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Популяционная концепция позволила существенно продвинуться в понима-
нии процессов микроэволюции и экологических механизмов, определяющих жизнь 
растений и животных в природе. Очень много вопросов и сомнений возникает в от-
ношении популяций микроорганизмов (включая сюда «по размерам» представите-
лей самых разных таксономических групп). Вопрос же о популяционной структуре 
вида у лишайников только еще начинает обсуждаться [Fahselt, 1996; Progress..., 
2000, Михайлова, 2004; Глотов, Суетина, 2005]. Здесь имеется много неясного и 
спорного, строго не определенного. 

Под популяцией у лишайников понимают локальную группу талломов одно-
го вида, более или менее пространственно отделенных от других таких же групп 
[Fahselt, 1996].  

Единицей, наблюдаемой у лишайников в природе, является слоевище (тал-
лом). Представляет ли собой слоевище один индивидуум (особь) в обычном пони-
мании биолога или это – механическая смесь нескольких индивидуумов (геноти-
пов)? Такого рода механические межвидовые гибриды у лишайников известны [Ott, 
1987]. Небольшие скопления и даже одно слоевище не всегда являются особями, 
происходящими от одной диаспоры. Известно, что на начальных этапах онтогенеза 
два или несколько зачатков слоевища, соприкасаясь, могут сливаться и формиро-
вать одно слоевище (Werner, 1965). Слияние грибных гиф, выросших из нескольких 
спор, документировано у Xanthoria parietina (L.) Th. Fr. [Ott, 1987], слияние соредий 
и образование единого слоевища – у видов Hypogymnia и Physcia [Schuster et al. 
1985]. Разные генотипы грибов могут сосуществовать в одном слоевище  Cladonia 
chlorophaea (Flörke ex Sommerf.) Spreng. [DePriest, 1993],  Parmotrema tinctorum 
(Delise ex Nyl.) Hale [Mansournia et al., 2012]; у  X. parietina в пределах одного слое-
вища могут присутствовать и разные генотипы водорослей [Dal Grande et al., 2012], 
у  Evernia mesomorpha Nyl. это наблюдается иногда даже на одной ветви слоевища 
[Piercey-Normore, 2006]. 

При большой плотности определенного вида лишайника в изучаемом место-
обитании слоевища могут образовывать обширное скопление слоевищ, механиче-
ски проникая друг в друга или просто тесно соприкасаясь, так что оказывается не-
возможным установить границы отдельных индивидуумов. Если при этом само-
стоятельность каждого слоевища-особи как функциональной единицы сохраняется, 
то возникающая сложность в проведении границ между особями – не более, чем 
техническая трудность. В случае микобионта лишайника может, однако, возникать 
и принципиальная трудность. Если гифы разных слоевищ срастаются, то мы полу-
чаем новую особь, генотип которой отличен от генотипов исходных слоевищ. На-
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сколько часто это возможно у разных видов? в разных экологических условиях? Во 
всяком случае, для многих видов лишайников, выбирая подходящие объекты и под-
ходящие местообитания, сегодня в первом приближении мы можем принимать в 
качестве единицы наблюдения отдельное слоевище. 

При изучении популяций лишайников возникают проблемы выделения онто-
генетически разнокачественных особей в пределах вида. Простым подходом явля-
ется выделение размерных групп слоевищ, косвенно свидетельствующих о возрасте 
[Golm et al., 1993; Hestmark et al., 2005; Merinero et al., 2012], другой подход – выде-
ление возрастно-некротических групп, в котором одновременно учитываются ха-
рактеристики развития слоевищ и некроз слоевища [Goudie et al., 2011]; близок к 
нему подход с выделением функционально-возрастных групп [Михайлова, 2005]. 
Нами предложена концепция дискретного описания онтогенеза лишайников по ана-
логии с растениями [Работнов, 1950; Уранов, 1975]: отдельные этапы морфогенеза 
слоевища лишайников, соответствующие этим этапам процессы морфогенеза органов 
полового и вегетативного размножения являются качественными морфологическими 
критериями при выделении онтогенетических состояний слоевищ лишайников разных 
жизненных форм. Изменения того или иного признака под влиянием условий окру-
жающей среды имеют характер приспособлений и могут быть различными на разных 
этапах онтогенеза.  

