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ИЗ ИТОГОВ ПОПУЛЯЦИОННО-ОНТОГЕНЕТИЧЕСКИХ 
ИССЛЕДОВАНИЯ
Вместо предисловия

За 5 лет, прошедших со времени выхода в свет двух сборни 
ков исследований, посвященных вопросам индивидуального раз
вития и состава популяций цветковых растений!, сотрудниками 
кафедры ботаники и ботанического отдела проблемной биологи 
ческой лаборатории Московского государственного педагогиче
ского института им. В. И. Ленина выполнено и опубликовано 
большое число работ с той же общей направленностью. Данный 
сборник статей посвящен в основном тем же вопросам и отража
ет результаты, полученные в последнее время. Таким образом, 
он по существу, является третьим сборником онтогенетических 
и популяционных исследований, составляющих одпо из наиболее 
развитых направлений научно-исследовательской работы кафед
ры ботаники и проблемной лаборатории.

Публикуемые работы можно сгруппировать в три серии: ис
следование с о с т а в а  п о п у л я ц и й ,  исследование большого 
цикла развития цветковых растений и изучение отдельных эта
пов онтогенеза в физиологическом отношении.

Работы первого цикла посвящены главным образом вегета
тивно размножающимся растениям — биологической группе до 
настоящего времени наименее изученной и доставляющей иссле
дователю едва ли не наибольшие трудности. В интересном иссле
довании Н. М. Г р и г о р ь е в о й  о п и с ы в а ю т с я  п о п у л я 
ц и и  ж е л т о й  л юц е р н ы,  в о с н о в н о м  с о с т о я щ и е  из  
о с о б е й  в е г е т а т и в н о г о  п р о и с х о ж д е н и я .  Анализ 
этих популяций привел автора к выводу, что одновременно ис
пользование луговых угодий в качестве сенокосов и пастбищ 
приводит к более быстрому ослаблению ценопопуляций, причем 
изменяется численность и возрастной спектр популяции, одна
ко, не выходя за пределы «нормального» типа популяций.

1 «Онтогенез и возрастной состав популяций цветковых растений» 
М., «Наука», 1967; «Вопросы морфогенеза цветковых растений и строение 
их популяций. М., «Наука», 1968.



Заслуживают внимания интересные исследования В. С. Гра
щенковой по возрастному составу популяций двух мезофильных 
осок, часто встречающихся в травостоях разнотравных степей: 
Сагех verna Chaix. (7 популяций в Кунчеровской и Поперечин- 
ской степи Пензенской области) и С. ргаесох Schreb. (4 популя
ции в Поперечипской степи). Тип структуры популяций каждо
го вида при разных условиях в пределах одного степного участ
ка остается у этих осок очень сходным, хотя есть различия 
между ними, которые дают автору основания оценивать изучен
ные им популяции как соответствующие различным возрастным 
уровням. Однако популяции двух видов весьма существенно от
личаются друг от друга, причем причина этого, по-видимому, со
стоит в прерывистости и неодинаковом ритме семенного обновле
ния популяций этих осок.

Сотрудниками нашего ботанического коллектива, особенно 
Л. Б. Заугольновой, обращалось внимание на то, что возраст
ные спектры популяций некоторых видов, варьируя в количе
ственных показателях, часто сохраняют свои основные черты в 
широком диапазоне условий. Это получило отражение в статье 
Л. Б. Заугольновой, предложившей новое понятие «базового 
спектра» видовой цепопопуляции.

Сходство возрастных спектров не ограничивается пределами 
вида: оно, как это выясняется из исследования О. В. Смирновой 
и студентки (ныне аспирантки) Н. Д. Тороповой, по крайней 
мере в пределах однородных биогеоценологических условий, мо
жет иметь место у разных и даже неродственных видов, имею
щих одну и ту же форму вегетативного размножения. У длин
нокорневищных дубравных растений (пролесника и ранее изу
ченных волосистой осоки и сныти) возрастные структуры попу
ляции оказались удивительно сходными, можно сказать, повто
ряющими друг друга. Вопросу о ценопопуляции посвящается 
также статья Е. И. Кириенко, исследовавшей большой цикл 
развития и строения ценопопуляции тоиколистной полевицы. 
В этом исследовании отражены результаты пятилетних наблю
дений не только на одном и том же месте, но и над одними и 
теми же заэтикетировкнными экземплярами. Цикл развития по
левицы может быть полным, включающим все этапы онтогенеза 
от проростков до сенильного состояния, и не полным, когда ос
лабление и отмирание особей наступает вслед за зацветанием, 
то есть в раннем (молодом) генеративном состоянии. Наблюде
ния над популяцией в течение пяти лет показали, что за указан
ный срок популяция прошла путь от инвазионного до регрес
сивного состояния, причем возрастные изменения испытали не 
только виргинильные, но и генеративные и сенильные особи; 
численность же популяций существенно не изменилась.

Исследования Е И. Курченко вносят очень важный вклад в 
развиваемые нашим коллективом представления о возрастностп 
популяций. Реальность таковых, установленная сначала сравни



тельно-статистическим методом, иногда подвергается сомнени
ям. Но в данном случае она показана, так сказать, in situ, и вряд 
ли может быть оспорена.

Исследования, включенные в настоящий сборник, как мы 
показали выше, вносят новые элементы в учение о ценоподуля- 
циях. Обобщая материалы данного сборника и ранее опублико
ванные работы этого плана можно сказать, что мало-помалу вы
ясняются контуры новых возможностей и подходов к управле
нию травянистыми фитоценозами, а также травяными и кустар- 
ничковьши ярусами древесных сообществ. Чисто эмпирическое 
изучение последствий хозяйственных вмешательств в жизнь фи
тоценоза рано или поздно должно смениться изучением пере
строек видовых популяций вследствие экзоантропогенных вме
шательств в» жизнь сообщества. Только на этом пути возможно 
достижение того уровня фитоценологических знаний, когда из
менение фитоценозов и составляющих их ценопопуляций, воз
никающие вследствие вмешательства в их жизнь, могут стать 
т е о р е т и ч е с к и  п р е д с к а з у е м ы м и .  Популяционный ана
лиз фитоценозов, вероятно, приведет также к возможности тео
ретического обобщения многочисленных эмпирических данных 
агрономического характера, добытых практикой луговедения и 
луговодства.

Изучение строения и взаимодействия ценопопуляций на ос 
нове представления о них как о развивающихся совокупно
стях — не легкий и не быстрый способ построения общей тео
рии фитоценоза, но он должен привести к возможности предуга
дывать не только желаемые последствия вмешательств в жизнь 
растительного покрова (например, повышение урожая, устране
ние вредного вида гербицидами), но и те осложнения, которые 
при этом могут и должны возникать в сообществе в целом и в 
популяциях всех его элементов.

В эпоху, когда природный растительный покров подвергает
ся не только интенсивному изменению, но и прямому уничтоже
нию на огромных площадях, задача теоретической интерпрета
ции строения, жизни и развития фитоценозов и составляющих 
их ценопопуляций становится, по нашему представлению, все 
более актуальной.

Изучение возрастного состава, отражающего в большей или 
меньшей мере тенденцию развития ценопопуляций, невозможно 
без исследования большого цикла развития растений, а большой 
цикл, в свою очередь, нельзя выяснить, не зная малого цикла, 
то есть — закономерностей возникновения, развития, способов 
сочетания и взаимосвязи побегов. С этой точки зрения включе
ние в настоящий сборник ряда онтогенетических работ вполне 
оправдано.

Среди онтогенетических работ выделим, прежде всего, боль
шую статью Т. М. Покровской, много лет занимающейся изуче
нием клеверов. Публикуемое в этом выпуске сообщение имеет



существенный интерес и в теоретическом и в практическом от
ношении. Установлены две формы течения онтогенеза: 1) дли
тельное сохранение первичного куста; 2) сравнительно быстрое 
отмирание первичного куста и переход растения в состояние 
клона. Автор предлагает использовать в качестве иаилучшего 
индикатора старения верхушечную почку. С известным состоя
нием ее связано начало отмирания растения. Подчеркивая боль
шое значение придаточных корней в долголетии клевера, автор 
указывает направление практических мероприятий для поддер
жания долголетпей культуры этого растения.

Другое бобовое растение — рогатый лядвенец — также имею
щее кормовое значение, является предметом статьи М. А. Гулея- 
ковой Автором изучен предгенеративный отрезок большого цик
ла развития в условиях дополнительного минерального питания 
и без такового. Установлено сходство морфологических преобра
зований этого растения в естественной обстановки и в культуре.

Третий объект, тоже имеющий кормовое значение, которому 
посвящена статья А. Р. Матвеева — луговая тимофеевка. Дан
ная статья — только небольшой фрагмент многолетнего иссле
дования, осуществленного А. Р. Матвеевым. Здесь сообщается 
о закономерностях изменений анатомического строения корней 
тимофеевки с возрастом всего растения и отдельных побегов.

Большой жизненный цикл двух луговых сорных растений 
освещен в статьях А. М. Быловой (свербига восточная) и 
М. П. Бахматовой (черемица Лобеля).

Возрастным признакам двух видов шафрана посвящена 
статья Н. И. Шориной. В результатах ее исследования нельзя 
не отметить интересный факт изменения анатомического строе
ния листовых пластинок шафрана в процессе его онтогенетиче
ского развития в сторону мезофитизации; не без оснований ав
тор рассматривает это явление как отражение возникновения 
изученных ею видов от более ксерофильных предков.

В связи с ролью вегетативного размножения в у д л и н е н и и  
с у щ е с т в о в а н и я  ц е н о п о п у л я ц и й  известный интерес 
представляет сообщение А. С. Нехлюдовой (Центральный педа
гогический институт заочного обучения), посвященное луговому 
сердечнику.

Цикл морфобиологических исследований, публикуемых в 
данном сборнике, завершается обобщением результатов много
летнего изучения вегетативного размножения дубравных расте
ний О. В. Смирновой. Изучив 20 видов и учитывая степень омо
ложения вегетативно возникающих особей, продолжительность 
существования клона, возрастное состояние особи, в котором они 
приобретают способность к вегетативному размножению и, на
конец, характеризуя степень вегетативной подвижности особи, 
автор приходит к построению двух морфогенетических рядов 
вегетативно размножающихся растений, рядов, которые можно



рассматривать как моделирующие основные этапы эволюции 
вегетативного размножения. Принципы, реализованные в публи
куемой статье, могут стать основой для обобщения более широ
кого материала, охватывающего растения не только дубрав, но 
и более крупные и разнообразные совокупности фитоценозов. 
Возрастные состояния, понятия о которых положено в основу 
построения и истолкования спектров ценопопуляций, по необ
ходимости устанавливаются на базе морфологических призна
ков. Но вряд ли можно сомневаться в том, что последовательно
сти возрастных состояний должна соответствовать последова
тельность физиологических изменений, переживаемых растени
ем в течение его большого цикла развития. Сам факт физиоло
гических возрастных изменений не подлежит сомнению — его 
выражением являются, прежде всего, ростовые явления: интен
сивность ветвления и специализация побегов, далее, цветение 
и плодоношение, появляющиеся на некотором возрастном уров
не, а затем прекращаются и т. д. Имеются также и биохимиче
ские показатели изменения функций в онтогенезе растения. Од
нако пока еще нет, по-видимому, физиолого-биохимических по
казателей, по которым можно было бы четко диагносцировать 
возрастные состояния, как качественно различающиеся этапы 
большого жизненного цикла. С этой точки зрения изучение фи
зиологических явлений, связанных с определенным возрастным 
состоянием, представляет немалый интерес для познания боль
шого жизненного цикла. Этим объясняется включение в сбор
ник статьи 3. В. Васильевой, описывающей активность одного 
из ферментов на самом раннем этапе жизни растения — в про
растающих семенах.

Материал, накопленный в исследованиях ботаников 
МГПИ им. Ленина по проблемам строения, жизни и развития 
иенопопуляций как элементов фитоценоза опубликован далеко 
не полно. Выяснено, что разнообразие возрастных спектров и пу
тей развития ценопопуляций очень велико, его не всегда можно 
классифицировать соответственно категориям жизненных форм, 
тем более, что популяции даже одного вида, имея тенденцию к 
некоторой однотипности, изменчивы в зависимости от экологиче
ских, географических и эксплуатационных условий (ср. напр. 
Воронцова, 1968, 1971). Но уже в настоящее время необходимо 
обобщение хотя бы некоторых свойств популяции для дальней
шего их целенаправленного изучения. О некоторых общих поло
жениях уже было сообщено в печати. Это — возрастность как 
свойство популяции (Жукова, 1967; Смирноба, 1968; Уранов и 
Смирнова, 1971); географическая и топологическая изменчи
вость (Заугольнова, 1968; Воронцова, 1968), вероятно, видовая 
типизация возрастных спектров (статьи Заугольновой, Гращен
ковой в настоящем сборнике), отчасти типизация возрастных 
спектров по жизненным формам (О. В. Смирнова в данном сбор
нике статей).



На очереди — специальное изучение внутрииопуляционной 
структуры. Накопившийся у нас материал позволяет с уверен
ностью говорить, что такая структура существует. Первые дан
ные о ней были сообщены М. С. Снаговской (1965) в ее диссер
тации о популяции Medicago falcata L., где была показана связь 
отличий пространственных звеньев популяций с их возрастом. 
К настоящему времени накопился материал, показывающий, что 
пространственная гетерогенность структуры популяции не иск
лючение, она, вероятно, также характерна для видовых ценопо- 
пуляций, как численность и возрастной состав. Данные этого 
рода в кратком изложении были уже опубликованы нашими со
трудниками (Заугольпова и Шорина, 1971; Шорина, 1970; Дон- 
скова, 1969).

Природа пространственной гетерогенности популяции мо
жет быть разной. Т. А. Работнов (1969) отметил возможность 
парцелярного расчленения популяций, не указывая ни примеров 
такового, ни причин, вызывающих неоднородность. В настоящее 
время мы располагаем материалом, свидетельствующим о том, 
что пространственная гетерогенность популяции связана или, 
по крайней мере, должна быть связана с разновозрастностью ее 
отдельных участков в пределах конкретного ценоза. Интенсив
ная работа в этом направлении в настоящее время осуществля
ется Н. М. Григорьевой и А. Р. Матвеевым. Из сказанного вид
но, что сравнительное исследование внутриценотической струк
туры популяции может послужить основой для понимания того, 
каким образом и почему видовое население фитоценозов может 
оставаться неопределенное время практически неизменным.

Неоднородность видовой популяции рисуется нам как ее 
внутренняя противоречивость, выражающаяся в том, что во вре
мени и в пространстве между возрастными фрагментами попу
ляции вследствие неизбежности их развития постоянно проис
ходит перераспределение площади (точнее — объема доступного 
пространства). Возникающая таким образом «борьба противопо
ложностей», представляет не только теоретический, но и практи
ческий интерес. Вскрытие ее реальных форм и разработка спо
собов влияния на исход ее могли бы послужить солидной осно
вой управления сообществами.
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Н. М. Григорьева

НЕКОТОРЫЕ ОСОБЕННОСТИ СТРУКТУРЫ ПОПУЛЯЦИЙ 
И БИОЛОГИИ ЖЕЛТОЙ ЛЮЦЕРНЫ 

(MEDICAGO FALCATA L.)
НА ПОЙМЕННЫХ ЛУГАХ р. УГРЫ.

На пойменных лугах р. Угры в Калужской обл., где велись 
наблюдения, желтая люцерна представлена стержнекорневой 
длиннокорневищной жизненной формой и в данном местооби
тании довольно интенсивно размножается вегетативным путем. 
Возможность вегетативного размножения у желтой люцерны от
мечали многие авторы (Войтонис, 1936, Котов и Целик, 1935, 
Проценко, 1939, Снаговская, 1964,6). М. С. Снаговская подроб
но охарактеризовала большой жизненный цикл (1965), семен
ное возобновление (1964,а ) , способы вегетативного размножения 
(1964,6) у желтой люцерны и обратила внимание на особи веге
тативного происхождения, но описания их не дала. Основываясь 
на предположении, что дочерние особи с момепта отделения от 
материнской до конца жизненного цикла проходят тот же путь 
развития, что и семенные, М. С. Снаговская (1966) при построе
нии возрастных спектров учитывала только суммарную числен
ность особей семенного и вегетативного происхождения. Но как 
будет показано ниже, представляет интерес и раздельный учет 
численности особей семенного и вегетативного происхождения. 
Опыт исследования популяций люцерны на такой дифференци
рованной основе был осуществлен нами.

Работа проводилась в течение 1966 и 1967 гг. на заливных 
лугах центральной поймы р. Угры около с. Дворцы на так назы
ваемых «залидовских лугах». В целом 1966 г. и 1967 г. по срав
нению со средними многолетними данными были теплее обыч
ного, а 1966 г. был несколько влажнее. В эти годы весна насту
пала рано, причем среднемесячная температура мая 1966 г. была 
выше нормы на 2,5°, а 1967 г. на 4,5°. Лето было теплым. Коли
чество осадков в летние месяцы было ниже нормы или около 
нормы. Участки поймы, на которых велись исследования, затоп
лялись дней на десять. Таким образом, погодные условия веге
тационных периодов двух лет наблюдений разнились незначи
тельно в сравнении друг с другом и со средними многолетними 
данными. _ «



В 1966 г. изучался онтогенез и возрастной состав популяции 
на сенокосно-пастбищном угодье, в 1967 г. — на сенокосном. Оба 
участка были выбраны в бобово-разнотравно-ежово-овсяницевой 
ассоциации. Среди злаков доминировали два вида овсяниц: лу
говая и красная, ежа сборная, мятлики — луговой и узколистый; 
из бобовых — клевер ползучий, мышиный горошек и люцерна 
желтая. Среди разнотравья преобладал луговой василек. Уча
стки были засорены свербигой, мытником Кауфмана, одуван
чиком, на сенокосно-пастбищном участке в большом количестве 
встречался конский щавель. За вегетационный период на сено
косно-пастбищном участке в июле проводят укос, а в мае и сен
тябре-октябре — пастьбу скота. Сенокосный участок двуукос
ный. Первый покос проводят в середине июня, второй — в сен
тябре-октябре. Такой режим хозяйственного использования по
вторяется ежегодно по крайней мере уже в течение двух десят
ков лет.

В каждом участке было заложено по 100 площадок. В 1966 г., 
приняв методику М. С. Снаговской, мы закладывали прямо
угольные площадки размером 0,5X1 м2. После составле
ния флористического списка на парцелле мы каждую площадку 
окапывали и на глубине 20—30 см. от поверхности земли подре
зали корни растений. Затем этот пласт земли, приподняв, выни
мали и из него выбирали все особи желтой люцерны. Оказалось, 
что при такой величине пласта трудно избежать разрывов осо
бей и связанных с ними ошибок в подсчете особей и определения 
их возрастного состояния. Поэтому в следующие годы нами была 
принята площадка размером 0,5X0,5 м2.

Следуя М. С. Снаговской (1966), О. В. Смирновой (1968), 
А. А. Ураиову и др. (1970) за особь нами принималось физи
ческое тело, отграниченное от других, в пределах которого нет 
оснований отрицать координированный обмен веществ.

Изучение онтогенеза и выделение возрастных состояний у 
желтой люцерны было проведено М. С. Снаговской (1965) на су
ходольных остепненных склонах трех экспозиций (южной, во
сточной, западной) около с. Горы Коломенского р-на Москов
ской обл. и на заливных лугах центральной поймы у с. Дедино- 
во, Луховицкого р-на, Московской обл. М. С. Снаговская выде^ 
ляла следующие возрастные состояния: проростки, ювенильные 
растения, молодые вегетативные, генеративные растения с под
разделением их на молодые, средневозрастные и старые гене
ративные, и, наконец, сенильные растения с подразделением их 
на старые и отмирающие особи. Она установила, что в ходе онто
генеза у люцерны сменяется три способа вегетативного размно
жения — корнеотпрысковость, размножение корневищами и 
партикуляция (Снаговская, 1964,6). В работе 1966 г. М. С. Сна
говская пишет: «Размножение корневищами наблюдается глав
ным образом у средневозрастных и некоторых старых генера-



тивных растений. У этих особей в месте выхода на поверхность 
земли корневищ междоузлия сближены и развитие побегов про
исходит из целого ряда почек. В дальнейшем из пазух низовых 
чешуевидных листьев этих побегов развиваются новые побеги. 
В результате получается мощное образование, представленное 
большим количеством побегов и придаточных корней, которое 
получило название «вторичного каудекса». Аналогичным обра
зом могут развиваться и каудексы третьего и четвертого поряд
ков, несущие помимо пазушных почек придаточные почки и 
корни, иногда мощные, что и придает каудексам известную 
самостоятельность» (стр. 54). Эти вторичные и третичные кау
дексы представляют собой центры формирования потенциа-ть- 
ных дочерних особей. Отделившиеся от материнского растения 
части корневищ с наличием такого вторичного каудекса пред
ставляют собой жизнеспособные особи.

Исследование онтогенеза желтой люцерны в условиях пой
мы р. Угры, проведенное нами, полностью подтвердило правиль
ность расчленения М. С. Спаговской большого жизненного цик
ла у этого вида на возрастные состояния, или этапы. Изучение 
ценопопуляций на р. Угре показало широкую распространен
ность здесь кроме семенных особей так же легко отличимых осо
бей вегетативного происхождения (рис. 1). Последние выделя
ются тем, что они лишены главного корня и, следовательно, 
первичного каудекса. Особи вегетативного происхождения пред
ставляют собой или изолированный парциальный куст, или об
разуют системы парциальных кустов, как это бывает у других 
корневищных растений (Смирнова, 1967).

Сравнительное изучение вегетативно возникших особей по
казало, что такие растения можно подразделить на те же воз
растные состояния, что и семенные, кроме проростков и юве
нильных. При этом принималось во внимание структура особи 
в целом (одиночный куст или система парциальных кустов), на
личие или отсутствие побегов вегетативного размножения, коли
чество придаточных корней, их диаметр и состояние, количество 
почек, наличие и отсутствие вторичных и третичных каудексов, 
соотношение нарастания и отмирания побегов, наконец, состоя
ние материнского корневища, его мощность, жизнеспособность, 
степень и характер разрушения.

Ниже дается краткая характеристика возрастных состояний 
особей люцерны, возникших вегетативным путем.

М о л о д ы е  в е г е т а т и в н ы е  о с о б и  представлены изоли
рованными парциальными кустами, с небольшим (до 5 см.) жиз
неспособным материнским корневищем, несущим только вегета
тивные побеги (1—3). На корневище и в основании побегов 
имеется незначительное количество придаточных и пазушных 
почек. Придаточные корни у таких растений имеют диаметр у 
основания около 2 мм.\ они уходят вглубь почвы, а не распола
гаются параллельно ее поверхности (см. рис. 1).



Рпс. 1 Схема возрастных состояний люцерны желтой.
Л. Семенной ряд (по М. С. Снаговской)
В Вегетативный ряд.
(см. условные обознапания на стр. 25)



М о л о д ы е  г е н е р а т и в н ы е  р а с т е н и я  в е г е т а т и в 
н ог о  п р о и с х о ж д е н и я  представляют собой одни — пар
циальный куст, другие — небольшую систему парциальных ку
стов (диаметром 10—15 см), с жизнеспособным материнским 
корневищем, имеющим 3—6 генеративных побега. Такие 
особи характеризуются наличием вторичного каудекса. Образо
вание новых побегов, придаточных корней почек в области вто
ричного каудекса, нарастание корневищ преобладает над про
цессом их отмирания. В корневой системе молодых генератив
ных растений на материнском корневище выделяется более 
мощный (до 4 мм в диаметре) придаточный корень и достаточ
но мощный корень в области вторичного каудекса. Кроме этого 
по всей длине корневищ и в области каудекса имеются прида
точные корни более тонкие, располагающиеся параллельно по
верхности почвы.

С р е д н е в о з р а с т н ы е  г е н е р а т и в н ы е  о с о б и  в е г е 
т а т и в н о г о  п р о и с х о ж д е н и я  представляют собой систе
мы парциальных кустов. Они характеризуются наличием вто
ричных и третичных каудексов, значительным запасом прида
точных и пазушных почек, большим числом генеративных побе
гов и способностью формировать каудексы более высоких поряд
ков. Образование новых корневищ, их нарастание, заложение 
придаточных почек и придаточных корней еще преобладает над 
процессами их отмирания. В области вторичных каудексов уже 
накапливаются остатки отмерших побегов. Особи данного воз
растного состояния, обладающие каудексами второго, третьего и 
более высоких порядков (их насчитывается на одну особь до 
4—6), являясь особями вегетативного происхождения, в свою 
очередь могут размножаться вегетативным путем. Тому способ
ствует начинающееся гниение и разложение материнского кор
невища.

Для сравнения особей генеративного периода подсчитывали 
сумму придаточных и пазушных почек на корневищах, в обла
сти каудексов и в базальных частях надземных побегов и сум
марную длину корневищ. По сравнению с молодыми генера
тивными растениями у особей данного возрастного состояпия 
число почек увеличивается в три-четыре раза, а суммарная 
длина корневищ в десять раз.

Существенных качественных отличий в корневой системе 
средневозрастных от молодых генеративных особей не наблю
дается. Корневая система придаточная, выделяются более мощ
ные придаточные корни, которых насчитывается здесь около 
десятка и имеется густая сеть более тонких корней, также рас
полагающихся параллельно поверхности почвы.

С т а р ы е  г е н е р а т и в н ы е  о с о б и  в е г е т а т и в н о г о  
п р о и с х о ж д е н и я  — это или парциальные кусты или системы 
парциальных кустов. Корневища тонкие, темно-бурые, во мпо- 
1 их местах несут следы выедания тканей личинками пасекомых,



подвержены гниению и разложению. Почки на корневищах рас
полагаются редко, новообразование корневищ почти не происхо
дит. Не наблюдается и формирование новых каудексов, вторич
ные и третичные каудексы встречаются редко. Количество от
мерших остатков побегов и корневищ преобладает над вновь 
образующимися. У растений этого возрастного состояния в от
личие от предыдущих уменьшается число надземных генера
тивных побегов до десятка, сокращается в два раза количество 
крупных придаточных корней, и наоборот, увеличивается число 
тонких придаточных корней.

С е н и л ь н ы е  о с о б и  в е г е т а т и в н о г о  п р о и с х о ж 
д е н и я  представлены, как и молодые вегетативные, одиночны
ми парциальными кустами, существующими за счет тонких при
даточных корней. Их материнское корневище находится в со
стоянии отмирания, как правило имеются явные признаки гние
ния. Корневище несет на себе всего 1—2 тонких ассимилирую- 
щих побега, в основании каждого из которых расположено 2— 
3 пазушпых почки. Образование дочерних корневищ и прида
точных почек у таких особей не наблюдается.

Основные качественные показатели возрастных состояний 
подтверждаются биометрическими (средними) данными, сведен
ными в табл. 1.

Среди особей вегетативного происхождения нами была выде
лена под именем отпада еще одна группа. Растения этого рода 
имеют небольшой отрезок корневища, которые несут с ассими
лирующими и генеративные побеги, корневая же система пред
ставлена тонкой сетью придаточных корней, располагающихся 
параллельно поверхности почвы. Такие экземпляры могут обра
зоваться как при переедании материнских корневищ личинками 
насекомых, так и при механических повреждениях. Фитоцено- 
тическая роль этой группы, по-видимому, состоит в том, что она 
некоторое время удерживает занятую видом территорию и в 
какой-то степени может характеризовать состояние популяций.

По поводу вегетативного размножения у люцерны желтой в 
литературе имеется и другая точка зрения, высказанная 
И. С. Михайловской (1970). По мнению автора, у люцерны жел
той наблюдается не вегетативное размножение, а вегетативный 
распад. Мы вправе не согласиться с этим взглядом, так как у 
большинства особей, несомненно, вегетативного происхождения 
имеется значительное количество почек и довольно хорошо раз
витая корневая система, способная обеспечить существование 
этих особей в ценезе довольно продолжительное время.

Численность и возрастной состав популяций люцерны све
дены в таблицах 2 и 3 и графически представлены диаграммой 
(рис. 2).

Анализируя структуру популяций, отмечаем, что на двух 
изученных участках популяции однотипные; по происхождению 
они смешанные, состоящие из особей семенного и веготатив-
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Рис. 2. А — сенокосно-пастбищный участок. Б — сенокосный. I — 
часть популяции семенного происхождения. И — часть популяции пего 
татигшого происхождения. III — суммарная популяция.

ного происхождения. Относительное участие в популяциях осо
бей семенных гораздо меньше, чем особей, возникших вегета
тивным путем. На сенокосном участке доля семенных растений 
составляет 18,4%, а на сенокосно-пастбищном — 12,2%; уча
стие особей вегетативного происхождения соответственно — 81,2 
и 86,6% (табл. 2). Из этого следует, что семенное размножение 
на обоих участках ослаблено. Всходы и ювенильные растения 
не были найдены. Молодых вегетативных растений на сенокос
ном участке на учетных площадках было обнаружено 3 экземп
ляра, а на сенокосно-пастбищном — одна особь. По такому не
значительному количеству особей, относящихся к группе «под-
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роста» можно предположить, что семенное возобновление осу
ществляется эпизодически или единичными особями каждый 
год. Ослабленное семенное возобновление может быть обусловь 
лено разными причинами — биологическими, фитоценотически- 
ми и, наконец, хозяйственной деятельностью человека. Твердо
каменность семян люцерны ведет к тому что только небольшая 
часть из осыпавшихся семян прорастает (Шаин, 1949). Боль
шая часть проростков гибнет, так как не выдерживает в данных 
условиях конкуренции с другими видами. Хозяйственная дея
тельность человека (пастьба и сенокошение) приводит к таким 
условиям, когда ежегодное обсеменение в более крупных мас
штабах невозможно.

Но как видно из диаграммы, незначительное семенное возоб
новление компенсируется интенсивным вегетативным размноже
нием (рис. 2, И,А,Б), и численность популяций поддерживается 
в основном за счет особей вегетативного происхождения. Изве
стно, что корневищеобразовательная способность у желтой лю
церны увеличивается на известковых, песчаных и супесчаных 
почвах (Сырейщиков, 1906 — 1913, Войтонис, 1936, Снаговская, 
1964,6). Кроме этого М. С. Снаговская (1964,6) отмечала разви
тие корневищ у особей люцерны, выросших и на суглинистых 
почвах западного и южного склонов в районе с. Горы и на зали
вных лугах р. Оки около с. Дединово. Наши исследования, про
водимые на луговых, дерновых, суглинистых почвах, подстилае
мых песком, также позволяют заключить, что этот вид способеп 
развивать большое количество корневищ и размножаться веге
тативно на суглинистых почвах.

При анализе суммарного возрастного спектра и части попу
ляций, возникшей вегетативным путем (рис. 2, II, III, А, Б), 
прежде всего, обращает на себя внимание сходство спектров в 
целом при режиме А и Б. Это сходство выражается в многовер
шинном характере спектров, в увеличении и падении относи
тельной численности особей, относящихся к одним и, тем же 
категориям при разных режимах.

На объяснении факта подъема относительной численности от 
сенильпых особей к отпаду и падению от группы отпада к от
мершим в связи с тем, что последние не выражают возрастного 
состояния, мы не останавливаемся. Кроме этого, отпад не явля
ется обязательной ступенью развития, а отмершие могут попол
няться за счет особей разных возрастных состояний. Учитывая 
это, попытаемся объяснить следующие особенности обоих спек
тров, а именно: 1) падение относительной численности от моло
дых генеративных к средневозрастным; 2) увеличение доли уча
стия в спектре популяций от средневозрастных к старым гене
раторным; 3) падение относительной численности от старых ге
неративных к сенильным.

Сравнение трех спектров популяций, существующих в сход
ных экологических условиях, но при двух режимах использова-



иия показывает, что многовершинный характер суммарного 
спектра в основном зависит от особей вегетативного происхож
дения. Выше нами отмечалось, что при вегетативном размноже
нии от средневозрастных и старых генеративных особей отделя
ются одиночные парциальные кусты или системы парциальных 
кустов. Вновь образующаяся вегетативным путем особь будет 
иметь возрастное состояние, соответствующее одному из семи 
возможных (Уранов, Григорьева и др. 1970). В числе этих воз
можностей: три — стать в ряды молодых; три — оказаться ста
рой особью и только одна — стать средневозрастной геператив- 
пой. Таким образом, малое участие в популяции средневозраст
ных генеративных особей вегетативного происхождения может 
быть объяснено меньшей вероятностью их возникновения. 
В связи с этим минимум средневозрастных генеративпых осо
бей в спектре в конечном счете отражает специфику вегетатив
ного размножения данного вида.

Падение относительной численности от старых генеративных 
к сенильным особям — выражение того, что, вероятпо, сениль
ные особи живут недолго.

Подъем числа старых генеративных особей можно объяс
нить тем, что пополнение данной группы идет более быстрым 
темпом, чем убывание. Пополнение группы старых генератив
ных растений совершается за счет средневозрастных и старых 
генеративных особей, убывание — за счет старения. Последнее, 
судя по тому, что ни М. С. Снаговской, ни нами в оптогепезе лю
церны не выделены старые вегетативные особи, идет медлен
но — растения остаются генеративными вплоть до наступления 
глубокой старости. Вследствие этого происходит накопление 
старых генеративных особей, то есть образование второго мак
симума в спектре.

Рассматривая далее суммарный возрастной спектр популя
ций люцерны (рис. 2, III, А, Б) видим, что в популяциях пре
обладают генеративные растения (на сенокосном они состав
ляют всего 90,9%, на сенокосно-пастбищном — 63%). Группа 
растений, относящихся к молодым вегетативным па сенокосном 
участке составляет всего 1,3%, на сенокосно-пастбищном — 
10,4%. Всходы и ювенильные растения па обоих участках не 
были найдены.

Присутствие в популяциях группы «подроста», генератив
ных растений и сенильных особей приводит к заключению, что 
эти популяции можно охарактеризовать как нормальные (Ра- 
ботнов, 1950,а) или зрелые нормальные (Жукова, 1967, Ура- 
нов, Смирнова, 1969).

Анализируя вегетативно возникшие части попз'ляций при 
двух режимах использования, видим, что разное хозяйственное 
использование луга сказывается на абсолютной численности 
особей вегетативного происхождения (табл. 3). На сенокосно
пастбищном участке их почти в два раза меньше по сравнению



Абсолютная и относительная численность особен желтой люцерны на 1 ма

Показатели
Сенокосно
пастбищ

ныв
участок

Сенокос
ный

участок

Абсолютная численность
Абсолютная численность особей семенного

9,4 18,8

происхождения
Абсолютная численность особей вегетативного

1,2 3,5

происхождения
Число особей вегетативного происхождения

8,2 15,3

на одну особь семенную
Сумма генеративных особей семенного проис

6,8 4,4

хождения (абсолютная численность)
Сумма генеративных особей вегетативного

■1,02 3,36

происхождения (абсолютная численность) 4,94 13,84

Т а б л и ц а  4
Вероятность возникновения и вероятность встретить в популяции особь 

вегетативного происхождения

Возрастное

состояние

Вероятность 
возникнове
ния особей 

вегетативного 
происхожде

ния

Вероятность найтп особь 
вегетативного происхождения

при
сенокосно

пастбищном
режиме

при
сенокосном

режиме

Молодое вегетативное 14,3 14,6 0,8
Молодое генеративпое 28,6 26,3 56,8
Средневозрастное гене
ративное 14,3 7,1 15,0
Старое генеративное 28,6 42,2 26,8
Сенильное 14,3 9,8 0,5

с сенокосным участком (8,2—15,3 особи). Но вегетативное раз
множение на сенокосном пастбищном угодье идет более энер
гично, чем на сенокосном. Определив число особей вегетатив
ного происхождения, приходящееся на одну семенную особь, по
лучим, что на сенокосно-пастбищном участке на одну особь се
менного происхождения приходится 6,8 особей, на сенокос
ном — 4,4 особи. При этом на сенокосно-пастбищном участке в 
основном образуются старые генеративные сенильные особи и 
отпад. Суммарное относительное участие этих особей на этом 
угодье составляет 61,6%, на сенокосном — 28,7%; молодых веге
тативных и молодых генеративных соответственно — 31,2% и 
54,5%. При сенокосно-пастбищном режиме в популяции наблю
дается в два раза больше особей отпада по сравнению с сенокос-



ным. По-видимому, чем больше доли участии в понуляции осо
бей отпада, тем состояние популяции менее соответствует опти
мальным.

Обращает на себя внимание тот факт, что при сенокосном 
режиме (Б) участие средневозрастных генеративных особей 
близко соответствует вероятности их возникновения.

Приняв за сто сумму относительной численности всех возра
стных категорий, легко определить вероятность встречи особи 
любой возрастной группы. Для средневозрастных генеративных 
особей эта вероятность оказалась равной 15. Вероятность же их 
возникновения, как было сказано выше соответствует 1/7, 
то есть 14,3%.

Однако при сенокосно-пастбищном режиме при той же веро
ятности возникновения вероятность найти средневозрастную ге
неративную особь вдвое меньше (табл. 4). От чего это зависит? 
Одним из возможных объяснений этого может быть следую
щее — под одновременным влиянием выпаса и сенокошения ста
рение генеративных особей совершается быстрее, чем только 
при сенокосном режиме. При сенокосно-пастбищном использо
вании луга растения испытывают дополнительное угнетение от 
вытаптывания и скусывания и при этом расходование жизнеп- 
ных сил на ликвидацию причиненных травм значительнее по 
сравнению с сенокосным. По-видимому, в связи с быстрым ста
рением генеративных особей вероятность найти старые гене
ративные растения в популяции сенокосно-пастбищного участ
ка в полтора раза больше по сравнению с вероятностью их воз
никновения.

Видимо, ослаблением репродуктивной функции генератив
ных особей (то есть быстрым старением), когда растения из 
генеративного состояния быстрее переходят в сенильное, можно 
объяснить большую долю участия в спектре сенильных особей 
при сенокосно-пастбищном режиме.

Следовательно, более быстрое старение генеративных особей 
при сенокосно-пастбищном использовании луга приводит к уве
личению в спектре числа старых генеративных и сенильных осо
бей (если старых генеративных растений на сенокосно-пастбищ
ном угодье примерно в полтора раза больше, то сенильных поч
ти в двадцать раз) по сравнению с сенокосным.

До сих пор главное внимание было обращено на особи веге
тативного происхождения, составляющие основпую часть попу
ляций и на сенокосно-пастбищном (А) и на сенокосном (Б) 
угодьях. Соотношение возрастных групп особей семенного про
исхождения также представляет интерес. Абсолютная числен
ность на 1 м2 особей семенного происхождения на сенокосно
пастбищном участке составляет 1,2 особи, а на сенокосном — 3,5. 
Всходы и ювенильные растения не были обнаружены на учет
ных площадках ни на одном из участков. Молодые вегетатив
ные о^оби были найдены на сенокосном участке в количестве



3 особей, что составляет 0,63%, па сенокосно-пастбищном — 
одна особь — 0,21%. Сравнивая численность возрастных кате
горий, относящихся к генеративному периоду, видим, что на се
нокосно-пастбищном участке наблюдается максимум старых ге
неративных, на сенокосном — молодых генеративных растений. 
Оба спектра при режиме А и Б резко отличаются от возрастных 
спектров вегетативно возникших растений. Вероятность найти 
семенную особь определенного возрастного состояния в популя
циях выразится следующим образом:

при
режиме А

при
режиме Б

Молодые вегетативные 1,6 3,3
Молодые генеративные 13,6 60,0
Средневозрастные генеративные 18,4 30,0
Старые генеративные 54,4 7,1
Сенильные 12,0 0,0

Семенные растения распределяются по возрастным состояниям, 
образуя одновершинную кривую вместо многовершинной для 
вегетативно возникшей части популяций.

