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В работе обобщен материал, накопленный в популяционно-онтогенетических исследованиях расте­
ний, отмечены ведущие признаки онтогенетического развития растений, которые существенным 
образом определяют особенности структуры их популяций. Выявленные закономерности позволи­
ли авторам разработать имитационные модели динамики популяций растений. Представлены ре­
зультаты моделирования, дано их сопоставление с эмпирическими данными. Рассмотрены вопросы 
о влиянии особенностей онтогенеза растений разных типов биоморф на генетическую структуру 
популяций и процессы на биогеоценотическом уровне.
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Изучение механизмов и принципов регуляции 
процессов на популяционном уровне невозможно 
без использования понятий и закономерностей 
организма. Ц ель данной работы  -  исследовать 
влияние особенностей хода онтогенеза у расте­
ний разных жизненных форм на формирование 
возрастной и пространственной структуры попу­
ляций и обсудить возможные эволюционные по­
следствия особенностей онтогенеза растений.

Разработанное школой Серебряковых пред­
ставление о системе жизненных форм растений 
(Серебряков, 1962, 1964; Серебрякова, 1971, 
1981) основано на разностороннем изучении мор­
фологической структуры растений и ее развитии 
в онтогенезе. Онтогенез растений, для которых ха­
рактерен прикрепленный образ жизни, -  явление, 
протекающее во времени и пространстве, поэтому 
существуют два аспекта рассмотрения этого про­
цесса -  временной и пространственный.

О Н Т О Г Е Н Е З К А К  С О БЫ ТИ Я  ВО ВРЕМ ЕН И
Каждую особь популяции можно охарактери­

зовать абсолю тным или календарным возрастом, 
представляющим отрезок времени с момента ее 
возникновения до момента наблюдения, а такж е 
относительным или биологическим возрастом -  
специфическим набором морфологических, ана­

томических, физиологических признаков, сово­
купность которых определяет ее онтогенетичес­
кое состояние (Ценопопуляции..., 1976).

Определение онтогенетического состояния 
для популяционных исследований имеет несрав­
ненно большее значение, чем определение кален­
дарного возраста. Это обусловлено следующими 
обстоятельствами: 1) разные особи одного и того 
ж е вида достигают определенного онтогенетиче­
ского состояния в разные календарные сроки, но 
поскольку они находятся на одном и том ж е этапе 
индивидуального развития, роль их в популяции и 
ценозе одинакова; 2) особи растений разных ви­
дов и разных жизненных форм проходят одни и те 
ж е онтогенетические состояния в течение разно­
го времени, поэтому их сравнительная оценка мо­
ж ет быть проведена только на основе определе­
ния биологического возраста (Ценопопуляции..., 
1988). Кроме того, определение абсолютного воз­
раста большинства растений практически невоз­
можно из-за постоянного обновления многолет­
них частей, а классификация по онтогенетичес­
ким состояниям вполне реальна.

Работой большой группы исследователей (Ра- 
ботнов, 1950; Уранов, 1975; Ценопопуляции..., 
1976, 1977, 1988; Gatzuk et al., 1980; The population 
structure..., 1985; Смирнова, 1987; Жукова, 1995)
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Рис. 1. Схема онтогенеза растений (генет) полицентрического (а) и моноцентрического (б) типов биоморф.

показано, что онтогенез растений можно вы ра­
зить в терминах концепции дискретного описания 
онтогенеза. При этом существенно, что для описа­
ния Используется представление о биологическом 
(а не календарном) возрасте, тем самым онтогенез 
представляется как процесс перехода растения из 
одного онтогенетического состояния в другое. В на­

стоящее время при описании полного онтогенеза 
растений широко используется периодизация, пред­
ложенная Работновым (1950), дополненная Урано­
вым (1975) и его учениками (Ценопопуляции..1 9 7 6 ; 
Онтогенетический атлас..., 1997, 2000), включаю­
щая десять онтогенетических состояний (рис. 1). Она 
выглядит следующим образом.

Периоды

I. Латентный
II. Прегенеративный

Ш. Генеративный

IV. Постгенеративный

Онтогенетическое состояние

1. Семя
2. Проросток
3. Ювенильное
4. Имматурное
5. Виргинильное (молодое вегетативное)
6. Молодое (раннее) генеративное
7. Средневозрастное (зрелое) генеративное
8. Старое (позднее) генеративное
9. Субсенильное 

10. Сенильное

Каждое из состояний рассматривается как уз­
ловой момент развития, отличающийся особен­
ностями морфогенеза, определенными отнош е­
ниями новообразования и отмирания, морфоло­
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гическими маркерами, спецификой физиолого­
биохимических процессов (Жукова, 2002). К  на­
стоящему времени описан онтогенез более 500 ви­
дов растений, в том числе споро- и гаметофитов ря-
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да папоротников (Шорина, 1981), а также некото­
рых видов лишайников (Суетина, Жукова, 1997).