В онтогенезе лишайников мы выделяем:  1. Латентный период – спора гриба 
(sp).  2. Прегенеративный период: прототаллюс (pt) – мицелий гриба, протероталлюс 
(prt) – объединение мицелия гриба с водорослью или зачаток слоевища. Это – на-
чальные этапы развития, и их названия даются по Р. Вернеру [Werner, 1965]. Все по-
следующие изменения в онтогенезе лишайников мы рассматриваем, как некие анало-
гии с онтогенезом растений и вводим соответствующие названия и их индексные 
обозначения: ювенильное состояние (j) – слоевище накипной жизненной формы (все 
лишайники проходят стадию накипного слоевища); имматурное состояние – форми-
рование листоватого слоевища гомеомерной структуры и выроста кустистого слое-
вища с недифференцированными анатомическими слоями (im1), листоватого слоеви-
ща гетеромерной структуры и кустистого слоевища радиальной структуры (im2); вир-
гинильное состояние – не полностью (v1) или полностью (v2) сформированное слое-
вище определенной жизненной формы, свойственной виду.  3. Генеративный пери-
од: молодое генеративное (g1), средневозрастное генеративное (g2), старое генератив-
ное (g3) онтогенетические состояния. Подразделение генеративного периода на онто-
генетические состояния мы проводим на основании изменения строения апотециев и 
ряда других дополнительно учитываемых качественных морфологических признаков 
у X. parietina [Суетина, 2001], Physcia stellaris (L.) Nyl. [Суетина, 2002], Ramalina 
dilacerata (Hoffm.) Vain. [Суетина, 2009], Leptogium rivulare (L.) Ach. [Суетина, Жда-
нова, 2010], Usnea florida (L.) Weber ex F.H.Wigg. [Суетина, Глотов, 2010]. Проблема-
тичным оказывается выделение онтогенетических состояний генеративного периода 
у лишайников, размножающихся преимущественно вегетативно. Основным критери-
ем разделения генеративного периода на онтогенетические состояния, может быть 
использовано изменение структуры изидий, как у Pseudevernia furfuracea (L.) Zopf 
[Суетина, 2006] или соралий, как у Ramalina farinacea (L.) Ach. [Суетина, 2009], 
Evernia prunastri (L.) Ach. [Суетина, Ямбердова, 2010] Usnea filipendula Stirt. [Леухи-
на, Суетина, 2010], Hypogymnia physodes (L.) Nyl. [Суетина, Глотов, 2014]. Следует 
подчеркнуть, что начало морфогенеза изидий и соралий не совпадает с началом мор-
фогенеза апотециев. Если на слоевище отсутствуют апотеции, и выделение онтогене-
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тических состояний проведено по морфогенезу изидий и соралий, такие слоевища мы 
называем потенциально генеративными (g1v, g2v, g3v).  4. Постгенеративный пери-
од: субсенильные (ss) и сенильные (s) онтогенетические состояния. Апотеции отсут-
ствуют. Следует заметить, что сенильные слоевища у ряда эпифитных лишайников 
встречаются крайне редко. Одна из вероятных причин этого – отрыв слоевища от ко-
ры дерева и его разрушение на почве и снеговом покрове. Онтогенез может завер-
шаться и в g3 состоянии, что является обычным явлением для  L. rivulare, слоевища 
которого растут на периодически затопляемых весной основаниях деревьев в поймах 
рек [Суетина, Жданова, 2010]. Сокращение продолжительности онтогенеза до g3 со-
стояния наблюдается в антропогенных условиях, например, у  X. parietina [Суетина, 
2001]  и  P. stellaris [Суетина, 2013].   

Анализ онтогенетических (возрастных) спектров дает ценную информацию о 
состоянии популяции, нормах ее реакции на воздействие внешних факторов. Важным 
моментом является изучение динамики численности прегенеративной и генеративной 
частей популяции, процессов отмирания в разных онтогенетических группах. Основ-
ные тенденции их изменений в значительной мере определяют направление хода раз-
вития популяции в целом. 

Основными факторами, влияющими на развитие лишайников, являются осве-
щенность и влажность. В более освещенных и сухих мезоповышениях сосняков проис-
ходит более интенсивный рост слоевищ P. furfuracea, что приводит к их ускоренному 
развитию в онтогенезе. В таких условиях быстрее происходит старение слоевищ, что 
находит отражение в онтогенетических спектрах популяции с большей долей  g2v  и  
g3v  групп. В условиях меньшей освещенности и большей влажности в мезопонижении 
сосняка брусничного более медленное развитие слоевищ объясняет отсутствие  g3v,  ss 
и  s  особей.  

Сравнение онтогенетических спектров  популяции H. physodes в одном место-
обитании на разных форофитах показал, что онтогенетический спектр на липе сердце-
листной характеризуется высокой долей потенциально генеративных особей, спектр на 
пихте сибирской отличается высокой долей прегенеративных особей, что обусловлено, 
вероятно, лучшей приживаемостью соредий и выживаемостью молодых особей. Ана-
лиз онтогенетической структуры популяции R. farinacea на разных высотах ствола де-
рева [Суетина, Ивашкина, 2009] показал, что заселение нижних участков ствола проис-
ходит за счет соредий слоевищ, растущих на верхних участках стволов деревьев. Изу-
чение онтогенетической структуры с учетом жизненности слоевищ (шкала основана на 
повреждении слоевищ) дает дополнительную информацию о состоянии популяции. 
Для E. prunastri показано, что по сравнению с природными местообитаниями в город-
ских условиях  крайне низка доля особей v1 группы и отмечена высокая доля g3v и ss 
особей. В городских условиях развитие особей на всех этапах онтогенеза проходит на 
более низких уровнях жизненности. В природных местообитаниях на завершающих 
этапах онтогенеза резкое снижение жизненности особей может быть вызвано избыточ-
ным освещением (Суетина, Ямбердова, 2010). 

Статистический анализ онтогенетических спектров связан с методическими 
сложностями. Дело в том, что суммарный спектр, например, спектр на форофите липа, 
получается путем суммирования спектров отдельных деревьев. Эта процедура предпо-
лагает, что спектры на отдельных деревьях липы статистически значимо не различают-
ся. Однако анализ обширных данных по природным популяциям E. prunastri, H. phy-
sodes,  P. furfuracea показывает, что спектры на разных деревьях в пределах одного ме-
стообитания очень сильно варьируют.  
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В настоящее время разработаны адекватные методы статистического анализа 
для сравнения онтогенетических спектров: сравнение параметров спектров, примене-
ние метода главных компонент и метода регрессии для упорядоченных классов [Гло-
тов и др., 2014; Иванов, 2014; Glotov et al., 2015]. 
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