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The present work shows the results of anatomical study of the seed coat and leaves of the Ononis L.

species in the flora of Russia and adjacent countries. Systematically significant distinctions in the struc-

ture of both the seed coat and vascular bundles forming the second-order leaf veins, are found only on

the subsectional level. This confirms the subdivision of the section Ononis into the subsections Ononis
and Bugranoides.

The representatives of the subsection Ononis are characterized by the uniformly thickened outer

cell walls of the exotesta, the pronounced tegmen, the transient perisperm and the obliterated endos-

perm. Cells of the sclerenchyma in vascular bundles of the leaves are thin and distributed evenly in the

xylem and phloem sides.

O. pusilla (subsection Bugranoides) is characterized by projections on the inner surface of the outer

walls of the exotesta cells, the underdeveloped tegmen, one row of living perisperm cells and the muci-

lage-containing endosperm. The sclerenchyma cells in leaf vascular bundles generally have thickened

cell walls. The sclerenchyma has more cell rows in the phloem part than in the xylem part.

Features of the perisperm and endosperm structure in the genus Ononis indicate the earliest origin

of taxa of the subsection Bugranoides within the genus. The obtained data are in agreement with phylo-

genetic constructions made on the basis of comparison of full-sized ITS sequences of nuclear genome.
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Èçó÷åí îíòîãåíåç Ligularia sibirica è îíòîãåíåòè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà åãî ïîïóëÿöèé â íåíàðóøåííûõ
âûñîêîòðàâíûõ åëüíèêàõ íà íèçèííûõ áîëîòàõ Áðÿíñêîé îáë. Îïðåäåëåíû õàðàêòåðíûé îíòîãåíåòè-
÷åñêèé ñïåêòð, ìèíèìàëüíàÿ ïëîùàäü è ìèíèìàëüíàÿ ÷èñëåííîñòü ïîïóëÿöèè L. sibirica, ïðè êîòîðûõ
ìîæåò îñóùåñòâëÿòüñÿ óñòîé÷èâûé îáîðîò ïîêîëåíèé. Îïèñàíà îíòîãåíåòè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà ïîïóëÿ-
öèîííûõ ëîêóñîâ áóçóëüíèêà, êîòîðûå ôîðìèðóþòñÿ ïîä ïîëîãîì è â ïðîãàëèíàõ åëüíèêà. Ïîêàçàíî,
÷òî ïîëíî÷ëåííûé îíòîãåíåòè÷åñêèé ñïåêòð â ïîïóëÿöèîííûõ ëîêóñàõ L. sibirica ôîðìèðóåòñÿ òîëüêî
â ïðîãàëèíàõ ëåñà.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: Ligularia sibirica, ïîïóëÿöèÿ, îíòîãåíåòè÷åñêîå ñîñòîÿíèå, âûñîêîòðàâíûé
åëüíèê.

Ìíîãèå âèäû ðàñòåíèé îòíîñÿòñÿ ê ðåäêèì è óÿçâèìûì èç-çà ðàñïîëîæåíèÿ èõ
ïîïóëÿöèé íà ãðàíèöå àðåàëà. Â Áðÿíñêîé îáë. ê ýòîé êàòåãîðèè îòíîñèòñÿ áóçóëü-
íèê ñèáèðñêèé — Ligularia sibirica (L.) Cass. (Òèõîìèðîâ, Õàðèòîíöåâ, 1984). Äëÿ
ðàçðàáîòêè ðåêîìåíäàöèé ïî îõðàíå ðåäêèõ âèäîâ ðàñòåíèé íåîáõîäèìî çíàòü ñî-
ñòîÿíèå ïîïóëÿöèé â êîíêðåòíûõ ñîîáùåñòâàõ. Ïðè îöåíêå ñòåïåíè îòêëîíåíèÿ ïî-
ïóëÿöèé îò óñòîé÷èâîãî ñîñòîÿíèÿ, ïðè êîòîðîì îñóùåñòâëÿåòñÿ íîðìàëüíûé îáî-
ðîò ïîêîëåíèé, ìîæíî èñïîëüçîâàòü ïðåäñòàâëåíèÿ îòå÷åñòâåííûõ äåìîãðàôîâ
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ðàñòåíèé î õàðàêòåðíîì îíòîãåíåòè÷åñêîì ñïåêòðå, à òàêæå îá ýëåìåíòàðíîé äåìî-
ãðàôè÷åñêîé åäèíèöå (ÝÄÅ). Õàðàêòåðíûé îíòîãåíåòè÷åñêèé ñïåêòð — ýòî îïðåäå-
ëåííîå ñîîòíîøåíèå ÷èñëåííîñòè ðàçíûõ îíòîãåíåòè÷åñêèõ ãðóïï, êîòîðîå îáó-
ñëîâëåíî áèîëîãè÷åñêèìè ñâîéñòâàìè âèäîâ. Ïðè ýòîì ñîîòíîøåíèè îáåñïå÷èâà-
åòñÿ íåïðåðûâíûé îáîðîò ïîêîëåíèé (Çàóãîëüíîâà, 1994). Ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî ðåàëüíûé
îíòîãåíåòè÷åñêèé ñïåêòð â íàèáîëüøåé ñòåïåíè ñîâïàäàåò ñ õàðàêòåðíûì â íåíà-
ðóøåííûõ êëèìàêñíûõ ñîîáùåñòâàõ. Â öåíîçàõ, ïðåîáðàçîâàííûõ ÷åëîâåêîì, îí-
òîãåíåòè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà ïîïóëÿöèè, êàê ïðàâèëî, îòêëîíåíà îò õàðàêòåðíîãî è íå
ïîõîæà íà íåãî (Öåíîïîïóëÿöèè.., 1976; Ñìèðíîâà, 1987; Åâñòèãíååâ è äð., 1992,
1993; Âîñòî÷íîåâðîïåéñêèå.., 1994). ÝÄÅ — íàèìåíüøàÿ åäèíèöà ïîïóëÿöèîííîãî
óðîâíÿ, êîòîðàÿ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ìíîæåñòâî ðàçíîâîçðàñòíûõ îñîáåé îäíîãî âè-
äà, íåîáõîäèìîå è äîñòàòî÷íîå äëÿ îáåñïå÷åíèÿ óñòîé÷èâîãî îáîðîòà ïîêîëåíèé
íà ìèíèìàëüíî âîçìîæíîé òåððèòîðèè (Çàóãîëüíîâà è äð., 1993; Ñìèðíîâà, 1998).
Äëÿ àíàëèçà ïîïóëÿöèé â ðîññèéñêîé ëèòåðàòóðå èñïîëüçóåòñÿ ïðåäñòàâëåíèå î
áèîëîãè÷åñêîì âîçðàñòå, èëè îíòîãåíåòè÷åñêèõ ñîñòîÿíèÿõ, ðàñòåíèé (Öåíîïîïó-
ëÿöèè.., 1988). Íåêîòîðûå ÷åðòû îíòîãåíåçà áóçóëüíèêà îïèñàíû â öåíòðå è íà çà-
ïàäå åãî àðåàëà (Íóõèìîâñêèé, 2002; Kobiv, 2005). Îäíàêî ýòèõ ñâåäåíèé íåäîñòà-
òî÷íî äëÿ èçó÷åíèÿ ïîïóëÿöèé áóçóëüíèêà.