Разница спектров в условиях сенокосного и сенокосно-паст
бищного режима проявляется в положении максимума. Судя по 
тому, что при сенокосном режиме наиболее обильной группой 
оказалась группа молодых генеративных, надо полагать, что се
менное возобновление здесь произошло относительно недавно, 
и возникшее вследствие его семенное поколение едва достигает 
позднегенеративного состояния.

Но не исключена возможность, что на обоих участках обсе
менение произошло одновременно, но развитие (старение) при 
наличии выпаса идет быстрее, и вследствие этого молодых осо
бей почти не осталось, а среди генеративных растений большую 
часть составляют старые.

Из двух семенных популяций популяция сенокосного участ
ка моложе, чем сенокосно-пастбищная. Интересно, что то же 
отношение наблюдается и в вегетативно возникшей части попу
ляции. Это, по-видимому, говорит в пользу предположения, что 
при двух режимах использования развитие у желтой люцерны 
идет в разных темпах. Оно медленее при сенокосном, чем при 
сенокосно-пастбищном режиме. Данных об окончательном ре
шении этого вопроса у нас пока недостаточно.

Обогащение семенными особями на обоих участках могло 
произойти при создавшихся благоприятных условиях. Поздняя 
уборка сена могла привести к естественному обсеменению, про
шедшие дожди позволили семенам прорасти, выпадение из тра
востоя сенильных особей данного вида и других видов привело 
к освобождению некоторого пространства и на освободившейся 
территории закрепились проростки люцерны. Но при сенокосно



пастбищном режиме на естественное обсеменение люцерны от
рицательно сказывается интенсивная пастьба скота в мае (в этот 
период скусываются верхушки побегов с заложенными соцве
тиями, что в дальнейшем ведет к уменьшению плодов и семян), 
а в июле, когда проводится сенокос, семена люцерны еще не соз
рели. Вышеуказанные причины объясняют тот факт, что отно
сительное участие особей семенного происхождения в популя
ции сенокосно-пастбищного участка меньше, чем на сенокосном
(12,2-18,4%%).

Таким образом, часть популяций семенного происхождения 
образует как бы самостоятельные популяции со своим ходом 
развития. Это зрелые нормальные популяции, причем популя
ция сенокосного участка моложе, а сенокосно-пастбищного 
угодья со склонностью к старению. Так как эти популяции мало
численные, то на общий состав популяций заметного влияния 
они не оказывают.

Итак, более детальный анализ возрастных спектров семен
ной части популяции, части популяции вегетативного происхож
дения и суммарного спектра при двух режимах использования 
позволяет заключить, что в целом популяция сенокосного участ
ка по большему относительному участию в спектре молодых ве
гетативных и генеративных особей зрелая нормальная более 
молодая; популяция сенокосно-пастбищного угодья по преобла
данию старых генеративных и сенильных — зрелая нормальная, 
но более старая.

В ы в о д ы
Желтая люцерна наряду с семенными в основном популя

циями может образовывать популяции, в которых господствуют 
особи вегетативного происхождения. Анализ популяций по двум 
фракциям позволяет более определенно судить о состоянии по
пуляции и ее жизнеспособности.

Условия существования популяций желтой люцерны при 
одновременном пастбищно-сенокосном использовании луга ока
зываются менее благоприятными по сравнению только с сено
косным. На сенокосно-пастбищном угодье абсолютная числен
ность особей люцерны меньше, семенное возобновление затруд
нено и, по-видимому, ускоряется старение генеративных особей, 
хотя тип популяций при двух режимах хозяйственного исполь
зования не меняется (популяции зрелые нормальные).
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ЧИСЛЕННОСТЬ И ВОЗРАСТНЫЕ СПЕКТРЫ ПОПУЛЯЦИЙ 
ОСОКИ ВЕСЕННЕЙ (Сагех caryophyllea Latour.)

И ОСОКИ РАННЕЙ (Сагех ргаесох Sehreb.)

В последние годы все большее значение приобретает изуче
ние численности и возрастного состава популяций растений. 
Считая популяцию структурной единицей сообщества, Т. А. Ра
ботное (1950) пришел к выводу, что «по соотношению возраст
ных групп в составе видовой ценопопуляции, по отсутствию не
которых из них можно составить представление о прошлом, на
стоящем и даже будущем вида в ценозе».

А. А. Уранов (I960) дал критерии характеристики жизнен
ного состояния вида в сообществе, а в недавней работе (1970) 
вместе с сотрудниками проблемной лаборатории сделал попыт
ку такого анализа будущего популяций некоторых луговых ра 
стений.

Нами изучен возрастной состав и численность популяций 
двух видов осок, часто встречающихся в разнотравных степях, а 
именно осоки весенней (Сагех caryophyllea Latour.) и осоки ран
ней (Сагех ргаесох Schreb.). Предварительно (Гращенкова, 
1971) были изучены возрастные изменения этих осок, состав
ляющие их большой жизненный цикл. Последовательность воз
растных состояний этих видов вполне укладывается в класси
фикацию Т. А. Работыова (1950) и других авторов.

Работа проводилась на территории Пензенской области 
(Кунчеровская и Поперечиыская степи) в некотором диапазоне 
экологических условий, а также с учетом условий выпаса.

Краткая характеристика условий местообитания, в которых 
учитывалась численность и возрастной состав популяций осоки 
весенней и осоки ранней, дана в таблице 1.

Ч и с л е н н о с т ь  и в о з р а с т н о й  с о с т а в  п о п у л я 
ц и й  о с о к и  в е с е н н е й .  Для изучения возрастного состава 
и численности популяций осоки весенней в Поперечипской сте
пи на склонах северной и южной экспозиции, на плоском водо
разделе и в восточной части участка было заложено и описано 
по 150 площадок размером 0,25 м2. В Кунчеровской степи было



Т а б л и ц а  1
Характеристика местообитаний, в которых учитывалась численность 

и возрастной состав популяций осоки весенней и осоки ранней

Местополо
тейпе

участка
попу

ляцнй

Кру-
тизна
скло

на

Ассоциации
Доминирую

щие виды
Проек

тивное
Покры

тие

Поперечен- 
ская степь
Северный

склон
1 3 -4 ° Раэнотравнозла

ковая
Костер береговой 
типчак, клевер 
горный 90-95

П л о с к и й

водораздел
2 рав

н и н а

Злаково-разно
травная

Типчак, овсец 
Шелля, подма
ренник настоя
щий 90-95

Ю ж н ы й

склон
3 3 - 4 ° Разнотравно-зла

ковая
Типчак, полевица 
Сырешцикова, 
овсец Шелля, 
клевер горный 85 -9 0

В о с т о ч н ы й

участок
4 ран

нина
Разнотравно-тип
чаково-костровая

Костер береговой 
костер безостый, 
типчак, василек 
шероховатый 90-95

Кунчеров- 
ская степь

Плакор 1 рав
нина

Ковыльно-ноле
вицево-овсецо
ная

Овсец пустын
ный, овсец Шел- 
ля, полевица Сы
рей щикова ко
выль узколист
ный 75-80

Плакор 2 Овсецово ноле
вицевотипчако-
вая

Типчак, полевица 
Сырейщикова, 
овсецы пустын
ный и Шелля 85-90

Плакор 3 Разнотравно-ко- 
пыльно костра 
по полевицевая

Полевица Сы 
рейщикова, ко
стер береговой, 
ковыль узнали 
стный

заложено и описано 450 площадок такого же размера в 3 раз
личных ассоциациях, наиболее распространенных и характер
ных для этого степного участка.

На каждой площадке полностью выкапывали все особи осо
ки весенней, так как возрастное состояние этого растения в по
левых условиях наиболее надежно устанавливается по подзем
ным органам. Кроме того, только раскопка дает возможность 
установить границы отдельных особей.

При определении численности популяции на каждой пло
щадке учитывались все особи семенного и вегетативного проис
хождения по каждому возрастному состоянию отдельно.



Переходя к рассмотрению возрастных спектров популяцип 
осоки весенней, необходимо напомнить, что вегетативное раз
множение этого растения возможно в молодом генеративном, а в 
некоторых случаях даже в молодом вегетативном состоянии 
(Гращенкова, 1971). Максимума оно достигает в средневозраст
ном генеративном состоянии. При этом материнская особь пере
стает существовать как единое целое, распадаясь на обособлен
ные парциали, представляющие собой самостоятельные особи. 
Последние могут быть молодыми вегетативными, средневозраст
ными и старыми генеративными, частично старыми вегетатив
ными и сенильными растениями. Дальнейшее распадение дочер
них парциалей дает также разновозрастные особи, но среди них 
явно преобладают старые генеративные и состарившиеся расте
ния (старые вегетативные я сенильные). Таким образом, этот 
процесс представляет собой процесс старения и одряхления всей 
системы, возникшей из первичной семенной особи, то есть про
цесс образования, развития и постепенного отмирания клона.

Возрастные спектры популяции ве с е нне й  
осоки в Кунче ровс кой степи.  Весь степной участок 
в 190 га вплоть до 1970 г. интенсивно использовался как пастби
ще для крупного и мелкого рогатого скота. Площадки для изуче
ния численности популяций, как уже отмечалось, были заложе
ны в 3 наиболее распространенных ассоциациях: узколистно-
ковыльно-поле вице во-овсецо вой (№ 1), овсецово-полевицево- 
типчаковой (№ 2) и разнотравно-ковыльно-кострово-полевице- 
вой («№ 3).

Как видно из рис. 1А, на котором изображены возрастные 
спектры популяции осоки весенней в этой степи, во всех 3 на
званных ассоциациях популяция представлена всеми возрастны
ми группами и подгруппами с явным преобладанием особей веге
тативного происхождения (в ассоциации «Ns 1 особи вегетатив
ного происхождения составляют 93,7%, в ассоциации № 2 -  
97,1%, в ассоциации № 3 — 90,2%).

Полный набор возрастных состояний от ювенильных до се
нильных включительно свидетельствует о том, что в ценозе обе
спечивается последовательная замена старых особей более мо
лодыми (Работнов, 1950).

В возрастных спектрах, построенных на основании числеп- 
ности основных возрастных групп (подроста, включающего юве
нильные, имматурные и молодые вегетативные растения, гене
ративной фракции и группы состарившихся растений, объеди
няющей старые вегетативные и сенильные растения) — рис. 2А, 
бросается в глаза преобладание генеративных растений, кото
рые составляют от трети почти до половины всех особей в попу
ляции.

Три спектра, полученные в Кунчеровской степи, можно рас
положить в ряд по возрастанию участия генеративных особей:
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Рис. 1. Возрастные спектры популяций осоки весенней в Кунчеров- 
ской (А) п Попереченской (В) степях. (Чпсло особей разных возрастных 
групп, % от общего числа особей).

Кунчеровская степь: Н  1 — возрастной спектр популяцип осокп ве
сенней в ковы льно-полеввце-овсецовой ассоциации, № 2 — возрастной 
спектр популяцпн в овсецово-иолевнцево-тнпчаковой ассоциации, 
Mi 3 — возрастной спектр популяции в разнотравно-ковыльно-кострово- 
полевицевой ассоцнацип.

Попереченская степь: J4* 1 — возрастной спектр популяции на север
ном склоне, № 2 — возрастной спектр популяции на водоразделе, JS) 3 —* 
возрастной спектр популяции на южном склоне, М*4 -  возрастной спектр 
популяции на восточном участке.

I — ювенильные, 2 — пмматурные, 3 — молодые вегетативные, 
За — молодые вегетативные семенного происхождения, 4 — молодые ге
неративные, 4а — молодые генеративные семенного происхождения, 
5 — средневозрастные генеративные, 6 — старые генеративные, 7 — ста
рые вегетативные, 8 — сенильные.



36,7% в сообществе № 1, 40,2% —* в сообществе № 2, 
49,5% — в сообществе № 3. Соответственно в этом направлении 
возрастает и количество временно нецветущих растений: 
16,2% — в сообществе № 1, 24,2% — в сообществе № 2, 
35,3% — в сообществе ,N*s 3.

Численность подроста в том же направлении несколько 
уменьшается: в ассоциации № 1 подрост составляет 28,7% от 
общего числа особей, в ассоциации № 2 — 25,5%, в ассоциации 
№ 3 -  20,6%.

Состарившиеся растения, сохраняя одинаковое участие в 
спектрах № 1 и № 2, заметно уменьшаются в относительном оби
лии лишь в ассоциации № 3. Соотношение между подростом и 
состарившимися растениями (коэффициент М по Уранову, 
1969) остается меньшим единицы, то есть три кунчеровские по
пуляции весенней осоки можно оценить как прошедшие в своем 
развитии кульминацию и начавшие стареть. Старение их выра
жено в наибольшей степени в сообществе № 1 (М=0,83), а в 
наименьшей — в спектре № 3 (М = 0,72). Процесс старения та
ким образом убывает в направлении повышения роли генератив
ных растений. В том же направлении возрастает доля особей 
средневозрастного генеративного состояния (10,9%, 15,4%, 
20,8% ) .

Из таблицы 2 видно, что наибольшее количество особей се- 
мепиого происхождения приходится на ассоциацию № 3. В то же

Таблица  2
Относительная численность особей осоки весенней семенного 

происхождения в различных ассоциациях Кунчеровской и 
Поперсченской степей (в %)

Кунчеровглсая
степь Попереченская степь

Возрастные

состояния
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Ювенильное 2,5 1,2 4,1 4,7 ,_ 0,3
Пмматурное 2,3 0,8 1,7 1,3 — — —

Молодое ве
гетативное 1,1 0,7 3,3 0,9 0,2 1,3 —

Молодое ге
неративное 0,3 0,2 0,7 — — —

время в ней отмечается самый низкий процент участия моло
дых вегетативных растений вегетативного происхождения 
(11,5%).

Чтобы объяснить это, необходимо, на наш взгляд, учесть: 
1) изменение в наметившемся ряду величины общего проектив-



ного покрытия и 2) изменение абсолютной численности самой 
осоки весенней в том же направлении.

Общее проективное покрытие (проективная полнота) возра
стает от 75—80°/о в первом сообществе до 80—85% — в третьем. 
Это можно рассматривать как показатель улучшения общих 
жизненных условий. Что же касается абсолютной численности, 
то она в трехчленном ряду сообществ убывает от 32,3 особи на 
1 м2 в ассоциации № 1 до 11,05 особи — в ассоциации № 3.

Убывание численности весенней осоки от первой ассоциа
ции к третьей может быть результатом подавления ее совокуп
ностью прочих растений сообщества. Подтверждением этого 
предположения можно считать то, что наблюдаемая в условиях 
первого и второго ценозов максимальная плотность осоки связа
на с ее энергичным вегетативным размножением; наоборот, в 
сообществе № 3 этот показатель падает до 11,5%.

Рис. 1,А и рис. 2,А показывают, что возрастные спектры по
пуляции осоки весенней в Кунчеровской степи более или меное 
однотипны. Некоторая разница, наблюдающаяся в относитель
ной численности отдельных возрастных групп относится в ос
новном к старым растениям, которые в значительном количестве 
могут отмирать, и к группе подроста, который тоже весьма не
устойчив в популяции.

В о з р а с т н ые  спе кт ры п о п у л я ц и и  ос о ки ве
с е нне й  в По п е р е ч и н е  к ой степи.  Площадки для изу
чения численности популяции были заложены в нескольких раз
личных экологических условиях. Площадка № 1 была заложена 
на северном склоне, № 2 — на плоском водоразделе и № 3 — на 
слабом южпом склоне. Все три места были в одинаковых усло
виях выпаса. Исключением является площадка № 4. Она нахо
дится на востоке степного участка, где 5—6 лет тому назад су
ществовал загон для скота. В год исследования растительность 
на этом участке находилась в стадии восстановления: господ
ствовали рыхлокустовые и корневищные злаки (в основном ко
стры) и стержнекорневые двудольные.

Наиболее полным оказался спектр популяции осоки весен
ней на северном склоне (рис. 1. В. № 1). В нем представлены 
все возрастные группы и подгругйты. Преобладают особи веге
тативного происхождения (93,2%). Подрост —рис. 2, В (№ 1) 
составляет 20,6% от общего числа особей. Генеративная фрак
ция — 44,1%, причем среди генеративных растений 35% состав
ляют временно нецветущие. Состарившиеся растения состав
ляют в популяции 35,3%. Таким образом, эта популяция явля
ется нормальной в смысле Т. А. Работнова (1950 а), а по отно
шению численностей подроста и состарившихся растений 
(М=0,58, то есть меньше 1) и по некоторому преобладанию сре
ди генеративных растений молодых ее можно отнести к популя
циям, занимающим промежуточное положение между зрелыми 
и старыми.



cm'
Рпс. 2. Возраствые спектры популяции осоки весенней в Кунчеров- 

ской (А) п Попереченской (В) степях по основным возраствым группам 
Кунчеровская степь: JVft 1 — возрастной спектр популяции в ковыль- 

ио-полевпце-овсецпвой ассоцпацнн, № 2 — возрастной спектр популяции 
в овсецово-полевнцево тппчаковоЯ ассоциации, № 3 — возрастной спектр 
популяции в разнотравно-кавыльпо-кастрсво-полевнцевой ассоциации

Попереченская степь: № 1 — возрастной спектр популяции на север
ном склоне, № 2 —  возрастной спектр популяции на водоразделе, № 3 —• 
воарастной спектр популяции на южном склоне, № 4 — возрастной спектр 
популяции на восточном участке

1 — подрост, 2 — генеративные растения, 3 —состарившиеся растения.



Близок к этому и возрастной спектр популяции осоки, изу
чавшейся на востоке степного участка — рис. 1, В (№4) 
и рис. 2, В (№ 4). Как и в предыдущем случае господствующее 
положение в популяции занимают особи вегетативного проис
хождения (99,7%, то есть даже больше, чем на участке М 1). 
Основную массу популяции составляют генеративные расте
ния — 45,3%, среди которых 40,6% растений, временно нецве
тущих. Состарившиеся растения составляют 33,4%, подчиненное 
положение занимает подрост — всего 21,3%.

При внешнем сходстве возрастных спектров популяции осо
ки весенней на северном склоне и востоке степного участка от
личаются друг от друга наличием и численностью особей семен
ного происхождения (таблица 2). В популяции весенней осоки 
па востоке степного участка отмечены только ювенильные ра
стения, составляющие всего лишь 0,3% от общего числа особей. 
Видимо, на этом участке ранее существовали такие условия, ко
торые препятствовали прорастанию семян и появлению пророст
ков. Возможно, это является следствием интенсивного выпаса 
скота, которому подвергался восточный участок, находясь в не
посредственной близости к загону.

В год изучения популяции (1970) в ней были отмечены и 
проростки, хотя и в очень незначительном количестве (0,03 на 
1м2) . Появление проростков в год наблюдений, а также наличие 
ювенильных растений позволяет думать о том, что возможность 
прорастания семян весенней осоки и дальнейшего развития про
ростков на этом участке стала реальной.

Таким образом, в популяции осоки весенней на востоке степ
ного участка возобновление происходит пока в основном еще 
за счет вегетативного размножения, но есть основание предпо
ложить, что семенное возобновление постепенно займет в этом 
процессе свое место.

На восточном участке популяция осоки весенней является 
тоже нормальной, переходной от зрелой к старой (М =  0,65).

Несколько отличаются от рассмотренных возрастные спект
ры популяции на водоразделе — рис. 1,18 (№ 2) и рис. 2,В (№ 2) 
и его южиом склоне — рис. 1 и 2,В (№ 3). Это отличие заключа
ется прежде всего в значительно большем участии в популяции 
состарившихся растений (на водоразделе состарившиеся расте
ния составляют 40,4% и на южиом склоне — 40,9%). Несколько 
меньшее участие в популяции принимает группа генеративных 
растений: па водоразделе — 38,3%, на южном склоне — 39,8%. 
Ниже всех процент участия подроста — 21,3% и 19,3%.

Характерной чертой этих спектров является наличие в них 
только молодых вегетативных растений семенного происхожде
ния и отсутствие семенных особей более ранних возрастных со
стояний (таблица 2). Это свидетельство того, что последнее по
полнение популяции особями семенного происхождения было 
4--6  лет тому назад (таков абсолютный возраст молодых веге



тативных растений семенного происхождения). Правда, в год 
наблюдений в популяции на водоразделе были обнаружены про
ростки в количестве 0,48 на 1 м2, по большинство из них были 
мертвыми.

Отсутствие ювенильных и имматурных растений в популя
ции на водоразделе и южном склоне говорит о том, что в тече
ние предыдущих 4—6 лет условия для возникновения пророст
ков и их дальнейшего развития складывались неблагоприятно. 
Если вспомнить, что 4—6 лет назад на Попереченской степи су
ществовал загон для скота и, следовательно, выпас производил
ся на всех 220 га, то сказанное выше станет понятным. К этому 
следует, по-видимому, прибавить разницу экологических усло
вий между северным склоном, с одной стороны, и водоразделом 
и южным склоном — с другой.

На основании анализа возрастных спектров популяции осо
ки весенней на водоразделе и южном склоне Поперечепской 
степи мы рассматриваем как нормальные старые (для популя
ции на водоразделе М =  0,47; для популяции на южном склоне 
М=0,65).

Как и в Кунчеровской степи, возрастные спектры осоки ве
сенней в Попереченской степи также однотипны. Разница в 
численности возрастных групп опять-таки относится к числен
ности старых вегетативных растений и растений группы под
роста.

Характерной чертой всех возрастных спектров весенней осо
ки является явное преобладание особей вегетативного происхож
дения, а также значительное участие в популяции старых веге
тативных и сенильных растений. Последнее создает, с одной сто
роны, условия для омоложения популяции, а с другой — сохра
няет территорию за данным видом. Вероятно, большой процент 
состарившихся растений не играет для осоки весенней, встре
чающейся более или менее рассеянно, такой роли, как, скажем, 
для растений-доминантов, которые оказывают сильное фитоце- 
нотическое воздействие на среду.

Выпас скота, который производился на обоих степных участ
ках, наложил определенный отпечаток на численность и возра
стной состав популяций осоки' весенней. Это прежде всего ска
залось в незначительном участии в них особей семенного про
исхождения и преобладании вегетативного размножения над се
менным.

Чтобы популяции осоки весенней в Попереченской и Кунче
ровской степях сохранили те же возрастные спектры, которые 
наблюдаются сейчас, появление новых особей семенного проис
хождения должно быть постоянным, или по крайней мере не 
очень редким. В ином случае, то есть при возникновении все но
вых и новых поколений только вегетативным путем, этот про
цесс должен привести к вымиранию современного населения 
осоки весенней. При постоянном семенном возобновлении в по



пуляции будут накапливаться генеративные особи и уменьшать
ся относительное количество старых вегетативных и сенильных
растений.

Таким образом, изучение возрастных спектров популяции 
осоки весенней в различных участках Попереченской и Купче- 
ровской степей показало, что в данных условиях популяция вез
де является нормальной, но в зависимости от некоторой разни
цы экологических условий и условий выпаса она стоит то ближе 
к зрелым популяциям, то ближе к старым. Выпас в сочетании 
с экологическими условиями наиболее сильно сказывается на 
левой части спектров, а именно на наличии и численности юве
нильных и имматурных растений, то есть в конечном счете — на 
эффективности семенного размножения.

Ч и с л е н н о с т ь  и в о з р а с т н о й  с о с т а в  п о п у л я 
ции  о с о к и  р а н н е й .  Осока ранняя, как известно, является 
длинпокорневищным растением, поэтому для учета числен
ности ее популяций брались площадки размером 10X10 м, на 
которых выкапывались все особи этой осоки, определялось их 
розрастное состояние. Площадки указанного размера были зало
жены и описаны на северном и южном склонах, па плоском во
доразделе и па восточном участке Попереченской степи (в Кун- 
черовской степи этот вид не обнаружен).

• На основании полученных таким образом данных и были по
строены возрастные спектры популяции раздельно для каждого 
участка (№ 1 — северный склон, № 2 — водораздел, № 3 — юж
ный склон, № 4 — восточный участок).

Как видно из рис. 3, изображающем возрастные спектры по
пуляции ранней осоки, популяция ее в Попереченской степи со
стоит исключительно из особей вегетативного происхождения. 
Особи семенного происхождения отсутствуют.

Наиболее близкими оказались возрастные спектры популя
ции на северном склоне (рис. 3, № 1 и рис. 4, № 1) и водораз
деле (рис. 3, № 2 и рис. 4, № 2). Половину всей численности 
популяции в них составляют генеративные растения (49,5% и 
50,0%), причем основная масса их в год изучения оказалась вре
менно пецветущей. Значительное участие в популяции рапней 
осоки на этих участках принимают состарившиеся растения (на 
северном склоне — 39,2%, на водоразделе — 38,3%). И лишь по 
11% с небольшим составляет группа подроста, представленная 
только молодыми вегетативными растениями вегетативного про
исхождения.

Популяция осоки ранней на южном склоне и на востоке степ
ного участка отличается от таковой на северном склоне и водо
разделе, значительным участием в ней состарившихся растений: 
54,3% — на южном склоне и 58,5% — на востоке степного уча
стка. Генеративные растения составляют соответственно 42,2% 
и 40,9%, среди них довольно значительна доля временно нецве
тущих. Весьма незначительно участие в популяции подроста:
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Рис. 3. Возрастные спектры популяций осоки ранней в Поперечен- 

ской степи.
№ I — возрастной спектр популяции осоки ранней на северном скло

не, Jw 2 — возрастной спектр популяции на водоразделе, М 3  — возраст
ной спектр популяции на южном склоне, № 4 — возрастной спектр попу
ляции на восточном участке.

1 — ювенильные, 2 — арматурные, 3 — молодые вегетативные, 4 — мо
лодые генеративные, 5 — средневозрастные генератпвные, 6 — старые 
генеративные, 7 — старые вегетативные, 8 — сенильные.
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Рис. 4. Возрастные спектры популяции осоки ранней в Поперечеи- 
ской степи по основным возрастным группам.

№ 1 — возрастной спектр популяции на северном склоне, № 2 — воз
растной спектр популяции на водоразделе, № 3 — возрастной спектр по
пуляции на южном склоне, № 4 — возрастной спектр популяции на во
сточном участке.

1 — подрост, 2 — генеративные растения, 3 —состарившиеся растения.

в популяции на южном склоне подрост составляет 3,5% от об
щего числа особей, в популяции на восточном участке и того 
меньше — лишь 0,6%.

Среди генеративных растений на обоих участках преобла
дают старые (29,1% и 23,2%), а молодые и средневозрастные 
растения вместе составляют 13,1% (на южном склоне) и 17,7% 
(в популяции на восточном участке). По-видимому, этим и объ
ясняется малое количество в популяции молодых вегетативных 
растений, так как они образуются при вегетативном размноже
нии из молодых и средневозрастных генеративных растений.

На популяцию ранней осоки в Попереченской степи, несо
мненно, наложили отпечаток выпас скота и экологические усло
вия. Являясь мезофитом (Фурсаев и др., 1956; Быков, 1962), 
осока ранняя лучше чувствует себя на северном склоне и водо-

3* ЗГз



разделе степного участка. Это подтверждается возрастными 
спектрами, в которых старые вегетативные и сенильные расте
ния принимают меньшее участие, и прямыми наблюдениями, 
показывающими большие размеры побегов и листьев, большую 
толщину корневища. На южном склоне и восточном участке, как 
уже отмечалось, в популяции преобладают состарившиеся ра
стения.

Восточный участок степи по экологическим условиям подо
бен северному склолу, одпако возрастные спектры их сильно от
личаются. Если принять во внимание, что площадка на востоке 
степного участка была выбрана непосредственно вблизи сущест
вовавшего некогда загона для скота и учесть замечание 
И. В. Ларина (1950) об отрицательной реакции ранней осоки на 
выпас, то преобладание в популяции состарившихся растений 
станет понятным. Здесь, на наш взгляд, наиболее сильно ска
зался выпас скота.

Изменение условий существования в сторону усиления сухо
сти оказывает отрицательное влияние и на вегетативное размно
жение осоки ранней.

В целом о популяциях осоки ранней в Попереченской степи 
можно сказать, что это нормальные стареющие (на северном 
склоне и водоразделе) или старые (на южном склоне и восточ
ном участке) популяции. Виргинильные особи отсутствуют в 
них в результате длительного вегетативного самовозобновления.

«Вегетативная репродукция сама по себе — путь к старению» 
(Уранов и др., 1970). В популяциях осоки ранней нет семен
ного подроста и продолжение рода вегетативно возникшей осо
би осуществляется фактически тем же вегетативным путем, пу
тем старения. Поэтому состояние популяции не совсем благо
получно. Она может существовать еще длительное время, возоб
новляясь вегетативно, но истинно благополучной она станет 
лишь тогда, когда в ее состав войдут генетически обновленные 
растения, появившиеся из семян.

Таким образом, два вегетативно-подвижных мезофитных ра
стения, живущих в одних и тех же условиях, имеют различные 
возрастные спектры популяций. Наблюдающуюся разницу, ви
димо, можно объяснить различными темпами семенного размно
жения: для осоки весенней характерно более частое семенное 
возобновление, а у рапней осоки оно происходит редко, эпизо
дически и в годы полевых исследований не наблюдалось.
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Л. В . Заугольнова

СВЯЗЬ ВОЗРАСТНОГО СПЕКТРА ЦЕНОПОПУЛЯЦИЙ 
С БИОЛОГИЧЕСКИМИ СВОЙСТВАМИ ВИДА

(на примере Acantholimon diapensioides Bge)

Благодаря работам сотрудников проблемной биологической 
лаборатории и кафедры ботаники Московского педагогического 
института им. В. И. Ленина под руководством профессора
А. А. Уранова в настоящее время накопился обширный мате
риал по возрастной структуре ценопопуляций у растений самых 
разнообразных жизненных форм. Попытка генетической клас
сификации типов ценопопуляций (Уранов и Смирнова, 1969) 
позволяет говорить о значительном разнообразии возрастных 
спектров даже в пределах нормального типа (в понимании 
Т. А. Работнова, 1950). С другой стороны, анализ значительного 
количества ценопопуляций одного вида в различных местообита
ниях (Заугольнова, 1969, Воронцова, 1971) позволяет говорить 
о том, что в некотором диапазоне условий существования воз
растная структура ' нормальных устойчивых ценопопуляций 
вида сохраняет характерные черты, повторяющиеся в разных 
ценопопуляциях. Например, резко левосторонний возрастной 
спектр наблюдается в ценопопуляциях ясеня обыкновенного; во 
многих нормальных ценопопуляциях типчака спектр носит чет
кий одновершинный характер — максимум приходится на. сред
невозрастные генеративные особи. Количественное соотношение 
возрастных групп, которое в основных чертах повторяется в нор
мальных дефинитивных ценопопуляциях, существующих в том 
диапазоне условий, где хотя бы часть особей вида полностью 
проходит онтогенез, можно назвать базовым типом спектра нор
мальной ценопопуляций вида. В пределах базового спектра на
копление особей какой-либо группы (по сравнению с другими) 
может быть связано как с большей деятельностью соответствую
щего возрастного периода (Денисов, 1970, Воронцова, 1971), так 
и с относительно высокой выживаемостью особей (Воронцова 
1971). Снижение численности любой группы (по сравнению с 
соседними) также можно объяснить сочетанием по крайней мере



этих двух факторов. Соотношение разновозрастных групп осо
бей в спектре иногда связано со спецификой вегетативного раз
множения вида (Григорьева. Статья в настоящем сборнике). 
Таким образом, можно полагать, что основные черты базового 
спектра связаны с основными биологическими свойствами вида, 
такими как длительность жизни и отдельных возрастных, перио
дов, интенсивность отмирания особей, особенности вегетативно
го размножения. Конечно, длительность жизни особей вида весь
ма изменчива, но пределы колебаний ограничены наследствен
ными свойствами данного вида. Интенсивность отмирания осо
бей также варьирует в очень широких пределах, но средняя ве
личина в стабилизированных популяциях является видовой ха
рактеристикой (Шмальгаузен, 1968). Сочетание этих показате
лей (в разном количественном выражении), вероятно, даст не
сколько вариантов основных типов базового спектра.

В настоящей работе мы попытались показать особенности 
базового типа спектра у растений специфической жизненной 
формы — плотной подушки. Эта биоморфа, насколько известно, 
до сих пор не подвергалась популяционной характеристике.

Предметом исследования послужил один из видов акаятоли- 
мона, распространенный в высокогорьях Тянь-Шаня. Вид отно
сится к секции Pulvinaria, которая представлена 6 видами 
с ареалом Кашгария — Памиро-Алай (Черняковская, 1936).

Систематическое положение исследуемого вида требует хотя 
бы краткого предварительного обсуждения. В настоящее время 
считается, что типичный Acantholimon diapensioides Boiss. 
с очень короткими листьями растет на Памире и в Шугнане 
(Черняковская, 1936). Более длиннолистная раса этого вида 
была выделена Остенфельдом в 1922 г. (Черняковская, 1936) 
в особый вид A. hedini Ostenf. Этот вид распространен в Пами- 
ро-Алае и доходит на востоке до оз. Чатыр-Куль и долины р. Ак- 
сай. Еще позже Е. Черняковская (1936) выделила образцы из 
Тянь-Шаня с более крупными и осгрыми листьями и пурпуро
вой чашечкой как собый вид под именем A. tianschanicum Czer- 
niak. Этот вид распространен в северо-восточной части Памиро- 
Алая, цертральном и южном Тянь-Шане (Черняковская, 1936). 
Район нашего исследования находится в пределах распростране
ния A. hedini (восточная часть ареала) и A. tianschanicum (за
падная часть ареала), а по морфологическим признакам 
(табл. 1) исследованная местная популяция обладает признака
ми всех трех упомянутых выше видов. Можно заметить, что 
Бунте (Флора СССР т. XVIII) относил к A. diapensioides Bge., 
оговаривая их отличие, и образцы из Тянь-Шаня с более круп
ными острыми листьями и пурпуровой чашечкой. На этом осно
вании возможно квалифицировать исследованную нами форму 
как Acantholimon diapensioides Bge., приняв вид в широком 
смысле.



Т а б л и ц а  1
Сравнительная морфологическая характеристика некоторых видов рода

Acantholimon

Червяковская (1936)

A. hedini 
Ostenf

A. tiansc 
hanicum  
Czerniak

A. diape- 
nsioides 

Boiss

Исследованная местная 
популяция

Окраска Белая Темно-ма- Белая с Белая Лиловая
чашечки

Оконча- Тупо-трех-

линовал

Заострен-

темно-пур
пуровой
жилкой
Тупые Тупые (ино Заострен

ния ли- граниые ные гда с ост ные (иног
ста
Край ли По краю Гладкий Гладкий,

рием)
Гладкий,

да тупые) 
Гладкий,

ста шерохова или слегка при основа при осно при основа
тый шерохова нии мелко вании ше нии шеро

тый шерохова роховатый ховатый

Положе Горизон- Вверх тор
тый

Горизонтам[ЬНО откло-
ние ли тально-от- чащие ненные
ста
Длина Л1

клонены
4 - 7 3 - 4 1 - 2 6 9

ста мм 
Прицвет Туповатые С острием Тупые q ко С остроко Тупые
ники на вер ротким ост- нечном (иногда

Ареал Памиро-

хушке

Памиро-

роковечвем 

Памир и Юго-запад

с коротким 
остроко 
нечием) 
Тянь-Шань

Алай док. 
ю-з. Тянь- 
Шаня

Алай (с-в) 
Тянь-Шань 
(цен. и 
юж.)

Шугнан ный (до
лина р. Ак
сай)

Работа проводилась в долине р. Аксай, расположенной на 
высоте 3000—3600 м над уровнем моря. Рельеф платообразныб, 
увалисто-всхолмлённый, возникший на третичных и четвертич
ных отложениях (Исаев, 1965). В долине р. Аксай выделяется 
три террасы; склоны террас имеют северную и северо-восточную 
экспозицию; угол наклона около 5—7°. Климат района резко 
континентальный, характеризующийся сильными западными 
ветрами, особенно летом. Средняя годовая температура 6—7°; 
максимум в июле +14,5°; зимой наиболее низкие.температуры 
—53,6°, снежный покров маломощный, вечная мерзлота на глу
бине 1,2—4 м. Безморозный период отсутствует, но летом поч
ва может нагреваться до 50—60°; в теплые месяцы минимум со
ставляет —9 —10°; годовые осадки 247 мм. Почва в горизонте 
до 40 см имеет температуру более 10° всего 40 дней в году, что



создает особо суровые условия для существования раститель
ности (Таштамбекова, Орозтожев, 1965). Почвы высокогорно
пустынные, такыровидные, мелкоземистые. Вся центральная 
часть долины и прилегающие склоны террас заняты высокогор
ными степями и полынными пустынями с пятнами подушечни- 
ков, на восток от Чатыр-Куля подушечники становятся ланд
шафтным образованием (Головкова, 1962).

Роль A. diapensioides в растительном покрове своеобразна. 
Благодаря тому, что подушки сохраняют значительное количе
ство отмерших листьев, а пространство между ними постепенно 
заполняется илистыми частицами почвы, создается весьма свое
образный субстрат, отличный по своим качествам от окружаю
щей почвы. Прежде всего, он медленно нагревается с поверхно
сти и медленнее остывает, что создает на поверхности подушки 
более ровный температурный режим. Измерения температуры, 
проведенные нами 19/VII—68 г. в момент выпадения снега, по
казали, что температура на поверхности почвы колебалась от 
+  9,8° до +12,0°, на поверхности подушки в уо же время коле
бания составляли +12,0° +12,4°. Измерения температуры, про
веденные в течение дня, также показывают некоторые различия 
в температурном режиме подушки и почвы (табл. 2).

Т а б л и ц а  2
Средняя дневная температура и ее изменчивость

Глубина Субстрат. М ± 0 Макс и мин. С*

0 см Почва 23,5 12,6 5,2—37,0 53
Подушка 18,5 8.0 5 ,2 -2 6 ,6 44

3 см Почва 18,1 9,4 4 ,8 -3 0 ,4 51
Подушка 17,9 7.0 4,6—26,6 39

5 см Почва . 14,4 5,8 4,4—20,4 40
Подушка 15,4 6,3 4,8-^22,6 40

* С — коэффициент вариации.

