 

Г.Ф. Морозов еще в 1913 г. писал, что "." .. лесовод, имеющий дело с сооб­
ществами диких растений, достигающих притом большого возраста и всег­

да занимающих большие пространства, не может не знать те естественные 

отношения, в которые ветулают друг с другом растения, их темперамент, 

их характер, их биологические типы" [1913, с. 10]. Иными словами, ле­
соводы задолго до Дарвина не могли проходить равнодушно мимо самой 

характерной особенности лесных сообществ- морфологической и функ­

циональной дифференциации слагающих сообщество особей - наиболее 

очевидного проявления действия естественного отбора. Сосредоточив 

внимание на причинной сто~оне дифференциации деревьев в лесу, нельзя 

не прийти к выводу, что гщtвную или, лучше сказать, наиболее доступную 

для анализа причину этого явления следует искать в неравноценности по­

ложения индивидов в пространственной структуре сообщества. Долголе­

тие растений, полигеннесть большинства количественных признаков, т.е. 

детерминированнесть их многими генами, плейотропия, т.е. множестаен­

ность проявления действия одного и того же гена, да и сама по себе гено­

типическая уникальность каждой особи в панмиктической (nерекрестно­

оnыляющейся) nоnуляции- все это не nозволяет в ближайшее время 
рассчитывать на решительный прогресс nредставлений о роли в дифферен­

циации древесных растений индивидуальных генетипических различий. 

Естественно, что в этих обстоятельствах внимание многочисленных иссле­

дователей привлечено к выяснению влияния факторов плотности, разме­

щения и сопряженности особей, т.е. признаков горизонтальной структуры 

лесных сообществ, на их n~одуктивность и другие хозяйственно важные 

свойства. 

Большинство исследователей на самых различных объектах и е самых 
разнообраз11ых географических и экологических условиях приходят к 

выводу, что в Любом конкретном случае существует некоторая оптималь­

ная nлотность или густота, при которой наиболее полно реализуются те 

или иные потенциальные возможности сообщества [Галл, 1976]. К ана­
логичному выводу приходят и зоологи, изучающие малоподвижные, и 

особенно прикрепленные к субстрату формы животных [Уатт, 1971; Одум 
1975]. Собственно говоря, на регулировании плотности nоnуляций и со­
ответственt~о размещения особей основано большинство мероnриятий 

активной лесохозяйственной деятельности. 

И. Бланкмайстером [Bianckmeister, 1956] не только на огромном фак· 
тическом материале, но и теоретически доказано, что не только в естест­

венных, но и в искусственных сообществах преобладают древостои со 

случайным размещением деревьев. Тем не менее многие исследователи 

считают, что природе лесоводетвенных объектов наиболее близок груп­

повой тип размещения индивидов [Морозов, 1913; Симон, 1936; Лесков, 
1956; Эйтинген, 1959, 1962; Проскуряков, 1971]. Следует, однако, за­
метить, что методы формализации представлений о размещении особей 

развивались буквально в последнее десятилетие, поэтому не исключено, 
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что в отдельных случаях, при визуальной оценке, случайное р<!\Jмещение 

трактуется как групповое. Вообще этот вопрос имеет весьма принципи­

альное значение, и особенно в данном контексте, т.е. с эволюционной точ­

ки зрения. Действительно, в сообществах споровых растений, в силу чрез­

вычайного развития и разнообразия способов вегетативного размножения, 

должен бы преобладать тип группового размещения особей и последние 

должны были обладать своего рода "иммунитетом" против неблагаприят­

ного воздействия фактора повышенной плотности. На заре освоения рас­

тительностью суши, в экстремальных для пионерных сообществ растений 

условиях, при слабости защитных, проводящих, запасающих и механичес­

ких тканей, групповое размещение особей имело определенные преиму­

щества, увеличивая общИе шансы сообществ на выживание. Но, по мере 
усиления индивидуальной мощи растений, ослабления функции вегетатив­

ного размножения, укрепления жизнеспособности семенного потомства, 

нивелирования микроусловий произрастания жизнедеятельностью мно­

гих последовательных поколений растений и т.п., преимущества группово­

го сложения сообществ представляются уже не столь очевидными. Несом­

ненно, что они сохраняют свое значение в экстремальных экологических 

условиях, и все исследователи горных лесов, например, действительно 

единодушно отмечают эту тенденцию на верхней границе леса, но там она 

определяется не мифической "взаимопомощью" организмов, а крайней 

неоднородностью первичного минерального субстрата, контрастами экс­

позиции, освещенности и прочих чисто экологических факторов. В усло­

виях равнинного рельефа экологический фон значительно более одноро­

ден и соответственно закономерности горизонтальной структуры сооб­

ществ и ее динамики должны быть несколько иными. 

Таким образом, групповое размещение особей можно рассматривать 
даже как исходный тип горизонтального сложения сообществ, но даль­

нейшее его развитие надо еще проследить. 

Наиболеедальновидныелесоведы, такие, как М. К. Турский, еще в прош­
лом веке предпринимали крупномасштабное картирование размещения 

деревьев на npoбJiыx площадях, хотя и не располагали методами объек­

тивного количественного анапиза такого рода карт. К настоящему време­

ни такие методы появились, поэтому картирование размещения деревьев 

следовало бы считать обязательной процедурой при закладке постоянных, 

т.е. рассчитанных на многолетние наблюдения и, тем более, планируемых 

в сплошную рубку пробных площадей. Дополнительные затраты време-

ни и сил на картирование способом·треугольных засечек пробной площа­

ди общепринятых размеров (с числом деревьев основной породы около 

200) составляют всего 1-2 дня, а приращение информации о жизни дре­
востоя при этом становится поистине неоценимым. 

В статьях и книгах многих авторов опубликованы планы пробных 

площадей, заложенных с разными целями в различных лесных сооб­
ществах и в самых разнообразных географических и экологических ус­

ловиях. Как правило, пdмимо собственно размещения деревьев, на таких 

планах отражены и какие-нибудь характеристики особей (проекции крон, 
диаметры ствооов и т.ri'.). Эти планы всегда несут значительную инфор­
мацию о взаимодействии особей в сообществе, но авторами работ, в свя-
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зи с их конкретными интересами, такая информация, как правило, вооб­

ще не обсуждается и не используется. Нами на всех оказавшихся в нашем 

распоряжении планах для каждой особи (исключая деревья, расположен­

ные вблизи границ пробных площадей, посколы:<У неизвестно их окруже­

ние за пределами пробы) прежде всего определены показатели плотности 

в точке. Иными словами, для каждой пробы вычислена площадь, прихо­

дящаяся в среднем на одно дерево, затем вычислен радиус круга, равно­

великого этой средней площади, и, наконец, для каждой особи подсчитано 

число ее соседей в пределах такого круга (установлен класс плотности) . 
Напомним, что исходя из общего принцила все особи на пробной площа­

ди теоретически могут быть расположены так, что показатель плотности 

для каждой из них будет измеряться единицей. Таким образом, распре­

деление численности особей с одинаковыми показателями плотности по 

классам плотности в принциле само по себе характеризует степень неод­

нородности в размещении особей по площади, степень отклонения факти­

ческого размещения от идеально равномерного (регулярного). 

В табл. 15 для пробных площадей в естественных сообществах хвой­
ных, т.е. голосеменных растений, покаааны распределения численности 

деревьев по классам плотности. Размеры пробных площадей и соответст­

венно абсолютная густота древостоев колеблются в больших пределах, но 

это на основании принципа, изложенного выше, особого значения не имеет. 

Практического значения в данном случае не имеют и географическая, эко­

логическая и возрастная изменчивость древостоев, поскольку здесь noc• о 
тавлена задача именно предельно обобщенного выражения типа размеще­

ния деревьев в сообществах голосеменных растений. 

При анализе данных табл. 15 целесообразно принять во внимание фило­
генетическую разновозрастность рассматриваемых в ней родов. Хорошо 

известно [КриштофовИЧ!, 1957; Комаров, 1961], что отдельные роды 
семейства таксодиевых, к которому принадлежит криптомерия, были 

широко представлены уже в юрской системе, т.е. по крайней мере 14D-
185 млн. лет тому назад. Представители рода Picea известны с нижнего 
мела 112D-140 млн. лет тому назад). Сосны (Pinus) появились в нижнем 
мелу, т.е. 70-90млн.лет тому назад и, наконец, пихта и лиственница вис­

ископаемом состоянии известны лишь для плиоцена Европы, т.е.появились 

5-15 млн.лет тому назад. С учетом этих чрезвычайно важных обстоятельств 
по данным табл. 15 нами вычислены средние распределения численности 
деревьев по классам плотности отдельно для криптомерии, елей, сосны, а 

также лиственницы с пихтой, иными словами, в разрезе группировок фило­

генетически заведомо разновозрастных родов голосеменных растений. На 
рис. 38 показаны результаты этих вычислений в процентнам выражении. 

Тенденция, просматриваемая в строении экспериментальных кривых 

на рис. 38, настолько своеобразна, что мы позволили себе продолжить ее 
"в обе стороны", в виде распределениЙ, показанных пунктиром. Гораздо 
сложнее объяснить обнаруженную тенденцию одновременно с фитацено­

логических и эволюционных позиций, но мы все-таки попытаемся это 

сделать. Прежде всего обсудим в понятиях фитоценологии и эволюцион­

ной теории сущность явлений, отраженных на рисунке в сугубо абстракт­

ной форме. 
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Таблица 15 

Распределение численности деревьев на пробных площадях в сообществах голо­

семенных растений по классам плотности 

Вид, географичес- Класс плотности 
Автор, год 

Итого 
кий пункт 

1 
1 

2 
1 

3 
1 

4 
1 

5 
1 

6 
издания 

1 1 1 1 

Criptomeria Sakai Кап-
japonica lchietal., 
Яnония 44 77 77 39 19 3 259 1970 

Picea excelsa J. Blanckme-
ГДР, ФРГ 24 52 74 68 27 5 250 ister, 1956 
Там же 32 32 17 3 84 Он же 

30 87 51 23 5 196 

Picea excelsa В. Vin~, 1961 
Высокие Татры 87 96 50 18 251 

Picea excelsa Л.А. Кайрюк-

Литовская ССР 20 32 15 8 75 штис, 1959 
Там же 22 16 13 5 56 Он же 

Picea obovata В.В. Плотни-

Среднее Зауралье 199 99 39 21 358 ков 

Picea obovata 
Северный Урал 24 22 7 13 66 Он же 

Pinus sylvestris 
Южный Урал 47 60 61 30 18 216 

Pinus sylvestris 
Средний Урал 56 71 65 49 241 
Там же 21 45 35 13 16 130 

22 35 42 26 6 131 
69 83 40 23 10 225 

Pinus sylvestris 
Среднее Зауралье 60 47 24 11 142 

Pi nus salvestris Г .Р. Эйтинген, 

Подмосковье 112 89 24 2 227 1962 

Там же 81 79 28 6 194 Он же 

73 59 20 5 157 
55 60 13 4 132 
50 41 10 3 104 
40 37 9 87 
34 35 10 2 81 
29 28 6 2 65 
25 13 2 1 41 

Pinus salvestris Г.Г. Самой-

Ленинградская 5;2 48 12 112 лович,1970 

обл. 

Там же 47 48 20 4 119 Он же 

Pinus sylvestris J. Blanck-

ФРГ, ГДР 107 64 14 186 meister. 1956 
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Таблица 15 (окончание) 

Вид, географи-
Класс плотности 

Автор, год 
Итого 

ческий пункт 1 
1 

2 
1 

3 
1 

4 
1 

5 
1 

6 издания 

т 1 1 т т 
·-

Pinus sylvestris Материалы 

Южный Урал 47 39 30 10 126 любезно 

лредоставле-

ны Б.А. Ми-

роновым 

Там же 81 60 29 4 174 

69 53 19 10 151 

Pinus sylvestris .В.И. Левин, 

Архангельская 184 192 120 32 7 535 1955 
обл. 

AЬies nordmanni- М.В. Гераси-

ала мов, 1948 
Кавказ 121 73 32 7 233 
Там же 41 78 54 19 3 195 Он же 

47 65 45 6 2 165 
50 55 30 15 6 156 
46 47 17 11 о 

Ables nordman-
niana, 
Кавказ 50 35 6 3 95 

AЬies siblrica В.В. Плотни-

Среднее Зауралье 27 24 20 16 13 100 ков 

Larix siblrica Он же• 

Тувинская АССР 718 88 11 817 

* Пробная nлощадь заложена с nомощью проекционной аппаратуры по крупномас-
штабному аэрофотоснимку древостоя, опубликованному Е.А. Бабинской, А.М. Бе-
резиным и И.А. Труновым [1963, рис. 14.]. 

Каждое из распределений на рис. 38 характеризует меру отклонения . 
наблюдаемого размещения деревьев на пробных площадях от идеально 

регулярного в сторону случайного и группового. При строrо регулярном 

размещении особей все 1 00% их численности должны находиться в пер· 
вом классе плотности. Групповое размещение, напротив, должно сопро­

вождаться повышенной относительной численностью особей в высших 

или, по крайней мере, в средних классах плотности. Так, распределения 

"1", и особенно "а", на рис. 38 наиболее соответствуют именно группово­
му размещениюснебольшим числом особей в отдельных группах, тогда 

как все остальные кривые в целом отражают случайное размещение, но 

одновременно различаются между собой по степени приближения к типу 

регулярного размещения. Естественно, что при прочих равных условиях 

различия в размещении растений в сообществе неизбежно отражаются на 
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Р и с.З8. Относительное распределение численности деревьев в сообществах гола.­

семенных растений по классам плотности 

1 - криптомерия; 2- еЛь; З- сосна; 4 - пихта и лиственница; а - вариант 

распределения в более отдаленном эволюционном прошлом; в - вариант распре-

деления в эволюци6нном будущем. По оси ординат - относительная численность 
деревьев (в %) ; по оси абсцисс - классы плотности 

их жизнедеятельности. С другой стороны, тип размещения растений того 

или иного вида в естественном сообществе детерминирован биологичес­

кими свойствами этого вида (разумеется, на фоне однородного субстра­

та), и в частности светолюбием (теневыносливостью), а также конкурен­

тоспособностью растений или их устойчивостью против неблагаприятных 

воздействий фактора повышенной плотности. 

Предыдущее утверждение далеко не очевидно и более того, на первый 
взгляд, оно даже явно прсnиворечит сложившимся Представлениям о кон­

куренции. В этой связи достаточно напомнить следующее заявление Са­

каи: "Рост растений может зависеть от плотности популяции. Высокая 

плотность приводит к истощению растений, Rезависимо от генетического 

состава популяции. Одиночное растение, произрастающее на очень огра· 

ниченной, скудно удобренной площади (например, в очень м1:1леньком 
горшке) будет расти очень плохо, несмотря на то, что оно одно. Можно 

полагать, что высокая плотность популяции оказывает такое же влияние, 
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ограничивая площадь и количество питательных веществ, приходящихся 

на одно растение. В этом случае действие высокой плотности нельзя рас­

сматривать как результат конкуренции" [ 1964, с. 309]. Заметим, одна-
ко, пользуясь аналогией Сакаи и экспериментальными данными разных 

авторов (в том числе и самого Сакаи, см. табл. 15). ЧТО в любой природ­
ной популяции даже на самом однородном экологическом фоне некото­

рые растения произрастают в "очень маленьких горшках", а другие- в 

"очень больших". Далее, как видно из рис. 38, варьирование размеров "гор­
шков" подчиняется определенным закономерностям и к тому же облада­

ет некоторой видовой или родовой специфи11ностью. Наконец, размеры 

и конфигурация каждого "горшка" в природе определяются расположе­

нием ближайших соседей каждой особи. Все это позволяет привлечь к 

анализу размещения растений в сообществах, наряду с прочими, и концеп­

цию конкуренции, и концепцию конкурентоспособности. Именно в этом 

плане желательно еще и еще раз продумать содержание рис. 38. 
Как уже было сказано, наиболее вероятно, что групповой тип размеще­

ния особей в сообществах является исходным, т.е. первичным типом го­

ризонтальной структуры растительных сообществ суши. Это значит, что 

первобытные растения суши, в nроцессе своего размножения растекаясь 

по субстрату, были адаптированы именно к повышенной плотности (осо­

бенно мхи) и мало Приспособлены к условиям разреженного произраста­

ния. Развитие древовидных форм сопровождалось определенной индиви­

дуализацией растений и соответственно резким обострением конкуренции 

между ними за пространство, но короткая продолжительность жизни, а 

также преобладание и мощность вегетативного потомства у споровых 

растений определяли не только групповое сложение господствующих по­

пуляций, но и пятнистый характер субстрата, доступного для каких-либо 

новопоселенцев. 

С появлением семенных растений обстановка изменилась, по-видимо· 

му, сначала на свежихнезаселенных субстратах, недоступных по каким­

либо причинам для вегетативного потомства споровых. Здесь семенные 

растения получили явные преимущества перед заростками из спор, к то­

му же первобытные голосеменные, вероятно, непnохо размножались и 

вегетативным путем (у большинства современных голосеменных функ· 

ция вегетативного размножения поразительным образом ослаблена). 

Судя по описанию сообщества в работе Кан-Ихи Сакаи с сотрудниками 

[Sakai et. al., 1970], криптомерия японская- один из древнейших видов 

хвойных растений- прекрасно размножается вегетативным путем, во 

всяком случае данное 60-летнее сообщество имеет порослевое происхож­

дение и состоит из небольших клонов, отчего и распределение численнос­

ти особей в нем по классам плотности на рис. 38 отвечает групповому 
типу размещения. Как видtю из всех других распределений на рис. 38, 
по мере снижения эволюционного возраста рода, размещение особей в 
сообществах постепенно приближается к случайному, а у лиственницы 

оно даже значительно ближе к регулярному (см. табл. 15) . Все это поз­
воляет предполагать, что рассматриваемая тенденция не случайна, а вы­

работалась в ходе эволюции, по крайней мере в течение последних 150 
млн. лет, и является отражением процесса постепенной адаптации голо-
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семенных растений к условиям их nроизрастания в смешанных сообщест· 

вах. Естественный отбор у них, nо-видимому, nостеnенно "отсекает" фе· 
нотиnически наиболее nластичные формы, сnособные мириться с nовы­

шенной nлотностью, и вырабатывает некоторый "стандарт". "Отсекание" 
в данном случае следует nонимать не в смысле nолного исключения, а в 

смысле "вытеснения" наиболее nластичных форм в экстремальные гео­

графические и экологические условия. Если это действительно так, то наn­

равление естественного отбора в данном случае совnадает с nринциnами, 

которым следует в своей селекционной и лесокультурной nрактике чело­

век. В целом же· хорошо известно, что тенденция к элиминации наиболее 

nластичных форм и соответствующая этому nостеnенная стандартизация 

индивидов рано или nоздно nриводят к неотвратимой гибели биологичес­

кую систему любого таксономического ранга. Наши рассуждения основа­

ны на анализе размещения всего около 7,0 тыс. деревьев, nоэтому они 
могут рассматриваться лишь как сугубо ориентировочные и nредnоложите­

льные. Окончательные выводы no данной nроблеме можно будет сделать 
лишь в том случае, когда объективная оценка тиnа размещения особей в 

сообществах войдет в nовседневную nрактику лесоведов и будет ими 

как-то фиксироваться. Иными словами, необходим массовый материал 

no характеристике размещения особей в сообществах. 
Мы уделили столь большое внимание анализу размещения индивидов в 

сообществах, nоскольку считаем его одной из основоnолагающих CTJ:I\fK· 

турных характеристик. В свое время, no инициативе В.Н. Сукачева [ 1 !:125], 
В. Б. Сочава [ 1926а, б] одним из nервых начал широкие иссле'дования_вли­
яния густоты эксnериментальных сообществ на рост и развитие травянис­

тых растений. В работе Дж. Xapnepa [ 1964] дана своего рода сводка ос­
новных результатов nодобных исследований. Перед нами сейчас стоит 

более сложная задача кратко nродемонстрировать влияние неоднороднос· 

ти nлотности внутри одного и того же сообщества на рост и развитие дре' 

весных растений в естественных условиях. 

Как было сказано, оnубликованные разными авторами nланы nробных 

nлощадей, nомимо собственно размещения особей, обычно содержат и 

какие-то элементы индивидуальной характеристики каждой особи (мы 

уж не говорим в этом смысле о собственных nробных nлощадях, на ко· 

торых наблюдалось наибольшее число nризнаков особей). Чаще всего на 

таких nланах nоl<азаны nроекции крон деревьев. Благодаря интересам 

лесного измерительного дешифрирования аэрофотоснимков хорошо изу­

чена связь между· диаметрами крон и диаметрами соответствующих ство­

лов деревьев [Березин, Трунов, 1957; Spurr, 1960; Березин, Трунов, Ха· 
рин, 1963]. Эта связь обычно выражается линейным уравнением: 

d = аDк + Ь, 

где d- диаметр ствола на высоте груди (1,3 м); Dк- диаметр кроны 

no ее максимальному сечению; а и Ь- nостоянные члены уравнения, onpe· 
деляемые в различных лесорастительных условиях эмnирическим nутем. 

Таким образом, nредставления о размерах крон деревьев на nрактике 

дают основания для суждения о размерах стволов и соответственно о за­

nасах стволовой древесины. Для нас же не составило особых затруднений 
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Р и с. 39. Зависимость площаАей nроекций крон деревьев от плотности в точке 

1 ·- ель; 11 - сосна; /// - пихта; IV - лиственница. По оси ординат -
относительная площадь проекции кроны; по оси абсцисс- классы плотности. Тон­

кими сплошными линиями обозначены данные конкретных проблем nлощадей, 
пунктиром показаны средние величины 
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Таблица 16 

ИзменЧивость площадей проекций крон деревьев в разных классах. плотности на 
пробных площадях Г.Г. Самойловича 

Признак 

Численность 

особей 

СредНЯЯ ПЛО· 

щадь nроек· 

ции кроны, 

м2 

Сумма nпо­

щадей проек-
" 2 

ции крон, м 

Численность 

особей 

Средняя пло­

щадь nроек­

ции кроны, 

м2 

Сумма nло­

щадей про­

екций крон, 
м2 

Класс nлотности 

1 
2 

1 
3 

1 1 
Пробная nлощадь N° 1 

52 48 12 

7,4±0,4 6,0±0,5 5,1 ±0,8 

384,8 288,0 61,2 

-Пробная nлощадь N° 2 

47 48 20 

14,5±0,9 12,2±0,7 9,5±0,8 

681,5 585,6 190,0 

Итого 

1 
4 

1 

112 

734,0 

4 119 

9,0±1,8 

36,0 1493,1 

вычислить по планам nробных площадей средние размеры проекций крон 

в разрезе отдельных групп деревьев, nринадлежащих к разным классам 

плотности. Напомним, что в нашем расnоряжении nреобладают матери­
алы, характеризующие сообщества со случайным размещением особей. 

На рис. 39 по казана связь площадей проекций крон деревьев с класса­
ми nлотности для сообществ ели, сосны, пихты и лиственницы в разрезе 

отдельных nробных площадей, nеречисленных в табл. 15. Анализ кривых 
на рис. 39 не оставляет сомнения в том, что площади проекций крон де­
ревьев совершенно оnределенным образом зависят от неоднородности 

плотности в nределах сообщества: чем выше класс плотности, тем мень­

ше размеры крон деревьев. 

Разнообразные и общеизвестные корреляции между отдельными морфа­
метрическими, морфологическими, анатомическими и физиологическими 

свойствами деревьев nрактически избавляют нас от необходимости при­

водить здесь имеющиеся в нашем расnоряжении многочисленные экспе­

риментальные данные, подтверждающие закономерности, отраженные на 

рис. 39. Совершенно очевидно, что размеры ежегодного nрироста деревь-
ев по отдельным линейным nараметрам, объемы стволов, семеношение, 
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Р и с. 40. Связь с плотностью радиаль­
ного прироста проекций крон деревь­

ев сосны 

1 - прирост по направлению к сво­

бодному пространству; 2 - прирост по 
направлению к ближайшему соседу. 
По оси ординат - радиальный пророст 

проекции кроны (в м); по оси абцисс­
классы плотности 

размеры корневых систем, объемы хвои и ветвей, качества древесины и 

многие другие характеристики особей в сообществе, исходя из тенденций, 

отраженных на рис. 39, при всех прочих равных условиях зависят от вза­
имного размещения особей. 

На рис. 39 в форме кривых, выделенных жирным пунктиром, отраже­
на средняя для данного рода изменчивость признака в зависимости от клас­

са плотности, вычисленная в среднем для всех пробных площадей. Значе­

ние этой зависимости в жизни древостоев можно проиллюстрировать на 

примере пробных площадей Г. Г. Самойловича [ 1970]. Указанные проб­
ные площади заложены в чистых сосновых естественных древостоях 111-
IV классов бонитета с возрастом 90 лет. Эти два древостоя различаются 
лишь по густоте и сомкнутости полога: в одном из них сомкнутость по­

лога- 0.47, а в другом- 0,25, т.е. почти вдвое меньше. В табл. 16 пока­
заны средние площади проекций крон деревьев в пределах отдельных 

классов плотности для этих проб. Если бы деревья на рассматриваемых 

пробных площадях размещались не случайно, а регулярно, то все они 

принадлежали бы к первому классу плотности и имели бы соответствую· 

щие размеры проекций крон. Тогда на первой пробе сумма площадей 

проекций крон была бы равна 829 м 2 по сравнению с 734 м2 , а на второй 
пробе- 1726 м2 по сравнению с 1493 м2 • И все эти различия должны 
быть целиком отнесены за счет эффекта неоднородности плотности. 

В работе Л. Муйсте [Muiste, 1963] исследовалось влияние рубок ухода 
различной интенсивности на состояние чистого сосняка, созданного спо­

собом посева в площадки в 1895 г.. По планам пробных площадей, опуб­
ликованным в этой работе, имеется возможность оценить связь радиаль· 

ногоприроста проекций крон деревьев за период с 1949 по 1963 г. одно­
временно с фактором неоднородности плотности и с фактором, который 

можно назвать "эффектом ближайшего соседа". На рис. 40 показаны ре­
зультаты такой оценки. Для этого данные четырех вариантов опыта объе­

динены и для каждого дерева по плану участка измерен радиальный при­

рост проекции кроны по направлению к ближайшему соседу, а также по 

направлению к наиболее свободному от крон ближайших деревьев npo· 
странству. Как видно из рис. 40, процесс формирования крон находится 
под контролем не только неоднородности плотности, но и взаимного рас· 

положения деревьев на фоне этой неоднородности. Таким образом, все 
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Рис. 41. Зависимость прироста по 
стволовой биомассе от плотности в 
точке, вида и относительного возрас-

та ближайшего соседа для деревьев ели 

(/1, кедра (// 1 и березы (///) на 
одной из пробных площадей. 

Ближайшие соседи по категориям 

особей: 1 - ель, моложе; 2 - ель, 
старше; 3 - кедр, моложе; 4 - кедр, 

старше; 5 - береза, моложе; б - бе­

реза, старше. Знаком "О" обозначена 

зависимость прироста от плотности 

в точке в среднем для всех деревь­

ев данного вида, т.е. без учета ка• 

чества их окружения. По оси орди­

нат - средний годич~1й прирост по 
объему ствола (в см 1 ; по реи 
абсцисс - класс плотности 
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эти эффекты в принципе всегда можно не только измерить, но и предска­

зать исходя из общих закономерностей совместной жизнедеятельности 

растений в сообществах. 

Возвращаясь к рис. 39, следует отметить еще одно, весьма любопытное 
обстоятельство, а именно возрастан-ие чувствительности к фактору неод­
нородности плотности (см. наклон пунктирных кривых) в ряду: ель­

сосна- пихта- лиственница. Эта тенденция в принципе прекрасно согла­

суется с общими положениями, высказанными при обсуждении рис. 38. 
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Сообщества голосеменных растений сложены формами организмов, 

уступающих по своему долголетию, пожалуй, только накипным лишай­
никам. Естественно, что в жизни многолетнего древесного растения, по­

мимо плотности его окружения, громаднЬе значение приобретают и мно­
гие качества особей, слагающих это окружение, а способ их"смешения 

(чередования в пространстве) становится одной из важнейших характе­

ристик сообщества. Чтобы не оставлять сомнений в перспективах даль­

нейшего развития исследований в рассматриваемом направлении, на рис. 

41 показана зависимость роста деревьев одновременно 6т плотности в 
точке, а также от вида и возраста ближайшего соседа для древостоя на 

одной из наших пробных площадей [Плотников, 1974]. Как видно из 
этих графиков, индивидуальная морфаметрическая изменчивость деревь­

ев при таком анализе получает почти исчерпывающее объяснение. 

ВЕРI'ИКАЛЬНАЯ СТРУКТУРА ДРЕВОСfОЕВ 

Исследования вертикальной структуры древостоев сопряжены с больши­

ми трудностями, и в нашем распоряжении по этому вопросу имеются 

лишь более чем скромные фактические данные. 

Вертикальная структура древесного nолога как фотосинтезирующей 

системы подробно разбирается в книге В.А. Алексеева на nримере ельни­

ков. В частности, он nриходит к важному nрактическому выводу, что 

" ... оценка nродукционного значения различных по высоте груnп деревь­
ев древостоя может быть сделана без неnосредственного измерения фото­

синтеза, на основе одного лишь расnределения веса хвои или листьев" 

[1975, с. 188]. Нас интересует главным образом самый неясный момент· 
в общих nредставлениях, а именно влияние вертикальной структуры со­

общества на рост слагающих его индивидов. Для того чтобы nриблизить­

ся к nониманию этого явления, рассмотрим следующие эксnерименталь­

ные данные. 

На одной из nробных площадей еще в nроцессе nолевых наблюдений 
все деревья визуально были подразделены на nять категорий роста, nри­

ближенно соответствующих классам Крафта. Деревья сосны 1-IV кате­
горий nринадлежали к одному nоколению, т.е. nредставлены одним эле­

ментом леса (средний возраст деревьев 23 года) . К 1 категории были < 

отнесены самы мощные "госnодствующие" деревья. Ко 11 категории­
деревья "согосnодствующие", т.е. несколько уступающие nервым по раз­

мерам и развитию, но также доминирующие в древесном nологе. В 111 ка­
тегорию выделены деревья, средние по всем nараметрам, в IV- деревья, 

явно отстающие в росте. К V категории отнесены угнетенные растения, 
nринадлежащие к более молодой генерации (средний возраст 8 лет) . На 
рис. 42 в форме распределения коэффициентов заnолнения nространства 
кронами деревьев nоказана вертикальная структура данного древостоя 

в разрезе выделенных категорий деревьев. Как видно из этого рисунка, 

деревья каждой категории занимают вnолне определенное положение в 

общем древесном nологе, так что совокупность деревьев любой из этих 

категорий можно условно назвать nодъярусом и охарактеризовать соот-
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Р и с. 42. Распредеnение коэффициентов эапопнения пространства живыми крона· 
ми суммарное (~) и отдепьно по -V категориям деревьев сосны на одной из 
пробных площадей 

По оси ординат - коэффициент заполнения (экз.) ; по оси абсцисс- высота 
над уровнем почвы (в м) 

ветствующими статистическими параметрами. Для нас основная задача 

в данном случае состояла в том, чтобы выяснить значение nоложения ин­

дивидов в nространственной (вертикальной и горизонтальной) структуре 

сообщества для их роста и развития. Одновременно решалась и задача вы­
яснения характера взаимодействия между подъярусами данного однови­

дового древостоя. 