В терминах названной концепции описан онто­
генез растений широколиственных лесов (Старо- 
стенкова, 1971; Смирнова, Торопова, 1974; Смир­
нова, Черемушкина, 1975; Торопова, 1977; Смирно­
ва, 1987; Истомина, Богомолова, 1991; Евстигнеев 
и др., 1992; Восточноевропейские..., 1994), пой­
менных и материковых лугов (Диагнозы и клю ­
чи..., 1980, 1983а,б; 1987, 1989, 1997), степей и по­
лупустынь (Кожевникова, Трулевич, 1971; Voront- 
zova, Zaugolnova, 1985), горных фитоценозов 
(Онипченко, 1983, 1984; Малиновский и др., 1984), 
сорных и рудеральных растений (Марков, 1980; 
Лебедев, 1984; Злобин, 1984, 1989; Марков, 1992).

О Н Т О Г Е Н Е З К А К  С О БЫ ТИ Я  
В П РО СТРА Н СТВЕ

В структурно-пространственном аспекте онто­
генез растения можно рассматривать как процесс 
последовательного изменения его морфострукту- 
ры. С одной стороны, если описывать самые об­
щие черты этого процесса, то преобразование 
морфоструктуры растения в ходе онтогенеза сво­
дится к последовательным изменениям размещ е­
ния его частей (побегов и корней) в пространстве. 
Все остальные детали описания лишь уточняют, с 
помощью каких именно образований (каких адап­
тивных модификаций побеговых или корневых 
систем) у растений разных групп жизненных 
форм реализуется тот или иной тип пространст­
венной структуры. С другой стороны, если рас­
сматривать пространственную структуру расте­
ния с популяционных позиций, т.е. утверждать, 
что выделяемые “части растения” есть “элемен­
тарные источники фитогенного поля, центры 
воздействия на среду, которы е пространственно 
обособлены от других таких же центров” (Ура- 
нов, 1965), то при всем разнообразии жизненных 
форм растений можно найти только три варианта 
пространственных структур (типов биоморф), ко­
торы е могут бы ть сформированы растением. Б ы ­
ли выделены (Ценопопуляции..., 1976) растения 
моноцентрического, неявнополицентрического и 
явнополицентрического типов биоморф (рис. 1,2). 
Классификация растений по типам биоморф необ­
ходима для определения объема счетной единицы 
(элемента популяции), исследования закономернос­
тей регулирования численности и пространствен­
ной структуры популяций. Только на основе фор­
мализации типов биоморф можно проводить срав­
нительно-популяционные исследования.

Названия типов биоморф даны по двум при­
знакам пространственной структуры взрослых 
особей: по числу центров разрастания особи (мо­
но- или поли-) и по степени выраженности от­
дельных центров в составе особи (явно- или неяв­
но-), которая определяется большей или меньшей

обособленностью их друг от друга (Смирнова, 
1987). Взрослые особи видов, относящихся к мо- 
ноцентрическим биоморфам, характеризуются 
тем, что корни, побеги и почки возобновления со­
средоточены в единственном центре, который яв­
ляется источником разрастания, т.е. взрослая 
особь представляет собой элементарный источ­
ник фитогенного поля.

Взрослые особи видов, относящихся к явнопо- 
лицентрическим биоморфам, характеризуются 
наличием нескольких четко выраженных цент­
ров сосредоточения корней, побегов и почек во­
зобновления, соединенных между собой комму­
никациями (гипогеогенными корневищами, сто­
лонами, плетями, наземноползучими побегами 
и пр.). Они одновременно выступают как центры 
разрастания особей и характеризуются относи­
тельной автономностью, т.е. могут самостоятель­
но существовать и давать новые центры при есте­
ственном или искусственном отделении. Взрослые 
особи видов, относящихся к  неявнополицентричес- 
кому типу биоморф, так же, как и в предыдущем ти­
пе, имеют несколько центров разрастания (центров 
сосредоточения корней, побегов и почек возобнов­
ления). Однако в онтогенезе особи эти центры воз­
никают настолько близко, что их трудно различить.

Формирование полицентрических биоморф 
связано с процессом морфологической дезинтег­
рации, которую можно определить как процесс, 
приводящий к появлению четко обособленных 
структурных элементов (рамет) в пределах особи 
(генеты), способных (при отделении) к самостоя­
тельному существованию и развитию. Морфологи­
ческая дезинтеграция у перечисленных выше трех 
типов биоморф проявляется в разное время и с раз­
ной степенью выраженности, можно рассматривать 
следующие ее аспекты; ранняя и поздняя (онтогене­
тическое состояние материнских растений), полная 
и частичная, специализированная и неспециализи­
рованная, с омоложением или без омоложения до­
черних рамет. Полная морфологическая дезинтег­
рация означает вегетативное размножение.

