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10. ВОЗРАСТИЫЕ СПЕКТРЫ ЦЕНОПОПУЛЯЦИЯ 
НЕКОТОРЫХ ЭФЕМЕРОИДОВ В СВПЗП С ОСОБЕННОСТЯМИ 

ИХ ОНТОГЕНЕЗА

Сннуэня эфемероидов хорошо выражена в ряпе растительных »}юр- 
маний: широколиственных лесах, ковыльных степях, северных и юж
ных полупустынях, некоторых луговых и пустынных сообществах. 
Вилы, составляющие эти синузкн, принадлежат к резным ролям и 
семействам, поэтому они разнообразны по гобитусу и морфологи
ческой структуре. Однако общность экологических (светолюбив, 
меэофильность, относительная холодостойкость) и биологических 
(своеобразие ритма сезонного развития) свойств делают эту группу 
растений фитоценотически довольно однородной, что подчеркивали 
многие геоботаники (БыкоВ| 1057 ; (Пенников, 19G4; Ярошенко, 
1961; и др.). Короткий период активной вегетации, приходящийся 
на наиболее благоприятные в отношении увлажнения и освещения ве
сенние месяиы, позволяет эфемероидам избежать конкуренции с 
другими членами фитоценоза, в том числе с доминантами и эдифи- 
катерами верхних (главных) ярусов сообществ. В весенних сипу— 
знях обычна картина сезонного доминирования сравнительно не
многих (а  иногда даже одного) видов, часто с крайне высоким ло
кальным обилием, местами близким к предел},но возможному. Ес
тественно предположить, что структура подобных ценопопуляинй, 
где внутривидовые отношения доминируют, должна особенно снлыю 
зависеть от видовых биологических свойств.

Существует мнение (Клеонов, 1951; Толмачев, 1960 ; Федоров, 
1 9 5 2 ), что в гумидных областях уморенного пояса сннуэня ве
сенних эфемероидов первоначально возникла в третичных листопад
ных лесах поп воздействием ценотических факторов естественного 
отбо;)а. Если прнлерживат|>ся этих представлений, то можно с боль
шим основанием полагать, что в степных и особенно луговых сооб
ществах, сформировавшихся, главным образом, в четвертичное вре
мя, это синузия появилась соответственно много позднее. Изложен
ное объясняет, почему изучение ценопопуляинй эфемероидов, в пер
вую очередь лесных, интересно с точки зрения теоретической фи
тоценологии.

Для исследований были отобраны сезонные доминанты широко
лиственных /юсов (Allium victorialis L. сем. L iliaceae, Galanthus 
woronowii Los. сем. Amaryllidaceae); соломинлнты весенных лес
ных синузнй [ Scilla sibiricn Andrevs, Gagea lutea, ( L . ) Ker-Gawl. 
сем. Liliaceae; Corydalis halleri Willd., C.intermedia ( L . ) Merat,
C. braclcata (Slcpli.) Pers., C.mnrsclialliana (P a ll.) Pers., C.cava (Mill.) 
Schweigg. et. Korte сем. Papavernccae J; эфемероиды, растущие 
только на высокогорных лугах и пустошах (Crocus vallicola Herb., 
C.scharojanii Hupr. сем. Iridaceae), и, наконец, вилы с относи
тельно широкой экологической амплитудой, обитающие в лесах, на 
лугах, а также в разного рода нарушенных местообитаниях [Gagea 
minima (L .) Ker-Gaw|., Colchicum spcciosum Stev. сем. L iliaceae). 
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Все эти растения ценны в практическом отношении. Некоторые ла
ют сырье лля фармацевтической промышленности (из Colchicum spe- 
ciosum получают противораковый препарат омоин (Чернов,
1 9 7 2 ) и широко известный в селекционно-генетических исследо- 
вшшях колхицин (Колесников, 197 2 )1 ; другие содержат алкалоиды, 
перспективные для лечения заболеваний сердечно-сосудистой и нер
вной систем [ галантамнн (нивалин), содержащийся в Galanthus wo- 
ronowii; бульбокапнин, кортитуберии и другие, имеющиеся в видах 
Corydalis (Атлас лекарственных растений СССР, 1 9 6 2 )1 ; Allium 
viclorialis, а также Crocus vallicola и С. schamjanii ценятся как 
витаминные, противоцинготные и тонизирующие растения. Наконец, 
все переделенные виды высокодекоративны и являются отличными 
медоносами. Выявление возрастной структуры и устойчивости их цено- 
популшшй может быть полезным для отечественного ресурсоведения.

Отметим важнейшие особенности биологии и распространения ис
следованных нами видов.

А р е а л ы .  Наиболее широко распространен Allium viclorialis, 
который обитает в лесах, на лесных опушках, реже на лугах Евро
пы, Кавказа, Малой Азин, Индии, Китая, МНР и Северной Америки. 
Иногда этот крупный вид делят на ряд географческнх рас (Проха
нов, 1 9 3 0 ). В нашей работе исследована уральско-сибирско-мон
гольская раса -  Allium microdictyon Prokh.., а  также A.victorialis 
L.s.s., характерный для Европы и Кавказа.

Ареал секции P es—pal 1 inaeons Imiisch. рода Corydalis, к которой 
принадлежат C.intermedia, C.hallcri и C. bracteala, также охва
тывает почти всю Евразию: от Западной Европы (кроме Пиреней
ского п-ва и северных районов Англии) до Северной Индии и Цент
рального Индокитая. Три исследованные хохлатки растут в лесах и 
среди кустарников, причем C.hallcri и О.intermedia характерны для 
Европы, Малой Азии, Западной Сибири и обычно встречаются сов
местно, а восточнее (Западная и Восточная Сибирь, М НР) их за
мещает в качестве внкарнруюшего вида Corydalis bracteata.

Ареол секции Radix—cava Imiisch, куда относится C.cava и C.mar- 
schalliana, довольно ограничен: Европа, Кавказ, Малая Азия, Иран. 
Третий, последний представитель секции -  C.nudicaulis -  эндем 
Сре/шей Аэ»ш.

Soil 1 a sibirica, растущая в лесах и но кустарникам на черно
земных и богатых лесных почвах, имеет дизъюнктивный ареал: один 
его участок охватывает Крым, Кавказ, Малую Азию и Балканы, 
другой -  лесостепные и северные степные районы Европейской час
ти территории СССР.

Gagea lutea характерен для лесов, густых кустарников, садов 
и открытых склонов Европы, Кавказа, Сибири и Дальнего Вос
тока, a G.minima обычен в лесах, кустарниках, садах, парках, а 
также по травянистым склонам, луговинам, полям н пашням в Ев
ропе, на Кавказе, Западной Сибири и Малой Азии.

Остальные четыре исследованных вида отличаются сравнительно 
узким распространением.
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Colchicum speciosum обитает n широколиственных лесах н на вы- 
сокогорных лугах Кавказа (Главный Кавказский хребет, Западное 
Закавказье. Талыш) и Понтнйского хребта.

Galantlius wdnmowii растет только в лесах нижнего и среднего 
горного поясов в Западном Закавказье от Туапсе до Батуми и Чер
номорского побережья Турции.

Crocus vallicola и C.scharojanii встречаются но высокогорных 
лугах Колхидской бота ни ко—географической провинции, выходя эо ее 
пределы в пограничные области Большого и Малого Кавказа, а так
же в причерноморские районы Турции. Обычно Crocus vallicola тяго
теет к нижней субальпийской полосе высокогорий, a C.scharojanii — 
к верхней альпийской, хотя во влажных прибрежных районах они 
могут произрастать совместно в одних и тех же фитоиенозах.

Особенности морфологии и большого жизнеппого цикла

К о р н е в и щ н о -л у к о в и ч н ы е  п о з д и е в е с е н н е - л е т н и е  
г ем  и эф ем ер ом  д nit Allium victoria lis^. Семена прорастают вес
ной по подземному типу. До первого цветения нарастание моно- 
попнальное. Ювенильные особи имеют один линейный зеленый лист 
и небольшую удлиненную луковицу, образованную единственной за
пасающей чешуей, слабо развитой пленчатой 'оберткой ' н вытя
нутым доннем-корневишем с пучком придаточных корней. Имматур- 
ные растения отличаются более широкими (ланцетными) пластинками 
зеленых листьев, которых 1 -2 , и уже обнаруживают способность к 
ветвлению. У них формируется небольшое горизонтальное корневи
ще, по существу представляющее собой совокупность дошгов нескол>— 
них поколений луковиц. Оно ветвится до 2 -3  порядков, и каждая 
его ветвь несет небольшую луковицу, похожую но ювенильную. Го
ризонтальное положение корневища ощюделяют коитрактильность и 
одностороннее размещение многочисленных придаточных корней. Для 
взрослых особей характерно толстое (5 -7  мм диаметром) поверх
ностно неположенное корневище. Оно играет роль основного вмес
тилища запасных питательных веществ. Корпевшие ветвится до 4 -6  
j l 4 )  порядков и несет соответственно 4 -6  удлиненных пленчатых 
однолетних луковиц, которые имеют 2 -4  живые запасающие чешуи 
и мощную волокнистую 'обертку '^ . Она состоит из нескольких сло
ев сетчатых чешуй, образованных сосудистыми пучками влагалищ

В сборе н обработке материала по большому жизненному циклу и 
возрастным спектрам ценопопуляцнй Allium victorialis принимала 
участие В.Н. Тимченко, студентка МГПИ им. В.И. Ленина.

2
Обертка у луковичных растений выполняет защитную функцию и в 
этом отношении эквивалентна почечным чешуям. В ее образовании 
участвуют отмирающие наружные чешуи, влагалища ассимилирую
щих листьев или остающиеся после разрушения сочных тканей со
судистые пучки.
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ассимилирующих листьев после псрегнивания сочных тканей влага
лищ (полсчет чешуй позволяет определять возраст растений); 7 -1 2 -  
летние особи зацветают, после чего возобновление становится сим- 
полиальным. Основная структурная ешшпца системы побегов Allium 
viclorialis -  годичный побег; у генеративных он же может быть 
незван моноцикли чес ним монокарпическим. Листовая серия таких по
бегов представлена у взрослых экземпляров 2 -3  низовыми че
шуевидными быстро отмирающими листьями (они полностью разла
гаются к моменту прорастания почек) и 2-4 срединными с широ- 
коовальнммн пластинками и замкнутыми влагалищами, нижние части 
которых, разрастаясь, становятся мясистыми н превращаются в за
пасающие луковичные чешуи. Монокарпический побег заканчивается 
удлиненным междоуэлнем-с грелкой, увенчанной зонтиковидным соц
ветием. Почка возобновления находится в пазухе нижнего средин
ного листа, а лежащие выше 1 -3  пазушные почки обеспечивают вет
вление, которое усиливается при переходе особей в генеративное 
состояние. К середине генеративного периода порядок ветвления 
корневищ возрастает по 9 -1 4 . Такие экземпляры мы относим уже 
к средневозрастным генеративным. Живут корневища 8 -1 0  лет, и 
по мере отгиивания их базальных частей происходит отделение до
черних особей, т.е. вегетативное размножение. Возрастное состоя
ние отделившихся растений вначале близко к таковому у материн
ских. Однако после многократного деления корневищ растения на
чинают постепенно слабеть. У них на одном годичном побеге рас
пускается только 2 -3  ассимилирующих листа, а порядок ветвления 
корневищ уменьшается до 2 -6 , но способность к цветению еще сох
раняется. Это -  старые генеративные экземпляры. Позже способ
ность к цветению утрачивается, порядок ветвления корневищ падает 
до 1-2 , нарастание вновь становится монополипльиым -  наступает 
постгенеративный период. Особи этой последней нисходящей части 
онтогенеза легко отличимы от растений восходящей его  части по 
чрезвычайно мощным "оберткам', длина которых заметно превы
шает длину живых луковичных чешуй. Общая длительность большого 
жизненного цикла Allium viclorialis примерно 5 0 -7 0  лет.