При анализе материалов, nolllivlмo прин~длежности каждого дерева к со­
ответствующей категории роста и соответствующему классу nлотности, в 

характеристику каждого дерева была поставлена еще и категория роста 

его ближайшего соседа. В табл. 17 показана связь среднегодичного (по 
последним пяти Годам) прироста деревьев по стволовой биомассе с плот­

ностью и качеством соседства в разрезе выделенных категорий роста (подъ­

ярусов). Прирост по стволовой биомассе вычислен через прирост по вы­

соте и диаметру, предварительно выравненные в связи с классами nлот­

ности графически, и выражен в условных единицах (см3 • 10~). Анализ 
данных табл. 17 с учетом того, что nринадлежность деревьев к определен­
ной категории роста одновременно о'бозначает и принадлежность \llx к со­
ответствующей части яруса (подъярусу) древостоя, располагает к следу­

ющим выводам. 

1. Как и следовало ожидать, внутри яруса "сверху-вниз" все более уси­
ливается угнетающее давление- "пресс"~ так сказать, вышележащих подъ-
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Таблица 17 

Зависимость среднего годичного прироста ствола по объему от плотности и катего­

рии роста ближайшего соседа в естественном сосняке (cм3 -IQ5) 

Категория 
Категория Класс nлотности 

роста де-
роста бли-

жайшего 
ревьев 

соседа 
1 2 3 4 

1 178 035 133 336 96 400 67 286 
11-V 227 480 198 744 172 471 148 016 

11 1 15 667 23 932 33 876 45466 
11 36 290 38 024 38 391 37 201 

111-V 14 216 25 128 40 122 60608 

111 1-11 7 434 5 813 4 254 2 994 
111 10 781 6 703 3 653 1 8б6 

IV-V 12 оое 11 000 9 953 9056 
IV 1-111 671 635 593 544 

IV 507 706 905 1 320 
v 1 910 3 724 6 358 9 951 

v 1-IV 130 136 128 132 
v 291 179 97 45 

ярусов. Прирост деревьев от высших подъярусов к низшим во всех клас­

сах плотности закономерно снижается. 

2. Растения разных подъярусов на фактор плотности реагируют по-раз­
ному. Здесь наблюдается некоторая "периодичность": деревья 1, 111 и V 
категорий с увеличением плотности прирост снижают, а деревья 11 и 1 V 
категорий - увеличивают. Объяснить эту тенденцию без дополнительных 

исследований мы не в состоянии. Остается довольствоваться самым грубым 

предположением, что в пределах даже одного яруса (и одного элемента ле­

са) деревья разных категорий роста существенно различаются по своим 

физиологическим потребностям. Иного объяснения мы пока не видим. 

З. Во всех подъярусах в той или иной мере прослеживается одна харак­
терная тенденция: деревья данного подъяруса растут несколько хуже, ког­

да их ближайшими соседями являются деревья того же подъяруса, т.е. 

той же функциональной и морфологической категории. Замечательно, 

что эта тенденция просматривается даже на фоне "пресса", накладываемо­

го высшими подъярусами на низшие. Отсюда может быть сделан только 

один вывод: конкурентные взаимодействия гораздо острее проявляются 

между растениями из разных ярусов. Отношения между растениями раз~ 

ных ярусов, хотя они, может быть, и более значимы для жизни сообщест­

ва в целом, относятся к явлениям более высокого порядка, чем собствен­

но конкуренция. В данном случае хорошо подтверждается общебиологи­

ческая концепция, что наиболее остро конкуренция проявляется в среде 

равных во всех отношениях организмов. 

Возвращаясь к специфике вертикальной структуры сообществ именно 

голосеменных растений, следует прежде всего заметить, что представите-
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ли этого отдела дальше всех других растений продвинулись в части освое­

ния надземного 11ространства. Можно полагать, что практикуемый в пос­

ледние годы анализ вертикально-фракционного распределения фитамас­

сы лесных сообществ (Уткин, Бязров, Дылис, Солнцева, 1969; Смирнов, 
1971), по мере накопления фактических данных, позволит сделать кар­
динальные обобщения даже эволюционного порядка в этом вопросе. В 

частности, можно будет четко определить, в чем состоят принципиальные 

различия в структуре сообществ голосеменных и покрытасеменных рас­
тений. В настоящее время данных для такого сравнения недостаточно. 

ДИНАМИКА ЧИСЛЕННОСТИ ОСОБЕЙ 
В СООБЩЕСТВАХ ГОЛОСЕМЕННЫХ РАСТЕНИЙ 

Как .видно из предыдущих разделов, приблизившись к вопросам струк­

туры сообществ голосеменных растений, мы вынуждены, с одной сторо­

ны, уклониться от хронологической последовательности, а с другой -
вдаваться во все более тонкие детали при изложении материала. Общая 

картина от этого в чем-то, безусловно, пострадает, но остается убеждение, 

что принцип актуализма оправдает себя и здесь. Иными словами, изощрен­

ные исследования современной растительности неуклонно расширяют 

наши представления и о вымерших типах растений. По замечанию Ю. Оду­

ма, "в основе палеоэкологии, так же как и палеонтологии, лежит допуще­

ние, что "законы природы" в прошлом были такими же, как сейчас, и 

что организмы прошлого и настоящего, имеющие сходный тип организа­

ции, должны быть схрдны также по характеру поведения и по экологи­

ческим признакам" [ 1975, с. 206]. Естественно, что, вторгаясь в обшир­
ную область представлений о структуре сообществ современных расте­

ний, мы вынуждены ограничиваться анализом наиболее сложных и "акту­

альных" моментов. К числу последних как раз и относится динамика 

численности особей в сообществах древесных растений. 

К сожалению, возрастная динамика численности растений в сообществе 
трактуется зачастую весьма односторонне,а именно как "самоизрежива­

ние" [Эйтинген, 1944; Хильми, 1955]. Достаточно заrлянуть в любые 
!аблицы хода роста древостоев, чтобы убедиться, что в лесной таксации, 

например, nризнается практически только один тип возрастной динами-

ки численности- динамика, основанная на убыли особей. Ме-жду тем воз­

растная динамика сообщества может сопровождаться и увеличением чис­

ленности особей. В предыдущих разделах и главах нами показано влияние 

взаимного расположения индивидов в сообществах на их рост. На этом 
фоне представляется вполне очевидным, что всякие изменения в располо­

жении индивидов, связанные с динамикой их численности, также отража­

ются на их росте и развитии. Эффекты подобного рода принадлежат к 

числу совершенно неизведанных областей, хотя в лесоводстве, например, 

они имеют громадное практическое значение. Большой ·интерес представ­

ляют они и с теоретической точки зрения. 

В естественных условиях после рубки или какого-нибудь иного нару­

шения, а также в ходе зарастания новообразующихся субстратов процесс 
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1 - пробнаА площадь N" 42; 7 - епь; 2- кедр; 3- береза; 11 - пробнаА 
площадь N° 43; 1 - пихта; 2 - ель; 111 - пробнаА площадь N° 44; 1 - сосна; 
2- береза; IV - пробнаА площадь N" 45, сосна. По оси ординат - численность 
дерев~оев (в тыс. экэ/rа) ; по оси абсцисс - календарные годы 

лесаобразования очень часто бывает растянут во времени и сопровожда­

ется постепенным и непрерывным nриращением численности особей. На 

рис. 43 nоказаны nримеры такой динамики для нескольких имеющихся 
в нашем расnоряжении nробных nлощадей. 

Увеличение численности особей в древостое соnровождается перерасnре­

делением их по классам nлотности. Самым существенным обстоятельством 

178 



JO -

20 

fO 

JO л 

20 

10 

8 

Р и с. 44. Динамика распределения числен­
ности деревьев на пробной площади N" 43 
по классам плотности 

1 - пихта; 11 -ель; 1 - 1900 г.; 
2- 1920 г.; 3- 1940 г.; 4- 1970 г. 

По оси ординат - численность деревьев 

(в экэ.); по оси абсцисс - класс плот­
ности 

в этом процессе является то, что число деревьев в том или ином классе 

плотности увеличивается к моменту очередного наблюдения не только за 

счет абсолютного nриращения численности новых особей, но и за счет пе­

рехода части деревьев в интервале между наблюдениями из одного клас­

са плотности в другой. Даже одновозрастные деревья,сгруппировавшиеся 

к определенному моменту в каком-то классе плотности, гетерогеНЫhl по 

признаку перехода их из класса в класс в период, предшествовавший пос­

леднему наблюдению. На рис. 44 для одной из пробных площадей показа­
на динамика распределения численности деревьев по классам плотности 

с 1900 по 1970 г. Распределение получено по результатам сплошной руб­
ки древостоя и оnределения возраста (на пне) для каждого дерева. Раз­

мещение особей было предварительно закартировано. Классы плотности 

определялись исходя из численности особей в момент наблюдения, т.е. 

в 1970 г. Естественно, что численность особей, которые, возможно, появ­
лялись к моменту наблюдения, в распределении никак не отражена. 

Если рассмотреть детально судьбу любого конкретного дерева на данной 
пробной площади, то можно установить, что его окружение в ходе време­

ни неоднократно менялось. Ин~1ми словами, с появлением вблизи от него 

новых, более молодых особей менялея класс nлотности для этого дерева. 

Зная возрасты деревьев и их взаимное расположение, для каждого дере-

ва нетрудно восстановить, так сказать, его "путь развития", t.e. порядок 
перехода его из класса плотности в класс в связи с динамикой его окру­

жения (Плотников, 1973). На рис. 45 для рассматриваемой пробной пло­
щади показана динамика численности особей и способы или варианты пе­

рехода их по плотности из класса в класс в разрезе 20-ЗD-летних интер­

валов. На этой диаграмме хорошо видно, что судьбы отдельных растений 

в данном сообществе чоезвычайно разнообразны. В этом смысле сущест­

венно различаются между собой даже деревья одинакового возраста: од­

но, например, может всю жизнь оставаться в первом классе плотности, 

а другое - совершить несколько переходов из класса в класс, т.е. оказать­

ся в конце концов в "довольно-таки стесненном состоянии". Новые рас-
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тения, в свою очередь, могут появиться либо вблизи от существующих 

(во втором и больших классах плотности), либо на некотором удалении 
от них, т.е. в первом классе плотности. Во всем этом "хитросплетении" 

путей развития совершенно теряется привычное представление о древостое 

.как о совокупности особей, для которых можно традиционными спосо· 

бамистроить какой-то единый "ход роста". Здесь трудно выделить дей­

ствительно средний или основной вариант развития, да и надо ли? В то же 

время уместно ожидать, что при прочих равных условиях рост каждого 

дерева как-то зависит от динамики его окружения. 

Как видно из рис. 45,иэ шести экземпляров пихты,появившихся в дан­
ном сообществе до 1900 г. в первом классе плотности, два остались в нем 
до 1970 г., два в разные годы перешли во второй класс и два- в четвер­

тый. В табл. 18 показаны некоторые характеристики этих деревьев. 
Данные табл. 18 демонстрируют весьма неожиданное обстоятельство. 

На фоне общей тенденции - известного снижения морфаметрических по­

казателей индивидов с повышением плотности- деревья, перешедшие 

из первого класса плотности во второй, растут значительно лучше деревь­

ев, остающихся в первом классе, но хуже деревьев, перешедших из пер­

вого класса плотности в четвертый 1!). Объяснение в данном случаемо­
жет быть только одно: деревья, появившиеся позже, каким-то образом 

стимулируют рост самых первых деревьев. Здесь проявляется своего ро­

да разделение функций между отдельными возрастными категориями 

деревьев в сообществе. 

В табл. 19 показаны средние характеристики деревьев, появившихся 
в данном сообществе в интервале между 1900 и 1920 гг. в первом клас-
се плотности, но в дальнейшем развивавшихся разными путями. Эти в 

целом более молодые деревья следуют в своем раз.витии основному пра­

вилу: чем выше плотность, тем хуже рост. 

Можно было бы продолжить анализ морфаметрической изменчивости 

растений в данном сообществе в этом новом динамическом аспекте, 

т.е. выделить варианты путей развития с учетом видовой принадлеж­

ности и возраста ближайших соседей каждого индивида. Естественно, 

ЧТО ПрИ ЭТОМ СПектр ИЗМеНЧИВОСТИ ПрИЗНаКОВ особей ВНуТрИ ВЫделен­
НЫХ категорий будет как-то сужаться, а различия между особями бу­

дут получать все более глубокие объяснения. За рамками исследования 

в конце концов останется только генатипическая изменчивость. Сле­

дует подчеркнуть, что до недавних пор лесоведы не знали, как подету­

питься к анализу явлений рассматриваемого порядка. Предлагаемые 

материалы являются, по существу, лишь иллюстрацией к изложению 

метода, однако и они уже позволяют сделать некоторые предваритель­

ные выводы. В частности, можно заметить следующее: динамика, ос­

нованная на увеличении численности особей в сообществе, сопровож­

дается вполне предсказуемыми изменениями тенденций в росте и раз­

витии отдельных категорий индивидов и усложнением функциональной 

организации древостоя: •случайный факт поселения новой особи либо 

угнетает, либо стимулирует рост ее ближайших соседей; в процессе 

увеличения численности особей происходит перегруппировка деревьев 

по классам плотности, что, при прочих равных условиях, влияет на тем-
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Таблица 18 

Хара~<теристика деревьев пихты на пробной площади N" 43, появившихся до 1900 r. 

Признаки деревьев 

Путь разви· 
Прирост no Прирост по Средний го· 

Диаметр диаметру на диаметру на ДИ<!НЫЙ ПрИ· 
тия деревьев Высота, 

на шейке шейке корня середине ство· роСТ ПО ВЫСО• 
м 

за последние ла за nослед· те за nослед· корня,см 

5 лет, мм ние 5 лет, мм ние 5 лет, см 

1-1-1-1 2,3 5,2 6,0 7,6 9,8 

1-..... -2 6,4 7,8 9,0 17,3 29,1 

1- ..... -4 7,8 10,4 24,0 25,9 38,4 

Таблица 19 

Характеристика деревьев пихты на пробной площади N" 43, появившихся в интерна· 
ле MeJI(дy 1900 и 1920 rг. 

Путь разви-

тия деревьев 

1-1-1 
1- ... -2 
1- ... -3 

Высота, 1о1 

4,7 
3,0 
2.4 

Диаметр 

на шейке 

корня,см 

6,6 
4,6 
4,6 

Признаки деревьев 

Прирост no 
диаметру на 

шейке корня 

за последние 

5 лет, мм 

10,0 
4.4 
6,2 

Прирост no 
диаметру на 

середине ство-

ла за послед-

ние 5 лет,мм 

13,6 
10,2 
6,8 

Средний го-

дИЧНЬ/Й nри· 

рост ПО ВЫСО· 

те эа послед· 

ние 5.лет,см 

21.4 
13.4 
10,1 

Пр и меч а н и е. Как и в nредыдущей таблице, схема 1-1-1 обозначает, что де­
ревья данной категории всю жизнь оставались в nервом классе nлотности, а около 

деревьев других категорий в разные годы nоявилось соответственно от 1 до 3 более 
молодых соседей. 

nы их роста; оnределенные nреимущества nолучают особи, заселившие 

субстрат nервыми; регулирование nлотности и размещения особей 

(nутем изъятия части из них) является надежным средством nовыше· 

ния продуктивности лесных сообществ; лесоводственнь1й эффект подоб· 

ных меролриятий может быть предсказан на основании разовых наблю· 

дений, организованных по методике, изложенной выше. 

В экстремальных экологических условиях, а также под распадаю· 

щимся nостеnенно nологом спелого разновозрастного древостоя момент 

"насыщениА" численности особей и резкого nерелома тенденции в ее 

дина..мике, nо-видимому, почти никогда не наступает. При кратковре· 

менной (разовоМ всnышке возобновления в благоnриятных экологи­
ческих условИRх такой момент, наnротив, наступает очень быстро, так 

что, судя no известным таблицам хода роста, уже в 20-летних ге-
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нерациях древесных растений обычно преобладает процесс убыли 

особей. 

От погибших в разные годы деревьев в сообществе очень скоро не 

остается никаких следов, поэтому восстановить ход самоизреживания 

древостоев за достаточно продолжительный отрезок времени бывает 

практически невозможно. В этой связи особую ценность представляют 

материалы постоянных пробных площадей, заложенных М. К. Туреким 

в конце прошлого века в Подмосковье. На этих площадях нескольки· 
ми поколениями лесоведав были проделаны систематические наблю· 

дения, так что динамика численности особей и их характеристик находи­

лась под контролем. Результаты серий таких наблюдений опубликова­

ны в книгах Г. Р. Эйтингена [ 1959, 1962] и В. Г. Нестерова [ 1961], а 
также в сводке "Итоги экспериментальных работ в лесной опытной 

даче ТСХА за 1862-1962 годы" [1964]. Востользуемся для своих це­
лей материалами одной из таких площадей в естественном одновозраст­

ном сосняке, где наблюдения были сделаны для древостоя в возрасте 

43, 48, 51, 64, 70, 76, 80, 94 и 100 лет. 
На рис. 46 показана динамика распределения численности деревьев 

по классам плотности на рассматриваемой пробной площади. Для упро­

щения анализа плотность в разных возрастах ОПР.еделялась при постоян­

ном "R", соответствующем возрасту 43 года. Как видно из этого ри­
сунка, тип размещения деревьев в процессе их убыли не менялся, т.е. 

размещение оставалось случайным. Не вдаваясь в детали, упомянутые 

при анализе роста деревьев на фоне увеличения их численности, отме­

тим лишь, что здесь соблюдается тот же принцип, т. е. рост особей су­

щественным образом зависит от того, в какой момент их жизни прои­

зошел отпад их ближайших соседей. В частности, на рис. 47 показан 
ход роста по диаметру наиболее представительных по численности де­

ревьев, с одной стороны, перешедших в разные годы из второго клас­

са плотности в первый, а с другой - находившихся все время в пер­

вом классе плотности. Как видно из этих графиков, наилучшим рос­

том здесь отличаются не просто деревья, которые всю жизнь произрас­

тали в первом классе плотности, а в первую очередь деревья, перешед­

шие в первый класс плотности в связи с постепенной убылью их бли­

жайших соседей. Таким образом, подтверждается принцип, что в ди­

намике численности особей в сообществе есть некоторый оптимум, 

в русле которого наиболее полно реализуютсf! nотенциальные сnо­
собности отдельных индивидов, а стало быть, и сообщества в 
целом. 

И. В. Семечкин [ 1970] объясняет дифференциацию деревьев одкого 
поколения "разновременностью" их появления в пространстве сооб­

щества, но Г. Е. Коми н [ 1970] nоказал высокую индивидуальность уце­
левших к моменту наблюдения деревьев в ходе их роста по годам для 

абсолютно одновозрастного древостоя. Наши результаты позволяют 

объяснить эту индивидуальность разновременностыо убыли деревьев. 

Таким образом, вывод Н.В. Третьякова о том, 'ПО "... даже смерть 

отдельных членов насаждения не nрекращает совершенно их влия­

ния на жизнь сообщества, ·пока они в виде "сушнАка" находятся 
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Рис. 46. Динамика распредеnенин численности деревыв на пробной пnощади 
М. К. Турекого по кnассам пnотности 

1 - 43 года; 2 - 64 года; 3 - 80 лет, 4 - 100 лет. По оси ординдт - чис· 

лениость деревьев (в экз.); по оси абсцисс- класс плотности 

в нем" [1927, с. 49], может быть принят и без сделанной в нем ого­
ворки. 

В работе В. И. Левина [1955] в естественном смешанном сосняке 

закартированы не только живые, но и засохшие и даже упавшие де­

ревья. На рис. 48 показаны вычисленные нами распределения живых 
и мертвых деревьев на данной площади по классам плотности, из ·ко­

торых видно, что в рассматриваемом древостое выпадают главным об­

разом особи, произрастающие при наибольшей плотности. По-видимо-

. му, при случайном размещении особей это и есть наиболее распростра­
ненная тенденция в развитии древостоев. 

В табл. 20 проде11ан рекуррентный расчет теоретически возможного 
числа путей развития индивидов (способов перехода их из одного клас­

са плотности в другой) для совокупности особей, динамика которой 

связана с непрерывным отпадом отдельных организмов. Прежде всего 

следует заметить, что, как и любое рекуррентное построение, данную 

таблицу можно бесконечно продолжить по вертикали и горизонтали ис­

ходя из принципов, усматриваемых при анализе первых строк и коло­

нок цифр. Смысл этой таблицы состоит в том, что, например, деревья, 

бывшие в момент первого наблюдения в пятом классе плотности, к 

моменту второго наблюдения могут распределиться шестью возможны­

ми способами: часть деревьев в связи с изреживанием может перейти 

сразу в первый класс, часть - во второй, часть - в :rретий и т.д., а 
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1 - деревьев, перешедших в раз· ZO 
ные годы из второго класса плотное· 

ти в первый; 2 - деревьев, находив­

шихся всю жизнь в первом классе. 

По оси ординат - диаметр ствола 

на высоте груди (в см); по оси 

абсцисс - возраст деревьев (лет) 

Р и с. 48. Распределение численност~t 
деревьев по классам nлотности на 

пробной площади В.И. Левина [1955] 
1 - живые деревья; 2 - мертвые 

деревья. По оси ординат - относи­

тельная численность деревьев (в %) ; 
по оси абсцисс - класс плотности 
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часть деревьев в интервале между первым и вторым наблюдениями мо­

жет просто отмереть, благодаря чему и возможна передвижка особей 

из одного класса плотности в другой. К моменту же шестого наблюде­

ния деревья, бывшие в момент первого наблюдения в пятом классе · 
плотности, могут перераспределиться по классам плотности уже 196 
способами, в число которых входят и 70 вариантов их отпада ~ разны)l 
классах плотности и в разных возрастах. За вычетом последних, :r.e. 
вариантов, кончающихся отпадом, остается · еще 126 возможных пу­
тей развития для деревьев, первоначально находившихся в пятом клас­

се плотности. Аналогичные рассуждения справедливы и для деревьев 

других классов плотности. 

На практ~~:~ке за счет неравномерности отпада деревьев в разных клас­

сах плотности (рис. 48), а главным образом потому, что численность 
особей на пробной площади или в популяции конечна, реализуются да­

леко не все теоретически возможные пути развития, но число реализо­

ванных путей, как видно из приведенных примеров (см. рис. 45), весь­
ма велико. При более детальном анализе оно может быть сколь угодно 
велико. Например, мы зафиксировали, что группа деревьев за десяти­

летний период перешла из четвер:rого класса плотности в первый. Но 

ведь вполне вероятно, да так оно и есть на самом деле, что часть де­

ревьев из этой группы "внутри" десятилетнего периода побывала и а 

третьем и во втором классах плотности, прежде чем оказаться в пер­

вом, и если организовать наблюдения через двухлетние интервалы, то 
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Таблиц а 20 

Рекуррентный расчет теоретнческн во:Jможного числа путей развития особей в сооб­

ществе, в зависимости от начального распределения их по классам плотности и пов­

торности наблюдений этого. распределения, на фоне самонзреживания популяции 

Интервал меж- Класс плотности 

ду наблюдения-

ми 5 

2* 3 4 5 6 
1 и 2-м 

1 1 1 1 

2 5 9 14 20 
2 и 3-м -

1 2 3 4 5 

2 7 16 30 50 
3 и 4-м - -

1 3 6 10 15 

2 9 25 55 105 
4 и 5-м - --

1 4 10 20 35 

2 11 36 91 196 
5 и 6-м - -

1 5 15 35 70 

*В числителе- число вариантов развития, в знаменателе- число вариантов, кончаю­

щихся отпадом, т.е. обрывающихся. 

внутри десятилетнего ци.кла можно установить множество других пе­

редвижек. Отпад деревьев в древостое происходит по своим законам, 

но выпадение, например, всего одного дерева шестого класса плотнос-

ти означает nередвижку из класса в класс уже nяти ближайших сосе­

дей. ·Выnадение нескольких деревьев при их случайном размещении 

nриводит к лавине nередвижек. А стало быть, число замеченных nеред­

вижек, nри достаточно высокой численности особей, зависит только от 

скорости изреживания и от частоты nоследовательных разовых наблю­

дений. Рекуррентная таблица тем и хороша, что она "работает" в лю­

бом масштабе времени, а стало быть, в самом общем виде доказывает, 

что каждая особь в сообществе многолетних растений практически уни­

кальна хотя бы в части динамики ее конкретного окружения, поскольку 

тончайшие детали и превращения nоследнего неизбежно вызывают плас­
тическую фенатиnическую реакцию со стороны особи. 

Расnределение численности деревьев в сообществе по каким-либо воз­

;эастным категориям обозначается nонятием "возрастная структура дре­

востоя". Последняя может рассматриваться в динамике [Семечкин, 

1970, 1975], и в этом случае становится одним из наиболее сложных 
объектов не только лесоведения, но и биологии вообще. Чрезвычайное 

долголетие древесных растений, функциональная разнокачественность 

отдельных покоnений в лесу, слабая корреляция между возрастом рас­

рений и Их nрочими свойствами (дерево нужно чаще 'всего "убить", 
чтобы оnределить его точный возраст), отсутствli!е в лесоводстве тра­

диции учитывать в сообществе действительно все особи данного вида, 

nериодичность семеношения, разнообразие сnособов размножения, по-
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лавой диморфизм популяций, стихийные бедствия (пожары, наводне­

ния, ураганы) и хозяйственная деятельность· человека (рубки, сеноко­

шение, посадки), пространствеиная протяженность популяций и их гео-· 

графическая и экологическая изменчивость - все это превращает ана­

лиз динамики возрастной структуры лесных сообществ в проблему 

чрезвычайной сложности. Динамика численности особей является од­

ним из аспектов этой проблемы. К обсуждению этого вопроса мы еще 

вернемся в главе, посвященной структуре культурфитоценозов. 

ГЕОГРАФИЯ И ЭКОЛОГИЯ ГОЛОСЕМЕННЫХ 

По данным инвентаризации лесов земного шара, предпринятой ФАО в 

1958 г., площадь лесов достигает 44 млн. км2 , что составляет 33% от 
поверхности суши [Дювиньо, Танг, 1973]. Несколько более одной тре­
ти. всей площади занимают хвойные леса. По подсчетам И. Кестлера 

[Kбstler, 1950], площадь хвойных лесов распределяется между мате­
риками следующим образом: Евразия - 55%, Северная Америка - 40%, 
Южная Америка - 4%, Африка, Австралия и Океания - 1%. Обширная 
территория хвойных лесов Евразии и Северной Америки в географии 

растительности относится к "поясу бореальных хвойных лесов" [Шмит­

хюзен, 1966] , а при флористическом подразделении суши - к Циркум- · 
бореальной или Евросибирско-Канадской области Бореальнаго подцарст­

ва Голарктического царства [Тахтаджян, 1974б]. После работ П.Н. Кры· 

'лова [ 1898] для обозначения этой зональной растительной формации 
северного полушария в отечественной и мировой литературе все более 

распространяется краткий, но содержательный термин "тайга". В про­

тивоположность лесам троnического nояса, где чаще всего бывает вооб­

ще невозможно выделить какие-либо доминирующие груnпы видов, тай­

га отличается абсолютным доминированием голосеменных растений, 

главным образом представителей семейства Pinaceae, из которых наи­

большее распространение и значение имеют роды Larix, Pinus, Picea 
и Abies. На громадных пространствах может вообще доминировать ка­
кой-либо один вид. 

По сведениям С. Я. Соколова и О. А. Связевой [1965], в дикой 
флоре СССР имеется 2883 вида древесных растений, так что на некото­
рых сравнительно небольших территориях число видов древесных дос­

шгает 500 и более (Дальний Восток, Кавказ, Памир) . На этом фоне 
сnособность голосеменных формировать почти чистые древостои, nричем 

в разных частях своих громадных ареалов, пока еще не получила исчер­

пывающего объяснения. Во всяком случае, как было показано в пре­

дыдущих главах, nричины рассматриваемого обстоятельства следует ис­

кать не tолько в экологии, но и в эволюционном прошлом структуры 

сообществ голосеменных, и в частности в nреемственности этой струк­

·руры по отношению к структуре сообществ сnоровых растений. 

На рис. 49, n.o данным А.Л. Тахтаджяна {1974б] и Ю. Одума [1975], 
схематически nоказан.о расnространение на земном шаре хвойных расте­

ний. Особо выделен пояс, где хвойные доминируют в растительном 
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покрове. В других областях они, как правило, приурочены к горным 

системам, т.е. связаны с элементами высотной поясности. На этом же 

рисунке, по материалам П. Ричардса [1961], показано распрост.ранение 
тропического дождевого леса как своеобразного "антипода" тайги. 

Рис. 49 является как бы продолжением изображения серии превращений 
растительного покрова Земли, отраженной на рис. 34. На серии этих 
карт отчетливо видно, как постепенно "сошел на нет" некогда мощный 
лесной пояс умеренных широт южного полушария, остатками которого 

и являются здесь редкие, и, как правило, эндемичные местонахождения 

хвойных. На рис. 18, 34 и 49 показано, что на протяжении всей 

геологической истории леса северного и южного умеренных поясов 

развивались независимо, разделяемые обширными аридными зо­

нами. 