Â ñâÿçè ñ ýòèì â ðàáîòå ïîñòàâëåíû ñëåäóþùèå çàäà÷è: 1) îïèñàòü îíòîãåíåç áó-
çóëüíèêà ñèáèðñêîãî; 2) âûÿñíèòü õàðàêòåðíûé îíòîãåíåòè÷åñêèé ñïåêòð åãî ïîïó-
ëÿöèé; 3) îöåíèòü ðàçìåðû åãî ýëåìåíòàðíîé äåìîãðàôè÷åñêîé åäèíèöû.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Áóçóëüíèê ñèáèðñêèé — êîðîòêîêîðíåâèùíûé ïîëóðîçåòî÷íûé ëåòíå-çåëåíûé
ãåìèêðèïòîôèò (Èëëàðèîíîâà, 2009). Â Áðÿíñêîé îáë. ïðîõîäèò þãî-çàïàäíàÿ ãðà-
íèöà àðåàëà ýòîãî âèäà (Ôëîðà.., 1994). Çäåñü áóçóëüíèê âñòðå÷àåòñÿ â çàáîëî÷åí-
íûõ âûñîêîòðàâíûõ åëüíèêàõ è íà êóñòàðíèêîâî-ãèïíîâûõ áîëîòàõ (Åâñòèãíååâ,
2005; Ôåäîòîâ, 2011). Íà ãèïíîâûõ áîëîòàõ âèä ïðåäñòàâëåí åäèíè÷íûìè ðàñòåíè-
ÿìè, à â åëüíèêàõ îí ôîðìèðóåò ïîïóëÿöèè ñ âûñîêîé ÷èñëåííîñòüþ îñîáåé. Â ñâÿ-
çè ñ ýòèì âñå èññëåäîâàíèÿ ïðîâåäåíû â åëüíèêàõ. Êðîìå òîãî, âûñîêîòðàâíûå åëü-
íèêè îòëè÷àþòñÿ õîðîøåé ñîõðàííîñòüþ: ïî âîçðàñòíîé è ïðîñòðàíñòâåííîé
ñòðóêòóðå äðåâîñòîÿ, ôëîðèñòè÷åñêîìó ñîñòàâó è âíóòðèöåíîòè÷åñêîé ìîçàè÷íî-
ñòè îíè áëèçêè ê êëèìàêñíûì ñîîáùåñòâàì (Õàðëàìïèåâà, Åâñòèãíååâ, 2011, 2013).
Â ñîñòàâ äðåâîñòîÿ âõîäÿò Picea abies (L.) Karst., Alnus glutinosa (L.) Gaertn. è Betu-
la pubescens Ehrh., à òàêæå åäèíè÷íûå îñîáè Fraxinus excelsior L. è Ulmus glabra
Huds. Â ïîäðîñòå ïîìèìî ýòèõ âèäîâ âñòðå÷àþòñÿ åäèíè÷íûå îñîáè Acer platanoi-
des L., Quercus robur L. è Tilia cordata Mill. Êóñòàðíèêîâûé ÿðóñ ôîðìèðóþò Cory-
lus avellana L., Frangula alnus Mill., Padus avium Mill., Salix cinerea L., Sorbus aucu-
paria L. è Viburnum opulus L. Ïðèíàäëåæíîñòü åëüíèêà ê âûñîêîòðàâíûì ñîîáùå-
ñòâàì îïðåäåëÿåòñÿ çíà÷èòåëüíûì ó÷àñòèåì Angelica sylvestris L., Athyrium
filix-femina (L.) Roth, Cirsium oleraceum (L.) Scop., Eupatorium cannabinum L., Fili-
pendula ulmaria (L.) Maxim., Phragmites australis (Cav.) Trin. ex Steud., Urtica dioi-
ca L. è äð. Â òðàâÿíîì ïîêðîâå âñòðå÷àþòñÿ ðåäêèå âèäû Áðÿíñêîé îáë.: Cypripedi-
um calceolus L., Listera ovata (L.) R. Br., Malaxis monophyllos (L.) Sw., Melandrium
dioicum (L.) Coss. & Germ. è äð. Á *îëüøàÿ ÷àñòü ýòèõ åëüíèêîâ ðàñïîëîæåíà â Íåðóñ-
ñî-Äåñíÿíñêîì ïîëåñüå íà òåððèòîðèè ïàìÿòíèêà ïðèðîäû «Áîëîòî Ðûæóõà». Â áî-
òàíèêî-ãåîãðàôè÷åñêîì ïëàíå ðàéîí îòíîñèòñÿ ê Ïîëåññêîé ïîäïðîâèíöèè Âîñ-
òî÷íî-Åâðîïåéñêîé øèðîêîëèñòâåííîé ïðîâèíöèè (Ðàñòèòåëüíîñòü.., 1980).
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Â ðàáîòå èñïîëüçîâàíû îíòîãåíåòè÷åñêèå è ïîïóëÿöèîííûå ìåòîäû èññëåäîâà-
íèÿ. Ïðèìåíåíà ïåðèîäèçàöèÿ îíòîãåíåçà, ïðåäëîæåííàÿ Ò. À. Ðàáîòíîâûì (1950),
äîïîëíåííàÿ À. À. Óðàíîâûì (1975) è åãî ó÷åíèêàìè (Öåíîïîïóëÿöèè.., 1988). Îí-
òîãåíåòè÷åñêèå (âîçðàñòíûå) ñîñòîÿíèÿ âûäåëåíû íà îñíîâå 12 áèîìåòðè÷åñêèõ
ïîêàçàòåëåé (òàáë. 1, 2). Ñðåäè ïîïóëÿöèîííûõ ïàðàìåòðîâ îöåíèâàëè ýêîëîãè÷å-
ñêóþ ïëîòíîñòü îñîáåé, âûÿâëÿëè òèï õàðàêòåðíîãî îíòîãåíåòè÷åñêîãî (âîçðàñòíî-
ãî) ñïåêòðà ïîïóëÿöèè, à òàêæå îïðåäåëÿëè ìèíèìàëüíóþ ÷èñëåííîñòü è ìèíè-
ìàëüíóþ ïëîùàäü ïîïóëÿöèè, ïðè êîòîðûõ ìîæåò îñóùåñòâëÿòüñÿ óñòîé÷èâûé
îáîðîò ïîêîëåíèé. Ïðè ýòîì áûëî çàëîæåíî 72 ïëîùàäêè ïî 1 ì2. Ýêîëîãè÷åñêàÿ
ïëîòíîñòü — ñðåäíåå ÷èñëî îñîáåé íà åäèíèöó îáèòàåìîãî ïðîñòðàíñòâà (Îäóì,
1975). Äëÿ âûÿñíåíèÿ òèïà îíòîãåíåòè÷åñêîãî ñïåêòðà íà ïëîùàäêàõ äëÿ âñåõ îñî-
áåé óñòàíàâëèâàëè îíòîãåíåòè÷åñêîå ñîñòîÿíèå. Òèï îíòîãåíåòè÷åñêîãî ñïåêòðà
îïðåäåëÿëè ïî êëàññèôèêàöèè, ïðåäëîæåííîé Ë. Á. Çàóãîëüíîâîé (1994). Ìèíè-
ìàëüíóþ ÷èñëåííîñòü è ìèíèìàëüíóþ ïëîùàäü ïîïóëÿöèè óñòàíàâëèâàëè ìåòîì
óâåëè÷èâàþùèõ ïëîùàäîê. Ðàçìåð ïëîùàäêè ñ÷èòàëñÿ îêîí÷àòåëüíûì, êàê òîëüêî
âûÿâëÿëñÿ ïîëíûé îíòîãåíåòè÷åñêèé ñîñòàâ îñîáåé, à ñòðóêòóðà îíòîãåíåòè÷åñêî-
ãî ñïåêòðà ñîîòâåòñòâîâàëà õàðàêòåðíîìó.

Äëÿ ó÷åòà âëèÿíèÿ âíóòðèöåíîòè÷åñêîé íåîäíîðîäíîñòè åëüíèêà íà ïîïóëÿöè-
îííûå õàðàêòåðèñòèêè áóçóëüíèêà îäíó ïîëîâèíó ïëîùàäîê çàëîæèëè â «îêíàõ»
(ñâåòëûå ïàðöåëëû), à äðóãóþ — ïîä ñîìêíóòûìè ãðóïïèðîâêàìè äåðåâüåâ Picea
abies, Alnus glutinosa è Betula pubescens (òåìíûå ïàðöåëëû). Â êàæäîì òèïå ïàðöåëë
îïðåäåëÿëè îñâåùåííîñòü íà óðîâíå òðàâÿíîãî ïîêðîâà ñ ïîìîùüþ öèôðîâîãî
ëþêñìåòðà LX1010BS. Èçìåðåíèÿ ïðîâîäèëè â áåçîáëà÷íûé èþëüñêèé äåíü åæå-
÷àñíî ñ 10 äî 17 ÷ íà 35-ìåòðîâîé òðàíñåêòå ÷åðåç 5 ì. Çàòåì ëþêñû ïåðåâåäåíû â
ïðîöåíòû îò ïîëíîé îñâåùåííîñòè, êîòîðóþ îïðåäåëÿëè íà îòêðûòîì ïðîñòðàíñòâå.

Ðåçóëüòàòû è îáñóæäåíèå

Î í ò î ã å í å ò è ÷ å ñ ê è å ñ î ñ ò î ÿ í è ÿ á ó ç ó ë ü í è ê à

Â ðàçâèòèè áóçóëüíèêà âûäåëÿåòñÿ äåñÿòü îíòîãåíåòè÷åñêèõ ñîñòîÿíèé. Íèæå
ïðèâîäèòñÿ õàðàêòåðèñòèêà ýòèõ ñîñòîÿíèé.

Ñåìÿíêè (sm). Ïëîä áóçóëüíèêà — êîðè÷íåâàÿ öèëèíäðè÷åñêàÿ ñåìÿíêà 7 ìì
äë. è 1 ìì øèð. ñ ïàïïóñîì, êîòîðûé ñîñòîèò èç ãðÿçíîâàòî-æåëòûõ âîëîñêîâ òàêîé
æå äëèíû, êàê è ñåìÿíêà (Èëëàðèîíîâà, 2009). Ñîçðåâàþò ñåìÿíêè â àâãóñòå—ñåí-
òÿáðå.