Благодаря накоплению органических остатков субстрат внут
ри «подушки и особенно в отмерших ее частях обогащен гумусом; 
пористое содержимое цодупщц обладает большей способностью 
впитывать влагу нежели окружающая мелкоземная почва. По
душка представляет компактное образование некоторой высоты, 
что создает защиту от ветра для растений других видов. Видимо, 
этими причинами объясняется то, что практически во всех ассо



циациях, где встречается акантоллшон, на его подушках посе
ляется масса других растений; там можно обнаружить прирост
ки злаков, всходы полыни, ювенильные и взрослые особи прак
тически всех видов, составляющих ценоз. Интересно, что на вер
шине увала, где условия существования отличаются наибольшей 
суровостью, практически вое особи других видов располагаются 
на отмерших частях подушек. Acantholimon diapensioides Bge 
представляет весьма оригинальную жизненную форму, развитие 
которой можно проследить в онтогенезе особи. Общая характе
ристика этой своеобразной биоформы приводится в ряде работ 
(Зайцева, 1949; Серебряков, 1962; Борисова, 1966).

При изучении популяции данного вида по морфологическим 
признакам были выделены следующие возрастные группы (при 
выделении возрастных групп мы придерживались тех общих 
принципов, которые используются сотрудниками проблемной 
биологической лаборатории для растений разных жизненных 
форм 1: всходы, ювенильные, имматуриые, взрослые вегетатив
ные и генеративные особи с подразделением на молодые, средне
возрастные и старые. Сенильные особи в ценопопулядиях встре
чались очень редко.

У акантолимона одногнездный, односеменной плод с сухим 
тонкоперепончатым или кожистым и угловато-ребристым около
плодником; раскрывается он лишь при прорастании семени. При 
плоде сохраняется пленчатая чашечка, создающая парусную по
верхность. Благодаря такому строению плоды разносятся вет
ром; обычно они задерживаются в трещинах цочвы или между 
побегами растений. Количество плодов, образующихся в попу
ляции, огромно. Подсчеты показывают, что одна генеративная 
особь может образовать от нескольких сотен (100—300) до не
скольких тысяч (3000) плодов.

В с х о д ы  (рис. 1а). Прорастание надземное, у всходов име
ются 2 ланцетные семядоли, несколько (до 4) листовых зачат
ков, стержневой неразветвленный корень. Верхушечная почка 
открытая. Гипокотиль достигает 4—5 мм, эшшотиль ничтожно 
мал (менее 1 мм), главная ось не ветвится. Всходы появляются 
в значительном количестве во второй половине июля. Календар
ный возраст всходов — несколько месяцев.

У ю в е н н л ь н ы х  о с о б е й  (рис. 16) семядоли засыхают, 
гипокотиль еще хорошо выражен, имеются как зеленые, так и 
пожелтевшие и засохшие листья (иногда только зеленые). По
следнее позволяет продположить, что всходы могут появляться 
и раньше — в самом начале короткого лета. На стержневом кор
не образуются боковые ответвления. Начинается ветвление глав
ной оси — боковые побеги возникают в пазухах нижних листьев; 
ветвление не выше II порядка. Боковые побеги очень короткие

1 «Вопросы морфогенеаа цветковых растений и строение их попу
ляций», М., «Наука», 1068.



Рис. 1. а — всход акантолимова; б — ювенильная особь; в — ймматур- 
ная особь; отмершие листья заштрихованы.

с небольшим числом зеленых листьев (2—5). В базальной части 
главного корня наблюдаются поперечные морщины, что.свиде
тельствует о втягивающей деятельности корней. Календарный 
возраст Ювенильных особей — от нескольких месяцев до 6 лет. 
Возраст определяется на основе подсчета общего числа листьев 
на главной оси и среднего числа зеленых листьев. Предполага
лось, что число зеленых листьев на оси характеризует количе
ство ежегодно образующихся листьев. Тогда возраст можно
определить следующим образом: п =  у-, «где п — возраст: L —
число листьев на главной оси; I — число листьев на годичном 
приросте главной оси. Одновременно проводилось определение 
годичного прироста подушки по диаметру, что позволило опре
делять приблизительный календарный возраст особей и после 
отмирания главной оси.

У и м м а т у р н ы х  о с о б е й  (рис. 1в) гипокотиль не выде
ляется, главная ось выражена четко и покрыта остатками отмер
ших листьев. На главной оси образуются побеги II—III порядка, 
то есть продолжается ветвление главной оси; побеги располага
ются более или менее этажированно, концентрируясь на двух 
уровнях, между которыми боковые побеги, как правило, не воз
никают. Создается такое впечатление, что боковые побеги на 
оси I порядка образуются порциями: на протяжении 20—30 уз
лов главной оси почки возобновления отсутствуют; затем следу



ет очень незначительный по длине участок побега с 3—4 узлами, 
где располагается 3—4 почки, дающие боковые побеги. У имма- 
турных особей насчитывается 2—3 «этажа» боковых побегов. 
Главная ось отличается от боковых большим диаметром и орто- 
тропным направлением роста. Побег I порядка у имматурных 
особей занимает чаще всего центральную часть начавшей фор
мироваться подушки, но иногда наблюдается искривление оси 
I порядка в верхней части в результате «давления» боковых по
бегов и тогда главная ось смещается к периферии подушки. По
беги, составляющие подушку, укороченные полициклические, 
моноподиально нарастающие, с акротонным типом ветвления. 
Интенсивность ветвления слабая — одна боковая ось на 20— 
50 узлов.

Таким образом, у имматурных особей начинается формиро
вание подушкообразной жизненной формы, а ее' характерными 
признаками (Борисова, 1966) являются: 1) слабое развитие 
главной оси; 2) радиальное расположение основных скелетных 
осей; 3) регулярное многократное ветвление побегов (с акротон- 
1'ым усилением), носящее этажированный характер; 4) слабое 
и медленное одревеснение побегов; 5) незначительный прирост 
годичных побегов, составляющий несколько мм; 6) сближенное 
расположение побегов.

В з р о с л ы е  в е г е т а т и в н ы е  о с о б и  (рис. 2а, б) .Вэтом 
возрастном состоянии начинается образование придаточных 
корней в базальной части осей I и II порядка. Корни могут воз
никать как на побегах нижних, так и верхних «этажей». Глав
ный корень постепенно теряет'первостепенное значение. В над
земной части растения главная ось по мощности развития с тру
дом выделяется среди боковых. Побег I порядка может сохра
няться, занимая в подушке центральное положение. Но гораздо 
чаще он претерпевает следующие изменения: а) сохраняется, но 
сдвигается в сторону под давлением боковых; б) отмирает в 
верхней части, сохраняя центральное положение; в) отмирает, 
но сдвигается в сторону под давлением боковых.4 .

В подушке появляются отмершие побеги, хотя их количество 
еще невелико. Базальные части осей II порядка в нижнем «эта
же» имеют плагиотропное направление, а в апикальной части 
переходят к ортотропному росту; оси следующих порядков (III, 
IV) — ортотропны. Благодаря такому распределению в направ
лении роста, сокращенным междоузлиям, атажированности вет
вления, длительному сохранению на осях отмерших листьев — 
формируется жизненная форма плотной подушки . Именно в 
этом возрастном состоянии, благодаря длительному (20—30 лет) 
сохранению отмерших листьев на побеге, внутри подушки соз
дается своеобразный пористый субстрат, характеристика кото
рого приводилась выше. Наличие такого субстрата в некоторой 
степени способствует дальвГёйшему образованию придаточных 
корней. " ____ j



Рис. 2. Схема расположении побегов взрослых осо
бей. Взрослая вегетативная особь — а — вид подушки 
сбоку; б — вид сверху, римскими цифрами обозначены  
побеги разных порядков. Молодые генеративные осо
би — в — ветвление главной оси; г — вид подушки 
сверху; 1 — отмершие побеги; 2 — генеративные побе
ги; 3 — границы парциалей; д — вид подушки сбоку.
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Таким образом, характерные свойства внутренней среды ра
стения — подушки сформировываются в конце виргинильного 
периода — у взрослых вегетативных особей.

У м о л о д ы х  г е н е р а т и в н ы х  о с о б е й  (рис. 2в,г) зна
чительно увеличивается количество придаточных корней. 
В этом возрастном состоянии они образуют основную массу кор
невой системы, но главный корень еще может сохраняться и 
тогда по диаметру он выделяется среди придаточных. Побег 
I порядка либо отмирает в верхней части вместе с находящими
ся здесь побегами II порядка, либо по мощности не выделяется 
среди боковых. Редко он сохраняет центральное положение, ча
ще сдвинут к периферии. Группы отмерших побегов появляются 
как в центре подушки, так и на периферии. Побеги II порядка, 
как правило, плагиотропны, хорошо разветвлены и несут до 10 
и более побегов III порядка. Побеги III порядка, расположенные 
в центре подушки, имеют ортотропное направление, а перифе
рийные — плагиотропное. Междоузлия плагиотропных побегов 
несколько увеличены по сравнению с ортотропными; .благодаря 
акротонному усилению ортотропные побеги в центре подуппси 
имеют большую высоту, нежели побеги на периферии. Вследст
вие такого соотношения в длине и направлении роста побегов 
подушка приобретает на вертикальном сечении форму полуэл- 
липса.

На осях III—IV порядка формируются пазушные укорочен
ные генеративные побеги. Каждый побег имеет 2 ассимилирую
щих листа и 4—5 чешуевидных, килеватых, полупрозрачных, бе
ловатых или слегка рыжеватых листьев с хорошо выраженной 
жилкой; в пазухе чешуевидных листьев расположены цветки; 
обычно на генеративном побеге 1, реже — 2 сидячих цветка.

В начале существования у молодых генеративных особей еще 
сохраняются главный корень (хотя верхняя часть отмирает) и 
основание побега I порядка, поэтому особь существует еще как 
целостное образование. Постепенно отмирание захватывает ба
зальные части побегов II порядка, в результате чего системы по
бегов теряют физическую связь друг с другом — образуется не
сколько самостоятельных единиц вегетативного происхождения; 
у некоторых один из придаточных корней превращается во вто
ричный стержневой корень. Образовавшиеся парциали тесно 
примыкают друг к другу, образуя компактный клон.

Подушка у молодых генеративных особей в плане имеет бо
лее или менее округлую форму, отмершие побеги занимают от 
0,1 до 0,25 площади подушки.

С р е д н е в о з р а с т н ы е  1 г е н е р а т и в н ы е  о с о б и  
(рис. 3). Подушка сохраняет более менее правильные округлые 
очертания; увеличивается высота подушки; главный корень от
мирает и его полностью заменяет система придаточных корней 
как вертикальных, так и горизонтальных. При выкапывании 
подушка распадается на парциали. Парциаль имеет следующее
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Рис. 3. Схема возрастных состояний акантолимона. Точками обозначены генеративные побеги, зачернены отмершие 
5  участки подушки.



Рис. 4. Отдельные парцнали в составе особи; а— парциаль средне
возрастной генеративной особи; б — парциаль старой генеративной особи.

строение (рис. 4а) — на плагиотропном побеге (чаще этр побег 
II—III порядка) весьма плотно располагаются ортотропные по
беги более высоких порядков; центральные разветвлены до 
IV порядка, периферийные лишь до II t На плагиотропном по
беге и в базальной части ортотропных имеется большое число 
придаточных корней. Базальные части побегов всех порядков 
покрыты массой отмерших листьев. Около одной трети побегов 
в парциалях отмирает. Группы отмерших побегов располагают
ся как в центре подушки, так и на периферии; происходит от
мирание как отдельных побегов, так и целых систем, иногда по
падаются полностью отмершие парциали. Трудно уловить ка
кую-либо закономерность в размещении отмерших участков по
душки. Во всяком случае такого четкого круга иа отмерших 
побегов, которое наблюдается у плотнодерновинных злаков, 
здесь не обнаруживается. Отмершие части подушки представ
ляют субстрат, обогащенный органическими веществами, обла
дающий повышенной нлагоемкостью и несколько уменьшающий 
нагрев и выравнивающий колебания температур (табл. 3).

С т а р ы е  г е н е р а т и в н ы е  о с о б и  (рис. 3). Подушка в 
плане теряет правильные очертания; форма ее весьма разнооб
разна и причудлива, что является результатом отмирания части 
слагающих подушку парциалей. Подушка состоит из парциалей, 
пространственно несколько отдаленных друг от друга. Парциа
ли старых генеративных особей характеризуются следующими 
чертами: мелких придаточных корней очень мало (рис. 46); жи
вые побеги в базальной части совершенно лишены листьев, бо-



Температура поверхности почвы, живой и отмершей части подушки
(1/VIII — 196S г.)

Подушка

Время Почва
Мертвая часть Живая часть

11 ч. 31.4 30,4 26,8

14 ч. 37,0 33,0 26,6

новых побегов и корней; побеги (особенно в центральной части 
парциали) практически не ветвятся. Чаще всего отмирают побе
ги, расположенные в центре парциали или в базальной части 
побегов более низких порядков. Каждая парциаль еще долгое 
время сохраняет способность образовывать новые побеги как ве
гетативные, так и генеративные. Старые вегетативные особи в ~ 
популяциях отсутствует.

Сенильные особи представлены разобщенными парциалями 
с очень небольшим числом живых побегов (5—7) и незначитель
ным количеством придаточных корней; большая часть подушки 
отмирает.

Биометрические показатели для возрастных групп особей 
акантолимона приведены, в. таблицах 4, 5.

Отдельные парциали могут какое-то время существовать са
мостоятельно, представляя особи вегетативного происхождения. 
Они являют собой «осколки» некогда крупной особи, потеряв
шие непосредственную связь друг с другом. Внешне они могут 
напоминать молодые вегетативные или даже молодые генератив
ные особи. Отсутствие или малое количество мелких придаточ
ных корней у особей вегетативного происхождения может слу
жить косвенным подтверждением того, что потенциальные воз
можности роста этих особей ограничены.

Наши наблюдения, проведенные над акантолимоном, не под
тверждают того положения, что у видов этого рода, образующих 
плотные подушки, преобладает вегетативное размножение, а 
семенное практически отсутствует (Головкова, 1959). Особенно 
четко выступает преобладание семенного возобновления над ве
гетативным при анализе возрастных спектров популяций этого 
вида.

Популяции изучались в следующих условиях: на плоской 
вершине IV террасы (вершина увала) в ассоциации 
Acantolimon diapensioides+ Hordeum turkestanicum-г- Festuca 
sulcata;
в верхней и средней части северо-восточного склона II—III тер
расы в ассоциациях A. diapensioides +  Hordeum turkestanicum-4-
4—167



СлО

Т а б л и ц а  4
Биометрические данные по возрастным группам Acantholimon diapensioides Вде (вяргиннльнын период)

Возрастные

группы

Длина 
главной 

оси в мм

Диаметр 
стебля у 

. корневой 
шейки 

в мм

Среднее 
количест

во зеленых 
листьев 

в год

Общее чи
сло побе

гов

Порядок
ветвления

побегов

Количест
во отмер
ших побе

гов

Число эта
жей вег- 
влеяия

Пределы 
календар
ного воз

раста

Всходы 5 - 7 0 ,5 -0 ,8 4 1 _ _ несколько
Ювенильные 8 —15 0,7—1,5 7 1—3 2

месяцев 
1—6 летИмматурные

Взрослые
8 -2 1 1 - 2 ю 7—20 3 —

со1 4—12 лет
вегетативные 1 6 -1 9 ГО 1 00 13 2 0 -7 0 4 2 - 5 4 12—19 лет



Биометрические данные по возрастным группам Acantholimon dlapensioides Вде (виргинилъный и генеративный
период)

Возрастные

группы

Диаметр и
сота по
душки' 

в см

Сред
нее ко- 
личест- 
во зеле

ных 
листьев 

в год

Общее чис

ло побегов

Доля отмер
ших побе
гов по чис

лу

. Доля от
мерших 

побегов по 
площади

Наличие
главного

корня

Количе
ство «эта
жей» вет

вления

Предель
ный по

рядок 
ветвле

ния

Календар
ный воз

раст

Имматурные
1 ,6 -4 ,2

10 до 10 есть ДО 3 4— 12 лет1 -1 ,5  . 3

Взрослые
вегетативные

5 ,1 -4 ,3
13 от 10 до 60 0 ,1 -0 ,2 есть ДО 4 4 12— 191 ,6 -1 ,8  

8 ,3 -6 ,7Молодые гене
ративные

14 100—500 0 ,1 -0 ,2 5 выделя
ется, но 

может от

4 - 5 5—7 00 1 002 - 3

Средневоз 25,5—20,4
15

несколько 0 ,2 5 -0 ,3
мирать

нет 4 - 5 4 43—220
растные гене
ративные

7—9 сотен и 
более

Старые гене
ративные

40 ,3 -26 ,3 14 — « -- более 0,3 нет 4 до 600 лет.
.1 0 -1 1 4



-f Festuca sulcata u A. diapensioides-f Artemisa rodantha +  Festu- 
ca sulcata;
на плоской поверхности I террасы в ассоциации 
A. diapensioides-r-Hordeum turkesanicum + Artemisia rodantha. 
Размах высоты между крайними точками составляет 300—400 м. 
Ценопопуляции изучались на транспектах по 5—10 м2, заложен
ных по простиранию склона. Данные для каждой ценопопуля
ции получены на 25—40 площадках по 1 м2. Подсчет произво
дился исходя из числа первичных особей (то есть особей семен
ного происхождения).

Во всех изученных ценопопуляциях акантолимона преобла
дают особи семенного происхождения, что свидетельствует о 
преимущественном семенном возобновлении этого вида на скло
нах и плакорных участках террасе в долине р. Аксай. Во всех 
местообитаниях развиты ценопопуляции нормального типа 
(табл. 6). Изученные ценопопуляции обнаруживают значитель
ное сходство по характеру возрастного спектра: имеется 2 мак
симума, приходящиеся на ювенильные и старые генеративные 
особи; минимум соответствует взрослым вегетативным и сениль
ным особям. Падение численности от ювенильных к взрослым 
вегетативным особям связано прежде всего с интенсивной воз
растной элиминацией; нарастание ее интенсивности прекраща
ется именно в тот период, когда сформирована морфологическая 
структура, свойственная данной жизненной форме. Переломным 
моментом в существовании популяций оказывается конец вир- 
гинильного периода — падение численности сменяется подъе
мом. В генеративной части популяции преобладающей группой 
являются старые генеративные особи, что можно объяснить не
обычайно большой длительностью этого возрастного периода 
(табл. 5).

Поскольку основные количественные соотношения возраст
ных групп в спектре постоянно повторяются в целом ряде нор
мальных ценопопуляций в изученном диапазоне условий, можно 
рассматривать эти повторяющиеся соотношения в качестве базо
вого типа спектра нормальных ценопопуляций акантолимона. 
Описательная характеристика основных черт базового типа 
спектра дана выше. Чтобы получить самую общую количествен
ную характеристику базового спектра, можно использовать ста
тистические величины: среднюю арифметическую, моду или ме
диану.

Поскольку базовый спектр должен отражать наиболее часто 
повторяющиеся случаи в соотношении возрастных групп кон
кретных ценопопуляций, видимо, лучшей характеристикой была 
бы мода, но она требует большего количества наблюдений. По
этому мы использовали средние арифметические величины отно
сительного участия возрастных групп в * конкретных ценопопу
ляциях для построения базового типа спектра (рис. 5). Исполь
зование медианы дает аналогичный результат.
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* Участие всходов вычислялось отдельно от общей численности по* 
пуляции, в дальнейших вычислениях они в расчет не принимались.

В пределах указанного базового тина спектра возможны не
которые колебания относительного участия особей разных воз* 
растных групп: так, в ценопопуляция № 5 (табл. 6) наиболее 
значительно участие молодых генеративных особей, в № 4 — 
довольно высоко содержание средневозрастных, а доля молодых 
надает; в № 6 и других — превалируют старые особи, участие 
молодых и средневозрастных снижается но сравнению с ценопо- 
пулядиями № 4 и 5. Сопоставление возрастных спектров этих 
ценопопуляций позволяет рассматривать ценопопуляцию № 5 
как более мододую, а 4 и 6 как:более^<угарые. Изменение соотно
шений в генеративной группе особей НёСКгёа напоминает иэме- 
нения в ценопопуляйяях древесных пород при ^азЬйтии их во 
времени (Заугольнова, 1968).



Рис. 5. Базовый тип спектра нормальных ценопопулядий акантоли- 
мона. I — ювенильные особи; II — нмматурные особи; III —■ взрослые ве
гетативные; IV молодые генеративные; V — средневозрастные генера
тивные; VI — старые генеративные; VII — сенильные. Базовый тип спек
тра показан штрихбвкой; пунктиром обозначены пределы колебаний со
ответствующих величин.

Таким образом, при анализе нормальных ценопопулядий 
акантолимона, несмотря на некоторую изменчивость возрастных 
спектров, может быть установлен базовый тип спектра (рис. 5), 
свойственный виду в некотором диапазоне условий. Основные 
черты базового спектра акантолимона могут быть объяснены 
биологическими свойствами этого вида — длительностью перио
дов и изменением интенсивности отмирания особей.
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О СХОДСТВЕ ЖИЗНЕННЫХ ЦИКЛОВ 
И ВОЗРАСТНОГО СОСТАВА ПОПУЛЯЦИЙ НЕКОТОРЫХ 

ДЛИННОКОРНЕВЙЩНЫХ РАСТЕНИЙ ДУБРАВ.

Число видов, исследованных в онтогенетическом плане, стре 
мительно возрастает. Обилие фактического материала неизбеж
но должно привести к попыткам классификации видов по осо 
бенностям хода жизненного цикла. Построение таких класси 
фикаций облегчит выделение возрастных состояний у еще не ис
следованных видов и выявит биологические свойства видов, 
определяющие тот или иной характер возрастных спектров по
пуляций.

В травяном покрове дубрав четко выделяется несколько 
групп видов, в которых структура особей меняется однотипно 
на протяжении большого жизненного цикла. Одну из таких 
групп составляют: Aegopodium podagraria L., Carex pilosa Scop., 
Mercurialis perennis L.

В настоящей статье рассматривается жизненный цикл 
Mercurialis perennis в сравнении с жизненными циклами Aego
podium podagraria u Carex pilosa.

Возрастная периодизация в жизненном цикле пролесника 
дана по общепринятой схеме (Работнов, 1950).

I. Л а т е н т н ы й  п е р и о д .
Массовое цветение пролесника в среднерусских дубравах 

происходит в конце апреля — начале мая. К июню семена созре
вают и опадают на землю. Сравнительно большой вес и размер 
семян препятствует их широкому распространению. Основная 
масса семян остается около материнских растений, отчасти они 
разносятся муравьями и мышевидными грызунами" (Mukerji, 
1936; Boatman, 1956; Рысина, 1968). Собранные в июне семена 
в условиях леса прорастают уже в середине октября, в массе 
проростки появлются в мае.

Прорастание может быть надземным и подземным, семядоли, 
вынесенные на поверхность почвы, зеленеют (Mukerji, 1936; 
Рысина, 1968).

II. В и р г и н и л ь н ы й  п е р и о д



П р о р о с т о к  пролеснпка имеет две овальные семядоли, 
утолщенный гипокотиль длиной до 1,5 см и главный корень. Об
ласть корневой шейки и главный корень покрыты корневыми 
волосками, буреющими к концу первого вегетационного перио
да. Корневые волоски сохраняются несколько лет, и по наличию 
их хорошо заметна граница между гипокотилем и корнем. Глав
ный корень слабо ветвится; первые два придаточных корня по
являются на гипокотила между основаниями семядолей. К мо
менту образования второй пары срединных ассимилирующих 
листьев в пазухах семядолей закладываются почки возобновле
ния (Mukerji, 1936; Шик, 1953).

Осенью семядоли обычно опадают, двухлетние растения с хо
рошо сохранившимися семядолями являются исключением.

У однолетних растений к зиме побег I порядка отмирает вы
ше семядольного узла, а из пазушных почек развиваются побе
ги II порядка (один или два). С этого момента начинается сим- 
подиальное возобновление пролесника.

Группу ю в е н и л ь н ы х  составляют однолетние растения 
после отмирания семядоль и двух-трехлетние растения, возоб
новляющиеся симподиально (рис. 1).

Рис. 4а. Ювенильные растения пролески.



Рис. 16. Имматурыое растение пролески.

П о б еги  II и с л е д у ю щ и х  п ор я дк ов , кром е ср ед и н н ы х , и м ею т
1 — 2  пары  ч еш у ев и д н ы х  л и ст ь ев , в п а а у х а х  н и ж н ей  п ары  за к л а 
ды в аю тся  почки в о зобн ов л ен и я . П обеги  п р ол есн и к а  м о ж н о  сч и 
тать  п ер ех о д н ы м и  от м о н о ц и к л и ч еск и х  к д и ц и к л и ч еск и м  (С ер еб 
р я к ов , 1 9 5 2 ):  осен ь ю  на п о в ер х н о ст ь  почвы  в ы н ося тся  зел ен ы е  
ск р уч ен н ы е в т р у б о ч к у  л и ст ь я , в таком  состоя н и и  п о б ег  зи м у е т  
и п р о д о л ж а ет  рост  у ж е  в есн ой  сл ед у ю щ ег о  года.



Рис. 1в. Сенильное растение пролески.

В начале вегетационного периода побега пролесника дости
гают максимальных размеров, свойственных возрастному со
стоянию. К зиме все побеги отмирают выше зоны возникнове
ния инноваций.

Сближенные основания побегов формируют своеобразное 
симподиальное корневище (Серебряков, Серебряков, 1965), по 
числу порядков побегов которого можно определить возраст ра
стения.

В ю в е н и л ь н о м  состоянии у пролесника увеличивается 
число боковых и гипокотильных корней, начинают появляться 
придаточные корни стеблевого поисхождения. Гипокотиль 
и главный корень сохраняются долго, но впоследствии их труд
но обнаружить среди множества более крупных придаточных 
корней.

В и м м а т у р н о м  возрастном состоянии в рост одновремен
но трогается несколько почек, образуя побеги по размерам зна
чительно отличающиеся от побегов ювенильных растений (таб
лица 1). Соответственно резко увеличивается и запас почек воз
обновления. Формируется первичный куст (рис. 1, б).

По мере развития придаточных корней главный корень пере
стает играть ведущую роль в корневой системе пролесника.
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Имматурное состояние длится два-три года. Следующим эта
пом развития особи является м о л о д о е  в е г е т а т и в н о е  со
стояние, когда кроме ортотропных побегов, составляющих пер
вичный материнский куст, появляются подземные плагиотроп- 
ные побеги.

Вегетативное разрастание начинается с 5—6 летнего возра
ста. Летом пазушная почка нижнего чешуевидного листа трога
ется в рост, развивая подземное шнуровидное белое очень хруп
кое корневище, растущее на глубине 5 см. Сближенные на конце 
зачатки листьев прикрывают конус нарастания. Верхушка по
бега загнута вверх и назад, так что растущий плагяотропный по
бег раздвигает частицы почвы, оказавшиеся впереди участков 
стебля. Осенью терминальная почка выносится на поверхность, 
и в таком состоянии побег зимует. Весной окончательно форми
руется ортотропный парциальный побег, который дает начало 
парциальному кусту (Chouard, 1934; Шик, 1953).

Молодое вегетативное состояние — начало формирования 
куртины — очень непродолжительно (1—2 года). Парциальные 
побеги и побеги, входящие в состав первичного куста, у молодых 
вегетативных особей ймеют высоту, число и размеры листьев, 
приближающиеся к таким же показателям у особей генератив
ной группы (таблица 1). Иногда пролесник зацветает одновре
менно с образованием первого парциального побега, практически 
Ьшнуя молодое вегетативное состояние.

III. Г е н е р а т и в н ы й  п е р и о д  самый продолжительный 
в жизненном цикле пролесника. В этом периоде начинается ве
гетативное размножение путем отделения групп (или систем) 
парциальных кустов вследствие разрушения участков корне
вища.

К группе генеративных растений относятся куртина и си
стемы парциальных кустов вегетативного происхождения.

Основным структурным элементом взрослой особи пролес
ника является п а р ц и а л ь н ы й  куст .  Развитие его начина
ется с появления парциального побега из терминальной почки 
плагиотропного корневища. Парциальный побег может быть ве
гетативным или генеративным (рис. 2, I). Побеги следующих по
рядков возникают из пазушных почек нижних чешуевидных 
листьев. Развитие первых придаточных корней в основании пар
циального побега начинается в июне — июле. Новообразование 
придаточных корней происходит каждый год в основании орто
тропных ассимилирующих побегов.

Парциальные кусты 2—5-летнего возраста имеют вегетатив
ные и генеративные побеги и образуют плагиотропные корневи
ща — отбеги, являясь центрами формирования новых парциаль
ных кустов (рис. 2, II).

В надземной сфере таких кустов наблюдается различное со
отношение вегетативных и генеративных побегов.



Рис. 2. Онтогенез парциального куста пролесника.

У 2—5-летних парциальных кустов молодых генеративных 
особей часто образуются силлептические побеги.

Кусты 6—7-летнего возраста (рис. 2, III) развивают толь
ко ортотропные (вегетативные или генеративные) побеги, от
беги уже не образуются (Шик, 1953). В дальнейшем, на
8—9 год, парциальный куст начинает отмирать: прекращается 
новообразование ортотропных ассимилирующих побегов и при
даточных корней, старые корни постепенно разрушаются.

В некоторых случаях у отмирающих парциальных кустов из 
спящих пазушных почек развиваются небольшие ортотропные 
побеги ювенильного типа. Отмирающий парциальный куст пред 
ставляет собой систему сближенных оснований побегов прошлых 
лет (подиумов) и служит для закрепления особи и связи сосед
них более молодых парциальных кустов. Следующим этапом яв 
ляетс^ разрушение парциального куста. Онтогенез его в сред
нем составляет 10 лет.

Подразделение генеративного периода у Mercurialis perennis, 
как и у большинства травянистых растений, проведено на осно
вании соотношения активно растущих частей особи и частей, 
прекративших рост. Для пролесника, так же как и для осоки и 
сныти, к активно растущим частям особей были отнесены отбеги 
(К р ) и жизнеспособные парциальные кусты (Рж )\ а к частям 
растения, прекратившим видимый рост, отнесены коммуникаци
онные корневища (Кк ) и отмирающие парциальные кусты 
(Ро). Относительная молодость или старость особей пролесника 
оценивается по показателям Р и К, которые (по предложению

Рж --Рп
А. А. Уранова) вычисляются следующим образом: Р =  р 

К и —-Кк 
К =  Кр +Кк

В таком случае к молодым генеративным могут быть отне
сены особи, у которых К >  О, Р >  О, то есть процессы роста и



новообразования преобладают над процессами отмирания. У ста
рых генеративных растений, напротив К <  О, Р <  О,— преобла
дают процессы старения и разрушения. Средневозрастные гене
ративные особи характеризуются частичным ослаблением про
цессов новообразования: К <  О, Р >  О.

Возможность применения одних и тех же показателей при 
подразделении генеративного периода у пролесника, осоки воло
систой и сныти (Смирнова, 1967) свидетельствуют о большой 
близости этих видов по особенностям хода жизненного цикла.

К м о л о д ы м  г е н е р а т и в н ы м  р а с т е н  и'я м мы отно
сим куртины и системы парциальных кустов. Первые обычно 
еще не достигли зрелости, абсолютный возраст куртин невелик, 
у них часто наблюдается недоразвитие соцветий.

Особи вегетативного происхождения по основным показате
лям возрастности аналогичны куртинам, но они могут отличать 
ся несколько большей вегетативной мощью.

С р е д н е в о з р а с т н ы е  г е н е р а т и в н ы е  растения всегда 
представлены мощно развитыми системами парциальных кустов 
(таблица 1). Признаки старения этих особей проявляются в 
уменьшении числа растущих корневищ и, следовательно, в по
нижении способности к захвату новой площади.

В дальнейшем с увеличением возраста у пролесника не 
только уменьшается число растущих корневищ, но и сокращает
ся число ассимилирующих ортотропных побегов — растение пе
реходит в с т а р о е  г е н е р а т и в н о е  с о с т о я н и е .

IV. С е н и л ь н ы й  п е р и о д
С т а р ы е  в е г е т а т и в н ы е  р а с т е н и я  — небольшие си

стемы парциальных кустов, в которых господствуют отмираю
щие парциальные кусты. Живые парциальные кусты имеют не
большие ортотропные побеги с 2—3 парами ассимилирующих 
листьев. Растущих корневищ эти особи, как правило, не образу
ют, запас почек возобновления у них невелик, новообразования 
придаточных корней не происходит.

К с е н и л ь н ы м  относятся особи пролесника, у которых 
развивается один ортотропный побег ювенильного типа, корне
вая система почти полностью разрушена (рис. 1). Это последний 
этап в жизненном цикле растения.

Популяции осоки волосистой, сныти и пролесника в широ
колиственных лесах отличаются большим своеобразием. В их 
возрастных спектрах совсем нет особей виргинильного периода, 
господствуют генеративные растения. Сныть, осока волосистая и, 
по всей вероятности, пролесник образуют крайний вариант по
пуляций с периодическим характером семенного возобновления. 
Период между соседними семенными инвазиями может длиться 
десятки лет и самоподержание популяций осуществляется веге
тативным путем (Уранов, Смирнова, 1969).

Вегетативное размножение у  всех трех видов начинается в 
конце виргинильного и длится до сенильного периода. Наиболее



интенсивно оно в генеративном периоде. К размножению обыч
но приступают большее по протяженности и собственному воз
расту системы. У них разрушается парциальный куст (побег) 
или участок плагиотропного корневища и возникают две — не
сколько дочерних особей — систем парциальных образований. 
Их возрастное состояние определяется по относительной доле 
активно растущих побегов (показатели Р и К). Наблюдения в 
природе показали, что у осоки волосистой, пролесника и сныти 
в генеративном периоде возможны два варианта вегетативного 
размножения: 1) дочерние особи по возрастному состоянию ана
логичны материнской (рис. 3, I). В таком случае происходит по
вторение одних и тех же возрастных состояний в большом жиз
ненном цикле, что приводит к удлинению генеративного периода 
и обеспечивает возможность самоподдержания популяций веге
тативным путем; 2) дочерние особи по возрастному состоянию 
не идентичны материнской. Этот вариант вегетативного размнп 
жения неоднороден. Если при размножении разрушается и от
мирает большой участок материнской особи, то у дочерних осо
бей изменяются отношения Р и К в пользу активно растущих 
побегов. Дочерние особи претерпевают омоложение (рис. 3, II). 
Если же материнская особь делится на неравноценные части, а 
отмирания заметных участков ее не происходит, то у одной (не
скольких) дочерних особей отношения Р и К изменятся в поль
зу активно растущих побегов и она будет более молодой, а дру
гой (других) это отношение изменится в пользу побегов прекра
тивших рост и она становится более старой (рис. 3, III).

В первом случае наблюдается значительное удлинение жиз
ненного цикла и омоложение популяции, во второй — частичное 
увеличение продолжительности существования клона. Популя
ция остается на прежнем уровне.

Омоложение вегетативного потомства у осоки волосистой, 
сныти и пролесника приводит к повторению уже пройденных 
материнской особью этапов жизненного цикла в пределах гене
ративного периода.

Осока волосистая, пролесник и сныть объединяются в одну 
группу по принципу размещения многолетних частей особи, по 
продолжительности их существования и по ходу изменения 
структуры особи на протяжении большого жизненного цикла.

Морфологически структурные единицы взрослых особей 
у этих видов различны: у пролесника и осоки это симподиальнн 
нарастающие парциальные кусты, образованные у первого вида 
побегами с удлиненными междоузлиями, у второго — розеточ- 
ными побегами. У сныти структурной единицей особи является 
моноподиально нарастающий парциальный роаеточный побег. 
Однако по продолжительности существования и приуроченности 
к ним основной массы придаточных корней и почек возобновле
ния парциальные кусты осоки, пролесника и розеточные побеги 
сныти являются аналогичными образованиями.
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Рис. 3. Схема вегетативного размножения взрослых особей пролес- 
нлка, сныти и осоки волосистой:

1 — живые, 2 — отмирающие парциальные образования; 3 — расту
щие; 4 — коммуникационные корневища; А — материнская; Ah А2 — до
черние особи. Извилистой линией показано место разрушения корневища.

Во всех трех случаях эти активно нарастающие структурные 
единицы являются центрами закрепления особей. Центры за
крепления — парциальные кусты или побеги — соединены пла- 
гиотропными гипогеогенными участками корневищ. Длина ком
муникационных корневищ — расстояние между парой центров 
закрепления — равна, в среднем, 20—30 см; примерно половину 
этой величины составляет радиус корневой системы каждого



парциального образования. Корневые системы соседних парци
альных образований могут соприкасаться или перекрывать друг 
друга, создавая в подземной сфере довольно густую сеть корней. 
Наибольшая корневая насыщенность наблюдается у осоки воло
систой (таблица 2),

Та б л и ц а  2
Некоторые возрастные показателп взрослых особей пролесника, 

осокн волосистой, сныти

Сныть
обыкновен

ная
Осока

волосистая
Пролеснпк
многолет

ний

Число придаточных корней у пар
циального образования 7-8 9-8 10—12

Средняя длина придаточных кор
ней, см. 10-12 8-10 10-12

Окорененность (число боковых 
корней на 1 см. придаточного 
корня) 2-3 6-7 3-4

Длина плагиотропных корневищ,
см. 29-30 24-26 19-20

Длина особи, см. 150-210 220-300 260-300
Число парциальных образований 
у особи 3-4 6-8 8-9

Число растущих корневищ у осо 
би 2-4 3-4 5-6

Условный возраст особи (макси 
мальный и средний) 6-8 (12) 7-8 (10) 7-8 (12)

Рис. 4. Схема фаз морфогенеза пролесника.

Парциальные образования особей осоки, пролеспика и сныти 
размещаются приблизительно на равном расстоянии друг от дру
га. Закономерное распределение парциальных образований объ
ясняется ограниченным периодом роста плагиотропных корпе-



вищ (июль — сентябрь) и их слабо развитой способностью к вет
влению.

Парциальные образования (центры закрепления) существу
ют на занятой площади до 10 лет, приблизительно в таких же 
пределах колеблется условный возраст особей. Большая протя
женность особей, длительность существования их на занятой 
территории, закономерное распределение парциальных образо
ваний, контролирование придаточными корнями практически 
всей подземной сферы особи дает возможность рассматриваемым 
видам формировать при благоприятных условиях сплошные за
росли, в которые чрезвычайно затруднено внедрение других 
видов

В жизненном цикле пролесника выделены следующие фазы 
морфогенеза (рис. 4):

1) Первичный побег. Этой фазе соответствует возрастное со
стояние проростков и ювенильных растений до начала кущения.

2) Первичный куст. Этой фазе соответствует имматурное воз
растное состояние.

3) Куртина. Фаза куртины захватывает молодое вегетатив
ное и отчасти генеративное состояние.

Первые три фазы морфогенеза растения проходят за 5 — 
6 лет, при переходе к следующей фазе начинается вегетативное 
размножение, объектом морфогенеза становится клональная 
особь.

4) Система парциальных кустов — наиболее продолжитель
ная фаза в жизненном цикле пролесника; она захватывает весь 
генеративный и часть сенильного периода. При отсутствии омо
ложения дочерних особей эта фаза длится 20—30 лет, но специ
фика вегетативного размножения дает возможность предполо
жить, что в оптимальных условиях существования ее продолжи
тельность значительно больше.