Происхождение хвойных лесов современного типа обычно связывает­

ся с горными системами [Толмачев, 1954; Колесников Б. П., 1956; 
Нащокин, 1975], причем ведущим экологическим фактором их станов­
ления считается ·климат. Действительно, если абстрагироваться от об­

щеизвестных абсолютных значений различных параметров Экологической 

обстановки в современной таежной зоне и попытаться выразить ее спе­

цифику во все времена в одном понятии, то приходится признать, что 

основополагающей особенностью экологических условий таежной зоны 

является их климатологическая нестабильность. Эта нестабильность вы­

ражается в регулярном чередовании времен года, в хитросплетении раз­

, нообразных и независимых циклов многолетних колебаний климати-

ческой обстановки и, наконец, в чередовании периодов оледенения в 

масштабе геологического времени. Благодаря смене сезонов актИвная 
жизнедеятельность хвойных растений в большинстве их местообитаний 

продолжается всего 90-120 дней, а на протяжении остальных 240-270 
дней в году эти растения вынуждены пассивно противостоять комплек­

су самых неблагаприятных физических факторов. Циклические много~ 

летние колебания гидропермического режима (наиболее изучены циклы 

продолжительностью 3, 11, 22, 33 и 110 лет, но. известен и ряд других) 

порождают существенные различия между особенностями вегетационных 

периодов смежных лет и в отдельные годы подвергают все физиологи· 

ческие системы растений еще более суровым испытаниям. Наконец, ка­

таклизмы, типа последних оледенений, почти начисто стирая раститель­

ный покров громадных участков материков, подвергают испытанию 

жизнеспособность уже не просто отдельных растений, поколений 

или сообществ, но целых видов, популяций, географических рас и 

флор. 
Биология хвойных начиная от анатомического строения отдельной 

хвоинки и кончая s;труктурой их популяций замечательным образом 

присnособлена ко всем перечисленным здесь динамическим особенное-

--рис. 49. Распространение на земном шаре nесов таежного типа ( 1), по мате-
рмnам Ю. Одума · · [1975]; хвойных растений (2), по данным А. Л. Тахтаджи­
на [ 1974 б], и тропического nождевого neca (3), по материаnам n. Ричардса 
[ 1961] 
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тям условий их существования. Многолетняя хвоя позволяет полносты<> 

использовать для фотосинтеза короткий вегетационный период. Воско­
вой налет и погруженные в ткани устьица на хвое обеспечивают крайнЕ 

экономное расходование. влаги, особенно в засушливые годы·. Толстая 
кора и смолистая упругая древесина предохраняют растения от· повреж­

дений зимними морозами. Игольчатое строение листьев, мутовчатое 

расположение ветвей и цилиндрическая или коническая форма хорошо 

отвечают задаче улавливания лучистой энергии при низком прохожде­

нии солнца над горизонтом и ослабляют механические воздействия силь· 

ных ветров и снегопадов. Воздушные мешки у пыльцы и крылатки у 

семян обеспечивают их широкое распространение, а однодомность гаран­

тирует успех оплодотворения даже при отсутствии источников перек­

рестного опыления. Чрезвычайное долголетие особей, к тому же увели­

чивающееся по мере продвижения с юга на север и в экстремальных 

экологических условиях, обеспечивает непрерывность самовозобновле­

ния популяций и их устойчивую возрастную структуру. По справедли­

вому замечанию А. А. Корчагина [ 1929] и С. А. Дыренкова [ 1967, 
1969], на протяжении обозримых отрезков времени тайга "не стареет 
и не молодеет", так что лишь конъюнктурные соображения заставляют 

отдельных "лесоводов" вновь и вновь выдвигать порочный тезис, что 

древостои в тайге "'перестойные". Собственно говоря, сложная возраст­

ная структура и есть одно их основополагающих приспособлений на 

уровне· сообществ, обеспечившее хвойным длительное процветание: раз­

новозрастный, зачастую, смешанный вечнозеленый полог, создавая собс­

венный устойчивый микроклимат, выводит наиболее уязвимые моло­

дые генерации деревьев из-под прямого воздействия неблагаприятных 

физических факторов континентального климата. У древесных растени~ 

вообще, а у хвойных в особенности, мы впервые видим в столь чис­

том виде своего рода "заботу о потомстве", т.е. структуру сообществ, 

явно "покровительственную" по отношению к новым генерациям рас­

тений. Это обстоятельство полезно еще и еще раз исс.ледовать, проду­

мать и взвесить, поскольку оно чревато интересными теоретическими 

и практическими выводами. 

До 2;3 площади пояса современных таежных лесов расположено в 
зоне многолетней мерзлоты, т. е. они и теперь находятся в условиях 

ледникового периода. В силу этого обстоятельства микробное и живот­

ное население ценазов сравнительно обеднено и не обеспечивает доста­

точной скорости разложения органических веществ. В этих условиях 

основная часть гетеротрофного цикла метаболизма сообществ прихо­

дится на долю грибов, поэтому все хвойные практически являются об­

лигатными микотрофами, так что искусственно созданные сообщества 

без микаризных грибов оказываются нежизнеспособными. По замеча­
нию Л. В. Гарибовой, "микаризный симбиоз - явление очень сложное, 
не укладывающееся в какую-то определенную схему" [1976, с. 233]. 
По-видимому, такая схема может быть найдена с развитием представ­
лений об эволюции сообществ. 

В последние годы американские экологи решительно пересмотрели 
свое отношение к лесным пожарам и в настоящее считают их естест-
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венным экологическим фактором, действовавшим на протяжении всей 

истории лесов таежной зоны [Одум, 1975], более того, они форсируют 
опыты по использованию регулируемого обжига лесных площадей в ле­

соводственных целях. 

На фоне перечисленных выше и, несомненно, прогрессивных приспо· 

соблений хвойных к условиям своего существования нельзя не отме­

тить и некоторые особенности всего порядка, явно ослабляющие его 

позиции в растительном мире. Прежде всего здесь можно упомянуть 

значительное и не вполне понятное ослабление функции вегетативного 

размножения по сравнению со споровыми растениями. Как уже отме­

чалось, эта функция несколько оживляется лишь в экстремальных эко­

логических условиях: в лесотундре, на болотах и на верхней границе 

леса в горах. Далее следует отметить высокую чувствительность хвой­

ных к различным загрязнениям атмосферы. Эта особенность исчерпы­

вающим образом объясняется долголетием хвои. Наконец, хотя этот 

вопрос еще требует специальных исследований, ·но на основании кос­

венных данных можно вполне уверенно полагать, что конкурентоспо­

собность хвойных в целом несколько ниже по сравнению с конкуренто 

способностью покрытасеменных растений. Подтверждающими это обс­

тоятелы:тво являются следующие широко известные факты: замедлен­

ное прохожддние хвойными растениями онтогенетических фаз и соот­

ветственно почти неизбежная временная смена пород при лесовозоб­
новлении на вырубках и гарях при достаточной обеспеченности площа­

дей семенами, хвойных, широкое распространение в природе чистых 

одновидовых древостоев хвойных, процветание последних в экстремаль· 

ных условиях (нередко в стланиковой форме). приуроченность дейст­

вительно обильного возобновления хвойных к минерализованным субст· 

ратам, явления несомненной деградации многих эндемичных и релик­

товых популяций хвойных на фоне бу.йного развития прочей раститель­

ности. Если это предположение подтвердится экспериментальными ис­

следованиями, то заключение Кан-Ихи Сака и [ 1964] о более слабой 
конкурентоспособоности дикорастущих растений по сравнению с куль­

турными окажется по отношению к отмеченной тенденции частным 

случаем. 

Основываясь на глубоком изучении сибирской тайги, П. Н. Крылов 

[1898] пришел к выводу, что " ... социальные отношения между расти­
тельными формами должны оказывать влияние на строй образуемого ими 

покрова, так как они ведут к образованию социальных групп - раститель­

ных общин и ассоциаций, состоящих из известных, приспособившихся 

друг к другу и к местным условиям членов, находящихся между собою 

как бы в равновесии, хотя, правда, равновесии напряженном". Этот 

вывод не ускользнул от внимания В. Н. Сукачева [ 1915б]. который, 
цитируя это высказывание [с. 264]. так и озаглавил свою статью о 
П. Н. Крылове: "Страница для будущей истории фитосоциолопАи". С 

той поры прошло много времени, сменились три поколения лесове-

дов, но это составляет лишь треть нормальной продолжительности жиз­

ни одного поколения хвойного леса. Таким образом, традиционные ме­

тоды позволяют песоведам исследовать зачастую лишь статику фитоце-
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нологических явлений. Динамические и эволюционные аспекты заслу­

живают серьезного внимания в рамках зарождающегося научного нап· 

равления - палеолесоведения. 

Подводя итог разделу и главе в целом, следует еще раз подчеркнуть, 

что мы были вынуждены сосредоточить внимание лишь на отдельных 

наименее разработанных вопросах структуры именно древостоев, тогда 

как в структурно-функциональной организации таежных сообществ оп· 

ределенное место занимают и группировки бактерий, водорослей, гри­

бов, лишайников, а также споровых и покрытасеменных растений. Мы 

не останавливались на моментах агрегации, т.е. парцеллярной струк­

туры лесных сообществ, поскольку этот вопрос широко освещен в кни­

ге Н. В. Дылиса [1969]. Входя составными элементами в систему бо­
лее высокого порядка, какой является лес, все эти групnировки, несом· 

ненно, теряют какую-tо часть своей индивидуальности и становятся 

взаимозависимыми. Анализ взаимодействий и превращений элементов 

в этом динамическом единстве не может быть проделан без постоян­

ного ощущения того естественноисторического фона, отдельные детали 

которого мы и nытаемся осветить в этой книге. 



СТРУКТУРА СООБЩЕСТВ 

ПОКРЫТОСЕМЕННЫХ РАС:fЕНИЙ 

Г ЛАВА VI 

По данным палинологии, пыльца покрытасеменных (цветковых) расте­

ний появляется в отложениях, датируемых рубежом юрского и мело­

вого периодов (около 140 млн. лет тому назад). В современной фло­
ре земного шара, по разным оценкам, на долю цвеп<овых приходится 

от 150 до 500 тыс. видов. Цветковыми растениями освоены почти все 
естественные местообитания, а многие виды на протяжении тысячеле­

тий используются в земледельческой куЛьтуре. 

Детальный обзор представлений о происхождении цветковых расте­

ний сделан А.Л. Тахтаджяном [1970]. В самое последнее время с 
пропагандой оригинальной гипотезы о полифилетическом (протекавшем 

параллельно· в нескольких линиях растений - проангиоспермов) станов­

лении покрытасеменных растений выступил В. А. Красилов [1976]. Вся 
эта концепциЯ обоснована весьма убедительно, и если даже она подвер­

гает сомнению некоторые каноны эволюционной теории, то это лишь 

еще раз показывает, что последняя сама по себе является не застыв-

шей и догматической, а творческой и развивающейся. 

Предшественники покрытасеменных (проангиоспермы, по Красило­

ву) - кейтонии (Caytoпiales), беннеттиты (Benпetti tales), _чекановс­

киевые (Czekaпowskiales) - были древесными растениями. При об­

суждении разнообразных фитоценотических аспектов жизнедеятельнос­

ти цветковых уже невозможно обойтись без понятия "жизненная фор­

ма". Из множества определений, предложенных ботаниками и геогра­

фами, начИная с А. Гумбольта [ 1806] и до настоящих дней можно вос­
пользоваться формулировкой Е. Варминга, по которой под жизненной 

формой следует понимать "форму, в которой вегетативное тело расте­

ния (индивида) находится в гармонии с внешней средой в течение всей 

его жизни, ... от семени до отмирания" [цит. по Т. И. Серебряковой, 

1974, с. 88] . При этом "гармония" означает исторически сложившееся соот­
ветствие формы организмов условиям и образу их жизни. Цветковые 

растения охватывают весь спектр жизненных форм в любой классифи .. 
кации последних, иными словами, способность присп.особления цветко­
вых в целом к условиям жизни на Земле практически безгранична. 

От голосеменных цветковые отличаются прежде всего дальнейшим 

развитием способа полового размножения. Не вдаваясь в дет.али, кото· 

рые можно найти в любом учебнике, отметим, во-первых, у цветко-
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вых процесс двойного оплодотворения, открытого в 1898 г. русским 
ботаником С. Г. Навашиным. Суть двойного оплодотворения состоит в 

том, что из двух спермиев, одновременно проникающих в зародыше­

вый мешок цветка, ОАИН сливается с яйцеклеткой, образуя зиготу с 

двойным числом хромосом (2п), а второй объединяет свой набор с 

центральным ядром (диплоидным) зародышевого мешка, давая начало 

развитию триплоидной (Зп) запасающей ткани семени (эндосперма) . 
У голосеменных, как известно, клетки эндосперма гаплоидные (п). Та­
ким образом; наличие тройного по сравнению с голосеменными объема 
ядерного вещества (ДНК) в клетках эндосперма цветковых, несомнен­

но, повышает скорость роста и жизнеспособность семян, т.е. укрепляет 

как раз наиболее уязвимое звено в цепи биологического воспроизводст­

ва. Другим полезным следствием двойного оплодотворения является 

естественное расширение возможностей генетических рекомбинаций при 

опылении, поскольку теперь и в ткани эндосперма объединяются два 

различных генетических начала. Второй особенностью полового размно­

жения покрытасеменных является развитие в цветке нескольких парал­

лельных защитных систем, а также разнообразных специальных органов 

и приспособлений, содействующих процессу оплодотворения и распрост­

ранению пыльцы, семян и плодов. 

Помимо перечисленных особенностей, связанных с половым процес­

сом, цветковые отличаются от голосеменных дальнейшим развитием про­

водящей системы - сосудов ксилемы, преобладанием симподиального 

(а не моноподиального, как у хвойных) типа ветвления, разнообразием 

типов строения и жилкования листьев, а также многообразием видоиз­

мен!!ний стебля и корня. Стоит отметить заметное повышение у цвет­

ковых регенерационной способности органов и тканей, а также усиле­

ние функции вегетативного размножения, которые у голосеменных ока­

зались почему-то ослабленными, особенно по сравнению со споровыми 

растениями (эволюция как бы "передоверилась" преимуществам семен­
ного способа размножения, но "вовремя спохватилась"). Наконец, у 

некоторых специадизированных типов цветковых выработались новые 
разнообразные приспособпения для паразитического или даже хищничес­

кого (плотоядного) образа жизни. 

В закл~ение краткого очерка о биологических особенностях пок­

рытасеменных растений сущность их достижений на фоне эволюцион­

ного процесса можно выразить в двух словах: разнообразие и специа­

лизация. Эти два атрибута, сообщая цветковым действительно все чер­

ты "победителей в борьбе за существование" [Голенкин, 1927], обес­
печивают им неограниченные возможности для дальнейших адаптаций 

и процветания даже в непредвидимых условиях будущего. 

В данной главе мы рассмотрим структурные особенности сообществ 

покрытасеменных растений в разрезе их трех доминирующих жизнен­
ных форм: деревьев, кустарников и трав. По своему содержанию пер­

вый раздел, естественно, перекликается с предыдущей главой. Здесь 

же мы nодведем и некоторые итоги развития естественного раститель­

ного покрова на суше Земли. Общая композиция данной главы по 

сравнению с предыдущими еще более произвольна и фрагментарна, пос­

кольку предмет ее теперь уже действительно необъятен. 
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СТРУКТУРА СООБЩЕСТВ ДРЕВЕСНЫХ 

ПОКРЫТОСЕМЕННЫХ РАСТЕНИЙ 

Точная оценка количества видов nокрытасеменных (лиственных) дре­

весных растений в какой-либо флоре, nо-видимому, вообще невозможна 

по многим nричинам. Во-nервых, в связи со сnецификой самой систе­

матики: видообразование nродолжается, имеются гибридные формы, 

таксономическое nоложение отдельных видов неясно. Во-вторых, nото­

му что один и тот же вид в разных флорах и экатоnах может nрисут­

ствовать в различных жизненных формах: так, в троnиках многие тра­

вянистые и кустарникивые растения умеренных широт становятся дре­

вовидными. Наконец, все больше видов древесных растений либо куль­

тивируются в несвойственных им естественных местообитаниях, либо 

вообще завозятся из одной страны в другую: в СССР, например, по 

данным С. Я. Соколова и О. А. Связевой [1965], nомимо 2883 дикорас-. 
тущих видов древесных (древесным здесь дается расширенное толкова­
ние, включающее растения кустарниковых, кустарничковых и nолукус­

тарниковых жизненных форм) имеется около 2000 видов-интродуцен­
тов. Во всяком случае, по данным тех же авторов, в дикой флоре СССР 
насчИтывается 507 видов nокрытасеменных древовидных растений. 

Не останавливаясь на методических аспектах, которые были nодроб­

но изложены раньше, рассмотрим nрежде всего некоторые детали го­

ризонтального сложения древостоев лиственных nород в умеренном 

nоясе. Заметим, что для формализованного анализа структуры сооб­

ществ данной категории фактического количественного материала в на­

шем распорящении гораздо меньше, чем было . в nред\>IДУщей rлаве. 

Приходится довольствоваться крайне скудными сведениями, извлечен­

ными из немногочисленных источников. В данном случае особенно ощу­

тима оnределенная "дискриминация" по отношению к лиственным nоро­

дам, сложившаяся сначала в лесоnромышленной и лесохозяйственной 

деятельности (многие из них все еще считаются "сорными" в составе / 
лесов) , а затем соответственно и в научно-исследовательской nрактике. 

В табл. 21 Показано расnределение численности деревьев на несколь­
ких nробных nлощадях по классам nлотности. Из-за малочисленности 

данных мы вынужден.,! рассматривать биологические особенности рас­

тений на уровне рода. Следует заметить, что в nодавляющем большинст­

ве речь идет о смешанных древостоях, т.е. в сложении nлотности участ­

вуют и деревья хвойных nород. 

На рис. 50 nоказаны сводные расnределения относительной числен­
ности деревьев лиственных пород по классам nлотности. Этот рисунок 

nолезно сравнить с аналогичным по содержанию рис. 38. Как видно из 
этих графиков, тиn размещения лиственных древесных растений в сооб­

ществах в nринциле совершенно совnадает с тиnом размещения хвойных 

nород. На рис. 50 невозможно даже установить какую-либо тенденцию, 
nодобную обнаруЖенно,й на рис. 38, хотя рассматриваемые таксономи­
ческие роды, как и там, заведомо филагенетически разновозрастны. 

Наnомним, что nредставители рода Ouercus в nалеонтологической ле­
тоnиси известны с нижнеГо мела (около 120 млн. лет тому назад), бу-
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Таблица 21 

Распределение численности деревьев на пробиых площадях в сообществах покрыто­

семенных древесных растений по классам плотности 

Род, географи-
Класс плотности 

Автор, год из-
Итого 

ческий пункт 1 
1· 

2 
1 

3 
1 

4 
1 

5 дани я 

1 1 1 1 
Quercus, И.П. Коваль, 1962 
Северный Кав- 22 12 9 4 47 
к аз 

Quercus, В.В. Миронов, 

Ростовская обл. 70 43 11 124 1955 
Ouercus, Чжан Ши-цэюй .. 
Воронежская обл. 6 9 3 18 1970 
Там же 8 2 2 12 Он же 

Fagus, в. Viпs, 1961 
Словакия 14 41 20 12 87 
Там же 31 53 38 13 135 Он же 

Fagus, J. Blaпckmeister, 
ГДР 25 41 24 5 96 1956 
Fagus, М.В. Герасимов, 

Кавказ 49 37 17 3 106 1948 
Там же 34 35 29 6 104 Он же 

21 29 17 5 72 
13 15 12 2 2 44 
23 26 10 2 61 

Populus, Л.А. Кайрюк-

Литовская ССР 45 41 14 9 109 штис, 1959 
Там же 34 37 19 7 97 Он же 

Tilia, Чжан Ши-цэюй, 

Воронежская обл. 2 16 6 2 26 1970 
Там же 21 24 9 2 56 Он же 

Betula, Материалы лю-

Южный Урал 40 64 50 27 17 198 беэно предостав-

лены Б.А. Ми-

роновым 

Betula, Л.А. Кайрюк-
Литовская ССР 6 9 4 19 ШТИС, 1959 
Там же 27 31 11 8 77 Он же 

Betula, В.И. Левин, 1955 
Архангельская 61 65 34 7 3 170 
обл. 

Betula В.В. Плотников 
Среднее Зауралье 8 13 12 14 47 
Там же 62 25 26 13 126 Он же 
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Рис. 50. Относитепьное распредепение численности деревьев в сообществах пок­
рытосеменных растений по классам плотности 

1 - дуб; 2 -"бук; 3 - осина; 4 - липа; 5 - береза. По оси ординат -
относительная численность деревьев (в %) ; по оси абсцисс- класс плотности 

ки (Fagus) - со среднего мела (около 100 млн. лет тому назад), пред­
ставители рода Populus (осина) - с верхнего мела (около 80 млн. лет 
назад), липа известна с палеоцена (60 млн. лет тому назад) и, наконец, 

березы достоверно появились в эоцене, т.е. 40-50 млн. лет тому назад 
[Криштофович, 1957]. Свойства этого ряда таксономических единиц, 
по-видимому, полезно рассмотреть в более укрупненном масштабе. 

На рис. 51 показана связь площадей проекций крон деревьев с плот­

ностью в точке, в разрезе упомянутых выше групп покрытасеменных 

древесных растений. Здесь тенденция, отмеченная при обсуждении 

рис. 39, обнаруживает себя столь же отчетливо. Иными словами, в ря­
ду: Дуб - бук - осина - липа - береза, прослеживается повышение 

чувствительности растений к фактору неоднородности плотности, т. е. 

к типу размещения индивидов. Следует подчеркнуть, что в данном слу­

чае, как и во многих других, мы "балансируем" на грани "доказатель­

.ности" тех или иных обсуждаемых нами закономерностей явлений. Но 

"доказательность" ·и "дс;жазуемость" - это настолько разные понятия, 
что смешение их чревато самыми опасными заблуждениями. Не вда­

ваясь в анализ этих, по существу, философских категорий, заметим, 

что высказанные нами предположения можно сравнительно легко под­

твердить или опровергнуть при постановке специальных исследований 
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Рис. 51. Свнзь площадей крон деревьев с плотностью в точке 
1 - дуб; 2 - бук; 3 - осина; 4 - липа; 5 - береза. По оси ординат - от­

носительная площадь nроекции кроны; по оси абсцисс- класс nлотности. Тон-· 

кими линиями показаны данные конкретных пробных площадей, пунктиром -
средние веl1'Ичины 



иЛи хотя бы при более пристальном внимании к этим явлениям со сто­

роны специалистов, т.е. все они доказуемы. Опираясь на данные рис. 51, 
можно заключить, что в смысле горизонтальной структуры сообществ 

покрытасеменные древесные растениЯ продолжают тенденцию, выражен­

ную у голосеменных растений, т.е. они заметно эволюционируют в сто­

рону повышения чувствительности к фактору неоднородности плотности 

внутри сообщества (на фоне однородной средi.1). В этом аспекте сле­
довало бы внимательней присмотреться к ювенильным стадиям возоб­

новления покрытасеменных и голосеменных растений. Заметных раз­

личий между покрытоrеменными и голосеменными "взрослыми" дре­

весными растениями в рассматриваемых моментах не обнаружено. 

Таким образом, цветковые древесные умеренной зоны продолжают ге­

неральную линию, наметившуюсА в отдаленном эволюционном прош­

лом и связанную с повышением индивидуальной мощи особей в со­

обществах. 
Усиление функции вегетативного размещения в популяциях цветко­

вых древесных растений, способствуя "тиражированию" уникальных 

генотипов, расширяет возможности естественного отбора на уровне со­

обществ. Эта деталь, разумеется, требует специального обсуждения и 

исследования, во всяком случае и аргiогi вполне ясно, что групповое 

размещение особей при вегетативном их размножении является тем фо­

ном, на котором наиболее полно реализуются преимущества самых кон­

курентоспособных линий. Древостои порослевого происхождения отли­

чаются от семенных повышенной скоростью роста и меньшей продол­

жительностью жизни. Конкурентные взаимодействия в них, по-видимо­

му, обострены. Что касается часто наблюдаемого срастания корней, то 

достаточно согласиться с утверждением Н. П. Кренке, что оно " ... рас­

пространено значительно шире, чем это может казаться вследствие труд­

ности наблюдения" [1950, с. 99]. По-видимому, при их повышенной 
регенерационной способности в динамической обстановке ризосферы, 

корни высших, и особенно покрытасеменных растений в сообществе 

часто "забывают", какому именно индивиду они принадлежат. 

Особенности вертикальной структуры .лиственных древостоев обус­

ловлены главным образом симподиальным типом ветвления, поскольку 

даже листопадный характер полога и строение листовых пластин спе­

цифичны лишь для соответствующих географических широт [Тооминг, 
1968; Росс, 1975]. В силу первого обстоятельства фотосинтезирующий 
полог оказывается весьма компактным1 и плотным, так что поглощает 

и отражает до 86-96 падающего на него общего количества света [ Кай­
рюкштис, 1969; Алексеев, 1975; Росс, 1975]. Растения под пологом та­
кого леса находятся в обстановке систематического светового голода­

ния и обнаруживают целую систему специальных приспособлений для 

улавливания самой слабой радиации. Многие из них, особенно хвойные 

и вечнозеленые лиственные, хорошо Приспособлены к использованию 

для активной жизнедеятельности тех коротких периодов, когда основ• 

ной полог находитСА в безлиственном состоянии. Листопадный харак­

тер полога покрытасеменных растений в лесных сообществах умерен­

ных широт предъявляет особые требования к проводящим системам 
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растений (нужно мобилизовать все физиологические ресурсы в очень 

короткий срок), и этим задачам прекрасно отвечает развитие у пок~;~ы­
тосеменных растений сосудов. Как показал К. Даддингтон [ 1972], ос­
новы "гидравлики растений" до сих пор во многих своих существен­

·ных чертах остаются неясными. Вероятно; с сосудистым строением 

древесины покрытасеменных связана ее повышенная чувствительность 

·~ низким температурам (морозобойные явления). Вопросы формали­

зованного исследования вертикальной структуры лиственного древес­

ного полога приобретают особое Значение в связи с развитием аэрокос­
мических методов изучения растительного покрова Земли. 

По новейшим Представлениям [Красилов, 1976], областью происхож­
дения покрытасеменных были "практически все мезозойские конти­

ненты", причем наиболее прогрессивное значение в этом процессе име­

ла древесная растительность умеренной зоны северного полушария, а 

не тропиков. На этом фоне современное пышное развитие именно тро­

пической дендрофлоры получает новое и несколько неожиданное ос­

вещение. Прежде всего исключи:rельно "цветковый" характер древесной 

растительности тропиков говорит о более высокой скорости ее эволю­

ционных преобразований (в противном случае в ней должны были бы 

господствовать голосеменные). А поскольку физико-географические 

условия тропического пояса в кайнозойской эре оставались неизмеримо 

стабильней, чем в умеренном поясе, основной причиной смены голосе­

менных цветковыми в тропиках следует считать чисто биоценотические 

факторы. Это положение прекрасно согпасуется с общим принципом 

экологии, что " ... на севере и круговорот веществ и (шире) управле­

ние сообществом в большей степени зависят от "физических" процес­

сов, а на юге - от "биологических" [Одум, 1975, с. 135]. В связи с 
изложенным полезно расс.мотреть в самых общих чертах основные 

разлиqия в структуре лиственных лесов умеренного и тропического 

поясов. 

В африканском тропическом дождевом лесу (гилее) насчитывается 

около 3000 видов древесных растений, так что на одном гектаре ле-

са нередко оказывается всего одно-два дерева одного. вида. Плотность 

популяций, если иметь в виду "половозрелые" особи вида, чрезвычайно 
низка. Половое взаимодействие между особями в такой ситуации обес­

печивается многочисленными видами насекомых и птиц (в умеренном 

поясе большинство видов прекрасно обходится возможностями перекрест­

ного опыления с помощью ветра) . Низкая плотность популяций почти ис­
ключает возможность контактных взаимодействий между особями одного 

и того же вида. Таким образом, конкурентоспособность видов в тропи­

ческом поясе развивается на фоне преимущественно межвидовых от­

ношений. По данным Ж. Леме [1976], на одном гектаре амазонского 
тропического леса при перечете обнаружено 423 дерева, относящихся 
к 87 видам. Расчет с помощью табл. 1 показывает, что в таком 

сообществе при случайном размещении особей вероятность встре­

тить рядом два дерева одного и того же вида составляет 0.00013, а 
общее число возможных парных соединений деревьев разных видов дос­

тигает 7569. Все это разнообразие соединений может выявиться пол-
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ностью на площади около 18 га, да и то лишь при условии, что числен­
ность деревьев разных видов одинакова. Этот пример хорошо иллюстри­

рует то обстоятельство, что методы лесоводетвенно-геоботанических 

исследований, практикуемые в умеренном поясе, в тропических лесах 

неприменимы. В такой обстановке особое значение приобретает иссле­

дование изменчивости структуры древесного полога в целом, струк­

туры крон деревьев и морфологии листьев в зависимости от экологи­

ческих условий безотносительно от видовой принадлежности растений 

[Lee Репg Chooпg, 1966; Bruпig, 1970]. 
В центре сравнительной характеристики вертикальной структуры 

лиственных древостоев умеренного и тропического поясов, а также 

лесов, сложенных, с одной стороны, покрытосеменными, а с другой 

голосеменными растениями, можно поставить, как это ни странно на 

первый вЗгляд, преобладающий тип ветвления побегов. Как уже было 

сказано, у покрытасеменных вообще, а у тропических деревьев тем 

более преобладает симподиальное ветвление. Последнее, вероятно, 

уместно считать столь же существенным и прогрессивным эволюцион­

ным приспособлением, каким является, например, двойное оплодотво­

рение. Действительно, при моноподиальном ветвлении, которое преоб­

ладает у хвойных и на ранних стадиях онтогенеза, т.е. у молодых де­

ревьев покрытосеменных, повреждение и утрата вершины rлавного 

(центрального, осевого) побега означает в конечном счете преждевре­
менную гибель всего растения. При симподиальном ветвлении этого не 

происходит, поскольку главный побег "подстрахован" наличием мно­

жества равноценных в функциональном отношении побегов. Естествен­

но, что это повышает жизнеспособность древесных организмов, обеспе­

чивает вероятность достижения ими репродуктивного возраста и спо­

собствует обильному семеношению. В данном контексте, кстати, можно 

подвести и некоторый итог эволюции строения спорофита сосудистых 

растений. На рис. 52 мы попытались схематически отразить основные 
черты этой эволюции. Как показано на схеме, последние звенья в цепи 

рассматриваемых превращений спорофита не мыслятся без неотении. 

В структурном (фитоценологическом) отношении симподиальное 

ветвление древесных растений .лриводит к довольно своеобразной и до 

сих пор недостаточно осмысленной ситуации, связанной с естественной 

многовершинностью деревьев. Действительно, если справедливо утверж­

дение С. Дональда, что конкуренция за свет - "это конкуренция меж­

ду листьями" [1964, с. 357], то взаимоотношения между отдельными 
функционально равноценными побегами в кроне одного и того же де­

рева тем более должны относиться к явлениям рассматриваемого по­

рядка (конкуренция между ветвями за пространство). В принципе от­

ношения, складывающиеся в кроне многовершинного дерева, вероятно, 

можно уподобить отношениям внутри биогруппы деревьев, образовав­

шихся вегетативным путем, например от пня. Существенное и, .возмож­

но, решающее различие состоит лишь в том, что в последнем случае 

деревья чаще всего являются одновозрастными, тогда как симподиаль­

ное ветвление, напротив, обеспечивает относительную разновозрастность 

отдельных вершин в пределах кроны, снижая тем самым остроту кон-
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Рис. 52. Эволюция строения спорофита сосуАистых растений 

куренции между ними. Характерно, что деревья господствующего по­

лога в тропическом дождевом лесу обычно не имеют ветвей выше 

третьего порядка [Ричардс, 1961]. В процессе индивидуального разви­
тия деревьев исходный моноподиальный тип ветвления закономерно 

переходит в симподиальный, чем обеспечивается наилучшее использова­

ние светового довольствия в разных ярусах тропического сообщества. 
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Не вдаваясь в детали, которые требуют специального обсуждения, с 
фитоценологической точки зрения можно отметить, что в ряду "дре­
востой хвойного бореальнога леса - древостой лиственного ле<;р уме­

ренного пояса - древостой тропического дождевого леса" прослежива­

ются следующие основные тенденции. 

1. Усложнение видового состава и соответствующее ограничение кон 
тактных взаимодействий между особями одного вида. 

2. Понижение плотности половозрелых генераций дерев~tев (плот­

ность подроста и всходов возрастает) . 
3. Повышение вертикальной и горизонтальной сомкнутости древес­

ного полога. 