Таким образом, ещ е одним важнейшим при­
знаком, характеризующим онтогенез растений, 
является вегетативное размножение. При всем 
многообразии вариантов вегетативного размно­
жения у растений разных жизненных форм суще­
ственно (с точки зрения популяционных послед­
ствий) выделение двух типов онтогенеза: с омоло­
жением образующихся рамет и без него (рис. 3). 
Значение этой характеристики онтогенеза в зна­
чительной мере обусловливает особенности воз­
растной структуры популяций растений.

Указанных признаков хватает для содержа­
тельного описания вариантов онтогенеза много­
образных жизненных форм растений (таблица) и 
прогнозирования особенностей структуры их по­
пуляций. Обобщение результатов многочислен-
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I . .  Вегетативное размножение
Моно- отсутствует
центрическая

Centaurea scabiosa

Л Вегетативное размножение:
/ -  без омоложения п /  рамет DeschampsiacaespitosaНеявнополи- 

центрическаяу
X ■ с омоложением рамет

Sb Ficaria
verna

\ t f Вегетативное размножение: 
Явнополи- с омоложением
центрическая рамет

Carexpilosa
Рис. 2. Типы биоморф.

ных полевых исследований позволяет утверж­
дать, что каждая группа растений, выделенная на 
основании особенностей хода онтогенеза (тип био­
морфы взрослых особей и степень омоложения ра­
мет), обладает общими чертами структуры их попу­
ляций. Можно прогнозировать пространственную и 
возрастную структуру популяций растений разных 
жизненных форм на основе знания особенностей 
онтогенеза составляющих популяцию особей.

Изучение большого числа видов разных жиз­
ненных форм в разных ценозах позволило гово­
рить о том, что возрастной состав нормальных 
цёнопопуляций характеризуется определенным

а

Рис. 3. Типы онтогенеза растений разных типов био­
морф: а -  моноцентрический, без вегетативного раз­
множения; б  -  полицентрический, вегетативное раз­
множение без омоложения рамет; в -  полицентричес- 
кий, вегетативное размножение с омоложением рамет.

соотношением онтогенетических групп (Ценопо- 
пуляции..., 1976, 1988; Смирнова, 1987; Чистяко­
ва, 1988; Ж укова, 1995). Н а этом основании стало 
возможным выделение характерного онтогене­
тического спектра, свойственного данному виду 
(Ценопопуляции..., 1988). Популяции растений 
одного типа биоморфы имеют близкие варианты 
характерного онтогенетического спектра, посколь­
ку средние показатели участия онтогенетических 
групп определяются биологическими свойствами 
вида и, прежде всего, особенностями его онтоге­
неза. Вариации связаны с различными воздейст­
виями, такими как  влияние ценотической обста­
новки, разными вариантами климатических, зоо- 
и антропогенных нарушений.

Приведем обобщаю щие описания характерно­
го онтогенетического спектра, основанного на 
полевых исследованиях популяций растений раз­
ных типов биоморф. Для растений моноцентри- 
ческого типа биоморф (возможности вегетатив­
ного размножения ограничены) самоподдержа- 
ние популяций осуществляется семенным путем, 
преобладают прегенеративные растения (необхо­
димость значительного резерва растений этой он­
тогенетической группы в популяции определяет­
ся высокой смертностью растений). Левосторон­
ний онтогенетический спектр характерен и для 
той группы неявнополицентрических растений, 
которы е образую т глубоко омоложенные раме- 
ты: максимум в спектре создается за счет смешан­
ного (семенного и вегетативного) способа само-

ОНТОГЕНЕЗ том 33 № 1 2002
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Типы биоморф и варианты вегетативного размножения растений

Варианты Тип биоморфы
вегетативного
размножения моноцентрический неявнополицентрический явнополицентрический

Нет

Есть, без 
омоложения

Есть, с омоло­
жением

Сгержнекорневые, дерновинные, 
клубневые, луковичные травы; 
одноствольные (моноподиальные 
и симподиальные) деревья; аэро- 
ксильные вегетативно-неподвиж­
ные кустарники; подушки без 
придаточного укоренения

Партикулирующие стержне­
корневые, кистекорневые, ко- 
роткокорневшцные, плотно- 
дерновинные, рыхлокустовые, 
клубневые, луковичные тра­
вы; полукустарники, кустарни­
ки и подушки с придаточным 
укоренением
Луковичные, клубнелукович­
ные, клубневые, корневшцно- 
кистекорневые, короткокор­
невищные травы; эпигенно- 
геоксильные кустарники; 
многоствольные и немногост­
вольные деревья

Длиннокорневищные, корневшц- 
но-сгержнекорневые, столонооб­
разующие, длиннокорневищные, 
наземноползучие травы; кустар­
нички, аэроксильные вегетатив­
но-подвижные кустарники; пато­
генно-геоксильные кустарники и 
кустарнички; стланики; куртино­
образующие деревья

поддержания популяции. Для многих неявнополи- 
центрических растений, которы е в результате 
вегетативного размножения образую т неомоло- 
женные раметы, типичен бимодальный онтогене­
тический спектр: максимум на прегенеративной 
группе (активное семенное возобновление) и на 
группе старых генеративных и субсенильных рас­
тений (вегетативное размножение). Онтогенети­
ческий спектр явнополицентрических растений 
отличается положением абсолютного максимума 
на молодых и средневозрастных генеративных 
особям, часто наблюдается его неполночленность.

