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ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА РАБОТЫ 

Актуальность темы. Высокотравные ельники, сохранившиеся на низин-
ных болотах лесной зоны Европейской части России, а также Белоруссии, ха-
рактеризуются сложной пространственной структурой и относительно боль-
шим видовым богатством (Пьявченко, 1963; Юркевич и др., 1971; Смирнова, 
Коротков, 2001; Рысин, Савельева, 2002; Кутенков, Кузнецов, 2013 и др.). Вы-
сокотравные ельники – рефугиумы биоразнообразия. Однако из-за рубок, ме-
лиорации и торфоразработок эти сообщества практически полностью исчезли. 
Небольшое число высокотравных ельников сохранилось на юго-востоке Брян-
ского полесья (Анищенко, Харлампиева, 2011; Харлампиева, Евстигнеев, 2011, 
2013). Уцелевшие высокотравные ельники – важный объект изучения разных 
аспектов сохранения и восстановления биологического разнообразия. Тем не 
менее, в известной нам литературе сведения о структурном и видовом разнооб-
разии высокотравных ельников на низинных болотах фрагментарны. 

Цель работы – охарактеризовать структурное и видовое разнообразие вы-
сокотравных ельников на низинных болотах Брянского полесья, а также опи-
сать особенности формирования этих сообществ. 

Задачи: 
1. Собрать и обобщить литературу о структурном и видовом разнообразии 

высокотравных лесов на низинных болотах, произрастающих на территории 
России и сопредельных государств. 

2. Выявить особенности онтогенеза модельных видов растений в высоко-
травных ельниках на низинных болотах. 

3. Описать мозаичность высокотравных ельников и оценить ее роль в под-
держании флористического разнообразия. 

4. Дать геоботаническую характеристику высокотравным ельникам на ни-
зинных болотах, а также охарактеризовать этапы их сукцессионного развития. 

5. Оценить состояние ценопопуляций модельных видов растений, произра-
стающих в ельнике, установить их характерный онтогенетический спектр 
(ХОС) и определить размеры элементарных демографических единиц (ЭДЕ). 

Научная новизна и теоретическая значимость работы. Изучен онтоге-
нез трех модельных видов растений (Ligularia sibirica (L.) Cass., Melandrium 
dioicum (L.) Coss. & Germ., Poa remota Forsell.) в ельниках высокотравных. Вы-
явлен ХОС этих видов и оценены размеры их ЭДЕ. Впервые для Брянской об-
ласти приводится подробная геоботаническая характеристика высокотравного 
ельника на низинном болоте, охарактеризованы особенности его пространст-
венной структуры и описаны этапы сукцессионного развития этого сообщества. 
Показана роль микросайтов в поддержании видового и эколого-ценотического 
разнообразия высокотравных ельников. 

Защищаемые положения. 
1. Особенности онтогенеза модельных видов растений, произрастающих в 

высокотравном ельнике на низинном болоте. 
2. Развитая микромозаичная структура высокотравных ельников – основа 

поддержания их высокого видового и эколого-ценотического разнообразия. 
3. Высокотравные ельники – заключительный этап развития лесных сооб-

ществ на низинных болотах Брянского полесья. Черноольшаники высокотрав-
ные – производный вариант от высокотравных ельников. 

4. Характерные онтогенетические спектры и размеры элементарных демо-
графических единиц некоторых видов в ельниках высокотравных.  
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Практическое значение. Информация о структурном и видовом разнооб-
разии высокотравных ельников может быть использована для разработки реко-
мендаций по их восстановлению на антропогенно нарушенных территориях. 
Данные о характерном онтогенетическом спектре и размерах ЭДЕ растений мо-
гут быть полезными при оценке состояния их ценопопуляций в различных со-
обществах и для уточнения созологического статуса. 

Личный вклад. Автором сформулированы цель и задачи исследования, 
проведен сбор полевого материала, его обработка, анализ и формулировка по-
лученных выводов. 

Соответствие содержания диссертации паспорту специальности, по 
которой она рекомендуется к защите. Исследования соответствуют паспорту 
специальностей научных работников, шифру специальности 03.02.08 – Эколо-
гия. Области исследований: факториальная, популяционная экология, экология 
сообществ, прикладная экология.  

Связь с научными программами и плановыми научными исследова-
ниями. Работа выполнена при поддержке грантов РФФИ: 1) № 11-04-01448_а 
(2012-2013) «Роль микросайтов в поддержании флористического разнообразия 
лесных и луговых сообществ»; 2) № 12-04-33193 мол_а_вед (2012-2014) «Ме-
ханизмы поддержания биологического разнообразия лесных ландшафтов». 

Апробация работы. Результаты исследований доложены на международ-
ных конференциях: «Современные проблемы популяционной экологии, геобо-
таники, систематики и флористики» (Кострома, 2011); «Ломоносов-2013» (Мо-
сква, 2013); «Географические проблемы сбалансированного развития староос-
военных регионов» (Брянск, 2013); на Всероссийской школе-конференции по 
лесной экологии: «Современные концепции и методы лесной экологии» 
(Томск, 2013); на Всероссийской научно-практической конференции: «Монито-
ринг биоразнообразия экосистем степной и лесной зон» (Балашов, 2012). 

Публикация результатов. По теме диссертации опубликовано 12 статей и 
тезисов, из которых 3 статьи – в изданиях, рекомендованных ВАК. 

Объем и структура диссертации. Диссертация включает в себя общую 
характеристику работы, 6 глав, выводы, приложения. Работа изложена на 153 
страницах основного текста. Список литературы включает 261 наименование, в 
том числе 24 − на иностранных языках.  

Благодарности. Автор выражает глубокую благодарность д.б.н. О.И. Ев-
стигнееву и д.с.-х.н., проф. Л.Н. Анищенко за многолетнюю поддержку, по-
мощь в планировании и проведении исследований. 

1 ВЫСОКОТРАВНЫЕ ЛЕСА ВОСТОЧНОЙ ЕВРОПЫ  
(ЛИТЕРАТУРНЫЙ ОБЗОР) 

Сообщества, в травяном покрове которых доминируют высокорослые 
цветковые растения и крупные папоротники, называют высокотравными (Зы-
ков, 1956; Смирнова, Коротков, 2001; Смирнова и др., 2006; Заугольнова и др., 
2009 и др.). Среди лесных сообществ, произрастающих на низинных болотах 
(черноольшаников, березняков и др.), очень редки высокотравные ельники 
(Юркевич и др., 1971, 1979; Растительность …, 1980). В литературе сведения о 
них довольно кратки. Они, как правило, относятся к болотно-травяной группе 
типов леса (Гроздов, 1950). Такие ельники сохранились на территориях, где 
влияние человека было минимальным. Эти сообщества характеризуются слож-
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ной пространственной структурой и относительно высоким видовым богатст-
вом (Пьявченко, 1963; Кутенков, 2004). Например, в ельниках высокотравных 
на севере Европейской части России насчитывается в 2-4 раза больше видов со-
судистых растений, чем в других ельниках (Кутенков, Кузнецов, 2013). В тра-
вяном покрове этих высокотравных ельников произрастают растения, охраняе-
мые на федеральном и региональном уровнях: Corallorrhiza trifida Chatel., Cy-
pripedium calceolus L., Dactylorhiza fuchsii (Druce) Soó, Epipactis helleborine (L.) 
Crantz, Listera ovata (L.) R. Br., Malaxis monophyllos (L.) Sw. и др. (Красная …, 
2004, 2008). Высокотравные ельники благодаря хорошей сохранности и высо-
кому видовому богатству можно отнести к эталонным сообществам на низин-
ных болотах лесной зоны. Они могут быть объектами изучения разных аспек-
тов сохранения и восстановления биологического разнообразия болот. 