4. Совершенствование типа ветвления и соответствующее повышение 
регенерационной способности крон и полога в целом. 

5. Развитие явлений каулифлории. 

6. Повышение обилия и видового разнообразия эпифитнога и пара­
зитического населения ценоза. 

7. У ,;корение оборачиваемости органических и минеральных веществ. 
8. Ускорение сукцессионных превращений ценозов в случае их нару­

шения. 

9. Повышение роли в микроэволюционных процессах биоценотичес­
ких факторов (конкуренции, функциональной специализации видов). 

Этот перечень, разумеется, можно оспаривать, можно сколько угод­

но расширять и. детализировать, однако, исходя из принцилов комби-

. наторики [Виленкин, 1969; Холл, 1970], нетрудно убедиться, что ана­
лиз даже этих девяти перечисленных и, несомненно, взаимосвязанных 

между собой эмпирических обобщений потребовал бы при строгЬм под· 

ходе рассмотрения 1530 их сочетаний. Иными словами, в данном слу­
чае мы соприкасаемся с такой областью, где множество общебиологи­

ческих выводов может быть сделано на основании уже известных фак­

тов, но исчерпывающий анализ последних (в их взаимосвязи и взаимо­

обусловленности) невозможен без применения новой техники. Ясно 

одно, что в рассматриваемом ряду и соответстаенно в структурно-функ­

циональном отношении тропический дождевой лес занимает двойствен, 

ное положение: с одной стороны, на протяжении последних геологичес­

ких периодов его структура не подвергалась испытанию катаклизмами 

типа оледенений, похолоданий и аридизации, и в этом смысле его ор­

ганизация является более совершенной и древней; с другой стороны, в 

доминирующей части он сложен, по-видимому, более молодыми вида-

ми растений и животных, причем прекрасно адаптированных к сосущест­

вованию. 

На рис. 53 показана возрастная динамика численности особей в со­
обществах некоторых видов голосеменных и покрытасеменных дре­
весных растений. Аналогичных данных для сообществ тропического ле­

.са нет, однако можно поnагать, что в тропическом лесу, судя по резуль­

татам этого процесса (из нескольких сот тысяч всходов до преклонно­

го возраста доживают несколько экземпляров) , фитоценотический отбор 
является наиболее жестким. Рис. 53 полезно сравнить с рис. 37: пере­
лом кривых на рис. 53 если и возможен, то лишь в глубокой старости 
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Р и с. 53. Динамика численности особей в нормальных древостоях, по данным 

Н. В. Третьякова, П. В. Горского, Г. Г. Самойловича [1952] 
1 - дуб семенной; 2 - дуб порослевой; 3- бук; 4- осина; 5 - липа; 6 -

береза; 7 - ель; В '- сосна; 9 - пихта. По оси ординат - численность особей 
(в экз.); по оси абцисс- возраст древостоев (лет) 

древостоев, а не в момент кульминации их роста, как это предпола­

гается для лепидодендроновых лесов. 

Подводя итог разделу, следует заметить, что тропическое лесоведе­

ние значительно отстает в своем развитии от лесоведения, базирующе­

гося на исследовании ландшафтов бореальной зоны, хотя естественно-
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историческая основа и того, и другого одна. Решительный прогресс в 

области синтеза представлений первого и последнего может быть дос­

тигнут на уровне широкого внедрения в научно-исследовательскую и 

промышленно-экономическую практикv аэрокосмических методов [Ки· 
реев, Рубцов, 1976]. Не столько раункьеровские площадки, сколько 
глобальные трансекты в виде черно-белых, цветных, спектразональных, 

инфракрасных, выполненных во все времена года, в любое время су­

ток и в разных масштабах аэрокосмических снимков, становятся инст­

рументом · исследования. Лесоведению не дано отставать от всех этих 
веяний, и можно полагать, что на этом пути интерес к вопросам струк­

туры фитоценозов неизмеримо возрастет. 

СТРУКТУРА КУСТАРНИКОВЬ~ ЗАРОСЛЕЙ 

Вопросы динамической классификации жизненных форм растений об­

суждаются в конце данной главы. В настоящем разделе достаточно за­

метить, что кустарниковые формации являются интразональным эле­

ментом растительного покрова земного шара, и если согласиться с ут­

верждением А. Л. Тахтаджяна, что "травы возникли из деревьев путем 

неотении" [ 1954, с. 184], то кустарники тем более уместно было бы 
считать вторичной жизненной формой по отношению к древесным рае• 

тениям. Существует, однако, мнение, наиболее убедительно обоснован· 

ное Б. А. Быковым [ 1970] , что разные жизненные формы растений раз· 
вивались одновременно и независимо. 

Согласно определению Ал.А. Федорова, М.Э. Кирпичникова и 

3. Т. Артюшенко [ 1962], кустарником называется многолетнее расте­
ние с одревесневшими ветвями, главная ось у которого не выражена, 

т.е. ствол отсутствует. Вместо ствола в базальной части кустарника 

развивается система последовательно сменяющих друг друга, "отрабо· 

тавших", но ежегодно утолщающихся и усеянных почками возобнов­

ления стеблевых оснований, которые И. Г. Серебряков [1962] назы· 
вает ксилоподиями. Вместе с разросшимся гип·окотилем, корневой 

шейкой и стержневым корнем все это сложное морфологическое об-

разование предлагается именовать стеблекорнем [Федоров, Кирпични­

ков, Артюшенко, 1962]. Всю надземную часть кустарника без особых 
натяжек можно уподобить кроне дерева; таким образом, кустарник 

практически представляет собой дерево с редуцированным стволом, а 

общий план строения спорофита при этом сохраняется. В онтогенезе 

кустарников, однако, появляется ряд новых моментов по сравнению 

с древовидными формами, связанных с отсутствием осевого скелета 

(продолжительность жизни одной главной оси составляет обычно 5-
15 лет) и одновременным развитием периферических вегетативных сис­

тем растения (абсолютный возраст одного парциального куста или кло­

на может достигать нескольких сотен лет) . В частности, у кустарников 
развивается система подземных горизонтальных одревесневших стеблей­

корневищ, соединяющих отдельные кусты. Т. Г. Дервиз-Сок олова [ 1965] 
называет такие корневища ксилоризомами. На ксилоризомах образуют· 

205 



ся многочисленные придаточные корни, при выходе верхушек ксило­

ризом на дневную поверхность на них образуются новые надземные 

скелетные оси. Между деревьями и кустарниками имеется ряд переход­

ных форм [Серебряков,. 1964], однако в целом контраст между ними 
весьма внушителен. Следует подчеркнуть, что кустарники представлены 

почти исключительно покрытосеменными растениями. 

На рис. 52 показан общий принцип строения кустарникового орга­
низма. Как видно даже из этого рисунка, понятия "индивид" и "особь" 

по отношению к кустарникам начинают расплываться и терять ту чет­

кую определенность, которая была им свойственна, когда речь шла о 

деревьях. Действительно, особью у кустарников можно считать и от­

дельный побег, и совокупность побегов, принадлежащих к одному кус­

ту, и совокупность кустов, соединенных между собой корневищами. 

Как показал Н. П. Крен к е [ 1940], развитие растения представляет со­
бой "систему непрерывно изменяющегося состояния целостности". В 

онтогенезе кустарников дискретность и целостность явлений выступают 

в наиболее причудливых сочетаниях, вызывая ряд затруднений при ус­

тановлении возраста особей, возрастной структуры их популяций, раз­

мещения индивидов и плотности их сообществ. Теоретические и мето­

дические аспекты рассматриваемой проблемы обсуждаются в работах 

Т. А. Работнова [ 1950] и А. А. Уранова [ 1960] применительно к мно­
голетним травянистым растениям, где они имеют столь же принци­

пиальное значение. В свете изложенного должно уже быть очевидным, 

что структура кустарниковых зарослей, при достаточно детальном и 

формализованном ее рассмотрении, может оказаться едва ли не слож­

нее структуры древостоев и, несомненно, требует специального иссле­

дования. Уместно напомнить, что даже в последних сводках [Шмит­

хюзен, 1966; Леме, 1976] о кустарниковых формациях сказано всего 
по нескольку фраз. Методического аппарата, аналогичного лесной та­

ксации, для кустарниковых формаций не существует. 

В географическом распространении кустарниковых формаций наблю­

даются две весьма характерные особенности: все онИ достигают наивыс­

шего развития либо на обширных пространствах межзональных полос, 

либо в антропогенных ландшафтах. Таковы подгольцовые кустарнико­

вые заросли и формации стлаников на границе бореального леса и тунд­

ры; "ланды" Западной и Центральной Европы (между лесом и степью); 

"чапарраль" Мексики, "маки" Средиземноморья и "мали-скрэб" Авст­

ралии (между лесостепью или саванной и степью или пустыней); "ка­

атинг" Бразилии, "буш" Африки и Австралии (между тропическим ле­
сом и саванной или пустыней) . · Во всех этих ситуациях явно реализует­
ся способность сообществ именно кустарников осваивать разнообразные 

местообитания, по тем или иным причинам непригодные для лесной и 

травянистой растительности. Соединяя в себе все преимущества цвет­

ковых и долголетие древесных растений, защищенность коммуникацион­

ных и запасающих систем, как у споровых растений (хвощей и папорот­

ников) , обладая совершенными способами вегетативного размножения 
и пластичной корневой системой, кустарники обнаруживают замечатель­

ные способности к размножению, к выживанию в неблагоприятные длЯ 
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жизнедеятельности моменты, к растеканию по субстрату и к преобра­

зующему воздействию на среду. Эти же особенности позволяют кустар­

никам во всех климатических зонах успешно заселять свежие аллюви­

альные субстраты с неустойчивым гидрологическим режимом (острова, 

берега рек и озер), болота, крутые склоны, подвижные пески, промыш­

ленные отвалы и карьеры. Наконец, в условиях, которые благоприят­

ны для развития древесных растений, кустарники входят непременной 

составной частью в структуру климаксовых лесных сообществ, а после 

рубок или каких-либо стихийных нарушений нередко играют эдифика­

торную _роль на первых стадиях лесовосстановления. Таким образом, и 
в пространстве, и во времени кустарники, как правило, образуют наи­

более мобильный элемент растительного покрова. Самое замечательное, 

что кустарники обязаны этим не каким-то существенным морфафизио­

логическим приоqретениям, а своеобразной комбинации уже присущих 

отдельным группам растений свойств. 

Плотность кустарниковых сообществ в природе варьирует в чрезвы­

чайно широких пределах: от совершенно непроходимых зарослей до 

крайне разреженного произрастания (в аридных условиях) . В послед­

нем случае, как это показывают немногочисленные специальные иссле­

дования, оnределенное значение в сохранении оптимальной дистанции 

между растениями имеют выделяемые ими антибиотики (Одум, 1975). 
Некоторые виды кустарников, например анастатика иерусалимская 

(Aпastatica hieгochuntica L.), в аридных условиях отступают даже от 
прикрепленного образа жизни, становясь кочующими растениями - "пе­

рекати-nоле". У травянистых одно- и многолетников а ридной и степной 

зон эта способность достигает высокого совершенства. 

Горизонтальная структура кустарниковых зарослей в большинстве 

случаев чрезвычайно сложна, поскольку при строгом подходе следует 

одновременно учитывать ПIJотность и размещение и побегов, и кустов, 

и клонов. При условии, что размещение каждой из этих "целостностей" 

·может иметь только три независимых состояния: регулярное, случай­

ное или груnповое, для горизонтальной структуры сообщества в целом 

по этому nризнаку оказываются возможными уже 27 состояний (33 1 . 
На nрактике чрезвычайно расnространено еще рядовое (и частный слу­

чай nоследнего - радиальное или кольцевое) размещение, так что число 

вариантов горизонтальной структуры кустарниковых сообществ. еще 

более возрастает. С учетом же географического распространения, эко­

логических потребностей, биологических особенностей и возрастной ди­

намики· кустарников, а также факта их широкого и разнообразного ис­

пользования в культуре нет никаких оснований считать хотя бы одно 

из этих "надуманных" структурных состояний совершенно невероятным 

(запрещенным). К сожалению, ник7о с такими мерками к зарослям 

кустарников не подходил, в противном случае та же лесная таксация 

могла бы обогатиться новыми представлениями, в частности о структу­

ре древостоев nораелевого происхождения. 

В nротивоnоложность горизонтальной структуре, вертикальная струк­

тура сообществ кустарников довольно nроста. Побеги, как правило, 

снизу доверху покрыты листьями, протяженность полога. колеблется 
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от нескольких десятков сантиметров (кустарнички) до нескольких мет­

ров. Коэффициенты заполнения пространства ветвями и листвой дос­

тигают максимальных значений в верхней части полога; таким образом, 

преобладающим типом вертикальной структуры следует считать "регу­

лярную поверху" структуру (см. рис. 7, 11). Вместе с тем в кустарни­

ковых сообществах особое значение приобретает своеобразный тип вер­

тикальной структуры сообществ, который можно условно назвать "вол­

нистым". Суть его легко вообразить, если принять во внимание, что по­

беги в кустах обычно развернуты "веером" относительно начальной 

точки роста. Предельным выражением структуры данного типа являются 

сообщества кустарников типа Azoгella selago, имеющих полусфери­
ческую форму и распространенных в субарктических областях. В тро­

пическом поясе у кустарников очень часты явления каулифлории. 

Классическим примером пионерных растительных группировок яв­
ляются заросли мангров (Rhizophoгa, Bruguiera, Aviceппia, Soппeratia). 
жизненная форма которых настолько своеобразна, что безоговорочно их 

нельзя отнести ни к древесным, ни к кустарниковым формациям. 

Во всяком случае, именно у мангров обнаруживается еще одно из за­

мечательных приспособлений семенного размножения к экстремальным 

условиям - живорождение (вивипария) . Зародыши при этом прорастают 
еще в плодах на·' родительском растении, достигают длины 60-70 см· 
и немедленно укореняются, попадая в илистый субстрат. В умеренном 

поясе не столь , · эффектно, но в принципе почти аналогичным образом 
ведут себЯ семена ивовых. По наблюдениям А. П. Нечаева [ 1967], по­
падая на свежий аллювиальный субстрат, семена дальневосточных ив 

прежде всего прикреплАются обсыхающим хохолком к частицам суб­

страта, затем образуют так называемую колеоризу (влаrалище для заро­

дышевого корешка), состоящую из множества волосков, прочно удер· 

живающих зародыши на месте, позднее под защитой колеоризы разви­

вается стержневой корень. Весь этот процесс занимает лишь 3-4 дня, 
таким образом, ивовые оказываются весьма надежно приспособленны­

ми для освоения новых подвижных субстратов. 

Подводя итог этому краткому очерку, следует заметить, что изучен­

ность кустарниковых формаций совершенно недостаточна. Особенно 

неудовлетворительны представления о возрастной структуре популяций 

кустарников. Последнее обстоятельство препятствует ясному пониманию 

динамических аспектов характеристики даже не столько самих кустар­

никовых сообществ, сколько тех специфических и, как правило, чрез­

вычайно подвижных элементов географического ландшафта, которым 
свойственна кустарниковая растительность. 

СfРУКТУРА ТРАВЯНИСfЬIХ СООБЩЕСfВ 

Травами называются одно-, дву- и многолетние растения с неодревес­

невающими надземными стеблями. Как и любое другое, это определе­

ние характеризует группу в целом, на практике же встречается мно­

жество видоизменений стебля, а также переходных состояний одревес-
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нения, затрудняющих классификацию. Выше цитировалось замечание 

А. Л. Тахтаджяна [ 1954], что травы nро.изошли из деревьев nутем 
nрекращения активности камбия, nутем nостеnенной утраты сnособнос­

ти к росту в толщину. Такая точка зрения, несомненно, имnонирует ле­

соведам, но ряд соображений заставляет nринимать ее лишь как вnол­

не вероятный, но частный случай. Прежде всего травянистыми были nер­

вобытные наземные растения. Таковыми и остаются до сих nop все 
сnоровые растения. "Расселение" меристем из nолярньiх точек роста 
и междоузлий no всей nоверхности с·теблей могло nроисходить лишь 
в наземных условиях, занимало, no крайней мере, десятки миллионов 
лет и nривело к nышному развитию древесной растительности в оnре­

деленных климатических зонах земного шара. Появление лесных сооб­

ществ само no себе явилось мощным фактором эволюции форм, жиз­
недеятельность которых оказалась так или иначе связана со средой nод 

nологом леса. При этом адаnтационная сnособность травянистых расте­

ний, неизмеримо более высокая, чем у древесных, nозволяла им нахо­

дить· свое место в структуре лесных сообществ благодаря именно 

устойчивости nоследней. Между тем громадные территории аридных 

и субарктических областей, а также разнообразные новообразующиеся 

(аллювиальные, вулканогенные и nрочие) субстраты оставались ареной 
развития и безраздельного госnодства травянистых фО(?М. 

Современное видовое разнообразие травянистых nокрытасеменных 

растений в nодавляющей стеnени является функцией такого замеча­

тельного свойства, как короткая nродолжительность жизни индивидов 

и соответственно высокая скорость смены nоколений (так и наnраши­

вается термин "оборачиваемость генофонда"). Сокращение nродолжи­

тельности жизни растений само no себе оказалось возможным лишь на 
фоне общего морфафизиологического nрогресса, на фоне высокоэффек­

тивного метаболизма ("оборачиваемости" вещества и энергии). Здесь 

нет возможности даже nеречислить все nрогрессивные nрисnособления 

цветковых травянистых растений к разнообразным условиям их жиз-

недеятельности. Важно nодчеркнуть, что любое из этих nрисnособле-

ний вырабатывалось в сообществах, на фоне неизбежного взаимодейст­
вия между особями и видами. 

В nредыдущих разделах данной главы можно было обойтись без 
уnоминания о nодразделении nокрытасеменных на однодольные и дву­

дольные, nоскольку nодавляющее большинство видов деревьев и кус­

тарников относятся к двудольным. Из травянистых же растений к од­

нодольным nринадлежат, в частности, такие nредставитепьные и важ­

ные во всех отношениях семейства, как зпаковые (более 6000 видов) 
и осоковые (около 3500 видов). Наиболее nолный сnисок различий 
между однодольными и двудольными растениями составлен П. Н. Жу­

ковским [1964]. В числе этих различий уnоминаются детали развития 
и строения зародыша, вторичное строение корня и стебля~ расnоложе­

ние в стебле nроводящих nучков, строение и жилкование листьев, харак­

тер отмирания листьев и наличие листовых следов на стеблях, nродол­

жительность жизни растений и характер цветения, строение корневых 

меристем, строение стелы, цветка и nыльцы, тиn цитокинеза (разделе-
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ния цитоплазмы между дочерними клетками) при образовании мик­
роспор, число клеток-антипод в зародышевом мешке, вязкость клеточ­

ного сока. Другие, в целом более краткие списки дополняются ука­

занием на повышенную сложность биохимической природы двудольных 

[Жуковский, 1974]. Многие исследователи считают, что однодольные 
произошли от двудольных, хотя палееботанические данные свидетельст· 

вуют об одинаковом геологическом возрасте этих классов растений. 

К сожалению, ни в одном из популярных списков не фигурируют какие­

либо характерные фитоценологические особенности однодольных и дву­

дольных растений, между тем подобное сравнение не лишено интереса, 

поскольку позволяет с новой позиции рассмотреть проблему их проис­

хождения. 

В табл. 22 сведены, на наш взгляд, наиболее существенные, вполне 
очевидные фитоценологические различия между однодольными и дву­

дольными, т.е. различия между их сообществами. Разумеется, здесь. 

только затрагивается обширная область исследований и элемент субъеt< 

тивизма в подборе признаков неизбежен, однако само внимание к де­

талям рассматриваемого порядка рано или поздно может привести к 

любопытным результатам. За ·основу взяты только более или менее 

контрастирующие признаки, поэтому на первый взгляд подбор их пред· 

ставляется случайным. Анализ этого списка, как и в большинстве анало 

гичных ситуаций, не дает однозначного ответа на вопрос, какой класс 

можно считать более подвинутым в эволюционном отношении. В це­

лом создается впечатление, что сообщества, в которых доминируют 

однодольные растения, более динамичны и специализированы, структу­

ра их более однородна и устойчива, легко и быстро восстанавливается 

при всевозможных .нарушениях, общая продуктивность и запасы фито­

массы в них ниже (они обходятся в своей жизнедеятельности меньшим 
количеством органического вещества за счет высокой скорости его 
:>борота) , метаболизм и отношения особей в них организованы более 
рационально и экономно. 

Табл. 22, несомненно, можно продолжить, но гораздо важнее конк­
ретизировать ее пункты и наполнить их количественным содержанием, 

что и является благодарной задачей будущего. Возвращаясь к вопро­

сам структуры сообществ травянистых растений, следует заметить, что 

им уже была посвящена полностью третья глава, где речь шла о спо­

ровых травянистых растениях. В настоящем разделе уместно будет про­

вести параллель между структурными особенностями сообществ тра­

вянистых споровых и покрытасеменных растений. Эту параллель мож­

но расценивать как итог эволюции структуры растительных сообществ 

одной жизненной формы на пrотяжении последних 500 млн. лет, но 
прежде рассмотрим один кон~ ретный пример из жизни современного 

степного растительного сообщества. 

В книге А. В. Калининой [ 1974], посвященной структуре и продук­

тивности основных типов пастбищ Монгольской Народной Республики, 

приводится серия планов, на которых показаны горизонтальные проек­

ции некоторых степных сообществ. С любым из этих планов можно 

работать по методике, использованной в предыдущих главах. К сожа-
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Таблиц а 22 

Сравнительнаи характеристика фитоценолоrических особенностей однодольных и 
двудольных растений 

Однодольные Двудольные 

Формируют nреимущественно травянис- Нанбольше значение имеют древесные 

тые сообщества, в том числе. водные и бо- и кустарниковые сообщества 

потные 

Много высокоспециализированных (эпи- Эnифитных, сапрофитных и параэити­
фитных, сапрофитных и параэитических) ческих видов сравнительного немного 
видов, отдельные физиолог.ические функ-
ции у nредставителей которых сильно 

редуцированы 

Много видов-эфемеров (однолетников 

осенне-зимне-весенней вегетации) и эфе­
мероидов (многолетников осенне-зимне­
летней вегетации) 

Корневищные, клубнелуковичные илу­

ковиllные растения, многие из них об­

разуют дернину 

Преобладают эндотрофная микориза 

Плотность поnуляций, как правило, 

чрезвычайно высокая, размещение осо­
бей nреимущественно гpynnoвof' 

Продолжительность жизни особей не 

nревышает 100 лет (у пальм), есть мо­
нокарпические виды (растения зацве­
тают один раз в жизни и зате'111 погибают) 

Листья после отмирания не опадают. (в 
сухом состоянии сохраняются на стебле, 

разрушаются постепенно) • Соответствен­
но поступление органики в почву более 

равномерно 

Листовые nлacтиHiil ориентированы вер­
тикально или наклонно. Фотосинтеэм­

рующий полог слабо стратифицирован 

в свя;;и с вееро-, метельчато- или кисте­

образным листарасnоложением 

В сукцессионных nревращениях расти­
тельности занимают начальные этапы 

ПространственнаR структура сообществ 
более однородна и устойчива, более за­
крыта для внедрения новопоселенцев 

Продуктивность климаксовых сооб-

Эфемеры и эфемероиды nрактически не-

известны 

Растения nреимущественно со стержне­

вым корнем, дернину образуют немно­

гие виды 

Преобладает экзотрофная микариза 

Плотность популяций обратно nроnор­

циональна возрасту растений, размеще­
ние особей nреимущественно случайное 

Продолжительность жизни отдельных 

организмов превышает 1000лет, моно­

карпи ков нет 

Листья оnадают сразу после отмирания 

с образованием отделительного слоя в 

основании черешка. Органика в nочву 

nостуnает единовременно и круnными 

nартнАми 

Листовые nластины ориентированы боль· 

шей частью горизонтально. Фотосинте­

зирующий nолог обычно хорошо страти­

фицирован благодарА интенсивному вет­

влению и мозаичному расnоложению вет­

вей и листьев 

В сукцессионных nревращениRх раститель· 

ности занимают заключительные этаnы 

Пространсtвенная структура сообществ 

сложна и динамична, в ней находRт свое 

место многие виды растений и животных 

Продуктивность климаксовых сообществ 

ществ сравнительно невелика, значитель- весьма значительна, nодавляющ&R часть 

наR доля фитамассы сосредоточена в фитомассы сосредоточена в надземн~о1х 
nодземной части органах растений 

Видовой состав сообществ 6беднен, npe- Видовой состав сообществ очень nестрый, 
валируют внутривидовые отношениR большое значение имеют отношени11 меж-

ду видами 
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лению, условные значки, которыми показано размещение особей 

большинства видов, не не·сут никакой информации о морфометричес­

ких параметрах каждой из этих особей. В этом смысле методика поле­

вых геоботанических наблюдений нуждается в соответствующей кор­

ректировке. Уж если проделывается столь кропотливая и трудоемкая 

работа по съемке размещения особей, то стоит одновременно снять и 

какие-то элементарные морфометрические параметры каждой особи 
и показать их на плане в какой-либо удобной форме. Информативность 

в настоящее время сугубо иллюстративного материала после такой про­

цедуры неизмеримо возрастет. Обработка количественных данных и 

формулировка соответствующих выводов не требуют особых затрат и 

естественно переходят в компетенцию непосредственного исполнителя 

работ. Как бы то ни было, а для дерновинных злаков на планах Ка­

лининой показаны горизонтальные проекции дерновин, с площадями 

которых как раз и можно еще поработать. 

Вострецово-мелкодерновиннозлаковая степь (Aneuгolepidium pseudo­
agгopyгum - Роа Ьоtгуо ides + Коеlег ia gгaci 1 is) является вполне ти­

пичным и расnространенным элементом формации горных степей Мон­

голии. Основу ее травостоя составляют мятлик кистевидный (Роа bot­
гyoides) и тонконог стройный (Koeleгia gгacilis). Значительное учас­

тие в сложении травостоя nринимает житняк гребенчатый (Agгopyгum 
cгistatum). Вострец (Aneuгolepidium pseudoagгopyгum) менее обилен, 

но его nобеги довольно равномерно вкраплены в травостой, значительно 

возвышаются над ним, что и оnределяет характерный облик сообщест­

ва (на плане А. В. Калининой его особи nоказаны условными значка­
ми). Все это многолетники, причем мятлик, тонконог и житняк об­

разуют рыхлый куст или дернину, nроекции которых и показаны на 

плане. Всего в составе исследуемого сообщества участвует 14 видов 
(на nлощади 0,5 м2 ) • 

Принимая геометрический центр nроекции куста или дернины зла­

ков за основу особи, естественно предnолагать, что размеры проекций 

дернин оnределенным образом зависят от взаимного размещения осо­

бей (дернин или кустов) . Как и во всех nредыдущих, в данном слу­
чае нами исследовано расnределение осоqей злаков по классам nлот­

ности и зависимость количественных характеристик особей (в данном 

случае площадей проекций их дернин) от nлотности в точке. Присутст­
вием сопутствующих видов разнотравья nришлось nренебречь. 

На рис. 54, 1 nоказана зависимость nлощадей nроекций дернин мят­
лика и тонконога от распределения особей по классам плотности. На 

рис. 54,// nоказана такая же зависимость, но с учетом и менее распрост­
раненного житняка, стебли которого на 5-10 см возвышаются над 
уровнем основного полога. Как видно из рис. 54, размеры дернин от­
цельных особей в злаковом сообществе весьма существенно зависят от 

их размещения. Собственно говоря, ничего другого и нельзя было ожи­

дать, однако эти результаты лишний раз nоказывают, что жизнедея­

тельность сообществ nодчиняется единым законам, независимо от того, 

состоят ли эти сообщества из бактерий, деревьев или трав. В данной 

ситуации результаты имеют особое значение, nоскольку злаки издавна 
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Р и с. 54. Зависимость размеров злаковых цернин в степном сообществе от плот· 
ности в точке 

1- Koeleria gracilis ( 1) + Роо botrioides (2); 1/- Kbeleria gracilis (1) + Роа botrioi· 
des (2) + Agropyrum cristatum (3). По оси орцинат- площаць церновины (в ~2 ); 
по оси абсцисс - класс плотности. Жирной линией покаэаны усрецненные показете­

ли АЛА ВСеХ ВИАОВ 

являются важнеишим объектом хозяйственного использования. В част­

ности, интересно рассмотреть размеры затрат, с которыми связана ор­

ганизация сообществ данного морфологического типа. 

Размещение злаковых дернин по площади в данном сообществе близ­

ко к групповому. Проективное покрытие составляет 27%. Расчет по-
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казывает, что если это же самое количество злаковых дернин в таком 

же точно видовом соотношении распределить по площади регулярно, 

то, при прочих равных условиях, проективное покрытие в данном со­

обществе могло бы составить 65% (все особи находились бы в первом 
классе плотности и имели бы соответствующие параметры). Максималь­
ная валовая урожайность сообщества данного типа оценивается в 11 ц 
с 1 га [Калинина, 1974). Если урожай считать пропорциональным 
проективному покрhiТИю, то потенциальную максимальную урожайность 

данного сообщества (nри той же самой плотности и видовом составе 

растений) можно оценить в 26,5 ц/га. Этот весьма. грубый расчет, тем 
не менее, вполне убедительно показывает, что до 60% потенциальной 
урожайности данного сообщества теряется за счет только одного су­

губо биосоциального фактора - типа исходного размещения зачатков 

особей по площади. Не составляет особого труда рассчитать варианты, 

в которых бы учитьiВался видовой и возрастной состав окружения каж­

дой особи, более того, все эти факторы можно учесть и в динамике 

(см. предыдущую главу) . Разумеется, идеал, параметры которого при 
этом могут быть получены, практически недостижим, поскольку мно­

гое зависит от почвенных и гидраклиматических факторов (последние· 

могут и не обеспечить столь высокой продуктивности сообщества) . 
Во всяком случае какая-то часть потенциальных возможностей травя­

нистого сообщества, несомненно, может быть реализована в резуль­

тате сознательного вмешательства в его организацию (регулируемый вы· 

пас скота в определенные сроки, изъятие некоторых видов или, напро~ 

тив, дополнение видового состава и т. п.) . Важно подчеркнуть, что про­
пагандируемая нами методика позволяет и в дaнHOIVi случае рассчитать 

и предвидеть результаты того или иного вмешательства в структуру и 

динамику сообщества. 

К сожалению, в нашеr111 распоряжении нет материалов, позволяющих 

проанализировать взаимодействия между отдельными побегами травя­

нистых растений в кусте. Чрезвычайно удобной моделью для подобно­

го исследования могли бы быть заросли бамбука (Sasa kurilensis) или 

вейника (Cahпnagrostis). В связи с этой задачей особое значение приоб­

ретает исследование онтогенеза и возрастной структуры популяций пок­

рытасеменных растений [Уr;анов, 1967], поскольку именно оно дает 
решающие предпосылки для проникновения в тонкую структуру сооб­

щества, для перехода на новый уровень представлений. 

В табл. 23 сведены, на наш взгляд, наиболее существенные структур­
ные различия между сообществами травянистых споровых и цветковых 

растений. В основу характеристики сообществ споровых растений по­

ложены свойства моховых, плауновых, папоротниковых и хвощовых 

группировок, как правило, под пологом лесов умеренного пояса. Ха­

рактеристика сообществ цветковых растений основана на признаках лу­

говых и степных формаций. 