Ïðîðîñòêè (p). Ñåìÿíêè ìîãóò ïðîðàñòàòü â ãîä ñîçðåâàíèÿ, íî ÷àùå âåñíîé
ñëåäóþùåãî ãîäà. Ïðîðîñòêè ïîÿâëÿþòñÿ ðÿäîì ñ ìàòåðèíñêèì ðàñòåíèåì íà ðàñ-
ñòîÿíèè äî îäíîãî ìåòðà. Îíè ïðîðàñòàþò êàê íà îãîëåííîé ïî÷âå ñ íåçíà÷èòåëü-
íûì ó÷àñòèåì ìõîâ, òàê è ñðåäè ñïëîøíîãî ìîõîâîãî ïîêðîâà. Ïðîðàñòàíèå íàä-
çåìíîå. Ñíà÷àëà èç íèæíåé ÷àñòè ñåìÿíêè ïîÿâëÿåòñÿ êîí÷èê êîðíÿ, êîòîðûé çàãè-
áàåòñÿ âíèç. Çàòåì âûïðÿìëÿåòñÿ ãèïîêîòèëü è ðàñêðûâàþòñÿ äâå ñåìÿäîëè
ïðîäîëãîâàòî-îáðàòíîÿéöåâèäíîé ôîðìû (ðèñ. 1, 1à). Äëèíà ñåìÿäîëüíîé ïëàñ-
òèíêè 0.7—1.8 ñì, øèðèíà 0.4—1.0 ñì. Ãèïîêîòèëü íåáîëüøîé. Ïðè âíèìàòåëüíîì
ðàññìîòðåíèè ìîæíî çàìåòèòü ãðàíèöó ìåæäó ãèïîêîòèëåì è ãëàâíûì êîðíåì —
«ïåðåòÿæêó». Êîðíåâàÿ ñèñòåìà ïðåäñòàâëåíà ãëàâíûì êîðíåì, îò êîòîðîãî îòõî-
äèò íåáîëüøîå ÷èñëî áîêîâûõ. ×åðåç íåêîòîðîå âðåìÿ èç çàðîäûøåâîé ïî÷êè ðàç-
âèâàåòñÿ ïåðâè÷íûé ïîáåã ñ ëèñòîì þâåíèëüíîãî òèïà. Ôîðìà åãî ëèñòîâîé ïëàñ-
òèíêè îêðóãëî-ÿéöåâèäíàÿ èëè òðåóãîëüíî-ÿéöåâèäíàÿ (ðèñ. 1, 1á), äëèíà äî
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Ðèñ. 1. Îñîáè ïðåãåíåðàòèâíîãî ïåðèîäà Ligularia sibirica.

1à — ïðîðîñòîê (íà÷àëî ëåòà), 1á — ïðîðîñòîê ñ ëèñòîì þâåíèëüíîãî òèïà (ñåðåäèíà ëåòà), 2à — þâåíèëüíîå ïåð-

âîé ïîäãðóïïû (êîíåö ëåòà), 2á — þâåíèëüíîå âòîðîé ïîäãðóïïû, 3à — èììàòóðíàÿ îñîáü, 3á — ïîäçåìíàÿ ÷àñòü

èììàòóðíîé îñîáè (â ðàçðåçå), 4à — âèðãèíèëüíîå ïåðâîé ïîäãðóïïû, 4á — ïîäçåìíàÿ ÷àñòü âèðãèíèëüíîé îñîáè

ïåðâîé ïîäãðóïïû (â ðàçðåçå), 5à — âèðãèíèëüíîå âòîðîé ïîäãðóïïû, 5á — ïîäçåìíàÿ ÷àñòü âèðãèíèëüíîé îñîáè

âòîðîé ïîäãðóïïû (â ðàçðåçå); ñì — ñåìÿäîëÿ; ç ï — çàðîäûøåâàÿ ïî÷êà; ãï — ãèïîêîòèëü, ï — «ïåðåòÿæêà», ò. å.

ïåðåõîä îò ãèïîêîòèëÿ ê êîðíþ, ë þ ò — ëèñò þâåíèëüíîãî òèïà, ë ï ò — ëèñò ïîëóâçðîñëîãî òèïà, ë â ò — ëèñò

âçðîñëîãî òèïà, ð ï — ðîçåòî÷íûé ïîáåã, ï â — ïî÷êà âîçîáíîâëåíèÿ, ã ï — âåãåòàòèâíî-ãåíåðàòèâíàÿ ïî÷êà, ã ê —

ãëàâíûé êîðåíü, á ê — áîêîâîé êîðåíü, ì ï êù — ìîëîäîé (ýòîãî ãîäà) ïðèðîñò êîðíåâèùà, ñ ï êù — ñòàðûé (ïðî-

øëîãîäíèé) ïðèðîñò êîðíåâèùà, ì ï ê — ìîëîäîé (ýòîãî ãîäà) ïðèäàòî÷íûé êîðåíü, ñ ï ê — ñòàðûé (ïðîøëîãîä-

íèé) ïðèäàòî÷íûé êîðåíü. Ìàñøòàáíûå ëèíåéêè, ñì: 1à — 1; 1á, 2à, 2á, 4à, 5á — 2; 3à — 4; 4à, 5à — 5; 4á — 0.5.



1.7 ñì, à øèðèíà äî 2.0 ñì. Ïîÿâëåíèå ëèñòà ñòèìóëèðóåò çàðîæäåíèå ïåðâîãî ïðè-
äàòî÷íîãî êîðíÿ, êîòîðûé îáðàçóåòñÿ èç ñåìÿäîëüíîãî óçëà. Ñî âðåìåíåì ïðèäà-
òî÷íûé êîðåíü ñòàíîâèòñÿ äëèííåå è òîëùå ãëàâíîãî. Ïðîðîñòêè ñóùåñòâóþò îò
îäíîãî äî òðåõ ìåñÿöåâ. Â èþëå—àâãóñòå ñåìÿäîëè æåëòåþò è îïàäàþò, ïðîðîñòêè
ïðåâðàùàþòñÿ â þâåíèëüíûå ðàñòåíèÿ.

Þâåíèëüíûå îñîáè (j) äåëÿòñÿ íà äâå ïîäãðóïïû. Þâåíèëüíûå ðàñòåíèÿ
ïåðâîé ïîäãðóïïû (j1) ïîÿâëÿþòñÿ è ñóùåñòâóþò âî âòîðîé ïîëîâèíå ïåðâîãî âå-
ãåòàöèîííîãî ñåçîíà. Äëÿ íèõ õàðàêòåðåí óêîðî÷åííûé ïîáåã ñ îäíèì ëèñòîì þâå-
íèëüíîãî òèïà (ðèñ. 1, 2à; òàáë. 1). Ðîñò ãëàâíîãî êîðíÿ îñòàíàâëèâàåòñÿ. Åãî çàìå-
ùàþò îáû÷íî äâà ïðèäàòî÷íûõ êîðíÿ, îäèí èç êîòîðûõ äëèííåå. Â êîíöå âåãåòàöè-
îííîãî ïåðèîäà ëèñò îòìèðàåò. Ïðèäàòî÷íûå êîðíè âòÿãèâàþò ñòåáåëü ñ ïî÷êîé
âîçîáíîâëåíèÿ â ïî÷âó. Áëàãîäàðÿ ýòîé âåðõóøå÷íîé ïî÷êå áóçóëüíèê íàðàñòàåò
ìîíîïîäèàëüíî â òå÷åíèå íåñêîëüêèõ ëåò äî ïëîäîíîøåíèÿ.

Þâåíèëüíûå ðàñòåíèÿ âòîðîé ïîäãðóïïû (j2) ðàçâèâàþòñÿ îáû÷íî íà âòîðîé
ãîä. Èç ïåðåçèìîâàâøåé ïî÷êè âîçîáíîâëåíèÿ ïîÿâëÿåòñÿ óêîðî÷åííûé ïîáåã ñ
äâóìÿ ëèñòüÿìè þâåíèëüíîãî òèïà (ðèñ. 1, 2á). Ñòåáëåâàÿ ÷àñòü ïîáåãà âîçîáíîâëå-
íèÿ ñòàíîâèòñÿ âåðòèêàëüíûì êîðíåâèùåì, êîòîðîå ñîñòîèò èç äâóõ óêîðî÷åííûõ
ãîäè÷íûõ ïðèðîñòîâ: ïðîøëîãîäíåãî è òåêóùåãî. Íà ïðîøëîãîäíåì ïðèðîñòå ïðè-
äàòî÷íûå êîðíè òåìíî-êîðè÷íåâûå, à íà òåêóùåì — ñâåòëî-ñåðûå. Äèàìåòð êîðíå-
âèùà âñåãî 0.2 ñì, à äëèíà íå áîëåå 0.8 ñì (òàáë. 1). Ãëàâíûé êîðåíü ïîëíîñòüþ îò-
ìèðàåò, îáðàçóåòñÿ âòîðè÷íî-ãîìîðèçíàÿ êîðíåâàÿ ñèñòåìà, ñîñòîÿùàÿ òîëüêî èç
ïðèäàòî÷íûõ êîðíåé. Áëàãîäàðÿ êîíòðàêòèëüíîñòè ïðèäàòî÷íûå êîðíè ïîãðóæàþò
ðîçåòî÷íûé ïîáåã â ïîäñòèëêó. Ýòî çàùèùàåò ïî÷êó âîçîáíîâëåíèÿ îò âûìåðçàíèÿ.
È. Ã. è Ò. È. Ñåðåáðÿêîâû (1965) òàêîå êîðíåâèùå íàçûâàþò ïîãðóæàþùèìñÿ, èëè
ýïèãåîãåííûì. Äëèòåëüíîñòü j-ñîñòîÿíèÿ íå áîëåå äâóõ ëåò.