2 РАЙОН, ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ 

2.1. Район исследования. Юго-восток Брянской области, памятник приро-
ды «Болото Рыжуха» в пределах Неруссо-Деснянского полесья (НДП). В бота-
нико-географическом плане НДП относится к Полесской подпровинции Вос-
точно-европейской широколиственной провинции (Растительность …, 1980). 
Материал собран в 2011-2014 гг. 

2.2. Объекты исследования. На ценотическом уровне изучали шесть ва-
риантов сообществ на низинном болоте (табл. 1). Основное внимание уделено 
уникальному ценозу – ельнику высокотравному. Предварительный анализ по-
казал, что с точки зрения синтаксономии это сообщество относится к союзу 
Piceion excelsae Pawlowski, Sokolowski et Wallisch 1928 порядка Piceetalia 
excelsae Pawlowski, Sokolowski et Wallisch 1928 класса Vaccinio-Piceetea Br.-Bl. 
In Braun-Blanquet, Sissinh et Vlieger 1939 (Анищенко, Харлампиева, 2011). Объ-
екты популяционного уровня – ценопопуляции и популяционные локусы трех 
модельных видов, произрастающие на низинном болоте и относящиеся к высо-
котравью: 1) Ligularia sibirica – короткокорневищный гемикриптофит; 2) Me-
landrium dioicum – короткорневищный стержнекорневой гемикриптофит; 3) Poa 
remota – столонообразующий гемикриптофит. На организменном уровне – он-
тогенезы этих трех модельных видов.  

2.3. Методы исследования. Применяли онтогенетические, популяцион-
ные, геоботанические, картографические и статистические методы. 

Онтогенетические методы. В работе использовали периодизацию онто-
генеза, предложенную Т.А. Работновым (1950) и дополненную А.А. Урановым 
и его учениками (Ценопопуляции …, 1976, 1988; Диагнозы и ключи …, 1980, 
1983а,б; Жукова, 1995; Онтогенетический …, 1997, 2000, 2002, 2004; Курченко, 
2010). Онтогенетические состояния выделяли на основе биологических и био-
метрических признаков. Биометрические признаки надземных частей растений 
старались измерять в 33-кратной повторности, а подземных − в 11-кратной. 

Популяционные методы. У популяций модельных видов определяли сле-
дующие параметры: численность, экологическую плотность, характерный он-
тогенетический спектр, размеры элементарной демографической единицы 
(Одум, 1975; Заугольнова и др., 1993). Среди размеров ЭДЕ оценивали мини-
мальную численность особей и минимальную площадь, при которых может 
осуществляться устойчивый оборот поколений. Популяционные параметры Me-
landrium dioicum и Poa remota определяли на площадках по 0.25 м

2
, а Ligularia 

sibirica – на 1 м
2
. Всего заложена 141 площадка. 
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Таблица 1 − Характеристика сообществ низинного болота в пределах памятника природы «Болото Рыжуха» 

Характеристики Сообщества, находящиеся на различной стадии зарастания лесом 

1. Название сообществ 

Открытое  
разнотравно-

осоковое  
болото 

Разреженный 
разнотравно-

осоковый  
березово-еловый 

лес 

Сомкнутый  
разнотравно-

осоковый  
березово-еловый 

лес 

Высокотравный ельник 

Высокотравный  
черноольшаник 
вблизи ельника 

Высокотравный 
черноольшаник 
вдали ельника 

темные  
парцеллы 

светлые  
парцеллы 
(«окна») 

2. Состав яруса А − 5Б3Е2С 5Б3Е2Олч+С 4Е3Б3Олч+С
+Ос+Я+В − 6Олч4Б+Е+Ос 9Олч1Б+Ос 

3. Высота яруса А, м − 14-21 14-20 21-25 − 21-25 22-25 
4. Сомкнутость яруса А − 0.1-0.3 0.0-0.3 0.6-0.8 − 0.6-0.8 0.7-0.9 
5. Состав подроста 7Б3С+Олч 4Е3С2Я1Б+В+

Д+К+Олч 
4Б4Е1С1Олч

+Д+Я 
5Е2Олч1Д1К1
Я+Б+В+Л+Ос 

4Е3Олч1Д1К1
Я+Б+В+Л 

6Е4Олч+Б+Д+
К+Л+Я 

5Е3Олч1Б1В
+Д+К+Я 

6. Сомкнутость яруса В 0.0-0.1 0.1-0.4 0.8-1.0 0.5-0.8 0.1-0.6 0.1-0.4 0.1-0.2 

7. Высота яруса С, м 1.0-2.1 0.7-2.0 0.4-2.0 0.5-2.0 1.0-2.1 0.7-2.0 0.7-2.0 

8. ПП яруса С, % 100 85-100 50-95 50-80 80-100 80-100 80-100 

9. ПП яруса D, % 10-45 30-40 30-80 35-80 30-75 30-50 10-20 
10. Доминирующие ЭЦГ Тр-Бл, Вл-Лу Вл-Лу, Тр-Бл, 

Не-Ле, Бо-Ле 
Вл-Лу, Тр-Бл, 
Не-Ле, Бо-Ле 

Тр-Бл, Че-Ле, 
Не-Ле, Вл-Лу, 

Бо-Ле 

Тр-Бл, Че-Ле, 
Вл-Лу, Не-Ле, 

Бо-Ле 

Че-Ле, Тр-Бл, 
Не-Ле, Вл-Лу, 

Бо-Ле 

Че-Ле, Тр-Бл, 
Не-Ле, Вл-Лу 

11. Тип воздействия в 
 прошлом 

сенокошение сенокошение сенокошение не выявлен 
 

сплошная   
рубка 

сплошная  
рубка 

12. Возраст последнего  
воздействия, годы 

15 40 40 120 и более 60 60 

13. Дальность расположения 
от ельника, м 

1600 500 200 − − 150 250 

14. Средняя освещенность, % 
от полной  

100.0 51.1 4.5 2.1 41.3 5.0 4.2 

15. Глубина торфа (M±mМ), м 0.93±0.024 0.90±0.027 0.97±0.019 1.03±0.021 1.15±0.036 1.02±0.015 1.03±0.011 

Примечание. А – ярус древостоя, В – ярус подроста и подлеска, С – травяной ярус, D – ярус мохообразных. ПП – проективное покрытие. 
Темные парцеллы – сомкнутые группировки древостоя и подроста деревьев. Буквенные обозначения деревьев и кустарников: Б – береза пу-
шистая, В – вяз голый, Д – дуб черешчатый, Е – ель европейская, К – клен остролистный, Л – липа сердцевидная, С – сосна обыкновенная, 
Олч – ольха черная, Ос – осина, Я – ясень обыкновенный. Эколого-ценотические группы (ЭЦГ): Бо-Ле – бореальная лесная, Не-Ле – немо-
ральная лесная, Че-Ле – черноольховая лесная, Тр-Бл − травяно-болотная, Вл-Лу − влажно-луговая. M – среднее значение, mМ − стандартная 
ошибка среднего значения 
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Для оценки сукцессионного статуса в каждом ценозе определяли состав 
ценопопуляций деревьев и кустарников по разработанным ранее методикам 
(Восточноевропейские …, 1994). Для этого в сообществах закладывали пло-
щадки от 0.25 га до 2.00 га. 