При анализе табл. 23 трудно удержаться от некоторого разочарова­
ния. Казалось бы, за 500 млн. лет эволюции наземных травянистых рас­
тительных· форм могли произойти гораздо более внушительные и кар­

динальные превращения структурной организации их сообществ. Но 
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Таблица 23 

Фитоценотические особенности травянистых споровых и цветковых растений 

Сnоровые 

Существуют в nодчиненных ярусах лес­

ных формаций. Самостоятельньае форм• 

ции образуют в экстремальных физико­

географических условиях (в субаркти­

ческой зоне, в субальnийском nоясе, на 

болотах, на молодых в геологическом 

отношении субстратах) 

Груnnировки бедны по видовому соста­

ву. Как nравило, монодоминантны 

Консортные отношения с животными 

неизвестны. Как nравило, облигатные 

· микотрофы 

Целостность особей низкая (границы 

особей неоnределенные) • Часто единст­
венным видимым дискретным элемен­

том сообщества является отдельный nо­

бег или лист (ваfая) 

Преобладает вегетативное раЗмножение 

Цветковые 

Образуют самостоятельные формации в 

различных ландшаф"Qiо-географических 

зонах (луга, стеnи, nрерии, саванны и . 
пр.) и в различных экологических усло­

виАх. Как составной элемент входАТ в 

структуру~юбых тиnов растительности. 

Широко исnользуются в культуре 

Груnnировки богаты по видовому сос­

таву. Полидоминантны 

Чрезвычайно зависимы от консортных 

отношений с насекомыми и животными 

других тиnов. Многие виды - облигат­

ные микотрофы 

Как nравило, выделяются единицы трех 

уровней целостности: отдельный nобег -
система nобегов (куст) -система кус­

тов (клон) 

Основное аначе11ие имеет семенной сnо­

соб размножения 

Плотность груnnировок чрезвычайно вы- Плотность сообществ варьирует в широ-

сокая ких nределах 

Численность особей весьма стабильна Численность особей отличается характер-

во времени ной возреетной динамикой 

Иавестнь1 исключительно многолетние Известны одно-, дву- и многолетние фор-

формы мы 

Размещение особей груnnовое Размещение особ4й случайное 

Горизонтальные nроекции груnnировок Горизонтальные nроекции сообществ 

однообразные, монотонные, мозаич- nестрые, чрезвычайно выражены моэаич-

ность и комплексность не выражены ность и комnлексность, но linoliнe обыч­

но и случайное чередование особей раэ­

ньах видов 

Скелетные осевые органы nервого nо­

рЯдка обычно стелющиесА, часто nод­

земные 

Скелетньае осевые органы растений чаще 

всего ориентированы вертикально 

ВертикальнаА структура груnnировок Параметры вертикальной структуры варь-

однородная, фотосинтеризующий nолог ируют в широких nJ'SДeлax, Аруснов рас-

недифференцирован, корневые системы nределенив надземных и nодземных ор-

nоверхнос111ые генов растений разных ви.QDв 
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Таблица 23 (окончание) 

Сnоровые 

Возрастная структура груnnировок ис­

ключительно устойчива (сообщества 

"не стареют м не молодеют" на nротя­

жении многих десятков лет) 

Для сообществ характерно расширяю­

щВSСА восnроизводство органического 

вещества, с nереработкой которого ге­

теротрофное население ценоза сnравля­

ется не всегда. "Организационные" энер­

гетические затрать1 сообществ 

Цветковые 

В соответствии с онтогенетическими nрев­

ращениями особей обычно выделяются 

возрастные асnекты сообществ 

Значительная часть nотенциальной продук­

тивности сообществ расходуется на под­

держа.ние оnтимальной структуры (кон­

курентные отношения, возрастное само­

изреживание nопуляций) . Избыточного 
nроизводства органического вещества 

не наблюдается 

здесь уже неоднократно подчеркивалось, что биологические структуры 

любого ранга чрезвычайно устойчивы, и табл. 23 является вполне наг­
лядной иллюстрацией этого тезиса. Большинство различий в структуре 

сообществ травянистых споровых и цветковых растений относится к 

чисr.о количественным аспектам. Более того, само это противопоставле­

ние в значительной степени условно, поскольку во многих типах сооб­

ществ споровые и цветковые растения успешно согосподствуют. Нап­

ример, в книге А. В. Калининой ( 197 4) приводится план горизонталь­

ной проекции беломятликово-овсяницево-плаункового степного сооб­

щества (рис. Ц. Даважамца) , в котором до 30% проективного покры­
тия приходится на долю плаунка (Selagiпella sanguinolenta), а 40%­
на долю nредставителей 23 видов цветковых растений. Совершенно оче­
видно, что в данном сообществе ни один из последних в отдель­

ности не может быть для плаунка сколько-нибудь опасным кон­

курентом. 

Существенный морфоанатомический и физиологический прогресс 

травянистых цветковых растений в структуре их сообществ обернул­

ся прежде всего, так сказать, "облигатной полидоминантностью" (мо­
нодоминантные сообщества цветковых, как правило, неустойчивы) , со­
ответствующим расширением спектров специализации и форм взаимо­

действия между особями и видами, а также динамичностью структуры 

в сезонном (фенологическом) , возрастном и историческом аспектах. 
Можно сказать, что жизнедеятельность сообществ споровых растений 

детерминирована преимущественно онтогенетическими факторами, а 

цветковых - фитоценотическими. 

Споq>бности планеты Земля к образованию принципиально новых 

типов физических субстратов и Сf)ед ограничены (пока в это не вмеши­

вается человек). Поистине беспредельным является чередование на конк­

ретных территориях в геологическом масштабе времени периодов ув­

лажнения - осушения, потепления - похолодания, поднятия - опус-
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кания и т.п. Не новые комбинации физико-географических условий, а 

постепенные превращения одних известных комбинаций в другие оп­

ределяют, по-видимому, генеральную линию в эволюции биосферы. 

Вполне естественно, что некоторые виды цветковых растений на этом 

естественноисторическом фоне оказались весьма процветающими ново­

поселенцами в "колыбели жизни" - водной среде. Таковыми из дву­

дольных являются кувшинки (Nymphaea), лотосы (NelumЬo) и знаме­

нитая виктория (Victoria amazonica). Из однодольных это морские 
зморники (Zostera), пресноводные злодеи (Eiodea), рдесты (Potamo­
geton) ~ ряски (Lemna). Даже в этом кратком сnиске можно выделить 
виды более "продвинутые" или менее "продвинутые" в освоении вод­

ной среды, однако наивно полагать, что это и есть та последователь, 

ность, в которой происходила "иммиграция" цветковых растений в во­
ду. Вероятней всего, что первичными в этом потоке могли быть иско­

паемые болотные формы растений. Колоссальные возможности водных 

цветковых растений особенно отчетливо видны на примере злодеи ка• 

надекой (Eiodea caпadeпsis), взрываподобное расселение которой по 
водоемам земного шара чревато еще самыми неожиданными последст­

виями. Структура сообществ водных цветковых растений существенно 

упростилась в связи с постоянным дефицитом света и газа, но продук­

тивность их может быть очень высокой. 

О ГЕНЕТИЧЕСКОЙ КЛАССИФИКАЦИИ 
ЖИЗНЕННЫХ ФОРМ РАСТЕНИЙ 

Проблема классификации жизненных форм растений имеет громадную 

историю [Серебряков, 1962; Воронов, 1963; Шенников, 1964; Быков, 

1970]. Не претендуя на полноту освещения, в настоящем разделе умест­
но рассмотреть некоторые аспекты этой проблемы, имеющие отноше­

ние к теме нашего исследования. 

Концепция жизненных форм определенным образом перекликается 

с ботанической систематикой. И та и другая призваны облегчить ориен­

тирование в разнообразии типов растений, населяющих Землю. И та и 

другая, в принципе, должны объяснить это разнообразие с эволюцион· 

ных позиций. Сам факт построения за последнее столетие десятков не­

зависимых систем жизненных форм растений показывает, что проблема 

классификации последних не принадлежит к числу "проклятых тайн" 

природы, иными словами ее решение не может быть продуктом како­

го-то "озарения", а, вероятней всего, окажется результатом целоустрем­

ленного и последовательного синтеза известных представлений в об­

ласти филогении, морфологии, физиологии, географии, экологии и "со­

циологии" растений. Пренебрежение хотя бы одной из этих сторон nрак­

тически низводит любую из предложенных классификаций жизненных 

форм в ранг искусственной. Прек!)асной иллюстрацией состоякия дел 

в данной Gбласти является критика Г. М. Зозулиным [ 1958] теоретичес· 
ких представлений И. Г. Серебрякова [ 1954, 1955]. Как известно, 
стержнем в классификации жизненных форм покрытосеменных расте­

ний Серебрякова является ряд: деревья - кустарники - кустарнички 
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травянистые многолетники - однолетние травы, т. е. в основе подраз­

деления лежит длительность жизненного цикла главной и заменяющих 

ее скелетных надземных осей растения. 

В детализированном _виде система Серебрякова в настоящее время 

является одной из наиболее популярных [Серебряков, 1974], но и 
замечания ло ней Зозулина остаются в силе. В числе последних можно 

упомянуть и "замалчивание" роли фитаценалогических отношений в 

становлении жизненных форм, и соответствующую искусственность ис­

торических построений (новые жизненные формы будто бы вырабаты· 

вались при освоении новых территорий, а затем мигрировали в сооб· 

щества более примитивного типа, находя в них свободные экологичес· 

кие ниши), и· несущественность классификационных морфологических 

признаков по отношению к основополагающей функции размножения, 

и неправомерность рассмотрения жизненных форм покрытасеменных 

в отрыве от "остального растительного мира". 

Со всеми этими замечаниями трудно не согласиться, но столь же 

серьезной критике можно подвергнуть и схему, предложенную Г. М. Зо­

зулиным [1959]. Прежде всего в ней вслед за Г. Н. Высоцким [1915] 
за основу классификации принята способность растений только к веге­
тативному размножению, а ведь желательно быhо бы учесть и более 

прогрессивные способы размножения. Затеl\l. совершенно неясно, как 

вся эта система согласуется с историей растительного покрова Земли, 

т.е. насколько верно в ней отражен принцип развития. В частности, 

"основной эволюционный путь" (по Г. М. Зозулину: реддитивные -
рестативные - иррумптивные растения) можно "прочесть" и в обрат­

ном порядке, т.е. считать первичными, по крайней мере с момента вне­

дрения растений на сушу, именно иррумптивные растения как наиболее 

агрессивные при освоении субстратов. Напомниr.: что реддитивными на-­

зываются многолетние растения, которые не возоЬ.•овляются при унич­

тожении их надземных частей, а иррумптивными - р.Jстения, не только 

возобновляющиеся, но к тому же и способные к вегетативному раз· 

растанию с помощью подземных или надземных стелющихся побегов. 

Тиnичным примерам последних явлRются как раз споровые растения, 

и в частности именно такими, по-видимому, были псилофиты. Наконец, 

на наш взгляд, в классификации Г. М. Зозулина неудобны наименова­

ния типов жизненных форм (реддитивные, иррумптивные, вагативные 
и инсидентные растения) . 

Международное признание получила система жизненных форм рас· 

тений, разработанная в 1905-1913 гг. Раункиером [Rauпkiaer, 1937] 
и дополненная впоследствии многими выдающимися ботаниками. Стерж· 

нем этой системы являются особенности расположения почек возоб· 

новпения у растений при перенесении последними неблагаприятных пе­

риодов жизни, связанных с понижением температур или недостатком 

влаги. Раункиер имел в виду только покрытасеменные растения, но 

Браун-Бланке _(Brauп-Biaпquet, 1951], учитывая тип· среды обитания и 
способ прикрепления растений к субстрату, распространил систему 

Раункиера на все растительное царство. Схема Раункиера, существенно 

усовершенствованная Браун-Бланке, оказалась довольно компактной 
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и вnолне обозримой: по существу, она сейчас nредставляет собой 
"краткую ботаническую энциклопедию". 

Концепция жизненных форм как типов приспособления растений к 

разнообразным условиям физической среды основывается на морфо­

логических nризнаках растений. Г. Н. Высоцкий [ 1915] вnервые пос­

тавил и обосновал проблему исследования "фитосоциальных классов" 

как типов "социального" поведения растений, как типов nриспособпе­

ния· растений к условиям фитоценотической среды. В дальнейшем фи­
тосоциальные классы стали именоваться фитоценотипами ипи ценоти­

пами. Как ясно из предыдущего обзора, жизненная форма является 
преимущественно морфологической категорией. Фитоценотип - кате­

гория структурно-функционального порядка. Большой вклад в разви­

тие концепции фитаценатипов сделан И. К. Пачоским [1921], Г. И. Поп­
лавской [1924], В. Н. Сукачевым [1926], Л. Г. Раменеким [1938], 
С.Я. Соколовым [1947] и Б.А. Быковым [1957]. За рубежом наибо­
лее активным пропагандистом этой концепции был Клементс [Ciements, 
19З6] о 

На примере любой классификации нетрудно убедиться, .что громад-

. ное разнообразие жизненных форм растений сводится к весьма неболь­
шому числу фитоценотипов, и это вполне естественно, поскольку в ос­

нове фитаценатипа лежат наиболее существенные и n·o своей природе 
комплексные признаки растений, чего как раз и не хватает феноменоло­

гическим характеристикам жизненных форм. Для иллюстрации этого 
. положения достаточно напомнить определение Раменеким [ 1938] "си-
ловиков" как наиболее мощных во всех отношениях растений, кото­

рые, "энергично развиваясь, захватывают территорию и удерживают ее 
за собой, подавляя, заглушая соперников энергией жизнедеятельности 

и полнотой ис"ользования ресурсов среды" [цит. по А. П. Шенникову, 
1964, с. 265]. Это чрезвычайно емкое определение акцентирует вни­
мание на функциональных особенностях растений, которые раскрывают­

ся именно в сообществах и реализуются в динамике последних. 

Концепции жизненных форм и фитаценатиnов не исключают, а до­

полняют одна другую. В той и другой важно установить преемствен­

ность объектов классификации, проследить пути их становления и разви­

тия в геологическом масштабе времени. Попытки генетической клас­

сификации жизненных форм предпринимались неоднократно [Серебря­

ков, 1954, 1955, 1962; Зозулин, 1958, 1959], однако эта грандиозная 
задача, на наш взгляд, не может быть успешно решена в рамках чисто 

морфологических или даже морфагенетических представлений. Задача 

генетической классификации фитаценатипов столь nрямолинейно не ста-

вилась, однако ее решение nредставляется более реальным и перс-

пективным. 

К проблеме генетической классификации фитаценатипов может быть 

несколько взаимодополняющих подходов: во-первых, с позиций фило­

ценагенезиса [Сукачев, 1944] или фитоценогенеза [Быков, 1970], т. е. 
на фоне исторического процесса формирования новых фитоценозов, 

формаций и типов растительности; во-вторых, с позиций эволюции важ­

нейших физиологических функций, а также морфа- анатомических сис-

219 



Палеозойская эра Мезозойская эра 

Кембрий i Ордовик 1 ~ 1 Девон 1 Карбон 1 Пермь Триас 1 Юра 1 Мел 
500 1 1 ~ 1 1 300 1 200 1 1 100 1 1u 1 1 1 1 

Млн. лет 1 
Последовательность появления новых типов растений 

Кайнозой 

Палео--IНео--
ген lг·ен 

Сосудистые 1 Голосеменные 1 1 Цветковые 
1 1 1 !Хвойные 1 1 Листопадные и 
1 i Эпифитные1 1 1 : суккулентные 
: : :формы : 1 1 формы 
Этапы морфофизиологического прогресса растений 1 

Редукция гаметофита 1 Развитие 1 1 1 /Становление 
Развитие аащит-1 камбиальных 1 Ангиоспермизацияlсовременных 

ных и запасаю- 1 меристем 1 1 1 родов 
щих тканей 1 1 1 :растений 

1 1 112 ты с. видов.,._ 27 ты с. видо~43 ты с. видов 1 1 )' 500 ты с. видов 1 1 1 1 1 1 Развитие основных типов растительных формаций1 ! растений 

Земноводные сообщес1тва литорали 1 1 1 1 1 
Пвоверные группировкИ Лесные формации 1 
слоевищных растений 1 1 1 1 

1 Формации болот : 
Основные события в развитии животного мира 

!Появление 1 Появление Появление 
/членистоногих: крылатых мле.копитающи~ 
1 1 насекомых Появление 1 
1 Расцвет 1 :птиц 1 

1 : амфибий 1 Пресмыкающиеся 1 

Кустарниковые 
степные формации 

Тропические леса 

современного типа 

в . Важнейшие события геологической истории 1 
улканическая 1 . 

деятельность Каледонская Герцвпекая IАридиэация : 1Аридизация 
Содержание 0 2 в : складчатость складчатость 1климата 1 1климата 
атмосфере-1,0% 1 Содержание 0 2 в атмос- 1 Гондв~нское 1 1 Альпийская 
от современного 1 фере-10,0% от современ-_ 1 оледенение 1 складчатость 
уровня 1 вого уровня 1 1 1 

Р и с. 65. Основные моменты усnожнения организации жизни на суще 



тем и органов растений; и наконец, с позиций эволюции форм взаи­

модействий растений в сообществах, эволюции структурно-функциональ­

ной организации сообществ. В истории растительного покрова мож-

но выделить основные этапы и узловые моменты, которые более или 

менее прослеживаются с любой из перечисленных позиций. Так, в фи­

тоценогенезе отчетливо выделяются этапы океанической жизни, первич­

ного освоения растениями суши, становления и развития лесных фор­

маций антраколита, и, наконец, формирования близкого к современно-
му дифференцированного растительного покрова. В части морфафизио­

логического прогресса растений бесспорно значение таких моментов, 

как расхождение автотрофных и гетеротрофных форм, развитие функ­

ции полового размножения, расцвет споровых, появление голосемен-

ных, а затем и покрытасеменных растений. Для структурно-функцио­

нальной организации растительных сообществ чрезвычайно важными 

последствиями сопровождались, с одной стороны,. становление таких 

морфологических типов, как накипные (слоевцовые) наземные формы, 

сосудистые травянистые растения, деревья и кустарники; а с другой 

стороны, функциональная дифференциация видов хотя бы на такие 

.крупные подразделения, которые в терминах Л. Г. Раменского, Г. И. Поп­

лавской и С. Я. Соколова можно обозначить как "силовики" (эдифи­

каторы), "выносливцы" (субэдификаторы) и "выполняющие" (ассек­

таторы). На рис. 55 перечисленные здесь события и этапы истории 

растительного мира соотнесены в масштабе геологического времени, 
.т. е. геохронологической шкалы. 

Как и следовало ожидать, наибольшие затруднения возникли при 

попытке расположить в определенный ряд явления фитоценотического 

порядка, и их nришлось выделить и рассмотреть особо (рис. 56) . Де­
ло в том, что в nроцессе исторического развития растительного пок­

рова Земли древние и примитивные формы, как правило, не исчезают, 

а узко сnециализируются и усnешно сосуществуют с более прогрессив­

ными формами. Некоторые структуры nовторяются в новых сочета­

ниях, приобретая новые качества и функции: госnодствовавшие элемен­

ты становятся nодчиненными, ведущие nризнаки оказываются второс­

тепенными и т.д. Весьма характерно, наnример, что в ролях эдифика­

торов, субэдификаторов и ассектаторов в соответствующих условиях 

могут выстуnать сnоровые и покрытасеменные растенИЯ\ автотрофы и 

гетеротрофы, древесные, травянистые и накиnные, многоклеточные и 

одноклеточные формы. Один и тот же вид в одной среде является 

эдификатором, а в другой - довольствуется ролью ассектатора. В част­

ности, было время, когда, вероятней всего, ассектатрры из водорос­

левых бентических сообществ литорали стали первопоселенцами суши, 

но nри этом они ·возвысились в ранг эдификаторов. Позднее, с разви­

тием более совершенных сосудистых форм, nионерные виды могли 

отстуnить сначала на позиции субэдификаторов, а затем и ассектаторов. 

На этих nримерах отчетливо видно, что сама по себе концеnция фитаценати­

nов в естественноисторических реконструкциях малоэффективна. Поло­

жение, однако, можно коренным образом изменить, если ее использовать 

в комплексе с морфагенетическими и физиологическими представлениями. 
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По способу питания организмов царство растений четко распадается 

на автотрефные и гетеротрофные формы. По способу размножения 

растения можно подразделить на споровые, голосеменные и покрыта­

семенные. Это подразделение совпадает с крупными таксономически­
ми категориями и коррелирует с весовыми физиологическими разли­

чиями, что также немаловажно. В морфологическом отношении дос­

таточно ограничиться выделением накипных или слоевищных, а также 

травянистых, древесных и кустарниковых форм, которые в известном 

смысле обладают исторической преемственностью. Затем для всех этих 
категорий растений можно принять в расчет подразделение их хотя бы 
только на два контрастирующих фитоценотипа: эдификаторы и ассек­

таторы. Теперь, наконец, можно попь1таться рассмQтреть в историческом 
плане все возможные комбинации названных физиологических, морфо­

логических и фитаценалогических свойств растений. На рис. 56 как 
раз и показаны результаты такоrо анализа. 

На схеме отражено прежде всего то обстоятельство, что первичными 

в мире растений были автотрофы. Гетеротрофы во всех средах и в лю• 

бых таксономических группах растений появлялись с некоторым запаз­

дыванием. Становление бентических сообществ сопровождалось уже 

дифференциацией растений на фитоценотипы, поскольку прикреплен­

ный образ жизни вызвал среди растений конкуренцию за свет (у авто­

трофов) и субстрат (у гетеротрофов). По своей морфологии и физиоло­

гии это были, по-видимому, слоевищные споровые растения. Первичное 

освоение растениями суши ознаменовалось взрывом видообразования 

и появлением сосудистых травянистых форм. Как уже было сказано, 

лионерами в освоении суши, вероятней всего, могли быть именно вто­

ростепенные- компоненты бентических сообществ (субэдификаторы и , 
ассектаторы), которые на суше оказались способны на самостоятель­

ную роль эдификаторов. С учетом травянистых форм число возможных 

комбинаций рассматриваемых признаков растений и соответст·венно ти­

Пов сообществ значительно возросло. Как и сейчас, разнообразие фи­
зика-географических условий и типов субстрата в тот далекий период 

было, по-видимому, безгранично велико, поэтому реализоваться в оп­

ределенных обстоятельствах могли любые из рассматриваемых комби­

наций. Следующим узловым событием явилось возникновение древес­

ных форм растений, а вместе с ними и nринципиально новых типов 

субстратов и сред. Древесная форма роста - продукт общественной 

жизни травянистых растений, результат напряженной конкуренции за 

пространство во всех его измерениях, включая и координату времени. 

В условиях лесных сообществ споровых растений зародился в конце 

и семенной способ размножения. Спектр возможных комбинаций рас­

сматриваемых признаков у разных групп растений еще более возрос. 

Носители уже известных комбинаций признаков частью аписывались в 

структуру сообществ новых типов 'На второстепенных ролях, а ·частью 

вытеснялись в пограничные и неудобные местообитания. Неnрерывные 

нарушения и перестройки литосферы постоянно открывали новые 

сферы для пионерных группировок примитивных растений. Последними 

крупными событиями было появление покрытосем~нных растений и ре-
\ 
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дукция некоторых древовидных форм до уровня кустарников и 

трав. 

В nредложенной схеме содержится ряд совершенно очевидных услов­

ностей. В частности, nришлось отступить от строго комбинатив­

ных nринципов, исключив некоторые маловероятные или трудново­

образимые сочетания, а также переходные состояния объектов. Тем не 

менее заключительный перечень комбинаций вполне объективно отра­

жает специфику тех исторически разновозрастных и неравноценных 

"блоков", из которых сложены современные растительные сообщества. 

Разумеется, эта схема должна быть еще и еще раз nродумана с различ­

ных точек зрения и во всех деталях, однако ближайшей задачей явля­

ется анализ географии и экологии упомянутых "блоков". 

В данной главе мы были вынуждены излагать материал особенно 

фрагментарно и конспективно, и здесь, по-видимому, в полной мере 

проявился субъективизм, неизбежный при освещении столь широкой 

и многоплановой темы, какой является структурно-функциональная 

органИзация современного растительного покрова. Думается, что исчер­
пывающий анализ предмета может быть задачей лишь круnного научно­

го коллектива. 



Г ЛАВА VII 

СТРУКТУРН~ФУНКЦИОНАЛЬНАЯ ОРГАНИЗАЦИЯ 

ИСКУССТВЕННЫХ ФИТОЦЕНОЗОВ 

Растениеводство зародилось независимо в разных частАх земного шара 
примерно 9-10 тыс. лет тому назад [Вавилов, 1926, 1940; "Возник­
новение и развитие земледелиА", 1967; Жуковский, 1971] .В настоАщее 
врем А ·площадь обрабатываемых сельскохозАйственных земель, по дан­

ным П. Дювиньо и М. Танга [1973], достигает уже 14,5 млн. км2 , что 
составлАет около 10% поверхности суши. С учетом площадей окультурен­
ных лугов, искусственных пастбищ и лесных культур эти цифры, веро­

Атно, следовало бы удвоить. Но действительно потрАсающее впечатле­

ние производит тот малоизвестный факт, что из 500 тыс. видов расте­
ний современной флоры возделываетсА всего немногим более 300 ви­
дов и что "... большаА часть человечества наших дней питаетсА в основ­
ном за счет 13 видов растений" [Дювиньо, Танг, 1973, с. 201]. Естествен­
но, что здесь не учитываютсА десАтки тысАч видов растений, используемых 

эпизодически в садовых, лесных, огородных и комнатных культурах, 

а также возделываемых в научных, технических и коллекцион~ых 

цел Ах. 

Основополагающей особенностью аграфитоценозов АВЛАетсА их стро­

гаА функциональнаА специализациА, узкоцелевое назначение, что про­

низывает все аспекты их жизнедеАтельности и определАет их стру­

ктуру. С эволюционной точки зрениА многовековой опыт земледелиА 

представлАет собой колоссальный экспериментальный материал, пос­

кольку в этом смысле аграфитоценозы можно рассматривативать как 

живые системы, моделирующие существенные моменты жизнедеАтель­

ности неизмеримо более сложных естественных фи.I"оценозов. С другой 

стороны, и "у природы всегда есть чему поучитьСА", но длА этого не­

обходимо соотнести опыт и результаты земледельческой практики с 

основными эволюционными тенденциАми. Попытки подобного рода сос­

тавлАют, по существу, одну из перманентных прикладных задач общей 

биологии. Мы в данном случае ограничимсА анализом лишь несколь­

ких наиболее актуальных моментов. 

По предложению Ю. П. БАлловича [ 1936], раздел фитоценологии, 

посвАщенный искусственным фитоценозам, именуетсА культурфитсще­

нологией. В пределах последней обычно выделАютсА агрофитоценоло­

ГИА (учение о полевых культурфитоценозах), леснаА культурфитоцено­

логиА и городскаА культурфитоценологиА. За последние два-три десА· 
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тилетия созрели все предпосылки для самостоятельного оформления 

технической культурфитоценологии как биологических основ создания 

промышленных установок для получения технологического сырья, а 

также для очистки промышленных отходов, включая их рекультива­

цию. В ответ на запросы восстановления растительного покрова на 
преобразованных промышленностью землях, как правило, в черте или 

вокруг городов, зародилась новая отрасль культурфитоценологии -
промышленная ботаника [Тарчевский, 1967, 1969; Штина, Шилова, Не­
ганова, 1971] . Последняя в настоящее время рассматривается как сос­
тавная часть "индустриальной биогеоценологии" [Лавренко, 1971; Ко­

лесников, Маторина, 1975; Колесников, 1976] или "индустриальной 
экологии" [Кулагин, 1974], что должно обеспечить комплексный под­
ход к оценке явлений (с инженерных, биологических, географических 

и экономических позиций) . Наконец, при соответствующей постанов­
ке вопросов, культурфитоценология может иметь выход в теорию соз­

дания замкнутых систем жизнеобеспечения человека в условиях космо­

са и других планет солнечной системы. 

СТРУКТУРА АГРОФИТОЦЕНОЗОВ 

Инициатива теоретической постановки вопросов аграфитоценологии при­

надлежит В. Н. Сукачеву [ 1925]. Значительный вклад в разработку ос­
нов аграфитоценологии сделан М. В. Марковым [ 1972] и его ученика­

ми. Центральным моментом аграфитоценологии является убеждение, 

что "в аграфитоценозе находят свое выражение все свойства естествен­

ного фитоценоза. Подобно тому, как естественный фитоценоз вместе 

с населяющими его животными организмами входит в состав биоцено­

за и далее в состав биогеоценоза, точно так же и аграфитоценоз вмес­

те с его животным населением образует агробиоценоз, входящий в сос­

тав полевого биогеоценоза - агробиогеоценоза" [Марков, 1972, с. 8]. 
В отличие от естественных фитоценозов структурно-функциональная ор­

ганизация аграфитоценозов всецело подчинена интересам человека. 

Функцию аграфитоценозов можно определить как максималъное произ­

водство на единице площади того или иного полезного для человека 

органического продукта при минимальных затратах человеческого тру­

да. При этом та или иная естест~енная физиологическая способность 

растений многократно умножается посредством создания .и поддержа­

Н~1Я соответствующей структуры агрофитоценозов. Исходя из своих 

интересов и биологических свойств культивируемых растений, человек 

может существенно видоизменять и физическую среду аграфитоценозов 

обработкой почвы, удобрением, орошением, поливом и т.д. Развиваемая 

в настоящее время концепция "энергетических субсидий" в земледелии 

[Одум, 1975] особенно наглядно показывает, что аграфитоценоз явля-
ется категорией не только биологического, но и экономического по­

рядка. 

В большинстве случаев аграфитоценозы создаются возделыванием 

одного вида культурного растения. Значительно реже практикуются 
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смешанные посевы (вика с овсом, клевер с тимофеевкой, кукуруза 

или подсолнечник с бобовыми и т. п.). На практике же в состав агро· 
фитоценозов непременно входят еще разнообразные высшие сорные 
растения, а также бактерии, грибы и водоросли. Во флоре СССР насчи· 

тывается около 1300 видов факультативных и более 100 видов обли· 
гатных сорняков - антропохоров, т.е. видов, сопутствущих сельско· 

хозяйственной деятельности человека. Е. Н. Синская [ 1928, 1948] спе· 
циально исследовала пути приспособпения сорных растений к условиям 

аграфитоценозов и на многочисленных примерах показала громадное 

эволюционное значение фитоценотической среды. Непроизвольный от· 

бор сорных форм растений в аграфитоценозах происходит одновремен· 

но по широкому спектру признаков, в громадных экологических и геог­

рафических масштабах, с жесткой фенологической регулярностью и хро· 

нолагической последовательностью, с использованием мощной сельско­

хозяйственной техники, а в последнее время и с помощью разнообраз­

ных химических средств. Но даже и на этом фоне среда агрофитоцено­

зов оказывается весьма существенным фактором отбора для сорных и 

культурных форм. 