Пространственная структура популяций рас­
тений в силу прикрепленного характера жизни 
составляющих их элементов существенным обра­
зом определяется особенностями размещения и 
взаимодействия особей, т.е. в первую очередь ти­
пом их биоморфы. Так, показано (Смирнова 1987; 
Восточноевропейские..1 9 9 4 ) ,  что для простран­
ственной структуры популяций видов моноцент- 
рического типа биоморфы характерна мозаика 
относительно крупных пятен, сравнимых с ф ито­
генным полем растения, в каждом из которых 
сгруппированы особи одного онтогенетического 
состояния; пространственная структура неявно- 
полицентрических видов характеризуется более 
мелкой мозаикой пятен. Для популяций явнопо- 
лицентрических видов характерно относительно 
равномерное распределение растений разных он­
тогенетических состояний в пространстве.

Выявленные закономерности легли в основу 
создания математической модели, которая про­
гнозирует динамику численности, плотности, воз­
растной и пространственной структуры модель­
ных популяций на основе алгоритмизации пове­
дения элементов популяции (аналог описания 
особенностей онтогенеза).

М А ТЕ М А ТИ Ч Е С К О Е М О Д ЕЛ И РО ВА Н И Е
Н аиболее удобным способом описать динами­

ку популяций разных видов растений, состоящих 
из дискретных неподвижных особей, в настоящее 
время является так  называемый клеточно-авто­
матный подход в моделировании. Впервые кле­
точные автоматы как математические объекты  
ввел фон Нейман (Neumann, von, 1966) для пост­
роения схем самовоспроизведения простых ф ор­
мальных инженерных устройств. В таких схемах 
время и пространство считались дискретными, а 
взаимодействия между устройствами определя­
лись локально, т.е. только с ближайшими соседя­
ми в пространстве. В дальнейшем при развитии 
вычислительной техники клеточные автоматы 
оказались гибким инструментом, позволяющим 
моделировать сложные пространственные струк­
туры. Более того, в последнее время схемы, их ис­
пользующие, во многих задачах физики оказыва­
ются более информативными, чем привычные 
для теоретической физики уравнения в частных 
производных (Toffoli, 1984; Gerhard et al., 1990).
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Впервые клеточно-автоматный подход к моде­
лированию популяций растений был применен в 
80-х гг. (Комаров, 1982,1988; Edelstein, 1982; Czaran, 
1984; Inghe, 1989,1990), в 90-е гг. работы продолжил 
Сильвертаун с коллегами (Silvertown et al., 1992, 
1993, 1994). Краткие обзоры по применению кле­
точных автоматов в экологии приведены в некото­
рых работах (Грабовский, 1997; Balzter et al., 1998).

Исследования природных популяций показа­
ли, что на формирование возрастной и простран­
ственной структуры оказы ваю т влияние как осо­
бенности онтогенеза элементов популяции, так и 
специфика экологической и ценотической обста­
новки (Ценопопуляции..., 1976; Смирнова, 1987; 
Жукова, 1995). Применение техники имитацион­
ного моделирования (Комаров, 1982, 1988) позво­
ляет поставить “чистый” эксперимент, т.е. просле­
дить развитие популяции модельных растений, не 
искаженное влиянием вышеперечисленных внеш­
них факторов, выявить особенности и ведущие зави­
симости популяционного уровня от характеристик 
онтогенеза. В таких компьютерных экспериментах 
исследователь может проверять свои гипотезы, оце­
нивать их адекватность, т.е. может видеть, как изме­
нения параметров онтогенеза элементов популяции 
(их биологических свойств) влияют на формирова­
ние популяционной структуры растений.

Онтогенез модельных растений “компьютер­
ной” популяции (описание модели см.: Комаров, 
Палёнова, 2002) задан такими параметрами, как 
длительность, число онтогенетических состояний, 
наличие/отсутствие вегетативного размножения в 
ходе развития, возрастное состояние материнских 
растений в момент вегетативного размножения, 
возрастное состояние дочерних рамет, число обра­
зующихся дочерних рамет. Перечисленные параме­
тры одновременно являются и параметрами рабо­
ты модели. Кроме того, в модели заданы случайное 
появление новых растений самого младшего возра­
ста с заданной вероятностью (аналог семенного раз­
множения) и случайное уничтожение, также с неко­
торой вероятностью (аналог внешних нарушений). 
Таким образом моделируются основные популяци­
онные события: рост и развитие растений, семенное 
и вегетативное размножение, естественная или слу­
чайная гибель отдельных растений.