Этой фазе соответствуют структурно наиболее сложно устро
енные особи с максимальной жизненной активностью (рис. 4,
IVA) .

5) Парциальный куст. Фаза парциального куста — завер
шающий этап большого жизненного цикла. Появление ее явля
ется следствием прогрессивного разрушения жизненной формы 
на нисходящей ветви развития. Эта фаза очень непродолжитель
на и совпадает с сенильным возрастным состоянием (рис. 4,
IVB) .

В жизненном цикле осоки волосистой выделены те же фазы 
морфогенеза, что и у пролесника. У сныти отсутствует фаза 
первичного куста, но фазу куртины растение, как и два преды
дущих видк, достигает к 5—6 годам за счет удлинения фазы пер
вичного побега. Фазам системы парциальных кустов и парциаль
ного куста соответствуют у сныти аналогичные фазы систем пар
циальных побегов и парциального побега^



Общая продолжительность жизненного цикла у всех трех ви
дов приблизительно одинаковая и при отсутствии омоложения 
дочерних особей в генератшшом периоде составляет около 
50 лет, но в оптимальных условиях, в ассоциациях, где в травя
ном покрове господствуют этш виды, продолжительность их су
ществования приближается к 100 годам.

Особенности жизненных циклов пролесника, осоки волоси
стой и сныти, такие как: большая продолжительность фазы кло
на, интенсивность вегетативно-го размножения, омоложение до
черних особей при вегетативном размножении в сочетании с уг
нетающим влиянием материнских особей на семенное оСЗибииБ 
ление и плохим прорастанием семян под пологом материнских 
растений — определяют своеобразную возрастную структуру 
популяций этих видов.

Своеобразная структура особей, в котором оптимально вопло
щаются возможности захвата и! удержания территории; своеоб
разный ритм роста подземных |Побегов и распределение корне
вых систем, приводящие к появ пению сплошных зарослей; отно
сительно большая протяженность и масса особей — определяют 
способность этих видов доминирювать в синузии дубравного ши 
рокотравья, сменяя друг друга в| экологических рядах по увлаж
нению и богатству почв.
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ОНТОГЕНЕЗ И РАЗНОГОДИЧНАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ 
СОСТАВА ПОПУЛЯЦИИ ТОНКОЙ ПОЛЕВИЦЫ 

(Agrostis tenuis Sibth.)

Тонкая полевица (Agrostis tenuis Sibth.) имеет широкое рас
пространение, встречаясь почти во всех районах Европы, в Ма
лой Азии, на Кавказе, западной и восточной Сибири, в северной 
Африке и северной Америке (как интродуцированный вид). Она 
растет на суходольных и поемных лугах, в разреженных лесах, 
по их опушкам, по берегам рек и озер, на песчаных местах.

Сведения о кормовых достоинствах полевицы разноречивы. 
Так Ларин (1950) считает полевицу посредственной кормовой 
травой как на пастбищах, так и в сене. Того же мнения придер
живается Рожевиц (1937), который считает, что полевица имеет 
значение только на обедненных почвах. Александрова (1940), 
Штрекер (1931) считают тонкую полевицу ценным пастбищным 
злаком. Котов (1941), Матвеева и Знаменская (1960), Марков 
(1961) сравнивают ее по высоким качественным показателям с 
тимофеевкой и ежой, и считают, что она заслуживает введения 
в культуру.

Тонкая полевица являлась объектом исследования многих 
ботаников. Изучалось, главным образом, анатомическое строение 
(Philipson, 1937, Вовк, 1965, Курченко, 1970), механизм цвете
ния (Вовк, 1966), устойчивость к воздействиям различных хи
мических веществ (Turner and Gregory, 1967, Spargue, 1934), 
роль в ценозах (Грейг-Смит, 1967, Лавренко, 1940, Соколова, 
1951, Афанасьев, 1968). Большой жизненный цикл в литературе 
не освещен.

Тонкая полевица относится к рыхлокустовой жизненной фор
ме. На бедных почвах с редким травостоем образуются плотные, 
хорошо обособленные дерновины, поэтому она является удобным 
объектом исследования на постоянных площадках. Наблюдения 
над фиксированными особями, проведенные нами в течение 
5 лет, дали возможность выяснить длительность пребывания ра
стения в определенных возрастных состояниях, особенности про-
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Рис. 1. Типы побегов тонкой полевицы по направлению роста: 
а — вневлагалшцный апогеотропный; б — вневлагалтцный косоапогео- 
тропный; в — вневлагалшцный косогеотропный; г — вневлагалтцный 
диагеотропный.



текания онтогенеза в зависимости от метеорологических усло
вий, а также ежегодную изменчивость состава популяции.

С т р у к т у р а  по бе г о в .  Возобновление вневлагалищное. 
(Иногда у генеративных побегов трогаются в рост внутривлага- 
лищно верхние почки, но эти побеги слабы и быстро отми
рают) .

По направлению роста различаются побеги апогеотропные, 
косоапогеотропные, диагеотропные и косогеотропные (рис. 1). 
Диагеотропные побеги имеют либо укороченную горизонтальную 
(плагиотропную) часть 1 — 1,5 см, либо формируется удлиненное 
корневище до 15 см длины.

В зависимости от длины междоузлий в дерновине различают
ся укороченные вегетативные, удлиненные вегетативные и ге
неративные с укороченной нижней частью. В первый год жизни 
побега формируется укороченная часть, которая составляет 4— 
6 мм. На следующий год образуется удлиненный вегетативный 
или генеративный побег, то есть согласно классификации 
Т. И. Серебряковой (1970) побеги являются полурозеточными.

Побег начинается предлистом 3—5 мм длины, за которым 
следуют два чешуевидных листа. Нижний из них, как и пред- 
лист, 4—6 мм длины, верхний — 10—14 мм. Выше следует не
полный лист с влагалищем 15—17 мм и пластинкой 3—5 мм, 
далее нормально развитые листья с влагалищем 2,5—3 см и 
пластинкой 3—4,5 см длины. Продолжительность жизни побега 
обычно два-три, реже четыре года. На удлиненном вегетативном 
или генеративном дициклическом побеге чаше всего развивается
9—10 листьев, на трициклическом — тетрациклическом — до 
23 листьев.

Удлиненная часть диагеотропных побегов несет бурые чешуи 
8—12 мм длины. В пазухе каждой чешуи находится почка. 
Большинство почек трогается в рост, образуя боковые ветви кор
невища. На корневищах насчитывается 10—16 узлов. Междоуз
лия, как и чешуи, имеют длину 8—15 мм, чем ближе к верху
шечной почке, тем они длиннее по сравнению с междоузлиями 
у основания. В каждом узле наблюдается укоренение. Верху
шечная почка корневища, выйдя на пбверхность почвы, дает 
начало ортотропному побегу.

Почки \  Верхушечная почка в период роста вегетативного 
побега имеет следующее строение, рис. 2. В свернутом влагали
ще верхнего листа находится зачаток листа в виде колпачка и 
валик, то есть емкость почки равна 2.

Формирование генеративной почки начинается в конце апре
ля — в мае. К концу мая часть соцветий сформирована (рис. 2, г, 
д), у других еще только начинается процесс дифференциации 
верхушечной почки. 1

1 Сбор материала производился в конце мая.
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Рис. 2. Почки тонкой полевицы: а — верхушечная; б — боковая в па
зухе третьего сверху листа генеративного побега; в — боковая, тронув
шаяся в рост в пазухе второго сверху листа генеративного побега; 
г — формирующееся соцветие и колосок (д); е — почка корневища с за
чатками чешуй и листьев.



Боковые почки образуются не во всех пазухах зеленых ли
стьев вегетативных и генеративных побегов, чаще всего они об
разуются в пазухах листьев, начиная с пятого-шестого яруса 
(табл. 1). У этих почек под покровом чешуи сформировано 3 ли
стовых зачатка в виде колпачков и валик, то есть емкость почки 
равна 4. Самые верхние почки на удлиненном вегетативном по
беге закладываются либо в пазухе предпоследнего нормально 
развитого листа, либо в пазухах вторых-третьих сверху листьев. 
На генеративном побеге последняя почка в виде зачатка закла
дывается, как правило, в пазухе предпоследнего (второго свер
ху) перед соцветием листа (рис. 2,6, в ). Верхние почки на удли
ненном вегетативном и генеративном побегах развиты слабо, 
они прикрыты несросшейся чешуей и состоят из двух колпачков 
и бугорка — зачатка листа, то есть емкость почки равна 3. Эти 
почки редко трогаются в рост, причем чаще всего у старых дер- 
новин. Такая тронувшаяся в рост почка насчитывает 1,7 см дли
ны и имеет вытянутую до 1,5 см чешую — предлист, три зачат
ка листьев и валик, то есть емкость равна 4. (рис. 2в). Эти побе
ги слабые, растут внутривлагалищно, плотно прижавшись к 
стеблю и обычно отмирают одновременно с отмиранием генера
тивного побега.

У сформированных и готовых к пробуждению почек корневи
ща (рис. 2е) конус нарастания с валиком прикрыт сверху двумя 
колпачками-зачатками листьев и четырьмя тонкими чешуевид
ными образованиями.

Почки трогаются в рост в мае. Пробуждается обычно одна- 
две почки укороченной части побега из пазух средней или верх
ней его части.

О н т о г е н е з .  Изучение онтогенеза тонкой полевицы прово
дилось на постоянных площадках, заложенных на пустоши в 
Приокско-террасном заповеднике (Московская обл.). Основные 
этапы онтогенеза выявлены в течение 1967—1969 г; в 1970 г. вы
яснились некоторые отклонения от общего хода развития под 
влиянием неблагоприятных погодных условий.

В результате наблюдений в 1967—1969 г. у полевицы были 
выделены следующие возрастные состояния: проростки юве
нильные, имматурные молодые генеративные 1 и II, средневоз
растные генеративные I и И, старые генеративные и сенильные 
(рис. 3, А—И). Биометрические показатели возрастных состоя
ний приведены в таблице 2. Переход растения из ювенильного в 
генеративное состояние происходит быстро. Цветение растения 
наступает на второй год после прорастания семян (зацветает 
побег I порядка), виргинильные растения обнаружены не были. 
В генеративном состоянии растение пребывает более продолжи
тельное время, поэтому здесь было выделено пять возрастных 
групп. Временно нецветущие растения отсутствовали.

Сенильный период, характеризующийся отсутствием генера
тивных побегов и слабым развитием дерновины,’1 выражен неяс-
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Биометрические показатели возрастных состояний тонкой полевицы

Возрастное

состояние

Диаметр 
дерновины 

в см.

Число ве
гетатив

ных побе
гов.

Число ге
нератив

ных побе
гов.
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сло жи
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гов.
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ного побе

га в см.
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тат. 

побега 
в мм

Длина 
генера
тивного 
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в см.

Число 
отмер

ших по
бегов.

Ювенильное Б од 1.0 1,0 0,54 2,19 0,76
Имматурное В 
Молодое генера- 
тяв. 1

0 ,3 -1 ,5 8,8
"

8,8 1,89 4,12 2,20 — —

Г1 (Гг) 2,4 16,3 6.1 ( - ) 19,4 3,48 4,17 2,70 28,0 1,6

Молодае генера- 
тив. II

2,1 6,5 1.0 7,5 1,20, 6,5 11,8

Д» (Д2) 4,7 19,2 48,9 ( - ) 68,1 5,90 6,50 2,96 33,5 39,1
Дз 4,6 19,4 5,6 25,0 _ 1,80 21,2 47,0
Д4

Средневозрастное 
генеративное I

5,4 7,0 1 7,0 1,40 70,8

Et (Е 2) 8,3 37,4 81,0 ( - ) 118,4 7,30 7,60 3,40 39,3 80,2
Ез 9,9 33,6 18,2 51,8 _ 1,80 22,6 186,0
Е ;

Средневозрастное
10,3 12,6 2,0 14,6 — — 1,50 21,8 265,0

генеративное II 
Старое генера-

до 20,9 До 60,1 до 146,0 206,1 7,80 8,20 3,30 45,3 208,0

тив. 3 до 30,1 до 115,7 до 50,7 166,4 7,60 7,40 2,80 32,2 440,0
Сенильное И до 20,0 33,5 5,0 38,5 5,20 7,20 1,80 16,7 316 +



но. Возможно, это связано с тем, что сенильное состояние крат
ковременно, угасание жизненности дерновины и ее отмирание 
происходит как бы внезапно. Старые дерновины со множеством 
отмерших побегов, частично уже разложившихся, живут два-три 
года, образуя по 1—3 генеративных побега и несколько вегета
тивных (реже образуются одни вегетативные) и затем полно
стью отмирают.

На протяжении всего жизненного цикла дерновина представ
лена единой особью и ее развитие происходит сходно с развити
ем плотподерновинных злаков. Однако распада дерновины в ре
зультате сенильной партикуляции (Сеиянинова-Корчагина, 
1967) и образования вторичных дерновин, которое отмечалось 
у видов с внутривлагалищным возобновлением (Пошкурлаг, 
1941, Жукова, 1961, Курченко, 1967), у полевицы не наблюдает
ся. Отсутствует также некротизированный участок в централь
ной части старых дерновин; слабые вегетативные побеги могут 
возникнуть как на периферии дерновины, так и в ее централь
ной части.

Весна 1970 г. оказалась неблагоприятной для развития поле
вицы. С первых чисел мая и до середины июня, когда у полеви
цы наблюдается интенсивное побегообразование и заложение со
цветий, стояла жаркая, без осадков погода. Это привело к тому, 
что у многих дерновин соцветия либо не заложились, и дернови
ны находились во временно нецветущем состоянии, либо обра
зовались слабые генеративные побеги, большинство которых от
мерло не выйдя из трубки, третьи дерновины обнаружили при
знаки слабости и вымирания, что, согласно Казаряну (1969), 
аналогично старению («слабые деревья в лесу подобны ста
рым»). У всех таких дерновин отмершие побеги преобладали над 
живыми, живые имели узкие короткие листья и незначительную 
высоту. В будущем эти дерновины должны либо отмереть, или 
просуществуют несколько лет в угнетенном (старом) состоянии 
и погибнут. Возвращение их вновь в молодое или средневозраст
ное генеративное состояние, в котором они находились в преды
дущем году, затруднено вследствие обилия отмерших побегов, 
которые медленно разлагаются и мешают свободному развитию 
молодых побегов; кроме того, почки, заложившиеся в неблаго
приятный 1970 г., слабы.

Таким образом, на основании наблюдений за состоянием по
левицы в 1970 г. выявлены возможные пути развития дерновины 
в неблагоприятные годы и намечены дополнительные возраст
ные группы — старые генеративные (Д3Е3 рис. 3), к которым от
несены дерновины с несколькими (1—3) генеративными побе
гами и множеством отмерших вегетативных и генеративных по
бегов с диаметром дерновины, соответствующим молодым (Д|) 
или средневозрастным (Ei) дерновинам, и сенильные (Г4Д4Е4, 
рис. 3), куда отнесены дерновины с еще более низкими показа
телями жизненности (еще больше отмерших побегов и 1—2 сла



бых генеративных побега) при размерах дерновины, соответст
вующих молодым (TiДI) или средневозрастным генеративным 
(Ej) растениям.

В 1970 г. появилось множество временно нецветущих дерно- 
вин (Г2Д2Е2), а также стало возможным выделение виргиниль- 
иого состояния.

Итак, в результате наблюдений за развитием этикетирован
ных дерновин в течение 1967—1970 г. выяснилось, что большой 
жизненный цикл полевицы протекает следующим образом. 
Часть дерновин проходит последовательные этапы развития от 
яроростка до средневозрастного генеративного состояния, когда 
дерновина достигает наилучшего развития (на рис. ЗА—
— —̂ Ж) , затем происходит падение жизнедеятельности дерно
вины и переход ее в старое генеративное (3) и сенильное (И) 
состояние, то есть особи проходят полный цикл развития.

Онтогенез другой части дерновин приостанавливается на мо
лодом генеративном I, II (Г|Д |) или средневозрастном I (Е]) 
генеративном состоянии, после чего снижается численность веге
тативных и генеративных побегов, их высота, значительно уве
личивается число отмерших побегов, то есть наблюдается старе
ние (вырождение) уже в молодом средневозрастном генератив
ном состоянии (переход молодых генеративных I (Ti) в сениль
ные (Г4), молодых генеративных II (Дi) в старые (Д3) и се
нильные (Д4) дерновины; средневозрастных I (Ei) также в ста
рые (Е3) и сенильные (Е4) дерновины. Некоторые дерновины, 
находясь более длительный срок в старом генеративном состоя
нии могут развиваться по пути Дз->Ез-^Е4 или Е3-*3— 
(рис. 3). Таким образом, эти дерновины проходят неполный (ча
стичный) большой жизненный цикл.

Неполный цикл развития дерновин обусловлен, по-видимому, 
как генетическими возможностями особи (ее жизненностью), 
так и условиями внешней среды. Преждевременное старение 
дерновины наблюдается и в благоприятные для развития годы, 
но резко обостряется под влиянием неблагоприятных погодных 
условий. " j

Ниже приводится характеристика возрастных состояний по
левицы.

П р о р о с т к и  — растения с 1—2 листьями, колеоптиле и за
родышевым корнем.

Ю в е н и л ь н ы е  — растения с 3—7 листьями на побеге I по
рядка, который при основании имеет 0,1 см толщины, высота по
бега — 0,5 см !, длина и ширина листовых пластинок составляет 
2 см и 0,76 мм1 2. Число корней 5—9, иногда сохраняются остатки

1 Высота вегетативного побега измерялась по высоте влагалищно
пластиночного сочленения предпоследнего листа от зоны кущения.

2 Длина и ширина листовых пластинок измерялась в средней части 
второго-третьего сверху листа.



Рис. 3. Основные этапы онтогенеза тонкой полевицы.

колосковых чешуй, покрывающих зерновку. Численность про
ростков и ювецильных растений подвержена изменениям. В пер
вый год наблюдений летом 1967 г. наблюдалось массовое прора
стание зерновок и приживание проростков. В последующие годы 
число проростков сократилось, в 1968 г. они встречались единич
но и в 1969, 1970, 1971 гт. не найдены совсем, множество проро



стков в 1967 г. отмечалось в небольших выемках, куда зерновки 
сдуваются ветром, много зерновок проросло непосредственно под 
полегшими соцветиями.

Ювенильные растения к концу вегетационного периода пере
ходят в имматурное состояние, а на следующий год — в генера
тивное.

И м м а т у р н ы е  р а с т е н и я  отличаются от ювенильных 
началом кущения. Дерновины насчитывают в среднем 7—8 побе
гов второго и третьего порядков, диаметр дерновин у основания 
составляет в среднем 0,7 см, увеличивается высота побегов, дли
на и ширина листовых пластинок.

Среди молодых генеративных растений различаются молодые 
генеративные I, которые цветут первый, второй год, и молодые 
генеративные И, цветущие не первый год.

М о л о д ы е  г е н е р а т и в н ы е  I (Гь рис. 3) — это еще не
большие растения (дерновина в среднем 1,72 см в диаметре), на
считываю щие 17—18 вегетативных побегов 3—4 см высоты и от 
1 до 8 генеративных побегов. Длина генеративного побега в сред
нем составляет 28 см. Число отмерших побегов невелико 1—2. 
Средняя длина и ширина листьев вегетативных побегов несколь
ко больше по сравнению с ювенильными растениями. Минималь
ный возраст молодых генеративных растений— 1 год, на следую
щий год растение может перейти в молодое генеративное II со
стояние. Молодые генеративные I временно нецветущие (Г2) ха
рактеризуются той же совокупностью признаков, отсутствуют 
лишь генеративные побеги.

В м о л о д о м  г е н е р а т и в н о м  II (Дj, рис. 3) состоянии 
наблюдается дальнейшее увеличение размеров растения. Диа
метр дерновины составляет в среднем 2,8 см. Увеличение диа
метра происходит за счет увеличения числа генеративных 
(в среднем 17) и вегетативных побегов. Дерновины в молодое 
генеративное состояние могут перейти на третий-четвертый год 
жизни и пребывают в нем, как показали наблюдения на постоян
ных площадках, минимум один год. Молодые генеративные II 
временно нецветущие Д2 характеризуются тем же комплексом 
признаков. Старые дерновины Дз и Д4 имеют тот же диаметр, 
что и Д|. Однако численность живых вегетативных и генератив
ных побегов значительно снижена (табл. 2).

С р е д н е в о з р а с т н ы е  г е н е р а т и в н ы е  (рис. 3). В дан
ном возрастном состоянии наблюдается дальнейшее увеличение 
числа вегетативных и генеративных побегов. Средневозрастные 
генеративные, как и молодые генеративные, делятся на I и II, 
которые отличаются диаметром дерновины, количеством побегов. 
Переход растения в средневозрастное I состояние может осуще
ствиться, на 4-й—5-й год жизни растения, продолжительность 
периода 2—3 года, после чего дерновина переходит в средневоз
растное II состояние или стареет (переходит в Ез, затем Е4 со
стояния) .



В средневозрастном генеративном II состоянии наблюдается 
максимальное развитие всех признаков: число генеративных
побегов, их высота, длина и ширина листьев, численность жи
вых побегов также наибольшая.

В средневозрастное генеративное II состояние дерновина пе
реходит на пятый-седьмой год жизни и пребывает в нем три-че
тыре года, после чего переходит в старое генеративное состоя
ние.

В с т а р о м  г е н е р а т и в н о м  состоянии происходит умень
шение всех основных биометрических показателей, характери
зующих возрастные состояния. Уменьшается интенсивность по
бегообразования, которая приводит к снижению числа вегета
тивных и генеративных побегов. В дерновине накапливается 
множество отмерших побегов, большинство которых полностью 
разрушено.

В старое генеративное состояние дерновина переходит на 
восьмой-десятый год жизни и может оставаться в нем до четы
рех лет.

С е н и л ь н о е  состояние характеризуется множеством от
мерших побегов. Вегетативные, побеги слабы и появляются в не
большом числе, иногда их 4 — 6  в дерновине. У некоторых се
нильных дерновин в отдельные годы появляются 1 — 2  генератив
ных побега и 1—2 вегетативных. В сенильном состоянии дерно
вина существует один-два года и затем отмирает.

Наблюдения на постоянных площадках за отдельными дер- 
новинами разного возрастного состояния позволили представить 
приблизительную продолжительность большого жизненного цик
ла полевицы, которая составляет 15—17 лет

Разногодичная изменчивость возрастного состава популяции 
тонкой полевицы изучалась в течение 1967—1971 гг. на трая- 
секте длиной 15 м и шириной 1 м, заложенной на пустоши При- 
окско-террасного заповедника. Проективное покрытие участка 
составляет 50%, из которых 40% приходится на долю полевицы. 
Ярусность выражена слабо. Видовой состав беден и представлен 
следующими видами:
Solidago virga aurea (copi), Agropyron repens (sol), Erigeron 
canadensis (sol), Artemisia scoparia (sp), Achillea millefolium 
(rr), Erysimum cheiranthoides (гг).
В 1967 г. на пустоши появились сеянцы сосны и березы, которые 
к 1970 г. достигли 1,5 м высоты. Сеянцы ежегодно удалялись с 
трансепты.

Результаты наблюдений обобщены в таблице 3 и на рис. 4. 
Как следует из диаграммы рис. 4, численность популяции тон
кой полевицы в течение 1967, 1968. 1969 гг. подвергалась сла
бым изменения и лишь в 1970 и 1971 гг. произошло незначитель
ное ее падение. Тем не менее в спектре возрастных состояний 
произошли существенные изменения.



1967 год можно характеризовать как год интенсивного семен
ного возобновления популяции. Наиболее многочисленной была 
группа ювенильных растений' которая составляла 73,1% от об
щего числа особей семенного происхождения. Ее численность в 
несколько раз превосходила численность остальных групп расте
ний. и составляла в среднем 23,5 особей на м2 (табл. 3). Тогда 
как на молодых генеративных растений приходилось 2,9— 
3,1 особей на м2, а средневозрастных и старых генеративных 
1 ,1 —0 , 8  особей на м2.

Анализируя группу взрослых растений, видим, что как по 
численности, так и по процентному отношению имматурные и 
молодые генеративные особи превосходят средневозрастные и 
старые растения. Значительное участие молодых растений сви
детельствует о том, что и в предыдущие годы происходило по
полнение популяции семенными зачатками. Численность групп 
молодых генеративных I, II, средневозрастных I и II, старых 
генеративных и сенильных варьирует в небольших пределах, и 
эта часть спектра может рассматриваться как достигшая некото
рого постоянства своего состава. Учитывая превосходство в по
пуляции молодой части спектра, данную популяцию, следуя 
классификации Т. А. Работнова, можно трактовать как инвази
онную (молодая инвазионная, Уранов, Смирнова, 1969).

В 1968 г. наблюдалось повышение численности имматурных 
и молодых генеративных растений по сравнению с 1967 г. и сни
жение числа ювенильных (табл. 3, рис. 4). Это объясняется тем, 
что часть ювенильных растений перешла в имматурное и моло
дое генеративное состояния. Падение численности ювенильных 
растений частично произошло за счет их гибели при отсутствии 
пополнения новыми семенными растениями. Численность сред
невозрастных и старых генеративных растений увеличилась не
значительно. Принимая во внимание большой процент участия 
в популяции имматурных и молодых генеративных растений, по
пуляцию 1968 г. можно рассматривать как сохранившую при
знаки инвазиояности, значительно омоложенную (молодая нор
мальная популяция, по терминологии Уранова, Смирновой, 
1969).

В 1969 г. наблюдалось дальнейшее падение численности юве
нильных растений (рис. 4), которое объясняется продолжавшим
ся переходом части особей в имматурное или молодое генера
тивное состояния другие особи окизались неспособными к даль
нейшему развитию. Семенного пополнения, как и в 1968 г., не 
наблюдалось. Незначительное уменьшение численности имма
турных и молодых генеративных, а с другой стороны увеличение 
численности средневозрастных растений, свидетельствует о про
изошедшем развитии молодых растений и переходе их в более 
взрослое состояние. Повысилась численность старых генератив
ных растений. Как следует из рассмотрения диаграммы спектра 
возрастных состояний 1969 г., значительная часть площади кру-



Т а б л и ц а  3
Численность популяции тонкой полевицы в разные годы наблюдений на постоянной трансекте
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Имматурные 44 2,9 9,2 152 10,1 33,1 ' 115 7,7 26,8 59 3,9 16,1 9 0,6 3,1

Молодые генеративн. 
I и II 46 3,1 9,5 181 12,1 39,2 202 13,5 47,0 149 9,9 40,6 12 0,8 4,1

Средневозр. генера- 
тив. I и II 16 1,1 3,3 24 1,6 5,2 74 4,9 17,3 4 0,3 1,1 7 0,5 2,4

Старые генерат. 12 0,8 2,5 14 0,9 3,0 20 1,3 4,7 55 3,8 15,0 88 4,5 23,4
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Рис. 4. Особи семенного происхождения (1—6): (
ювенильные; 2 — имматурные; 3 — молодые генеративные I и 

4 — средневозрастные генеративные I и II; 5 — старые генератив- 
; 6 — сенильные; 7 — особи вегетативного происхождения.



га занята имматурными, молодыми I и II и средневозрастными 
I и II генеративными растениями. Доля участия старых генера
тивных и тем более сенильных, мала. Таким образом, популяцию 
1969 г. можно трактовать как нормальную (зрелая нормальная, 
по Уранову, Смирновой, 1969).

В последующие годы мы ожидали увидеть дальнейшую ста
билизацию численности популяции, пребывание ее в нормаль
ном состоянии с незначительным перераспределением процент
ного участия возрастных групп в сторону уменьшения числа мо
лодых растений и увеличения средневозрастных, старых и се
нильных особей. При незначительном пополнении ее семенными 
зачатками она оставалась бы в нормальном состоянии неопреде
ленно долгое время, при внезапной вспышке численности юве
нильных растений, следовало бы ожидать перехода ее в инва
зионную.

Однако под влиянием неблагоприятных погодных условий 
весны 1970 г. произошли существенные изменения.

Численность ювенильных растений снизалась до 0,3 особей 
на 1 м2 (табл. 3). Много молодых и средневозрастных генератив
ных растений погибло или перешло в старое генеративное и се
нильное состояния. Численность сенильных особей стала состав
лять 25,7% от общего числа особей. За счет отмерших растений 
сократилась общая численность популяции. Как показали наб
людения, молодые растения проявили большую стойкость к не
благоприятным условиям по сравнению со средневозрастными 
и старыми, хотя их жизненность ослабла. Учитывая внезапное 
увеличение процентного участия старых и сенильных особей в 
возрастном спектре популяций полевицы в 1970 г. и угнетенное 
состояние молодых генеративных растений, популяцию можно 
рассматривать как регрессивную (стареющая нормальная по 
Уранову, Смирновой, 1969).

В 1971 г., как и следовало ожидать, сохранилось регрессивное 
состояние популяции. Проростки отсутствовали, как и в преды
дущие годы, ювенильные и имматурные растения 1967 г., кото
рые оказались неспособными к дальнейшему развитию, в 1971 г. 
почти полностью отмерли. Группа молодых генеративных I, II 
растений, достаточно многочисленная в 1970 г., перешла в старое 
(Дз) и сенильное (Д4) состояние, в результате чего резко воз
росла численность сенильных растений, которые стали состав
лять 66,9% от общего числа семенных растений. Переход моло
дых генеративных в средневозрастное состояние, как уже отме
чалось выше, был затруднен из-за^ ослабленной жизненности по
бегов в 1970 г. и обилия ветоши в дерновинах.

Таким образом, в течение пятйлетнего срока наблюдений по- 
популяция подевиды в процессе своего-развития прошла инвази
онное, молодое, зрелое, стареющее и регрессивное возрастные 
состояния. Дальнейшее отсутствие семенного возобновления и 
прогрессирующее старение особей могли бы привести к оконча



тельному вырождению популяции полевицы. Однако, в 1971 г. 
было отмечено появление множества особей вегетативного про
исхождения (рис. 4). (часть особей, которые представляю собой 
корневищные побеги, удаленные от материнских дерновин на 
5—10 см, еще не утратили связи с ними, поэтому отнесение их 
к «особям» условно). За счет возникновения вегетативного по
томства, по-видимому, будет осуществляться самоподдержание 
популяции. Интересно отметить, что в предыдущие годы особи 
вегетативного происхождения не играли существенной роли в 
жизни ценоза (рис. 4).

В ы в о д ы
В результате изучения онтогенеза полевицы выяснились два 

пути развития дерновины: один — когда особи проходят полный 
цикл развития от проростка до средневозрастного II генератив
ного состояния, достигая максимального развития, затем перехо
дят в старое генеративное и сенильное состояние (полный цикл 
развития), и второй — когда развитие дерновины приостанавли
вается на молодом генеративном I или II состояниях, после чего 
они слабеют и постепенно отмирают (неполный цикл развития).

Пятилетние наблюдения на постоянной транспекте показали, 
что если численность популяции подвержена слабым изменени
ям, то возрастной состав претерпевает существенные ежегодные 
изменения, причем изменениям подвержена не только группа 
виргинильных особей (Работнов, 1950), но и сенильные расте
ния.

При длительном отсутствии семенного возобновления и по
степенном отмирании старых дерновин, у полевицы образуются 
омоложенные особи вегетативного происхождения, которые про
длевают жизнь популяции.
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К ВОПРОСУ О ВОЗРАСТНО-МОРФОЛОГИЧЕСКИХ
ОСОБЕННОСТЯХ ЛУГОВОГО КЛЕВЕРА В УСЛОВИЯХ 
ПОДЗОНЫ ХВОЙНО-ШИРОКОЛИСТВЕННЫХ ЛЕСОВ

Выявление морфологических показателей старения куста 
красного или лугового клевера — Trifolium pratense L. является 
важнейшим моментом в изучении его биологии.

Луговой клевер — Т. pratense L., с полным правом заслужи
вает того внимания, которое ему оказывают исследователи. 
Культура клевера самая древняя из кормовых трав. Возделыва
ние его началось с XV века, а в России возделывали его 
в XVII веке крестьяне с. Конищево Ярославской области.

В настоящее время красный клевер прочно вошел как в по
левую, так и в лугово-пастбищную культуру. Основным недо
статком его культуры является недолговечность.

Огромное количество работ, посвященных изучению красного 
клевера, охватывают главным образом*1 вопросы агротехники, 
физиологии, систематики, селекции и биологии его в широком 
смысле. Из них необходимо отметить монографии П. И. Лиси- 
цина (1951), И. С. Травина (1941), Е. Г. Боброва (1947) и клас
сические работы Клингена И. Н. (1906), А. В. Советова (1885). 
Основные сведения по географическому распространению крас
ного клевера содержатся в работе В. А. Кузнецова (1926). Дан
ных по возрастным особенностям красного клевера встречается 
в литературе сравнительно мало. Сюда следует отнести класси
ческие работы П. И. Лисицина (1951), Е. Г. Боброва (1947), 
Т. А. Работнова (1950), а также работы Н. Г. Хорошайлова 
(1952), П. И. Гупало (1950), М. А. Лохина (1948), Т. М. По
кровской (1959) и ряд работ, выполненных сотрудниками инсти
тута кормов под руководством С. II. Смелова (1949).

Продление жизни клевера на полях, лугах и пастбищах явля
ется насущной задачей полеводства и луговодства.

По данным П. И. Лисицина (1951), И. В. Ларина (1952), 
одноукосный красный клевер в условиях культуры сохраняется 
в травостое не более 3—4 лет, в то время как дикорастущий кле-



вер может находиться только в генеративном периоде, по дан
ным Т. А. Работнова (1950), не менее 10 лет.

Дикорастущий клевер, по Е. Г. Боброву (1947), делится на 
2 расы, атлантическая раса с меньшей долговечностью (2—3 го
да) и континентальная раса — более долговечная (4—5 лет). На 
северо-востоке и в Сибири долголетие возрастает до 7—10 лет.

Атлантическая раса встречается в области распространения 
широколиственных лесов (дуб с грабом) и в предгорных и гор- 
нолесыых районах Крыма и Северного Кавказа.

Континентальная раса распространена главным образом в 
таежной зоне, к востоку и северо-востоку от восточной границы 
Средне-европейской лесной области.

В справочнике ВИК «Кормовые травы» (1956) указывается, 
что продолжительность жизни красного клевера различна в за
висимости от условий произрастания; в культуре держится до 
3—5 лет, наилучшего развития достигает на 2—3-м году жизни.

Имеются данные о том, что она увеличивается благодаря втя
гиванию корневой шейки, то есть у клевера проявляются коп- 
трактильные свойства главного корня (Клинген, 1906); причем 
погружение корневой шейки увеличивается с возрастом (Про
кофьев, Кудряшова и др., 1954). Исключительный интерес для 
изучения морфологии красного клевера представляет собой 
сборник работ под редакцией Н. И. Вавилова «Руководство по 
апробации с/х культур» (1938).

Нам представляется, что ботаники-морфологи могут дать се
лекционерам методы прогнозирования длительности жизни от
дельных особей, находящихся на ранних этапах развития.

Работа по изучению возрастных особенностей лугового кле
вера в условиях подзоны хвойно-широколиственных лесов про
водилась под руководством проф. И. Г. Серебрякова в период 
с 1952 по 1957 гг. при кафедре ботаники МГПИ им. В. П. Потем
кина. Постоянные пробные участки для изучения ритма разви
тия и возрастной морфологии клевера были заложены в различ
ных растительных сообществах в Московской области. Наблюде
ния проводились как на пойменных, так и на суходольных лугах 
в окрестностях с. Ромашково Одинцовского района, в окрестно
стях с. Костино Пушкинского района биостанция «Заветы Иль
ича»), в пойме р. Скалбы — притока р. Клязьмы, в пойме 
р. Москвы, в окрестностях д. Барвихи и с. Ильинское Одинцов
ского района.

Кроме того, летом 1954 г. было проведено изучение возраст
ного состава популяций лугового клевера в пойме р. Оки, в окре
стностях с. Дединово Луховицкого района, а летом 1955 г. были 
проведены аналогичные работы в пойме р. Оки в окрестностях 
д. Лужки Серпуховского района и на суходольных лугах («Чу- 
васова поляна» и др.)» Приокско-Террасного Государственного 
заповедника.



В работе но изучению возрастных особенностей лугового кле
вера принимали участие студенты естественного факультета 
МШ И им. В. П. Потемкина: С. Смородина, И. Ляшенко, В. Ти- 
канова, которым автор выражает свою благодарность.

Культурные клевера изучались нами как в специальных по
севах на биостанции «Заветы Ильича», так и на колхозных по
лях с. Братовщина Пушкинского района, с. Ромашково, Д. Гла- 
зыкино и д. Акишево Одинцовского района.

Методика изучения возрастных изменений, главным образом 
возрастной ритмики специально не разработана. При сборе ма
териала мы базировались на методику стационарного изучения 
растений, разработанную И. Г. Серебряковым (1954), а также 
на методику изучения возрастного состава популяций, предло
женную Т. А. Работновым (1950).

Для сбора материала по возрастно-морфологическим осо
бенностям лугового клевера нами закладывались в различных 
растительных сообществах (группы ассоциаций) площадки в 
количестве от 3 до 5, размером 0,5X1 м. Благодаря большому ко
личеству площадок выявлялись все особи, отличающиеся каки
ми-либо возрастными особенностями в отношении этапов форми
рования и разрушения куста красного клевера. Кроме того, в 
типичных для данных условий сообществах делались подсчеты 
возрастного состава и изучение возрастных особенностей отдель
ных особей на площади в 100 м2 путем полного выкапывания 
всех особей лугового клевера, встречающихся на этом участке. 
Проводилось морфологическое описание собранного материала 
с учетом целого ряда возрастно-морфологических показателей. 
Обращалось внимание на степень сохранности верхушечной поч
ки и главного корня, далее отмечалось количество придаточных 
корней, степень их развития, количество клубеньков на них; 
учитывалось количество генеративных и скрытогенеративных 
побегов, количество зеленых и сухих листьев на оси I, II, и III 
порядков, подсчитывалось количество узлов на генеративных 
побегах, измерялся диаметр основания главной розетки и т. п. 
По нашим наблюдениям, применять для определения календар
ного возраста лугового клевера только подсчет отмерших листь
ев и их остатков не представляется возможным, так как их число 
остается далеко не всегда постоянным как по отдельным годам, 
так и у разных по возрасту растений.

При изучении ритма развития побегов разновозрастных ра
стений сбор проводился на постоянных участках суходольных и 
пойменных лугов не реже 1-го раза в месяц в течение вегета
ционного периода (с апреля по ноябрь) и не реже двух раз в 
течение зимы — весны (с декабря по март). При просмотре опре
делялось время отмирания верхушечной почки и главного кор
ня, время заложения придаточных корней, состояние боковых 
побегов, количество зеленых листьев на них и степень их сфор-



мированиости перед уходом под снег, учитывался возрастной 
этап растений, побеги которых подвергались просмотру.

Материал при сборе в полевой обстановке фиксировался 70° 
спиртом, а также собирался гербарий. Материал просматривался 
под бинокулярной лупой с увеличением 12X1,75 и 17X2,65. Об
щее число проанализированных нами растений лз^гового клевера 
составило 1977 экземпляров.