Геоботанические методы. Выполнено два варианта геоботанических опи-
саний: сообществ и микросайтов. При описании сообществ заложено 77 площа-
док по 100 м

2
, по 11 площадок в каждом ценозе. При описании микросайтов за-

ложено 540 площадок: сосудистые растения описывали на площадках по 0.25 
м

2
, а мохообразные – по 100 см

2
. При этом составляли полный список видов. 

Проективное покрытие видов определяли по шкале Ж. Браун-Бланке. Классы 
постоянства видов даны по пятибалльной шкале (Миркин и др., 1989). Геобота-
нические описания служили основой для оценки видового и эколого-
ценотического разнообразия. Экологическая характеристика сообществ дава-
лась посредством 1) обработки описаний с использованием экологических шкал 
Д.Н. Цыганова (1984); 2) измерения освещенности люксметром по методике 
Ю.А. Алексеева (1975); 3) определения глубины торфяной залежи почвенным 
буром и щупом. Вслед за другими исследователями (Оценка …, 2000; Восточ-
ноевропейские …, 1994, 2004; Методические …, 2010) при анализе сукцессий 
пространственные ряды сообществ рассматривали как временные. Все сообще-
ства подбирали в пределах экотопа одного типа: низинное болото, глубина 
торфяной залежи около одного метра (табл. 1), тип лесорастительных условий – 
Д4 (Д5) (по: Погребняк, 1968). Эти ценозы отличаются характером природо-
пользования в прошлом. 

Методы составления геоботанических карт. В сообществах картировали 
биогеоценотические парцеллы и микросайты. Контуры парцелл определяли с 
помощью GPS навигатора, а карты их размещения рисовали в MapInfo. Микро-
сайты (валѐж, западины, ольховые и осоковые кочки и др.) картировали на 120 
м

2
 и 400 м

2
, площадь разбивали веревками на квадраты 2м х 2м. 

Статистические методы. Использовали следующие параметры: объем 
выборки, mim и max значение признака, среднее арифметическое, ошибка сред-
него арифметического, среднее квадратичное отклонение, коэффициент вариа-
ции, показатель точности опыта, критерии хи-квадрат, Стьюдента и Манна-
Уитни. Статистическую обработку проводили в Excel и Statistica. Для анализа 
геоботанических описаний применяли ординацию, которую проводили в про-
грамме PCOrd. При этом использован метод «анализа соответствия с удален-
ным трендом» − DCA (Джонгман и др., 1999).  

3 ОНТОГЕНЕЗ МОДЕЛЬНЫХ ВИДОВ РАСТЕНИЙ В ЕЛЬНИКЕ  
ВЫСОКОТРАВНОМ НА НИЗИННОМ БОЛОТЕ 

В главе представлен онтогенез трех высокотравных видов растений: 
Ligularia sibirica, Melandrium dioicum и Poa remota. Изучение их онтогенеза по-
зволило выявить видовые особенности.  

Онтогенез Ligularia sibirica. В развитии L. sibirica выделено десять онто-
генетических состояний (Евстигнеев, Харлампиева, 2014). От проростков до 
виргинильных растений побеговая система представлена первичным побегом 
(рис. 1). У ювенильных особей на первичном побеге формируются один или два 
листа ювенильного типа, у имматурных появляются листья полувзрослого типа, 
а у виргинильных листовая серия дополняется листьями взрослого типа. В пре-



 8 

генеративном периоде особи нарастают моноподиально: корневище формиру-
ется одной верхушечной меристемой. В генеративном периоде тип нарастания 
меняется на симподиальный: корневище строится серией последовательно 
смеющих друг друга меристем. Это связано с тем, что, начиная с молодого ге-
неративного состояния, прекращается меристематическая деятельность конуса 
нарастания первичного побега, поскольку из верхушечной почки образуется 
полурозеточный вегетативно-генеративный побег. Эти побеги монокарпиче-
ские дициклические. Побеги возобновления у генеративных особей образуются 
из боковых почек. На следующий год после плодоношения генеративные особи 
переходят в группу временно нецветущих. Старение L. sibirica выражается в 
появлении гнили внутри корневища.  

Онтогенез Melandrium dioicum. Всего выделено десять онтогенетических 
состояний в развитии M. dioicum. Первичный розеточный побег ювенильных 
растений состоит из 3-5 пар листьев ювенильного типа. У имматурных особей 
появляются листья полувзрослого типа, побег состоит из 4-6 пар листьев. У 
виргинильных формируются листья взрослого типа, при этом у некоторых осо-
бей помимо главной розетки, состоящей из 5-9 пар листьев, развивается до трех 
небольших боковых розеток. В прегенеративном периоде особи относят к мо-
ноподиально нарастающим растениям. В генеративном периоде тип нарастания 
меняется на симподиальный. Первый генеративный побег возникает из верху-
шечной почки. Побеги возобновления образуются из боковых почек. Следую-
щей весной из одной части почек формируются генеративные побеги, из другой 
– вегетативные побеги, а некоторые почки остаются спящими. Молодые и 
средневозрастные генеративные растения представлены первичным кустом, а 
старые генеративные растения − системой парциальных кустов либо отдельным 
парциальным кустом. В старом генеративном состоянии процессы разрушения 
затрагивают главный корень и корневище. Сильное разрушение и партикуляция 
свидетельствуют о старении особи. 

Онтогенез Poa remota. Восемь онтогенетических состояний выделено в 
развитии P. remota. Ювенильные особи − небольшие однопобеговые растения с 
укороченными междоузлиями. У имматурных особей первичный побег удлиня-
ется, полегает на поверхность почвы и укореняется в узлах, так формируется 
столон. Из почек в пазухах листьев, расположенных на столоне, возникают бо-
ковые вегетативные побеги. На этом этапе развития имматурная особь пред-
ставлена системой парциальных побегов. При этом столоны зачастую разру-
шаются, и отделившиеся боковые побеги начинают существовать самостоя-
тельно. Виргинильные растения представлены либо отдельным парциальным 
побегом, либо системой парциальных побегов. Генеративные растения пред-
ставляют собой либо систему вегетативных и генеративных парциальных побе-
гов и кустов, связанных между собой столонными участками, либо отдельный 
парциальный куст или парциальный побег, которые оторвались от столона. Ге-
неративные побеги формируются как из верхушечной, так и из боковых почек. 
После завершения плодоношения генеративный побег отмирает, а вегетативные 
побеги, если таковые имеются, развиваются дальше. Субсенильные растения 
представлены системой парциальных побегов. К сенильным растениям относят 
обособившиеся однопобеговые особи. Эти особи уже не способны к новому 
побегообразованию, поэтому вскоре погибают. 
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4 РОЛЬ МИКРОСАЙТОВ В ПОДДЕРЖАНИИ  
ФЛОРИСТИЧЕСКОГО РАЗНООБРАЗИЯ ВЫСОКОТРАВНЫХ  

ЕЛЬНИКОВ И ЧЕРНООЛЬШАНИКОВ НА НИЗИННЫХ БОЛОТАХ 

В главе описана микромозаичная структура высокотравных ельников и 
черноольшаников, а также оценен вклад микросайтов в поддержание видового 
разнообразия сообществ. Микросайты – относительно небольшие местообита-
ния в пределах фитоценоза, порожденные биотическими или экотопическими 
причинами (Миркин и др., 1989) (табл. 2).  