Пространство в модели определено как правиль­
ная квадратная решетка, в узлах которой могут на­
ходиться модельные растения. Это дает возмож­
ность легко определить расстояния между растени­
ями (в шагах решетки) и до их ближайших соседей.

Элемент популяции (рамета или генета на на­
чальных этапах онтогенеза, до момента образо­
вания дочерних рамет) в модели всегда имеет мо- 
ноцентрическую структуру. Дочерние раметы 
образуются или в непосредственной близости от 
материнского растения (удаление на 1 ш аг в тер­
минах модели для растения неявнополицентричес­

кого типа биоморфы), или в некотором удалении 
от материнского растения (на 3-5 шагов решетки в 
терминах модели для растений явнополицентри- 
ческого типа биоморфы). Онтогенетическое со­
стояние рамет может бы ть таким же: старше или 
моложе, чем у материнского растения.

А вторы провели четы ре серии компьютерных 
экспериментов, в которых в соответствии с вы­
шеизложенными обобщениями исследовали вли­
яние параметров онтогенеза на формирование 
возрастной и пространственной структуры попу­
ляций модельных растений. Растения отличались 
по типу биоморфы и степени омоложения дочер­
них рамет, что было выражено следующими па­
раметрами модели: наличие/отсутствие вегета­
тивного размножения, онтогенетическое состоя­
ние и степень удаления дочерних рамет от 
материнских растений. О т серии к  серии компью­
терных экспериментов изменялось значение 
только одного параметра (вариант а -  запрет ве­
гетативного размножения; б  -  вегетативное раз­
множение, удаление дочерних рамет от материн­
ской на 1 шаг; без омоложения дочерних рамет; 
в -  вегетативное размножение, удаление дочер­
них рамет от материнской на 1 шаг, с омоложени­
ем дочерних рамет; г -  вегетативное размноже­
ние, удаление дочерних рамет от материнской на 
5 шагов, с омоложением дочерних рамет), все ос­
тальны е параметры модели были фиксированы.

Проведенные вычислительные эксперименты 
показали существенное влияние типа биоморфы 
и степени омоложения рамет на формирование 
возрастной структуры популяций. Н а рис. 4 при­
ведены варианты возрастной структуры модель­
ных популяций из разных серий компьютерных 
экспериментов. В результате моделирования по­
пуляций моноцентрических растений формирует­
ся четко выраженный левосторонний онтогене­
тический спектр с абсолютным максимумом на 
группе молодых растений за счет семенного спо­
соба самоподдержания популяции (рис. 4, а). 
Очень похожий онтогенетический спектр имеют 
популяции неявнополицентрических растений с 
омоложением рамет (рис. 4, в), отличает их толь­
ко то, что молодые онтогенетические группы по­
пуляции составлены преимущественно особями 
вегетативного происхождения -  раметами. Для 
модельных популяций неявнополицентрических 
растений без омоложения рамет характерен би­
модальный возрастной спектр (рис. 4, б), один 
максимум относится к молодой, другой -  к старой 
части популяции. Для модельной популяции явно- 
полицентрических растений характерен макси­
мум онтогенетического спектра на растениях 
виргинильного и молодого генеративного онтоге­
нетического состояния (рис. 4, г). Похожие типы 
онтогенетических спектров описаны в природ­
ных популяциях как характерные спектры для 
растений с соответствующим типом онтогенеза
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Типы биоморф и варианты вегетативного размножения растений

Варианты Тип биоморфы
вегетативного
размножения моноцентрический неявнополицентрический явнополицентрический

Нет

Есть, без 
омоложения

Есть, с омоло­
жением

Стержнекорневые, дерновинные, 
клубневые, луковичные травы; 
одноствольные (моноподиальные 
и симподиальные) деревья; аэро- 
ксильные вегетативно-неподвиж­
ные кустарники; подушки без 
придаточного укоренения

Партикулирующие сгержне- 
корневые, кисгекорневые, ко­
роткокорневищные, плотно- 
дерновинные, рыхлокустовые, 
клубневые, луковичные тра­
вы; полукустарники, кустарни­
ки и подушки с придаточным 
укоренением
Луковичные, клубнелукович­
ные, клубневые, корневищно- 
кисгекорневые, короткокор­
невищные травы; эпигенно- 
геоксильные кустарники; 
многоствольные и немногост­
вольные деревья

Длиннокорневищные, корневищ- 
но-стержнекорневые, столонооб­
разующие, длиннокорневищные, 
наземноползучие травы; кустар­
нички, аэроксильные вегетатив­
но-подвижные кустарники; гипо- 
генно-геоксильные кустарники и 
кустарнички; стланики; куртино­
образующие деревья

поддержания популяции. Для многих неявнополи- 
центрических растений, которы е в результате 
вегетативного размножения образую т неомоло- 
женные раметы, типичен бимодальный онтогене­
тический спектр: максимум на прегенеративной 
группе (активное семенное возобновление) и на 
группе старых генеративных и субсенильных рас­
тений (вегетативное размножение). Онтогенети­
ческий спектр явнополицентрических растений 
отличается положением абсолютного максимума 
на молодых и средневозрастных генеративных 
особцх, часто наблюдается его неполночленность.