Ðàñòåíèÿ ïðåâðàùàþòñÿ â èììàòóðíûå (im) íà 2—3-é ãîä. Îíè ôîðìèðóþò ðî-
çåòêó ñ 2—4 ëèñòüÿìè. Îäíè ëèñòüÿ ìîãóò áûòü þâåíèëüíîãî òèïà, à äðóãèå — ïî-
ëóâçðîñëîãî. Ôîðìà ïëàñòèíêè ïîëóâçðîñëûõ ëèñòüåâ ïðåèìóùåñòâåííî ñåðäöå-
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ÒÀÁËÈÖÀ 1

Áèîìåòðè÷åñêèå ïîêàçàòåëè îíòîãåíåòè÷åñêèõ ñîñòîÿíèé áóçóëüíèêà ñèáèðñêîãî
â ïðåãåíåðàòèâíîì ïåðèîäå

Áèîìåòðè÷åñêèå ïîêàçàòåëè
Îíòîãåíåòè÷åñêèå ñîñòîÿíèÿ

j1 j2 im v1 v2

×èñëî ðîçåòî÷íûõ ïîáåãîâ 1 1 1 1 1

×èñëî ëèñòüåâ â ðîçåòî÷íîì ïîáåãå 1 2 2—4 3—4 4—7

Âûñîòà ðîçåòî÷íîãî ïîáåãà, ñì 2—5 2—8 7—24 16—43 23—58

Äëèíà ëèñòîâîé ïëàñòèíêè, ñì 1—2 2—3 3—15 11—22 17—32

Øèðèíà ëèñòîâîé ïëàñòèíêè, ñì 1—2 2—4 3—11 9—18 15—29

Äëèíà ÷åðåøêà ëèñòà, ñì 3—6 7—10 6—26 18—43 27—50

Äèàìåòð êîðíåâèùà, ñì — 0.1—0.2 0.2—0.8 0.6—1.4 1.1—2.5

Äëèíà êîðíåâèùà, ñì — 0.1—0.8 0.4—1.4 0.8—2.0 1.4—2.8

×èñëî ìîëîäûõ ïðèäàòî÷íûõ êîðíåé 1—2 1—5 4—27 16—61 35—122

×èñëî èçìåðåíèé íàäçåìíûõ ÷àñòåé ðàñòåíèÿ 16 15 37 37 35

×èñëî èçìåðåíèé ïîäçåìíûõ ÷àñòåé ðàñòåíèÿ 15 13 26 15 16

Ï ð è ì å ÷ à í è å. j1 — þâåíèëüíîå 1-é ïîäãðóïïû, j2 — þâåíèëüíîå 2-é ïîäãðóïïû, im — èììàòóðíîå,

v1 — âèðãèíèëüíîå 1-é ïîäãðóïïû, v2 — âèðãèíèëüíîå 2-é ïîäãðóïïû.



âèäíàÿ (ðèñ. 1, 3à), åå äëèíà äî 15 ñì, à øèðèíà äî 11 ñì (òàáë. 1). Â êîðíåâèùå âû-
ðàæåíû äâà ãîäè÷íûõ ïðèðîñòà: ìîëîäîé ýòîãî ãîäà è ñòàðûé ïðîøëîãî ãîäà, ïðè-
ðîñò ïîçàïðîøëîãî ãîäà îòìèðàåò (ðèñ. 1, 3á). Âîçðàñòàåò ÷èñëî ïðèäàòî÷íûõ êîð-
íåé: íà ìîëîäûõ ïðèðîñòàõ èõ íàñ÷èòûâàåòñÿ 27. Êîðíåâèùå óòîëùàåòñÿ äî 0.8 ñì,
à äëèíà óâåëè÷èâàåòñÿ äî 1.4 ñì. Ïî÷êà âîçîáíîâëåíèÿ çàêëàäûâàåòñÿ íà âåðõóøêå
ðîçåòî÷íîãî ïîáåãà.

Âèðãèíèëüíûå ðàñòåíèÿ (v) ôîðìèðóþòñÿ íà 3—4-é ãîä. Îíè ïî-ïðåæíåìó
ïðåäñòàâëåíû îäíèì ðîçåòî÷íûì ïîáåãîì. Íàðÿäó ñ ïîëóâçðîñëûìè ëèñòüÿìè ôîð-
ìèðóþòñÿ ëèñòüÿ âçðîñëîãî òèïà. Èõ ëèñòîâûå ïëàñòèíêè ðàçíîé ôîðìû: îêðóã-
ëî-ñåðäöåâèäíûå, îêðóãëî-ñòðåëîâèäíûå, òðåóãîëüíî-ñòðåëîâèäíûå è òðåóãîëü-
íî-ñåðäöåâèäíûå. Íàâåðõó ïëàñòèíêè òóïûå èëè êîðîòêî çàîñòðåííûå. Íàèáîëü-
øèõ ðàçìåðîâ äîñòèãàþò ëèñòüÿ ñðåäèííîé ôîðìàöèè. Êàê è ó im-ðàñòåíèé, íà
îðòîòðîïíîì êîðíåâèùå âûðàæåíî òîëüêî äâà ïðèðîñòà: ýòîãî ãîäà è ïðîøëîãî.
Áîëüøîå ÷èñëî ïðèäàòî÷íûõ êîðíåé ïðî÷íî óäåðæèâàþò ðàñòåíèå â ñóáñòðàòå. Íà
âåðõóøêå êîðíåâèùà çàêëàäûâàåòñÿ ïî÷êà âîçîáíîâëåíèÿ. Ðàñòåíèÿ ïîäðàçäåëÿ-
þòñÿ íà äâå ïîäãðóïïû.

Â ñîñòàâ ðîçåòî÷íîãî ïîáåãà âèðãèíèëüíûõ ðàñòåíèé ïåðâîé ïîäãðóïïû (v1)
âõîäÿò 3—4 ëèñòà. Âûñîòà îñîáåé äîñòèãàåò 43 ñì, äëèíà ëèñòîâîé ïëàñòèíêè
22 ñì, à øèðèíà 18 ñì. Íà ìîëîäîì ïðèðîñòå îðòîòðîïíîãî êîðíåâèùà ðàçâèâàåòñÿ
äî 60 ïðèäàòî÷íûõ êîðíåé (ðèñ. 1, 4à; òàáë. 1). Âèðãèíèëüíûå ðàñòåíèÿ âòîðîé
ïîäãðóïïû (v2) ãîòîâÿòñÿ ê ïëîäîíîøåíèþ. Îò v1-îñîáåé îíè îòëè÷àþòñÿ êðóïíû-
ìè ðàçìåðàìè. Â ðîçåòêå íàñ÷èòûâàåòñÿ äî ñåìè ëèñòüåâ. Êîðíåâèùå ñòàíîâèòñÿ
äëèííåå è òîëùå. Íà åãî ìîëîäîì ïðèðîñòå ðàçâèâàåòñÿ áîëåå 100 ïðèäàòî÷íûõ
êîðíåé (ðèñ. 1, 5à; òàáë. 1). Òàêîå áîëüøîå ÷èñëî êîðíåé óâåëè÷èâàåò ïîãëîùåíèå
èç ïî÷âû ìèíåðàëüíûõ âåùåñòâ è âîäû. Â ñòåáëå êîðíåâèùà è â ïðèäàòî÷íûõ êîð-
íÿõ íàêàïëèâàþòñÿ ïîëèñàõàðèäû — çàïàñàþùèå âåùåñòâà. Ó îäíîé ÷àñòè v2-îñî-
áåé ôîðìèðóåòñÿ òîëüêî îäíà âåãåòàòèâíàÿ ïî÷êà âîçîáíîâëåíèÿ (ðèñ. 1, 4á). Ýòè
ðàñòåíèÿ íà ñëåäóþùèé ãîä îñòàþòñÿ â v2-ñîñòîÿíèè. Ó äðóãîé ãðóïïû v2-îñîáåé,
êîòîðàÿ óñïåëà íàêîïèòü äîñòàòî÷íîå êîëè÷åñòâî çàïàñíûõ âåùåñòâ, îáðàçóåòñÿ
äâå ïî÷êè: íà âåðõóøêå ðîçåòêè çàêëàäûâàåòñÿ âåãåòàòèâíî-ãåíåðàòèâíàÿ ïî÷êà, à â
ïàçóõå ëèñòà — áîêîâàÿ ïî÷êà (ðèñ. 1, 5á). Â âåðõóøå÷íîé ïî÷êå îñåíüþ çàêëàäû-
âàåòñÿ âñÿ âåãåòàòèâíàÿ ÷àñòü áóäóùåãî ãåíåðàòèâíîãî ïîáåãà, à ñàìî ñîöâåòèå
ôîðìèðóåòñÿ ïîñëå ïåðåçèìîâêè. Â áîêîâîé ïî÷êå çàêëàäûâàþòñÿ òîëüêî âåãåòà-
òèâíûå ìåòàìåðû. Ðàñòåíèÿ ñ äâóìÿ ïî÷êàìè íà áóäóùèé ãîä íà÷èíàþò ïëîäîíî-
ñèòü, ò. å. ïåðåõîäÿò â ãåíåðàòèâíûé ïåðèîä.