В данной статье приводятся только лишь возрастно-морфо
логические данные, полученные при изучении возрастного со
става популяции клевера. Ниже приводится краткая геоботашг 
ческая характеристика участков, в которых проводилось изуче
ние возрастной морфологии лугового клевера.

1. Дедиповское пойменное расширение (Средняя Ока), ко- о- 
торое, по данным Р. А. Еленевского (1936), занимает 40 тыс. га, 
из них 25 тыс. га приходится на долю лугов. Поперечник поймы 
Средней Оки достигает 15 км. Дединовский луговой массив, по 
указанию Р. А. Еленевского, является лучшим луговым масси
вом во всем Союзе. Средняя урожайность лугов 45,5 ц/га.

Дединовское расширение представляет собой с геоморфоло
гической точки зрения отвально-равнинную пойму.

На центральной пойме разлив протекает в течение 3—4 не
дель. В отличие от всей остальной Средней Оки Дединовская 
пойма характеризуется очень большим количеством аллювиаль
ных наносов, которые, оседая, производят поразительно омола
живающее действие на врсь строй почвенных и растительных 
процессов (Р. А. Еленевский, 1936).

По данным С. И. Ювенской и др. (1935), прирусловая часть 
поймы приподнята над меженью реки до 6 м., имеет травостой, 
с преобладанием разнотравья и с большим участием бобовых. Из 
клеверов, кроме красного и ползучего, здесь встречается горный 
клевер. В настоящее время прирусловая часть поймы подвер
жена интенсивному освоению.

Наиболее хорошо выражена центральная часть поймы, кото
рая представлена огромными луговыми массивами. Травостой 
здесь, главным образом злаковый, с небольшим участием разно
травья и местами со значительным участием шведского клевера.

Луговой клевер встречается в значительном количестве на 
лугах центральной поймы, преимущественно на ее прирусловой 
части. Из злаков на лугах центральной поймы доминирует лисо
хвост луговой, костер безостый, канареечник тросниковидный 
(в понижениях), местами высокое покрытие дает белая поле
вица.

Большую роль в травостое дединовских лугов начал играть 
лютик ползучий.

В целом надо отметить, что дединовские луга являются до
вольно однородными в геоботаническом отношении. Пятнистость 
ассоциации, свойственная обычно лугам, здесь проявляется 
сравнительно в меньшей степени ввиду довольно однообразного

I(



состава как домиыаитов, так и других компонентов травостоя. 
Флористический список на участках в 100 м2 на центральной 
пойме насчитывает обычно 20—25 видов, увеличивая свое коли
чество до 30—35 на лугах средне-высокого уровня и на участ
ках, примыкающих к прирусловой пойме.

Следует отметить, что явление остепнения здесь проявляет
ся крайне незначительно и сводится к тому, что иногда на мик
роповышениях центральной поймы в травостое можно встретить 
типчак, горный клевер, зопник клубненосный.

II. Приокско-Террасный Гос. Заповедник и пойма р. Оки в в 
окрестностях с. Лужки Серпуховского района Московской обла
сти. Район вошел в историю ботанической географии как клас
сическое место остепнения — «степная колония» Московской 
области (А. Ф. Флеров, 1908).

Пойма р. Оки около с. Лужки относится к Верхней Оке и 
представляет собой пойму овально-равнинного типа, в попереч
нике не более 2—3 км. По левому берегу к долине примыкает 
неширокий пояс древне-аллювиальных песчаных отложений, в 
значительной части покрытых сосновыми борами (Р. А. Еленев- 
ский, 1936).

Степной «островок» в пойме р. Оки под с. Лужки характери
зуется следующими степными видами: ковыль Иванов, незабуд
ка лесная, келерия гребенчатая, перловник пестрый, костер пря
мой, вишня кустарниковая.

Отмечаются ассоциации ковыльно-типчаковая, типчаковая, 
ковыльно-типчаково-разнотравиая с доминированием типчака, 
таволги шестилепестной, незабудки лесной, подмаренника на
стоящего, клевера горного (Р. А. Еленевский, 1936; П. А. Смир
нов, 1925).

Разнотравно-типчаковая ассоциация занимает у с. Лужки 
господствующее положение, а остепненные луга с участием ко
выля Иванова распространены здесь очень незначительно.

Обычным доминантом в луговых сообществах поймы являют
ся злаки: мятлик луговой, лисохвост луговой, овсяница луговая, 
к которым на микроповышениях присоединяется — типчак; из 
разнотравья в качестве доминантов обычны тмин, горицвет, ку
кушкин цвет.

Из степного элемента в травостое обычен горный* клевер, та
волга шестилепестная, шалфей луговой.

Луговой клевер встречается с высоким значком обилия но 
Друде (Сор2-3) на участках, не подверженных сильному остеп- 
нению, чаще в сообществе с преобладанием мятлика лугового, 
лисохвоста лугового, овсяницы луговой и тимофеевки луговой; 
в остепненных сообществах клевер луговой встречается с незна
чительным обилием (Sp.).

Обращает на себя внимание крайне незначительное участие 
в травостое, а часто полное отсутствие шведского клевера, что



является отличительным признаком лужковской поймы от де- 
диповской в отношении распространения клеверов.

Суходольные луга представлены особенно хорошо на «Чува 
совой поляне» и на других полянах Приокско-Террасного госу
дарственного заповедника. Луга «Чувасовой поляны» характе
ризуются значительным участием в их травостое степного эле
мента, таких видов как горного клевера, зопника клубненосного, 
овсеца опушенного, вязеля разноцветного. На таких суходоль
ных лугах встречаются наиболее долговечные экземпляры луго 
вого и горного клевера.

III. Материковый луг в окрестностях д. Костино Пушкинско
го района (в 2 км к востоку) представляет собой небольшую 
суходольную поляну, окруженную со всех сторон елово-березо
вым лесом с примесью сосны. Несомненно, она могла образовать
ся после сведения сосновых лесов и последовавшего после этого 
довольно продолжительного окультуривания — это так называв- 
мые «выселки». Злаковый фон травостоя поляны в микропони
жениях составляет лисохвост луговой, на микроповышениях — 
тимофеевка луговая, мятлик луговой и мятлик обыкновенный. 
За последнее время увеличивается участие в травостое щучки.

Из разнотравья доминируют растения розеточного типа — 
кульбаба осенняя, подорожник средний — как показатели до
вольно интенсивного вытаптывания, а также подорожник ланце
товидный, лютик едкий, нивяник, смолка липкая. Значок обилия 
лугового клевера здесь сравнительно высокий (Sp3—Сор1) .

Костинская суходольная поляна представлена главным обра
зом злаково-разнотравным лугом с участием мезофильного 
и ксеро-мезофильного элементов.

IV. Суходольный луг в окрестностях с. Ромашково Одинцов
ского района занимает площадь примерно 1 га и является типич
ным остепненным луговым сообществом с участием овсеца опу
шенного, горного клевера, подмаренника желтого, а также срав- 
нительно ксерофильного вида, как василек шероховатый (в на
стоящее время этот участок распахан). Данный участок окру
жен широколиственным лесом из дуба, клена, липы с участием 
сосны и мелколиственным лесом с полным набором широколист
венного элемента в травостое.

V. Участок пойменного луга по р. Скалбе (приток р. Клязь
мы) в окрестностях д. Костино Пушкинского района представ
лен заболоченными луговыми сообществами с доминированием 
в травостое овсяницы красной, щучки, лютика едкого, лютика 
золотистого и с участием ситника нитевидного, кипрея болот
ного, пушицы многоцветковой.

Клевера представлены на данном участке заболоченного луга 
двумя видами — к луговым (Spl) и к. ползучим (Sol.).

В подобных местообитаниях в условиях заболоченных лугов 
поймы р. Скалбы обычен клевер розовый.



VI. Участок поименного луга по Москва-реке в окрестностях 
с. Барвиха резко отличен от выше описанного луга в пойме 
р. Скалбы.

Пойменные луга в окрестностях с. Барвиха характеризуются 
высоким %  задерненности (до 80%), благодаря большому уча
стию в травостое злаков с укороченными вегетативными побега
ми. как мятлика лугового, овсяницы луговой, тимофеевки луго
вой и лисохвоста лугового. Обращает на себя внимание участие 
большого количества бобовых. Здесь обилен клевер луговой 
(Sp.3—Сор.1),, клевер (ползучий (Sol.), люцерна желтая и люцер
на хмелевидная, лядвенец рогатый. На повышенных элементах 
рельефа поймы и на конусах выноса встречается гарный клевер 
(Sp.1' 2). В 1952—1953 гг. на барвихинской пойме нами был от
мечен типчак. В основном же здесь распространены пойменные 
луга среднего уровня без выраженных явлений остепнения и 
заболачивания. Поемность на барвихинской пойме резко снизи
лась после проведения канала Москва-Волга. Это явление не
сомненно резко отразилось на флористическом составе травостоя 
и урожайности лугов.

VII. Ильинская пойма, примыкающая к Барвихинской, ха
рактеризуется в целом тем же флористическим составом луговых 
сообществ. Отличительной особенностью является развитие 
здесь очень низкотравных лугов, вследствие интенсивного выпа
са скота. На Ильинском пойменном расширении Москвы-реки 
с достаточной определенностью можно выделять заболоченную 
притеррасную часть, хорошо выраженную центральную часть и 
прирусловой вал. Наши наблюдения проводились на лугах цен
тральной поймы, которые подвержены интенсивному выпасу

Э т а п ы  ф о р м и р о в а н и я  и р а з р у ш е н и я  к у с т а  
л у г о в о г о  к л е в е р а  Т. p r a t e n s e  L.

Наблюдения, проведенные над изучением биологии лугового 
красного клевера, а также и других видов — к. горного, к. сред
него, к. ползучего, к. шведского, убедили нас в том, что возраст
но-биологические особенности надо изучать не только на основе 
календарного возраста особи, то-есть срока от прорастания 
(Кренке, 1940), а с позиции морфологической возрастности, про
являющейся в этапах формирования и разрушения куста кле
вера. Подобный подход встречаем при выявлении морфолого
биологических типов (Казакевич, 1921).

Под этапами формирования и разрушения «куста» 1 мы по
нимаем последовательную смену возрастно-морфологических 
показателей от прорастания до полного отмирания особи или до 
состояния обособившихся дочерних организмов вегетативного
______________ _ I

1 Термин «куст» автор применяет для удобства изложения, не пони
мая при этом известную жизненную форму в растительном мире. По
добное применение этого термина находим у Вильямса, Гу пало и др.



происхождения — клона, проявляющуюся во внешнем облики 
растения, в его морфологии (Т. М. Покровская, 1959).

Выделяя различные этапы формирования куста клевера, мы 
базировались на основные положения по возрастным особенно
стям травянистых многолетников, приводимые Т. А. Работновым 
в его монографии (1950). Подобное деление на возрастные пе
риоды отмечает для плодовых деревьев П. Г. Шитт (1952). Он 
выделяет следующие возрастные периоды: 1. период роста, 2. пе
риод плодоношения, 3. период усыхания.

Несомненно, выделяемые нами этапы формирования куста 
клевера будут в основном соответствовать периодам их индиви
дуальной жизни: проростку, виргинильному, генеративному, 
старческому. Фактически этапы формирования куста являются 
внешним, морфологическим отражением этих периодов индиви
дуальной жизни растения.

Возрастно-морфологические этапы формирования куста 
(э. ф. к.) красного клевера могут не соответствовать строго ка
лендарному возрасту. Но в отдельных случаях — наблюдается 
такое соответствие, то есть одному вегетационному периоду со
ответствует определенный возрастно-морфологический этап 
формирования куста (в условиях пбймы р. Оки в окрестностях 
с Дединово, Луховицкого района, Московской области).

Обычно в природных условиях (особенно на суходольных 
лугах, с. Ромащково Одинцовского района Московской области, 
«Чувасова поляна», Приокско-Террасный гос. заповедник) один 
возрастно-морфологический этап протекает в течение 2—3 веге
тационных периодов, а иногда и более.

С другой стороны, в условиях культуры, а также в неблаго
приятных естественных условиях (выпас и пр.) наблюдается та
кая картина, когда за один вегетационный период в «кусте» 
сменяются два, а иногда даже три возрастно-морфологических 
этапа.

Таким образом, длительность пребывания растения на том 
или ином возрастно-морфологическом этапе в какой-то мере свя
зана с определенными фитоценотическими условиями, в первую 
очередь с задерненностыо. Если этот фитоценотический фактор 
перевести на агробиологический язык, то это будет площадь пи
тания растения.

Указанные примеры подтверждают тот факт, что важно изу
чать растение не только определенного календарного возраста 
( 2— 3-летнее растение), а необходимо знать на каком этапе фор
мирования куста находится изучаемое растение.

Зная последовательность этапов формирования куста, можно 
дать прогноз дальнейшего развития отдельных особей, состав
ляющих популяцию.

Календарный возраст не всегда абсолютно является показа
телем строения растения (Кренке, 1940; Дубровицкая, 1947; 
Гу пало, 1950). Старение может проявляться раньше или позже



определенного календарного возраста, что в какой-то мере нахо
дится в зависимости от условий существования.

Наглядным отражением явлений старения организма будут 
признаки внешней морфологии.

Выделять возрастно-морфологические этапы удобнее в сере
дине вегетационного периода, так как в начале и в конце его 
этапы формирования и разрушения куста не резко выражены. 
Состояние верхушечной почки является определяющим факто
ром в формировании куста лугового клевера.

При изучении возрастного состава популяций красного кле
вера в условиях окских лугов (с. Дединово, Луховицкого района 
летом 1954 г. (июпль — август) наметилось VI этапов формиро
вания и разрушения куста красного клевера.

При дальнейшей работе (в течение 1955—57 гг.) по возраст
ным особенностям красного клевера в условиях суходольных 
лугов (с. Ромашково, д. Костино, «Чувасова поляна», Приокско- 
Террасный государственного заповедника), на пойменных лугах 
р. Москвы (с. Барвиха, с. Ильинское) и в условиях заболочен
ных пойменных лугов (д. Костино) подтвердились аналогичные 
«дединовским» этапы формирования и разрушения куста. Ниже 
приводим основные возрастно-морфологические особенности 
каждого этапа.

П е р в ы й  э т а п  ф о р м и р о в а н и я  и р а з р у ш е н и я  
к у с т а  к р а с н о г о  к л е в е р а  (I э. ф. к.) ограничивается про
ростком, ювенильным и отчасти предгенеративным периодами 
развития растений по Т. А. Работнову (1950) и длится 1—2 года. 
Луговой клевер, находящийся на первом этапе формирования 
куста, характеризуется следующими морфологическими призна
ками:

1. Растение красного клевера представляет собой розетку, ось 
первого порядка равна, обычно, не более 0,5 см в длину, то-есть 
сильно укорочена. Количество образовавшихся за вегетационный 
период листьев, включая семядоли и ювенильный лист, равно 
7—10, кроме того, наблюдается от 3 до 5 зачатков листьев на ко- 
пусе нарастания. Верхушечная почка при всех условиях остает
ся вегетативной (рис. 1).

2. Наличие зеленых семядолей и ювенильного листа (глав
ным образом в июне—июле, или семядоли и ювенильный лист 
отмирают, но ясно можно различить их узлы, что отмечается в 
конце вегетационного периода.

Обращает на себя внимание тот факт, что одновременно су
ществует в розетке три зеленых развитых листа и один еще не 
развернувшийся, что наблюдается как в мае, так и в сентябре.

Следует отметить, что в условиях культуры (при нормальной 
площади питания) для растения, при рыхлой почве и некотором 
богатстве минеральных и органических веществ намечается про
хождение растением одновременно двух этапов формирования 
куста (см. ниже) в один год.



Рис. 1. Первый (слева) и второй (справа) этапы формирования куста 
лугового клевера: г. к.— главный корень; юв. л.— ювенильный лист; 
вз. л.— взрослый лист; б. к.— боковой корень; кл.— клубенек; в. п .~  вер
хушечная почка.

3. Кущение не наблюдается на первом этапе формирования 
куста, но почки возобновления имеются в пазухах всех листьев, 
рключая часто и семядоли и ювенильный лист. Размер этих по
чек не более 0,5 см, поэтому они не превышают размеров при
листников и не нарушают розеточной структуры растения.

4. Характерно отсутствие придаточных корней.
5. Диаметр основания розетки очень незначительный — 1 — 

2 мм.
6. Хорошо выражен стержневой корень с мелкими боковыми 

корнями; как на главном, так и на боковых корнях имеются 
клубеньки с азотофиксирующими бактериями. Клубеньки появ
ляются на фазе первого настоящего листа.

7. В зиму красный клевер на I этапе формирования куста 
уходит с 2 зелеными листьями; один из них молодой, с коротким 
черешком, другой, с длинным черешком, уже функционирует в 
конце лета.

В т о р о й  э т а п  ф о р м и р о в а н и я  к у с т а  л у г о в о г о  
к л е в е р а  свойственен растениям, находящимся в предгенера- 
тивном периоде развития. Он длится 1—3 года; 1 год — в уело- 
виях пойменных лугов р. Оки (Дединовская пойма), а в уело*
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виях культурных полей, как указывалось выше, наслаивается 
на более ранний этап формирования куста. Наибольшая продол
жительность этого возрастно-морфологического этапа наблюда
ется у растений, встречающихся в сообществах с высокой задер- 
неппостью (80%), в сообществе с рыхлокустовыми злаками с 
примесью таких плотнокустовых, как овсяница овечья, белоус, 
щучка.

Однако с полной уверенностью о календарном возрасте мы 
говорить не можем, как отмечалось выше, ввиду неодинакового 
количества образующихся листьев за один год, особенно в пер
вый. Луговой клевер, находящийся на II этапе формирования 
куста, характеризуется следующими возрастно-морфологически
ми особенностями:

1. Растение красного клевера на II э. ф. к. представляет собой >ой 
в августе крупные розетки, в пазухах листьев которых находят
ся укороченные побеги или почки. Пазушные почки могут до
стигать длины от 2 до 3 см, являясь сильно укороченными побе
гами. На них можно различить 10—14 узлов (рис. 2).

Рис. 2. Третий этап формирования куста лугового клевера: 
г. к. — главный корень; в. п.— верхушечная почка; г. тт. II — генератив
ный побег II порядка.



Ось 1-го порядка равна в длину 0,7—0,8 см, то-есть по срав
нению с I э. ф. к. отмечается незначительный рост ее, всего на
2—3 мм. На оси 1-го порядка можно различать до 21 узла, из 
которых примерно 7—10 узлов с отмершими листьями, а на ко
нусе нарастания в августе имеется 4—5 крупных и мелких за
чатков листьев.

2. Кущение, таким образом, на данном этапе формирования 
куста происходит, главным образом, за счет временно-укорочен
ных побегов, находящихся в пазухах зимовавших листьев или 
в пазухах листьев данного года.

3. В естественных условиях наблюдается образование сравни
тельно небольшого числа придаточных корней (1—2). Прида
точные корни всегда узловые, пазушные и формируются на уча
стке побега предшествующего года.

4. Диаметр основания розетки, в связи с начавшимся куще
нием, сильно увеличивается и примерно равен 1 см.

5. Хорошо выражен стержневой корень, обычно с боковыми 
корнями, на которых имеются клубеньки азотфиксирующих бак
терий.

Т р е т и й  э т а п  ф о р м и р о в а н и я  к у с т а  к р а с н о г о  
к л е в е р а ,  или начально-генеративный этап (рис. 3) характе
ризуется ясно выраженными боковыми генеративными побега-

Рис. 3. Четвертый (слева) и пятый (справа) этапы формирования 
куста лугового клевера: в. п. — верхушечная почка; п. в. р. III — побег 
гетативного размножения III порядка; п. к.— придаточный корень; 
г. п,—II—генеративный побег II порядка; г. к.— главный корень; 
г. п. III — генеративный побег III порядка; отм. в. п.— отмирание верху
шечной почки; отм. г. к.— отмирание главного корня.



ми, которые, как правило, немногочислены, чаще 1—3 до 5 
в естественных условиях и значительно превышают это количе
ство в условиях полевой культуры (до 20). Верхушечная почка 
находится в вегетативном состоянии, на конусе нарастания ее 
находится 4—5 зачаточных листьев (в августе); на оси 1 поряд
ка — 3 зеленых. 4 недавно отмерших (летнее отмирание) и 
14 отмерших в прошлых годах листьев (Видны разрушенные 
прилистники). Таким образом, всего на III этапе формирования 
куста наблюдается на оси I порядка примерно 27 узлов, на боко
вых генеративных побегах, как правило, 12—14 узлов, из них 
скученных 3—5. В отдельных случаях наблюдалось до 17 узлов 
(«переросшие» в побеги) II порядка с соцветиями. На III э. ф. к. 
ось I порядка продолжает рост в длину, ее длина составляет 
2,5 см. Вследствие этого конус нарастания не погружен и вполне 
доступен для просмотра. Диаметр основания розетки значитель
но увеличивается благодаря усиленному кущению. Он равен 
0,7 см. На главном корне на третьем этапе формирования куста 
не заметно каких-либо морфологических признаков отмирания; 
это или резко выраженный стержневой корень в условиях куль
туры, или не резко выраженный в естественных условиях. На
правление роста главного корня у дикорастущего клевера обыч
но наклонное, вплоть до горизонтального характера роста (на 
выпасе, с. Ильинское). При этом следует учесть, что резко не 
различаются экземпляры семенного происхождения и экземпля
ры вегетативного происхождения.

На лугах можно встретить экземпляры культурного клеве
ра, возникшие путем заноса семян. Эти особи резко отличаются 
от дикорастущего клевера своим резко выраженным стержневым 
корнем, отсутствием или слабым развитием придаточных кор
ней и большим количеством генеративных побегов (без плагио- 
тропного основания). Придаточные корни на III этапе развития 
у дикорастущих клеверов хорошо развиты, главным образом, на 
оси I порядка.

У культурных особей на I I—III э. ф. к. сравнительно незна
чительно развиты придаточные корни (вплоть до полного отсут
ствия) как эфемерные (однолетние), быстро возникающие, в за
висимости от увлажнения, так и тем более мощные придаточные 
корни (2-летнего возраста).

Следует отметить, что на III этапе формирования куста не 
наблюдается клубеньков на главном корне, они имеются на бо
ковых и особенно их много па придаточных корнях 1-го года 
жизни.

Отсюда ясно, какое огромное значение имеют именно прида
точные корни не только в длительности жизни клевера, но и в 
обогащении почвы азотом (Терехова, 1956).

Когда растение находится на III этапе формирования куста, 
уже можно предположить отомрет ли оно через \ —2 года или 
перейдет к вегетативному размножению. Показателями большей



длительности жизни куста,, являются, во-первых, наличие при
даточных корней на оси I порядка как однолетних, так и, тем 
более, двухлетних; во-вторых, наличие укороченных скрыто-ге
неративных побегов, с большим количеством узлов к концу веге
тационного периода (октябрь).

Таким образом, III этап является одним из важных диагно
стических показателей длительности жизни куста лугового кле
вера.

Отмирание растения на III этапе формирования куста наблю
далось в июле — августе 1954 г., на окских лугах (с. Дединово) 
в условиях засушливого лета (+35°).

Такое отмирание является «экологическим», так как связано 
с неблагоприятными метеорологическими условиями, а не обус
ловлено общими возрастно-морфологическими особенностями ра
стения. Показателем этого является отсутствие каких-либо мор
фологических признаков, предшествующих отмиранию. Однако 
у некоторых экземпляров происходило в этих условиях отмира
ние верхушечной почки еще на III э. ф. к., то есть ускорялось 
старение куста (Работнов, 1950).

III этап формирования куста длится от 1 до 3 лет (чаще 1 — 
2) в естественных условиях, и только 1 год в условиях культуры.

Д л я  IV  э т а п а  ф о р м и р о в а н и я  к у с т а  к р а с н о г о  
к л е в е р а  (рис. 4) характерно максимальное количество гене
ративных побегов, главным образом II порядка, или одновремен
но со II порядком развиты побеги III порядка (до 20) и при 
одновременном существовании верхушечной почки. На конусе 
нарастания отмечается 3 зачатка листьев й значительное погру
жение его («втягивание» до 0,5 см). Такое погружение конуса 
нарастания связано с прекращением роста оси I порядка.

Придаточные корни имеются и на оси I и на оси II порядков 
с хорошо развитыми клубеньками.

Главный корень внешне хорошо развит, но наблюдается уже 
отмирание первичной ксилемы, хотя это явление может наблю
даться и раньше, на III этапе, формирования куста.

Экземпляры, находящиеся на IV этапе формирования куста, 
образуют наибольшую укосную массу клевера в травостое луга.

IV этап формирования куста — это недолговечный период, 
который длится на лугах примерно 1 год. В культуре же часто 
III и IV этапы формирования куста протекают за 1 год, в пер
вый год пользования, иногда захватывая и 2 года пользования. 
(При описании культурного клевера имеется в виду одноукос
ный клевер, районированный для Московской области).
На IV этапе формирования' куста особенно ярко проявляются 
способность данного экземпляра к вегетативному размножению.

Это выражается в образовании на побегах II порядка прида
точных корней, довольно мощных (часто без клубеньков) с диа
метром при основании 0,3 см. Их можно считать придаточньнми 
корнями вегетативного размножения, в отличие от эфемерных



придаточных корней с большим количеством клубеньков. Обыч
но образуется 1—2 придаточных корня на каждом боковом по
беге II порядка.

В естественных условиях количество таких укорененных по
бегов равно от 1 до 4. В культуре (колхозное поле Ромашково) 
наблюдалось, как редкий случай, укоренение всех побегов. II по
рядка (до 10). Как правило, в культуре вегетативное размноже
ние не наблюдается.

Таким образом, на IV этапе формирования куста клевера по
являются уже зачатки новых, в дальнейшем обособленных орга
низмов вегетативного происхождения.

Каждому придаточному корню в пазухе листа соответствует 
довольно крупная почка (до 1 см) возобновления, несколько 
сплюснутая, подобно оси I порядка, а не округлая в диаметре, 
как генеративные побеги.

Почки вегетативного размножения с придаточными корпями 
развиваются в пазухах листьев базальной части генеративных 
побегов, особенно тех, которые имеют много (до 5) укороченных
междоузлий.

Укороченные междоузлия характерны для тех побегов, кото
рые имеют хорошо выраженную плагиотропную часть при их 
основании. А как известно, плагиотропные побеги формируются 
в поздне-летне-осенний период. Отсюда, чем больше плагиотроп 
пых побегов с осени со скученными узлами, тем больше гаран
тия вегетативного размножения в дальнейшем.

V э т а п  ф о р м и р о в а н и я  к у с т а  л у г о в о г о  кле-  е - 
в е р а, как правило, является заключительным в онтогенезе дан
ной особи. Данный возрастно-морфологический этап является 
показателем того, отомрет ли данная особь совершенно на сле
дующий год, или перейдет к вегетативному размножению, пре
вратившись в клон, в понимании С. П. Смелова (1947).

Растения, находящиеся на V этапе формирования куста, еще 
образуют укосную массу, хотя, конечно, количество побегов и 
их степень развития значительно уступают IV этапу формиро
вания куста.

Фактически V этап следует считать не этапом формирования 
куста красного клевера, а этапом его разрушения. Хотя начало 
разрушения протекает одновременно с формированием куста 
еще на III этапе. Растения, находящиеся на V этапе, характе
ризуются полным отмиранием верхушечной почки. Как происхо
дит отмирание верхушечной почки, будет указано ниже.

Таким образом, ось I порядка, лишенная своей верхушечной 
почки, начинает разрушаться, что приводит или к отмиранию 
особи, как таковой, или к обособлению побегов, хорошо укоре
нившихся мощными придаточными корнями, то есть к образо
ванию клона.

Основной структурной единицей куста клевера в этот период 
являются генеративные побеги III порядка, развивающиеся из



скученных узлов цри основании отмершего в предшествующем 
году генеративного побега II порядка. Узлы при основании 
генеративного побега могут быть и не скученны.

Куст на V этапе является, таким образом, более рыхлым 
благодаря тому, что не на каждом побеге II порядка образуется 
генеративный побег III порядка. Кроме того, такой куст являет
ся более «развалистым» вследствие топографии побегов III по
рядка— они сидят на некотором расстоянии от оси I порядка.

Структурная единица — генеративный побег III порядка — 
характерен для средней и базальной части куста. В верхней ча
сти оси I порядка могут наблюдаться генеративные побеги II по
рядка, развившиеся из почек, заложенных еще на IV этапе фор
мирования куста.

Часто нижняя часть куста формируется за счет вегетативных 
укороченных побегов (розеточного типа, сплюснутые), разви
вающиеся подобно таковым генеративным побегам, из скучен
ных узлов при основании отмершего побега II порядка. Причи
ной того, почему эти вегетативные побеги не становятся генера
тивными, может быть то, что все эти укороченные побеги, вслед
ствие их близкого расположения к поверхности почвы, укореня
ются хорошо развитыми придаточными корнями. Поэтому эти 
побеги перешли к самостоятельному образу жизни, хотя еще п 
не потеряли связь с материнской особью.

Отсутствие вегетативного размножения может наблюдаться 
у таких особей, которые на IV—V этапах развития не образо
вали специализированные побеги вегетативного размножения. 
Предполагаемой причиной такого явления могло быть или очень 
сухая осень, во время которой не могли укорениться побеги веге
тативного размножения, или слишком поздняя пастьба скота, 
уничтожившего надземную массу побегов вегетативного размно
жения, или слишком загущенное произрастание (ничтожная 
площадь питания для отдельной особи).

Как известно, последнее обстоятельство находится в связи с 
естественно-гнездовым развитием многих особей у лугового кле
вера, что наблюдается на Окских лугах (с. Дединово), до 12 эк
земпляров в гнезде). Естественно гнезда связаны с тем, что рас
сеиваются часто у лугового клевера не отдельные семена, а опа
дает на поверхность почвы целиком вся головка. Особенно часто 
встречаются естественные гнезда из особей, находящихся на 
I—II —III этапах формирования куста. Ясно, что в таких специ
фических условиях замедленно идет кущение, что приводит к 
тому, что на материнской особи не образуется побегов вегетатив
ного размножения. Следствием последнего обстоятельства и яв
ляется отмирание материнской особи, без образования клона.

При благоприятных условиях для вегетативного размноже
ния, формирование куста красного клевера и соответственно 
жизнь материнского организма заканчивается на V этапе. Мате
ринский организм распадается на отдельные дочерние особи. От



собственного материнского организма остается разрушенный 
главный корень и отмершая массивная ось I порядка (темно- 
коричневого цвета). Этот очаг разрушения остается в центре, 
в то время как кругом растут молодые особи, находящиеся на 
различных этапах развития.

Таким образом, в условиях Московской области, луговой 
красный клевер в конце жизни может переходить к вегетатив
ному размножению. Аналогичные явления вегетативного раз
множения могут наблюдаться и в культуре, но редко. В случае, 
если по каким-либо причинам обособления дочерних побегов ве
гетативного размножения не произошло, наблюдается VI этап 
формирования и разрушения куста красного клевера.

V I э т а п  ф о р м и р о в а н и я  к у с т а  следует считать за
ключительным этапом жизни материнского организма.

Что представляет собой куст клевера перед отмиранием на 
VI этапе своего «формирования» и разрушения?

На VI э. ф. к. главный корень отмирает, хотя и может еще 
сохранять свою внешнюю морфологическую структуру. Верху
шечная почка находится в отмершем состоянии. Боковые гене
ративные побеги — также отмершие — хотя их основания не по
теряли еще жизнеспособности. Это сухие бурые основания побе
гов из спящих почек которых развиваются слабые побеги, иног
да они могут быть генеративными со сравнительно небольшим 
числом узлов (5—6), но в целом высота их не превышает 5 — 
8 см, так, что войти в состав укосной массы они, конечно, не мо
гут. Это типичный сенильный период, по терминологии Т. А. Ра- 
ботнова (1950), тех особей, которые в процессе своей жизнедея
тельности не обеспечили вегетативного размножения.

Такие дряхлые отмершие особи наблюдались на клеверном 
поле 5 летней давности (с. Ромашково) и в естественных усло
виях.

Наряду со старыми особями со слабо развитыми, очень тон
кими побегами с мелкими листьями, выделялись своим хорошим 
развитием и крупнолистностью дочерние особи вегетативного 
происхождения и также особи семенного возобновления, нахо
дящиеся на I и II э.ф.к.

Фактически, эти укоренившиеся побеги можно уже рассмат
ривать как вполне самостоятельные особи вегетативного проис
хождения, так как ни отмерший главный корень, ни отмершие 
придаточные корни материнского организма не могут осуществ
лять снабжения их питательными веществами. «Последний оста
ток» материнской особи питают 1—2 эфемерных придаточных 
корня, обычно без клубеньков или с 1—2 мелкими клубеньками.

Приводя различную характеристику различных этапов фор
мирования куста красного клевера, следует отметить постепен
ное уменьшение количества эфемерных придаточных корней от 
IV к V и тем более к VI э.ф.к. Длительность жизни таких корней 
не превышает 1 года.



Эти эфемерные придаточные корни (обычно белые) всегда 
имеют довольно большое количество клубеньков, за исключе
нием VI э.ф.к. Также следует отметить изменение размеров ли
стьев от III—IV этапа формирования куста к V—VI.

Отдельные листочки на генеративных побегах V—VI этапа 
формирования куста становятся значительно меньших размеров, 
особенно это проявляется на листьях, расположенных на осях 
III порядка. Как указывалось выше, куст формируется за счет 
осей III порядка на V этапе развития. Листья же побегов веге
тативного размножения претерпевают не только уменьшение 
линейных размеров листовой пластинки отдельных листочков а, 
главным образом, изменяется соотношение длины и ширины 
пластинки отдельного листочка; листовая пластинка становится 
короче, более-округлой, несколько напоминая листья I—II эта
пов формирования куста. Если на I I I—IV этапах отношение ши
рины листовой пластинки листочка к его длине на генеративных 
побегах выражается примерно как 1: 2, то на побегах вегетатив
ного размножения такое соотношение будет выражаться как 
1 : 1

Таким образом, побеги вегетативного размножения, еще на
ходясь на материнском организме, претерпевают естественное 
омоложение (Кренке, 1940).

Описанные генеративные побеги как II, и III порядков, 
несомненно, являются побегами материнского растения, в то 
время как укороченные вегетативные побеги с мощными прида
точными корнями следует считать уже побегами будущего до
чернего организма вегетативного происхожденияг несмотря на 
то, что они еще находятся на материнском растении. Эти укоро
ченные вегетативные побеги являются своеобразными побегами 
«сосунками», описанными С. П. Смеловым у злаков (1947).

Они питаются как за счет материнского организма, так и са
мостоятельно, благодаря развитым сравнительно мощным при
даточным корням.

Что представляют собой морфологические особи вегетатив
ного происхождения?

Они фактически развиваются аналогично особям семенного 
происхождения, то есть в их развитии последовательно сменяют
ся те же этапы формирования куста.

Основной морфологической особенностью особей вегетатив
ного происхождения является отсутствие главного корня. Хотя 
часто один из придаточных корней, наиболее сильно развитый, 
принимает строго вертикальный характер роста и имеет внешнее 
подобие главного корня. Однако, он функционирует максималь
но 1—2 года, после чего полностью отмирает,,

После отмирания мощного придаточного корня, корневая си
стема особи слагается из мочки мелких придаточных корней 
эфемерного типа. При основании отделившейся дочерней особи 
всегда имеется отмерший остаток побега II порядка материн-



ской особи, который свидетельствует о вегетативном происхож
дении данной особи.

Как правило, особи вегетативного происхождения не дости
гают такой мощности, как особи семенного происхождения, на
ходящиеся примерно на IV этапе формирования куста. Но если 
сравнивать иредгенеративные особи (II этап формирования 
куста) и н а ч а л ь н о - г е н е р а т и в н ы е  (III этап формиро
вания куста), то надо отметить что особи вегетативного проис
хождения бывают более мощные; у них больше диаметр основа
ния придаточного корня, может быть больше генеративных по
бегов (более двух) и крупнее на них листьях.

В большинстве случаев жизнь дочерних особей ограничива 
ется 2—3 годами, что соответствует II и III этапам формирова
ния куста. В отдельных случаях наблюдается переход к IV этапу 
формирования куста, а как исключение, к V этапу; в последнем 
случае отмечается отмирание верхушечной почки.

Интересно, что фактически ось III порядка материнской осо
би, укоренившись, становится осью I порядка дочерней особи, 
обнаруживая на первом году жизни вегетативную верхушечную 
почку.

Следует отметить, что не во всех случаях верхушечная ночка 
данной оси остается вегетативной.

Если дочерняя особь образовалась из более отдаленных от 
основания побега II порядка материнской особи почек, то в этом 
случае верхушечная почка может быть генеративной. В таком 
случае обязательно при основании развивающегося генератив
ного побега развиваются 2—3 боковые побега II порядка (до
черних), тоже генеративных или скрыто-генеративных. После 
плодоношения и отмирания оси I порядка, на 2—3-м году жизни 
наблюдается отмирание данной особи вегетативного происхож
дения.

Способны ли сами дочерние особи перейти к вегетативному 
размножению., мы не можем сказать с полной определенностью, 
хотя в отдельных случаях такое явление и наблюдалось. Экземп
ляры вторичного вегетативного размножения (внучатые особи) 
наблюдались на хорошо развитых дочерних особях, на лугах, 
подверженных интенсивному выпасу, в пойме р. Москвы 
(с. Ильинское).

Таким образом, вегетативное размножение, и все, что связа
но с подготовкой к нему, являются важнейшей возрастной осо
бенностью лугового клевера. На интенсивность вегетативного 
размножения также оказывают непосредственное влияние и ус
ловия существования. Можно уже на III этапе формирования 
куста дать прогноз о вегетативном размножении у данной особи 
или его отсутствии в будущем.

Как указывалось выше, образование уплощенного, сильно 
укороченного побега — типа розетки, с осью длиной не более 
0,5 см, на 2-м—3-м узлах оси II порядка, говорит о начале обра-



зоваимя дочерней особи. Для дальнейшего развития и формиро
вания куста клевера важно наличие скученных узлов на плагио- 
тропной части бокового генеративного побега.

Скученные узлы характерны для тех побегов, которые ухо
дят под зиму более удлиненными, чем другие. Поэтому тот по
бег образует побеги вегетативного размножения, который поле
гает, то есть образует плагиотропную часть при своем основании.

Благодаря вегетативному размножению наблюдается непре
рывное омоложение возрастного состава популяции клевера лу
гового на лугах, что приводит к более длительному и прочному 
участию клевера в травостое. Последнее обстоятельство особен
но важно в практике луговодства.