Пространственная структура популяций рас­
тений в силу прикрепленного характера жизни 
составляющих их элементов существенным обра­
зом определяется особенностями размещения и 
взаимодействия особей, т.е. в первую очередь ти­
пом их биоморфы. Так, показано (Смирнова 1987; 
Восточноевропейские..., 1994), что для простран­
ственной структуры популяций видов моноцент- 
рического типа биоморфы характерна мозаика 
относительно крупных пятен, сравнимых с ф ито­
генным полем растения, в каждом из которых 
сгруппированы особи одного онтогенетического 
состояния; пространственная структура неявно- 
полицентрических видов характеризуется более 
мелкой мозаикой пятен. Для популяций явнопо­
лицентрических видов характерно относительно 
равномерное распределение растений разных он­
тогенетических состояний в пространстве.

Выявленные закономерности легли в основу 
создания математической модели, которая про­
гнозирует динамику численности, плотности, воз­
растной и пространственной структуры модель­
ных популяций на основе алгоритмизации пове­
дения элементов популяции (аналог описания 
особенностей онтогенеза).

М А ТЕ М А ТИ Ч Е С К О Е М О Д ЕЛ И РО ВА Н И Е
Н аиболее удобным способом описать динами­

ку популяций разных видов растений, состоящих 
из дискретных неподвижных особей, в настоящее 
время является так  называемый клеточно-авто­
матный подход в моделировании. Впервые кле­
точные автоматы как математические объекты  
ввел ф он Нейман (Neumann, von, 1966) для пост­
роения схем самовоспроизведения простых ф ор­
мальных инженерных устройств. В таких схемах 
время и пространство считались дискретными, а 
взаимодействия между устройствами определя­
лись локально, т.е. только с ближайшими соседя­
ми в пространстве. В дальнейшем при развитии 
вычислительной техники клеточные автоматы 
оказались гибким инструментом, позволяющим 
моделировать сложные пространственные струк­
туры. Более того, в последнее время схемы, их ис­
пользующие, во многих задачах физики оказыва­
ются более информативными, чем привычные 
для теоретической физики уравнения в частных 
производных (Toffoli, 1984; Gerhard et al., 1990).
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а б

Рис. 4. Возрастные спектры популяций растений разных типов биоморф: а -  моноцентрический, без вегетативного 
размножения; б -  неявнополицентрический, вегетативное размножение без омоложения рамет; в -  неявнополицент- 
рический, вегетативное размножение с омоложением рамет; г -  явнополицентрический, вегетативное размножение с 
омоложением рамет (результаты компьютерного моделирования).

(Смирнова, 1987;Ценопопуляции..., 1988; Зауголь- 
нова и др., 1991; Жукова, 1995). Таким образом, по­
казано, что изменение значения единственного па­
раметра, характеризующего онтогенез элемента 
популяции, ведет к существенному изменению од­
ной из ведущих популяционных характеристик.

О С О БЕН Н О С ТИ  О Н Т О Г Е Н Е ЗА  РА СТЕН И Й , 
В О ЗМ О Ж Н Ы Е ЭВОЛЮ ЦИОННЫ Е 

ПОСЛЕДСТВИЯ

Есть один аспект, неявным образом избегаемый 
в демографических исследованиях популяций рас­
тений, -  это особенности влияния онтогенеза расте­
ний разных типов биоморф на события эволюцион­
ного масштаба в популяциях и сообществах. Изуче­
ние популяционной динамики в демографических 
работах сфокусировано, прежде всего, на исследо­
вании выживания и воспроизведения особей (инди­
видуумов, элементарных счетных единиц популя­
ций). Для большинства животных, а также моно- 
центрических растений такой подход справедлив, 
что нельзя сказать применительно к растениям яв­
но - и неявнополицентрического типов биоморф.