4.1. Экологическая и геоботаническая характеристика микросайтов. В 
высокотравных лесах на низинных болотах выделено девять типов микросай-
тов: 1) переувлажненные торфяные почвы; 2) вывальные ямы (западины); 3) 
осоковые кочки; 4) валѐж; 5) «настил» из поверхностных корней деревьев; 6) 
черноольховые «кочки»; 7) приствольные повышения деревьев; 8) вывальные 
бугры (комли); 9) пни на месте ветроломов деревьев. Эти микросайты форми-
руют горизонтальную неоднородность сообществ (рис. 2). Они отличаются ме-
жду собой по экологическому режиму и видовому составу микрогруппировок 
растений. Наиболее детально описаны первые семь типов микросайтов. 

Переувлажненные торфяные почвы – участки с близким стоянием грун-
товых вод, периодическим затоплением во время паводков и продолжительных 
дождей. Доля микросайта этого типа в послерубочных черноольшаниках значи-
тельна − 75%. Однако по мере восстановления леса участие микросайта умень-
шается: в высокотравном ельнике на его долю приходится только 13% (табл. 2). 
Из-за напряженных экологиче-
ских условий видовая насыщен-
ность сосудистых растений ми-
нимальна (табл. 3). Виды расте-
ний относятся только к трем 
ЭЦГ: черноольховой, травяно-
болотной и влажно-луговой 
(рис. 3). 

Вывальные ямы (запади-
ны) − местообитания, которые 
возникают на месте выворочен-
ной корневой системы деревьев 
(Карпачевский, Строганова, 
1981; Скворцова и др., 1983). 
Здесь отсутствуют верхние го-
ризонты почвы. Наибольшие за-
падины образует Picea abies (L.) 
Karst. Выделяется две группы 
западин: 1) без отсыпки земли с 
вывального бугра, возраст от 2 
до 5 лет; 2) с отсыпкой земли с 
вывального бугра, возраст от 3 
лет и более. В относительно мо-
лодых ольшаниках западины за-
нимают 0.2% от площади поч-
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венного покрова, а в старых ельниках – 1.0% (табл. 2). По сравнению с преды-
дущим типом микросайта в западинах благодаря низкой сомкнутости травяного 
покрова больше видовое разнообразия растений (табл. 3). Доминируют черно-
ольховая, травяно-болотная и влажно-луговая группы (рис. 3). 

Таблица 2 − Характеристики микросайтов в ольшанике и ельнике высокотравных  
на низинном болоте 

Названия типов микросайтов 
Диапазон  

площади одного  
микросайта, м2 

Доля площади  
микросайтов от  

площади сообщества, % 
Ольшаник Ельник 

1. Переувлажненные торфяные почвы 1330.00 – 7466.00 74.7 13.3 
2. Вывальные ямы (западины) 1.20 – 14.80 0.2 1.0 
3. Осоковые кочки 0.04 – 0.34 0.3 0.1 
4. Валѐж 0.60 – 5.70 1.4 3.1 
5. «Настил» из поверхностных корней 250.00 – 1000.00 5.2 38.2 
6. Черноольховые «кочки» 1.20 – 14.70 14.6 8.4 
7. Приствольные повышения деревьев 3.00 – 20.00 3.5 35.2 
8. Вывальные бугры 0.84 – 10.36 0.1 0.7 
9. Пни на месте ветроломов 0.06 – 0.08 <0.1 <0.1 
Примечание. Долю площади микросайтов рассчитывали на 1 га 

Осоковые кочки. Этот тип микросайтов формируют взрослые особи Carex 
cespitosa L., C. appropinquata Schum. и C. juncella (Fries) Th. Fries. Кочки воз-
вышаются над поверхностью переувлажненного субстрата и выносят почки во-
зобновления выше уровня затопления. «Крона» кочек представлена вегетатив-
ными и генеративными побегами, которые выходят из узлов кущения. «Тело» 
кочек состоит из плотно прилегающих друг к другу корневищ и придаточных 
корней, между которыми скапливаются частицы почвы. В результате на кочках 
создаются благоприятные условия для поселения растений. Видовое богатство 
выше, чем на переувлажненных участках (табл. 3). На кочках преобладают ви-
ды черноольховой и влажно-луговой ЭЦГ (рис. 3). В ольшаниках кочки зани-
мают 0.3% от площади почвенного покрова, а в ельниках – 0.1% (табл. 2). 

Таблица 3 − Характеристика разнообразия видов сосудистых растений  
в микрогруппировках на разных типах микросайтов 

Показатели Типы микросайтов 

1 2 3 4 5 6 7 
Среднее число видов на площадке (M±mМ) 8±0.4 10±0.7 12±0.6 16±0.3 13±0.1 12±0.4 10±0.4 

Диапазон числа видов на площадках 6-9 8-14 10-17 14-17 13-14 10-15 7-12 
Число видов на 11 площадках  25 42 37 46 45 43 36 
Примечание. Типы микросайтов: 1 ‒  переувлажненные торфяные почвы, 2 ‒  вывальные ямы, 3 ‒  
осоковые кочки, 4 ‒  валѐж, 5 – «настил» из поверхностных корней деревьев, 6 – черноольховые «коч-
ки», 7 ‒  приствольные повышения. Размер пробной площадки – 0.25 м

2
. M – среднее значение, mМ – 

стандартная ошибка среднего 

Валёж − упавшие стволы деревьев, находящиеся на различных стадиях 
разложения. Гниющая древесина содержит меньше влаги, чем переувлажнен-
ные торфяные почвы, а также отличается большей аэрацией. Корневая система 
растений на валѐже защищена от избыточного увлажнения (Обновленский, 
1935; Скворцова и др., 1983). Это определяет то, что микрогруппировки расте-
ний на валѐже отличается наибольшими значениями видового разнообразия 
(табл. 3). Здесь преобладают черноольховые и травяно-болотные растения (рис. 
3). В послерубочном ольшанике валѐж занимает 1% от площади почвенного 
покрова, а в старом ельнике – 3%.  
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«Настил» из поверхностных корней деревьев. Он сформирован поверх-
ностными корнями деревьев. Этот микросайт характеризуется меньшим увлаж-
нением, чем переувлажненные торфяные почвы. Благодаря этому, видовое раз-
нообразие микрогруппировок «настила» больше, чем на переувлажненных тор-
фяных почвах, западинах и осоковых кочках, но ниже, чем на валѐже (табл. 3). 
В спектре ЭЦГ значительно участие необычных для черноольшаников видов – 
неморальных, бореальных и влажно-луговых (рис. 3). В относительно молодом 
ольшанике доля микросайта незначительна − всего 5% от площади почвенного 
покрова, а в старом ельнике «настил» занимает 38% (табл. 2). 

Черноольховые «кочки». Взрослые особи Alnus glutinosa (L.) Gaertn. фор-
мируют пьедесталы («кочки»), которые состоят из базальных частей стволов и 
придаточных корней (Евстигнеев, Сарычева, 1999). «Кочки» A. glutinosa высту-
пают над поверхностью переувлажненных торфяных почв, их высота достигает 
1.2 м при диаметре 4.0 м. A. glutinosa вынуждена выносить основания стволов и 
часть корневой системы выше уровня застаивающихся вод. Благодаря этому в 
микрогруппировках на «кочках», наряду с травяно-болотными и черноольхо-
выми, преобладают неморальные и бореальные растения (рис. 3). В чернооль-
шанике «кочки» занимают 15% от площади сообщества, в ельнике − в два раза 
меньше. 