Ксtк показал Кан-Ихи Сакаи, дикорастущие растения обладают бо· 

лее слабой конкурентоспособностью по сравнению с культурными фор­

мами. По его мнению, "одна из возможных причин этого состоит в 

том, что среди дикорастущих растений происходил гораздо более интен· 

сивный отбор на приспособленность к условиям внешней среды, чем 

на конкурентоспособность по отношению друг к другу, тогда как куль· 

турные растения, находящиеся под защитой человека, оказались вне 

влияния сурового естественного отбора, но подвергались· действию вза­

имной конкуренции, поскольку в любой данной "линии' сосуществуют 

различные генотипы" [ 1964, с. 330]. Как бы то ни было, а представ­
ляется очевидным, что высшие сорные растения агрофитоценозов яв­

ляются филагенетически наиболее молодыми и бурно эволюционирую­

щими формами в современном растительном покрове и именно в этом 

смысле представляют глубокий теоретический интерес. К сожалению, 

конкурентоспособность диких и культурных растений в агрофитоцено· 

зах обычно исследуется лишь сравнением результатов выращивания 

их в чистых и смешанных культурах. Как было показано в предыду­

щих главах, новые и подчас неожиданные представления могут быть 

получены при сравнении средних значений признаков, вычисленных 

для отдельных особей разных видов в различных комбинациях соседст­

ва в одном и том же ценозе при их случайном размещении. 

Плотность культурных растений в аграфитоценозах задается нормой 

высева семян, устанавливаемой эмпирически. Весьма содержательный 

анализ и обобщение представлений о зависимости величины урожая 

от плотности посева проделаны Дж. Харпером [1964]. На рис. 57, по 
данным Харпера, показаны характерные особенности рассматриваемой 

зависимости на примере кукурузы, выращенной на силос, и мака сно­

творного (Papaver somniferum). Резюмируя эти и многочисленные дру­
гие примеры, Харпер пишет: "Реакция культурных растений на плот­

ность такова, что уменьшение веса отдельного растения при высоких 
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Рис. 57. Влияние плотности стояния растений на общий урожай и его структуру, 
по Дж. Харперу [1964] 

1 - общий урожай надземных органов и вес початков кукурузы, выращен· 

ной на силос: 1 - сухой вес надземljых частей; 2 - сухой вес надземных частей 
без початков; З - вес початков; tf' - урожай семян мака снотворного: 1 - уро· 
жай семян; 2 - вес семян на одну коробочку (в г); З - число коробочек на 
одно растение 

плотностях почти сводит на нет эффект увеличения числа растений 

на единицу площади. Однако с увеличением плотности распределение 

продуктов ассимиляции по разным органам растений также изменяется 

и есть данные, позволяющие предполагать, что это перераспределение 

часто оказывает отрицательное влияние на урожай семян" [1964, с. 18]. 
Размещение особей в культурных посевах детерминируется возмож· 

ностями использования машинной техники. На практике разли!lаются 

следующие типы размещения: сплошной рядовой, перекрестный, узко· 

рядный, широкорядный, ленточный, гнездовой и квадратно-гнездовой 

[Марков, 19-72]. В большинстве опытов с различными вариантами раз­
мещения особей в чистой культуре (при постоянной плотности посева) 

существенных расхождений в урожаях не обнаружено, однако нередко 

высказывается мнение, что в смешанных посевах двух и более видов 

тип взаимного размещения особей может иметь решающее значение. 

Эта проблема, несмотря на ее кажущуюся простоту, принадлежит вооб· 

ще к числу наиболее актуальных и комплексных проблем агрофитоце­

нологии, во-первых, потому что ее решение должно быть конкретным 

для самых разнообразных видов в различных физико-географических, 
экологических и экономических условиях, а во-вторых, потому что 

ее решение будет связано с анализом биохимических, физиологических, 

морфогенетических, фенологических и генетических асnектов жизнедеятель­

ности растений. Интересные подходы к теоретической разработкеданной 

проблемы nродемонстрированы С. де Витом [1964] и Ф. Милторпом [1964]. 

Представления о вертикальной структуре аграфитоценозов вnервые 
и Rесьма удачно были формализованы А. И. Мальцевым [ 1909]. В над· 
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земной части элементарного агрофитоценоза им лредложено выделять 

следующие четыре яруса [цит. по М. В. Маркову] : 
1. "Культурный ярус (К), образованный высеянным культурным 

растением, как правило, играющий решающую роль в создании внут­

ренней среды агрофитоценоза и условий существования сорных расте­

ний, живущих под пологом культурного яруса.- В состав культурного 

яруса входят и сорные растения, не отличающиес~ по высоте от куль­

турного растения". 

2. "Верхний ярус (В) поднимается над культурным ярусом и обыч­
но представлен в агрофитоценозе небольшим количеством высокорос­

лых растений. Эти растения обгоняют в росте культурное растение и 

в значительной степени ускользают от его отрицательного влияния". 

3. "Средний ярус (С) располагает свой полог ниже культурного 

яруса, в условиях значительного влияния на него доминирующего в 

агрофитоценозе культурного растения. По всем показателям фитокли­

мата, и особенно по условиям освещения, средний ярус отличается от 

культурного яруса. Во время уборки урожая растения среднего яруса 

срезаются вместе с культурным растением, поскольку их высота 

превь'1шает высоту среза культурного растения уборочными машинами 
(выше 25 см)". 

4. "Нижний ярус (Н) включает в себя растения, поднимающие свои 

надземные части невысоко над почвой (ниже 25 см) и во время убор-
. к и урожая не срезаемые уборочными машинами" ( 1972, с. 159-160) . 

Как видно из этих определений, в них учтены не только фитоцено­

тические, но и технологические моменты, причем последние в опреде­

ленных обстоятельствах являются решающими. В характеристике каж­

дого яруса указываются его протяженность по профилю ценоза, видо­

вой состав, проективное покрытие, а и ног да еще и воздушно-сухая 

масса, объем и поверхность листьев. 

В работах А.А. Ничипоровича [1956, 1973], С. Дональда [1964], 
Х. Г. Тооминга и А. Г. Каллиса [ 1973] убедительно показано, что сов­
ременные агрофитоценозы располагают значительными резервами для 
повышения своей продуктивности. В частности, большие надежды воз­

лагаются на сознательное регулирование плотности культур и парамет­

ров фотосинтезирующей поверхности (площади листьев) в пространст­

ве и во времени. "Мы пока еще не совсем понимаем взаимосвязи 

между максимальным урожаем с одного растения и максимальным 

урожаем с единицы площади" - так Дональд резюмировал сущность 

затруднений, возникающих на этом пути [с. 356]. Действительно, если 
клевер (Trifol ium suЬterraпeum) при плотности посева 6 экз/м 2 дает 
сухого вещества 34 г на растение, а при плотности 1500 экз/м 2 (необ­
ходимой для получения максимального урожая на единицу площади) -
0,6 г; если гречиха при плотности 25 экз/м 2 дает урожай в пересчете 
на одно растение в 13 раз более высокий, чем при плотности 400 экз/м 2 , 
также необходимой для получения максимального урожая на единицу 

площади, то здесь, как и во многих других сЛучаях, можно вполне 

уверенно говорить о размерах именно "организационных затрат", об 

издержках конкретной структуры агрофитоценозов. 
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Возрастная структура агрофитоценоэов, как правило, предельно прос­

та. Чаще всего в полевой культуре используются однолетние растения, 

а если высеиваются (или высаживаются) двулетние (свекла) и много­
летние (картофель) культурные растения, то они содержатся на поле 

также не более одного сезона. Значительно реже практикуются посевы 

многолетних трав, занимающих полевой участок в течение 2-3 лет. 
Многолетним компонентом аграфитоценозов являются некоторые сор­

ные растения. Естественно, что в этих условиях особое значение приоб­

ретают сроки посева культурных растений, скорость прорастания семян, 

даты прополки и время жатвы: важно наилучшим образом использо­

вать весь вегетационный период. Многолетние растения, в том числе 

и сорняки, получают в данном случае определенные преимущества, nос­

кольку в начале сезона могут мобилизовать для жизнедеятельности ра­

нее накопленные питательные вещества. По мнению Xapnepa, " ... можно 
создать некоторое nреимущества в смеси слабому виду, высевая его 

в более ранние сроки или же выработав особую схему расположения 
семян" [ 1964, с. 31]. 

Внутрисезонная динамика структуры аграфитоценозов с учетом их 

сорных компонентов, по справедливому замечанию М. В. Маркова [ 1972] , 
не пользуется достаточным вниманием исследователй. Лишь в классичес­

кой работе Х. Гамса [Gams, 1918], которая по многим поводам и постоян­
но цитируется в геоботанической литературе, проделан образцовый анализ 

"фено-экологического спектра" ржаного поля за полный календарный год. 

Развитие техники избирательного . химического воздействия на структу-

РУ аграфитоценозов требует решительного прогресса представлений о ди­

намике взаимодействия растений в агрофитоценозах. 

Подводя итог этому краткому обзору структурных особенностей агра­

фитоценозов, в данном контексте можно выделить следующие основные 

моменты в их организации. 

1. Объектом культуры в аграфитоценозах являются исключительно пок­
рытасеменные растения, причем многие из них после длительной селекции 

уже неспособны существовать в дикой природе. Высшие сорные растения 

аграфитоценозов находятся под постоянным воздействием бессознатель­

ного, но чрезвычайно эффективного отбора по многим важнейшим пара­

метрам их жизнедеятельности. Все это дает основания считать культурные 

и облигатные сорные растения аграфитоценозов новейшими флористичес­

кими элементами биосферы. 

2. Структура аграфитоценозов организуется и поддерживается челове­
ком, исходя из его интересов, с помощью современных технических и хи­

мических средств. Видовой состав, горизонтальная, вертикальная и воз­

растная структуры аграфитоценозов отличаются относительной простотой 

и однородностью. Экспериментальная практика показывает, что в силу 

именно этой простоты, варьируя внебольших пределах параметры плот­

ности и размещения особей, можно достигнуть существенного усиления 

или ослабления отдельных функций агрофитоценозов. В частности, хо­

рошо известно, что выращивание одной и той же культуры на полу­

чение максимального · урожая кормовой фитомассы или на получение 

максимального урожая семян требует совершенно лротивоположных 
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структурнЫ!х предпосылок. В целом можно говорить о вероятности 

достижения внушительных экономических эффектов при слабых воз· 

действиях на структуру агрофитоценозов, что и возбуждает интерес к 
рассматриваемой проблеме. 

3. Предоставленный сам себе аграфитоценоз оказывается неустойчи· 
вым и подвергается более или менее скорой, но неизбежной сукцес· 

сии в сторону естественных зональных типов растительности. Неуклон· 

ное и повсеместное расширение площадей сельскохозяйственных уго· 

дий за счет естественных типов растительности чревато самыми неожи· 

данными последствиями. Уже сейчас значительная доля (более 10%) 
глобальных функций растительного покрова (поддержание газового 

состава и гидро-термического режима атмосферы) выполняется посева· 

ми культурных растений. Пропорционально этой доле возросла и мера 

ответственности за судьбу биосферы со стороны человека. 

ЛЕСНЫЕ КУЛЬТУРФИТОЦЕНОЗЫ 

История лесокультурнога дела насчитывает всего 3-4 столетия. Учиты· 
вая продолжительность жизни древесных растений, человеческий опыт 

лесоразведения можно считать "младенческим". Тем не менее начала 

этого опыта лежат много глубже современных биологических представ· 

лений и оказали на развитие последних определенное влияние. 

Интересы, которыми руководствуется человек при создании лесных 

культур, по крайней мере в настоящее время, неизмеримо шире функ· 

цианальной направленности агрофитоценозов. По мнению английских 

специалистов, стоимость стволовой древесины составляет лишь около 

3% от стоимости всех полезностей лесного биогеоценоза, а некоторые 
специалисты из ФРГ считают, что эта величина составляет всего 0,3-
0.4% (см. в кн. Чижовой, Смирновой, 1977). С учетом длительности 
процесса лесавыращивания получение стволовой древесины никогда не 

могло быть единственной целью создания лесокультур. История степ· 

наго лесоразведения в России [Бодро в, 1961; Бельгард, 1971] , напри· 
мер, отчетливо показывает, что в нем издавна доминировали защитные, 

озеленительные и даже стратегические цели. В лесной зоне лесокульту· 

ры призваны ускорить процесс лесавосстановления на вырубках и га· 

рях, предотвратить нежелательные смены пород, улучшить видовой, 

возрастной и качественный состав лесов, а также оптимизировать рас· 

пределение их в пространстве. В любых условиях лесакультурное дело 

характеризуется комплексным подходом. Так, по сообщениям перио· 

дической зарубежной печати, японские лесоводы в последние годы ре­

шительно отказываются от создания культур лиственницы, несмотря 

на высокую ценность ее древесины, поскольку в лиственничном лесу ... 
плохо растут съедобные грибы. 

В умеренных широтах объектами лесокультурной практики издавна 

являются всего несколько десятков видов диких голосеменных и пок­

рытасеменных древесных и кустарниковых растений. Лишь в послед­

ние 2-3 десятилетия специально для культур выведены новые гибрид-
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ные формы быстрорастущих тополей. Ю. Одум несколько неверно от­

разил ситуацию, утверждая, что "перед лесным хозяйством стоит ди­

лемма: искусственный лес, т.е. монокультура, или естественный лес?" 

[1975, с. 527]. В действительности дилемма состоит в том, какими 
принципами руководствоваться при создании искусственных лесов: 

подражать ли природе, выращивая смешанные разновозрастные древо­

стои с непрерывным циклом самовоспроизводства и многообразными 

функциями~ либо последовать опыту сельского хозяйства и организо­
вать "древесные фермы", т. е. производство древесины в плантационных 

культурах быстрорастущих сортов на индустриальной основе. Совершен­

но очевидно, что эта дилемма с профессиональной точки зрения разре­

шается самым банальным образом: нужно уметь делать и то, и другое, 

в зависимости от конкретных экономических, технологических и фи­

зике-географических условий. До сих пор в подавляющем большинстве 
и на громадных площадях создавались лесные монокультуры. Значитель­

но реже встречаются смешанные из двух-трех видов насаждения. Лишь 

в защитном лесоразведе!'JИИ (особенно вдоль путей транспорта) прак­
тикуются посадки лесных полос иногда чрезвычайно сложной многови· 

довой структуры. 

Лесные культуры создаются посевом семян или посадкой молодых 

растений, выращенных предварительно из семян в специальных питом­

никах. Посадки в большинстве случаев предпочтительней, поскольку 

при этом достигается лучшая приживаемость культур и значительная 

экономия семенного материала, а также регулярная струК'Тура насаж­

дения, удобная при уходе за ним. На рис. 58 показано несколько схем 
посадки растений в лесных культурах и принципы определения в них 

максимальных классов плотности. 

В табл. 24 дается динамика распределения численности деревьев по 
классам плотности для нескольких пробных площадей в чистых (одно­
видовых) культурах сосны обыкновенной, планы которых были опуб­

ликованы Г. Р. Эйтингеном [ 1959, 1962}. В лесоводетвенной литерату­
ре прошлых лет часто встречается выражение: " ... растения были вы­
сажены по схеме "сам-пят". Это значит, что каждое растение находит­

ся как бы в центре квадрата, в вершинах которого и расположены его 

ближайшие соседи (рис. 58, V). Именно по такой схеме были высаже­
ны растения на пробной площади В. По аналогии схему посадки на 

пробной площади Б можно обозначить как "сам-сем", а на пробе Г -
"сам-девять". Схемы "сам-пят" и "сам-девять" изоморфны, т.е. в од­

ном и том же древостое можно применить либо ту, либо другую, в за­

висимости от его общей густоты, исходя из принципа удобства. Как 

видно из таблицы, на всех участках и в любом возрасте размещение 

особей, в связи с самоизреживанием древостоев, весьма существенно 

уклоняется от регулярного в сторону случайного. Естественно, что рас­

тения отвечают на неоднородность плотности определенной пластичес­

кой реакцией, как это наблюдается и в естественных древостоях. Наи­

лучшими показателями обычно отличаются деревья низших классов 

плотности, т.е. произрастающие в наиболее разреженном состоянии. Од­

нако отсюда не следует, что именно к такому строению искусственных 
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Рис. 58. Примеры подтипов (1-VI/1) регулярного размещения особей. Пункти­
ром и цифрами показан принцип определенин показателя плотности в точке 

древостоев и надлежит стремиться. Как будет показано дальше при 

обзоре разнообразного экспериментального материала, для получения 

максимального лесоводетвенного эффекта, как правило, желательно 

присутствие в древостоях вспомогательного функционального элемента 

("подгона"), т. е. необходимо своевременное дополнение культур. 

В работе М. Буша [Bugs, 1958] исследовались свойства сосны обык­
новенной (Piпus silvestris) и сосны горной (Р. mопtапа) в смешанных 

посадках при облесении дюнных песков в Прибалтике. В этой работе 

приводится серия из девяти планов размещения деревьев с проекция-

ми крон на пробных площадях размером 10 · 10 м. Пробы различают­
ся между собой размещением и чередованием деревьев разных видов, 

возраст культур 22 года, смыкания древостоев, по крайней мере в над-
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Таблица 24 

Распределение численности особей по классам плотности на пробиых площаднх в 

чистых культурах сосны 

Литер Возраст 
Численность особей по классам плотности 

пробы леса, лет 

1 
2 

1 
3 

1 
4 

1 
5 

1 1 1 1 

Б 28 3 21 67 105 83 
38 8 54 76 63 24 
46 36 55 40 5 о 

58 48 35 6 о о 

75 47 12 о о о 

в 15 1 18 80 
46 7 19 16 11 4 

г 15 
46 8 13 9 3 

Таблица 24 (окончание) 

Литер Возраст Численность особей по классам плотности 

пробы леса, лет 
6 

1 
7 

1 
8 

1 
9 J Итого 

1 

Б 28 37 о 316 
38 5 о 230 
46 о о 136 
58 о о 89 
75 о о 59 

в 15 100 
46 57 

г 15 3 14 50 72 140 
46 о о о о 34 

земной части, еще не наступило. Таким образом, в данном случае име­

ется уникальная возможность проследить взаимодействие в сообществе 

растений разных видов, но одного рода, т. е. довольно близких по об­

щим биологическим свойствам. 
Прежде всего следует заметить, что сосна горная в данных условиях 

резко отстает в росте от сосны обыкновенной. Так, площадь проекции 

кроны одного дерева сосны горной в среднем составляет 0,246 м2 по 
сравнению с О, 787 м2 у сосны обыкновенной. Соответственно средняя 
высота одного растения сосны горной составляет 21,5 см, а сосны обык­
новенной - 100,0 см. 

На рис. 59 показана зависимость средних площадей проекций крон 
и средних высот деревьев сосны горной и сосны обыкновенной от чис­

ленности деревьев каждого вида на 100 м2 площади. На этих графи-
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Р и с. 69. Зависимость средних площадей проакций крон и средних высот деревь· 
ев от их 'lиспенности на 100 м2 площади, по материалам м. Буша [Bu5s, 1958] 

1 - сосна горная; /1 - сосна обыкновенная 

ках nросто уnорядочены соответствующие данные автора. Общая тенден­

ция nроступает здесь вполне отчетливо. Некоторые уклонения от нее 

наблюдаются у сосны горной, поэтому рассмотрим имеющиеся данные 

более детально. 

Для каждого дерева на nробных площадях М. Буша, исключая nог~ 

раничные, можно установить класс nлотности по nринциnу "сам-де· 

вять", т. е. учитывая убыль среди. восьми его ближайших по схеме nо­

садки соседей. Кроме того, в силу неоднородного чередования деревьев 

разных видов, можно выделить четыре категории деревьев по призна· 

кам их окружения. Из-за малочисленности данных сведения по отдель· 

ным nробным площадям уместно объединить. В табл. 25 nриведено 
сводное расnределение численности деревьев сосны горной и сосны 

обJ,1кновенной по классам плотности и категориям окружения. Здесь 
же показаны и средние nлощади nроекций крон. 

Анализ табл. 25 показывает, что для сосны обыкновенной в данных 
условиях наступил момент, когда начинает nроявляться взаимное уг­

нетение индивидов (размеры крон с увеличением плотности снижают· 

ся) . Для сосны горной в данном возрасте фитоценотический оптимум, 
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Таблиц а 25 

Распределение числа деревьев на пробных площадях М. Буша по классам плотиости 

*В числителе- численность особей, экз. В знаменателе- средняя площадь проекции 

кроны, м 2 . 

напротив, находится где-то в высших классах плотности ( в 7 и 8 м), 
точнее, для нее есть даже два оптимума: либо максимальная разрежен­

ность, либо максимальная сгущенность в размещении особей. Сосна 

обыкновенная обладает здесь наибольшей эдификаторной мощностью, 

так что рост ее в монокультуре происходит хуже, чем при смешении 

ее · (подеревном или рядами) с сосной горной. Данные культуры были 

созданы с одинаковым размещением посадочных мест для обоих 

видое сосен. Следовало бы сосну горную высаживать гуще с тем, чтобы 

повысить и ее собственную продуктивность и продуктивность сосны 

обыкновенной. Смешанный древостой здесь явно предпочтительней, толь­

ко соотношение численностей деревьев сосны обыкновенной и сосны 

горной должно быть примерно 1 : 2 или 1 : 3, причем следует избегать 
соседства сосны обыкновенной с ней же (наиболее интенсивный отпад 

произошел среди саженцев сосны обыкновенной). Таким образом, в 

данных условиях отдельные виды сосен выполняют разные фитоцено­

тические функции, отчего сообщество в целом только выигрывает. 

Вопросам взаимоотношений видов древесных растений в сообщест­

вах посвящено громадное число работ. Чаще всего анализируются пар­

ные сочетания пород: сосна и береза, ель и береза, сосна и ель и т.д. 

Серия постоянных пробных площадей, заложенных в лесной опытной 

даче Тимирязевекой сельскохозяйственной академии [Тимофеев, 1974; 
"Итоги экспериментальных работ в лесной оnытной даче ТСХА за 1862-
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и категориям окружения 

Класс плотности 
Итого в сред-

6 7 8 9 
нем 

24 15 14 8 98 --
0,245 0,284 0,358 0,236 0,263 

10 14 27 33 99 ---
0,203 0,262 0,269 0,214 0,223 

23 19 7 4 116 ---
0,726 0.715 0,626 0,672 0,851 

20 26 19 31 112 --- --- --- ---
0,982 0,878 0,950 0,705 0,867 

1962 годы", 1964], позволяет nроследить весьма детально взаимодей­
ствие в смешанных культурах древостоев сосны, лиственницы и ели. 

В табл. 26 показана динамика распределения числа деревьев сосны 
и лиственницы по классам плотности для пробной площади Ж3 , по ре­
зультатам обработки материалов В.П. Тимофеева [1947]. В табл. 27 
показано такое же распределение, но уже деревьев ели и лиственницы 

для пробной площади Е 5 • Пробные площади заложены в одинаковых 
экологических условиях, с одинаковым размещением посадочных мест 

и с одинаковой плотностью, только ель с лиственницей высаживались 

в соотношении 1 : 1, а сосна с лиственницей - 3 : 1. В nроцессе жиз­
недеятельности древостоев убирались только засохшие. деревья. В кни­

ге Тимофеева есть данные, идентичные итоговым колонкам наших таб­

лиц, и сделаны соответствующие выводы, поэтому нам остается дать толь­

ко анализ динамики расnределения числа деревьев по классам плотности. 

При сопоставлении данных табл. 26 и 27 видно, что, несмотря на 

внешне сходный лесоводетвенный эффект от nрименения сосны 

и ели в качестве "подгона" для лиственницы, дифференциация древо­

стоев в этих случаях произошла по-разному. 

При смешении лиственницы с сосной, nричем значительно превосхо­

дящей лиственницу по первоначальной численности особей, все деревья 

лиственницы к 1936 г. в ходе самоизреживания древостоя перешли в 

первый класс плотности и имеют среднюю площадь проекции кроны 
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Таблица 26 

Динамика распределения численности деревьев сосны и лиственииuы по классм плот­

ности в ходе самоиэреживаиия древостои на пробной площади Ж 3 , по материалам 
В.П. Тимофеева [19471 (лиственница- ель) 

Год наб- Класс плотности 
Итого 

людений 

1 1 1 1 
2 3 4 5 

1 1 

1875 44-134 44-134 
1888 0-1 3-17 37-114 40-132 
1893 Q-2 1-7 6-23 32-93 39-125 
1904 6-4 8-11 10-25 4-22 4-5 32-67 
1912 16-10 13-15 1-7 0-1 30-33 
1922 26-4 1-1 27-5 
1932 26-3 1-1 27-4 
1936 27-2 0-1 27-3 

Таблица 27 

Динамика распределения численности деревьев ели и листвеиющы по классам плот· 

кости в ходе самоиэреживаиия древостои на пробной площади Е5 , по материалам 
В.П. Тимофеева [1947] (лиственница- ель) 

Год наб- Класс ПЛОТНОСТИ 

людений 1 1 1 1 

Итого 

2 3 4 5 

1875 68-68 68-68 
1888 8-9 57-58 65-67 
1893 1-1 17-20 43-43 61-64 
1904 2-1 10-2 24-9 13-4 2-1 51-17 
1912 3-1 17-5 16-5 6-2 42-13 
1925 8-1 14-4 13-5 2-1 37-11 
1932 7-1 15-4 13-4 1-0 36-9 
1936 7-1 16-3 11-3 1-0 35-7 

5,5 ± 0,1 м2 • Сосна практически уже к 1922 г. выполнила свою слу­
жебную функцию и выпала из состава сообщества. Древостой перешел 
в категорию одновидовых. Взаимоотношения между индивидами пере­

шли в ранг внутривидовой конкуренции со всеми вь1текающими послед­

ствиями. Последующая дифференциация древостоя будет происходить 

за счет гибели отдельных деревьев лиственницы. 

Совсем иная картина наблюдается при смешении лиственницы с елью 
(табл. 27). Несмотря на то, что деревья этих видов в 1875 г. были 

высажены в равном соотношении, к 1936 г. ель из сообщества еще не 

выпала, она выполняет свою функцию, дифференциация древостоя еще 

не завершилась. Весьма любопытно, что деревья лиственницы, перешед· 

шие к 1936 г. в первый класс плотности, имеют среднюю площадь про-
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екции кроны 6,8 ± 0,09 м2 , деревья второго класса плотности -
5,1 ± 0,05 м2 и третьего - 3,1 ± 0,07 м2 • В этом древостое пока еще 
сохранились существенные потенции для его саморазвития, поскольку 

представительной категории деревьев лиственницы предстоит еще пере­

ход в первый класс плотности, сопровождающийся повышением их про­

дуктивности. 

О том, насколько велики упомянутые потенции, можно судить по 

материалам пробной площади Ж3 • Как уже было показано (табл. 26), 
здесь все 27 сохранившихся деревьев лиственницы к 1936 г. оказались 

в первом классе плотности. Казалось бы, что флюктуации в их разме­

рах следует объяснить случайными обстоятельствами, поскольку теперь 

они занимают равное положение в пространстве сообщества. Однако 

это не так. Анализ показывает, что деревья лиственницы, перешедшие 

в первый класс плотности до 1904 г., в 1936 г. имеют среднюю плаt· 

щадь проекции кроны 3,5 ± О, 1 м2 • Деревья, переход которых в пер­
вый класс плотности задержался до 1912 г., в 1936 г. имеют среднюю 

площадь проекции кроны 5,1 ± О, 1 м2 • И, наконец, деревья, которые 
перешли в первый класс плотности лишь к 1922 г. или позже, в 1936 г. 
имеют среднюю площадь проекции кроны 6,6 ± О, 1 м2 • Вполне очевидно, 
что эта тенденция не случайна. Логично предполагать, что в структуре 

сообществ данного типа необходимо постоянное присутствие подчинен­

ного служебного элемента, действующего по принципу "подгона", а 

точнее - ~буфера", предотвращающего ненужные ·~столкновения" меж­

ду особями доминирующего вида (лиственницы) . Вполне понятно, что 
сосна для этой цели менее пригодна: она стоит слишком близко к ли­

ственнице по своим биологическим свойствам, в целом уступает ей по 
"видовой силе роста" [термин К.К. Высоцкого, 1962] и, преждевре­
менно элиминируя из древостоя, слишком рано прекращает выполнять 

свою вспомогательную функцию. Ель отстоит дальше от лиственницы 

по своим биологическим свойствам, она более жизненна в сообществах 

данного типа и длительное время сохраняет свою функцию. Для того, 

чтобы эту функцию усилить, ель по отношению к лиственнице следует 

высаживать в значительно большем количестве. Можно полагать, что 

пихта на месте ели окажется еще более пригодной. 

Уместно подчеркнуть, что анализ роста деревьев лиственницы и ели 
на пробных площадях 3 и Р2 в аналогичных условиях [по материалам 
В.П. Тимофеева, 1947] подтверждает преимущества подеревнаго сме­
шения лиственницы с елью: деревья лиственницы-, ближайшим соседом 

которых являются также лиственницы, имеют среднюю площадь про· 

екции кроны 7,9 ± О, 15 м2 , а те деревья лиственницы, ближайшим 
соседом которых были ели, имеют среднюю площадь проекции кроны 
9,4 ± 0,4 м2 • 

В данном разделе мы вынуждены останавливаться на довольно спе­
циальных подробностях, поскольку•анализ подобного рода в лесоведе­
нии в общем-то не практикуется, а о других отраслях растениеводства 
нечего и говорить. Аналогичные выводы (нельз_я думать, что их нет) 

делаются обычно путем сравнения результатов длительного выра­
щивания растений на разных опытных участках. Наш подход в данном 
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сnучае можно считать экспресс-методом. Иной раз он приносит весьма 

неожиданные результаты. Рассмотрим еще один характерный пример. 
На пробных пт:ощадях N° 93-96 ("Итоги экспериментальных работ ... ", 

1964) с 1883 г. ис.1ытывались смешанные посадки ели местного про­

исхождения и сосны 4З семян, собранных в четырех разных губерниях 
России. Саженцы были размещены в культуре по схеме "сам-пят" со 
сторонами квадрата 2,13 м. Целью эксперимента было выявление се­
лективных преимуществ по устойчивости и скорости роста у деревьев 

сосны различного географического происхождения. Хотя этот опыт и 

послужил в дальнейшем одним из оснований для заключения о преиму­

ществе древостоев из семян местного происхождения, нетрудно убе­

диться, что результаты его нельзя трактовать столь однозначно. В табл. 

28 пс;жазано распределение числа деревьев сосны и ели на рассматрива­
емых пробных площадях по классам плотности, установленное по опу­

бликованным планам этих площадей. Как видно из таблицы, прежде 

всего не соблюдено условие первоначального равенства численности 

саженцев сосны и ели (в одном из вариантов деревьев ели было вы­

сажено почти вдвое больше чем сосны). Далее, схема поса,!fки "сам-пят" 

предполагает, что всем индивидам, исключая расположенные на грани· -
цах участков, задан показатель плотности в точке "5", который в даль­
нейшем может только уменьшаться. Из таблицы же мы видим, что в 

1902 г. более 30% всех деревьев размещалось с плотностью 6 и более. 
Таким образом, второе условие строгого эксперимента - регулярность 

исходного размещения особей - также не соблюдено, а нам сейчас уже 

хорошо известно, что неоднородность плотности в динамике древостоев 

имеет существенное значение. Наконец, из истории данных пробных 

площадей известно, что на одной из них проводилась даже обрезка вер• 

шин у деревьев ели. Таким образом, судить о селективных преимуще­

ствах древостоев из семян различного географического происхождения 

по результатам этого почти 100-летнего эксперимента можно лишь с 

предельной осторожностью и множеством неизбежных оговорок. 