Л у к о в и ч н ы е  э ф ем е р о и д ы , "Б е г у щ и е  н в е г е т и р у ю щ и е  
в есн ой . Scilla sibirica. Жизненный цикл этого вида изучен О.В.Смир
новой (1 9 6 7 а ).  Мы остановимся только на наиболее важных, пере
ломных моментах онтогенеза. Луконины у Scilla sibirica моноподналь- 
ные, многолетние, тупикатные. смешанного типа, т.е. их чешуи об
разованы низовыми листьями, а также влагалищами срединных.
Снаружи они покрыты немногочисленными пленчатыми мертвыми 
защитными чешу ими. возникшими из низовых листьев или влагалищ 
ассимилирующих листьев после разрушения в них сочных тканей. 
Прорас тонне весеннее, надземное. Ювенильные н имматурные расте
ния имеют по одному зеленому листу с  линейной пластинкой у 
первых и широколанцетной у вторых. Луковицы мелкие, овальные. 
Хорошо развиты специализированные контракт ильные корни, и луко
вицы активно погружаются в почву. Взрослые вегетативные особи
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обладают ужо двумя широко ланцетными ассимилирующими листьями 
и довольно крупной яйиевндноовалыюй луковицей; по-прежнему раз
виваются втягивающие корни. Цветение начинается в возрасте 5 -  
8  лет. Молодые генеративные растения формируют одни-два пазуш
ных цветоноса, но еще не способны к образованию боковых вегета
тивных побегов. Строение их листьев и луковиц не отличается от 
такового у предшествующей возрастной группы. У средневозрастных 
генеративных растений трогаются в рост две-три пазушные веге
тативные почки и под чешуями их материнской пуконинм возникают 
2 -3  дочерних. Число зеленых листьев увеличивается до 3 -4 , цвето
носов -  до 2 -3 . Луковица становится шнрокоовллыюй. Контракгиль- 
ные корни уже не развиваются. К наступлению старого генератив
ного состояния эти разветвленные единые особи заменяются плотной 
группой самостоятельно существующих дочерних, т.е. возникает 
компактный клон. Начавшийся процесс вегетативного размножения 
сопровождается потерей вегетативной и генеративной мощи расте
ний, что в конце концов ведет к- полной утрате генеративной Функ
ции и переходу в сенильное состояние. Сенильные особи отличаются 
небольшими овальными часто неправильной формы ‘'щуплыми" лу
ковицами . так как их сухие защитные чешуи немного превышают 
сочные живые. Число зеленых листьев варьирует от 1 до 2 , плас
тинки становятся узколаниенгнымп.

Общая продолжительность большого жизненного ипкпа Scilla 
sibirica -  2 0 -3 0  лет.

Galantlius woronowii. По морфологии особей и ходу жизненного 
цикла подснежник Вороном во многом похож на пролеску (Шорина. 
Просвирнииа, 1 9 7 1 ). Е го луковицы тоже моноподиальные, туникат- 
ные, смешанного т и п а . Разграничение особей разных возрастных 
состояний возможно с учетом тех же признаков; число и форма 
зеленых листьев, форме, структура луковицы, характер корневой 
системы, способность к цветению и вегетативному размножению. 
Ллительность пре генеративного периода у подснежника примерно 
токая же -  6 -7  лет. Вегетативное размножение также начинается 
только в середине генеративного периода. Срнлко имеются и сущест
венные различия между этими двумя луковичными геофитами.
У Galantlius по сравнению со Scilla вегетативное потомство оказы
вается более жизнеспособным. Отделяющиеся дочерние особи по 
своему возрастному состоянию часто моложе материнских, их можно 
квалифицировать как взрослые вегетативные и молодые генератив
ные. Они способны к многократному повторному цветению и веге
тативному размножению. Только к копну большого жизненного никла 
картина вегетативного размножения становится схожей с таковой 
У Scilla. Старые генеративные особи дают ятю  ослабленное вегета
тивное потомство, в ветвление сенильных растений приводит к так 
называемому вегетативному распаду о том смысле, как его пони
мает М.В. Сенянинова-Корчпгнна (1 9 6 7 ).  В качестве других свое
образных черт онтогенеза Galantlius woronowii следует выделить:
1 ) осеннее подземное прорастание семян: 2 ) полива риан гное г ь он-
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гогенезо (термин А .Р . Матвеево, 1 9 7 5 ), которая проявляется в 
том, что не все особи ценопопуляшш способны к вышеописанному 
способу вегетативного размножения. Некоторые вообще не образуют 
боковых вегетативных побегов, оставаясь всю жизнь в вице первич
ного побега первого порядка. Другие же по характеру веге гаишного 
размножения приближаются к S c illa , давая в качестве вегетативного 
потомства только субсенильные н сенильные особи; 3 ) наконец, для 
Gnlnntlius woronowii чрезвычайно характерен рост в форме компакт
ных многочисленных групп особей -  'латок*’ , которые возникают 
семейным и вегетативным путем одновременно. Этому способству
ют вегетативное размножение с малой вегетативной подвижностью 
и ряд биологических свойств, обеспечивающих удержание семенного 
потомства вблизи взрослых плодоносящих растений (см . подробнее: 
Шорина, 1970 ; Шорина, Просвирника, 1 9 7 1 ).

Gagon lutea и G. minima1. Эти виды весьма своеобразны по 
своей структуре и биологии, они резко отличаются от двух выше
описанных луковичных геофитов. Луковицы Gagea мелкие, однолет
ние, полутупикетные, образованы одной единственной запасающей 
чешуей (лист низовой формации), прикрытой снаружи немногочислен
ными сухими защитными чешуями. 'О бертка ' у этого вида образо
вана остатками влагалищ отмерших зеленых листьев и луковичных 
чешуй. У  обоих видог нарастание симподияльное. Прорастание семян 
надземное, весеннее. Проростки в природе встречались только у 
G. lutea, однако для обоих видов они получены в лабораторных ус
ловиях. У проростков хорошо выражен положительно геогропическнй 
рост влагалища семядоли, который обеспечивает максимальное для 
этих видов углубление луковиц в почву на 2 -4  см. В процессе даль
нейшего онтогенеза у Gagea не обнаружено никаких других специаль
ных механизмов, способствующих погружению почек. Согласно Ир- 
мкшу ( I rm i se ll, 1863), лля взрослых растений рода Gagea характер
но развитие на главной оси пяти листьев, часть из которых может 
быть редуцирована. Прегенеративные (виргимильные) особи обоих 
изученных видов (рис. 2 8 ) имеют один низовой чешуевидный за
пасающий лист и один зеленый ассимилирующий, в пазухе которого 
формируется замещающая луковица. Выше на той же оси находятся 
несколько чешуевидных .листьев, .из их пазушных ночек развиваются 
лукопицы-детки. Такие скученно расположенные листья-чешуи гомо
логичны брактеям генеративных растений. Вся эта структура, внеш
не похожая на короткий подземный столон с группой луковичек-деток 
на конце, в целом представляет собой кок бы метоморфизированное 
недоразвившееся соцветие. Т.Л . Попово (1 9 G 5 ) описала подобные 
образования у G. mirabilis и рассматривает их как своеобразный 
случай подземного 'живорождения' в связи с мотаморбоэом соц
ветий.

сборе и обработке материала по этим видам участвовали Е. В.Ку
лакова и Т.И. Суслова, студенты МГПП им. В.И.Ленина.
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Gag ra minima Gagca Ш ея

J l r J -v 9 c 9 ,

J '  x J *  J 3 J *  ° s  I f  ф у

Р и с .  2 8 . Морфологическая структура виргннильных и генеративных 
растений Gagea minima и G. lutca

/ -  ассимилирующий лист; 2 -  запасающая чешуя; Ц -  редуциро
ванный ассимилирующий пнет; 4 -  прицветник; 5 -  луковнца-летка;
6 -  цветок; 7 -  замещающая луковица

Растения, развивающиеся из пуковнчек-деток, по совокуп
ности своих признаков должны быть оценены как ювенильные, реже -  
нмматуриые. Часть дочерних луковичек трогается в рост на сле
дующий год, часть -  остается в состоянии покоя в течение несколь
ких лег (Штамм, 1954 ; собственные наблюдения). Поскольку 'д ет 
ки" остаются в почве вблизи материнских растений, возникают 
компактные клоны, D которых у Gapca minima покоящиеся луковички 
составляют до 75% от общего числа особей. Ювенильные имматур- 
IIые и взрослые вегетативные особи Пареа различаются между 
собой формой листовой пластинки (линейной у ювенильных и ли- 
нейно-панцетней у имматурных и виргннильных), размерами гту- 
ковин и числом дочерних луковиц-леток (соответственно у G. mi
nima -  1 -2 , 3 -5 , 3 -5 ; у G.lutca -  1 -2 , 4 -5 .  7 -1 5 ) .  Цветение 
наступает в возрасте 4-G  лег, после чего способность к вегета- 
пгвному размножению утрачивается у Gapea lutea полностью, а у 
G. minima может образовываться только одна дочерняя луковичка 
в пазухе второго ассимилирующего листа, котор».1Й часто редуци
рован. Междоузлие, лежащее выше ассимилирующих листьев, 
вытягиваясь, формирует стрелку, ВЫНОС ЯШ ую  наверх мапоивет- 
ковое зонтиковидное соцветие. Интересно, что Т.А . Попова 
(1 9 6 5 ) наблюдала у G.pusilla и G.mirabilis, о мы у G. lutca 
случай возникновения воздушных луковичек в области соцветия 
(т .е . " живорождение". подобное таковому у Роа bulbosa и Polypo- 
num vivipamm). Эти факты лишний раз подтверждают справедливость 
приведенных выше соображений о морфологической природе подзем
ных 'столонов ' Gapea. Старение особей G. minima и G. lutea вы
ражается в уменьшении ежегодных приростков листьев, из-за чего
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луковкиы становятся щуплыми, так кок их жнвме чешуи оказыва
ются намного меньше мертвых защитных.