С о с т о я н и е  в е р х у ш е ч н о й  п о ч к и  на различных эта
пах развития определяется следующими факторами:

1. количеством зачатков листьев на конусе нарастания;
2. соотношением размеров соседних листовых образований;
3. степенью погруженности конуса нарастания, т. е. степенью 

втягивания.
Клевер луговой характеризуется типично моноподиальным 

нарастанием куста (И. Г. Серебряков, 1952). Верхушечная поч
ка всегда остается вегетативной, и боковые побеги являются ге
неративными. В редких случаях верхушечная почка может раз
виваться в генеративный побег, образуя вполне развитые соцве
тия. Такое явление наблюдалось в культуре двуукосного клевера 
(биостанция МГПИ, д. Костино) в 1-й год жизни, а также у ди
корастущего клевера на Дединовских лугах. Боковые побеги 
при основании не развивались и растение являлось, так называ
емым, 2-остным (И. Г. Серебряков, 1952). Фактически такие 
экземпляры являются одно-двулетними. Это явление следует 
рассматривать как превращение многолетнего растения в одно
летнее в неблагоприятных условиях для его развития. Пре< 
вращение верхушечной почки в генеративный побег наблюда
лось нами на экземплярах, имеющих незначительную площадь 
питания 1 см2 (загущенный посев). В то время как даже при 
площади питания 5 см2 такого явления не наблюдалось. Опти
мальная же площадь питания для клевера, по данным И. С. Тра
вина (1941), Н. Г. Хорошайлова (1952), равна 20 см2. Количе 
ство зачатков листьев на конусе нарастания меняется в зависи
мости от возраста, точнее этапов формирования конуса. Отмеча
лось некоторое уменьшение числа листовых зачатков к концу 
IV этапа по сравнению с II этапом. Значительного изменения 
числа листовых зачатков на конусе нарастания на II и III эта
пах в начале и конце вегетационного периода отмечено не было, 
число листовых зачатков в этом случае может сдвигаться не бо
лее, чем на 1—2. В течение вегетационного периода значитель
но изменяется соотношение размеров соседних листовых обра
зований как на удлиненных, так и на укороченных боковых по
бегах.



Соотношение размеров соседних листовых образований явля
ется показателем того, находится в данный момент организм в 
состоянии быстрого или замедленного темпа роста. Если наблю
дается резкое различие в размерах между соседними листовыми 
образованиями, например, после (выше) сложенного листа раз
мером 3,2 см в длину, следует сразу зачаток листа — 2 мм (что 
наблюдалось, например, в сборах из питомника от 18/V—53 г. 
двуукосного клевера, скошенного на 2-м году жизни, при пере
ходе II гр. в III), то можно говорить о быстрых темпах роста в 
данное время.

Это явление наблюдается, главным образом, весной — в нача
ле лета, после чего имеется некоторая депрессия в росте (сере
дина лета), во время которой происходит постепенное нараста 
иие конуса и увеличение размеров листовых образований до 
создания последовательных соотношений размеров их. Такое по
следовательное соотношение размеров (с середины лета), без 
резких различий в размерах (не более 2 мм), является довольно 
устойчивым в течение почти всего вегетационного периода. Эта 
устойчивость может нарушиться осенним вторичным ростом. Во 
время осеннего роста наблюдаются опять резкие колебания в 
размерах соседних листовых образований, подобно весенним, но 
сравнительно в более малой степени. Если побег уходит под 
зиму с резким колебанием размеров соседних листовых образо
ваний, то это может привести к вымерзанию данного побега, что 
особенно отмечается у боковых побегов.

Верхушечная почка, как правило, значительно меньше под
вергается вторичному росту и «провокационным» воздействиям 
осени, поэтому она не имеет резких скачков в размерах листо
вых образований перед уходом под зиму. Может быть, вследст
вие этого точка роста значительно менее подвергается вымерза
нию.

Так, 4/V—56 г. наблюдалось массовое отмирание клеверов 
на суходоле (с. Ромашково, Кунцевского района после суровой 
1955—1956 г. зимы, когда температура доходила до —35° С и 
«провокационной» для роста растений теплой, влажной осени.

На некоторых экземплярах на III этапе формирования куста 
оставалась живой только верхушечная почка, имеющая (4/V) — 
3 зеленых листа, 1 сложенный и 3 зачатка.

Как можно объяснить с морфологической точки зрения при
чину вымерзания побега с резко отличными в размере листовы
ми образованиями?

Вероятно, это явление может быть связ’ано с ролью прилист
ников, как защитных образований от неблагоприятных условий 
зимовки. Фактически клевера зимуют с открытыми почками 
(И. Г. Серебряков, 1954), не покрытыми почечными чешуями. 
Роль почечной чешуи переходит на прилистники ниже располо
женного по оси листа. Прилистники плотно охватывают почку, 
благодаря завертыванию, смыканию, а иногда и срастанию кра



ев. Если в конце вегетационного периода наблюдаются резкие 
различия в размерах сложенного листа и примыкающих зачат
ков листьев, то почка бывает прикрыта прилистниками только 
одного листа, которые не могут полностью предохранить ее от
вымерзания.

Если же наблюдается постепенный переход от размеров нор
мально развитого сложного листа к крупному сложенному ли
сту, далее к небольшому (1 см) сложенному листу, потом уже 
к крупным зачаткам и т. д., тогда конус нарастания прикрыт 
(от 3 до 7) прилистниками, которые представляют надежную за
щиту для него.

Изучение возрастных особенностей клеверов показало, что 
старение особи красного клевера резко усиливается в зависимо
сти от неблагоприятных условий для нормального развития ра
стения. Изменение условий, приводящих как в сторону рез
кого усиления количества генеративных побегов, так и в сторо
ну чрезвычайного угнетения особи приводит к преждевремен
ному старению.

Показателем начала усиленного старения данного организма 
является отмирание верхушечной почки.

Как оно происходит?
Отмирание верхушечной почки — это длительный процесс, 

подготовка, к которому начинается после прохождения III эта
па формирования и разрушения куста красного клевера.

Полное же отмирание верхушечной почки наблюдается, как 
указывалось выше, на V этапе формирования куста. Наблюда
ются различные варианты отмирания конуса нарастания.

Наиболее распространенным способом отмирания конуса на
растания является угнетение его боковыми почками, а в даль
нейшем развившимися из них боковыми побегами.

Эти боковые побеги способствуют погружению точки роста, 
ее втягиванию. Конус нарастания может быть погружен на 
IV этапе формирования куста от 5 до 7 мм, ориентируясь от 
верхнего прилистника сложенного листа. Практически это вы
ражается в том, что выделить конус очень трудно, в то время, 
как при погружении на \ —2 мм, что наблюдается в конце 
III этапа формирования куста, обособить конус нетрудно.

На основании данных наблюдений, можно предположить, что 
чем больше образуется листьев в 1-й год, тем погружение кону
са будет происходить медленнее, тем долговечнее будет данное 
растение.

Полпое отмирание верхушечной почки наблюдается в нача
ле V этапа формирования куста, в мае, когда интенсивно трога
ются в рост боковые побеги. Пластические вещества устремляют
ся к растущим органам, а верхушка, сильно угнетенная, прекра
щает свое существование. Ввиду такого постепенного отмирания 
часто в первую половину лета нельзя видеть «отмершее осно
вание» от верхушечной почки и только во второй половине лета



когда отомрут прилегающие к ней прилистники старых листьев, 
можно ясно обнаружить коричневый «рубец». Иногда отмира
ние верхушки наблюдается зимой, в декабре.

Показателем другого типа отмирания верхушечной почки 
является предшествующее этому уплощение ее. В таком случае 
часто наблюдается не отмирание, а срастание конуса нарастания 
сначала с крупными зачатками, а потом с основаниями боковых 
побегов. Но такой случай срастания наблюдается реже, чем пер
вый случай погружения и не может считаться, таким образом, 
характерным способом прекращения существования верхушеч
ной почки у лугового клевера.

Интересно, что при одновременном развитии побегов II и 
III порядков погружение конусов нарастания не наблюдалось 
(6/VI — 53 г., пойма р. Москвы у д. Барвиха). Очевидно, можно 
предположить, что ветвящиеся побеги II порядка не могут ока
зывать угнетающего влияния на ось I порядка.

Отмирание верхушечной почки приводит обычно к распаде
нию материнской особи на отдельные дочерние особи вегетатив
ного происхождения. Следует отметить, что очень часто, особен
но в культуре (Ромашково, Костино) наблюдалось преждевре
менное отмирание верхушечной почки (на I I—III этапах фор
мирования куста). Такое явление может быть обусловлено по
вреждением конуса нарастания насекомыми, которые уничто
жают лишь наиболее сочный конус нарастания с молодыми за
чатками листьев, не повреждая при этом более крупные сло
женные листья (размером от 0,5 см до 1 см).

Особи с преждевременно поврежденной верхушкой обычно 
недолговечны, держатся в травостое примерно до конца вегета
ционного периода, после чего отмирают.

Переход к вегетативному размножению таких особей нами 
не наблюдался. Таким образом, состояние верхушечной почки 
лугового клевера определяет развитие особи в сторону сокраще
ния или продления жизни.

Выясняется, что чем дольше сохраняется верхушечная почка, 
тем больше продолжительность жизпи данной особи.

Всякое преждевременное (на II —III этапе формирования 
куста) отмирание верхушечной почки способствует отмиранию 
особи, сокращению ее жизни.

Однако если поставить перед собой цель продлить жизнь кле
верного поля или травостоя луга с участием клевера, а не про
длить жизнь особи как таковой, то в таком случае необходимо 
ориентироваться на вегетативное размножение и семенное возоб
новление.

Возможно, чтобы обеспечить быстрое обособление дочерних 
особей, следует добиваться отмирания верхушки на IV этапе 
формирования куста, сразу после укоса (VIII месяц). Отдель
ные экземпляры с таким типом развития нами наблюдались на 
суходоле «Чувасова поляна» (Приокскотеррасиый заповедник).



Кроме поражения верхушки насекомыми, наблюдалось ее от
мирание, связанное с грибковыми заболеваниями (чаще фузари- 
озом). В последнем случае отмирание верхушечной почки про
исходит вместе с крупными зачатками листьев.

Таким образом, отмирание верхушечной почки, будет ли оно 
естественным или искусственным, ускоряет старение данной осо
би с одной стороны, а с другой — ускоряет образование прида
точных корней, что приводит к вегетативному размножению и 
образованию клона, то есть омоложению.

Следует остановиться более подробно па формировании и 
развитии придаточных корней у лугового клевера.

Р о л ь  п р и д а т о ч н ы х  к о р н е й  в жизни особи и клона 
чрезвычайно велика. $

Если экземпляр лугового клевера имеет небольшое количе
ство придаточных корней или их нет, то такие экземпляры не
долговечны. Они отомрут с отмиранием главного корня.

Для селекции — это бесперспективные экземпляры в отно
шении возраста.

У красного клевера по длительности жизни и функции мож
но различить 2 типа придаточных корней.

Согласно данным А. Ф. Тереховой (1956), а также по нашим 
наблюдениям, одни корни живут 1—2 вегетационных периода и 
более, они крупные, до 0,3—0,5 см в диаметре, немногочислен
ные, на второй год жизни не имеют клубеньков — это придаточ
ные корни вегетативного размножения и укоренения.

Другие — недолговечные, живут несколько месяцев (не более 
I вегетационного периода), многочисленные, имеют большое ко
личество клубеньков (до 5 на каждом корешке), длина их 
в среднем не превышает 2 см, развиваются обычно тогда, когда 
подстилка и верхний почвенный горизонт достаточно увлажне
ны.

Эти недолговечные корни не несут функции вегетативного 
размножения и укоренения, быстро отмирают, но играют суще
ственную роль в обогащении почвы азотом, так как наиболее 
сочные клубеньки находятся на них. Такие придаточные корни 
можно считать эфемерными корнями. Они не принимают уча
стия в укоренении и вегетативном размножении, а функциони
руют как питающие корни, использующие питательные вещест
ва и воду, которые находят в подстилке и поверхностном слое 
почвы. Так как придаточные корни быстро отмирают, то клу
беньки попадают непосредственно в почву и могут быть подвер
жены разложению, а это очень важно, так как клубеньки на бо
ковых корнях попадают в почву значительно позже. Отмечается, 
что в условиях культуры, сравнительно с естественными усло
виями лугов, наблюдается значительно меньшее количество при
даточных корней. У двуукосного клевера (на 1—2-м году) при
даточные корни могут совсем отсутствовать. Так же незначи
тельно количество придаточных корней, в первые годы жизни,



наблюдается ж у одноукосных клуверов (1—2). С возрастом ко
личество придаточных корней возрастает как в культуре, так и 
в естественных условиях, но до определенного предела — до 
V этапа формирования куста, далее на материнском экземпляре 
их вновь не образуется, а образуются они на обособившихся 
дочерних экземплярах.

Встает вопрос, почему у культурных клеверов мало прида
точных корней, или их нет совсем на первых годах жизни?

Очевидно, это явление следует, во-первых, связывать с уп
лотнением почвы в условиях культуры и соответственно сухо
стью ее, в то время как в естественных условиях, благодаря 
подстилке и Ш  ярусу травостоя, такого резкого уплотнения и 
подсыхания поверхности почвы не создается, что и дает возмож
ность обильно развиваться придаточным корням. Возможно, при 
правильной агротехнике это явление так резко проявляться не 
будет.

Какова топография придаточных корней у красного клевера?
Нами отмечаются только лишь узловые придаточные корни, 

развивающиеся в пазухах листьев, строго над пазушной поч
кой. Другого типа расположения придаточных корней нами не 
наблюдалось, хотя мы специально обращали па это внимание. 
На основании материала, собранного в Московской области, мм 
не можем согласиться с данными А. Ф. Тереховой (1956), кото
рая приводит у красного клевера 4 типа придаточных корней по 
их топографии.

Значительный интерес, на наш взгляд, представляет тот 
факт, что придаточные корни всегда располагаются топографи
чески над пазушной почкой, сериально на расстоянии примерно 
1 мм. Между придаточным корнем и пазушной почкой устанав
ливаются тесные взаимоотношения, определенные корреляции. 
Следствием такой корреляции является то, что придаточный ко
рень и пазушная почка одновременно не развиваются. Если от 
данного узла отходит придаточный корень, то пазушная почка 
угнетена, придавлена к оси, развивающимся придаточным кор
нем, обращена своей верхушкой к поверхности почвы.

Такая пазушная почка становится «вынужденно спящей» и 
подавленной я может начать свое развитие лишь после отмира
ния придаточного корня. «Спящая» почка представляет собой 
открытую почку длиной 0,7—0,8 мм, с 3—4 зачатками листьев. 
Побеги из таких «спящих» почек обычно маломощные, с неболь
шим количеством (с 1—2) удлиненных междоузлий.

Развитие побегов из таких «спящих» почек наблюдалось 
нами па сильно выпасаемых участках в пойме р. Оки (д, Деди- 
ново), Луховицкого района и в пойме р. Москвы около с. Ильин
ского.

С другой стороны, если пазушные почки развились в удли
ненные, чаще генеративные побеги, то придаточный корень из 
данного узла не развивается, а находится в зачаточном состоя-



иии (в виде бугорка, примерно 1 мм), его можно считать «спя
щим» придаточным корнем. Часто «спящий» придаточный ко
рень вообще отмирает.

Несомненно, приводимые выше заключения о соотношении 
развития пазушной почки и придаточного корня требуют даль
нейшего изучения.

Особенно четко такая закономерность наблюдается в культу
ре у одноукосного красного клевера в 1 и 2-й годы жизни на оси 
I порядка.

Отсюда ясно, почему мощно развитие в отношении надзем
ной массы экземпляра клевера быстро отмирают после 2-го или
3-го года, не обнаруживая при этом вегетативного размноже
ния. На это явление, кажется, стоит обратить внимание селек
ционерам и агробиологам. Нельзя ждать от одного экземпляра 
клевера и долговечности и большой укосной массы, не создавая 
условий для нормального развития придаточных корней. Встает 
вопрос о том, как влияет состояние главного корня на возраст 
особи.

Главный корень у лугового клевера является стержневым не 
во всех условиях. Надо сказать, что стержневой корень особенно 
хорошо выражен у культурных форм клевера как возделывае
мых на полях, так и на случайно занесенных экземплярах в ус
ловиях естественной растительности.

По данным А. Ф. Тереховой (1956) и др. авторов, протяжен
ность стержневого корня в почве доходит до 2 м.

Нами специально не изучалась глубина проникновения кор
невой системы. Обычно же обнаруживается длина главного кор
ня до 30 см. В естественных условиях стержневой корень ясно 
выражен у семенных экземпляров на суходольных лугах (с. Ро- 
машково; Приокско-террасный государственный заповедник 
«Чувасова поляна» и др.).

Стержневой корень не выражен с I этапа формирования ку
ста у особей, растущих на заболоченных лугах (пойма р. Скалбы 
Пушкинского района Московской обл.) с доминированием в тра
востое овсяницы красной, ситника нитевидного, лютика золоти
стого. Главный корень па таких заболоченных лугах фактически 
не отличается от старых придаточных корней как по своему на
правлению роста (почти горизонтальному), так и по степени 
выраженности (диаметр при основании обычно равен не более 
0,5 см).

Таким образом, в условиях постоянной заболоченности вы
рабатываются приспособления к перенесению неблагоприятных 
условий, главным образом, к перенесению недостатка кислорода.

На лугах р. Москвы и р. Оки, в условиях нерегулярной по- 
емности не вырабатывалось такого приспособления главного кор
ня, то есть здесь наблюдается корневая система стержневого 
типа у экземпляра семенного происхождения. ‘ ГуГ



Однако после длительной поемности наблюдается отмирание 
стержневого корня.

Такое явление наблюдалось нами летом 1955 г. на окских 
лугах в окрестностях с. Лужки Серпуховского района.

Отмирание стержневого корня наблюдалось не только у крас
ного клевера, а также и у горного клевера в этих условиях. Это 
отмирание носило чисто экологический характер, что совершен
но не связано с возрастом особи. При этом наблюдалось отмира 
кие главного корня у клеверов, находящихся на различных эта
пах формирования куста, начиная с II—III —IV.

В этом случае отмирание начиналось с кончика корня как 
участка, наиболее подверженного действию длительной поемно
сти и соответственно нарушению аэрации. Далее отмирание рас
пространяется на зону проведения корня й  может захватить 
весь стержневой корень. В последнем случае корневая система 
представлена лишь системой придаточных корней й фактически 
ничем не отличается от корневой системы особей вегетативного 
происхождения.

Подобное отмирание главного корня может происходить на 
лугах подверженных интенсивному выпасу, как например, на 
пойме р. Москвы в окрестностях с. Ильинского Одинцовского 
района.

В условиях культуры можно наблюдать такое явление, когда 
главный корень не отмирает одновременно с надземной массой, 
а сохраняется в почве, в виде довольно плотного образования и 
затрудняет обработку почвы сразу после клеверищ. Такое явле
ние, очевидно, может быть связано с тем, что наблюдаются слу
чаи быстрого выпадения клевера — на 2-й год жизни, вследствие 
тех или иных неблагоприятных условий. Очевидно, отмершие 
особи не успели пройти всех этапов формирования куста, а 
истощились вследствие большого количества рано развитых по
бегов.

Так, в условиях питомника (Костино, биостанция) на делян
ках с повышенным содержанием извести (4 т/га, СаСОз) наблю
далось отмирание надземной массы из 34 побегов как II, так и 
III порядков на 3-й год жизни особи, при сохранении главного 
корня, еще способного функционировать.

Надо отметить, что отмирание главного корня обычно начи
нается с разрушения первичной ксилемы, а с внешней стороны 
корень еще не проявляет признаков одряхления.

Разрушение первичной ксилемы начинается раньше, чем 
отомрет верхушечная почка, то есть это явление можно уже ви
деть на I I I—IV этапе формирования куста. Примером этому 
служат экземпляры 3-го года жизни на поле с. Ромашково 
(4/V-1953 г).

В дальнейшем отмирание не распространяется на другие 
ткани, и лишь после отмирания верхушечной почки начинается 
отмирание главного корня, путем разрушения его основания,



то есть прямой переход отмирания от оси I порядка на основа
ние главного корня. Следствием такого отмирания главного кор- 
ня является прекращение жизни материнской особи как таковой 
и образование клона из нескольких дочерних особей.

Наблюдались отдельные случаи отмирания главного корпя 
при сохранении верхушечной почки. Такое явление отмечалось 
на особях с массовым развитием чрезвычайно мощных прида
точных корней.

Можно считать, что отмирание главного корня, начинающее
ся с первичной ксилемы, и далее распространяющееся к вер
хушке побега, является закономерным возрастным процессом, 
обусловливающим в дальнейшем вегетативное размножение кле
вера.

С другой стороны, в условиях питомника наблюдалось обра
зование большого количества генеративных побегов (26) уже 
на 2-й год жизни и отмирание главного корня от кончика в сен
тябре.

Отмирание начинается от первичной ксилемы и распростра
няется на соседние ткани, захватывая полностью весь корень.

Хочется отметить, что мало обращено еще внимания на раз
витие корневой сйстемы и закономерности формирования клу
беньков. Роль клубеньков как носителей клубеньковых бактерий 
и биология последних прекрасно разработаны в монографии 
М. В. Федорова (1945), но топография клубеньков и приурочен
ность их к определенным корням остается еще не выясненными 
до конца.

Несомненно, что клубенек стареет раньше, чем тот корень, 
на котором он развивается. Обычно клубенек живет 1—2 веге
тационных периода, в 1-й год он плотный, шаровидный. По мере 
старения к концу первого года жизни клубенек удлиняется, 
становится менее плотным и к концу 2-го года от него остается 
очень рыхлая масса.

В 1-й же год клубеньки развиваются и на боковых корнях. 
У дикорастущих форм клевера клубеньки сосредоточены глав
ным образом на придаточных корнях. Очевидно, экземпляры, 
имеющие небольшое количество придаточных корней, и следо
вательно, клубеньков, не могут обогатить так почву азотом, как 
экземпляры, имеющие большое количество придаточных корней, 
а вместе с ними и клубеньков.

Клубеньки лучше развиваются во влажной среде. Так, отме
чалось большое количество клубеньков на многочисленных при
даточных корнях в условиях лугов низкого уровня. Особенно 
наблюдается большое количество клубеньков на придаточных 
корнях, а также на молодых однолетних или двулетних боковых 
корнях, близко расположенных к поверхности почвы. Клубень
ки появляются на главном корне уже тогда, когда растение на
ходится в фазе 1-го настоящего листа, при этом длина клубень-



ков 1—2 мм, длина главного корня 1—2 см (питомник биостан
ции, 19/V—53 г., одноукосный клевер).

При изучении возрастно-морфологических особенностей ди
корастущего лугового клевера на материковых лугах Москов
ской области нами было обращено внимание на две биологиче
ские формы у этого вида.

I б и о л о г и ч е с к а я  ф о р м а  лугового клевера характери
зуется большим количеством побегов на III и IV этапе формиро
вания куста, хорошим развитием стержневого корня, отсутстви
ем на II этапе формирования куста придаточных корней. Ли
сточки сравнительно с другой формой более удлиненные, шири
на листочка равна 0,8 см, длина — 1,7 см; нет явно плагиотроп- 
ных побегов. Кроме того, характерным является редкое опуше
ние или полное отсутствие опушения черешков листьев. Воз
можно, что эти экземпляры являются естественными гибридами 
культурных и дикорастущих клеверов.

Красный клевер, занесенный случайно из культуры, легко 
отличим от дикорастущего по резко выраженному стержневому 
корню, почти полному отсутствию придаточных корней, боль
шому количеству генеративных побегов (обычно не менее 5) и 
отсутствию плагиотропной части при основании побега.

I I  б и о л о г и ч е с к а я  ф о р м а  красного клевера характе
ризуется меньшим количеством генеративных побегов (до 5), не 
резко выраженным стержневым корнем, на II этапе формирова
ния куста имеются придаточные корни, на III и последующих 
этапах формирования куста имеются плагиотропные побеги, хо
рошо выражено вегетативное размножение. Листочки менее 
удлиненные, чем у I формы, длина одного листочка равна при
мерно 1 см, ширина 0,8 см. Это более долговечные формы. Ха
рактерно хорошо выраженное опушение черешков лдстьев, рас
положенных преимущественно на оси I порядка. Этапы форми
рования куста, описанные выше, наблюдаются у экземпляров 
как той, так и другой биологической формы.

Несомненно, вопрос о выделении биологических форм на лу
гах Подмосковья требует специальной разработки.

Выводы
В процессе изучения лугового клевера как в условиях куль

туры, так и в естественной обстановке, наметились VI основных 
этапов формирования и разрушения куста клевера (э.ф.к.). 
Каждый этап формирования куста клевера не связан строго с 
календарным возрастом, хотя и является отражением возраст
ных особенностей, проявляющихся в тех или иных морфологи
ческих показателях.

В большинстве случаев луговой клевер в конце жизни в 
естественных условиях переходит к вегетативному размноже
нию, то есть к образованию клона (V этап формирования куста); 
в отдельных случаях наблюдается полное отмирание материн-



ской особи (VI этап формирования куста). В условиях культу
ры вегетативное размножение наблюдается крайне редко и обыч
но происходит отмирание материнской особи.

Морфологическим проявлением старения и основным пока
зателем смены этапов формирования куста является состояние 
верхушечной почки. Верхушечная почка является лучшим ин
дикатором как естественно-возрастного, так и экологического 
старения. Состояние верхушечной почки кореллировано с со
стоянием главного корня. Отмирание куста клевера в морфоло
гическом смысле начинается с отмирания верхушечной почки, 
что постепенно приводит к отмиранию главного корня.

В продлении жизни клевера исключительно велика роль при
даточных корней, тесно связанных в своем развитии с боковы
ми побегами,

В условиях долголетней культуры клевера необходимо стре
миться к тому, чтобы увеличить количество крупных придаточ
ных корней. Увеличение количества придаточных корней обес
печит вегетативное размножение клевера, а это приведет к бо
лее длительному участию его в травостое луга или поля.

Чтобы сохранить более длительное участие клевера в траво
стое, следует создать условия для его вегетативного размноже
ния и для быстрейшего семенного самовозобновления. Этот путь 
наиболее скорейший в решении вопроса о продлении жизни кле
вера в травостое, так как продление жизни особи вряд ли может 
принести положительный результат во всех условиях существо
вания.
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Af. A . Гуленкова

ПОБЕГООБРАЗОВАНИЕ И ФОРМИРОВАНИЕ 
ЖИЗНЕННОЙ ФОРМЫ У ЛЯДВЕНЦА РОГАТОГО 

В ПРЕДГЕНЕРАТИВНЫЙ ПЕРИОД

Лядвенец рогатый (Lotas corniculatus L.) из семейства бобо
вых (Leguminosae) является ценным кормовым растением, изу
чению биологии и кормовых достоинств которого посвящена 
большая литература (М. Ф. Зазоев, 1937; И. М. Куприянов, 
1939; И. В. Ларин и др., 1951; Н. В. Егарёва, 1953; Б. Н. Абесад
зе, 1956; С. В. Африкян, 1957; И. С. Михайловская, 1967 и др.).

Наши исследования затрагивают вопросы побегообразования 
у лядвенца рогатого в первый год его жизни в условиях культу
ры. Работа проводилась на агробиологической станции 
МГПИ им. В. И. Ленина близ деревни Костино Пушкинского 
района Московской области. Для наблюдений был использован 
материал, выращенный из семян, собранных с дикорастущих 
форм, произрастающих близ биостанции.

Почвы опытного участка суглинистые, кислые. Посевы были 
проведены 19 мая на делянках с предварительным внесением 
удобрений и извести. Минеральные фосфатные, калийные и 
азотные удобрения вносили из расчета 60 кг на га действующего 
начала. При этом были использованы гранулированный супер
фосфат, хлористый калий и азотнокислый амоний. Навоз вноси
ли из расчета 20 т на га, известь — 2 т на га. Семена заделывали 
на глубину 2 см при междурядье в 15 см.

Прорастание семян лядвенца начинается с появления глав
ного корня (единично на 4—5-й день, чаще — на 6—7-й день) 
и последующего его углубления. Семядоли раскрываются над 
землей на 7—12-й день. Прополка и рыхление почвы в между
рядьях способствовали более дружному появлению всходов. Но 
все же нужно отметить растянутость в прорастании семян, и 
новые растения были отмечены на делянке на 20—25-й день 
после посева. Абесадзе Б. Н. (1956), ссылаясь на работы 
С. С. Шаина, указывает, что прорастание семян у лядвенца мо
жет продолжаться на второй и третий год после посева. Скари
фикация значительно повышает всхожесть семян в первый год.



Разновременное появление проростков, видимо, сказалось в оп
ределенной мере на неодинаковой степени сформированное™ 
побегов в первый вегетационный период у разных экземпляров. 
Так, в сборах, проведенных через 25 дней после посева, были 
отмечены растения в фазе семядоль и растения, у которых уже 
развернулись один-два первых листа. При более поздних сроках 
описания разница в степени сформированности особей была 
более разительной. Но здесь уже сказывались не только сроки 
прорастания, но целый ряд других, прямых и косвенных, фак
торов, действующих в период развития растения, а также и на 
предшествующие поколения и определяющие состав популяции 
(Е. Н. Синская, 1939; В. А. Королева, 1948; Н. Н. Глущенко, 
1953; В. Н. Савин, 1955, 1957; Г. Л. Паламарчук, 1957 и др.). 
Учитывая тот факт, что растения, высеянные в одно время, фор
мируются и развиваются по-разному, при периодических описа
ниях брали растения, средние для данных условий; они состав
ляли и основную массу в посевах. Попутно отмечали другие, 
возможные случаи.

К середине июня, то есть через 25 дней после посева, у боль
шинства экземпляров лядвенца на исследуемом участке отмече
но наличие одного, после семядолей, зеленого листа. По морфоло
гии он отличался от более поздних листьев тройчатой формой. 
В верхушечной почке заложено 3—4 листовых зачатка. Види
мых почек в пазухах семядольных листьев и следующего листа 
еще нет. Но при анатомических исследования поперечных и про
дольных срезов в области прикрепления семядоль к стеблю мож
но видеть одну, чаще две сериальные почки в пазухе каждой 
семядоли. Положение семядоль не строго супротивное; они обыч
но несколько сдвинуты в одну сторону, где срастаются основа
ниями своих черешков. После появления почек на семядольном 
узле последние некоторое время остаются незаметными, так как 
скрыты основанием черешка семядоли, плотно прилегающего к 
оси. Главный корень углубляется на 15—20 см и ветвится до 
корней второго порядка. Заражения клубеньковыми бактериями 
еще нет.

В десятых числах июля растения переходят к кущению: обра
зуются побеги второго порядка из почек, заложенных в пазухах 
семядоль. На смену раскрывшейся почки рядом, на том же узле, 
закладывается новая, третья, почка. Там, где кущения нет, в па
зухе каждой семядоли в большинстве случаев пока сохраняют
ся две почки.

Несколько позднее, а иногда и параллельно с побегами ку
щения, развертываются листья побегов обогащения. Главная ось 
вытягивается до 12—17 см. Вдоль побега насчитывается до 
9 листьев и в верхушечной почке — 5—7 листовых зачатков. Все 
листья зеленые, за исключением семядоль, которые уже засохли 
и в большинстве случаев отпали. Первый зеленый лист на глав
ной оси прикрепляется на расстоянии 2—3 см от семядоль. Ги-



ионодий на летних побегах возобновления вытягивается на 
1—2 см. Но чем позже раскрывается почка, тем ниже прикреп
ляется на оси первый лист, и у осенних побегов 1—3 нижних 
листа имеют характер низовых листьев, расположенных сбли
жение в основании побега. Место прикрепления листа и его уро
вень по отношению к почве определяют и местоположение по 
чек возобновления, развившихся в пазухе этого листа.

Два-три нижних листа на главной оси имеют тройчатую 
форму, выше расположенные листья состоят из пяти долек, три 
из которых прикреплены к верхней части общего черешка, а две 
доли сдвинуты ближе к основанию листа. Каждая долька слож
ного листа имеет свой черешок. Согласно М. Ф. Зазоеву (1937), 
И. В. Ларину и др. (1951), М. Л. Невскому (1952), А. Г. Еленев- 
скому (1969) и др. у лядвенца лист сложный, тройчатый с дву
мя прилистниками. Другие авторы считают, что лист у лядвен
ца сложный, пятилисточковый (Ч. В. Пайпер, 1930; А. А. Гросс- 
гейм, 1952; Л. А. Куприянова, 1945; В. П. Голосков, 1961; 
П. Ф. Маевский, 1964 и др.).

Главный корень у растений, собранных в июле, хорошо вы
ражен, но диаметр его в основании не превышает 2—2,5 мм. Бо
ковые корни нитевидные, ветвятся до корней третьего порядка. 
Клубеньки развиваются и на главном и на боковых корнях. 
М. Ф. Зазоев (1937), Н. В. Егарева (1953), О. С. Чуенкова 
(1954) отмечают клубеньки у лядвенца только на боковых кор
нях.

У более мощно развитых экземпляров к указанному сроку 
(середина июля) отмечено заложение соцветий в пазухе 14— 
15 листа главной оси. Наиболее плохо развитые экземпляры ляд
венца к середине июля достигли 5—7 см, несут 4—5 листьев 
вдоль стебля и до 5—6 зачаточных листьев в верхушечной почке. 
К ветвлению они еще не перешли. Клубеньки только на корнях 
второго порядка.

В двадцатых числах июля на главном побеге, начиная с 14— 
15-го узла, и к концу указанного месяца на ряде побегов второго 
порядка, начиная с 8—10 узла, формируются соцветия. Средняя 
высота растений к этому периоду достигает 25 см; побеги вто
рого порядка вытягиваются до 10—18 см. Из пазушных почек 
семядоль (будем условно их называть «семядольными» почка
ми) вытягиваются новые (1—2) побеги, а на смену им закла
дываются почки. Так что к концу июля — началу августа в па
зухе семядоли насчитывается 1—2—3 побега плюс 1—2 почки. 
Из почек, расположенных на удлиненной части побега вытяги
ваются побеги обогащения. Наиболее мощные из них, как пра
вило, развиваются из почки нижнего узла, но выше, вдоль глав
ного побега, наблюдается чередование более и менее развитых 
побегов. ‘ J ‘ :

В первой декаде августа на отдельных побегах ‘обогащения 
отмечено начало заложения соцветий, начиная с 7—9 узла. Дли



на побегов второго порядка — до 18 см. Отдельные экземпляры 
лядвенца в первых числах августа перешли к цветению; массо
вое цветение началось в середине августа.

Корневая система к началу августа представлена ярко выра
женным главным корнем, достигающим в диаметре 0,2—0,3 см 
близ зоны кущения. Боковые корни в большинстве случаев ните
видные, ветвятся до корней третьего-четвертого порядка. В от
дельных случаях имеет место начало утолщения боковых корней 
и самые мощные из них достигают в диаметре 0,5 мм. Клубень
ки развиваются как на корнях первого, так второго и третьего 
порядков. На главном корне они более крупные, чем на боковых 
корнях.

В начале сентября значительное количество экземпляров 
лядвенца приступило к плодоношению, хотя цветение еще про
должалось. Отдельные цветущие экземпляры были зарегистри
рованы и в конце сентября.

В сентябре была полностью отпрепарирована корневая систе
ма лядвенца. При этом обнаружилось, что в большинстве слу
чаев растение имеет ярко выраженный главный корень, углуб
ляющийся в среднем до 60—70 см. Близ зоны кущения главный 
корень достигает в диаметре 0,3—0,5 см. Боковые корни сосредо
точены главным образом в пределах верхних 20—25 см. Отдель
ные из них на расстоянии 3—7 см от основания главного корня 
отходят от последнего почти под прямым углом и нарастают не
сколько в горизонтальном направлении, а потом также углуб
ляются в почву. От них в горизонтальном или несколько наклон
ном направлении отходят корни следующего порядка. Таким 
образом, корневая система лядвенца захватывает значительный 
объем почвы и диаметр распространения боковых корней равен 
35—50 см. Ряд боковых корней (до 7), в том числе боковые кор
ни, нарастающие в горизонтальном направлении и образующие 
с главным корнем как бы «основной скелет» подземной системы 
растения, к концу первого вегетационного периода утолщаются 
б диаметре до 0,5—1,0 мм. Другие корни, и их гораздо больше, 
остаются нитевидными и благодаря ветвлению до корней четвер
того порядка образуют густую сеть корешков, пронизывающих 
почву.

Образование новых побегов у лядвенца, начавшееся в июле, 
продолжалось до заморозков. В середине октября в пределах 
экземпляра насчитывалось до 20—25(30) побегов возобновления 
второго третьего и четвертого порядков. Размеры их и степень 
сформированности и развития неодинаковые. Среди побегов вто
рого порядка отмечены: летние побеги (июль — август), плодо
носящие и вегетативные — до 18—40 см, с сохранившимися 
зелеными листьями (за исключением засохших и отпавших ли
стьев 2—4 нижних узлов); летне-осенние побеги (конец авгу
ста — сентябрь) — вегетативные, достигающие 6—11 см, с 10— 
12 зелеными листьями; осенние побеги (вторая половина сен



тября — октябрь) — с 3—8 зелеными листьями; или почки толь
ко тронулись в рост, но зеленых листьев еще не развернули. По
следние обычно расположены под землей или — на уровне зем
ли. В них насчитывается до 8 листовых зачатков.

Побеги третьего порядка, развившиеся из почек нижних уз
лов побегов второго порядка, вытягиваются до 0,2—11 см; одни 
из них несут зеленые листья в числе 2—7; другие — таковых не 
имеют. В верхушечной почке зеленых побегов насчитывается 
до 6—7 листовых зачатков. В почках, тронувшихся в рост, но 
не раскрывших зеленых листьев, насчитывается до 8 листовых 
зачатков. Начало появления побегов третьего порядка было от
мечено уже в конце августа.

Побеги четвертого порядка, осенние, вытягиваются до 2,5— 
3 см, несут до двух зеленых листьев. Помимо последних имеют
ся также тронувшиеся в рост почки с 7—8 листовыми зачатками, 
в пазухах которых закладываются почки следующих порядков.

Подавляющее большинство побегов исследуемого лядвенца 
имеют ортотропное направление роста, исключая небольшой 
угол наклона в их основании. Таким образом, в первый год жиз
ни у людвенца наблюдается прямостоячая форма куста. Но в от
дельных случаях осенью были отмечены плагиотропные побеги 
с приподнимающейся верхушкой. Иногда основание этих побе
гов было погружено в почву. Пазушные почки, расположенные 
на этом участке побега, в октябре вытягиваются до 0,6 см и на
растают в горизонтальном направлении. Таким образом, несмот
ря в целом на прямостоячую форму куста, уже в первый год 
жизни лядвенца появляются элементы, определяющие в буду
щем его раскидистую форму. По наблюдениям М. Ф. Зазоева 
(1937), форма куста лядвенца часто определяется со второго 
года жизни.

Одно из положительных свойств лядвенца заключается в спо
собности его обильно куститься и сохранять зеленые побеги до 
поздней осени, что удлиняет сроки его пастбищного использова
ния. Под снег лядвенец уходит с зелеными листьями. Наблюде - 
ния показали, что и в декабре у растения сохраняются зеленые 
листья и на побегах обогащения, оказавшихся под снегом. Пре
кращение роста у лядвенца, видимо, связано с. понижением тем
пературы, и на зимний период растение переходит в вынужден
ный покой. Экземпляры, перенесенные в лабораторные условия 
в октябре, ноябре и докабре продолжали свой рост и кущение. 
К цветению в лабораторных условиях при недостаточном осве
щении лядвенец не перешел.