 
Рисунок 3 – Соотношение числа видов разных эколого-ценотических групп (ЭЦГ) растений 

на микросайтах. ЭЦГ: 1 – бореальная, 2 – неморальная, 3 – черноольховая, 4 – травяно-
болотная, 5 ‒  сухолуговая, 6 ‒  влажно-луговая, 7 ‒  прибрежно-водная 

Приствольные повышения. Основа формирования приствольных повы-
шений – черноольховые «кочки». Сначала на «кочках» поселяется подрост 
Betula pubescens Ehrh., Picea abies, Fraxinus excelsior L. и других деревьев. За-
тем, по мере взросления поселившегося подроста и старения деревьев Alnus 
glutinosa, ее «кочки» дряхлеют, загнивают и замещаются корнями подрастаю-
щих деревьев. Большую часть приствольного повышения составляют мощные 
части корневой системы деревьев – «лапы», которые отходят от ствола, они 
приподняты над поверхностью переувлажненной торфяной почвы. Сверху «ла-
пы» перекрыты «каркасом» из поверхностных корней деревьев. Благодаря это-
му приствольные повышения не переувлажнены, и, как следствие, в микро-
группировках значительно участие бореальных и неморальных растений (рис. 
3). Однако показатели видового разнообразия минимальны (табл. 3). В ольша-
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нике доля площади приствольных повышений незначительна, а в ельнике – в 
десять раз больше (табл. 2). 

4.2. Микросукцессии на микросайтах. Микросукцессии − однонаправ-
ленные последовательные смены видов в микрогруппировках, которые форми-
руются на микросайтах (Миркин и др., 1989; Работнов, 1992). В работе просле-
жены микросукцессии на валѐже и осоковых кочках. 

4.2.1. Микросукцессии на валёже. В развитии микрогруппировок расте-
ний на валѐже выделено пять стадий. При выделении стадий разложения ис-
пользовались работы В.Г. Стороженко (2007) и др. (Спирин, Широков, 2002 и 
др.). На первых стадиях развития микрогруппировок благодаря обильному спо-
роношению и активному вегетативному разрастанию господствуют виды сину-
зии мохообразных. Мохообразные – это пионеры в освоении валѐжа. По мере 
поселения и разрастания на валѐже сосудистых растений участие мохообразных 
в микрогруппировках уменьшается (табл. 4), а также меняется количественное 
соотношение их экологических групп по числу видов. Так, валѐж на первых 
стадиях разложения поддерживает в составе синузии мохообразных эпифитные 
виды (Orthotrichum obtusifolium Brid., Ptilidium pulcherrimum (G. Web) Vain., 
Radula complanata (L.) Dum.), на промежуточных – эпиксильные виды (Dicra-
num polysetum Sw., Plagiothecium laetum B.S.G. и др.), а на конечных – эпигей-
ные виды (Brachythecium rivulare B.S.G., Plagiomnium affine (Bland.) T.Kop., P. 
medium (B.S.G.) T.Kop. и др.). 

Таблица 4 – Характеристика разнообразия видов сосудистых растений и  
мохообразных на разных стадиях развития микрогруппировок на валѐже 

Показатели 
Стадии разложения валѐжин и развития 

микрогруппировок 

1 2 3 4 5 

Видовая насыщенность и видовое богатство сосудистых растений 
Среднее число видов на площадке (M±mМ) 3.4±0.41 8.0±0.73 15.5±0.34 12.5±0.56 6.6±0.47 
Диапазон числа видов на площадках 1-5 5-13 14-17 10-15 4-9 
Число видов на 11 площадках 14 29 42 42 20 

Видовая насыщенность и видовое богатство мохообразных 
Среднее число видов на площадке (M±mМ) 3.8±0.26 5.0±0.33 5.6±0.43 5.7±0.36 4.3±0.47 
Диапазон числа видов на площадках 2-5 4-7 3-8 4-8 2-7 
Число видов на 11 площадках 11 15 13 11 9 

Примечание. Размер пробных площадок: для сосудистых растений – 0.25 м
2
, для мохообразных − 

100 см
2
. M – среднее значение, mМ – стандартная ошибка среднего 

Сосудистые растения начинают господствовать на промежуточных и ко-
нечных стадиях микросукцессий (табл. 4). Они не так быстро заселяют валѐж и 
развиваются медленнее мхов. Сосудистые растения активно внедряются в мик-
рогруппировки после того, как мохообразные плотным чехлом покроют весь 
валѐж. Видимо, моховой покров создает благоприятные условия для прораста-
ния сосудистых растений и способствует закреплению их проростков на валѐ-
же. На валѐже начальных и промежуточных стадий встречаются растения раз-
ных эколого-ценотических групп: неморальные (Festuca gigantea (L.) Vill., Par-
is quadrifolia L., Viola mirabilis L. и др.), бореальные (Dryopteris carthusiana 
(Vill.) H.P. Fuchs, Maianthemum bifolium (L.) F. W. Schmidt), боровые (Rubus 
idaeus L.) и влажно-луговые (Coccyganthe flos-cuculi (L.) Fourr., Poa trivialis L. и 
др.) виды растений, которые не свойственны лесным сообществам на болотах. 
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На конечных стадиях разложения валѐжа доминируют черноольховые (Cirsium 
oleraceum (L.) Scop., Solanum dulcamara L., Thelypteris palustris Schott и др.) и 
травяно-болотные растения (Caltha palustris L., Phragmites australis (Cav.) Trin. 
ex Steud., Scirpus sylvaticus L.и др.). На всех стадиях развития микрогруппиро-
вок преобладают длиннокорневищные (Cardamine amara L., Filipendula ulmaria 
(L.) Maxim., Galium palustre L. и др.) и столонообразующие растения (Chrysos-
plenium alternifolium L., Circaea alpina L., Lysimachia vulgaris L. и др.). Однако 
на первых и промежуточных стадиях создаются благоприятные условия для 
развития видов растений и других жизненных форм. Валѐж промежуточных и 
конечных стадий разложения – благоприятный субстрат для приживания се-
менного поколения всех без исключения видов растений, характерных для ни-
зинных болот. 

4.2.2. Микросукцессии на осоковых кочках. В развитии микрогруппиро-
вок на кочках Carex cespitosa выделено 4 стадии: 1) микрогруппировки моло-
дых кочек, 2) микрогруппировки зрелых кочек, 3) микрогруппировки старых 
кочек, 4) микрогруппировки участков болота между кочками. По биологиче-
скому возрасту молодые кочки соответствуют g1 растениям, зрелые – g2, а ста-
рые – g3. 