Кроме того, у G. minima вследствие накопления отмерших че- 
шуй, олевлюишх луковицу, отделение дочерних луковичек затрудня
ется. и они обычно погибают.

Важнейшие биологические особенности Gagcn -  очень раннее 
проявление способности к вегетативному размножению, которое по
чинается ухе у ювенильных растений, утрата этой способности генера
тивными особями и глубокое омоложение вегетативного потомство.

Клубнелуковпчпмс гистсрпптиые эфемероиды, 
цветущие огелыо и вегетирующие весной

Golchicum sfieciosum. Большой жизненный никл этого вида описан 
ранее (Шорина, 1 9 6 4 , 1 9 6 7 ). Здесь имеет смысл указать лишь 
на фитоценотнческн значимые моменты онтогенеза. Прорастание 
осеннее, подземное. С первого года и до конца жизни безвремен
ник нарастает снмподиолыю. Листовая серия годичного побега 
представлена 2 низовыми листьями и 1-6  срединными. Ежегодно 
обновляющиеся клубнелуковицы образованы одним междоузлием, 
лежашим над первым зеленым листом, влагалище которого, подсы
хая, превращается в защитную пленчатую чешую. Клубнелуковица 
несет две пазушные почки: нижняя обеспечивает вегетативное во
зобновление, верхняя -  вегетативное размножение. В основании 
клубнелуковицы развивается пучок придаточных корней, которые у 
взрослых особей отрастают в конце лета. На первых этапах онто
генеза, особенно в ювенильном и имматурном возрастных состоя
ниях, клубнелуковицы активно погружаются в землю с помощью 
особого выроста, так называемой •’шпоры', ежегодно перемещающей 
почку возобновления вниз на 5 -1 0  мм. Благодаря этому механизму 
к концу виргинильного периода клубнелуковицы опускаются в почву 
на глубину 1 0 -1 8  см. Ведущий признак, легко позволяющий раз
личать возрасл!ые состояния особей, -  число зеленых листьев (1  -  
у ювенильных, 1 -2  -  у имматурных, 3 -4  -  у взрослых вегетагивнь 
4 -6  -  у генеративных); кроме того, существенное значение имеют 
форма и величина клубнелуковицы, характер корневой системы, спо
собность к цветению и плодоношению (Шорина, 1 9 6 7 ). Влагалища 
зеленых листьев, обертывая друг друга, образуют ложный 'стебель* 
и поэтому розеточный побег в своей надземной части похож на уд
линенный, достигая высоты 3 0 -6 0  см. У безвременника очень 
продолжителен виргинвльиый период -  растения зацветают только 
на 1 5 -1 9 -й  год жизни. Генеративные особи различаются между 
собой по числу листьев, цветков, плодов и другим признакам, ха
рактеризующим не столько воэраслюе состояние растений, сколько 
уровень их жизненности. Отличить возрастные признаки от показа
телей жизненности у безвременника трудно, так как эго вегетатив
ный малолетник, и прошлогодние части почти полностью разруша
ются. С  учетом этих особенностей мы выделяли среди генератив
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ных растений безвременника слабо, средне и мощно развитые, по
лагая. что последние соответствуют особям, достигшим апогея 
индивидуального развития, т.е. середины генеративного периода, 
а первые и вторые могут быть представлены как молодыми, так и 
стареющими экземплярами. Средне и мощно развитые генеративные 
растения безвременника начинают ветвиться, т.е. у них трогается 
в рост вторая, верхняя по положению почка клубнелуковицы, а по
скольку материнская клубнелуковица.летом отмирает, ветвление 
неизбежно ведет к вегетагнвному размножению, в ходе которого 
формируются компактные клоиы-гнеада, насчитывающие иногда до 
3 0 -3 5  особей, плотно прижатых друг к другу. Вегетативное по
томство безвременника жизнеспособно, но слабо омоложено, по 
своему возрастному состоянию оно близко к материнским растениям. 
Клоны существуют длительное время и в своем развитии проходят 
ряд возрастных этапов: молодые, формирующиеся; сформировавшие
ся, хорошо развитые; наконец, стареющие. Этапы развития клонов 
можно установить по числу особей, их возрастному состоянию и 
размерам некралыюй зоны в центре. Старение особей безвременни
ка связано с  процессом вегетативного размножения и проявляется 
в утрате способности к цветению, ветвленюО, а также в прогрес
сирующем снижении величины ежегодных приростов, из-за чего 
мертвые кроющие чешуи оказываются намного крупнее живой части 
клубиелуковии ы.

Crocus vallicoln п С. scharojnnii. Как показали наши исследова
ния (Шорина. 1 9 7 4 ), оба эти шафрана идентичны но строению ве
гетативных органов и ходу онтогенеза. Главное их различие -  
окраска околоцветника: бледно-палевая у C .vallicola и ярко-оран
жевая у С. scfiarojanii. В период весенней вегетации они практи
чески неотличимы и в это время года могут служить примером 
видов-двойников. Как и у безвременника, семена обоих шафранов 
прорастают с  осени по подземному типу. Прорастание недружное 
(лабораторная всхожесть в первый год 2 5 -3 5 % ) и, по-видимому, 
порционное, ток как всхожесть сохраняется достаточно долго -  
7 -8  лет, постепенно от года к году снижаясь до 10-15% . В те
чение виргинильного периода шафраны нарастают моноподиально, 
а после начала цветения -  симподиольно. Листовая серия монокор- 
пнческого побега взрослых особей представлена 3 -4  нкэовымп 
листьями, 2 -5  зеленым срединными и 2 верховыми. Клубнелуко
вицы, как и у безвременника, ежегодно обновляются, но сменяют 
друг Друга не в горизонтальном, а о вертикальном направлении, 
что объясняется акротонным усилением почек (еще одно отличие 
от безвременника, которому свойственна базитония). Образована 
клубнелуковица шафранов не одним, как у безвременнике, а мно
гими (5 - 1 0 )  междоузлиями, причем самое крупное из них лежит 
на транше формаций низовых и срединных листьев. Благодаря 
последней особенности мертвые защитные чешуи дифференцированы 
на так называемую базальную тунику, развившуюся из остатков 
низовых чешуй и охватывающую клубнелуковицу снизу и так назы
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ваемую главную тунику, лежащую CDepxy в в|ще колпачка (оба 
термина принадлежат Moo, Maw, 1 8 8 6 ) и составленную остатками 
влагалищ отмерших эеленьтх листьев. Линейные, роэеточные средин
ные листья шафранов по сравнению с низовыми имеют более мощно 
развитые механические тканн, и поэтому главная туника по срав
нению с базальной обычно представлена большим числом чешуй 
более плотной консистенции. Корневые системы шафранов в отличие 
от таковых у безвременника формируются не на молодой дочерней 
клубнелуковице, а на прошлогодней, материнской, и таким путем 
в течение двух лет сохраняется тесный Физиологический контакт 
между двумя последующими поколениями клубнелуковиц. Глубину 
залегания клубнелуковиц шафранов регулируют такие приспособле
ния, как специализированные коитрактилъиые корни (у  ювенильных 
и имматурных особой) и особое углубление на верхушках взрослых 
клубнелуковиц, где располагается почка возобновления. Важнейшие 
признаки, по которым в неиопопуляциях шафранов можно выделять 
особи разных возрастных состояний, это -  форма и строение клуб
нелуковиц, характер обеих туник, наличие контрактильных корней, 
способность к цветению и плодоношению. В отличие от безвремен
ника число зеленых листьев не может служить надежным возраст
ным критерием.

Подробная характеристика возрастных состояний шафранов 
дана нами ранее (Шорина, 1 9 7 4 ), здесь подчеркнем, что у 
этих видов возможно выделение следующих возрастных групп 
особей: ювенильных, имматурных. взрослых вегетативных, генера
тивных с  подразделением их на молодые, средневозрастные и ста
рые, сенильных.

Мы выделяем два специфических свойства шафранов: 1 ) в
природных условиях эти виды не размножаются вегетативно 
(хотя потенциальные возможности для этого, казалось бы, 

налицо, так как взрослые клубнелуковицы обладают несколькими 
сформированными пазушными ночками); 2 ) сеннлыюе состояние в 
жизненном цикле часто выпадает, иначе говоря, многие растения 
не доживают до старости. Характерные признаки сенильностн (по
мимо утраты генеративной функции): мощно развитые, многослойные 
туники и меньшие размеры дочерних клубнелуковиц по сравнению с 
материнскими.

Клубневые эфемероиды, цветущие в пегетяруюпще весной

Corydnlis intermedia, C.halleri, С .bracteata (секция Pes-palJi- 
naceus). Списание большого жизненного цикла этих видов частично 
опубликовано (Смирнова, 1 9 7 4 ). Как и шафраны, эта группа хох
латок очень сходна по структуре вегетативных органов н характеру 
жизненного цикла. Прорастание весеннее, надземное. Семядоля одна 
(ложноолнодольность). Начиная с нмматурного возрастного состоя
ния, т.е. с третьего года и до конца жизни, нарастание происходит 
симподиольно. Почка возобновления находится в пазухе первого 
низового листа. Листовая серия монокарпического побега взрослых
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особей представлена 3 —4 чешуевидными, 2 ассимилирующими и 
несколькими приипетными вековыми листьями (соцветие -  верху
шечная кисть). Ежегодно обноиляюшиеси клубни развиваются за 
счет деятельности меристемы в базальной части почки возобновле
ния (Ryberg, 1 9 5 9 ). Междоузлие, лежащее нал верхним низовым 
листом, сильно вытягивается, благодаря чему сидячие срединные 
листья оказываются в верхней части побега. Критериями возрастных 
состояний служат форма пластинок и число зеленых листьев, спо
собность к цветению и ветвлению. Прогенератшзиые особи имеют 
1 зеленый лист, пластинка которого трехраздельная у ювенильных, 
дпажды-тройчатораздолытя у имматурных, дважды-трнжды-тройчато- 
рл ссечен на я у взрослых вегетативных. Цветение начинается на 
третьем-седьмом голу жизни: генеративные особи обладают уже 
двумя срединными листьями с дважды- или трнжды-тройчаторас- 
сеченной пластинкой. Но восходящей части онтогенеза, включая 
средневозрастное генеративное состояние, дочерний клубень всегда 
больше материнского; у стареющих экземпляров эго соотношение 
меняется но противоположное. Средневозрастные генеративные рас
тения часто обнаруживают способность к ветвлению: у них, кроме 
почки возобновления, трогаются в рост еще 1 -2  почки, лежащие 
в пазухах второго-тротього низовых чешуевидных листьев. Ветвле
ние влечет за собой вегетативное размножение и формирование 
небольших (всего из 2 -4  особей) компактных клонов. Вегетатив
ное потомство всегда явно ослаблено я представлено субсеннлъны- 
ми или сенильными особями.