Зона кущения лядвенца к зимнему периоду оказывается по
груженной в почву. Втягивающая роль корней начинает прояв- 
лятся еще в летний период. Как уже выше отмечалось, прора
стание у лядвенца надземное. К началу кущения (июль) семя
доли оказываются на уровне почвы или немного выше (0,5 см). 
Почки, расположенные в пазухах семядоль, определяют весь



«резерв» зоны кущения. В августе они погружены в почву. 
В конце сентября — октябре в почве оказывается и эпикотиль и 
нередко следующие за ним междузлия, а также первое междоуз
лие летних побегов кущения второго порядка и укороченная 
часть летне-осенних и осенних побегов второго и следующих по
рядков. Таким образом, значительное количество почек возоб
новления на побегах разных порядков оказывается к зиме скры
тым в почве. Это определяет их лучшую сохранность в случае 
неблагоприятной зимовки. М. Ф. Зазоев (1937), описывая ляд- 
венцы, выращенные на Краснодарской селекционной станции, 
указывает, что почки возобновления в первый год жизни расте
ния располагаются обычно на уровне поверхности почвы. Со
гласно данным, полученным в условиях Московской области, 
почки возобновления к концу первого года жизни лядвенца рас
полагаются как на уровне поверхности земли, так и в почве. На
чало побегам кущения могут дать почки второго порядка, раз
вившиеся в пазухах семядоль; почки первого (и нередко второ
го) узла на главной оси, почки первого и второго узлов летних 
побегов возобновления, почки укороченной части летне-осенних 
и осенних побегов второго, третьего и четвертого порядков, поч
ки удлиненной части приподнимающихся побегов. К тому же в 
пределах каждого узла может быть несколько почек (от' 2—3 до 
5—6). И при благоприятных условиях произрастания в преде
лах куста лядвенца при полном его развитии, согласно литера
турным данным, насчитывается до 600—700 побегов (И. М. Ку
приянов, 1939; Б. Н. Абесадзе, 1956 и др.). Придаточных почек 
(о которых пишет Н. А. Мухина, 1956), заложенных не в пре
делах листового узла у лядвенца обнаружено не было.

Под снегом осенние побеги кущения сохраняются зелеными. 
В конце апреля начинают развертываться новые листья. Побеги 
в этот период прижаты к земле, и ортотропное положение при
нимает только верхушечная почка. В течение мая побеги интен
сивно нарастают и вытягиваются до 30—35 см, но в основании 
они несколько полегают, чем определяется рыхлая форма куста 
у лядвенца второго года жизни. Наряду с восходящими побега
ми есть и прямостоящие, в частности, из почек в основании по
легающих побегов.

Наблюдения, проведенные за растениями, «выращенными на 
неудобренных и неизвесткованных участках, показали, что в 
данных условиях рост лядвенца оказывается более замедлен
ным. Первые побеги кущения, начало которым дали семядоль
ные почки, появились только в августе — начале сентября. Два- 
три нижних листа на этих побегах имели в большей или мень
шей степени редуцированные листовые пластинки. Недоразви
ваются листья первых одного-двух узлов и у выше расположен
ных побегов II порядка. К началу сентября главный побег до
стигает 13—17 см высоты, на нем развертывается 12—16 листь
ев, из которых нижние два-три, реже пять, тройчатосложные;



В верхушечной почке заключено 5—6 листовых зачатков. Более 
крупные побеги обогащения и кущения имеют 8—9 листьев; воз
можно появление побегов обогащения следующего, третьего по
рядка. Главный корень у основания не превышает в диаметре 
0,3 см,' боковые корни тонкие, нитевидные, ветвятся до четвер
того порядка. Наиболее мощные из корней второго порядка до
стигают в диаметре 0,3—0,4 мм. Семядольный узел погружен в 
почву на глубину 1,3 см.

В середине октября отмечено большое количество озимых 
побегов возобновления (до 10—17), начало которым дали поч
ки семядольного и следующих одного-двух узлов главного по
бега. Озимые побеги второго порядка в освою очередь ветвятся 
и образуют побеги третьего и единично четвертого порядков. 
Значительное количество почек возобновления погружено в поч
ву.

К цветению растения в первый год не перешли. На следую
щий год они зацвели в июне.

Таким образом, изучение процессов формообразования у ляд- 
венца в первый год его жизни показывает, что в благоприятных 
условиях произрастания (в опытах таковые были определены 
внесением под посевы растения минеральных и органических 
удобрений и извести) растение в первый год переходит к цвете
нию и плодоношению; в условиях более бедного почвенного пи
тания цветение у лядвенца наступает только на второй год. На 
суходольном лугу (Московская область, Истринский район), по 
данным И. С. Михайловской (1967), лядвенец зацветает на вто
рой год, хотя единичные экземпляры могут переходить к Цве
тению уже в первый год. Сравнение данных, полученных для 
лядвенца в культуре и в природе показывает, что для изучае
мого вида уже в начале онтогенеза характерны высокие темпы 
развития. Изучение И. С. Михайловской (1967) большого жиз
ненного цикла лядвенца показало, что и на нисходящей части 
жизненного пути растение сохраняет способность к образованию 
репродуктивных органов и постгенеративный период оказывает
ся практически не выраженным. Сопоставляя индивидуальный 
ход развития лядвенца с выделенными Т. И. Серебряковой 
(1971) типами большого жизненного цикла у цветковых расте
ний, мы склонны предложить к четырем обобщенным случаям 
(I — растянутый жизненный цикл поликарпика с хорошо выра
женными виргинильным и сенильным периодами; II — жизнен
ный цикл многолетнего монокарпика; III — жизненный цикл 
поликарпика с сокращенным виргинильным периодом и судя 
по приведенным кривым — с выраженным сенильным перио
дом.— М. Г., IV — жизненный цикл однолетника) прибавить пя
тый, к которому отнести многолетние поликарпические растения 
с сокращенным виргинильным и слабо выраженным сенильным 
периодом.



Наблюдения над лядвенцем в условиях культуры позволили 
наметить ряд возрастных периодов в морфогенезе растения до 
первого его цветения.

Первый период. Растение характеризуется наличием глав
ного удлиненного побега, несущего зеленые семядоли, сменяю
щиеся выше сложными тройчатыми листьями, число которых 
равно двум или трем, иногда пяти. В подземной сфере развива
ется система главного корня.

Второй период. Растение характеризуется наличием глав
ного удлиненного побега, на котором выше зеленых листьев с 
тремя листочками развертываются пятичленные листья. В под
земной сфере происходит дальнейший рост главного корня, обра
зование и рост боковых корней.

Семядольный узел в результате контрактильной деятельно
сти корня оказывается на уровне почвы или немного приподнят 
(0,5 см).

Выделенные два первых периода в онтогенезе лядвепца со
ответствуют периоду формирования одностебельного растения 
по классификации возрастных периодов Т. И. Серебряковой 
(1961).

Третий период. В надземной части развертывается серия ве
гетативных побегов, благодаря кущению растения и образова
нию побегов обогащения. Семядольные листья подсыхают в под
земной сфере; хорошо выражен главный корень, от которого от
ходят тонкие боковые корни, ветвящиеся до III порядка. Семя
дольный узел затягивается в почву.

Четвертый период. Растение вступает в генеративную фазу 
развития. Первым к цветению переходит главный побег; соцве
тия-зонтики как боковые образования закладываются на глав
ной оси, начиная с 14—15 узла. Несколько позднее появляются 
цветки на побегах следующего порядка.

В пределах системы главпого корня утолщаются отдельные 
боковые корни.

Образование новых побегов, начавшиеся у л яд венца в июле, 
продолжается до поздней осени.

Основание главного побега и базальные участки побегов ку
щения погружены в почву.

Выделенные периоды соответствуют этапам возрастных со
стояний растений, описанных Т. А. Работновым (1950, 1964 
и др.).

1. Проростки — одностебельные растения с семядольными и 
тройчатыми листьями.

2. Ювенильные особи — одностебельные растения с тройча
тыми и пятилисточковыми листьями.

3. Вегетативные взрослые растения — двух или многостебель
чатые растения.

4. Генеративные растения — растения перешедшие к цвете
нию.



Выделение возрастных состояний у Lotus corniculatus L, 
произрастающего на суходольном лугу, было проведено 
И. С. Михайловской (1967).

Изучение большого жизненного цикла растения позволяет 
получить материал по становлению его жизненной формы в про
цессе индивидуального развития. По данным И. С. Михайлов
ской (1967), у лядвенца на протяжении онтогенеза функциони
рует главный корень. И только лишь у стареющих генератив
ных особей возможно отделение партикул, сохраняющих свою 
жизнеспособность за счет боковых или придаточных корней.

Поэтому по жизненной форме Lotus corniculatus L. может 
быть охарактеризован как многолетнее стержнекорневое расте
ние (Г. Н. Высоцкий, 1915; Л. И. Казакевич, 1922).

Накопление материала по изучению стержнекорневых тра
вянистых растений разными авторами позволило увидеть неод
нородность данной группы растений, что привело к необходимо
сти выделения растений, отличных по форме и размерам корней 
и прежде всего длине главного корня (Е. М. Лавренко, 1935; 
И. Г. Серебряков, 1962, 1964; В. Н. Голубев, 1962; Г. М. Зозулин, 
1959; И. В. Борисова, 1961 и др). С учетом структуры каудекса 
т числа одновременно вегетирующих побегов И. В. Борисова 
(1961) и И. Г. Серебряков (1962, 1964) в данной группе расте
ний различают одноглавые и многоглавые стержнекорневые 
многолетники. Большое внимание при характеристике стерж- 
некорлевых отводится структуре их побегов (В. Н. Голубев, 
1960; И. Г. Серебряков, 1962, 1964; Л. Е. Гатцук, 1967; 
А. Н. Изотова, 1968; Л. Н. Дорохина, 1969; Т. Д. Михайлова, 
1970 и др.).

В ходе онтогенеза лядвенца рогатого с учетом числа и харак
тера его побегов можно отметить смену одной жизненной формы 
другой по мере Перехода растения из одного возрастного состоя
ния в другое. На ранних этапах индивидуального развития ляд- 
венец может быть охарактеризован как стержнекорневое одно- 
длиннопобеговое растение (первый и второй периоды онтогене
за).

С переходом растения к кущению и образованию побегов во
зобновления второго порядка начинает формироваться одногла
вое стержнекорневое растение с небольшим количеством над
земных удлиненных побегов.

Обильное кущение растения, приводящее к образованию по
бегов разных порядков за счет развертывания почек не только 
па главной оси, но и ее ответвлениях, обусловливает формиро
вание многоглавого стержнекорневого длиннопобегового расте
ния. Одновременно вегетирует несколько — много побегов. По
добного рода растения М. А. Дмитриев (1948) назвал кустовы
ми травами.

Характеристика жизненной формы в каждый отдельный пе
риод онтогенеза растения нам представляется целесообразной,



ибо полученные данные могут быть использованы при сравнении 
разных растений с целью выявления хода морфологических пе
рестроек в ряду близкородственных видов и установления путей 
эволюции жизненных форм.

Те морфологические преобразования, которые претерпевает 
растение на начальных этапах своего онтогенеза, определяют ход 
становления окончательной жизненной формы, которая оказыва
ется характерной для растения на большем протяжении его жиз
ненного цикла и которую мы принимаем, как основную жиз
ненную форму для данного вида в конкретных условиях его про
израстания. С этой точки зрения лядвенец рогатый может быть 
охарактеризован как многоглавый стержнекорневой поликарпик 
с ортотропными и анизотропными моноциклическими озимыми 
и яровыми удлиненными побегами, возобновляющимися базп- 
симподиально.

Указывая на наличие у лядвенца удлиненных, или длинных, 
побегов с четко выраженными междоузлиями (Варминг, 1918;
В. Н. Любименко, 1923 и др.)? отметим и некоторые различия в 
их организации. Главный; побег, развивающийся из верхушеч
ной почки зародыша семени, является удлиненным, с четко вы
раженными междоузлиями на всем протяжении; имеет только 
зеленые листья. Длина эпикотиля равна 2—3 см. Структура по
бегов второго и следующего порядков в известной мере обуслов
лена длительностью пребывания в «покоящемся» состоянии поч
ки и сроками ее прорастания. Поэтому побеги могут иметь или 
только зеленые листья или зеленые и чешуевидные Чем раньше 
(при весеннем посеве) раскрывается боковая почка, тем мень
ше число листьев имеет характер низовых или таковые вовсе 
отсутствуют, и первый листовой зачаток почки (предлист) раз
вертывается в нормальный зеленый лист. При раннем раскрытии 
почек и образовании летних побегов кущения и обогащения уже 
первые листья на побеге разделены более или менее вытянутыми 
междоузлиями и предлисту предшествует ясно выраженный ги- 
поподий. При более позднем раскрытии почек (в летне-осенний 
и особенно осоенний период) нормальным зеленым листьям 
предшествуют листья с недоразвитыми или редуцированными 
пластинками и первые междоузлия оказываются более или ме
нее сближенными. На побегах обогащения при позднем раскры
тии почек до минимума укороченным оказывается гипоподий 
и уменьшаются следующие междоузлия. Побеги имеют вид уко
роченных.

Таким образом, осенние побеги имеют более сближенные уз
лы, чем летние побеги.

Выявление разнотипных побегов у одного и того же расте
ния может быть полезным при установлении морфогенетиче
ских связей с другими близкородственными видами, отличающи
мися друг от друга структурой их побегов. Эффективность ис
пользования данных по морфологии побегов для установления



путей эволюции жизненных форм в пределах таксона прекрасно 
продемонстрирована в работе А. Н. Изотовой (1970). К сожа
лению, автор сравнила структуру побегов однолетних пажитни
ков только с побегами взрослых многолетних Trigonella. Не ме
нее интересно было бы сравнение побега однолетнего растения 
с первыми побегами многолетнего. Структура побегов у рас
смотренных Изотовой многолетних пажетников, так же как и 
лядвенца, не остается одинаковой в процессе онтогенеза расте
ния: побег первого порядка удлиненный, без укороченного уча
стка в основании и имеет только зеленые листья; побеги взрос
лых особей растений удлиненные, с укороченным участком в ос
новании и с листьями низовой и срединной формаций.

Смена в онтогенезе побегов кущения, несущих только зеле
ные листья, на побеги с листьями низовой и срединной форма
ций, может, вероятно, рассматриваться как адаптивный признак, 
обусловленный геофилией. Благодаря погружению в почву ча
сти побегов с почками возобновления обеспечивается большая 
стойкость растения к неблагоприятным воздействиям среды 
(Н. В. Колушева, 1937; Л. Н. Крюкова, 1958, 1965 идр.),атакже 
повышается его побегообразовательная способность (А. М. Дми
триев, 1948; В. Н. Голубев, 1956 и др). Глубина погружения зо
ны кущения у лядвенца увеличивается с возрастом (С. В. Афри- 
кян, 1957).

Количество почек возобновления у изучаемого растения оп
ределяется числом узлов на побегах, слагающих каудекс, коли
чеством почек (2—-5) в пределах узла и их ветвлением 
(Г. М. Денисова, 1953, 1963; М. А. Борисова, 1954; И. С. Михай
ловская, 1967 и др.). Наличие нескольких почек в пределах узла 
в зоне кущения и на удлиненной части побега обеспечивает 
обильное ветвление растений и накопление зеленой массы. При
менение агротехнических мероприятий способствует большему 
раскрытию почек и образованию побегов кущения и обогаще
ния.
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А. Р. Матвеев, Т. П. Шуман

ИЗМЕНЧИВОСТЬ АНАТОМИЧЕСКОЙ СТРУКТУРЫ 
КОРНЕЙ ТИМОФЕЕВКИ ЛУГОВОЙ (Phleum pratense L.)

В БОЛЬШОМ И МАЛОМ ЖИЗНЕННОМ ЦИКЛЕ

Одновременно с развитием и по степенно идущим старением 
надземных органов растений происходит формирование и старе
ние (корневой системы. По вопросу о продолжительности жизни 
корней злаков и их старения в литературе имеется несколько 
точек зрения. Одни считают, что корни отплодовосивших побе
гов многолетних луговых и степных злаков, и тимофеевки в ча
стности, живут лишь до наступления зимы. Р. Ю. Рожевиц 
(1937), J. Н. Stuckey (1941) подразделяют многолетние злаки 
на две группы — с однолетними корнями, куда они относят ти
мофеевку луговую, овсяницу луговую и др., и с многолетними 
корнями — мятлик луговой, ежу сборную и др. В. Р. Вильямс 
(1915, 1922, 1936, 1948) и М. W. Evans (1972), например, счи
тали, что корни тимофеевки луговой не многолетни и период 
жизни всех корней побега длится часть одного сезона и часть 
следующего. На основе изучения физиологической активности 
ферментов корней овсяницы луговой А. Р. Чепикова (1942) и 
тимофеевки луговой (1948) приходит к выводу, что у старых осо
бей (с 6-летнего возраста) корни плодоносящих побегов остают
ся живыми или живут до весны следующего сезона вегетации, а 
у молодых (с 2-летнего возраста) — до осени следующего года. 
К такому выводу А. Р. Чепикова пришла на основании наблюде
ний за изменением цвета и прочности на разрыв корней и изу
чения активвости каталазы и набухания биоколлоидов тканей 
гаплокорма (го есть частей побега, а не корней).

Изучаемые этими авторами внешние признаки не характе
ризуют отмирание собственно корней, и поэтому полученные 
данные могут служить лишь иллюстрацией процессов старения 
(Сабинин, 1963; Казарян, 1969; Рубин, 1971; Гупало и Скрип- 
чинский, 1971), но не длительности жизни корней. С. П. Сме
лов (1947, а, б) также считает, что корни побега злаков остают
ся живыми до лета следующего вегетационного периода.



В последнее время «появляется все большее количество работ, 
в которых приводятся убедительные доказательства, что корни 
многолетних злаков остаются жизнедеятельными свыше одного 
года. Н. К. Татариновой (1961) впервые удалось, сочетая мор
фологические и радиоизотопные методы, показать физиологиче
скую деятельность корней и зон кущения побегов тимофеевки 
дуговой. Она убедительно доказала, что корни трехлетнего воз
раста, внешне «мертвые», по существу жизнеспособные и физио
логически деятельные. Путем кольцевания корней или фиксиро
вания порядка и времени отмирания побегов различные авторы 
отмечали многолетние корни у ряда видов злаков: Т. A. Jefferies 
(1916), J. Stoddart (1935)—у ковыля, бородача вильчатого 
и др., J. Е. Weaver and Е. Zink (1946) у костра безостого, пырея 
гребенчатого, И. Г. Серебряковым (1952) у лесных злаков, 
Н. А. Соловьевой (1958) у пырея, канареечника, 3. И. Персико
вой (1959, б) у щучки корни третьего, а белоуса—пятого года 
жизни. Подобные наблюдения для злаков имеются у J. Н. Stuc
key (1941), J. Е. Weaver and Е. Zink (1946), В. В. Скрипчин- 
ского (1955, 1956), A. Kullmann (1957, щит. по Михайловской, 
1965), А. В. Замотаевой (1967), Н. К. Татариновой (1961), 
Т. И. Серебряковой (1964), С. П. Смелова (1966), D. F. Westla
ke (1968) и др. ’ •

Изучение длительности жизни корней только морфологиче
скими методами односторонне и неполно.

Были также попытки проследить возрастные изменения 
анатомического характера, происходящие в корневой системе 
(Рудакова-Ногтева, 1955; Добрынин, 1955, 1969; Михайловская, 
1965). М. Н. Рудакова-Ногтева (1955), опираясь в основном на 
представления В. Р. Вильямса (1948 *) о том, что корневая си
стема генеративных побегов отмирает под зиму, отметила воз
растные изменения, которые происходят при превращении вса
сывающей зоны корня в проводящую. Она установила, что со 
старением происходит отмирание и слущивание коровой парен
химы. Проводящая зона корня будет представлять собой цен
тральный цилиндр, с прикрытой эндодермой и одним-тремя са
мыми внутренними слоями коровой паренхимы, это говорит 
о том, что корень первого порядка еще живой и физиологически 
деятельный. Однако М. Н. Рудакова-Ногтева не выделяет корни 
разного возраста и не выделяет группы корней по их морфо
лого-анатомическим особенностям. Г. М. Добрынин (1955) сде
лал попытку выяснить некоторые изменения в анатомической 
структуре корней луговых злаков и тимофеевки в том числе. 
Г. М. Добрынин отметил (1969), что внутри многослойной пер
вичной коры (судя по опубликованным рисункам, изучались 
толстые корни) имеются увеличенные клетки, которые образуют 
кольцо недалеко от центрального цилиндра. Эти увеличенные 1

1 Те же мысли были высказаны В. Р, Вильямсом в 1915, 1922 п 1936 гг.



клетки разрушаются первыми, что приводит к сбрасыванию на
ружных слоев первичной коры. Таким образом, Г. М. Добрынин 
отметил лишь отдельные признаки начала отмирания толстого 
корня. И. С. Михайловская (1965) проследила возрастные ана
томические изменения особей тимофеевки луговой с опытов 
Н. К. Татариновой, тем самым дополнив и продолжив эти иссле
дования. И. С. Михайловская приводит сравнение анатомическЬ- 
го строения толстых корней и корневищ’ первого и третьего года 
жизни тимофеевки луговой в условиях посева на суходольных 
участках. В результате исследования И. С. Михайловская при
шла к выводу, что корни и корневища тимофеевки луговой со
храняются живыми три-четыре года и что процесс старения кор
ня выражается: 1) в отмирании ризодермы и замене ее экзодер- 
мисом; 2) сильном утолщении экзодермы; 3) увеличении коли
чества утолщенных и одревесневших клеток паренхимы цент
рального цилиндра; 4) в побурении и отмирании первичной ко
ры; 5) в разрушении клеток флоэмы и 6) в полной или частич
ной закупорке сосудов центрального цилиндра.

И. С. Михайловская, к сожалению, не описывает изменений 
анатомической структуры корней с первого по четвертый год 
последовательно по годам, а также не выделяет группы корней 
по их морфолого-анатомическим особенностям.

Нами была сделана попытка выяснить изменения анатоми
ческой структуры корней тимофеевки луговой по годам с учетом 
порядка побегов и морфолого-анатомических групп корней в 
посеве и в естественных условиях в зависимости от возрастных 
состояний большого жизненного цикла.

Работа проводилась в Дзержинском районе Калужской обла
сти, в Центральной части поймы р. Угры, близ с. Дворцы, 
в 1965—1969 гг. с мая по октябрь. Исследование выполнено в 
проблемной биологической лаборатории при кафедре ботаники 
МГПИ им. В. И. Ленина под руководством проф. А. А. Уранова. 
Сбор материала проводился нами в центральной пойме р. Угры 
в естественных условиях и в посевах 1—4-го года жизни особей 
тимофеевки луговой. У откопанных растений определялось воз
растное состояние, затем корни отмывались от почвы и особи 
фиксировались в 70% спирте. Особи разных групп1 виргиниль- 
вого периода, собранные на посевах, закладывались в спирт по 
20—30 растений каждого возрастного состояния, а 2—4-летние 
не более 10 экземпляров. В естественных условиях откапыва
лось не более 10 растений каждого возрастного состояния. В ла
бораторных условиях производился подсчет количества корней, 
отходящих от зон кущения побегов, как вегетирующих, так и 
отмерших в надземной части. Анатомические срезы корней дела
лись на расстоянии 1 см от зоны кущения. Срезы зарисовыва
лись с помощью рисовального аппарата РА-4 при увеличении 
600 раз. Возрастные состояния тимофеевки луговой были вы
делены А. Р. Матвеевым (1968, 1972).



Еще в 1927 году М. W. Evans отмечал полиморфизм прида
точных корней. Он выделял длинные ле ветвящиеся корни и бо
лее короткие с обильным ветвлением. Мы подразделяем прида
точные корни тимофеевки луговой на две группы: толстые ма- 
ловетвящиеся (диаметр корня в среднем 0,82 мм) и тонкие силь- 
новетвящиеся (диаметр корня в среднем 0,46 мм).

Толстые корни обычно имеют ризодермис с большим количе
ством корневых волосков. Необходимо отметить, что обе группы 
корней различаются и по анатомическому строению. Эти отли
чия проявляются главным образом в числе клеток первичной 
коры: у тонких корней она состоит из 6 слоев клеток, а у тол
стых йз 10—12.

Согласно представлениям Г. М. Пашкова (1951), Н. Jacques- 
Felix (1957, 1958, 1962) и др., главным корнем злаков является 
колеориза, а остальные — придаточные: семенные и стеблевые. 
Это представление о близости колеоризы злаков к корню нахо
дит свое подтверждение с функциональной стороны, например, 
в цитофизиологических исследованиях Т. П. Петровской-Бара
новой (1971), В. Н. Цингер и Т. П. Петровской-Барановой 
(1971).

С. П. Смелов и А. Ф. Любская (1940) указывали, что увели
чение массы корней происходит в два этапа. Первый этап при
ходится на фазу кущения; в этот период образуется основная 
масса корней. Второй этап, более короткий, наступает после ко
лошения и продолжается до отмирания генеративных побегов. 
Образование и углубление корней совершенно правильно свя
зывается с выделенными С. П. Смеловым (1937, 1947, 1951, 
1966) периодами кущения злаков: весенним и летне-осенним. 
Это соответствует и более удачной, на наш взгляд, периодиза
ции малого жизненного цикла, предложенной Т. И. Серебряко
вой (1971). Она выделяет прегенеративное и постгенератив
ное кущение. Однако в связи с тем, что побеги растений могут 
жить разное время до зацветания, мы предлагаем в предгенера- 
тивиом кущении различать соответственно типам монокарпиче- 
ских побегов2 (моноцкклическому, озимому, дициклическому, 
трициклическому, полициклическому) — весеннее или летне
осеннее прегенеративное кущение первого, второго и т. д. года 
жизни материнского побега. Что касается постгенеративного ку
щения и следующей за ней фазы запасания и проведения пита
тельных веществ, то их следует, на наш взгляд, разделить на 
три самостоятельные фазы:

1. Собственно постгенеративное летне-осеннее кущение, ко
торое совершается сразу после цветения или начала отмирания 
.соломины материнского побега, когда часть резервных почек

2 Этим подразделениям будет соответствовать определенная анатоми
ческая структура корней побегов.
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зоны кущения трогается в рост. Эта фаза заканчивается при на
ступлении зимы.

У тимофеевки луговой, например, можно выделить постгене
ративное кущение первого, второго (при развитии из семени) и 
третьего (чаще) года жизни побега (при развитии побега из бо
ковых почек).

2. Постгенеративное весеннее кущение, которое наступает 
на следующий, после отмирания надземной части побега, сезон 
вегетации. В течение этой фазы резервные почки зоны кущения, 
которые не тронулись в рост осенью, развиваются в побеги вес
ной следующего года. У тимофеевки луговой, например, можно 
выделить постгенеративное весеннее кущение второго, третьего 
(при развитии из семени) и четвертого (при развитии из боко
вых почек) года жизни. У тимофеевки в летений период такие 
почки уже погибают. По данным С. П. Смелова (1947, а, 1966) 
резервные, спящие почки способные давать побеги в фазу пост
генеративного весеннего кущения 3-го сезона вегетации, со
ставляют у тимофеевки 17% почек. Эта фаза не обязательна 
для всех побегов. В старом генеративном и сенильном состоянии 
растения подобные почки не трогаются в рост.

3. Фазу запасания и проведения питательных веществ и по
тери жизнеспособности почек. Деятельность базальной части по
бега в течение этой фазы связана с запасанием и проведением 
питательных веществ из гаплокормов или других органов запаса 
(междоузлий других побегов, корней и др.) в ассимилирующие 
боковые побега (Nishimura, 1922; Evans, 1927; Смелов, 1947, 
1966) и осуществлением активной всесторонней физиологической 
связи между побегами разных поколений (Татаринова, 1958; 
Смелов, Татаринова, 1958; Татаринова, 1961; Смелов, 1966). Ре
зервные спящие почки в эту фазу уже не имеют способности 
к развитию. Эта фаза начинается с момента потери способности 
зоны кущения образовывать боковые побеги и кончается отми
ранием и перегниванием зоны кущения.

Б связи с тем, что появление корней и их старение происхо
дит параллельно развитию побега (малому жизненному циклу), 
мы изучали анатомическую структуру корней соответственно пе
риодизации малого жизненного цикла.

И з м е н е н и я  в а н а т о м и ч е с к о й  с т р у к т у р е
к о р н е й  т и м о ф е е в к и  л у г о в о й  в п о с е в а х

По данным А. М. Овеснова (1966) семена тимофеевки луго
вой имеют короткий покой. Семена прорастают на третий-чет
вертый день после посадки по типу культурных растений 
«дружно, быстро в широкой температурной зоне, при постоян
ных и переменных температурах». Проростки тимофеевки име
ют побеги с двумя-тремя листьями с сохранившейся зерновкой 
колеоптилем, колеоризой, одним семенным и нисколькими стеб



левыми придаточными корнями (согласно терминологии 
Г. М. Пашкова, 1951; Н. Jaques — Felix, 1957, 1958).

По нашим наблюдениям, длительность существования колео- 
ризы у тимофеевки луговой составляла 1—1,5 месяца. Что ка
сается длительности жизни семенного корня, то, по данным 
Ивенса (Evans, 1927), он функционирует весь вегетационный 
сезон и отмирает через 4—6 месяцев после образования. Отми
рание зародышевого корня в конце вегетации'первого года жиз
ни подтвердила также Н. С. Мельник (1969). Появление первых 
стеблевых придаточных корней, по нашим наблюдениям за се
менами, прораставшими в* чашках Петри, происходит обычно на 
третий день после выхода первого зеленого листа из колеоптиля, 
корневая система не глубокая (2—4 см). Иногда семенных кор
ней бывает два, что отмечал также и Нишимура (Nishimura, 
1922). Семенной корень покрыт снаружи ризодермисом с кор
невыми волосками, первичная кора образована двумя-тремя ря
дами клеток, клетки эндодермы не утолщены. В центральном 
цилиндре два-три сосуда (рис. 1). Диаметр семенного корня из
меняется в разных участках по длине его; он в два-три раза 
толще у основания, чем близ молодой поглотительной зоны око
ло кончика корня. Изменение диаметра происходит, на наш 
взгляд, не за счет деления, а за счет увеличения размеров кле
ток, потому что количество слоев клеток коровой паренхимы 
одинаково как в том, так и в другом случае. Первый стеблевой 
придаточный корень появляется на третий день после прораста
ния, что соответствует появлению первого зеленого листа из 
колеоптиля. Когда у проростка выходит второй зеленый лист, 
появляются три придаточных корня и начинается ветвление се
менного корня, образуются корни 2-го и 3-го порядков. При по
явлении третьего листа побег имеет 5—6 придаточных корней. 
Были отмечены некоторые особенности в заложении придаточ
ных корней в зоне кущения3. Так, корни более толстые отходят 
от верхнего яруса зоны кущения, а более тонкие от ее нижнего 
яруса. Толстые корни имеют более развитый, чем у тонких, цен
тральный цилиндр, который занимает 2/3 площади поперечного 
среза. Ксилема представлена 4—5 сосудами. Первичная кора 
состоит из одного ряда клеток. Ризодерма образует много кор
невых волосков. Тонкие корни также имеют один ряд первич
ной коры, однако, их центральный цилиндр занимает только V3 
поперечного среза. Сосудов ксилемы более четырех не наблю
далось.

Ювенильные растения питаются самостоятельно и развива
ют систему семенных и стеблевых придаточных корней. Корне
вая система ювенильных растений более глубокая и достигает
10—15 см (Добрынин, 1956). Семенной корень удлиняется до 
7 см, образуя боковые корни 3-го—4-го порядков. Количество

3 Термин «верхний ярус» и «нижний ярус» зоны кущения предложен ен 
Т. И. Серебряковой (1967).



стеблевых придаточных корней достигает 17 на побег при длине 
отдельных корней от 2 до 4 см. Общая длина придаточных кор
ней в 20 раз больше зародышевой. Как и у проростков, стебле
вые придаточные корни двух типов: толстые, отходящие от верх
него яруса зоны кущения, и тонкие, отходящие от нижнего яру
са. 8 анатомическом строении толстые корни имеют один ряд 
ризодермиса, один-три ряда слоев первичной коры. Централь
ный цилиндр занимает 2/з площади поперечного среза корня; кси
лема образована 3—4 протоксилемными сосудами. Все стенки 
клеток еще тонкие, не утолщенные (рис. 1Б). Топкие кор
ни, как и толстые, состоят из 1—3 рядов первичной коры, одна
ко, в отличие от них центральный цилиндр занимает 7 з попереч
ного среза. Ксилема представлена 2—3 сосудами (рис. IA). В от
личие от корней проростков у ювенильных растений стеблевые 
придаточные корни становятся толще как бы за счет роста кле
ток, так и за счет образования большого количества их слоев в 
первичной коре. По данным П. В. Лебедева (1966), к началу 
кущения, то есть к переходу в имматурное состояние, семенной 
корень проникает до глубины 20 см и имеется 10—15 стеблевых 
придаточных корней. Объем корней за период от начала куще
ния до конца вегетации увеличивается в 63 раза. Н. С. Мельник 
(1969), применяя кольцевание корня, указывает, что семенной 
корень функционирует весь первый сезон вегетации и остается 
жизнедеятельным даже в начале второго вегетационного сезона. 
Анатомические особенности стеблевых корней изучались нами 
на особи, находящейся в имматурном полурозеточном состоянии 
в первый год бывшей в ювенильном розеточном. Просматрива
лись толстые и тонкие корни второго сезона вегетации, образо
вавшиеся в фазу прегенеративного весеннего кущения первого 
сезона вегетации. У толстых маловетвящихся корней отмечался 
сильно развитый ризодермис с большим количеством корневых 
волосков. В первичной коре, состоящей из 9 слоев клеток, отме
чаются разрушения в виде полостей в средней части первичной 
коры, причем первые три наружных и два-три внутренних слоя 
первичной коры сохраняются неразрушенными. Однако стенки 
таких клеток немного буреют. В центральном цилиндре имеют
ся 9—10 протоксилемных и 4 метоксилемных сосуда. Необходи
мо отметить, что некоторые ксилемные клетки образовали утол
щенные стенки (рис. 1Г). Корень, имеющий подобное анатоми
ческое строение, еще может функционировать один-два сезона. 
Первичная кора тонких корней состоит из 5—6 слоев клеток, в 
средней части ее имеются полости от разрушения клеток. Как 
и у толстых корней, разрушению не подвергаются два-три пери
ферических внутренних слоя клеток коры. Самыми первыми бу
реют два слоя клеток, прилегающих к эндодерме. В стенках их 
клеток накапливаются продукты окислительно-восстановитель
ных реакций — бурые пигменты (Сабинин, 1963). В централь
ном цилиндре оболочки клеток ксилемы утолщены (рис. IB).
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Рис. № 1. А — Поперечный срез тонкого корня ювенильного растения. 
Б — Поперечный срез толстого корня ювенильного растения. В — Попе
речный срез тонкого корня весеннего происхождения второго года жиз
ни имматурного растения (прегенеративное кущение). Г — Поперечный 
срез толстого корня весеннего происхождения второго года жизни имма
турного растения (прегенеративное кущение).

Условные обозначения: а — ризодерма; b — первичная кора; с — эн
додерма; d — метаксилема; е — флоэма; I — перицикл; h — протоксилема.



Рис. № 2. А — Поперечный срез тонкого корня побега прегенератив- 
ного летнеосеннего кущения второго года жизни молодого генеративного 
растения. В — Поперечный срез толстого корня побега прегенеративного 
летнеосенкего кущения второго года жизни молодого генеративного ра
стения.

Условные обозначения: а — ризодерма; b — первичная кора; с — эн
додерма; d — метаксилема; е — флоэма; f — перицикл; h — протоксилема.

Так как в условиях посева темпы развития особей различны, 
растения могут переходить в генеративное состояние как в пер
вый, так я во второй год жизни, то анатомическое строение кор
ней будет различным.



По нашим наблюдениям, при благоприятных внешних усло
виях, растения имеют более высокую жизненность и образуют 
за вегетационный сезон большее количество удлиненных побе
гов. Корни, отходящие от таких побегов, в основной массе ста
реют медленнее и сохраняются на базальных частях 3 - 4 - летних 
побегов. Так, у однопарциальной генеративной особи, имеющей 
три генеративных побега (то есть жизненность довольно высо
кая), первичная кора (12 слоев клеток) толстых корней побегов 
прегенеративного летне-осеннего кущения в конце второго се
зона вегетации не разрушена и стенки клеток тонкие (рис. 2Б). 
Корень подобного строения может функционировать еще один- 
два года и длительность его жизни в таком случае составит 3— 
4 года. У тонких же корней этих побегов в средней части пер»- 
вичной коры отмечаются большие полости. Оболочки клеток 
центрального цилиндра имеют лишь небольшие утолщения 
(рис. 2А). Побеги 3-х—4-х летнего возраста имели лишь тол
стые корни. Тонкие корни этого же возраста лам не встретились, 
по-видимому, они полностью отмирают. Молодые генеративные 
особи, несколько угнетенные и слабо возобновляющиеся имеют 
по анатомическому строению корневую систему с признаками 
старения и разрушения. Так, корни весеннего и осеннего преге
неративного кущения первого года жизни (10 корней на один 
живой побег) представляли собой лишь центральный цилиндр 
с сильно утолщенными клетками ксилемы, заполненными бурым 
содержимым сосудами и почти полностью разрушенной первич
ной корой. Паренхима гаплокорма отмершего побега первого 
порядка разрушилась и сохранилась лишь склеренхима с не
большим количеством прилегающей к ней паренхимной ткани. 
Толстые и тонкие корни прегенеративного весеннего кущения 
(побег П-го порядка) имели несколько утолщенные стенки кси
лемы. Длительность функционирования корневой системы угне
тенного растения (растение было засыпано наилком слоем в 8— 
10 см), судя по анатомическому строению, возрасту и порядку 
побегов, меньше, чем у растения, находящегося в благоприят
ных условиях (растение было засыпано слоем наилка в 1—3 см, 
было менее затенено). Из посева трехлетнего возраста анализи
ровались средневозрастные генеративные особи. Побеги п + 3  по
рядка (от одного побега отходит 17—20 корней) прегенератив- 
ной летне-осенней фазы кущения имели две группы корней, 
различающиеся по длительности жизни. Толстые с неразрушен
ной первичной корой, которые будут функционировать на сле
дующий год; лишь на 3—4-й год жизни в первичной коре их 
образуются полости и корни отмирают. Тонкие корни уже име
ют разрушения в первичной коре, межклетники внутренних 
слоев клеток коры заполняются бурым содержимым, утолщают
ся клетки ксилемы и т. д. и на следующий год такие корни по
гибают (рис. ЗА, Б). Доказательством их гибели служит то об
стоятельство, что ни один из побегов второго и третьего поряд-



Рие. № 3. А — Поперечный срез тонкого корня побега «п+3» поряд
ка прегенеративного летнеосеннего кущения второго года жизни, отми
рающего на второй год, средневозрастного генеративного растения. 
Б — Поперечный срез толстого корня побега «пЧ-3» порядка прегенера
тивного летнеосеннего кущения второго года жизни, отмирающего на



ка на следующий год (то есть корни отмирают осенью) не имел 
тонких корней. От побегов п + 2  порядка, с сохранившимися 
гашюкормами, средневозрастных генеративных растений отхо
дят в основном толстые корни и отдельвые тонкие корни, от 
которых сохранились лишь центральные здилиндры. У толстых 
корней ризодермис слущивается. Наружные клетки коры — эк
зодерма имеют сильно лигнифыцированные и утолщенные стен
ки. Клетки флоэмы таких корней занолвены бурым содержи
мым и их стенки разрушены. Утолщаются также некоторые 
клетки перицикла, протоксилемные сосуды частично закупорен
ные (рис. ЗВ).