Â óñëîâèÿõ ëåñà áóçóëüíèê ïðèñòóïàåò ê ïëîäîíîøåíèþ íà 4—5-é ãîä. Â ãåíå-
ðàòèâíîì ïåðèîäå (g) âûäåëÿåòñÿ òðè îíòîãåíåòè÷åñêèõ ñîñòîÿíèÿ: ìîëîäîå (g1),
çðåëîå (g2) è ñòàðîå (g3). Ó ãåíåðàòèâíûõ îñîáåé èç âåðõóøå÷íîé ïî÷êè êîðíåâèùà
ôîðìèðóåòñÿ ïîëóðîçåòî÷íûé âåãåòàòèâíî-ãåíåðàòèâíûé ïîáåã. Â åãî ñåçîííîì
ðàçâèòèè âûäåëÿåòñÿ äâå ôàçû. Ñíà÷àëà, âåñíîé è â íà÷àëå ëåòà, èç ïî÷êè îáðàçóåò-
ñÿ óêîðî÷åííûé ïîáåã ñ î÷åíü êîðîòêèìè ìåæäîóçëèÿìè è êðóïíûìè ðîçåòî÷íûìè
ëèñòüÿìè. Â ýòî âðåìÿ ïîáåã áëàãîäàðÿ èíòåíñèâíîìó ôîòîñèíòåçó àêòèâíî íàêàï-
ëèâàåò çàïàñíûå âåùåñòâà. Çàòåì, â íà÷àëå èþëÿ, õàðàêòåð îðãàíîîáðàçîâàíèÿ â
âåðõóøå÷íîé ïî÷êå ìåíÿåòñÿ, è êàê ïðÿìîå ïðîäîëæåíèå ðîçåòî÷íîãî âûðàñòàåò
óäëèíåííûé öâåòîíîñíûé ó÷àñòîê ïîáåãà. Íà ýòî òðàòèòñÿ çíà÷èòåëüíàÿ ÷àñòü çà-
ïàñåííûõ âåùåñòâ.

Ìîðôîëîãè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà ïîëóðîçåòî÷íîãî âåãåòàòèâíî-ãåíåðàòèâíîãî ïî-
áåãà ñõîäíà äëÿ âñåõ öâåòóùèõ ðàñòåíèé (ðèñ. 2). Â åãî íèæíåé ÷àñòè ëèñòüÿ ñáëè-
æåíû â ðîçåòêó: èç íèõ íàèáîëåå êðóïíûå ëèñòüÿ îòíîñÿòñÿ ê âçðîñëîìó òèïó, à
ëèñòüÿ ìåíüøåãî ðàçìåðà ìîãóò áûòü ïîëóâçðîñëîãî è äàæå þâåíèëüíîãî òèïà.
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Ñðåäíÿÿ ÷àñòü ðîçåòî÷íîãî âåãåòàòèâíî-ãåíåðàòèâíîãî ïîáåãà ñîñòîèò èç íåñêîëü-
êèõ óäëèíåííûõ ìåòàìåðîâ: áëèæå ê ðîçåòî÷íîé ÷àñòè â óçëàõ óäëèíåííûõ ìåòàìå-
ðîâ ôîðìèðóþòñÿ äî òðåõ ñòåáëåâûõ ëèñòüåâ ñ îêðóãëî-ÿéöåâèäíîé ïëàñòèíêîé íà
äëèííîì ÷åðåøêå è ñ îòíîñèòåëüíî íåáîëüøèì âëàãàëèùåì; âûøå îáðàçóþòñÿ
îäèí èëè äâà ñòåáëåîáúåìëþùèõ ëèñòà ñ ïî÷êîâèäíîé ëèñòîâîé ïëàñòèíêîé íà êî-
ðîòêîì ÷åðåøêå ñ ðàñøèðåííûì âëàãàëèùåì; à áëèæå ê öâåòêàì — ñòåáëåîáúåì-
ëþùèå ÷åøóåâèäíûå ëèñòüÿ áåç ëèñòîâîé ïëàñòèíêè. Âåðõíÿÿ ÷àñòü ðîçåòî÷íîãî
âåãåòàòèâíî-ãåíåðàòèâíîãî ïîáåãà ïðåäñòàâëåíà ñëîæíûì ñîöâåòèåì: èç ïàçóõ
ïðèöâåòíûõ ëèñòüåâ ÿéöåâèäíî-ëàíöåòíîé ôîðìû âûõîäÿò ïàðöèàëüíûå ñîöâå-
òèÿ — êîðçèíêè.

Êîðíåâèùå ìîëîäûõ ãåíåðàòèâíûõ ðàñòåíèé (g1) ñîñòîèò èç äâóõ ãîäè÷íûõ
ïðèðîñòîâ: ïðîøëîãîäíåãî è òåêóùåãî. Ïðèðîñò ïîçàïðîøëîãî ãîäà îòìèðàåò. Èç
âåðõóøå÷íîé ïî÷êè ïðîøëîãîäíåãî ïðèðîñòà ðàçâèâàåòñÿ ïîëóðîçåòî÷íûé âåãåòà-
òèâíî-ãåíåðàòèâíûé ïîáåã, à èç ïàçóøíîé ïî÷êè — ðîçåòî÷íûé âåãåòàòèâíûé ïî-
áåã, êîòîðûé ñîáñòâåííî è ôîðìèðóåò òåêóùèé ïðèðîñò êîðíåâèùà (ðèñ. 2, 1à, 1á).
Ñðåäíÿÿ âûñîòà ãåíåðàòèâíîãî ïîáåãà 100 ñì, íà íåì îáðàçóåòñÿ äî 27 êîðçèíîê.
Ðîçåòî÷íûé âåãåòàòèâíûé ïîáåã ñîñòîèò èç 2—6 ëèñòüåâ, íà íåì íàñ÷èòûâàåòñÿ äî
94 ïðèäàòî÷íûõ êîðíåé (òàáë. 2). Îíè âòÿãèâàþò â ïî÷âó îñü ðîçåòî÷íîãî ïîáåãà,
âåðõóøå÷íàÿ ïî÷êà êîòîðîãî áåðåò íà ñåáÿ ôóíêöèþ âîçîáíîâëåíèÿ. Ýòî ñâÿçàíî ñ
òåì, ÷òî ïîëóðîçåòî÷íûé âåãåòàòèâíî-ãåíåðàòèâíûé ïîáåã ïîëíîñòüþ îòìèðàåò
ïîñëå ïëîäîíîøåíèÿ, íå ó÷àñòâóåò â îáðàçîâàíèè êîðíåâèùà è ïî÷åê âîçîáíîâëå-
íèÿ íå ôîðìèðóåò. Òàêèå ãåíåðàòèâíûå ïîáåãè íàçûâàþò ìîíîêàðïè÷åñêèìè. Â ðå-
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Ðèñ. 2. Ãåíåðàòèâíûå îñîáè Ligularia sibirica.

1à — ìîëîäàÿ ãåíåðàòèâíàÿ, 2à — ñðåäíåâîçðàñòíàÿ ãåíåðàòèâíàÿ, 3à — ñòàðàÿ ãåíåðàòèâíàÿ; ïîäçåìíûå ÷àñòè (â

ðàçðåçå); 1á — ìîëîäîé ãåíåðàòèâíîé îñîáè, 2á — ñðåäíåâîçðàñòíîé ãåíåðàòèâíîé îñîáè, 3á — ñòàðîé ãåíåðàòèâ-

íîé îñîáè; ã ï — ãåíåðàòèâíûé ïîáåã, ïê ë — ïðèêîðíåâîé ëèñò, ñò ë ÷ — ñòåáëåâîé ëèñò íà ÷åðåøêå, ñî ë â —

ñòåáëåîáúåìëþùèé ëèñò ñ ðàñøèðåííûì âëàãàëèùåì, ñî ÷ ë — ñòåáëåîáúåìëþùèé ÷åøóåâèäíûé ëèñò, ïð ë — ïðè-

öâåòíûé ëèñò, ñö — ñîöâåòèå, ãí — ãíèëü. Îñòàëüíûå îáîçíà÷åíèÿ òå æå, ÷òî íà ðèñ. 1. Ìàñøòàáíûå ëèíåéêè, ñì:

1à, 2à, 3à — 10; 1á, 2á, 3á — 2.



çóëüòàòå â g1-îíòîãåíåòè÷åñêîì ñîñòîÿíèè ìîíîïîäèàëüíîå íàðàñòàíèå ïîáåãîâîé
ñèñòåìû ñìåíÿåòñÿ íà ñèìïîäèàëüíîå è ñîõðàíÿåòñÿ äî êîíöà æèçíè. Äðóãèìè ñëî-
âàìè, êàæäûé ãîäè÷íûé ïðèðîñò êîðíåâèùà ôîðìèðóåòñÿ ðàçíûìè ìåðèñòåìàìè
(ïàçóøíûìè ïî÷êàìè), êîòîðûå ñìåíÿþò äðóã äðóãà.