Но данным М. Риберга (Ryberg, 1 9 5 9 ), на границе ареала 
С. halleri такие сенильные клоны довольно обычны, а семенное во
зобновление вида, напротив, подовлеио. Старение выражается в 
утрате способности к цветению, прогрессирующем уменьшении после
дующих поколений клубней, появлении листьев, напоминающих по 
форме ювенильные.

С. cava и С. marschalliana (секция Radix—cava) отличаются от 
видов секции P cs—gallinaceus строго моноподиольным нарастанием. 
Клубень многолетний гипокотильный (Серебряков. 1 9 5 2 ) продол
говато- или округлотреугольный с полостью внутри. Верхушечная 
почка формирует годичный розе точный побег с 2 -3  низовыми и 
3 -4  длинночерешковыми ассимилирующими листьями. Генеративные 
побеги (1 - 4 )  развиваются из пазушных почек низовых листьев.
У С .cava и С .morschnlliana описаны ювенильные, иммотурные, 
взрослые вегетативные, генеративные и сенильные особи, отличаю
щиеся друг от другл размером и формой клубня, величиной его 
внутренней полости, числом зеленых листьев, строением их плас
тинок и, наконец, числом цветоносов (Смирнова, 1 9 7 4 ). Своеоб
разие этих видов по сравнению с представителями секции Рея—gal- 
1 inaceus выражается в том, что у них практически отсутствует ве
гетативное размножение. Правда, клубни сенильных особей, разру
шаясь изнутри, могут в конце концов распадаться на отдельные 
сегменты, которые способны к формированию придаточных почек м,
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Т а б л и ц а  26

/(истовые серии годичных побегов у взрослых особей (число листьев)

Вил Низовые Срединные Верховые

Gagea minima, G.lutea 1 1 (2 ) 2 -4
Galanthus woronowii 1 2 —

Colchicum speciosum 2 4 -5 _

Corydalis, sect. P rs—galli- 
naceus

3-4 2 -

Allium viclorialis Scilla si
birica, Corydalis, sect. Ra
dix—cava

2 -3 2-4 -

Crocus vnllicola, C.scho- 
rojanii

3-4 2 -5 2

следовательно, к образованию новых побегов, однако подобный ве- 
гетативнй распад (Сенянннова-Корчагино, 1 9 6 7 ) или. точнее, се
нильная партикуляция (см. раздел 4 ) не играет роли в самоподдер- 
жании ценопопуляпий.

Как следует из приведе!гных выше кратких описаний, рассмат
риваемые эфемероиды обнаруживают значительное морфологическое 
разнообразие, которое вкратце можно свести к следующим показателю.

1. Структура годичного побега (табл. 26J.
2. Типы нарастания побегов: а ) моиоподиалыюе в течение всей 

жизни (Galanthus woronowii, Scilla sibirica, Corydalis sect. Radix- 
cava); б ) моноподиальное на протяжении всего или части виргиниль 
ного периода и симполна/н.ное в генеративном периоде (Allium vic- 
lorinlis; Corydalis, sect. Pes—gall inaceus; Crocus vnllicola, C.scho- 
ro jan ii); в) симподиальное с первого года и до конца жизни 
(Gagea lutea, G.minima, Colchicum speciosum).

3. Положение соцветий (этот признак коррелирует с предыду
щим) боковое ((ialantlius, Scilla, Corydalis sect. Radix—cnvn) и 
терминальное (прочие виды).

4. Положение почек возобновления но годичном побеге: в па
зухах низовых листьев (Corydalis sect. Pes-gallinaceus);B пазухах 
срелиншл при баэитонном усилении (Allium., Colchicum, Gagea); в 
пазухах срединных при выраженной акротонни (Crocus); терминаль
ное (Galanthus, Scilla, Corydalis sect. Radix—cnvn). Кроме того, 
различно общее число жизнеспособных почек на одной взрослой 
особи: Allium vintorialis 2 4 -2 8 ; Gagea minima- 2  (для им ма
ту рнмх особей -  3 - 5 ) ;  Gagea lutea -  1 (для взрослых вегетатив
ных особей -  7 - 1 6 ) ;  Crocus (оба вида) -  2 -5 ; Scilla sibirica и 
Galanthus woronowii —2—4; Gorydalis (все виды) -  1—4; Colchicum spe- 
ciosum-2.

5. Морфологическая природа органов запаса и вегетативного во
зобновления: луковииы на мощном корневище (Allium victarialis); ги-
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пичньге луковицы (Gagcn minima, G.lutea, Scilla sibiricn, Galanthus 
woronowii); клубнелуковицы (Colchicum sppciosum, Crocus va llico la , 
C.scharoianii); клубни (Corydalis, все виды).

6. Биологические механизмы, обеспечивающие погружение но
чек возобновления в почву: положительный геотропический рост 
влагалище семядоли (Ga*ea, оба вш а); контрактильные корни 
(Crocus, Allium, Scilla, Galanthus); оифоноризия (термин Г .И Р о - 
дионенко, 1 0 7 0 ) и спецналиэироваиные ишорообраэиью выросты 
клубнелуковин (Colchicum); особые углубления на клубнелуковицах 
(Crocus, обо вида). Ниже приведены данные о глубине залегания 
в почве органов вегетативного возобновления (для взрослых осо-

7. Длительность активной вегетации: 4 -5  месяцев у гемиэфе- 
мероидов (Allium) и менее 4 месяцев у эфемероидов (прочие ви
ды), которые могут обладать однотактной или двутактной вегета
цией, иначе говоря, синаитностью (цветут одновременно с распус
канием листьев) или гисте ран тностью (цветение осенью до распус
кания зеленых листьев, которые отрастают только весной -  осен- 
нецветушне Crocus и Colchicum).

8. 'Способы прорастания семян: подземное осеннее (Crocus. Col
chicum, Galanthus), подземное весеннее (Allium), надземное ве
сеннее (остальные вилы).

Естественно, что при столь значительной вариабельности морфоло
гии при выделении возрастных групп особей у исследованных видов 
использованы разные признаки (число ассимилирующих листьев -  
Colchicum; форма листовых пластинок -  Corydalis; форде и струк
тура клубнелукопии -  Crocus н т .п .). Однако показатели сенильное-  
ти оказались общими для всех видов: это -  утрата генеративной 
функции и прогрессирующее уменьшение ежегодных приростов органов 
вегетативного возобновления. Б целом периодизация большого жиз
ненного иикла для всех видов соответствует общепризнанной схеме 
Т.А . Работнова (1 9 5 0 6 ). и возможно выделить ювенильные, нмма- 
туряые, взрослые вегетативные, генеративные н сенильные особи. 
Общность хода онтогенеза изученных эфемероидов проявляется также 
в сходстве морфогенетических фаз, проходимых в течение их жиз
ненного цикла:

бей):

Вил

Gagea minima 
G. lulea
Corydalis sect.
Pes—gallinaceus 
Crocus (оба вида)
Allium victorialis 
Scilla sibirica 
Corydalis sect.Radix—cava 
Colchicum speciosum

Глубина, см

3 -1 0
3 -5
5 -1 0
8-10
8 -1 2

15 -1 9

2 -3
2 -4
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к у с т у , 
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Компакт
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ны из 
неразвет- 
оленнмх 
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вящихся 
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вегетатив
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ния
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дающиеся 
клоны 
или
одиноч
ные рас
тения 
вегета
тивного 
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дения 
( парти- 
кулы)

Все эти фазы проходят в своем жизненном цикле Allium victorin- 
lis, Galanthus woronowii, Colchicum speciosum; четвертый и пя
тый этапы могут выпадать у Scilla sibirica и видов Corydalis из 
seel. Pcs-gallinaceus, три последних фазы -  у видов Grorus и Corv- 
dalis sect. Hadix-cava.

По характеру морфогенеза особую группу составляют виды 
Gagoa. У них можно выделить:

проростки ► ветвящий
ся ■’глав
ный сим
подий" 
(гомолог 
пери m< но- 
гп куста, 
ом. роз^. 
дел 1 )

омоложенные 
вегетативные 
диаспоры 
(биологический 
IX)мо/юг семян)

парци
альные 
кусты 
(ветия- 
шнося 
особи, 
вогото- 
тивного 
проис
хождения )

5

парци
альные
генера
тивные
п обеги

парци
а льн ы е

сениль
ные
побеги
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Отличия в прохождении отдельных морфогенетических фаз кор
релятивно сопряжены с особенностями вегетативного размножения:

Х а р а к т е р  в е г е т а т и в н о г о  р а з м н о ж е н и я

Scillo sihiricu, Cory- Colcliicum spcciosiim, Galon- Gagea Intro, G. minimo 
dalia, sect. Pcs—pal- thus woronowii, Allium viclo- 
linaccus rinlis

С п о с о б  в е г е т а т и в н о г о  р а з м н о ж е н и я
Слабо выраженное. С неглубоким омоложенном С глубоким омоложением 
близкое к вегета- и отсутствием вегетптив- и отсутстпием вегетлтип- 
тявному ре спаду. ной подвижности, Вегета- ной подвижности. Всге- 
Вегегатявное по- тивное потомство жизне— татнвпое потомство пысо- 
томство мало способно ко жизнеспособно
жизнеспособно

М е с т о  в е г е  гат и

Ветвление начи
нается в комио ге
неративного перио
да (у средневоз
растных и старых 
генеративных осо
бей). Отделяющие
ся дочерние особи' 
находятся в сениль
ном или субсемиль-} 
ном состоянии I

и н о г о  р а з м н о ж е н и я  в Go

Ветвление начинается в се
редине виргинилыюго ( Al
lium) или в середине гене
ративного периода (Colchi- 
cum, Gnlanthus). Возрастное 
состояние вегетативного 
потомства варьирует от 
взрослого вегетативного до 
сенильного. Возможно пов
торное ветвление. В конце 
жизненного никло (особен
но у Gnlnnthu*) -  вегета
тивный распад, похожий на 
таковой у SoilIа

льшом ж изненном  цикле

Ветвление начинается в 
ювенильном СОСТОЯНИЯ, мак
симум образования дочер
них луковичек у взросл ь»х 
вегетативных особей. С 
началом цветения у G.luica 
вегетативное размножение 
заканчивается, а у G.miitima- 
сильно ослабляется. Boro-  
та тивное потомство пред
ставлено ювенильными и 
им мат урн им и особями. 
Возможно миогок ратное 
повторное ветвление

Как следует из приведенных выше данных, наиболее совершенен 
способ вегетативного размножения у видов Gagea, менее полно
ценен у Allium victorialis, еще менее -  у Colcliicum speciosum и 
Gainullins woronowii, слабо выражено вегетативное размножение у 
Scillo sibirica и видов Corydalic eect. Pes-gallinaceus, вовсе не способ
ны размножаться вегетативно виды Crocus и Corydalis seel.Hadix—cava;

Сразу же укажем на общие для большинства изученных эфемерои
дов особенности вегетативного размножения: 1 ) малую вегетатив
ную подвижность, следствие которой -  фитоненотическля непол
ноценность этого процесса, гак как он не обеспечивает активный 
к быстрый захват жизненного пространства, а лишь способствует 
удержанию видом ужо обжитых нм в ценозе мест, поддерживая 
при этом на определенном уровне численность ненопоиуляинй;
2 ) сравнительно позднее его проявление в ходе большого жизнен
ного иикла.