К ак показано выше, для растений полицентри- 
ческих типов биоморф характерен процесс веге­
тативного размножения, результатом которого 
является образование клона на определенном 
этапе онтогенеза генеты. Генету-клон можно 
рассматривать как популяционный локус, обра­
зованный раметами, обладающими идентичным 
генотипом. Описание онтогенеза растений разных 
типов биоморф имеет принципиальные отличия: в 
случае моноцентрических растений (рис. 1, в, 3, а) 
мы описываем онтогенез элемента популяции, 
онтогенез особи; в случае полицентрических рас­
тений (рис. 1, б, 3, б, в) на начальных этапах -  он­

тогенез генеты-особи (элемента популяции), да­
лее должны описывать (но не описываем в боль­
шинстве исследований) онтогенез генеты-клона 
как совокупности рамет. К ак видим, в онтогенезе 
полицентрических растений неявно происходит 
переход на надорганизменный уровень, посколь­
ку описание онтогенеза генеты-клона является 
описанием развития некоторого популяционного 
локуса, т.е. объекта уже популяционного уровня.

Полицентрические растения являются сложны­
ми объектами для демографических исследований 
на уровне генет в силу следующих особенностей: 
во-первых, их генеты обычно долго живут, во-вто­
рых, отдельные генеты трудно идентифицировать 
в естественных популяциях. Последняя особен­
ность связана с недолговечностью морфологичес­
кой связи дочерних и материнских рамет и диф­
фузной пространственной структурой клонов мно­
гих видов таких растений. Дополнительным, чисто 
методическим, затруднением на пути демографи­
ческих исследований на уровне генет популяций 
полицентрических растений является стереотип 
традиционного описания онтогенеза этих видов. 
Сначала дается описание последовательного ряда 
элементарных единиц семенного происхождения 
(генет-особей), таких, как первичный побег, пер­
вичный куст, рыхлый куст, дернина, куртина и пр., 
а далее -  последовательного ряда элементарных 
(популяционных счетных) единиц вегетативного 
происхождения (рамет), таких, как кустящаяся 
партикула, система парциальных побегов или кус­
тов, парциальный куст и пр. Описание онтогенеза 
растения в целом (теперь уже генеты-клона) не 
проводится, поскольку характеристика начальных 
этапов онтогенеза генеты сменяется описанием се­
редины и конца неполного онтогенеза рамет ис­
следуемого вида.
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Большинство популяционных исследований 
растений полицентрических типов биоморф сфо­
кусировано на исследовании скорости рождения и 
смерти рамет, в результате чего в большинстве 
случаев можно говорить только о пространствен­
ной и возрастной структуре популяций рамет.

Таким образом, особенностью онтогенеза рас­
тений явно- и неявнополицентрического типов 
биоморф является переход их генет в процессе 
развития с организменного на популяционный 
уровень, т.е. онтогенез генет растений полицент­
рических типов биоморф происходит в потоке по­
колений рамет (рис. 5, а). Н а этом обычно не ак­
центировали внимание, но об этом говорят сами 
данные (Смирнова, 1987), к этому ж е приводит 
нас формализация описания онтогенеза для попу­
ляционной математической модели, такой подход 
уже реализован в отдельных исследованиях попу­
ляционной жизни генет (Палёнова, 1993; Falinska, 
1995). Влияние такого представления для пони­
мания специфики формирования генетической 
структуры популяций растений разных типов 
биоморф существенно. Число особей (рамет) од­
ного генотипа, реально участвующих в половом 
размножении, для генет “успешных” и “неуспеш­
ных в пространстве” может отличаться в тысячи 
раз (рис. 5, б), что обусловлено числом присутст­
вующих “в данный момент” в популяции рамет 
конкретного генотипа. Аналогично участие 
(иными словами, влияние на генофонд популя­
ции) генет “успешных” и “неуспешных во време­
ни”, оно тож е может отличаться в десятки и сотни 
раз (рис. 5, в). Существование “неуспешных” ге­
нет описано в демографической литературе как 
явление “квазисенильности” (Смирнова и др., 
1984). Сохранение в популяции “неуспешных” ге­
нет приводит к  большему разнообразию свободных 
комбинаций, к  генетической неоднородности попу­
ляции, которая является существенным резервом 
наследственной изменчивости. Описанная особен­
ность онтогенеза растений есть адаптационный ме­
ханизм популяционного уровня, способствующий 
повышению уровня устойчивости популяции.

Исследования популяционной динамики расте­
ний полицентрической биоморфы, следовательно, 
можно проводить и на уровне рамет, и на уровне ге­
нет. Большинство популяционных исследований 
растений этих типов биоморф проведено на первом 
уровне. Однако встречаются уже и примеры иссле­
дований на втором уровне (Enksson, 1993).