Çðåëûå ãåíåðàòèâíûå (g2) ðàñòåíèÿ õàðàêòåðèçóþòñÿ íàèáîëüøåé èíòåíñèâíî-
ñòüþ ïîáåãîîáðàçîâàíèÿ (ðèñ. 2, 2à). Âûäåëÿåòñÿ òðè ãðóïïû g2-îñîáåé. Ê ïåðâîé
ãðóïïå îòíîñÿòñÿ íàèáîëåå ìîùíûå ðàñòåíèÿ, íàäçåìíàÿ ÷àñòü êîòîðûõ ñîñòîèò èç
äâóõ ïîëóðîçåòî÷íûõ âåãåòàòèâíî-ãåíåðàòèâíûõ ïîáåãîâ è äâóõ ðîçåòî÷íûõ âåãå-
òàòèâíûõ ïîáåãîâ, íà èõ äîëþ ïðèõîäèòñÿ 15 % ïðîàíàëèçèðîâàííûõ îñîáåé. Âòî-
ðàÿ ãðóïïà (40 % îñîáåé) ïðåäñòàâëåíà ðàñòåíèÿìè, êîòîðûå ôîðìèðóþò äâà ïîëó-
ðîçåòî÷íûõ âåãåòàòèâíî-ãåíåðàòèâíûõ ïîáåãà è îäèí ðîçåòî÷íûé âåãåòàòèâíûé
ïîáåã (ðèñ. 2, 2á). Òðåòüÿ ãðóïïà — ðàñòåíèÿ, íàäçåìíàÿ ÷àñòü êîòîðûõ îáðàçîâàíà
îäíèì ïîëóðîçåòî÷íûì âåãåòàòèâíî-ãåíåðàòèâíûì ïîáåãîì è äâóìÿ ðîçåòî÷íûìè
âåãåòàòèâíûìè ïîáåãàìè (45 %). Ñðåäíÿÿ âûñîòà ïîëóðîçåòî÷íîãî âåãåòàòèâíî-ãå-
íåðàòèâíîãî ïîáåãà 130 ñì, íà íåì ôîðìèðóåòñÿ äî 34 êîðçèíîê (òàáë. 2). Ó ðàñòå-
íèé ïåðâîé è òðåòüåé ãðóïï âîçìîæíà ïîëíàÿ íåñïåöèàëèçèðîâàííàÿ ïàðòèêóëÿ-
öèÿ: îäèí èç ðîçåòî÷íûõ ïîáåãîâ ñ ïðèäàòî÷íûìè êîðíÿìè ìîæåò îòäåëèòüñÿ îò
ìàòåðèíñêîé îñîáè è ïðîäîëæèòü ñàìîñòîÿòåëüíîå ñóùåñòâîâàíèå.

Ó ñòàðûõ ãåíåðàòèâíûõ ðàñòåíèé (g3) ñíèæàåòñÿ èíòåíñèâíîñòü ïîáåãîîáðà-
çîâàíèÿ. Îñîáè ñíîâà ôîðìèðóþò îäèí ïîëóðîçåòî÷íûé âåãåòàòèâíî-ãåíåðàòèâ-
íûé ïîáåã è îäèí ðîçåòî÷íûé âåãåòàòèâíûé ïîáåã (ðèñ. 2, 3à). Îäíàêî îò g2-ðàñòå-
íèé îíè îòëè÷àþòñÿ áîëüøèìè ðàçìåðàìè ãåíåðàòèâíîãî ïîáåãà: åãî ñðåäíÿÿ âûñî-
òà 150 ñì, íà íåì íàñ÷èòûâàåòñÿ äî 39 êîðçèíîê (òàáë. 2). Äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ è
ïîääåðæàíèÿ òàêèõ êðóïíûõ ïîáåãîâ òðàòèòñÿ áîëüøîå êîëè÷åñòâî àññèìèëÿòîâ, à
íà ñîçäàíèå è ñîõðàíåíèå æèçíåñïîñîáíîñòè äðóãèõ ñòðóêòóð îñòàåòñÿ íåìíîãî
ïëàñòè÷åñêèõ âåùåñòâ. Â ðåçóëüòàòå êîðíåâèùå g3-ðàñòåíèé ìåëü÷àåò: íà íåì ðàç-
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ÒÀÁËÈÖÀ 2

Áèîìåòðè÷åñêèå ïîêàçàòåëè îíòîãåíåòè÷åñêèõ ñîñòîÿíèé áóçóëüíèêà ñèáèðñêîãî
â ãåíåðàòèâíîì ïåðèîäå

Áèîìåòðè÷åñêèå ïîêàçàòåëè
Îíòîãåíåòè÷åñêèå ñîñòîÿíèÿ

g1 g2 g3

×èñëî ðîçåòî÷íûõ ïîáåãîâ 1 1—2 1

×èñëî ëèñòüåâ â ðîçåòî÷íîì ïîáåãå 2—6 2—5 3—5

Âûñîòà ðîçåòî÷íîãî ïîáåãà, ñì 20—56 28—55 36—53

Äëèíà ëèñòîâîé ïëàñòèíêè, ñì 11—29 15—28 16—28

Øèðèíà ëèñòîâîé ïëàñòèíêè, ñì 10—24 10—24 11—26

Äëèíà ÷åðåøêà ëèñòà, ñì 23—47 27—47 32—55

Äèàìåòð êîðíåâèùà, ñì 1.6—2.1 1.8—3.6 1.8—2.9

Äëèíà êîðíåâèùà, ñì 1.5—2.2 1.8—3.1 1.8—2.9

×èñëî ìîëîäûõ ïðèäàòî÷íûõ êîðíåé 43—94 34—149 48—119

×èñëî ãåíåðàòèâíûõ ïîáåãîâ 1 1—2 1

Âûñîòà ãåíåðàòèâíîãî ïîáåãà, ñì 78—130 89—175 72—166

×èñëî êîðçèíîê â îäíîì ñîöâåòèè 3—27 15—34 18—39

×èñëî èçìåðåíèé íàäçåìíûõ ÷àñòåé ðàñòåíèÿ 36 13 12

×èñëî èçìåðåíèé ïîäçåìíûõ ÷àñòåé ðàñòåíèÿ 14 11 12

Ï ð è ì å ÷ à í è å. g1 — ìîëîäîå ãåíåðàòèâíîå, g2 — çðåëîå ãåíåðàòèâíîå, g2 — ñòàðîå ãåíåðàòèâíîå.



âèâàåòñÿ ìåíüøå ïðèäàòî÷íûõ êîðíåé, îíî îòêëàäûâàåò îòíîñèòåëüíî íåáîëüøîå
êîëè÷åñòâî çàïàñíûõ âåùåñòâ. Êîðíåâèùå ÷àñòî çàãíèâàåò âíóòðè, íà ìåñòå ãíèëè
îáðàçóåòñÿ ïîëîñòü (ðèñ. 2, 3á). Íåêîòîðûå îñîáè íå ìîãóò ñôîðìèðîâàòü ïîëíî-
öåííóþ ïî÷êó âîçîáíîâëåíèÿ, â èòîãå ðàñòåíèÿ ïîãèáàþò. Ïðåäïîëîæèòåëüíàÿ
äëèòåëüíîñòü æèçíè áóçóëüíèêà îêîëî 10 ëåò.

Íà ñëåäóþùèé ãîä ïîñëå ïëîäîíîøåíèÿ îñîáè âñåõ ãåíåðàòèâíûõ ñîñòîÿíèé
(g1, g2 è g3) ïåðåõîäÿò â ãðóïïó âðåìåííî íåöâåòóùèõ (gí). Ýòî ñâÿçàíî ñ òåì, ÷òî îò-
öâåòøèå ðàñòåíèÿ îñëàáëåíû è íå ñîäåðæàò äîñòàòî÷íîãî êîëè÷åñòâà çàïàñîâ äëÿ
ôîðìèðîâàíèÿ öâåòîíîñà. Ó íèõ îáðàçóåòñÿ òîëüêî îäèí âåãåòàòèâíûé ðîçåòî÷íûé
ïîáåã, åãî ôóíêöèÿ — ñîçäàòü ðåçåðâ àññèìèëÿòîâ äëÿ ïðåäñòîÿùåãî ïëîäîíîøå-
íèÿ. Íà âåðõóøêå ýòîãî ïîáåãà îáðàçóåòñÿ âåãåòàòèâíî-ãåíåðàòèâíàÿ ïî÷êà, à â ïà-
çóõå áîêîâûõ ëèñòüåâ çàêëàäûâàþòñÿ äî äâóõ âåãåòàòèâíûõ ïî÷åê. ×èñëî áîêîâûõ
ïî÷åê çàâèñèò îò îíòîãåíåòè÷åñêîãî ñîñòîÿíèÿ: ó g1- è g3-îñîáåé èõ ôîðìèðóåòñÿ ïî
îäíîé, à ó g2 — ìîæåò áûòü äâå. Íà âòîðîé ãîä ïîñëå ïëîäîíîøåíèÿ ãåíåðàòèâíàÿ
ïî÷êà ñôîðìèðîâàíà è ãîòîâà âíîâü ðàçâåðíóòüñÿ, à ðàñòåíèå — îïÿòü çàöâåñòè. Òà-
êèì îáðàçîì, ìîíîêàðïè÷åñêèé ïîáåã áóçóëüíèêà ïî äëèòåëüíîñòè ðàçâèòèÿ îòíî-
ñèòñÿ ê äèöèêëè÷åñêèì, ïîñêîëüêó æèâåò äâà ãîäà îò ðàçâåðòûâàíèÿ ïî÷êè äî ïëî-
äîíîøåíèÿ è îòìèðàíèÿ.

Îñîáè áóçóëüíèêà ïîñòãåíåðàòèâíîãî (ñåíèëüíîãî) ïåðèîäà íå îáíàðóæåíû.