Исключение, как уже подчеркивалось, составляют виды Gagea, 
у которых раннее и энергичное вегетативное размножение -  решаю
щий фоктор регуляции численности ионопопуляний.

Большинство исследованных эфемероидов принадлежит к группе 
вегетативных малолетников, т.е. у них ежегодно обновляются лу-
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ковким, клубнелуковицы, клубни и т.п. У таких растений различия 
между особями семенного и вегетативного происхождения в извест
ной мере стерты, причем эти различия тем меньше, чем быстрее 
отмирают старые части растения, т.е. чем короче полный онтоге
нез побегов. Лонные о длительности полного онтогенеза годичных 
побегов^ у генеративных особей представлены ниже:

Пил Годы

Allium victorialis 1 0 -1 5
Scillo sibirica 4 -8
Galntlius woronowii, Corydn- 
lis scct.Radix—cava, Crocus 3-4
Colcliicum speciosum, 
Corydalis .sect. P es— galli- 
naceust 2 -2 ,5

Говоря о других чертах онтогенетического сходства изученных 
видов, нужно обратить особое внимание на относительную длитель
ность виргинильного периода жизни:

Вид В природных 
условиях

В культуре

Gagea minima 4 -5 -
G.lutea 4 -6 -

Corydalis mnrsr Indiana 
C.cava

4 -6 —

Corydalis intermedia 3 -5 -
Corydalis lialleri 5 -7 -
Crocus vallicola, 5 -9 3 -4
C. scharojanii (Марков, 1958J
Galanthus woronowii 6 -7 4 -5

(Артюшенко, 1 9 6 3 )
Scilla sibirica 5 -8 -
Allium victorialis 7 -1 2 -
Colcliicum speciosum 1 5 -1 8 6 -7

(Артюшенко, 1 9 6 3 )

Большинство рассмотренных эфемероидов принадлежит к лилие- 
цнетнмм (исключение -  виды Corydalis), которые обладают слабо 
дифференцированным зародышем и замедленными темпами развития 
на первых этапах онтогенеза. Мног ие авторы (Грушвиикий, 1961;

Употребляя термин 'годичный побег ', мы имели в виду, что эти 
побеги образуются из ночек возобновления за один год. Под длн- 
гельносгыо жизни годичных побегов мы понимаем максимально 
возможное время их существования в составе многолетней части 
растения.
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Имс, 1 9 6 4 ; и др .) объясняют эти особенности спецификой фермент
ных систем панной группы однодольных. Эндогенную обусловлен
ность медленного плавного развития в течение виprim ильного пе
риода подтверждают наблюдения в культуре (стр. 1 8 1 ), где, 
несмотря на благоприятные условия, растения также заипсттог 
лишь на 4 -8  гопу жизни. М.П. Бахматова (1 9 7 4 ) .  изучавшая 
Veralrum lobelionum, отмечает плавность изменений количествен
ных признаков в большом жизненном цикле этого- вила. Данную чер
ту она оценивает как архаический признак, свойственный видам, 
которые приспособились к длительному существованию особей и 
клонов на захваченных территориях.

В заключение отметим еще некоторые общие для исследованных 
видов черты, геофшфность, роэеточный рост (хотя у Colcliicum 
возникает ложный 'с т е б е л ь ' и побег становится ложноудлинейным) 
и, наконец, небольшие размеры растений. По высоте надземных 
частей эти эфемероиды располагаются следующим образом: Crocus, 
Gagen -  5 -8  см; Scilla, Corydalis -  8 -1 2 ; Galnnlhus, Allium -  1 0 - 
15; Colchieum -  3 0 -6 0  c m .

Строение ценопопуляциА

Ценопопуляиии вышеописанных видов были изучены в характерных 
местах обитания. Предварительно, по литературным данным, а так
же путем собственных наблюдений, была выявлена эколого-ненотн- 
чосквя приуроченность каждого вида, т.е. сообщества, где он при
сутствует как в большом (сор^ ,сор 2 . сор ^ ), так в среднем (sp.) 
и в малом (so l) обилии. Количество изученных ценопопуляиий было 
прямо пропорционально размаху эколого-фитоиенотической ампли
туды вида: если он стенотопен (например, Galantlms woronowii, 
обитающий только в широколиственных лесах ), число исследованных 
ценопопуляциА варьировало от 1-2  до 5 ; если же вид отличается 
эвритопностью (например, Colchieum speciosum растет как в лесах, 
так и в разнообразных луговых и высокотровных фитоценозах)л то 
эго число соответственно увеличивалось ло 1 0 -2 0 .

Если представить эколого-фитоценотическую приуроченность вида 
в форме кривой, кок это делает Л.Г. Рлменскнй (1 9 3 8 ),  то иссле
дованные нами ценопопуляиии разместились бы в разных точках 
этой кривой на ее восходящей, средней и нисходящей частях. Всего 
была исследована 61 ценопопуляция геофитов-эфемороилов.

В табл. 27 дана краткая характеристика о местах и времени 
наших однократных наблюдений. Материалы, опубликованные ранее 
(Шорина, 1 9 6 5 , 196 8 , 1 9 7 0 ), в табл. 27 не отражены.

М е т о д и к а  и с с л е д о в а н и я :  однократные учеты численности и 
возрастной структуры ценопопуляиий проводили на трансектох ши
риной 1 м (для Colchieum, Galonthus и Crocus) или 0 ,5  м (осталь
ные виды) и длиной от 10 до 50  м в зависимости от размеров 
конкретных участков растительных сообществ. Трансекты делили 
на квадратные учетные площадки по 1 м^ или по 0 ,2 5  м^ соот
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ветственно. Но каждой такой площадке выкалывали все особи дан
ного вица и определяли их возрастное состояние (р, j, im, v, g, s).
В случае подземного осеннего прорастания семян (Colchieum, Cro
cus, Gnlanthus) проростки не учитывали, так как к моменту наблю
дений они уже успевали превратиться в ювенильные растения.
Выше быДо подчеркнуто, что у вегетативных малолетников трудно, 
а иногда и невозможно разделить признаки воэрастностн и жизнен
ности особей, поэтому во избежание ошибок доля генеративных 
особей была определена суммарно, без выделения возрастных под
групп. Такая опенка позволила получить округленные, но зато срав
нимые результаты по всем видам. Чтобы выявить временно не 
цветущие растения (точнее, генеративные, у которых наступил пе
рерыв в цветении К исследовали структуру подземных органов во
зобновления (остатки прошлогодних цветоносов, характер нараста
ния, строение почек), для чего их очишали от кроюших чешуfl, a 
также разрезали поперек и вдоль. Таким способом в каждом место
обитании было исследовано по 2 5 -3 0  площадок по 1 м^ или 5 0 -  
2 0 0  площадок по 0 ,2 5  м^. Наблюдения как за опшнтньгми, так и 
за гистерантными видами всегда проводили в конце весны -  в на
чале лета, обычно в фазу плодоношения. Поскольку некоторые виды 
(например, Crocus vallicola и С. scharojanii, Corydnlis halleri и 
С. intermedia) в нецветущем состоянии практически неразличимы, 
а растут они часто совместно, у них были исследованы смешанные, 
двухвидовью ценопопуляиии.

Учеты на постоянных площадках. В каждом местообитании мето
дом случайных чисел отмечено 25  площадок по 1 м ^, на которых 
ежегодно, начиная с 1 9 7 0  г., весной определяли по надземным 
частям побегов число особей разных возрастных категорий. Никаких 
раскопок на площадках не делали, почвенный и напочвенный покро
вы но повреждали. При таких учетах возможны ошибки в определе
нии числа двупобеговых генеративных растений. Чтобы скорректи
ровать подобные неточности, во время каждого наблюдения заклады
вали еще 10 площадок по 1 зэ пределами пробных. Здесь рас
тения выкапывали и точно определяли участие в ценопопуляциях 
двупобеговых генеративных растений (в процентах).

Р е з у л ь т а т ы  и з у ч е н и я  ц е н о п о п у л я ц и А .  Вкратце они пред
ставлены в табл. 2 8 -3 0 , где номера ценопопуляпий соответствуют 
таковым или в табл. 2 7 , или в прежних публикациях (Шорина,
19G5, 1968 . 1 9 7 0 1 ).