Данные табл. 28, однако, представляют и некоторый самостоятель­
ный интерес. При сопоставлении этих данных с табл. 26 и 27 нетрудно 
убедиться, что ель здесь выполняет вспомогательную роль, только те­

перь уже по отношению не к лиственнице, а к сосне. К 1950 г. ель 

десь полностью выпадает из древостоев, но к тому времени она уже 

вполне "оправдала" свое существование. Весьма характерно, например, 

что в том· варианте опыта, где ели было высажено вдвое больше, чем 
сосны, в 1937 г. средняя площадь проекции кроны для деревьев сос­

ны равна 6,5 м2 , тогда как по всем остальным вариантам опыта, примерно 
с равным соотношением численности деревьев ели и сосны, средняя 

площадь проекции кроны для сосны равна всего лишь 3,3 м2 • 
Подводя итог анализу всей этой серии экспериментальных данных, 

следует подчеркнуть, что здесь использованы уникальные материалы 

многолетних систе~атических наблюдений, проделанных на одних и тех 

же площадях несколькими поколениями лесоведов. Совершенно очевид• 

но, что материалы подобного рода могут бесконечно долго служить 

науке, по мере появления новых задач и аспектов исследований. Дaflee 
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Таблиц а 28 

Сводное распределение численности деревьев сосны и ели на пробных площадях 

N° 93-96 по классам плотиости (сосна- ель) 

Год 
Класс nлотности 

1902 1937 1950 

36-11 91-0 
2 71--40 1-1 
3 11-8 55-50 
4 76-69 24-36 
5 210-328 9-14 
6 82-133 
7 29-69 
8 4-18 
9 2-10 

Итого 414-635 195-151 92-1 

следует заметить, •по наши результаты нельзя nонимать как nрямые 

рекомендации лесоводству. Будет лучше, если их рассматривать как 

иллюстрацию алгоритмов, т.е. сnособов решения оnределенного круга 

задач в области не только лесоведения, но и. фитоценологии вообще. 

Мы рассмотрели лишь наиболее тиnичные nластические реакции дре­

весных растенИй на факторы горизонтальной структуры их сообществ. 
Так, по материалам И.Д. Юркевича [1960], наnример, nридерживаясь 
тех же nринциnов анализа, можно убедиться, ~по в смешанных дубово­

сосновых культурах и сосна и дуб реагируют на. nовышение nлотности 

nовышением nродуктивности (nробные nлощади N" 27 .и 28 в книге 
И.Д. Юркевича) . Громадный интерес nредставляет исследование зави­
симости качественных· nризнаков растений от факторов горизонтальной 
структуры. Составители канадской национальной nрограммы улучшения 

лесов, в частности, рассчитали, что улучшение качества древесины всего 

на 5% увеличивает nрибыли nредnриятий по nереработке древесины уже 
на 40% [Caгlisle, 1970]. Разумеется, осуществление широких исследо· 
ваний в рассматриваемых асnектах немыслимо без развития техники 
моделирования основных фитоценотических nроцессов, связанных с ди­

намикой численности и взаимоотношений особей. 

Как видно из nредыдущих материалов данного раздела, концеnция 
"nутей развития" деревьев в связи с динамикой их численности в со­

обществе может быть вnолне nрименима и в случае лесных культур -
фитоценозов. На рис. 60 характеристика nробной nлощади Б, nоказан­
ная в табл. 24, развернута более детально, а именно: отражены сnосо­
бы nерехода отдельных деревьев сосны из одного класса nлотности в 

другой в связи с самоизреживанием искусственного древостоя. Карти· 

на оказалась весьма nестрой, однако именно в этой nестроте скрыто 

объяснение высокой морфаметрической изменчивости деревьев в лес­

ных кулыурфитоценозах, а· nоэтому в ней следует и nолучше разоб-
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раться. В целом для 53 деревьев сосны, сохранившихся к моменту пос­
леднего наблюдения (к возрасту 75 лет)·, можно выделить 34 вариамта 
путей их перехода из одного класса плотности в другой. Как видно из 

диаграммы, здесь учитывал01сь не только окончательные результаты са­

моизреживания древостоя, но и nромежуточные состояния окружения 

отдельных деревьев в разные сроки наблюДений (в каком именно 

-возрасте происходили их передвижки из одного класса плотности в 

другой). 

На рис. 61 показан средний ход роста по диаметру на высоте груди 

для двух категорий деревьев на данной пробной площади; для де­

ревьев, переходивших из одного класса плотности в другой по схеме 

5-3-1-1-1, и деревьев, проделавших путь по схеме 5-4-3-2-1. Циф­
ры схем обозначают, что в первоr.t случае в 28 лет деревья были в пя­
том классе плотности, в 38 лет оказались в третьем, в 46 лет - в пер­

вом, в 58 и 75 лет оставались в первом классе. Во втором случае в 
28 лет деревья также были в пятом классе, к 38 годам они перешли 
в четвертый класс, к 46 годам - в третий, к 58 годам - во второй 
и лишь к 75 годам оказались в первом классе. Эти графики достаточно 
отчетливо свидетельствуют о том, что наилучшим ростом в лесном куль­

турфитоценозе отличаются не просто деревья, сгруппировавшиеся в 

первом классе плотности в процессе самоизреживания древостоя, не 

деревья, которые всю жизнь росли в каком-либо одном классе, пусть 

даже наиболее соответствующем фитоценотическому оптимуму в ста­

тике. а деревья, переходившие из класса в класс, и не как-нибудь, а 

вполне определенными, оптимальными путями. Немногочисленность 

особей в заключительных вариантах их распределения на рис. 60 не поз­
воляет проанализировать подобным образом сравнительную эффектив­

ность действительно всех возможных путей развития отдельных кате­

горий деревьев и соответственно сообщества в целом. Совершенно оче­

видно, что для этих целей нужны пробные площади значительно боль­

ших размеров. Достаточно ясно, что последовательный анализ подобно­

го рода на массовом. материале будет способствовать переходу наших 

представлений из области интуитивных соображений в область комби­

натиеного расчета и моделирования самых разнообразных и, конкрет­

ных лесоводетвенных ситуаций. 

Выше уже неоднократно упоминался термин "фитоценотический оп­

тимум", но определение этого понятия целесообразно обсудить именно 

в данном контексте. М.В. Марков дает следующее оп ре, 1еление: "Под 

фитоценотическим оптимумом понимаются такие сочетания и напряжен­

ность экологических факторов, при которых вид входит в состав фи­

тоценоза и достигает в нем максимального обилия" [1972, с. 48]. 
Б.А. Быков определяет фитоценотический оптимум как " ... наилучшие 
условия, в которых при сохранении нормальной жизненности растения 

данного вида могут играть наибольшую фитоценотическую роль, стано-

---
Р и с. 60. Пути развития деревьев сосны в связи с динамикой их численности в 
культуре на пробной площади Б [Эйтинrен, 1962]. · 
Цифры в квадратах - численность особей 
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Рис. 61. Ход роста по диаметру на высоте 
груди деревьев, переходивших из одного 

класса плотности в другой по схеме 5-3-
1-1-1 (кривая 7) и по схеме 5-4-3-2-1 
(кривая 2), на пробной площади Б. По оси 
ординат - средний диаметр ствола на высоте 

груди (в см); по оси абсцисс - возраст 

вясь, в частности, доминантами или субдоминантами" [1973, с. •128]. 
Оба эти определения противопоставляются концепции экологического 

оптимума, который, в свою очередь, трактуется как " ... условия, в ко­
торых наблюдается наилучшая жизненность растений" [Быков, 1973, 
с. 128] . Основной упор в этих высказываниях сделан на экологические 
факторы жизнедеятельности видовых популяций в сообществах, а чисто 

внутренние, т.е. фитоценотические условия, упоминаются в них лишь 

как следствия внешних причин. Иными словами,, подобные формули• 

ровки не соответствуют интересам исследования структурно-функцио­

нальной организации фитоценозов. Весь опыт кулыурфитоценологии, 

геоботаники и лесоведения показывает, что, изменив норму высева се­

мян или размещение посадочных мест, дополнив состав ценаза каки­

ми-то видами или, напротив, изъяв из него второстепенные r<омпонен­

ты, можно существенно усилить или ослабить определенные функции 

сообщества в целом в одних и тех же экологических условиях. Исхо­

дя из этого бесспорного положения, а также из всей логики данного 

исследования, можно nредложить следующее более конструктивное оп­

ределение: фитоценотический оnтимум есть такое состояние параметров 

структуры фитоценоза (видового состава, соотношения численности . 
особей, плотности, размещения, вертикальной и возрастной структур) , 
nри которых та или иная функция фитоценоза в одних и тех же эко­

логических условиях достигает наивысшего выражения и максималь­

ной устойчивости. Именно в такой трактовке нами и употребляется 
обсуждаемый термин. 

В nервой главе мы обсуждали вопросы классификации функций фи­

тоценозов (см. рис. 8). Эта сугубо умозрительная схема тем не менее 
вполне конкретно оnределяет круг и очередность задач, которые сле­

дует решить при отыскании фитоценотического оnтимума по отноше­

нию к той или иной интересующей нас функции. Действительно, nро­

думывая, наnример, воnросы повышения семенной продуктивности ка­

кого-либо сообщества (или сообществ какого-либо тиnа), мы должны 
установить: какие категории особей являются в данном случае выпол-

няющими и корректирующими функциональными элементами; далее 

должны оnределить, в каком масштабе времени (сезонном, возрастном 

или историческом) мы намерены оnтимизировать· рассматриваемую фун· 
кцию сообщества; и, наконец, должны подобрать (на основе известных 
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эмпирических обобщений) наиболее соответствующие всем требованиям 
морфологические (структурные) параметры такого сообщества, с уче­

том запросов выполняющего и корректирующего функциональных эле­
ментов. Анализ подобного рода следует в принципе поручать машине 

и лишь на его основе (с учетом экономических факторов) принимать 

решения о технологии создания фитоценозов или ухода за ними. 

"Нельзя доnускать совместной посадки сосны с тополем и осиной, 

веймутовой сосны - со смородиной, лиственницы - с березой, ирги -
с рябиной, можжевельника - с яблоней, грушей, иргой, рябиной и бо­

ярышником, так как эти породы имеют общих вредителей" [ Бодров, 
1961, с. 67]. Лесокультурной практикой накоплен громадный фонд 
эмпирических обобщений подобного типа, и надо отдавать себе ясный 

отчет, что все это обобщения биогеоценологического порядка. Благо­

дарной задачей будущего является сведение таких nредставлений в еди· 

ную комбинативную систему. 

Возвращаясь к вопросам структуры лесных культурфитоценозов, 

следует заметить, что все ее параметры, в противоположность структу­

ре агрофитоценозов, чрезвычайно зависят от возраста культур. Глубо­

кий и разносторонний анализ структуры некоторых лесных культур­

фитоценозов разного возраста с учетом зоокомпонентов и физико-хи­

мических свойств почв проделан Н.В. Дылисом с сотрудниками [ 1970, 
1973]. Из этих материалов отчетливо видно, как по мере своего ста­
рения лесной культурфитоценоз насыщается новыми естественными 

компонентами и в структурно-функциональном отношении все более 

приближается к естественным лесным сообществам. 

До сих пор речь шла о лесных культурфитоценозах, сложенных ди· 

кими видами растений. По nродуктивности они обычно сопоставимы 

с лучшими естественными сообществами, nроизрастающими в анало­

гичных условиях. Продуктивность плантаций культурных гибридных 

и полиплоидных сортов древесных растений может быть неизмеримо 

выше. Так, в 20-летней культуре гибридных тополей запас древесины 

достигает 400 м3./га. Такими же показателями характеризуются насаж­
дения триплоидной (гигантской) осины, первоначально найденной в 

природе и клониj:>ованной в массовых масштабах. Естественно, что 

столь интенсивное хозяйство требует определенных материально-энер­

гетических "субсидий" со стороны человека, а сообщества подобного 
типа по своей структуре приближаются к агрофитоценозам. Из-за вы­

сокой порослевой способности древесных растений плантационных сор­
тов можно полагать, что плотность таких ценазов с каждым оборотом 

рубки будет экспоненциально возрастать (без ухода), отчего продук­

тивность и качества древесины могут ухудшиться. Стало быть, в план­

тационном лесном хозяйстве должно быть nредусмотрено нечто вроде 
севооборотов. 

Различия между лесными культурфитоценозами и естественными лес­
ными сообществами состоят не столько в структурной, сколько в их 

функциональной nрироде, поскольку все основные жизненные отnравле­

ния культурфитоценозов детерминированы интересами человека. Наnри­

мер, сплошь и рядом культуры сосны создаются в лесарастительных 
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условиях, отвечающих экологическим особенностям ели (иногда просто 
после рубки ельников) . Естественно, что в подобных случаях рассчиты­
вать на последующее самовозобновление соснового насаждения не при­

ходится. Таким образом, осуществление одной из важнейших органичес­

ких общих сложных функций сообщества, каковей является естествен­

ное возобновление, в данной ситуации становится заботой человека. 
Удачный подбор видов, напротив, обеспечивает успех самовозобновления 

культур, но при этом, как правило, возникают другие проблемы, тре­

бующие постоянного внимания лесовода. 

ГОРОДСКИЕ КУЛЬ ТУРФИТОЦЕНОЗЫ 

Около трех тысяч лет назад под влиянием эстетических запросов и 

тщеславия властителей независимо в разных частях земного шара - в 

Египте и Китае, а также, вероятно, на территории древней цивилизации 

майя, зародилось искусство декоративного садоводства. В противопо­

ложность плодовому садоводству как доходной отрасли земледелия, 

декоративное садоводство изначально было призвано благоустроить, 

оздоровить и украсить среду существования избранных представителей 

человеческого общества. В превосходной популярной книге Н.М. Вер­

зилина "По садам и паркам мира" [ 1961] . хорошо показано, как в хо­
де глубоких социальных преобразований общества возрастала обществен­

ная значимость садового искусства. В настоящее время, в связи с рас­

тущей урбанизацией ландшафтов и чудовищной концентрацией насел~ 

ния в городах, функции городских садов и парков многократно умно­

жились, причем оптимальное осуществление этих функций становится 

актуальным для каждого человека. По отношению к фитоценологии 

садоводство представляет собой трехтысячелетний экспериментальный 

опыт создания многовидовых сообществ травянистых, кустарниковых 

и древесных, чаще всего экзотических или специально выведенных рас­

тений на самых различных субстратах и в самых разнообразных сочетаниях. 

В повседневной практике наименования "сад" и "парк" нередко упо­

требляются как синонимы, но это неверно. Сад является действитель­

но искусственным фитоценозом, тогда как парк нередко создается на 

основе каких-то уже существующих элементов естественной раститель­

ности того или иного ландшафта. Сад может быть разбит на крыше, 

на стене и внутри дома; парк размещается под открытым небом, дости­

гает внушительных размеров (сотен и тысяч гектаров), в нем могут 

содержаться "на воле" довольно крупные животные. В сущности, сад 

или даже несколько садов могут быть элементами одного и того же парка. 

Поскольку сад и парк являются прежде всего произведениями искус­

ства, принято говорить в первую очередь об их художественном стиле, 

а не о структуре. На протяжении многих веков в Египте, а затем и в 

европейском садоводстве господствовал так называемый регулярный, 
геометрический или архитектурный стиль. Основу этого стиля состав­

ляют прямоугольная и симметричная планировка насаждений и аллей, 

регулярное размещение растений, художественная стрижка крон деревьев 
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и кустарников, обилие регулярно размещенных архитектурных украше<­

ний, тиnа статуй, колонн, арок и ваз. Создание и содержание таких са­

дов требовало большого искусства и громадноiХ. материальных затрат 

nрежде всего nотому, что культивиравались формы, чуждые дикой nри· 

роде. Образцом садовой архитектуры данного стиля является Версаль­

ский nар к в окрестностях Парижа, созданный во второй nоловине XV 11 в. 
в течение 20 лет на nлощади 6,0 тыс. га, nод руководством выдаю­
щегося художника А. Ленотра. Характерной фитаценалогической осо­

бенностью садов и nарков nодобного тиnа является их nричудливый 

видовой состав, в котором в самых разнообразных сочетаниях, но ре­

гулярно nовторяются растения, совершенно чуждые друг другу и nри­

роде данной местности. Немалый эстетический эффект достигается це­

ной· "грубого -насилия" над физиологической nрирадой растений мно­

гих видов. Пожалуй, самым ценным для фитоценологии в оnыте садо­

водства архитектурного стиля являются именно многочисленные nробы 

и ошибки в nодборе и сочетании на одном и том же субстрате и в тес­

ном взаимодействии растений из разных географических nунктов и с 

различными nотребностями. Несомненно, в частности, что некоторые 

явления аллелоnатического nорядка были известны садоводам еще в 

глубокой древности. 

В древнем Китае изначально, а в Евроnе начиная с середины XVIII в. 
(не без влияния китайской культуры) развивалея другой стиль садо­

вого искусства - естественный, или nейзажный. В nротивоnоложность 

архитектурному стилю, здесь за эталон красоты nриняты не измышлен­

ные воображением художника конструкции, а естественные элементы 

тех или иных ландшафтов. Основой этого стиля являетая решительный 

отказ от nрямоугольных, симметричных и регулярных nланировок на­

саждений и дорожек, nодражание структуре "nасторальных" (идилли­

ческих и nоэтизированных) элементов естественных ландшафтов (кур­

тин, nолян, скал, nещер, оврагов, озер и водоnадов), умеренные воздей· 

ствия на онтогенез растений nосредством стрижки крон и весьма осто­

рожное исnользование в культуре экзотических видов растений. Образцом 
nроизведений nодобного стиля может служить Павловский nарк nод 

Ленинградом, созданный гением Ч. Камерона, А.Н. Воронихина, П. Г'Он­

заго, Д. Кваренги, К.И. Росси, И.П. Мартоса, М.И. Козловского и мно­

гих безвестных садоводов в конце XVIII и начале XIX вв. в течение ' 
более 50 лет. Для древнего китайского садового искусства, nомимо всего 
nрочего, была характерна nредельная миниатюризация форм. Для фитоцено­

логии в nейзажном садоводстве наиболее ценным является его многовеко­

вой оnыт моделирования отдельных фрагментов nриродных ландшафтов. 
В книгах А.И. Колесникова [1958, 1962], И.И. Галактионова, А.В. Ву 

и В.А. Осина [ 1967] .рассматриваются биологические особенности и де­
коративные свойства более 500 видов древесных, кустарниковых и лиа­
нови~шх растений, исnользуемых в зеленом строительстве. С учетом 

травянистых форм как объемов цветоводства общая численность куль­

тивируемых в декоративных nосадках видов из·меряется, nо-видимому, 

десятками тысяч. Из биологических особенностей всех этих растений 

главным образом учитывается их отношение к чисто экологическим фак-
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торам (морозостойкость, жаровыносливость, солеустойчивость, nыле-ды­
мо-газаустойчивость и т.n.), а их фитоценотические свойства (отношение 
к факторам nлотности и видового состава ценозов, а также размещения 

и сочетания особей разных видов) известны. гораздо хуже, что, несомнен­

но, удорожает стоимость создания nосадок. Весьма ценным для общей 
биологии обстоятельством является то, что растения многих видов и 

сортов хорошо исnытаны разнообразными воздействиями на их морфо­
генез (стрижка, nрививки, nересадки и т.д.). Достаточно уnомянуть 
древнее яnонское искусство выращивания "бонсаи" - карликовых де­
ревьев. В данном случае эффективно исnользуется колоссальная морфо­

генетическая nластичность растений. Оnыт садоводства в этом смысле 

совершенно уникален, и глубоко nрав Н.П. Кренке, утверждая, что 

" ... многие явления регенерации и срастания вследствие ясной для всех 
nрактичеuкой значимости их зафиксировались человечеством едва ли не 
как одни из самых nервых в области эксnеримента с растением. Дей­
ствительно, воnросы регенерации и трансnлантации неизбежно соnутст­

вуют садоводству" ( 1950, с. 27) . 
С ростом городов изменилось отношение к регулярному стилю са­

дового искусства. Прямолинейные формы городской архитектуры и 

ограниченность nлощадей, nригодных для создания nосадок, в большин­

стве случаев вызывают необходимость регулярной nланировки садов, 

аллей и скверов. Вnрочем, и раньше большинство садов и nарков бы­

ло создано в смешанном стиле, чем нередко достигалея высокий худо­

жественный эффект. В nоследние десятилетия естественный, или nей­
зажный стиль садоводства nолучил новый и на этот раз чрезвычайно 

мощный стимул для дальнейшеFо развития в связи с бурным настуn­

лением nромышленной цивилизации на nригородные зоны. 

Анализируя nроблемы рекультивации (возрождения) нарушенных 

nромышленностью земель, Б.П. Колесников и Л.В. Моторина nишут: 

"Современные неоландшафты, созданные и существующие в результате 

реконструктивных и разрушающих воздействий на биосферу средств, 

сил и орудий современной техники, заслуживает выделения в особую 

категорию tехногенных ландшафтов, а слагающие их биогеоценозы -
техногенных биоценозов как сnецифичных образований эnохи научно­

технической революции. Техногенные ландшафты в наши дни сменяют 

и вытесняют естественные и классические антроnогенные (nроизводные) 

ландшафты; их уnорядоченные ,и рационально-организованные тиnы в 

ближайшем будущем займут ведущее место в биогеоценотическом nокрове 

Земли, в структуре технобиосферы или ионосферы (no Вернадскому), иду­
щей на смену голоценовой биосферы недавнего nрошлого" ( 1975, с. 63). 

С фитоценологической точки зрения, nожалуй, самой характерной 
особенностью nромышленной цивилизации является то, что она nораж­
дает множество новых тиnов физических сред и субстратов, в значитель­

ном большинстве не имеющих аналогов в дикой nрироде. Площадь та­
ких субстратов в настоящее время составляет уже около 3% no отно­
шению к nоверхности суши и к 2000 году должна no крайней мере 
удвоиться· [Рябчиков, 1972}. В отдаленном геологическом nрошлом аре­
ной грандиозных эволюционных r1реобразований являлась территория 
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литорали (в современную эпоху ее площадь достигает 29,0 млн. км2 ). 
Надо полагать, что развитие техногенных и антропогенных ландшафтов 

сопровождается столь же внушительными эволюционными последствиями, 

только наука еще далеко не всегда способна их различать. "Каждое 

круnное изменение биотоnа nредставляет собой эволюционный эксnери­

мент" [Майр, 1974, с. 394]•, и одной из теоретических задач индустри­
альной биогеоценологии в свете этого может стать эволюционное истолко­

вание nодобных экспериментальных данных. 

Интересы населения nромышленных городов требуют, чтобы каждый 

свободный от застройки и коммуникаций квадратный метр городской 

площади был nокрыт растительностью. Полагаться в этом деле на свой­

ства естественных груnnировок растений не приходится, nоскольку их 

состав случаен, скорость формирования и расселения мала, а устойчи• 

вость против экстремальных факторов низкая. Наряду с этим, как nо­

казали Е. Ромедер и А. Шенборн [Rohmeder, .SchoпЬorn, 1965], в естест­
венных популяциях растений, произрастающих (и катастрофически гиб­

нущих) в экстремальных техногенных условиях, почти всегда находят-
ся особи, обладающие наследуемым иммунитетом против того или иного 

неблагаnриятного фактора. Отбор в nрироде и массовое разведение та­

ких форм представлАются одним из основных путей решения рассмат­

риваемой nроблемы, если ее оценить с точки зрения только фитоцено­

логии, но такой подход в данном случае оказывается уже недостаточ­

ным, поскольку в центре проблемы на этот раз CT'JAT интересы человека 

в условиях громадной концентрации сложных систем его жизнеобеспе­

чения в современных городах, т.е, на nервый план выступают социологи-• 
ческие, демографические и экономические асnекты, 

"Урбанизация продолжает оставаться в центре внимания социологи• 

ческих исследований, так как население городов растет во много раз 
быстрее, чем население в целом. Однако лишь недавно социологи стали 

широко изучать экологическуюnроблему ... и начали понимать, что главная 
беда- ухудшение качества жизненного пространства, а не снабжение энер­

гией или ресурсы" [Одум, 1975, с. 646]. Весьма характерно, что даже в 
книге Дж. Форрестера "Динамика развития города" [1974], nредельно на­
сыщенной новейшими кибернетическими подходами, об экологической 
обстановке городов, и тем более о ее динамике, не говорится ни слова. 

"Мы nроигрываем битву за чистоту воздуха",- утверждают американские 

специалисты [см. в кн, В.А. Чичварина, 1970, с. 246]; и у них действитель­
но есть все основания для пессимизма. 

ФИТОЦЕНОТИЧЕСКИЕ ГРАНИЦЫ И БАРЬЕРЫ< 

ОТНОШЕНИЯ МЕЖДУ ФИТОЦЕНОЗАМИ 

Границы фитоценозов являются, несомненно, категориями структурно­

го (морфологического) nорядка, причем в современных условиях едва 

ли не важнейшими в п~актическом и теоретическом отношениях, посколь­

ку любое фитоценологическое исследование и хозяйственное мероприя­

тие начинаются с установления размеров и протяженности, т. е. простран­

ственньах пределов того или иного ботанического объекта. 
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Небольшой, но содержательный очерк двух nротивоборствовавших 

методологических концепций в вопросе о границах фитоценозов (теории 

континуума и дискретности растительного покрова) сделан В.Д. Алек­
сандровой [ 1966], и надо полагать, что идея диалектического единства 
непрерывности и дискретности в организации растительного покрова в 

настоящее время стала действительно общепризнанной. В.И. Василевичем 

nредложено следующее определение: "Граница- это линия, разделяю­

щая две соседствующие совокупности объектов как в реальном, так и 

в абстрактном пространстве, оси которого nредставляют какие-либо ха­

рактеристики изучаемых объектов. Но это не математическая линия, и 

ширина границы определяется в реальном nространстве размерами 

объектов, а в абстрактном - точностью определения их координат" 

[1974,с.8]. 

Постановка настоящего раздела именно в данной главе nродиктована 
тем обстоятельством, что с момента овладения человека огнем и топо­

ром он стал, так сказать, главнейшим "межевальщиком" растительного 

покрова Земли, во многом превосходя в этом отношении естественные 

геологические силы. Достаточно взглянуть на аэрофотоснимок любого 

участка суши, чтобы увидеть подчас неизгладимые следы этой непроиз­

вольной деятельности. Вырубки, горельники, пастбища, nросеки, сено­

косы, пашни, посевы, посадки, сады, плантации, огороды, пустоши, карь­

еры, водохранилища, города, линии связи и электроnередач, газопрово­

ды, дороги, каналы, канавы, усадьбы, сваЛКI'!, изгороди, заводы, шахты, 

пляжи, дамбы, плотины, аэродромы, поля сражений ... - все эти сугубо 

антропогенные территориальные элементы неизбежно дробят раститель­

ный покров, пересекая естественную сеть геологических, геохимических, 

ландшафтно-географических, биохорологических и исторических границ, 

создают пеструю мозаику реальных отдельностей, из которых состоит 

материковая часть биосфе.ры. Каждая из этих отдельностей, разумеется, 
совершенно уникальна даже в статике. В рамках этих отдельностей фи­

тоценозы и составляют еще более дробные элементы. 

Во введении обсуждались различные определения понятия "фитоценоз", 

но в данном контексте, т.е. в вопросе о границах фитоценозов, уместно 

вернуться к ним еще раз. Некоторым образом резюмируя результаты 

данного исследования, определение фитоценоза можно сформулировать 

так: фитоценоз - это участок растительного покрова, однородный по 

структуре и единый в смысле его функциональной организации и дина­

мики. Наиболее очевидными признаками фитоценоза являются парамет­

ры его структуры (видовой состав, горизонтальная, вертикальная и воз­

растная структуры), по ним и устанавливаются границы фитоценоза. Ес­

тественные границы фитоценозов. как правило, совпадают с какими-либо 

орографическими, гидрологическими, микроклиматическими и эдафичес­

кими рубежами, поэтому они одновременно являются и надежной осно­

вой для выделения биогеоценозов (экосистем) суши. На практиюе же 

фитоценозы все чаще оказываются ограничены и расчленены искусствен­

ными преградами, не говоря уж о том, что появились и умножаются 

фитоценозы либо совершенно искусственного происхождения, либо су­

щественно нарушенные в своих основных отправлениях деятельностью 
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человека. Все это nорождает ряд nринциnиально новых nодходов к nри­
, роде объектов фитоценологии. В частности, особое значение nриобрета­
ют воnросы целостности и, так сказать, "регенерационной сnособности" 

фитоценозов, неnосредственно связанные с теорией границ. которая са­

ма по себе требует всемерного развития. 

Начало развитию учения о сменах фитоценозов (сукцессиях) nоложе­

l:·ю трудами В.Н. Сукачева [1915а] и Г.Н. Высоцкого [1915], и теnерь 
оно стало одним из центральных разделов геоботаники. У нас нет воз­

можности обсуждать основные nоложения учения о сменах фитоценозов, 

но хочется уделить некоторое внимание воnросам целостности фитоце­

нозов, nоскольку наличие таковой nодразумевается неnременной их nри­

надлежностью во всех nревращениях. "Признание биоценоза целостной 

системой" К.М. Завадский [1966] относит к числу изменений сnособа 
мышления, "имеющих революционное значение". 

Если nодходить к делу сугубо nрактически, то целостность фитоцено- · 
зов можно рассматривать в двух асnектах: в структурно-функциональ­

ном и в территориальном. В nервом отношении фитоценоз можно счи­

тать целостным, если все его существенные комnоненты и nризнаки 

находятся в естественном состоянии, т.е. вnолне соответствуют услови­

ям данной физической среды. Структурно-функциональная целостность 

фитоценоза может быть нарушена самыми разнообразными сnособами 

(выбррочным изъятием отдельных элементов ценоза, доnолнением его 

состава, воздействиями на морфогенез отдельных растений и т.n.), и 

наиболее актуальной является в данном случае задача количественного 

выражения меры целостности. Вnолне очевидно, что динамика фитоце­

ноза с нарушенной структурно-функциональной целостностью каким-то 

образом nодчиняется интересам ее восстановления [демутации, по Г.Н. 

Высоцкому, 1915]. Регенерационная сnособность фитоценозов в этом 
смысле nредставляется вnолне реальной nринадлежностью их характе­

ристики и требует всестороннего изучения. 