Ñ î ñ ò î ÿ í è å ï î ï ó ë ÿ ö è è á ó ç ó ë ü í è ê à
â å ë ü í è ê å â û ñ î ê î ò ð à â í î ì

Èçó÷åíèå áóçóëüíèêà â ñëàáîíàðóøåííûõ âûñîêîòðàâíûõ åëüíèêàõ íà íèçèí-
íûõ áîëîòàõ ïîçâîëèëî âûÿâèòü õàðàêòåðíûé îíòîãåíåòè÷åñêèé ñïåêòð åãî ïîïóëÿ-
öèé. Ïî ñîîòíîøåíèþ îíòîãåíåòè÷åñêèõ ãðóïï ýòîò ñïåêòð îòíîñèòñÿ ê öåíòðèðî-
âàííîìó, â êîòîðîì ïðåîáëàäàþò âèðãèíèëüíûå è âðåìåííî íåöâåòóùèå ðàñòåíèÿ
(ðèñ. 3, à). Äåìîãðàôû ðàñòåíèé ïîêàçàëè, ÷òî òàêîé ñïåêòð õàðàêòåðåí äëÿ âèäîâ, ó
êîòîðûõ ñëàáî âûðàæåí ïåðèîä ñòàðåíèÿ è ïðåîáëàäàåò ñåìåííîå ðàçìíîæåíèå
(Öåíîïîïóëÿöèè.., 1988). Ïðè ýòîé ñòðóêòóðå ñïåêòðà â ïîïóëÿöèè áóçóëüíèêà îñó-
ùåñòâëÿåòñÿ íîðìàëüíûé îáîðîò ïîêîëåíèé. Îá ýòîì ñâèäåòåëüñòâóþò äâà îáñòîÿ-
òåëüñòâà. Âî-ïåðâûõ, ïîëíî÷ëåííîñòü îíòîãåíåòè÷åñêîãî ñîñòàâà, â êîòîðîì ïðåä-
ñòàâëåíû âñå âîçðàñòíûå ãðóïïû. Âî-âòîðûõ, îòíîñèòåëüíî âûñîêàÿ ÷èñëåííîñòü
ïîïóëÿöèè: íà 100 ì2 íàñ÷èòûâàåòñÿ 256 îñîáåé. Ìåòîäîì óâåëè÷èâàþùèõñÿ ïëî-
ùàäîê îïðåäåëåíû ðàçìåðû ýëåìåíòàðíîé äåìîãðàôè÷åñêîé åäèíèöû áóçóëüíèêà:
ìèíèìàëüíàÿ ïëîùàäü — 20 ì2, à ìèíèìàëüíàÿ ÷èñëåííîñòü — 75 îñîáåé. Èìåííî
íà ïëîùàäè ýòîãî ðàçìåðà è òîëüêî ïðè ýòîé ÷èñëåííîñòè ìîæåò ñôîðìèðîâàòüñÿ
öåíòðèðîâàííûé îíòîãåíåòè÷åñêèé ñïåêòð ïîïóëÿöèè ñ ïîëíûì íàáîðîì âîçðàñò-
íûõ ñîñòîÿíèé îò ïðîðîñòêîâ äî ñòàðûõ ãåíåðàòèâíûõ îñîáåé.

Èçó÷àåìàÿ ïîïóëÿöèÿ áóçóëüíèêà ñîñòîèò èç äâóõ ãðóïï ïîïóëÿöèîííûõ ëîêó-
ñîâ. Ýòî ñâÿçàíî ñ òåì, ÷òî âûñîêîòðàâíûé åëüíèê íà íèçèííîì áîëîòå îòëè÷àåòñÿ
íåîäíîðîäíîñòüþ ïðîñòðàíñòâåííîé ñòðóêòóðû. Â ñîîáùåñòâå âûðàæåíî äâà âàðè-
àíòà ïàðöåëë: òåìíûå è ñâåòëûå. Ðàçëè÷èÿ â ýêîëîãè÷åñêîì ðåæèìå ïàðöåëë îòðà-
æàåòñÿ íà ñòðóêòóðå ïîïóëÿöèîííûõ ëîêóñîâ.

Òåìíûå ïàðöåëëû — ýòî ñîìêíóòûå ãðóïïèðîâêè âçðîñëûõ äåðåâüåâ è èõ ïî-
äðîñòà ïëîùàäüþ îò 200 äî 500 ì2. Ïîä ïîëîãîì òåìíûõ ïàðöåëë ñðåäíÿÿ îñâåùåí-
íîñòü íà óðîâíå òðàâÿíîãî ïîêðîâà ñîñòàâëÿåò âñåãî 2 % îò ïîëíîé. Ïðè ýòîì óðîâ-
íå ñâåòîâîãî äîâîëüñòâèÿ îñîáè áóçóëüíèêà íå ñïîñîáíû ïðîéòè âñå ýòàïû îíòîãå-
íåçà: èõ ðàçâèòèå îñòàíàâëèâàåòñÿ â âèðãèíèëüíîì îíòîãåíåòè÷åñêîì ñîñòîÿíèè.
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Â ðåçóëüòàòå â òåìíûõ ïàðöåëëàõ èç-çà íèçêîé îñâåùåííîñòè ôîðìèðóþòñÿ ïîïó-
ëÿöèîííûå ëîêóñû èíâàçèîííîãî òèïà (ðèñ. 3, á) ñ îòíîñèòåëüíî íèçêîé ÷èñëåííî-
ñòüþ: 189 îñîáåé íà 100 ì2. Â îíòîãåíåòè÷åñêèõ ñïåêòðàõ ïðèñóòñòâóþò òîëüêî ìî-
ëîäûå îñîáè. Åäèíè÷íûå ìîëîäûå ïëîäîíîñÿùèå ðàñòåíèÿ âñòðå÷àþòñÿ èñêëþ÷è-
òåëüíî íà îñâåùåííîé ñòîðîíå òåìíûõ ïàðöåëë. Íà îñòàëüíîé ïëîùàäè ýòèõ
ïàðöåëë ñâåòîâîé ðåæèì íå ïîçâîëÿåò îñîáÿì ñôîðìèðîâàòü ãåíåðàòèâíûå ïîáåãè
è äàòü ïîòîìñòâî. Ïîïóëÿöèîííûå ëîêóñû â òåìíûõ ïàðöåëëàõ ïîïîëíÿþòñÿ ïðåè-
ìóùåñòâåííî çà ñ÷åò ïðèòîêà ñåìÿí èç îêðóæàþùèõ ó÷àñòêîâ — «îêîí». Ìîëîäûå
îñîáè, ïîÿâëÿþùèåñÿ èç ñåìÿí, çà 3—4 ãîäà ïðîõîäÿò íà÷àëüíûå ýòàïû ðàçâèòèÿ
(p, j è im) è íàêàïëèâàþòñÿ â âèðãèíèëüíîì îíòîãåíåòè÷åñêîì ñîñòîÿíèè. Êàê ïðà-
âèëî, ïîñëå íåñêîëüêèõ ëåò ïðîçÿáàíèÿ â óñëîâèÿõ ñâåòîâîãî äåôèöèòà âèðãèíèëü-
íûå ðàñòåíèÿ ïîãèáàþò, íå äîæäàâøèñü óëó÷øåíèÿ îñâåùåííîñòè. Ëîêóñû áóçóëü-
íèêà, êîòîðûå ñôîðìèðîâàëèñü ïîä ïîëîãîì òåìíûõ ïàðöåëë, âûïîëíÿþò ôóíêöèþ
ïîïóëÿöèîííîãî áóôåðà. Îí ðåàëèçóåòñÿ ïðè óâåëè÷åíèè îñâåùåííîñòè âî âðåìÿ
îáðàçîâàíèÿ «îêíà» â âåðõíåì ÿðóñå.

Ñâåòëûå ïàðöåëëû — ýòî «îêíà» (ïðîãàëèíû) â ëåñíîì ïîëîãå, êîòîðûå ñôîð-
ìèðîâàëèñü íà ìåñòå âûâàëîâ íåñêîëüêèõ ñòàðûõ äåðåâüåâ. Ïëîùàäü ñâåòëûõ ïàð-
öåëë îò 100 äî 300 ì2. Ïîñëå îáðàçîâàíèÿ «îêíà» ñðåäíÿÿ îñâåùåííîñòü íà óðîâíå
òðàâÿíîãî ïîêðîâà âîçðàñòàåò äî 40 % îò ïîëíîé. Ýòîò óðîâåíü ñâåòîâîãî äîâîëüñò-
âèÿ äîñòàòî÷åí áóçóëüíèêó äëÿ ïëîäîíîøåíèÿ è ïðîõîæäåíèÿ âñåõ ýòàïîâ îíòîãå-
íåçà — îò ïðîðîñòêîâ äî ñòàðûõ ãåíåðàòèâíûõ îñîáåé. Ïðèñóòñòâèå â ñâåòëûõ ïàð-
öåëëàõ îòíîñèòåëüíî áîëüøîãî ÷èñëà ïëîäîíîñÿùèõ ðàñòåíèé îáåñïå÷èâàåò ïîñòî-
ÿííîå ïîïîëíåíèå ëîêóñîâ áóçóëüíèêà ìîëîäûìè îñîáÿìè. Áëàãîäàðÿ ýòîìó â
ïðîãàëèíàõ ôîðìèðóåòñÿ ïîëíî÷ëåííûé îíòîãåíåòè÷åñêèé ñïåêòð (ðèñ. 3, â). ×èñ-
ëåííîñòü îñîáåé áóçóëüíèêà â «îêíàõ» ïî÷òè â 2 ðàçà áîëüøå, ÷åì â òåìíûõ ïàðöåë-
ëàõ: íà 100 ì2 íàñ÷èòûâàåòñÿ 322 îñîáè. Äðóãèìè ñëîâàìè, â ñâåòëûõ ïàðöåëëàõ ëî-
êóñû áóçóëüíèêà õàðàêòåðèçóþòñÿ óñòîé÷èâûì îáîðîòîì ïîêîëåíèé.
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Ðèñ. 3. Îíòîãåíåòè÷åñêèé ñîñòàâ ïîïóëÿöèè è ïîïóëÿöèîííûõ ëîêóñîâ áóçóëüíèêà ñèáèðñêîãî â åëü-

íèêå âûñîêîòðàâíîì íà íèçèííîì áîëîòå.