Уже при беглом знакомстве с полученными данными видно, что 
в возрастной структуре ценопопуляпий всех видов много общего:
1 ) все изученные ценопопуляиии воэрастно полночлеипы, т.е. в 
них представлены все возрастные группы особей, другими словами,

^В прежних публикациях (Шорина, 1 9 7 0 ) ценопопуляиии Galanthus 
имели условные названия 'Э сто-хребет*, •’Ачишхо", 'Аибга*; в 
настоящем разделе (табл. 27 и далее) им соответствуют номера 
1 ,2 ,3 .
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со Т а б л и ц а  27. Характеристика мест изучения ценопопуляиий

Вид Географический
пункт

Год и место 
наблюде
ний

Номер , 
ценопо- 
пуляиии

Краткая характеристика местообитания

Растительные сообщества Почвы

Crocus valii- Краснодарский крat Июнь- 1 Белоусово-осоковый заболочен- Высокогорно-луговая
cola и Crocus (Адлерский район) июль 1 9 6 5 - ный альпийский луг оторфованная
scharojanii к Абхазия (хреб- 1969  гг. 2 Белоусово-лютиковый щебнис- Высокогорно-луговая

гы Ачишхо, Псе- тый альпийский луг щебнистая
ашхо. Кутехеку) 3 .4 Белоусовые альпийские пусто- Высокогорно-луговая

ши альпийская
5,6 Выбитые разнотравные су бал ь - Высокогорно-луговая

пийские луга субальпийская
7 .8 Белоусово-разнотравный суб- Высокогорно-луговая

альпийский луг субальпийская
9 Белоусово-ихучковый субаль- То же

пийский луг
Gagea lutea Апрель- 9 ,1 ,1 1 , Снытевая дубрава 150-легняя Темно-серо-бурая

май 17 ,22 , лесная песчаная почва
Gagea minima Воронежский гос- 1 9 7 1 -  2 7 ,3 2 .3 9

заповедник* 1974 гг. 2 ,12 Сньггевая дубрава, 80-летняя То же
Corydalis 2 3 ,3 3
halleri
C.marschal- 3 ,1 3 . Осоково-снытевая 120-летняя
liana 2 4 ,3 4 дубрава

10.4 Осоково-снытевая 50-летняя
14, 25 , дубрава
35

Scilla
sibirica

5,15 
2 6 ,3 6  
16, 37, 
38  
6 .7Gagea lutea, Воронежская об Апрель-

Gagea mini ласть, Теллер- Май 18. 20 .
ma, Coryda мановское опыт 1 9 7 2 - 2 8 .4 0
lis marschal- 
liana, C.hal- 
leri, Scilla 
sibirica

ное лесничество 1974 гг. 42
8 ,2 1 ,3 0
4 3

Corydalis Закарпатская об Апрель 31, 19
cava, C. hal
leri

ласть УССР, Уж
городский район, 
с. Невинное

1969  г.

Corydalis Ставропольский Апрель 2 9 , 41
marschalli- 
ana, Scilla 
sibirica

крап, лес "Р ус 
ская казенная 
дача*', окрестнос
ти г. Ставрополя

1970  г.

Corydalis Кемеровская об Май, 4 4 . 45
bracteata, ласть, Новокуз 1973 г. 4 6Allium victo- нецкий район.
rialis реликтовый липо

вый остров

47

Снытево-осоковая 80-летняя 
дубрава
Осоковая, 120-летняя дубрава

Темно-серо-Зурая лес
ная песчаная почва 
То же

Сньггевая 2 50-летняя дубрава Темно-серая лесная
почва

Снытево-осоковая 90-летняя То же 
дубрава

Зеленчуковая сильно нарушен- Бурая лесная 
ная дубрава (из скального 
дуба), 40-летняя

Бересклетово-разнотравная су - Темно-серая лесная 
хая дубрава

ВыСокотравно-снытевыЙ липняк Светло-серая оподзо-
лениая

Снытево-папорогниковыЙ липняк То же 
Ьысокотравный пихтарник

Строение ценопойуляпий Scilla sibirica, Cory'dalis halleri, C.marschalliana, G.lutea в Воронежском заповеднике 
исследовано совместно с  научным сотрудником этого заповедника П.Ф. Голенковой.



CDО
Таблиц я 28

Численность и возрастные спектры пенопопуляций Gagca и Crocus

Номер цено-
Число особей на 
0.25 м2

Участие. %

популяции взрослых всего Р i im V * s p ♦ j ♦ im v * p ♦ s

Gagea lutea
1 13,5 22.65 . 40.40 26.59 28.83 4.19 - 95.8 33.0
2 8.42 17.38 _ 51.56 27.39 19.79 L.26 _ 96.7 21.0
3 8,57 16,08 46.70 12.07 38 12 3,11 - 97.0 41.2
4 9.67 22.39 — 56.81 33,23 9.20 0.76 99.2 9.9
5 3.02 4.2z — 28.44 38,20 34.60 8.76 91.2 43.4
6 2,48 6.80 — 63.43 22,15 13.76 0,66 99,3 14.4
7 15-ДО 52,20 — 71.07 18.68 9.39 0.86 99,1 10,25
8 3,44 3.86 1,04 9,84 16,58 56.99 15.55 84,4 72,54

• Gapea minima
9 13.74 28.25 51.34 36.00 11,61 0,85 99,1 12.66

10 2.90 5.33 - 45.50 40.01 12.99 1,50 08.5 14,49

Crocus vallicola ♦ Crocus scharojanii
1 51 201 - 74.6 7,5 15.0 2.6 1.1 96.1 19.92 6.1 15.4 - 60.1 13.9 18.7 7.1 0.2 92,7 26.03 8.9 15.0 - 39.4 27.0 23.4 6,9 3.3 89.8 33,6

4.6 13.2 - 65.1 14.7 11.7 3.1 3.4 91.5 20.2э 2.5 8.2 - 69.1 17.1 6.1 3.8 3,9 92.3 13,7
1.8 6,3 - 71.2 11,6 7.4 4.3 5.5 90.2 17.2
3.1 5,9 - 47,4 19.8 18,4 13,7 0.7 85.6 32,8

8 3.2 4.8 - 31.3 14.9 39.4 6.6 4.6 88.6 50.19 0.7 0.9 - 20.6 13.2 29.2 17.3 19,7 63.0 56.2

Таблица ^9

Численность и возрастные спектры ценопопуляций Corydalis и Scilla

Номер це_ 
ко популя
ции

Число особей 
на 0.25 м2 Участие. %

взрослые всего Р I im V g s p+j *im-v

11
Corydalis lallen + C. intermedia

8.19 12.74 5.09 35,30 15,94 30.50 13.17 86.8 4 3.712 6.26 13,54 8.20 45.57 10.04 23.66 12,33 _ 87.7 36.2i o 6.25 11,35 4.14 40.79 18.51 23.61 12.95 _ 8"* ,0 36,714 3.48 6,26 7.50 39,62 14.54 31,79 6,55 93.4 38.315 10,08 19.56 5.11 43,35 15,90 20.19 15,44 _ 84,4 35.6lb 0.19 0.30 - 36.67 0.67 40,00 le.GG _ 83.4 56.71 i 6,37 9,57 2.92 30,64 12,19 11,67 41.63 0.95 57,4 54.2IB 6.91 18.08 8.21 53.61 7.69 8.60 21.85 0.05 78.1 30.51У 12,31 21.80 19.86 23.67 16.38 17,61 21.11 1.37 77.5 40.1
14.20 20,03 7.99 21,10 37.33 13.48 79 0.75 20.2 93.2<£ l 4.92 14.44 56.65 9,28 5.96 3.60 21.33 3,18 75,5 28.1

Corvdalis morschalliana
22 6.21 11.95 11.88 36.15 9,54 34,06 8.37 91.6 42.423 9.43 18.48 27.00 21.87 6,39 25,43 19.21 _ 90,8 44.624 9.10 15,06 10,09 29.54 8,96 40,42 10.99 - 89.0 51.4
2 5 2,32 2,95 17.29 4.07 8.13 53.90 16.61 - 8,34 70.326 1,15 2,05 25.37 18.54 11,22 39,02 5.85 — 94.1 44.927 4.98 0.83 2.05 25,04 13,91 23.72 32.21 3,07 64,7 65,028 2.03 3.30 8,03 30.45 17,58 18,03 25.90 • 74.1 43.929 0.7 5 3.03 22,73 52.40 6.12 9.58 9.17 - 90.8 18.7
30 7.36 19.14 24,37 27.07 9.50 8.42 29,39 1.25 69,4 39.16CD■vj
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Таблица 29 (окончание)

Номер ае- 
нопопуля-
инй

Число особей 
на 0,25 м2

Участие, %

взрослые ас его Р i im V g я v  ♦ g+  *

Corvdalis cava

31 9.41 26.07 10.47 53.47 10.47 9,70 15,43 0.40

Sc ill a sibiricia

32 2,35 2.47 0.40 4.45 46,16 31.58 17.41
33 13.35 14.13 0,42 5.22 32.23 22.99 38.44
34 L4.48 15,7 4 0,25 7,75 32.66 23,25 36.09
35 14,88 16.43 1,34 8,09 47.7 8 21.79 21.00
36 21,44 26.09 0.88 16,94 41.82 20,62 19.74
37 20.60 22.59 0,31 8.50 39,58 29,34 22.27
38 41.26 75.91 13.24 32.41 27.7 3 13,74 12,88
39 10,28 13,94 4,93 21,34 21.30 0.64 31,78
40 4.83 5,21 1.05 6.33 34,52 26,56 31.54 0,29

41 1.86 7,67 39.54 36.29 12,22 2.83 9.12 -
42 3.43 3.61 0.55 4.43 27.00 27.42 39.75 0.15
43 3.84 6.04 27.16 9.27 9.93 13.25 39.40 0,99

Corvdalis bracteata
44 4.19 7.41 22.54 20.92 16,33 22.94 17.00 0,27

84.2

92.6
61.6 
63.9
79.0 
80.3
77,7
87.1
48.2
68.2
90.0
60.1 
39,6

82.7

25.8

49,0 
61.4
59.3
42.8
40.4 
51.7 
26,6
52.4
58.4
11.9 
67,3 
4 3,6

40,2

Таблица 30

Численность и возрастные спектры аекопопуляцнй Colchicum, Galanthus, Allium

Номер це-
Число особей 
на 0.25 м2 Участие, %

ногтопуля-
ции взрослые всего Р i im V * s p ♦ j ♦ im *  v v+g+s

1 2,0 2.9
Col;

30,6
Ajcum.specn

1€,4
osum

23,6 29.4 70,6 53,0
2 1,0 2.1 - 44.2 4.7 19.3 29.7 2,1 68,2 51.0
6 3,7 4.7 - 25.5 11,5 29.2 30,7 3.1 66,2 53.0
4 1.9 2.4 - 23.1 13.8 27.8 34.3 1.0 64.7 63,1
7 7.5 9.2 - 18,1 15,7 29.8 31,7 4.8 63,5 56,3
3 0.9 1.0 - 14,8 12.8 37,2 24,4 10,8 64.8 72.4
5 0.6 0.7 - 8.6 - 61.2 22,9 7.3 69.8 91.4

11 3.0 3.7 - 19,3 3.4 39.5 25,7 12.1 62.2 77.3
8 5.7 11.S - 60.1 2.8 21,1 10.1 5.9 84.0 37.1

10 6.2 15.7 - 50.1 2,5 23.3 16.2 7.9 85.6 47.4
9 1.0 2.1 • 52.1 3.3 19.0 18,1 7.1 74.8 44,2

12 4.3 5.0 - 14,1 8.0 40.9 28,6 8.4 63.0 77.9

1 13.5 57.8
0°L

72,0
anchus woronowii

8.5 9.9 8.4 1.2 90.4 19,5
2 25,3 38.1 - 33.6 5.7 3S.3 22.3 3.1 74.6 60.7
3 52.3 72.0 - 27.5 7.0 34.3 24.6 6.6 68.8 65.5

45 3,42 5,21 31.86
Ajlium victorialis 

2,40 2.40 38.77 14.79 9.78 63,3 75.4
46 7,12 12.27 34,21 7.74 2.65 22.61 28.72 4,07 55.4 67.2
47 7.50 18.89 46.75 13.54 5.52 12.01 17.31 4.30 33,6 78.4



Т а б л и ц а  31

Численность и возрастные спектры ценопопуляцнй лилиецветных сухих и пустынных степей Центрального Казахстана 
(Попова. 1965)

Растительное сооб- Численность на 1 Возрастные спектры %

шество
Р i im v J g 1 s I Всего P i im V

«  l S

Восг’рецово-луковнчно- 205 48
Tulipa patens Agardh.