В территориальном отношении Фитоценоз, на наш взгляд,можно счи­

тать целостным, если он ограничивается исключительно естественными 

(экологическими, орографическими, гидрологическими и пр.) рубежа­
ми. Количественное выражение меры целостности в данном случае не 

nредставляет особых затруднений. Е:е можно обозначить единицей. Если 

все границы фитоценоза искусственные, то территориальную целостность 

его можно nринять равной нулю. Наконец, если часть границы фитоце­

ноза является искусственной, то стеnень его территориальной целостнос­
ти можно выразить дробью, характеризующей nротяженность естествен­

ной границы фитоценоза по отношению к его nолному nериметру. Никто 
этого не исследовал, но можно nредnолагать, что естественные фитоцено­

зы обладают некоторой регенерационной сnособностью и по отношению 

к территориальной целостности. 

Конфигурация фитоценоза в nлане (картографический обра'з) несет 
оnределенную информацию о его nроисхождении, структуре и динамике, 

в связи с чем nредnринимаются nоnытки класс.ификации тиnов карто­

графических образов фитоценозов [Богомолов, 1960; Мазинг, 1962]. 
Аналогичная задача назрела и в ландшафтоведении. 
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Анализируя ситуацию, В.С. Преображенский предлагает различать 

элементарные картографические образы по следующим признакам. "1. По 
близости к правильным геометрическим формам ( например, природ­
ные комплексы, связанные с конусами выноса и дельтами рек, имеют 

форму, близкую к треугольнику, долинные- обычно вытянуты); эта 

часть классификации особенно сложна, поскольку при переходе от мас­

штаба к масштабу возможно превращение площадных изображений в 

точку или линию. 2. По nлощади, которая может выстуnать как пока­
затель степени благоприятности условий для развития комплексов дан­

ного типа. 3. По конфигурации границ; извилистые границы простых 
контуров часто свидетельствуют о связи с экзогенными геоморфологи­

ческими процессами, а прямолинейные - о связи генезиса комплекса с 

тектонической или гидрологической основой" [ 1966, с. 30]. Все эти 
соображения, несомненно, можно nеренести и на фитоценозы, только 

в nоследнем пункте уместно дебавить о связи прямолинейных контуров 

с антропогенными факторами. 

Ki:tк уже было сказано раньше, биологическую границу любого ранга 

можно уnодобить мембране. Как всякая биологическая мембрана, гра­
ница обладает избирательной и несимметричной проницаемостью (для 

организмов, вещества и энергии) . Развивая аналогию, можно полагать, 
что в развитии естественного фитоценоза, если этому не препятствуют 

какие-либо экологические факторы, соблюдается принциn, так сказать, 

минимизации протяженности границ. Поэтому, собственно, в природе 

и преобладают округлые формы. Искусственные и нарушенные, напри­

мер, рубками естественные фитоценозы имеют, как правило, прямоли­

нейную конфигурацию, что увеличивает относительную протяженность 

границ (при одной и той же площади ценоза), а соответственно и уяз­

вимость фитоценозов по отношению к отдельным неблагаприятным 

экологическим факторам. В особенно неблагаприятном положении ока­

зываются фитоценозы, имеющие в плане форму лент или полос, посколь­

ку относительная протяженность их границ максимальна. Повторяя все 

эти, в сущности, банальные моменты, необходимо подчеркнуть, что с 

развитием антропогенных ландшафтов и техники воздействия на естест­

венный растительный покров они приобретают весьма принципиальное 

значение. 

В заголовке раздела nомимо границ упомянуты "фитоценотические 

барьеры". К обсуждению этой категории также структурного порядка и 

следует сейчас перейти. Дело в том, что опять же в связи с деятельностью 

человека естественные фитоценозы все чаще оказываются поделены на 

части различными искусственными преградами (канавами, просеками, 

дорогами, линиями электропередач и т.п.). Целостность фитоценозов при 

этом как будто не нарушается, однако ряд симптомов показывает, что 

это не так. Общеизвестны случаи, когда неверно проложенная дорога да­

ет начало эрозионным процессам, когда трасса газоnровода оказывается 

неnреодолимым nреnятствием на пути мигрирующих животных, когда 

прокладка временной лесовозной узкоколейной железной дороги способ­

ствует массовому заболачиванию и вымочке леса на nрилегающих терри­

ториях, когда "безобидная" канава вызывает усыхание прилегающих 
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древостоев. Число примеров можно было бы бесконечно умножить, но и 

так уже ясно, что все это явления одного порядка, явления непредвиден­

ного нарушения территориальной целостности биогеоценозов, так сказать, 

"изнутри". К эффектам подобного рода мы и применяем понятие "фито­
ценотического барьера". Можно согласиться, что эти явления в миниатю· 

ре аналогичны геохимическим барьерам А.И. Перельмана [1961, 1977]. 
Фитоценотические барьеры несомненно способствуют дивергенции неког­

да единых фитоценозов и направляют развитие их отдельных частей по 

новым и далеко не всегда желательным путям. Практическое значение 

рассматриваемых мвлений вполне очевидно. Научная сторона дела, по-ви­

димому, должна развиваться как составная часть общей теории биологичес· 

ких границ (и мембран). В частности, полезно выяснить, какими популя­

цианно-генетическими последствиями для отдельных типов организмов 

сопровождается массовое "межевание" растительного пскрова громадных 

территорий в современную эпоху. Союзникам биолога в этом деле может 

стать географ. Мы глубоко разделяем убеждение И.М. Забелина, что "ис­

тория развития органического мира в такой же степени проблема физика­

географическая, как и биологическая. Искусственный разрыв между физи­

ческой географией и биологией в решении эволюционных проблем лишь 

вредил и продолжает вредить делу. Преодоление его уже в ближайшем 

будущем необходимо и пойдет на пользу эволюционному естествознанию··· 

[1970, с. 37]. 
Отношения между фитоценозами сравнительно хорошо изучены толь· 

ко во временном плане, т.е. в аспекте сукцессий, в аспекте смен фитоцено­

зов на одной и той же территории. Что касается отношений между смежны­

ми или территориально разобщенными фитоценозами, то исследование их 

еще почти не начато. Некоторые исходные теоретические nоложения недав­

но были высказаны ЮЛ. Бялловичем [ 1 973], а nервые эксnериментальные 
данные оnубликованы Н.В. Дылисом [1973]. Весьма характерно, что при 
обсуждении nроблемы межбиогеоценозных связей упомянутым авторам 

пришлось мобилизовать и географические и эволюционные концеnции. 

Надо nолагать, что именно на этом nути получит должное развитие еще 

один из актуальнейших и интереснейших разделов современного естество­

знания. 

Заканчивая раздел и главу в целом, следует заметить, что здесь удалось 

затронуть лишь малую часть вопросов, которыми живет современная куль­

турфитоценология, да и те в основном оказались лишь nеречислены. Про· 

грессирующil!е техногенные воздействия на биосферу в nервую очередь и 

.с особой силой отражаются на растительности. В этих условиях культур· 

фитоценология выдвигается на nередний план, а ее теоретические основы 

требуют неотложной разработки. На nервое место встает nроблема устой-· 
чивости и самовосnроизводимости культурфитоценозов со всеми свойст­

венными им функциями. Благодаря тысячелетнему оnыту земледелия 

на фоне общей биологии культурфито~енология, пожалуй, ближе всего 

стоит на nути к выработке собственной наДежной и эффективной аксио­
матики, и это действительно грандиозная задача. 



ЗАКJПОЧЕНИЕ 

Центральную задачу нашего исследования можно оnределить как nоnыт­

ку nроследить nревращения структуры сообществ автотрофных организ­

мов на фоне геологической истории, морфаанатомического и физиологи­

ческого nрогресса растений, а также эволюции видов и растительного nо­

крова nланеты. Теоретической основой nослужил nринциn актуализма, 

диалектическое развитие которого на современном этаnе связано с идея­

ми В. И. Вернадского. Методической основой, так сказать, стержнем ис­

следования nослужил тот очевидный факт, что структурно-функциональ­

ная организация сообществ растений, независимо от таксономического 

ранга nоследних, может быть оnисана и nроанализирована в одних и тех 

же nоказателях, достуnных для количественного выражения. В свете об­

щей задачи существенное знnчение имеют nредставления о функциях, сnе­

цифических именно для систем биоценологического (экосистемного) 

уровня интеграции жизни на Земле. 

Функциональная nрирода сообществ как элементарных территориаль­

ных nодразделений биосферы не оставалась неизменной на nротяжении 

эволюции жизни, а неуклонно усложнялась, следуя за развитием морфо­

анатомических и физиологических nрисnособлений организмов к меняю­

щимся условиям их существования, за nовышением их видового разнооб­

разия и сnециализации. На этом магистральном nути можно выделить по 

крайней мере nять этаnов, к обсуждению которых на основании данного 

исследования и следует сейчас nерейти. 

Первый этаn в эволюции структурно-функционilльной организации со­
обществ автотрофных организмов начался с момента зарождения жизни 

на Земле и nродолжался около nолутора-двух миллиардов лет, вnлоть 

до момента nриобретения организмами сnособности к nоловому размно­

жению. Функциональную nрироду сообществ этого nериода, вероятно, 

можно оnределить одним словом: выжить. В этот nериод становилось 

клеточное строение организмов, отрабатывались механизмы деления кле­

ток, а та·кже обмена веществ. Сообщества nредставляли собой гигантские 

клоны, в которых nродолжительность жизни отдельных "особей" изме­

рялась сначала секvндами, а затем минутами. В nодходящих условиях со­

общества выживали в виде скоnлений броуновских частиц. Плотность со­

обществ регулировалась через частоту делений биохимическими механиз­

мами. Сnектр nригодных местообитаний был жестко ограничен, nосколь-

254 



ку степень генатипического разнообразия особей-клонов была невелика. 

Вероятно, уже на этом этапе зародилась способность идентичных организ­
мов группироваться в устойчивые агрегаты. Значение этой способности 

для "броуновских частиц" трудно переоценить. Объединенные метаболи­
ты постепенно стали формировать вокруг агрегатов слизисть.1е полупро­

ницаемые капсулы. Между наружными и внутренними клетками агрега-

та должны были неизбежно возникать некоторые различия (по доступу 

питательных веществ и световой энергии, а стало быть, и по скорости де­

ления, и по степени развития клеточных оболочек). Так наметилась функ­

циональная специализация клеток, которая в конце концов и привела к 

обособлению клеточного ядра, к появлению эукариотов и типичного поло­

вого процесса, а также - через колониальность - к подлинной многокле­

точности. Надо полагать, что ма уровне именно агрегатов оказались воз­

можны симбиогенетические явления, так же как и явления Пi"Разитизма 

и хищничества (появление вирусов). Все эти гипотетические соображения 

при соответствующей заинтересованности, вероятно, нетрудно проверить 

экспериментально, восnитывая агрегирующиеся одноклеточные организ­

мы в смешанных культурах. 

Появление полового процесса ознаменовало начало второго этапа в эво­

люции структурно-функциональной организации сообществ, завершивше­

гася к началу палеозойской эры. Основным достижением этого этапа яви­

лось возникновение многоклеточных и прикрепленных к субстрату бен­

тических форм растений. Функцией живого, реализующейся именно на 

уровне сообществ, стало уже не просто "выжить", но и " ... дать жизнеспо­
собное потомство". Половой способ размножения предполагает наличие 

"партнеров", а стало быть, осуществим только в сообществе организмов, 

когда вероятность контактов достаточно велика. Половое размножение 

резко усилило полиморфизм, а соответственно и адаптационные способ­

ности организмов. Вместе с бесполым размножением оно обеспечило не­

уклонное повышение плотности популяций и продуктивности сообществ. 

Самим фактом своего существования жизнь стала оказывать все большее 

влияние на планетарные процессы. Так, к началу кембрия за счет жизне­

деятельности автотрофных организмов был достигнут 1%-ный по отноше­

нию к современному уровень содержания в атмосфере Земли кислорода 
("точка Пастера"), что явилось решающей предпосылкой для возникно­

вения наиболее эффективного аэробного фотосинтеза и для зарождения 

озонового экрана как препятствия на пути губительного для жизни на суше 

космического ультафиолетового излучения [Беркнер, Маршалл, 1966]. 
Морфаанатомический прогресс организмов ознаменовался становлени­

ем многоклеточной организации (через агрегаты и колониальность), раз­
витием дИфференциации и специализации тканей и органов. Появлением 

прикрепленных к субстрату форм водорослей был сделан первый реши­

тельный шаг в сторону "растекания" жизни на сушу. В сообществах гипо­

нейстона, а также пены и пленок морской среды, с одной стороны, и в 

сообществах донных илистых отложений литорали - с другой, созревали 

основные функциональные компоненты будуЩих первобытных почв. Вы­

сокопродуктивные бентические сообщества водорослей способствовали 

развитию гетеротрофного населения биосферы и установлению облигат-
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ных мутуалистических отношений между отдельными видами. Увеличи­

лась продолжительность жизни особей, а вместе с тем и конкуренция их 
за пространство (поверхность субстрата, толща воды по вертикали), по­

явились виды, адаптированные к специфическим условиям приливно-от­

ливной полосы, протяженность которой, как и сейчас, была громадной. 

Способность растений образовывать споры обеспечивала занос их репро­

дуктивных зачатков в самые разнообразные экотопы, а способность рас­

тений агрегироваться повышала их шансы на выживание даже в кpailtнe 

неблагаприятных экологических условиях. Жизнь накопила силы, доста­

точные для распространения ее на сушу. 

Третий этап в эволюции структурно-функциональной организации рас· 

тительных сообществ начался с момента "растекания" жизни на сушу и 

продолжался до появления голосеменных растений. Функции сообществ 

умножились и определить их можно следующим образом: выжить,· дать 

жизнеспособное потомство и обеспечить элементарные условия для его 

существования. Действительно, в водной среде последнее обстоятельство 

не имело особого значения, поскольку толща воды обеспечивала и надеж­

ную защиту от неблагаприятных атмосферных факторов, и доступ пита­

тельных веществ ко всем l<леткам и тканям организмов, и отвод разно­

образных "отходов" жизнедеятельности. На суше обстановка изменилась 

кардинальнейшим образом, и защитные системы уже не только организ­

мов, но и их сообществ приобрели решающее значение. На уровне орга­

низмов наземный образ жизни потребовал решительного развития защит­

ных, механических и проводящих тканей, соврешенствования запасающих 

и проводящих (коммуникационных) систем, завершившегася появлени­

ем сосудов. На уровне сообществ потребовалось завоевание живым поло­

гом рас'!"ений приземного слоя атмосферы, сопровождающееся трансфор­

мацией физических свойств последней в благоприятную АЛЯ жизнедеятель­

ности организмов сторону, потребовалась надежная координация автотроф­

ного и гетеротрофного циклов метаболизма сообществ. 

Жизнь распространилась на сушу не из-за перенаселения океана, а в силу 

присущего ей свойства "слепого растекания" в пространстве, сопряжен· 

ного с морфаанатомическим и физиологическим прогреесом элементар­

ных носителей жизни во времени. Благодаря жизнедеятельности морских 

фототрофных организмов к началу силура был достигнут 10%-ный по от· 

ношению к современному уровень содержания кислорода в атмосфере, 

и это обстоятельство Оl<азалось решающей nредпосылкой для закрепле­

ния жизни на суше, поскольку мощность озонового экрана стала доста­

точной для защиты жизни на суше от смертельных доз ультрафиолетово­

го излучения. 

Земноводный и тем более наземный образ жизни поставил организмы и 

все системы жизнеобеспечения растений в сферу мощного воздействия 

разнообразных мутагенных факторов (космическое излучение, резкие 

перепады температуры и влажности воздуха, повышенные концентрации 

физиологически активных соединений в субстрате и т.п.), что повысило 

генатипическое разнообразие растений и соответствующие возможности 

отбора. Эволюционную роль просто соматических мутаций в этом смыс­

ле следовало бы еще и еще раз продумать. Процесс редукции гаметофита, 

256 



начавшийся еще у морских водорослей, завершился абсолютным домини­
рованием спорофита в жизненном цикле организмов у большинства видов 

растенИй. Именно в этот период выработался единый принцип строения 

спорофита сосудистых растений, выдержавший все последующие испыта­

ния. На границе земноводных сообществ прим·итивных слоевищных мхов 
и, вероятно, лишайников появились, судя по всему, сначала заросли лис­

тостебельных мхов, а затем и псилофитов. 

Тело первых псилофитов, типа ринии, у.крывалось в толще ила и детри­

та, выбрасывая на дневную поверхность лишь органы спороношения, ве­

гетативно разрасталось в субстрате и вело, по существу, полусапрофитный 

образ жизни. Потребовались, вероятно, десятки миллионов лет, прежде 

чем весь спорофит оказался способным растекаться по дневной поверх­

ности, заполняя своими фотосинтезирующими и спороносными органами 

надземный слой атмосферы толщиной до 2~30 см. Экспоненциальный 

тип нарастания фитамассы в сообществах поздних псилофитов вместе с 

обильным спороношением сообщал им черты подлинных "землепроход­

цев", чрезвычайно агрессивных при освоении новых субстратов. Сообщест­

ва подобного типа должны были быть монодоминантны (в части продуцен­

тов), представляя собой гигантские распростертые по субстрату клоны. 

Фактор плотности сообществ имел сугубо положительное значение, поз­

воляя организмам "выстоять" в суровой экологической обстановке. На-

до полагать, что взаимодействие псилофитов с их гетеротрофными парт­

нерами осуществлялось, так сказать, по территориальному принципу: в 

зонах чрезмерной плотности вертикальных и горизонтальных побегов 

псилофитов из-за исчерпания ресурсов субстрата происходила их массовая 

гибель, тогда в этой зоне оказывалось возможным пышное развитие ге­

теротрофов (грибов и бактерий); после переработки детрита гетеротро­

фами субстрат становился снова пригодным для псилофитов, растекавших­

ся сюда из смежных зон. Сообщество в целом представляло из себя пест­

рую мозаику автотрофных и гетеротрофных синузий, находящихся в раз­

личных стадиях развития. Агрегация, таким образом, и в этих условиях, 

на наш взгляд, была непременной предпосылкой для нормальttой жизнедея­

тельности сообщества. Разумеется, это сугубо умозрительная схема, но ее 

подкрепляют представления о жизнедеятельности отдаленных аналогов пси­

лофитов- современных плаунов. Путем аналогий можно заключить, что го­

дичная продукция псилофитовых зарослей составляла не более 2-3 ц/га 
сухого вещества. Продукция наземных экосистем была незначительной. 

Событием, имевшем громадные последствия для судьбы биосферы, 

оказалось приобретение спорофитам некоторых видов растений способ­

ности развиваться не в горизонтальной, а в вертикальной плоскости. 

Укороченная главная ось спорофита претерпела цепь превращений, в 

ходе которых она покрылась сплошным чехлом камбиальных мерис­

тем - вечно эмбриональных тканей. Так зародилась древовидная фор­

ма роста, и сообществам растений о'ткрылся путь к освоению третьего 

измерения наземного пространства, к развитию по вертикали в слое 

атмосферы толщиной до 30-40 м. Начиная со второй половины дево­
на лесные формации стали господствующими в материковой части био­

сферы. 
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Структура лесных сообществ, сложенных сnоровыми растениями, 

была весьма своеобразной, и данные nалеоботаники nозволяют рекон­

струировать ее лишь в самых общих чертах. 

Наиболее вероятно, что nервобытные лесные сообщества были моно­

доминантны, т.е. госnодствующий ярус сообществ в оnределенных ле­

сорастительных условиях был сложен каким-либо одним видом. По­

деревное чередование в составе древостоев деревьев разных видов nред­

ставляется крайне маловероятным. В nользу этого: обстоятельства 

говорит достаточно очевидный факт, что в nервобытных сообществах 

древесных сnоровых растений преобладал вегетативный сnособ раз­

множения (отводками, корневыми отnрысками, выводковыми nочками 

и т. д.) , nоскольку жизнесnособность спор nри всем их обилии могла 
быть лишь весьма невелика. К тому же nроросток из споры, разумеет­

ся, не мог конкурировать с мощным вегетативным побегом того же 

вида и возраста. Более nримитивные травянистые растения (сnоровые) 

могли найти свое место nод nологом леса в качестве его nодчиненных 

эпифитных и саnрофитных комnонентов. Поnытка реконструировать 

ход роста и динамику численности особей в сообществах леnидоденд­

ронов nоказывает, что nлотность их древостоев могла варьировать от 

нескольких десятков экземnляров до нескольких десятков тысяч эк­

земпляров деревьев на гектар, в зависимости от возрастной структу­

ры nопуляций. В любом случае nродуктивность таких сообществ была 

чрезвычайно высокой, измеряясь несколькими тысячами кубометров 

стволовой ·фитомассы на. гектар. Характерной особенностью ботроденд­

роновых, леnидодендроновых и сигилляриевых древостоев было то, что 

молодые деревья в них nредставляли собой лишенные ветвей "мачты", 

достигающие высоты 30 м, а стало быть, и могли размещаться с гро­
мадной плотностью. В возрастной динамике численности особей в них 

nрисутствовал критический момент, связанный с началом массового 

дихотомического ветвления стеблей и соответствvющим эксnоненциаль­

ным возрастанием фитомассы крон. В разновозрастных древостоях 

никаких катаклизмов в связи с этим не возникло. В одновозрастных 

древостоях nроцесс формирования крон деревьев сопровождался мас­

совой гибелью nодавляющей части особей и гетеротрофное население 

сообществ с такими "дозами" детрита, разумеется, уже не сnравлялось. 

Таксационные реконструкции искоnаемых лесов вообще чрезвычайно 

nерсnективны, nоскольку nозволяют именно с биологических nозиций 

осветить некоторые условия углеобразования. Слабым местом таких 

реконструкций является отсутствие сведений о возрастах деревьев и 

возрастных структурах вымерших древостоев, но в некоторых случаях, 

nри сnециальном nодходе, эти затруднения, nо-видимому, можно все­

таки nреодолеть. Развитие nалеолесоведения в этом асnекте nредстав­

ляется весьма актуальным. 

Вечнозеленый, весьма nлотный и однородный nолог nервобытных 

лесов обесnечивал надежную защиту молодых генераций растений 

от неблагаnриятных атмосферных факторов. Мощные корневые систе­

мы старых деревьев гарантировали вегетативному nотомству на nервых 

порах устойчивое минеральное nитание. От своих nионерных травянис-
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тых предков древесные споровые растенИя, вероятно, унаследовали не­

который "им·мунитет" против фактора nовышенной плотности и в ста­

бильных физико-географических условиях могли долгое время дейст­

вительно процвет;пь. И все-таки благополучию лесных сообществ эпо­

хи антраколита угрожал ряд внешних и внутренних факторов. 

Прежде всего о стабильности физико-географических и лесарас­
тительных условий, как и сейчас, не могло быть и речи, а это требова­

ло от растений адаптаций к широкому спектру превращений внешней 

среды. Пластичность же споровых растений в вегетатиена размножаю­

щихся линиях весьма невелика. В их жизнедеятельности всегда при­

сутетеуют элеменtы автоматизма начиная с предпосылок для прораста­

ния спор (споры некоторых видов сохраняют жизнеспособность бук­
вально лищь в течение не,жольких дней) и кончая строгой последова­

тельностью в прохождении отдельных фаз онтогенеза. Определенное 

значение имела и зависимость полового процесса от наличия капельно­

жидкой воды как субстрата для транспортировки гамет. На уровне 

сообществ обстановка усложнялась их монодоминантным строением: 

с одной .стороны, эти сообщества были как бы закрыты для новопосе­

ленцев, а с другой - в них неизбежно должны были возникать разно, 

образные колли.эии, связанные с перепроизводством или хроническим 
недостатком каких-либо веществ и соответствующей напряженностью 

гетеротрофной фазы в цикле их примитивного метаболизма. Все эти 
противоречия благополучно разрешились на следующем этапе эволюции, 

когда появились семенные растения. 
. 

Функциональную природу растительных сообществ на ~етвертом эта­
пе эволюции можно определить, усилив предыдущие формулировки 

следующим образом: выжить, дать жизнеспособное потомство, обеспе­

.чить элементарные условия для его существования и "дать жить дру­

гим", т. е. упрочить предпосыл к и для сосуществования многих видов 

в обстановке одного и того же сообщества. Возможно, последнее об­
стоятельство звучит нес~олько неожиданно, поэтому ·его придется обос­

новать более дета'льно. 
Семенной способ размножения растений открыл новые перспективы 

АЛЯ эволюции биосферы в самых разнообра'зных аспектах. По отноше• 

нию к структурно-функциональной организации сообществ эти перспек-
1 

тивы так или иначе связаны с повышением надежности полового по-

томства растеяий. Прежде всего независимость полового процесса при 
семенном размножении от водной фазы резко повысила вероятность 

его успешного осуществления. Наличие в семенах собственного запаса 

рафинированных питательных веществ и многоклеточного высокодиф­
ференцированного зародыша обеспечивало повышение жизнеспособнос­

ти растений в самой критической фазе их онтогенеза. Соответственно 
этому возросла и доля участия в составе популяций ювенильных осо­

бей. Вместе с повышением генатипического и модификационно~о раз­

нообразия особей в популяциях многократно расширl!lлся фон для ес­

тественного отбора и дивергенции видов. Так, на смену сообществам 
гигантских клонов споровых растений пришли сообщества нового т"'па, 

характерной особенностью которых стала высокая степень индивидуали-
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зации особей. Сосуществование в эдификаторном ярусе сообщества ор­

ганизмов даже одного вида, но с различной генетической конституцией 

неизбежно повышало их зависимость от фактора, который можно обоз­

начить понятием "качество индивидуального окружения". Адаптация 

к этому фактору и выразилась в коЛоссальной модификационной измен· 
чивости (морфогенiнической пластичности) особей. Последнее обстоя·· 
тельство оказалось решающей предпосылкой возникновения полидоми­

нантных растительных сообществ. Возросла доля материально-энергети­
ческих затрат на поддержание их пространственн.о-временной структуры. 

Ангиоспермизация (процесс исторического становления покрыта-

семенных растений) происходила под воздействием не только ариди­

зации и похолодания климата, но и сугубо биоценологических факто­

ров. Пожалуй, впервые столь очевидную роль в эволюции живых сие· 

те:v~ сыграли животные.· А. Мюнтцинг характеризует ситуацию слеДую­

щим образом: "Быстрая эволюция покрытосеменных ... объясняется, 
помимо других факторов, появлением пчел и других переносящих 

пыльцу насекомых, а также развитием фауны птиц, которые распрост· 

раняли семена. В то же самое время начали вымирать гигантские 
растител~оноядные динозавры. Некоторые ученые считают, что эти чу-

довища играли существенную роль в уничтожен.ии флор1.1 папоротни­

ков и голосеменных, которая отличалась плохой возобновляемостью" 
[1963, с. 390]. Из факторов структурного порядка ангиоспермиЗации 
несомненно способствовали и насыщение видового состава всех яру-

сов лесных сообществ, и дисперсное размещение особей одного вида, 

и устойчивая стратификация фитоценотической среды. В частности, 

можно предполагать, что в первую очередь ангиоспермизация проис·. 

ходила именно в подчиненных Ярусах лесных сообществ, под пологом 

господствующего яруса, n·оскольку именно там, в трансформированных 

сообществом и соответственно наиболее стабильных экологических ни-

шах, давление естественного отбора должно было быть·максимальным. 

Разнообразие и специализация видов (включая животных) с появле­

нием покрытасеменных растений чрезвычайно умножились. Специали­

зированные группы растений освоили самые разнообразные местообита­

ния. В биосфере практически не остаЛось "белых пятен". Некоторые 
виды покрытасеменных растений расселились даже "обратно", в· водную 

среду. Именно за счет узкой специализации у некоторых жизненных 

форм растений моглИ произойти явления неотении. Путем неотении об· 
разоваЛось большинство современных кустарников и трав, к явлениям 
того же порядка принадлежит апомиксис. Можно полагать, что процесс 

неотении в некоторых случаях обратим, как обратимы даже самые 

редкие мутации. 

Основным достижением эволюции растительных сообществ на четвер· 
том этапе можно считать именно отработку механизмов устойчивого 

сосуществования и воспроизводства множества биологических видов 

с разлиными физиологическими потребностями на фоне ограниченнь1х 

внешних ресурсов (включая сюда пространство). Механизмы эти еЩе да­
~Jеко не познаны, и тем более трудно сказать, как события развивзлись 

бы дальше, если бы на арене жизни не появился человек. 
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Итак, пятый (текущий) этап в эволюции структурно-функциональ­

ной организации растительных сообщесiв мы отсчитываем с момента 

появления человека, а точнее с момента овладения человека огнем. Мно­

гие типы фитоценозов с тех пор просто созданы человеком и без его 

поддержки не 1111огут существовать. Другие преобразованы им нас-

только, что возврат их к исходному состоянию маловероятен. Человек 

все более ощутимо способствует исчезновению, возникновению и рас­

селению видов растений и животных. Человек все более активно преоб­

разует физическую оболочку Земли и распространяет свое влияние на 

прилегающее космическое пространство. Наконец, человек стал консу­

ментом высшего порядка, расточительно расходующим не только теку­

щую продукцию биосферы, но и колоссальный энергетический потенциал, 

накопленный на протяжении сотен миллионов лет. 

Функциональная природа соо!Jществ на пятом этапе (витке) эволю­
ции дополнилась еще одним специфическим элементом, который мож­

но определить как "удовлетворение разнообразных и растущих потреб­

ностей человека". Вполне очевидно, что эта функция распространяется 

не только на искусственные сообщества. По отношению к естественным 

сообществам ее еще можно сформулировать "в страдательном залоге", 

например, как "сохранение в условиях косвенного воздействия и пря­

мой эксплуатации человеком". 

В настоящее время уже трудно найти фитоценоз, в котором бы не 

ощущалось прямое или косвенное влияние современной цивилизации, 

и сам по себе этот факт не должен кого-либо смущать, поскольку про­

цесс этот неотвратим [Колесников Б.П., 1976]. Обсуждая эту ситуа­
цию, С. С. Шварц писал: "Признание неизбежности антропогенного из­

менения природных компонентов должно быть положено в основу реа­
листической политики по охране природной среды. В основу этой по­

литики могло бы быть положено следующее утверждение: экологические 

системы в индустриальном и урбанизированном мире не могут быть 

сохранены в первозданном, естественном состоянии. Изменение природ­

ной среды, т. е. ее отход от "естественного" состояния, нет никаких ос­

нований считать ухудшением среды" [1976, с,. 89]. 
Человек "пришел к власти" в тот момент, когда строение биосфе­

ры еще отнюдь не идеально: треть поверхности суши занята пустынями, 

четверть - парализована вечной мерзлотой. Располагая достаточными 

энергетическими ресурсами и взяв на себя функцию управления стру~­

турно-функциональной организацией растительных сообществ, человек 

может и должен существенно повысить продуктивность биосферы. Ра­

зумеется, речь идет вовсе не о том, чтобы "подменить" естественные 
механизмы гамеостаза в исправно функционирующих экосистемах, а о 

том, чтобы научиться "запускать" такие механизмы во вновь создавае­

мых, искусственных или в основательно нарушенных естественных эка­

системах. Перед лицом именно этой грандиозной задачи и полезно еще 

и еще раз исследовать и продумать принципы, на которых основана жизне­

деятельность естественных растительных сообществ, принципы, которые 

вырабатывались на протяжении сотен миллионов лет. 
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