Таблица 5 – Характеристика видового разнообразия сосудистых растений и мохооб-
разных на разных стадиях развития микрогруппировок на кочках Carex cespitosa 

Показатели 
Стадии развития осоковых кочек 

умк g1 g2 g3 
Видовая насыщенность и видовое богатство сосудистых растений 

Среднее число видов на площадке (M±mМ) 3.5±0.41 6.8±0.30 10.6±0.4

9 

7.1±0.44 
Диапазон числа видов на площадках 1-6 5-10 8-17 4-12 
Число видов на 21 площадке  21 34 43 33 

Видовая насыщенность и видовое богатство мохообразных 
Среднее число видов на площадке (M±mМ) 4.9±0.55 5.6±0.41 6.5±0.41 4.3±0.47 
Диапазон числа видов на площадках 2-7 4-7 4-9 2-7 
Число видов на 11 площадках 12 13 15 9 
Примечание. g1 – молодые генеративные кочки, g2 – средневозрастные (зрелые) генеративные коч-
ки, g3 – старые генеративные кочки, умк – участки между кочками. Размер пробных площадок: для 
сосудистых растений – вся верхняя поверхность кочки, для мохообразных − 100 см

2
. M – среднее 

значение, mМ – стандартная ошибка среднего 

Мохообразные благодаря обильному спороношению и активному вегета-
тивному разрастанию начинают преобладать в микрогруппировках растений с 
первых стадий сукцессии. По мере взросления осоковых кочек, а затем их ста-
рения, это преобладание возрастает. Максимальные показатели видового раз-
нообразия мохообразных характерны для старых кочек (табл. 5). Осоковые 
кочки поддерживают в составе синузии мохообразных эпифитные и эпиксиль-
ные виды (Brachythecium salebrosum (F.Weber & D.Mohr), Radula complanata, 
Serpoleskea subtilis (Hedw.) Loeske и др.). 

Сосудистые растения в микрогруппировках на осоковых кочках принима-
ют максимальное участие на промежуточных и конечных стадиях сукцессий. 
Наибольшие значения видового разнообразия сосудистых характерны для 
группировок на старых осоковых кочках (табл. 5). Осоковые кочки – это благо-
приятный субстрат для поселения неморальных (Asarum europaeum L., Elymus 
caninus (L.) L., Geranium robertianum L. и др.), бореальных (Dryopteris carthu-
siana, Maianthemum bifolium и др.), боровых (Rubus idaeus) и луговых (Agrostis 
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gigantea Roth, Anthriscus sylvestris (L.) Hoffm. и др.) видов, которые не харак-
терны лесным сообществам на низинных болотах. На осоковых кочках выше 
участие мезоморфных видов, чем в пространстве между ними. Следует отме-
тить, что осоковые кочки – подходящее место для приживания семенных осо-
бей всех видов растений, произрастающих на низинных болотах. 

Благодаря разнообразным микросайтам и микросукцессиям в ельниках вы-
сокотравных создаются возможности для совместного сосуществования боль-
шого числа видов растений, отличающихся по экологии, жизненным формам и 
ценотической принадлежности. 

5 ОСОБЕННОСТИ ФОРМИРОВАНИЯ ВЫСОКОТРАВНЫХ ЕЛЬНИКОВ 
НА НИЗИННЫХ БОЛОТАХ 

В главе описывается высокотравный ельник на низинном болоте, а также 
рассматриваются особенности его формирования. Проанализировано два вари-
анта образования ельника: 1) на месте открытого травяного болота, которое 
долгое время поддерживалось сенокошением; 2) на месте черноольшаников, 
сформированных после сплошной рубки высокотравного ельника (рис. 4). Все 
сообщества относятся к одному типу экотопа: низинное болото, глубина тор-
фяной залежи около одного метра (табл. 1), тип лесорастительных условий – Д4 
(Д5) (по: Погребняк, 1968). Формирование ельника начнем рассматривать с от-
крытого травяного болота. 

Открытое разнотравно-осоковое болото. До начала 90-х годов XX века 
это сообщество поддерживалось сенокошением, которое сдерживало развитие 
древесных растений.  

Проективное покрытие травяного яруса 100%. На площадке насчитывается 
в среднем 38 видов сосудистых растений. Всего на 11 площадках встречено 70 
видов (табл. 6). Среди высокотравных видов отмечены Calamagrostis neglecta 
(Ehrh.) Gaertn., Carex acuta L., Filipendula ulmaria, Lysimachia vulgaris и др. 
Господствуют травяно-болотные и влажно-луговые растения (рис. 5). Ярус мо-
хообразных развит слабо, его по-
крытие 15%. На одной площадке 
в среднем

 
насчитывается 11 ви-

дов. На 11 площадках встречено 
25 видов (табл. 6). Преобладают 
эпигейные виды, живущие на 
переувлажненном торфянистом 
субстрате.  

С прекращением сенокоше-
ния начинают внедряться дре-
весные растения. На первой ста-
дии зарастания травяных болот 
формируются два варианта со-
обществ: 1) разреженный разно-
травно-осоковый березово-
еловый лес; 2) сомкнутый разно-
травно-осоковый березово-
еловый лес (рис. 4).  
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Разреженный разнотравно-осоковый березово-еловый лес. Сенокоше-
ние в этом сообществе прекратили 40 лет назад. Древостой представлен еди-
ничными генеративными особями Betula pubescens, Picea abies, Pinus sylvestris 
L. Они сохранились со времен сенокошения. Эти сообщества расположены да-
лее 500 м от высокотравного ельника. Видимо, в связи с этим сомкнутость под-
роста низкая – 0.1-0.4. В состав подроста, помимо B. pubescens, P. sylvestris и P. 
abies, входят Fraxinus excelsior, Ulmus glabra Huds., Alnus glutinosa, Quercus 
robur L., Acer platanoides L. Из-за переувлажненного субстрата Q. robur и A. 
platanoides никогда не выходят в ярус древостоя. Покрытие травяного яруса по- 

 
Рисунок 5 – Соотношение числа видов разных эколого-ценотических групп (ЭЦГ)  

растений в сообществах на низинном болоте. ЭЦГ: 1 – бореальная, 2 – неморальная,  
3 – черноольховая, 4 – травяно-болотная, 5 ‒  сухолуговая, 6 ‒  влажно-луговая,  

7 ‒  остальные (аллювиальная луговая, сфагновая болотная, адвентивная) 

чти сплошное. Видовая насыщенность сообщества – 61 вид сосудистых расте-
ний, а видовое богатство – 110 видов (табл. 6). Травяной покров полидоминан-
тен. Высокотравье представляют Angelica sylvestris L., Carex acuta, Crepis palu-
dosa (L.) Moench, Filipendula ulmaria, Polygonum bistorta L., Lysimachia vulgaris, 
Lythrum salicaria L. и др. По числу видов и покрытию преобладают влажно-
луговые и травяно-болотные виды. Возрастает доля бореальных и неморальных 
растений (рис. 5). Покрытие мохообразных в два раза больше, чем на открытом 
болоте. В синузии мохообразных увеличивается видовая насыщенность (табл. 
6). Уменьшается доля эпигейных видов и возрастает доля эпиксильных, кото-
рые селятся на гнилой коре и древесине. 

Сомкнутый разнотравно-осоковый березово-еловый лес. Сенокошение 
здесь также прекратили 40 лет назад. Однако это сообщество расположено ря-
дом с высокотравным ельником. В связи с этим под пологом древостоя, со-
стоящего из единичных деревьев, формируется многочисленный подрост. В 
подросте, помимо видов из верхнего яруса, встречаются особи Fraxinus 
excelsior, Ulmus glabra, Quercus robur и Acer platanoides. По причине высокой 
сомкнутости подроста среднее покрытие трав уменьшается до 75%, и снижают-
ся показатели видового разнообразия (табл. 6). Среди высокотравья отмечены 
Carex acuta, Crepis paludosa, Filipendula ulmaria, Lysimachia vulgaris и Phrag-
mites australis. Соотношение эколого-ценотических групп аналогично преды-
дущему сообществу (рис. 5). Увеличивается покрытие синузии мохообразных. 
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Видовое богатство остается на прежнем уровне, а видовая насыщенность 
уменьшается в полтора раза (табл. 6). Это, видимо, определяется низкой осве-
щенностью под пологом подроста – 4.5% от полной. Среди мохообразных уве-
личивается доля эпиксильных видов. 