73 -  326 62.9 14,7 22,4
мятликово-чериопо- 
лынное
Ковылковые и тырен- 4.9 28 32,9 4.2 r  no TO 4 0 4 0 - 4 7 6
ковые степи 

Разнотравно-злаково- 3 _ __  26
Fritillaria mcleagroides Patrin. 

42 28 -  99 3.0 26.1 42.2 28.7 -
луговое

Gagea mirabtlis Grossh.
Разнотравно-злаковый 
сп ире Линк

134 23 1952 1363 9 16768 80,9  

Allium dccipiens Fisch.

11.8 8.3 Сотые -  
доли %

Чернополынно-кс кле
новое

2 1  11 -  20  

Allium caesium Schrenk.

10 ,0 35 .0 53**0

Бюоргуново-черно-
лолыиное

— 896 36 54 -  986 90.8 - 3.6. 5 ,6

Ломкоколосниково- 
чернопопынно- ко кле
новое

— 912 224 _  1136 79,0 20.1

Прим ечани е:  Подчеркнутые цифры -  данные T.A. Половой, неподчеркнутые -  вычислены нами.



Эта особенность повеления эфемероидов приводит к сходству воз
растной структуры их цонопопуляции с таковой у монокарпиков и у 
некоторых стержнекорневых олигокарпиков (Alyssum lenense). Дан
ные о строении пенонопупяций монокарпиков в естественных 
зароспих (Нечаева, Приходько, 1 9 6 6 ) приводятся ниже:

Число особей Ferula Ferula
на 1 га ЬаНгаксшо badhysi

генеративные 825 913
подрост моложе 8 лег *  

Процент участия
3 1 5 0 3 2 3 7

генеративные 21 22
подрост моложе 8 лег 7 9 7 8

* Эти монокарпики зацветают на 8 -9  году жизни, следовательно, 
подрост моложе 8 лог включает все возрастные группы особей 
виргинилиного периода (р » j * im ♦ v).

Более детальное сопоставление полученных нами данных показы
вает, что в пределах этой на первый взгляд однородной по возраст
ной структуре группы ценопонуляций можно выделить несколько ва
риантов.

I. Ц е н о п о п у  ля дни с п о с т о я н н ы м  п р е о б л а д а н и е м  ю в е 
н и л ь н ы х  и и м м а г у р н ы х  р а с т е н и й  н а д  в з р о с л ы м и  |со- 
отношоние (pf jvim):  (v+g+s) = 8 :2 ).  Они отличаются также, ках пра
вило, постепенным снижением относительной численности каждой

последующей возрастной группы по отношению к предыдущей и 
чрезвычайно малой долей генеративных растений (но более 10-15% ), 
особенно в местах с высокой абсолютной численностью вида 
(рис. 2 9 ) .  Эти цонопопуляции могут встречаться как в лесных, так 
и в луговых сообществах (см .табл.27, 2 8 ) .  Они обнаружены, с 
одной стороны, у растений, возобновляющихся только семенным пу
тем (Crocus schnrojanii, С. vallicola), а с  другой -  только вегета
тивным при условии глубокого омоложения вегетативного потомства 
( Gagca minima, G. lutca). По существу здесь имеет место конвер
генция возрастных спектров при разных способах самопоадержаиия 
ценопопу ля пий. Если проанализировать эти два варианта ценопопуля- 
ций более детально, го оказывается, что они различаются, во-первых, 
происхождением особей (семенным или вегетативным), а, во-вторых, 
размещением растений но плошали ценоза (при семенном возобнов
лении оно относительно равномерное, диффузное, при вегетативном -  
в виде более менее четко выраженных групп). Такцм образом, в 
пределах этой группы цепопопуляций существуют по крайней мере 
два варианта их структуры.

II. Ц е н о п  опу  л я ц и и с н е у с т о й ч и в ы м  с о о т н о ш е н и е м  
фракций ю в е н и л ь н ы х  и в з р о с л ы х  о с о б е й  (соотношение 
( р + j 4- im ):(v »gвм еняется от 7 :3  до 4 ,5 :5 ,5  (. Они свойственны
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Р и с .  29 . Возрастные спектры ценопопуляций видов Crocus и Gageo 
На этом и последующих рисунках цифры обозначают номер цено- 

популяши

главным образом лесным эфемероидом (Sci l ln sibirica, Corydalis sp. 
div.), которые возобновляются исключительно семенным путем, но 
может иметь место и слабо выраженное вегетативное размножение. 
По сравнению с предыдущим типом тут большая доля генеративных 
(обычно 15—30%, редко 6 -5 0 % ). Возрастные спектры таких иено- 
популяций весьма динамичны и по соотношению возрастных групп 
прегенерагкпных особей могут сильно варьировать на участках близ—
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ких ассоциаций или даже на разных участках опной и той же ассо
циации (см . табл. 2 7 , 2 9 , рйс. 3 0 ) .  Размещение особей в таких 
ценопопуляциях более или менее диффузное.

III. U e i i o n o n y  ля ции с п в у в е р ш и н н  ыми в о з р а с т н ы м и  
с п е к т р а м и ,  в которых участие взрослых особей увеличивается до 
■10-70% (табл. 3 0 ).  Они характерны для лесных и лугово-лесных 
видов, имеющих смешанный способ самололлержшшя численности, г.е. 
размножающихся как семенным путем, ток и вегетативно, при
чем к вегетативному размножению способны только взрослые осо
би, а вегетативное потомство слабо омоложено (All ium viccorialis, 
Galanthus woronowii, Colchicum speeiosum). Такие двувершинные 
возрастные спектры отличаются постепенным снижением относитель
ного обилия в пределах групп: проростки -  ювенильные -  иммпгур-
ные, о потом вновь заметный подъем численности для групп взрос
лых вегетативных и генеративных особей (рис.3 1 ) .  Эта возрастая 
структура цеиопопуляций биологически легко объяснима: первые три 
возрастные группы пополняются только семенным путем, а последующие 
две-как семенным, так и вегетативным. В природной обстановке эти 
ценопопуляции легко отличимы визуально, так кок в них на фоне 
относительно диффузного размещения особей всегда видны многочис
ленные компактные группы взрослых растений, возникших вегетатив
ным путем. Возрастная структура таких цеиопопуляций относительно 
стабильна в пространстве, т.е. в разных местообитаниях сохраняется 
двувершинный характер возрастных спектров.

Подвооя итог, еще раз подчеркнем, что выделенные выше типы 
возрастных спектров цеиопопуляций, иначе говоря, базовые возраст
ные спектры, коррелируют в первую очередь со способами размно
жения и поддержания численности цеиопопуляций и в общих чертах 
соответствуют выделенным выше типам вегетативного размноже
ния (см. стр. 1 8 0 ).

На первый взгляд, но совсем понятно, почему столь велики раз
личия между I и II типами цеиопопуляций, ведь по существу и в 
том, и в другом случаях преобладает размножение или семенами, 
или зачатками, биологически эквивалентными семенами. По-видимо
му, главная причина этих различий -  степень равномерности ежегод
ного пополнения цеиопопуляций, которая может быть гарантирована 
регулярным прорастанием зачатков или за счет ежегодного обильно
го образования диаспор (что маловероятно), или за счет их почвен
ных запасов. В последнем случае зачатки должны отличаться не
дружным прорастанием, но зато долго сохранять всхожесть. Эти 
свойства н обнаружены, как выше указывалось, у семян Crocus va l- 
licola н С. scharojanii, а также у луковнц-деток Gagca minima и G.lu- 
сеа. Если же семена прорастают дружно, а при подсыхании быст

ро теряют всхожесть, весьма вероятно эпизодическое, нерегулярное 
пополнение цеиопопуляций, слеаствием которой будет неустойчивость, 
динамичность их возрастной структуры, проявляющаяся и в прост
ранстве, и во времени. Все это как раз и наблюдается в ценоиопу- 
ляциях Scilla sibirica и CorydaJis sp. div. Процесс самообновления
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таких цеиопопуляций имеет хорошо выраженный волнообразный ха
рактер, и паже в устойчивых ценозах у них возможна значительная 
фпюкгуацнонная динамика возрастных спектров.

У некоторых исследованных нами эфемероидов обнаружены отдель
ные ценопоиуляции, отклоняющиеся по своей возрастной структуре от 
характерных для донного вида типов спектров: например, цеиопопу-
ляция 1 ( гЭсто-хребет) у Galanthus woronowii, 8 и 9 -  у Crocus 
scharojanii и С. vallicola, 8 -  у Gagea lutea (см. табл. 27 , 2 8 ,3 0 ).
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Р и с .  3 1 . Возрастные 
спектры ценолопуляииП 
Allium, Galanthus и Col- 
cbicum

Эти отклонения можно объяснять или своеобразием биологии вица, 
или особенностям!! фнтоценогической обстановки.

Так, Galanthus woronowii (э го  уже подчеркивалось) облапает по- 
ливариангносгыо онтогенеза: одни особи способны к вегетативному 
размножению, цругие -  нет. Соотношение таких экземпляров в раз
ных ценопопуляциих различно. В ценопопуляпни 1, видимо, преобла
дают особи, не способные к вегетативному размножению. Это пред
ложение подтверждается, во-первых, диффузным, относительно рав
номерным размешенном особей (Шорина, 1 9 7 0 ; Зауголыюво, Шори
на, 1 9 7 1 ), а во-вторых, специфическим возрастным спектром, в 
котором явно преобладают ювенильные и нммагурные растения. 
Другими словами, возрастая структура этой ценопопуляции под
снежника близка к таковой у шафранов и видов Gagea, что вполне 
понятно, если учесть сходство способов их самопоцдсржанкя.