Описаны изменения генетической структуры 
популяции клональных растений. Число генет в 
локальных популяциях некоторых видов, отра­
жаю щ ее уровень генетического разнообразия по­
пуляции, может определяться числом проростков 
первой когорты  и их последующим выживанием 
(Hartnett, Bazzaz, 1985). Локальная популяция ра­
мет может бы ть образована только одной гене-

той (Oinonen, 1967), но это экстремальная ситуа­
ция. В популяциях других видов новые пророст- 
ки-генеты появляются постоянно, и локальная 
популяция образована смесью генет разных ко­
горт. Существование такой ситуации было пока­
зано для Trifolium repens, у которого появление но­
вых проростков в популяции происходит каждый 
год. Такому процессу обычно способствуют микро­
нарушения. Для Oenocarpus mapora (De Steven, 1989) 
показано, что в нарушенных лесах наблюдается вы­
сокая плотность генет и многократное семенное во­
зобновление этого растения, в то время как в нена­
рушенных лесах семенное возобновление невелико, 
популяция состоит из небольшого числа огромных 
генет. Аналогичные результаты показаны для Ru- 
bus saxatilis (Eriksson, Bremer, 1993).

Немаловажным оказывается умение учиты­
вать влияние специфических особенностей онто­
генеза растений разных биоморф на ход сукцесси- 
онных процессов в сообществах. Больш ая протя­
женность занятого пространства и огромная 
продолжительность жизни генет видов полицент- 
рического типа биоморфы и относительно равно­
мерное освоение ими пространства может приво­
дить к его монополизации (Смирнова, 1987) и тем 
самым к  “замораживанию” пространственной 
структуры сообщества. Это способствует замед­
лению темпов инвазии новых видов в сообщество 
или к полному ее прекращению (Смирнова, К о­
ротков, 2001). В результате ход прогрессивной 
сукцессии сильно замедляется или ее направление 
меняется на альтернативное (регрессивная сук­
цессия). Огромные размеры, которых могут дости­
гать генеты некоторых видов растений полицент- 
рического типа биоморфы (отдельные генеты мо­
гут занимать более 1000 м2), приводят к тому, что 
популяции имеют значительный банк диаспор (по­
чек), а значит, возможна быстрая реколонизация 
таких популяций (Obomy, Bartha, 1995).

В масштабах растительного сообщества про­
странственная структура клона может превосхо­
дить пространственную структуру местообита­
ния. Таким образом раметы одной и той ж е гене­
ты  могут встретить разные условия над и под 
землей, где действуют разные селективные силы. 
К ак результат отбора в подобных условиях воз­
можна специализация каждой отдельной генеты- 
клона к субнишам сообщества. Таким образом, 
продолжительность существования генет поли­
центрических видов страхует их популяции от из­
менения условий во времени, а большой размер -  
от изменения условий в пространстве.

В заключение можно отметить, что на форми­
рование структуры популяции оказываю т влияние 
разнообразные факторы: от биогеоценотической 
обстановки, которая определяет конкретные зна­
чения факторов, влияющих на популяционную ди­
намику, до генетических процессов, которые,
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Рис. 5. Схема развития различных по “успешности” генет в потоке поколений рамет: а -  “успешная”; б -  “неуспешная” 
в пространстве; в -  “неуспешная” во времени.

протекая в популяциях, реализуются в конечном 
счете в форме онтогенетических дифференциро- 
вок особей. Для выявления ведущих механизмов 
популяционной жизни необходимо последова­
тельно изучать и описывать события на каждом 
из уровней, выделять их существенные черты. Н а 
уровне отдельных особей целесообразно сведе­
ние всего многообразия жизненных форм расте­
ний к трем биоморфам и двум типам омоложения 
рамет для получения предварительной оценки 
возрастной и пространственной структуры их по­
пуляций. Правомерность данного обобщения 
подтверждена построением и исследованием мо­
делей популяционного поведения растений. Ре­
зультаты моделирования показали, что каждому 
типу онтогенеза соответствует определенный, ус­
тойчиво повторяющийся в серии компьютерных 
экспериментов тип возрастной и пространствен­
ной структуры популяций. Показано, что онтоге­
нез элемента популяции обладает такими особенно­
стями, что изменение значения единственного пара­
метра ведет к  существенному изменению ведущих 
популяционных характеристик. Для понимания по­
пуляционной динамики и эволюционных особенно­
стей растений явно- и неявнополицентрического ти­
па биоморфы необходимо сосредоточить внимание 
на уровне генет. Исследователю необходимо при­
нимать в расчет динамику генет, поскольку генети­

ческая изменчивость (кроме соматических мута­
ций) проявляется именно на этом уровне.
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Ontogeny of Different Life Forms of Plants and Specific Features 
of Age and Spatial Structure of Their Populations 
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Abstract—Materials have been generalized that were accumulated in population-ontogenetic studies of plants 
and leading features of the ontogeny of plants have been noted that determine specific structural features of their 
populations. The described patterns allowed the authors to develop simulation models of plant population dy­
namics. The results of simulation are provided, and they are compared to the empirical data. Problems have 
been considered that concern the influence of specific features of development of different plant biomorphs on 
the genetic structure of populations and biocoenotic processes.
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