Таблица 6 – Характеристика разнообразия видов сосудистых растений и мохообразных  
в сообществах на низинном болоте, находящихся на разных стадиях зарастания лесом  

Показатели Стадии развития сообществ 
1 2 3 4а 4б 5 6 

Видовое разнообразие сосудистых растений 

Среднее число видов на площадке (M±mМ) 38±1.5 60±1.3 51±1.1 60±1.0 63±0.8   

 

  

61±1.0 52±0.8 
Диапазон числа видов на площадках 31-47 54-67 46-56 55-67 59-68 57-68 48-57 
Число видов на 11 площадках  70 110 103 103 116 98 84 

Видовое разнообразие мохообразных 

Среднее число видов на площадке (M±mМ) 12±1.2 22±0.4 14±4.3 21±1.3 16±0.7 14±0.5 10±0.5 
Диапазон числа видов на площадках 8-22 20-24 9-18 19-23 11-19 11-16 8-12 
Число видов на 11 площадках 25 26 26 30 20 17 14 
Примечание. Высокотравный ельник: 4а – темные парцеллы, 4б – светлые парцеллы («окна»). 
Остальные названия стадий развития сообществ см. рис. 4. Размер пробной площадки – 100 м2.  
M – среднее значение, mМ – стандартная ошибка среднего 

Высокотравный ельник. Это сообщество представляет собой финальную 
стадию в развитии лесных сообществ на низинных болотах Брянского полесья. 
По видовому составу и структуре эти ельники близки к климаксным ценозам. 
Об этом свидетельствует ряд признаков (Харлампиева, Евстигнеев, 2011, 2013). 
Первый признак – полночленность видового состава древесной синузии. В ель-
нике представлены все виды деревьев, ареалы которых включают Брянское по-
лесье, и экологические потребности которых соответствуют экотопу низинных 
болот: Alnus glutinosa, Betula pubescens, Fraxinus excelsior, Padus avium Mill., 
Picea abies и Ulmus glabra. Второй признак – устойчивый оборот поколений в 
популяциях основных видов деревьев-эдификаторов (P. abies, A. glutinosa). 
Можно ожидать, что со временем в этом ельнике полночленные популяции 
сформируются и у других видов деревьев. Третий признак – выраженная пар-
целлярная структура сообщества, в которой чередуются «окна» и сомкнутые 
группировки деревьев (рис. 6, I, II). В отличие от водораздельных лесов одна 
часть «окон» формируется на месте вывалов одного или нескольких деревьев, а 
другая часть представляет собой участки травяного болота, которые не успели 
зарасти древесной растительностью. «Окна» второй группы приурочены к наи-
более глубоким участкам болота. Четвертый признак – развитая система мик-
росайтов почвенного покрова (см. гл. 4). В высокотравных лесах на низинных 
болотах эта система, помимо валѐжа, вывальных бугров и вывальных ям, вклю-
чает «настил» из густопереплетенных поверхностных корней деревьев, при-
ствольные повышения, осоковые и ольховые «кочки». Пятый признак – наи-
большее видовое и эколого-ценотическое разнообразие среди изученных сооб-
ществ на низинных болотах (рис. 5; табл. 6, 4а, 4б). Такое разнообразие опреде-
ляется развитой парцеллярной и микросайтной структурами. Шестой признак – 
в сообществе высокотравного ельника сохранилось большое число популяций 
редких видов растений, многие из которых занесены в Красные книги Брянской 
области (2004) и РФ (2008): Angelica palustris (Boiss.) Hoffm., Carex loliacea L., 
Corallorrhiza trifida, Cypripedium calceolus, Dactylorhiza fuchsii, Daphne 
mezereum L., Epipactis helleborine, Ligularia sibirica, Listera ovata, Malaxis 
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monophyllos, Melandrium dioicum, Neottia nidus-avis (L.) Rich., Ophioglossum 
vulgatum L., Trisetum sibiricum Rupr. и др. (Харлампиева, 2012, 2013). Прове-
денное исследование показывает, что флористический состав высокотравного 
ельника, видимо, близок к потенциальному. Это сообщество можно считать 
эталонным для лесов на низинных болотах центральной части Европейской 
России. 

 

Высокотравный черноольшаник (рис. 6). Это сообщество сформирова-
лось на месте вырубки высокотравного ельника в 1965 году и в настоящее вре-
мя находится в сукцессионном состоянии. На это указывает группа признаков. 
Первый признак – неполночленность видового состава древесной синузии. 
Представлены не все виды деревьев, ареалы которых охватывают Брянское по-
лесье и экологические потребности которых соответствуют экотопу низинных 
болот. На большей площади послерубочного черноольшаника встречаются 
только Alnus glutinosa, Betula pubescens и Picea abies. Второй признак – отсут-
ствие устойчивого оборота поколений в ценопопуляциях большинства видов 
деревьев. Ценопопуляции видов деревьев, особенно позднесукцессионных 
(Fraxinus excelsior, Padus avium, Picea abies, Ulmus glabra), характеризуются 
или инвазионной, или фрагментарной онтогенетической структурой. Третий 
признак – в пространственной структуре сообщества слабо выражена мозаика 
«окон» возобновления, которые сформированы на месте вывалов старых де-
ревьев (рис. 6). Четвертый признак – ограничен набор микросайтов почвенного 
покрова. Они представлены в основном ольховыми «кочками», которые распо-
ложены среди участков переувлажненных торфяных почв. Пятый признак – от-
носительно небольшое видовое и эколого-ценотическое разнообразие. В после-
рубочных черноольшаниках значения видового богатства, видовой насыщенно-
сти меньше, чем в ельнике высокотравном (табл. 6). Для черноольшаников ха-
рактерно небольшое число редких видов растений.  

Темпы восстановления видового разнообразия ольшаников зависят от 
дальности их расположения от высокотравного ельника. Например, в черно-
ольшанике, который расположен в 150 м от ельника, видовое богатство за пол-
века восстановилось на 84% от потенциально возможного, а в черноольшанике, 
который растет в 250 м – только на 72% (табл. 6, 5, 6). 
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6 СОСТОЯНИЕ ЦЕНОПОПУЛЯЦИЙ МОДЕЛЬНЫХ ВИДОВ  
РАСТЕНИЙ В ЕЛЬНИКЕ ВЫСОКОТРАВНОМ  

НА НИЗИННОМ БОЛОТЕ 

В главе выявлены следующие популяционные параметры трех модельных 
видов: 1) характерный онтогенетический спектр (ХОС); 2) размер элементарной 
демографической единицы (ЭДЕ). ХОС – это определенное соотношение чис-
ленности онтогенетических групп, которое обусловлено биологическими свой-
ствами видов. При этом соотношении обеспечивается непрерывный оборот по-
колений (Заугольнова, 1994). Считается, что реальный онтогенетический 
спектр в наибольшей степени совпадает с характерным в ненарушенных кли-
максных сообществах. В ценозах, преобразованных человеком, онтогенетиче-
ский спектр, как правило, отклонен от характерного и не похож на него (Вос-
точноевропейские …, 1994). ЭДЕ – популяционная единица, которая представ-
ляет собой множество разновозрастных особей одного вида, достаточное для 
устойчивого оборота поколений на минимально возможной территории (Смир-
нова, 1998). На основе этих параметров можно оценить состояние ценопопуля-
ций в производных сообществах. 