В случае Crocus и Gagea такие уклониюишеся ценопопуляпни 
встречены в условиях, близких к пределу эколого-фнгоценотических 
возможностей видов. У шафранов ценопопуляции 8 и 9 обитают на 
высокотравных субальпийских лугах с густым травостоем, где про
ективное покрытие достигает 90 -1 00% . Следует напомнить, что С  val— 
licola и С. scharojanii весьма миниатюрны и, будучи гисгорантны- 
ми, имеют сравнительно продолжительный период активной веготации. 
В альпийском поясе их семена хорошо прорастают прямо в дерно- 
винах низкорослых альпийских злахов (особенно белоуса) и осок, 
где в изобилии встречаются и ювенильные, и нммагурные, и взрослые 
растения шафранов. Высокорослые субальпийские трапы сильно у г -
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не то юг эти виды, создавая, no-первых, неблагоприятный световой 
режим и для их весенней вегетации, и для осеннего цветения, а во- 
вторых, подавляя их семенное возобновление (в дерне субальпийских 
лугов, особенно в дерн овинах щучки, нам ни разу не удалось обнару
жить ювенильные и нммагурные особи шафранов). На субальпийских 
плогнозадериеиных лугах ценопопуляции шафранов подавлены, что вы
ражается в снижении их численности и изменении возрастного спект
ра, в котором начинают преобладать взрослые растения. Аналогичная 
картина обнаружена и у Gagea lutea, которая обычно избегает со 
обществ с господством осоки волосистой (в  Воронежском заповед
нике она вообще отсутствует в осоковых дубравах), однако в Т ел - 
лермановском опытном лесничестве, на более богатых почвах, по
падается в дубравах с  развитым осоковым ярусом, причем здесь 
ее ценопопуляции малочислздшы и имеют уклоняющийся возрастной 
спектр. Сильное угнетающее действие осоки волосистой на Gagea 
(как, впрочем, и на другие весенние эфемероиды) объясняется, води
мо, ее эимнеэелоностью, а также сильным насыщением почвы кор
невищами и корнями (окорененность осоки -  4, сныти -  2 ) .

Особый интерес с точки зрения вариабельности базового возраст
ного спектра цен опопу ляций представляет Col chi cum spcciosum, по
скольку этот крупный гисгерантный эфемероид отличается сравни
тельно широкой эколого-фнгоденогической амплитудой и хорошо осво
ил как лесные, так и луговые сообщества. В прежних публикациях 
(Шорина, 196 5 , 1 9 6 8 ) путем детального анализа были выделены 
лесные, среднегорнолуговые и субальпийские группы популяций без
временника (см . табл. 30 -  ценопопуляции Colchicum speciosum:
1 ,2 ,6  -  4 ,5 ,3 ,7  -  8 ,9 ,1 0 ,1 1 ,1 2 ),  которые несколько различны 
по своей численности и возрастной структуре. Эти различия связаны 
с тем, что d разных фитоценозах у Colchicum spcciosum преобладает 
го семенной, го вегетативный способ размножения. В лесах главную 
роль в сомоподдержаннн цен опопу ля цнЙ играет семенное возобновле
ние, на лугах, особенно разреженных (в условиях лучшего освеще
ния), усиливается вегетативное. Наиболее неблагоприятная для дан
ного вида фнтоценотическая обстановка складывается но плогноза- 
дерненных низкотравных пастбищах, где семенное пополнение ценз- 
популяций практически полностью исключено и самопоцдержаиие 
осуществляется исключительно вегетативным путем. На таких паст
бищах возрастной спектр отклоняется от базового (табл. 30 ; Colchicum, 
ценопопуляпни 5 ,3 ), а численность ценопопуляииЙ резко сокращается.

Таким образом, отметим, что у эфемероидов, обладающих хорошо 
выраженным и относительно стабильным базовым спектром иенопопуля— 
цнЙ, более и л и  менее существенные уклонения от него могут быть обна
ружены в крайних для данного вида условиях существования. Эфемерои— 
иды же со сравнительно широкой эколого-фитоценотической амплитудой 
характеризуются, по существу, несколькими вариациями базового спек
тра,‘которые обычно привязаны к определенным группам местообитания.

Мы уже подчеркивали, что при однократных учетах можно судить 
о степени динамичности структуры цонопопуляций по размаху их во-
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рнобельности в пространстве. Чем разнообразнее строение ценолопу- 
ляцнй на отдельных участках .близких (или одного и того же) фито
ценозов, гем с большим основанием можно ожидать большего 
размаха их временной флукгупционной динамики. С точки зрения этих 
соображений, наибольшую изменчивость во времени можно ожидать в 
ценопопуляциях лесных эфемероидов -  Scilla sibirica и Corydalis sp. 
div. С 1 9 7 2  по 1 97 4  г. в Воронежском заповеднике но трех уча

стках осоко-сныгевых дубрав за этими видами были проведены на
блюдения на постоянных площадках по методике, описанной выше. 
Результаты представлены на рис. 32 , из которого следует, что у 
этих эфемероидов, как и предполагалось, имеют место значительные 
колебания инспсрмааий, и пополнение цемопопуляцнй идет волнооб
разно. Особенно изменчива левая часть возрастных спектров -  груп
пы проростков, ювенильных и иммагурных растений; здесь "малые 
волны" возобновления выражены очень четко. В центральной же и 
правой частях возрастных спектров размах погодичных колебаний 
становится меньше, "волны" как бы затухают, хотя и тут происхо
дят волнообразные погопкчные колебания относительной численности 
взрослых растений. Эти донные еше раз подтверждают справедливость 
представления А.А.Уранова о цикличности развития иенопопуляиий.

Возрастные спектры ценопопупяиий эфемероидов зависят прежде 
всего от способов их самоподдержания, которое в свою очередь обу
словлено рядом видовых биологических свойств, а именно: энергией 
семенного и вегетативного размножения, местом вегетативного раз- 
множения в большом жизненном цикле, степенью омоложенноети веге
тативных зачатков, органически присущей виду длительностью от
дельных возрастных состояний, способностью вида создавать почвен
ный запас зачатков и т.п.

Целый ряд морфологи1!еских и биологических видовых признаков 
оказался индифферентным по отношению к структуре ценопопуля- 
ций. К таким признаком можно отнести: типы нарастания побегов, 
морфологическую структуру органов вегетативного возобновления и 
размножения, структуру годичных побегов, включая строение соцве
тия и положение почек возобновления, способы прорастания семян 
(надземный или подземный) н т.п.

В целом для эфемероидов харакгерш полночленные левосторон
ние базовые спектры, в которых прегенерагивные особи преобладают 
нал генеративными и сенильными. Это объясняется свойственной дан
ной группе видов значительной длительностью виргинильного периода 
большого жизненного цикла, а также фитоценогпческим преимущест
вом пополнения их ценопоиуляций за счет семян или зачатков, био
логически эквивалентных семенам, по сравнению с вегетативным 
размножением, которое у этих видов фитоценотически неполноценно.

Межвидовая конкуренция в целом оказывает сравнительно не
большое влияние на ценопопуляции эфемероидов, действие ее отчет
ливо проявляется лишь в условиях, близких к пределу экологическо
го и фигоцеиогического распространения вида. В таких условиях, как
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Р и с .  3 2 . Разногодичная изменчивость возрастных спект
ров ценопопуляииП Scilln sibirica

/ -  1972 г .. 2 -  1973 г., 3 -  1974 г.

правило, наблюдаегся резкое сокращение численности ценопопуляций 
эфемероидов и сильная деформация их возрастных спектров.

Возрастные спектры ценопопуляций эфемероидов обнаруживают 
разную степень изменчивости во времени и в пространстве, что за
висит от относительной равномерности или, напротив, периодичности 
пополнения ценопопуляций. Вегетативное размножение обеспечивает 
большую равномерность такого пополнения; семенное возобновление, 
напротив, часто имеет периодический характер, хотя его динамич
ность может быть сннвешфована почвенными запасом^ зачатков. 
При сильно вырожошой периодичности иисперманий популяции раз
виваются циклически, волнообразно.
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Виды широкой эколого-фитоцсногической амплитуды обладают из 
восгной вариабельностью базовых возрастных спектров ценопопуля- 
ций, что обычно сопряжено с лабильностью таких биологических 
свойств видов, как энергия их семенного и вегетативного размно
жения, которая может меняться в зависимости от внешних условий.

♦  *  *

Обобщение результатов опалила возрастной структуры ценопопу- 
ляций видов, относящихся к различным биоморфом, показывает не
обходимость продолжения и расширения исследований в этом направ
лении. Тем  не менее уже теперь можно подвосги некоторые итоги.

Изучение возрастной структуры видов, относящихся к различным 
биоморфом, подтвердило высказанное ранее предположение, что ба
зовый спектр ценопопуляцнй следует рассматривать как одну из био
логических характеристик вида.

Тип базового спектра у описанных биоморф определяется следую
щими биологическими свойствами видов: обшей продолжительностью
онтогенеза и отдельных возрастных состояний, способом самопод- 
держания ценопопуляцнй, интенсивностью и периодичностью инспор- 
мацни и элиминации.

Жизненные формы, рассмотренные в разделе, различны по биоло
гическим свойствам, определяющим тип базового спектра. Так, эфе
мероиды (раздел 1 0 ) различаются главным образом но способам 
самоподдержания ценопопуляцнй, интенсивности и периодичности инс- 
пермацин и элиминации, длиннокорневишные травы (раздел 9 ) -  по 
длительности онтогенеза н отдельных возрастных состояний, а так
же по способам самоподдержания ценнолопуляций, рыхлокустовые и 
плотнодерновинные злаки (раздел 7 ,8 ) в основном по длительнос
ти онтогенеза и отдельных возрастных состояний. Последние две 
группы жизненных форм, особенно плотнодерновинные злаки, по ана
лизируемым признакам оказались наиболее однородными.

В дальнейшем, по мерс возрастания числа исследованных биоморф 
и монографических описаний ценонопуляций видов, будут выявлены 
пополнительные биологические свойства, что, вероятно, позволит 
классифицировать виды по типам базовых спектров. Разработку пред
ставлений о типах базовых спектров надо вести дифференцированно, 
с учетом фитоиенотической роли видов. Можно предположить, что для эк- 
сплерентов понятие базового спектра не вполне применимо, так как их 
ценопоиулииии постоянно находятся в сукцессионом состоянии (раздел 9).

У иенопопуляций большинства исследованных видов описаны флюк
туации численности как общей, гак и отдельных возрастных групп, 
связанные глаоным образом с неравномерностью поступления диа
спор н отчасти с неравномерностью элиминации. Амплитуда флюктуа
ций определяется биологическими свойствами вида, в первую очередь 
периодичностью и интенсивностью инспермацин и особенностями про
растания семян (раздел 1 0 ).  Изменение возрастной структуры не— 
иопопупяиий в ходе сукцессии также определяется биологическими 
свойствами видов, в частности, способом самоподдержания.
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