Ïî îñè àáñöèññ — îíòîãåíåòè÷åñêèå ñîñòîÿíèÿ; ïî îñè îðäèíàò — äîëÿ îñîáåé, %. à — ïîïóëÿöèÿ, á — ïîïóëÿöè-

îííûå ëîêóñû â òåìíûõ ïàðöåëëàõ, â — ïîïóëÿöèîííûå ëîêóñû â ñâåòëûõ ïàðöåëëàõ. Îíòîãåíåòè÷åñêîå ñîñòîÿíèå

îñîáåé: p — ïðîðîñòîê, j — þâåíèëüíîå, im — èììàòóðíîå, v — âèðãèíèëüíîå, g1 — ìîëîäîå ãåíåðàòèâíîå, g2 —

çðåëîå ãåíåðàòèâíîå, g3 — ñòàðîå ãåíåðàòèâíîå, gí — âðåìåííî íåöâåòóùåå.



Ïî ìåðå çàðàñòàíèÿ ïðîãàëèí â ëåñíîì ïîëîãå îñâåùåííîñòü íà óðîâíå òðàâÿíî-
ãî ïîêðîâà ñíîâà óìåíüøàåòñÿ, èç ïîïóëÿöèîííûõ ëîêóñîâ áóçóëüíèêà âûïàäàþò
ãåíåðàòèâíûå ðàñòåíèÿ, à ïîëíî÷ëåííûé îíòîãåíåòè÷åñêèé ñïåêòð îïÿòü ïðåâðà-
ùàåòñÿ â èíâàçèîííûé. Äàëüíåéøåå ðàçâèòèå ëîêóñîâ ñäåðæèâàåòñÿ íèçêîé îñâå-
ùåííîñòüþ. Òàêèì îáðàçîì, äëÿ ïîääåðæàíèÿ ïîïóëÿöèé áóçóëüíèêà â óñòîé÷èâîì
ñîñòîÿíèè íåîáõîäèìî, ÷òîáû â ëåñíîì ñîîáùåñòâå ïîñòîÿííî â ñïîíòàííîì ðåæè-
ìå ôîðìèðîâàëèñü «îêíà» ñ äîñòàòî÷íîé îñâåùåííîñòüþ.

Çàêëþ÷åíèå

Ñïîñîá ôîðìèðîâàíèÿ ïîáåãîâîé ñèñòåìû áóçóëüíèêà ìåíÿåòñÿ â îíòîãåíåçå.
Â ïðåãåíåðàòèâíîì ïåðèîäå îñîáè îòíîñÿòñÿ ê ìîíîïîäèàëüíî íàðàñòàþùèì ðàñ-
òåíèÿì. Êîðíåâèùå áóçóëüíèêà â ýòî âðåìÿ ôîðìèðóåòñÿ îäíîé âåðõóøå÷íîé ìå-
ðèñòåìîé. Â ãåíåðàòèâíîì ïåðèîäå òèï íàðàñòàíèÿ ìåíÿåòñÿ íà ñèìïîäèàëüíûé:
êîðíåâèùå ñòðîèòñÿ ñåðèåé ïîñëåäîâàòåëüíî ñìåþùèõ äðóã äðóãà ìåðèñòåì. Ïðè-
÷èíà ïåðåâåðøèíèâàíèÿ — ïåðåõîä âåðõóøå÷íîé ìåðèñòåìû â ãåíåðàòèâíîå ñî-
ñòîÿíèå è ôîðìèðîâàíèå ñîöâåòèÿ.

Â îíòîãåíåçå áóçóëüíèêà ïî ìåðå åãî ïðîòåêàíèÿ èçìåíÿþòñÿ ñîñòàâ è ñòðóêòó-
ðà ïîáåãîâîé ñèñòåìû. Îò ïðîðîñòêîâ äî âèðãèíèëüíûõ ðàñòåíèé ýòà ñèñòåìà ïðåä-
ñòàâëåíà ïåðâè÷íûì ïîáåãîì. Ó þâåíèëüíûõ îñîáåé íà ïåðâè÷íîì ïîáåãå ôîðìè-
ðóþòñÿ îäèí èëè äâà ëèñòà þâåíèëüíîãî òèïà, ó èììàòóðíûõ ïîÿâëÿþòñÿ ëèñòüÿ
ïîëóâçðîñëîãî òèïà, à ó âèðãèíèëüíûõ ðàñòåíèé ëèñòîâàÿ ñåðèÿ äîïîëíÿåòñÿ ëè-
ñòüÿìè âçðîñëîãî òèïà. Íà÷èíàÿ ñ ìîëîäûõ ãåíåðàòèâíûõ îñîáåé ïðåêðàùàåòñÿ ìå-
ðèñòåìàòè÷åñêàÿ äåÿòåëüíîñòü êîíóñà íàðàñòàíèÿ ïåðâè÷íîãî ïîáåãà, ïîñêîëüêó èç
âåðõóøå÷íîé ïî÷êè îáðàçóåòñÿ ïîëóðîçåòî÷íûé âåãåòàòèâíî-ãåíåðàòèâíûé ïîáåã.
Ýòè ïîáåãè ìîíîêàðïè÷åñêèå è äèöèêëè÷åñêèå. Ïîáåãè âîçîáíîâëåíèÿ ó ãåíåðà-
òèâíûõ îñîáåé îáðàçóþòñÿ èç áîêîâûõ ïî÷åê. Íà ñëåäóþùèé ïîñëå ïëîäîíîøåíèÿ
ãîä ãåíåðàòèâíûå îñîáè âñåõ îíòîãåíåòè÷åñêèõ ñîñòîÿíèé ïåðåõîäÿò â ãðóïïó âðå-
ìåííî íåöâåòóùèõ. Ñòàðåíèå áóçóëüíèêà âûðàæàåòñÿ â ïîÿâëåíèè ãíèëè âíóòðè
êîðíåâèùà. Ýòî, âèäèìî, îïðåäåëÿåòñÿ òåì, ÷òî ñ âîçðàñòîì ó ðàñòåíèé íà ôîðìè-
ðîâàíèå ãåíåðàòèâíûõ ñòðóêòóð, îòìèðàþùèõ â êîíöå âåãåòàöèîííîãî ñåçîíà, òðà-
òèòñÿ âñå áîëüøå ïëàñòè÷åñêèõ âåùåñòâ, à íà ïîääåðæàíèå ñóùåñòâóþùèõ ñòðóê-
òóð (êîðíåâèù) òàêîâûõ îñòàåòñÿ âñå ìåíüøå.

Â Áðÿíñêîé îáë. âûñîêàÿ ÷èñëåííîñòü áóçóëüíèêà ñîçäàåòñÿ íà íèçèííûõ áîëî-
òàõ â âûñîêîòðàâíûõ åëüíèêàõ ñ âûðàæåííîé îêîííîé ñòðóêòóðîé âåðõíåãî ÿðóñà.
Èçó÷åíèå ïîïóëÿöèé áóçóëüíèêà â ýòèõ íåíàðóøåííûõ ñîîáùåñòâàõ ïîçâîëèëî âû-
ÿñíèòü èõ õàðàêòåðíûé îíòîãåíåòè÷åñêèé ñïåêòð. Ïî ñîîòíîøåíèþ îíòîãåíåòè÷å-
ñêèõ ãðóïï ñïåêòð îòíîñèòñÿ ê öåíòðèðîâàííîìó òèïó, â êîòîðîì ïðåîáëàäàþò âèð-
ãèíèëüíûå è âðåìåííî íåöâåòóùèå îñîáè. Ìèíèìàëüíàÿ ïëîùàäü, íà êîòîðîé ìî-
æåò îñóùåñòâëÿòüñÿ íîðìàëüíûé îáîðîò ïîêîëåíèé â ïîïóëÿöèè áóçóëüíèêà,
ñîñòàâëÿåò 20 ì2, à ìèíèìàëüíàÿ ÷èñëåííîñòü îñîáåé, ñïîñîáíàÿ ïîääåðæèâàòü
ýòîò îáîðîò, ðàâíà 75 îñîáÿì. Âûÿâëåííûé õàðàêòåðíûé ñïåêòð ìîæíî èñïîëüçî-
âàòü äëÿ îöåíêè ñîñòîÿíèÿ ïîïóëÿöèé áóçóëüíèêà â ïðîèçâîäíûõ ñîîáùåñòâàõ, à
òàêæå äëÿ âîññòàíîâëåíèÿ åãî ïîïóëÿöèé.

Áëàãîäàðíîñòè

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ïîääåðæêå Ðîññèéñêîãî ôîíäà ôóíäàìåíòàëüíûõ èññëå-
äîâàíèé (ïðîåêò ¹ 12-04-33193-ìîë_à_âåä).
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S U M M A R Y

The ontogeny of Ligularia sibirica and the ontogenetic structure of its populations were studied in

undisturbed swamped spruce forests in the Bryansk Region. Characteristic ontogenetic spectrum, mini-

mum area and minimum size of the L. sibirica population with a normal turnover of generations have

been identified. The ontogenetic structure of population loci was described in treefall gaps and under

tree canopy. Complete ontogenetic spectrum of the population was observed only in the treefall gaps.
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