Ligularia sibirica. ХОС популяции центрированного типа с максимумом на 
совокупности v и g1 особей (рис. 7, 1а). Самоподдержание осуществляется се-
менным способом. Ценопопуляция состоит из двух групп популяционных ло-
кусов: под пологом древостоя ельника и в его «окнах». Под пологом ельника 
из-за низкой освещенности (2.1% от полной) формируются локусы инвазионно-
го типа с неполночленным онтогенетическим спектром и относительно низкой 
численностью: 189 особей на 100 м

2
 (рис. 7, 1в). В «окнах» благодаря высокой 

освещенности (41.3% от полной) образуется полночленный спектр (рис. 7, 1б), 
локусы отличаются устойчивым оборотом поколений. Численность особей в 
два раза больше, чем под пологом леса. По мере зарастания «окон» уменьшает-
ся освещенность, из локусов выпадают генеративные растения, полночленный 
спектр опять превращается в инвазионный. Методом увеличивающихся площа-
док определены размеры ЭДЕ L. sibirica: минимальная площадь – 19 м

2
, мини-

мальная численность – 80 особей (табл. 7). 

Таблица 7 − Параметры ЭДЕ модельных видов растений высокотравного ельника 

Показатели Названия видов 
L. sibirica M. dioicum P. remota 

Минимальная площадь(M±mM), м
2
  19.0±0.45 4.8±0.20 1.0±0.00 

Минимальная численность особей (M± mM) 80±2.0 690±75.1 182±22.7 
Примечание. M – среднее значение, mM – стандартная ошибка среднего 

Melandrium dioicum. ХОС левостороннего типа, в котором преобладают j 
особи (рис. 7, 2а). Самоподдержание ценопопуляции осуществляется в основ-
ном семенным способом. Непрерывный оборот поколений в ценопопуляции 
поддерживается благодаря циклическому развитию популяционных локусов. В 
их развитии выделяется три этапа: молодые, средневозрастные и старые локусы 
(рис. 7, 2б-2г). M. dioicum активно осваивает вывальные западины и бугры, ва-
лѐж последних стадий разложения, реже – приствольные повышения и «на-
стил». Размеры ЭДЕ: площадь – 5 м

2
, численность – 690 особей (табл. 7). 

Poa remota. ХОС популяции − левосторонний с максимумом на im особях 
(рис. 7, 3а). Самоподдержание осуществляется в основном вегетативным спо-
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собом, реже – семенным. Ценопопуляция состоит из локусов: на осоковых коч-
ках и «настиле». Эти локусы существенно различаются по плотности особей и 
лишь незначительно по онтогенетическому составу. Онтогенетический спектр 
полночленный, левосторонний с максимумом на im особях (рис. 7, 3б, 3в). 
Плотность в локусах на «настиле» – 34 особи на 0.25 м

2
, а на осоковых кочках – 

в восемь раз больше. Размеры ЭДЕ P. remota: минимальная площадь – 1 м
2
, ми-

нимальная численность – 182 особи (табл. 7). 

 
Рисунок 7 – Онтогенетический спектр ценопопуляций и популяционных локусов  

модельных видов растений в ельнике высокотравном на низинном болоте  
По оси абсцисс – онтогенетические состояния, по оси ординат – % особей. 1а, 2а, 3а – цено-
популяции; популяционные локусы: 1б – в «окнах» ельника, 1в – под пологом, 2б – молодые, 
2в – средневозрастные, 2г – старые, 3б – на «настиле», 3в – на осоковых кочках (Carex cespi-
tosa). Онтогенетические состояния: p – проросток, j – ювенильное, im – имматурное, v – вир-

гинильное, g1 – молодое, g2 – зрелое и g3 – старое генеративное, gн – временно нецветущее 

Анализ популяций показал, что среди рассмотренных видов у L. sibirica в 
большей степени выражены черты конкурентной мощности. Об этом свиде-
тельствует наибольшая площадь и минимальная численность ЭДЕ, а также ми-
нимальный коэффициент вариации численности ценопопуляции (СV=89). У M. 
dioicum в значительной мере выражены реактивные черты. Это подтверждается 
максимальным коэффициентом вариации численности (СV=139), небольшой 
площадью и максимальной численностью ЭДЕ. У P. remota в большей степени 
проявляются черты фитоценотической толерантности. На это указывает сред-
ний коэффициент вариации численности популяции (СV=130) и небольшая 
площадь и численность ЭДЕ. 

Выводы 
1. На протяжении всего онтогенеза Ligularia sibirica развивается как моно-

центрическая биоморфа. У L. sibirica преобладает семенное размножение, в ге-
неративном периоде возможна неспециализированная партикуляция. Melan-
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drium dioicum с первых этапов жизни развивается как моноцентрическая био-
морфа, а с g3 состояния − как неявно полицентрическая. В онтогенезе M. dio-
icum сочетается семенное и вегетативное размножение, однако первое преобла-
дает. Poa remota в начале жизни развивается как моноцентрическая биоморфа, 
начиная с im состояния формируется полицентрическая биоморфа. У P. remota 
преобладает вегетативное размножение. 

2. У модельных видов определен характерный онтогенетический спектр, 
который можно использовать для оценки состояния ценопопуляций в других 
сообществах. Характерный онтогенетический спектр Ligularia sibirica относит-
ся к центрированному типу с максимумом на совокупности v и g1 особей. У Me-
landrium dioicum и Poa remota характерный онтогенетический спектр левосто-
ронний. У M. dioicum максимум приходится на j особи, а у P. remota – на im 
особи.  

3. В высокотравных лесах на низинных болотах выделено девять типов 
микросайтов, которые формируют горизонтальную неоднородность почвенного 
покрова. Эти микросайты отличаются между собой по экологическому режиму 
и набору видов. Благодаря микросайтам и микросукцессиям в сообществах соз-
даются возможности для совместного существования большого числа видов 
растений, которые отличаются по экологии, жизненным формам и ценотиче-
ской принадлежности.  

4. Описаны два пути образования высокотравного ельника. Первый путь – 
на месте открытых травяных болот, которые долгое время поддерживались се-
нокошением. За 40 лет после прекращения сенокошения травяные болота в хо-
де сукцессии превращаются либо в разреженный, либо в сомкнутый березово-
еловый лес с сосной. Первый вариант развивается вдали от высокотравного 
ельника (источника диаспор позднесукцессионных видов растений), а второй – 
вблизи. Со временем в этих ценозах Pinus sylvestris и Betula pubescens сокра-
щают свое участие, господствующие позиции занимает Picea abies и Alnus 
glutinosa. В результате каждое из двух сообществ превращается в разновозраст-
ный высокотравный ельник. Второй путь – на месте черноольшаников, сфор-
мированных после сплошной рубки высокотравного ельника. В ольшаниках, 
которые расположены ближе к ельнику высокотравному, восстановление 
структурного и видового разнообразия идет быстрее, чем в сообществах, рас-
положенных вдали от ельника. 

5. Разновозрастный высокотравный ельник, сформированный на низинном 
болоте, можно считать близким к климаксному сообществу. Об этом свиде-
тельствуют: а) полночленность видового состава древесной синузии; б) устой-
чивый оборот поколений в популяциях основных видов деревьев-
эдификаторов; в) выраженная парцеллярная структура; г) развитая система 
микросайтов почвенного покрова; д) наибольшее видовое и эколого-
ценотическое разнообразие; е) присутствие большого числа редких видов рас-
тений. 
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