У толстых и тонких корней старых генеративных растений 
(рис. 4А, Б) мы наблюдали более сильную лигнификацию сте
нок клеток коры, ксилемы, перицикла и т. п. (это можно рас
сматривать как большую степень старения чем у средневозраст
ных (рис. ЗА /Б). С этим связано также и то, что у старых гене
ративных особей большее количество корней отмирает в первые 
один-два года. Толстые темные корни, отходящие от ыобегов 
п + 2  порядков (рис. 4В), оказались с почти неразрушенной пер
вичной корой, сильно утолщенными стенками клеток. Подобные 
утолщения были в клетках ксилемы и перицикла. Флоэма раз
рушена. Сосуды ксилемы почти полностью закупорены бурым 
содержимым. Корни темнобурой окраски (3—4 корня на побег), 
отходящие от побегов «п» и «п+1» порядков, очевидно, не функ
ционируют, но сохраняются благодаря сильной лигнификации 
стенок клеток и межклетников. Первичная кора таких корней 
также как флоэма, разрушена и почти все сосуды разрушены. 
Так как тимофеевка луговая в посевах 4-летнего возраста еще 
не достигает сенильного состояния изучение анатомических осо
бенностей корней сенильных растений проводилось лишь в есте
ственных условиях.
И з м е н е н и я  в а н а т о м и ч е с к о й  с т р у к т у р е  к о р н е й  
т и м о ф е е в к и  л у г о в о й  в е с т е с т в е н н ы х  у с л о в и я х

В естественном ценозе для исследования анатомических осо
бенностей корней были собраны растения генеративного и се
нильного периодов. Анатомия корней растений виргинильного 
периода развития в естественных условиях и в посеве, по наше
му мнению, не отличается, и картина старения корня такая же. 
При сравнении анатомической структуры корней тимофеевки, 
выросший в естественных условиях и в посеве, оказалось, что в

второй год, средневозрастного генеративного растения. В — Поперечный 
срез толстого корня побега «п-н2» порядка, отходящего от зоны куще
ния третьего года жизни (фаза запасания и проведения питательных 
веществ) средневозрастного генеративного растения.

Условные обозначения: а — ризодерма; b — первичная кора; с — эн
додерма; d — метаксилема; е — флоэма; f — перицикл; h — протоксилема.



Рис. № 4. А—Поперечный срез толстого корня побега «п+3» поряд
ка прегенеративного летнеосеннего кущения второго года жизни старого 
генеративного растения. Б — Поперечный срез тонкого корня побега 
«п +  3» порядка прегенеративного летнеосеняего кущения второго года 
жизни старого генеративного растения. В — Поперечный срез толстого 
корня побега «п +  2» порядка, отходящего от зоны кущения третьего 
года жизни (фаза запасания и проведения питательных веществ) ста
рого генеративного растения.

Условные обозначения: а — ризодерма; b — первичная кора; с — эн
додерма; d — метаксилема; е — флоэма; f — перицикл; h —- протоксилема.



естественных условиях наблюдается меньшая лигнификация 
внутренней стенки оболочки клеток, меньшее количество разру
шенных клеток коровой паренхимы и т. п., что, как было пока
зано выше, является признаком старения. Следовательно, в по
севе интенсивность старения корней выражена в большей сте
пени, чем в естественных условиях.

Молодые генеративные растения в естественных ценозах так
же, как и в посевах, образуют два вида корней — толстые и тон
кие. Длительность жизни этих корней та же, что и в условиях 
посева — толстых 3—4 года и тонких 1—2 года. Толстые и тон
кие корни осеннего прегенеративного кущения 1-го года жизни, 
отходящие от побега второго порядка, в анатомическом строении 
имеют все признаки старения — образование полостей в первич
ной коре, побурение клеток коры и центрального цилиндра и 
т. п. Основная масса таких корней (судя по анатомическому 
строению и степени разрушения структур) вероятно живет не 
более 2 лет. Зона кущения побега 1-го порядка корней не имеет. 
Это явление связано с тем, что растение было засыпано на 8— 
10 см наилком, а это, по нашим наблюдениям является причиной 
более быстрого отмирания корней и зон кущения побегов. При 
менее мощном наилке изменения анатомического строения кор
ней напоминают описанные в условиях посева, то есть толстые 
корни могут быть как 1—2 летние так и 3—4-летние. У молодых 
генеративных растений степень старения анатомических струк
тур усиливалась при увеличении мощности наилка (до 8— 
10 см), (можно предположить, что из-за недостатка аэраций). 
При этом появляются большие разрушения в первичной коре. 
Клетки ксилемы сильно утолщаются. Корни, отходящие от зоны 
кущения (7 толстых корней), по анатомическому строению ока
зались как 1—2-летними — толстыми и тонкими, так и 3 -4 -  
летиими — толстыми.

Средневозрастные генеративные особа в естественных усло
виях (возраст особи около семи лет), как и молодые генератив
ные растения, имеют.разновозрастные корни. Среди корней по
бегов п +  2 порядка постгенеративного летне-осеннего кущения 
в прошлый сезон вегетации есть корни с разрушенной первич
ной корой и др. морфолого-анатомическими изменениями, кото
рые живут 1—2 года. Основную массу корней составляют корни 
с неразрушенной первичной корой, имеющей небольшие возраст
ные изменения и живущие 3—4 года. От зоны кущения побега 
п +  1 порядка отходят как толстые, так и тонкие корни. Причем 
несмотря на то, что с тонких корней слущивалась полностью 
первичная кора, они еще могут функционировать, так как сосу
ды ксилемы не закупорены. По анатомическому строению тол
стые корни являются корнями 3—4-летними и имеют лигни- 
фицированную первичную кору, с небольшими разрушениями, 
утолщены стенки корней ксилемы и закупорку мелких сосудов 
и т. п.
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Рис. 5. А — Поперечный среа тонкого корня побега «л+2» порядка 
старого генеративного растения. Б — Поперечный срез толстого корня 
побега «п» порядка четвертого года жизни старого генеративного расте
ния.

Условные обозначения: а — ризодерма; b — дервичная кора; с — эн
додерма; d — метаксилема; е — флоэма; f — перицикл; h — протоксилема.

Старые генеративные особи в естественных условиях (воз
раст особи около 8—9 и более лет) имеют те же два вида кор
ней — толстые и тонкие как у растений других возрастных со
стояний. Встречается у отдельных побегов еще один вид корней, 
еще более тонких, сильно ветвящихся. Из 10 толстых корней, 
отходящих от побега п + 3  порядка 4-е корня по анатомическому 
и морфологическому строению оказались близкими к корням жи
вущим 3—4 года (рис. 5А). Такие же корни были обнаружены

т



й у побегов п + 1  порядка. Тонкие корни побега п + 2  порядка 
обычно уже с признаками старения, разрушением клеток 
коры, утолщением клеток ксилемы и закупоркой сосудой 
протоксилемы. Очень тонкие сильноветвящиеся корни суще
ствуют, вероятно, в течение года и в следующием сезоне 
разлагаются полностью. Они обычно имеют ризодермис с 
корневыми волосками, первичная кора состоит из 3—4 ря
дов клеток. Межклетники коровой паренхимы заполнены бурым 
содержимым. Клетки центрального цилиндра не утолщены. Из 
корней, отходящих от зоны кущения этого побега, сохранились 
преимущественно толстые. Анатомическое строение их соответ
ствует корням, живущим 3—4 года. Гаплокорм побега II поряд
ка полностью разрушен. От зоны кущения побега отходят от
дельные толстые корни, у которых происходят те же процессы 
старения, только в большей степени, чем у побегов п +  1 поряд
ка (рис. 5Б). Старые растения сенильного периода имеют те же 
две группы корней, что и растения других возрастных состоя
ний, но процессы старения корней (разрушение клеток, коро
вой паренхимы, побурение стенок клеток, забивание сосудов 
ксилемы и т. д.) у старых генеративных и сенильных растений 
идут все быстрее и интенсивнее. Так, полурозеточный вегета
тивный побег п + 3  порядка имеет 11 корней, из них 5 толстых 
и б тонких. Толстые корни имеют все признаки старения, меж
клетники коры заполнены темным веществом, некоторые прото- 
ксилемные сосуды закупорены. Наблюдаются единичные утол
щения клеток перицикла (рис. 6А). Тонкие корни —обычно 
с признаками старения и разрушения коровой паренхимы 
(рис, 6Б). Ган л окорм побега п +  2 порядка почти полностью 
разрушен. От зоны кущения этого побега отходят 6 корней, при-, 
чем почти у всех слущилась коровая паренхима и остались лишь 
центральные цилиндры (то есть корни живут в основном 1 —
2 года). На корнях, с сохранившейся корой, стенки и межклет
ники заполнены бурым содержимым и в коре уже образуются 
небольшие полости. Клетки ксилемы сильно утолщены, мелкие 
сосуды закупорены, флоэма разрушена. Отходящие от зоны ку
щения отдельные корни имеют все признаки старения и отмира
ния: сосуды протоксилемы закупорены, флоэма разрушена,
клетки перицикла утолщены и т. д. Судя по картине анатомиче
ского строения корней, создается впечатление, что основная мас
са корней сенильных растений бывает жизнедеятельна не более 
2 лет.

Таким образом, в результате наших исследований было вы
яснено:

1. Придаточные корни можно разделить на две группы: тол- п- 
стые и тонкие, причем корни закладываются в различных ча
стях зоны кущения: толстые маловетвящиеся, в верхнем ярусе, 
а тонкие ветвящиеся — в нижнем ярусе зоны кущения.



/

Рис. № 6. А — Поперечный срез толстого корня побега «п+3» поряд
ка летнеосеннего кущения второго года жизни сенильного растения. 
Б—Поперечный срез тонкого корня побега «п+3» порядка второго года 
жизни сенильного растения.

Условные обозначения: а — ризодерма; b — первичная кора; с — эн
додерма; d — метаксилема; е — флоэма; f — перицикл; h — протоксилема.

2. Образование корней толстых и тонких происходит соответ
ственно фазами малого жизненного цикла побега тимофеевки.

3. В малом жизненном цикле монокарпического побега тимо
феевки луговой продолжительность жизни придаточных корней 
различна: большая часть корней (толстые и тонкие) существуют



лишь 1—2 года, меньшая же часть 1̂ рней (только толстые) от
мирает на 3—4 год своей жизни.

4. На восходящей части кривой жизненного цикла старение 
и отмирание корней в естественных условиях идет медленнее, 
чем в посевах.

5. Процессы старения корней выражаются в следующем:
а) слущивается ризодермис, б) в средней части первичной коры 
образуются полости, причем обычно неразрушенными остаются 
три наружных и два-три внутренних слоя первичной коры, 
в) оставшиеся стенки клеток первичной коры лигнифицируют- 
ся (особенно у двух внутренних слоев клеток) и утолщаются, 
межклетники же заполняются бурым содержимым, г) утолщает
ся экзодерма и стенки клеток ксилемы центрального цилиндра, 
д) утолщаются отдельные клетки перицикла, е) клетки флоэмы 
заполняются бурым содержимым и стенки их разрушаются, об
разуя общую полость, ж) закупориваются сосуды — сначала 
протоксилемы, потом метаксилемы.

6. На нисходящей части кривой большого жизненного цикла 
процессы старения придаточных корней (чаще постгенератив
ного летне-осеннего кущения) идут интенсивнее, чем на восхо
дящей.
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БОЛЬШОЙ ЖИЗНЕННЫЙ ЦИКЛ СВЕРБИГИ ВОСТОЧНОЙ 
Bunias orientalis L.

Свербига восточная (Bunias orientalis L .)— многолетнее, 
стержнекорневое, поликарлическое травянистое растение из се
мейства Cruciferae Juss (Brassic^ceae Burnett).

Свербига восточная встречается почти во всей Европе, в 
Крыму, на Кавказе, Передней и Малой Азии, в Западной Сиби
ри. Приурочена она в основном к лесной и степной зонам. Растет 
на заливных и суходольных лугах, на луговых степях, по хол
мам, вдоль дорог, на железнодорожных насыпях, по канавам. На 
Кавказе растет в среднем горном поясе на высоте до 2500 м 
(Гроссгейм. 1950).

Свербига является рудеральным и сегетальным растением, * 
а также сорняком лугов. Ее грубые стебли сильно снижают ка
чество сена, скотом поедаются только молодые листья и стебли, 
но уже во время цветения она не поедается и остается на паст
бище, где после цветения остаются ее грубые плодоносящие по
беги. Осыпающиеся плоды способствуют сохранению засорен
ности пастбища.

Иногда на лугах в долинах рек или в степях свербига дости
гает большого обилия и во время цветения аспектирует (Каден, 
1940, Котт, 1948).

Большой жизненный цикл свербиги восточной изучался нами 
на лугах в долине Истры близ Павловской Слободы Московской 
области на заливных лугах Угры близ д. Дворцы Дзержинского 
района Калужской области и на лугах Оки близ г. Таруса Ка
лужской области.

Специальных работ, посвященных онтогенезу свербиги, нет. 
Лишь в общих сводках по сорнякам приводятся краткие, отры
вочные сведения по биологии этого растения.

О длительности жизни свербиги в литературе имеются про
тиворечивые сведения. А. А. Грооогейм (1950) указывает, что 
она является однолетним растением. Во многих определителях и 
других работах, даже сравнительно недавних, свербига указыва
ется как двулетнее растение (Васильченко, 1939, Невский, 1947,



Нейштадт, 1948, Иванова, 1949, Михайловская, 1953, Камышев, 
1959, Дмитриева, 1960, Доброхотов, 1961, Симонович и др. 1969). 
В других работах свербига отмечается как двулетнее растение, 
но делается оговорка, что реже может быть и многолетним 
(Федченко и Флеров, 1910, Мальцев, 1936, Тихонова, 1937, Ва
сильченко, 1937, 1965, Wehsarg, 1954, Письяуко'ва, 1956, Eggeb- 
recht, 1957). В немногих работах, в которых более детально из
лагается биология этого растения, свербига указывается как 
многолетник (Корсмо, 1933, Котт, 1848, 1961, Иванов, 1955).

Эта путаница вызвана, вероятно, тем, что у свербиги, расту
щей на рыхлой почве, побеги развиваются по дициклическому 
типу, а у растений, цветущих на уплотненных почвах — по по
лициклическому типу. При беглом знакомстве со свербигой ее 
считали монокарпическим растением.

В настоящей статье делается попытка выделить возрастные 
состояния в большом жизненном цикле свербиги восточной. 
При выделении возрастных состояний мы руководствовались 
в основном схемой Т. А. Работнова (1950) и использовали до
полнения, внесенные в эту схему Н. В. Трулевич (1960), 
М. С. Снаговской (1964, 1965) и авторами сборников «Онтоге
нез и возрастной состав популяций цветковых растений» (1967) 
и «Вопросы морфогенеза цветковых растений и строения их по
пуляций» (1968). Мы не встречали в литературе указаний на 
то, что при переходе свербиги в генеративное состояние у нее 
наблюдаются перерывы в цветении. Однако такие перерывы мы 
наблюдали в разных возрастных состояниях генеративного пе
риода. Иногда в составе популяции такие особи составляют зна
чительную долю.

В большом жизненном цикле свербиги восточной мы выде
ляем следующие периоды и возрастные группы.

I. Латентный период.
II. Виргипильный период.

1. Проростки.
2. Ювенильные растения.
3. Взрослые вегетативные растения.

III. Генеративный период.
1. Группа генеративных молодых особей.

а) цветущие;
б) вегетирующие.

2. Группа генеративных средневозрастных особей.
а) цветущие;
б) вегетирующие.

3. Группа генеративных старых особей.
а) цветущие;
б) вегетирующие.

4. Группа генеративных старческих особей.
IV. Сенильный период.



С е н и л ь н ы е  р а с т е н и я
Латентный период длится у свербиги от одного месяца до 

б лет. Сильно ветвящиеся цветоносные побеги ее нередко дости
гают в высоту более 1 м. Семенная продукция свербиги велика. 
На окских лугах близ г. Таруса у одного мощно развитого ра
стения свербиги, имеющего 15 генеративных побегов, мы насчи
тали 4820 орешков. По данным Э. Корсмо (1933) одно растение 
свербиги может давать от 2 до 5 тысяч плодов. Плод у сверби
ги — орешек или орешковидный стручочек 5—7 мм в длину,
4—5 мм в толщину и ширину, грушевидной формы, с бугорча
той поверхностью, серого цвета. Плоды у свербиги чаще всего 
двухгнездные, реже одно-, трех- и очень редко четырех-гнезд- 
кые. В каждом гнезде развивается по одному семени. По нашим 
подсчетам, у растений свербиги с угорских лугов односеменные 
орешки составляют 74, двусеменные — 25 и трехсеменные — 
1%. В четырехгнездных орешках одно семя недоразвито. Число 
семян на одном растении может достигать нескольких тысяч. 
С. Новицкий (1966) указывает, что одно растение свербиги дает 
от 5 до 10 тысяч семян.

Семена округлые, около 1,5 мм в диаметре, покрыты корич
невато-розоватой семенной кожурой. Зародыш спиннокорешко
вый, семядоли свернуты спирально.

Околоплодник распадается на две створки только досле того, 
как плод некоторое время пролежит в сырой почве. Околоплод
ник сравнительно толстый и твердый, но не является значитель
ным препятствием для прорастания семян. С. А. Котт (1948, 
1961, 1969) и В. П. Иванов (1955) пишут, что осенью в год со
зревания семена свербиги не прорастают, а прорастают они 
только весной после перезимовки. Однако указания Э. Корсмо 
(1933) и наши наблюдения противоречат этому. Мы находили 
всходы свербиги в конце лета и осенью, выросшие из орешков 
осыпавшихся в текущем году, а также получили всходы осенью 
из семян текущего года, проращивая плоды в ящике с почвой 
в лаборатории. Наиболее обильные всходы появляются после 
дождей на рыхлой, незадернованной почве, но и среди дерна 
лугов встретилось нам немало всходов в августе. По-видимому, 
осеннее прорастание семян свербиги связано с погодными усло
виями. Значит семена свербиги могут прорастать без зимнего 
периода покоя. Однако весной семена прорастают более дружно.

Семена свербиги обладают ярко выраженной способностью 
к порционному прорастанию, поэтому полевую всхожесть не 
только осенью, в год созревания семян, но и следующей весной 
можно определить весьма приблизительно. Сохранившиеся в 
почве непроросшие семена могут дружно прорастать в после
дующие годы.

В нашем опыте орешки свербиги урожая 1961 года были вы
сеяны в почву в лаборатории осенью 1961 г. Первые всходы поя
вились осенью и следующей весной (в 1962 г.), но наиболее



обильные всходы были осенью 1962 г. и весной 1963 г. Прора
стание семян наблюдалось и в последующие годы. Последние 
всходы появились весной 1967 г. Значит, всхожесть у семян 
свербиги сохраняется, по крайней мере, в течение 6 лет.

Прорастание семян свербиги происходит по надземному ти
пу. Вместе с зародышевым корешком начинает расти и гипо- 
котиль, который резко отличается от корня большей толщиной 
(рис. 1а). Вначале он изогнут, потом выпрямляется. Освободив-

?

Ж

Рис. 1. а, е — последовательные этапы развития проростков, ж — юве
нильное растение. Горизонтальные линии на этом рисунке и на других 
обозначают уровень почвы.



шиеся от семенной кожуры и околоплодника семядоли, вначале 
желтоватые, сложены вместе и свернуты, а затем выпрямляются 
и раздвигаются, разрастаясь в длину и ширину. Гипокотиль 
вытягивается и выносит семядоли вверх. Длина кипокотиля за
висит от глубины заделки семян. На рыхлой песчаной почве нам 
встретились проростки, имеющие гипокотиль длиной 6 см. 
Э. Корсмо (1933) отмечает, что сворбига не может прорастать 
уже с глубины 7 см. Надземная часть гипокотиля может быть 
разной длины в зависимости от освещения. При затенении он 
вытягивается сильнее и может достигать над землей 2 см. 
И. Т. Васильченко (1965) указывает, что длина гипокотиля мо
жет достигать 6,5—10 мм. На ярком свету семядоли распола
гаются над самой поверхностью почвы. На подземной части 
гипокотиля, как правило, возникают придаточные корни 
(рис. 1). Появление их коррелятивно связано с началом роста 
первых настоящих листьев. Гипокотиль имеет большую толщи
ну вследствие сильного развития рыхлой коровой паренхимы. 
При образовании первых настоящих листьев и формировании 
розетки проростка гипокотиль становится тоньше, на его по
верхности появляются поперечные морщинки, он укорачивает
ся, приближая развившийся розеточный побег к поверхности 
почвы. Этому, вероятно, способствует контрактильная деятель
ность корневой системы, в том числе, и придаточных корней на 
гипокотиле. Укоротившийся гипокотиль затем утолщается вме
сте с главным корнем.

Семядольные листья проростков обычно разной величины, 
достигают 2—3 см (иногда 4 см) длины и 1 см ширины. Форма 
их продолговатообратнояйцевидная. Верхушка тупая, основание 
суживается в короткий широкий черешок. Семядоли голые. Пер
вые настоящие листья несут по краю вблизи верхушки реснич
ки, край листа редкозубчатый.

Главный корень проростков растет почти отвесно, обильно 
ветвится вблизи основания (рис. 1, д, е), так что в поверхно
стном гумусированном слое почвы на глубине 3—5 см находит
ся густая сеть мелких боковых всасывающих корней.

Засыхают семядоли у проростков при развитии в розетке 
4—6 настоящих листьев, достигающих в длину от 3 до 6 см, и 
растение переходит в новое возрастное состояние, оно становит
ся ювенильным.

Ювенильные растения, выросшие в затенении среди траво
стоя, имеют в розетке 2—3 листа, направленные косо вверх 
(рис. 1ж), а выросшие на свету — 4—6 листьев, располагающих
ся почти горизонтально. Заметно утолщается по сравнению с ги- 
покотилем укороченный стебель розеточного побега, на поверх
ности которого хорошо видны сближенные листовые рубцы от 
засохших семядольных и первых настоящих листьев.

Листья ювенильных растений отличаются не только разме
рами, но и формой от листьев взрослых растений. Они продол-



говатые или обратноланцетные, с клиновидным основанием, 
суживаются в черешок, с зубчатым краем, острой верхушкой, 
хорошо развитой средней жилкой и слабо заметной сетью боко
вых жилок, слегка опущенные ветвистыми волосками. Длина 
листьев в среднем 3—5 см (до 7 см).

Ювенильными становятся растения к концу первого вегета
ционного периода (в июле — августе), если они выросли из се
мян весной, или в начале следующего вегетационного периода, 
если всходы появились осенью.

Корневая система ювенильных растений представлена тон
ким стержневым корнем, уходящим отвесно вниз, на всем про
тяжении покрытом мелкими всасывающими боковыми корнями. 
Углубляется главный корень до 30 см (рис. 5а). В корне, бога
том паренхимной тканью, накапливается много крахмала.

Почки у свербиги открытые. Теплой осенью почки могут 
трогаться в рост и под снег уходит молодая розетка. В комнат
ных условиях свербига зимует с развитым розеточным побегом.

Виргинильный период может длиться у свербиги один год 
или несколько лет. Наши неоднократные наблюдения показы
вают, что если свербига вырастает на рыхлой почве, то уже к 
концу первого вегетационного периода она превращается во 
взрослое вегетативное растение, а на следующий год зацветает. 
Сокращение виргинильного периода и всей длительности жизни 
у растений, растущих в условиях питомника, известно для мно
гих растений (Работнов, 1947, Купцов, 1952, Вылова, 1968 
и др.). Однако в луговых ценозах переход в генеративный пе
риод совершается у свербиги не на второй год, а позднее.

Имматурное состояние в цикле развития свербиги отсутст
вует.

Взрослые вегетативные растения имеют в розетке 3—5 и 
больше крупных листьев длиной примерно от 10 до 30 и более 
см. Листья продолговатые или обратноланцетные, выемчато
неравнозубчатые по краю, с острой верхушкой, клиновидно су
женные в довольно длинный черешок, опушены двураздельны
ми волосками.

Свербига — гемикриптофит. У полициклического розеточно- 
го побега, нарастающего моноподиально, почка возобновления 
всегда находится у поверхности почвы, чему способствует, по- 
видимому, контрактильная деятельность корней, а стеблевая 
укороченная часть побега (вертикальное корневище) — под поч
вой. У взрослых вегетативных растений, растущих на суходоль
ном лугу, где нет ежегодного наилка, подземная стеблевая часть 
очень короткая, с трудом можно заметить переход от корня к 
стеблю (рис. 26). На этом коротком вертикальном корневище 
заметны небольшие валики и почки над листовыми рубцами за
сохших нижних листьев. Толщина корня у основания может 
быть до 1,5 см, он богат лубяной и древесной паренхимой, где 
накапливается крахмал. У растений, растущих на заливном луг



Рис. 2. а, б — взрослые вегетативные растения с заливного и сухо
дольного луга, в — генеративное молодое растение, г — постгенеративная 
вегетация молодого генеративного растения, д — генеративное средневоз
растное растение. Листья обрезаны.



гу, корневище бывабт обычно длиннее. Длина его зависит от 
степени седиментации. При небольших наилках годичные при
росты сближены, при больших — первые междоузлия годичного 
прироста вытягиваются (рис. 2а). Длина всего корневища у 
взрослых вегетативных растений на заливных лугах может до
стигать 4—5 см.

Корневая система взрослых вегетативных растений как пра
вило, стержневая. Стержневой корень уходит в глубь более, чем 
на 1 м, на нем, кроме мелких боковых корней, появляются бо
лее крупные скелетные корни, отходящие от главного на разной 
глубине (рис. 5). В случае повреждения верхушки главного кор
ня начинают сильнее разрастаться боковые (а может быть, появ
ляются придаточные корневые корни), и корневая система мо
жет стать ветвистой. Тогда несколько крупных скелетных кор
ней спускаются вниз, заменяя поврежденный главный корень 
(рис. 2а).

Виргинйльный период у свербиги характеризуется преобла
данием процессов наращивания биомассы. Ежегодно отмирают 
лишь розеточные листья, небольшая часть корней, а также мо
гут быть случайные местные повреждения и отчуждения веге
тативных органов.

По нашим подсчетам, длительность виргинильного периода 
у свербиги в исследованных луговых ценозах может быть 4—
5 лет.

G появлением цветочной почки, которая закладывается на 
верхушке полициклического розеточного побега осенью, расте
ние свербиги переходит в генеративный период.

К группе генеративных молодых растений мы относим ра
стения первого года цветения. Из верхушечной почки развива
ется генеративный побег, а из пазушных почек обычно несколь
ко вегетативных розеточных побегов (рис. 2в). Эти розеточные 
побеги могут быть с сильно укороченными или вытянутыми 
нижними междоузлиями.

Генеративный побег достигает высоты в среднем 60—80 см, 
а иногда 100—120 см. Средняя толщина его 5,5 мм. В верхней 
половине побег ветвится. Стебель покрыт короткими, отклонен
ными книзу волосками и черными железистыми бородавочками. 
Листья очередные. Верхние сидячие, ланцетные, по краю выем
чато-зубчатые, средние короткочерешвовые с немногими более 
крупными зубцами при основании. Нижние стеблевые листья 
длинночерешковые, лировидно-перисто-раздельные с ланцетны
ми, острыми, назад обращенными боковыми долями и крупной 
верхней треугольной долей, при основании копьевидной, но 
краю выемчато-зубчатой.

Ярко-желтые цветки средней величины собраны в щитко
видные кисти, располагающиеся на верхушке главного побега, 
на концах его довольно многочисленных боковых ветвей обога
щения. Цветет свербига с мая по август. Семенная продукция



генеративных молодых растений сравнительно невелика — 
150—200 орешков.

Главный корень достигает толщины в базальной части около 
1 — 1,5 см. Корневая система продолжает разрастаться вширь и 
в глубь и углубляется более чем на 170 см (рис. 5в).

Отмирание генеративного побега первого порядка в конце 
вегетационного периода приводит к резкому усилению процес
сов разрушения. Образующийся пенек является местом проник
новения инфекции, поэтому в корневище и в базальной части 
главного корня усиливаются процессы разрушения.

При нормальном ходе онтогенеза большинство растений свер
биги после первого года генерации и в последующие годы обра
зует цветоносные побеги и приносит плоды. Но иногда после 
первого года цветения у свербиги может снова наступить веге
тация. Много таких растений встретилось нам на лугах в пойме 
Угры, где рано весной усиливалась пастбищная нагрузка. У этих 
растений пенек от генеративного побега первого порядка окру
жен обычно 2—3 (или несколькими) розеточными побегами 
(рис. 2г). В состоянии постгенеративной вегетации растение 
может находиться 2—3 года, о чем можно судить по довольно 
длинным вертикальным корневищам и большому количеству 
листовых рубцов на них, часто расположенных ярусами 
(рис. 2г),

Корневая система продолжает ветвиться и углубляться. На
ряду с главным корнем сильное развитие получают боковые, так 
что может образоваться несколько крупных боковых ветвей, уг
лубляющихся и создающих вместе с главным корнем основной 
скелет подземной сферы растения (рис. 5г). При повреждении 
главного корня он замещается несколькими крупными боко
выми.

По абсолютному возрасту эти растения нужно было бы отне
сти к следующей возрастной группе. Но этого делать не следует, 
так как генеративные средневозрастные растения характеризу
ются более разросшийся, ветвящимся каудексом, процессы раз
рушения у них гораздо сильнее, значительно толще у них и 
главный корень. Поэтому мы считаем возможным растения, ве
гетирующие после первого года цветения, относить к возрастной 
группе генеративных молодых особей.

К группе генеративных средневозрастных мы относим такие 
растения, у которых развиваются генеративные побеги второго, 
третьего и четвертого порядков. Эта группа состоит из наиболее 
мощных растений, имеющих 2—3, а нередко 6—7 высоких раз
ветвленных генеративных побегов. На окских лугах близ г. Та
руса такие растения имели по 12—15 побегов. Высота их обыч
но 100—120 см, а толщина несколько меньше, чем у молодых 
генеративных, и равна в среднем 5 мм. Эти растения дают мак
симальную семенную продукцию.



У средневозрастных генеративных растений на втором году 
генерации сохраняется под поверхностью почвы основание (пе
нек) отмершего цветоносного побега первого порядка, который 
расположен всегда в центре, а сбоку или вокруг него отходят 
один или несколько генеративных побегов второго порядка. 
У основания цветоносных побегов находятся розеточные побеги, 
из которых развиваются новые генеративные побеги по дици- 
клическому или полициклическому типу.

От побегов второго и последующих порядков сохраняются 
следы или остаются не полностью разрушевные пеньки, что при
водит к подземному ветвлению корневищ и возникновению 
многоглавого разветвленного каудекса. Он остается все время 
как бы прижатым к поверхности почвы, так как продолжается 
контрактильная деятельность корней, приводящая к свилива- 
тости главного корня.

Процессы разрушения аахватывают не только цветоносный 
побег и каудекс, но распространяются и глубже в главный ко
рень. В базальной части главного корня разрушаются паренхим
ные ткани, обособляются участки проводящих тканей, образует
ся раневая пробка.

Главный корень утолщается еще больше, его толщина в сред
нем 1,5—2 см, в нем много крахмала, он еще обильнее ветвится 
и проникает в глубокие горизонты почвы и подпочвы (глубже 
2 м) (рис. 5д). Часто у таких растений от главного корня отхо
дят крупные боковые корни, идущие сначала горизонтально, а 
затем изгибающиеся и спускающиеся вниз отвесно, Напоминая 
собою корни размножения корнеотпрысковых сорняков. 
С. А. Котт (1962, 1965) отмечает образование корневых отпры
сков от боковых утолщенных корней. Однако нам ни разу не 
приходилось видеть ни побегов, ни почек на неповрежденных 
корнях подобного рода. При повреждении как главного, так и 
боковых корней, от них отрастают корневые отпрыски с глуби
ны 25—35 см. Большую регенерационную способность свербиги 
при повреждении отмечают многие авторы.

Как у особей генеративных, молодых, так и у средневозраст
ных наблюдается перерыв в цветении после второго или третьего 
года цветения. У таких растений обычно виден след от пенька 
цветоносного побега первого порядка и пеньки от побегов вто
рого и третьего порядков, поэтому можно безошибочно устано
вить возрастное состояние.

Группа генеративных старых растений имеет мощно разви
тый разветвленный каудекс, в котором процессы разрушения 
пошли настолько далеко, что не удается проследить порядок 
осей (рис. 3). Промежутки между главами каудекса забиты поч
вой, часто туда проникают также корни и корневища растущих 
рядом растений. Сильно повреждается корень с поверхности. 
Генеративные побеги развиваются в меньшем количестве, чем 
у предыдущей группы, они становятся тоньше — 4—435 мм. Но



Рис. 3. Старое генеративное растение.



главный корень обычно толще и может быть 5—6 см толщиной, 
а каудекс в поперечнике достигает 10 и более см. В основании 
генеративных побегов развивается по 1—3 розеточных побега. 
Тесное расположение генеративных и вегетативных побегов и 
их разрастание приводит, вероятно, к тому, что происходит как 
бы их распирание, поэтому наблюдается продольное растрески
вание главного корня. Это растрескивание облегчается тем, что 
значительная часть тканей в базальной части главного корня 
уже разрушена. Трещина может спускаться на 30 см. Происхо
дит как бы начало партикуляции, которая, впрочем, у свербиги 
не завершается распадением материнской особи на несколько 
дочерних, способных существовать самостоятельно, как это на
блюдается у других растений. Поэтому партикулами эти части 
можно назвать у свербиги лишь условно. Некоторые партикулы 
могут отмирать, и часто у старых генеративных особей происхо
дит одностороннее разрастание каудекса.

В течение всей жизни у растений свербиги сохраняется 
стержневой главный корень, поэтому по И. Г. Серебрякову 
(1964) свербигу можно отнести к группе длинностержневых 
многоглавых травянистых поликарпиков. Однако корневая си
стема у старых генеративных растений свербиги часто бывает 
очень сильно разветвленной (рис. 5е). Многочисленные круп
ные боковые корни отходят от главного на разных уровнях. Они 
располагаются сначала горизонтально, затем резко изгибаются и 
спускаются отвесно вниз, углубляясь вместе с главным корнем 
более чем на 2 м.

Глубина проникновения корня связана с условиями аэрации. 
На истринских лугах, когда корни достигали мокрого песка на 
глубине 1 м, они изгибались и принимали горизонтальное на
правление роста, как бы лежали на этом мокром песке. То же 
указывает С. А. Котт (1969).

У старых генеративных растений свербиги особенно заметно 
выражена свиливатость главного корня, что связано с его уси
ленной втягивающей деятельностью. Как отмечает И. П. Игна
тьева (1967), для многих стержнекорневых декоративных тра
вянистых растений, чем крупнее растение, тем на большую глу
бину втягивается основание его побегов в почву. Поэтому 
у старых крупных особей, которые должны глубже втягивать 
каудекс с почками возобновления в почву, свиливатость выраже
на сильнее.

Встречаются и вегетирующие старые генеративные особи 
свербиги, но в возрастном спектре популяции они составляют 
ничтожную долю. Больше таких растений на лугах, где усили
вается пастбищная нагрузка.

Старческие генеративные растения свербиги характеризуют
ся сильно ослабленной генеративной деятельностью. Они еще 
развивают цветоносные побеги, но побеги эти более низкие, 
меньше ветвятся, толщина их в среднем 2—3 мм. Наблюдается



также еще 'более сильное разрушение каудекса и еще большее 
заполнение его почвой (рис. 4). Сильно разрушаются не только



главы каудекса, но и главный корень, так что остаются тонкие 
стенки из живых тканей в 2—3 мм толщиной. Усиливается и 
партикулящия, но на разрушающихся партикулах не образуются 
придаточные корни и партикулы постепенно отмирают, не давая 
начало новым особям, как это может быть, например, у Medi- 
cago falcata L. (Снаговская, 1964), Lotus corniculatus L. (Ми
хайловская, 1967), Centaurea scabiosa L. (Былова, 1968) и 
у многих других стержнекорневых растений.

Старческие генеративные растения переходят в сенильные, 
или отмирающие вегетативные. У них нет надземных побегов, 
отмирает полностью каудекс. базальная часть главного корня и 
значительная часть корневой системы, но еще остается живой 
некоторая часть главного корня. Сенильные особи свербиги мож
но обнаружить только при раскопках. На глубине 15—20 см под 
поверхностью почвы обнаруживается гниющая базальная часть

Рис. 5. Возрастные изменения корневой системы свербиги, а — ювот 
нильное растение, б — взрослое вегетативное, в — генеративное молодое, 
г — вегетирующее после первого года цветения, д — генеративное сред
невозрастное, е — старое генеративное растение. Поперечная черта на 
конце корня означает, что он обрезан.



корня, а от расположенной ниже живой его части тянется вверх 
слабый этиолированный побег (обычно один, реже два), не до
стигающий дневной поверхности.

Общая длительность большого жизненного цикла у свербиги 
достигает 8—12 лет.

Косьба луга до созревания плодов свербиги может резко со
кратить запас ее семян в почве. Сенокосно-пастбищное исполь
зование луга с весенней пастьбой скота также может снизить 
засоренность его свербигой, так как при этом повреждаются 
цветочные почки, и значительная часть особей переходит в веге
тативное состояние.
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О. В . Смирнова

ОСОБЕННОСТИ ВЕГЕТАТИВНОГО РАЗМНОЖЕНИЯ 
ТРАВЯНИСТЫХ РАСТЕНИЙ ДУБРАВ В СВЯЗИ 

С ВОПРОСОМ САМОПОДДЕРЖАНИЯ ПОПУЛЯЦИИ

В травяном покрове дубрав вегетативное размножение игра
ет неравноценную роль в самоподдержании видовых популяций.

И. Г. Серебрякову (1952) принадлежит мысль о возможно
сти выделения среди травянистых поликарпиков биологического 
ряда, в котором по мере увеличения продолжительности жизни 
и глубины омоложения сменяющих друг друга побегов возраста
ет роль вегетативного размножения в жизни вида.

Расширяя этот тезис, мы предприняли попытку выделить 
среди исследованных видов биологический ряд, в котором воз
растает роль вегетативного размножения в самоподдержании ви
довых популяций. При построении такого ряда были учтены 
признаки, представляющие наибольший фитоценотический ин
терес: 1) степень омоложения вегетативно возникающих дочер
них особей сравнительно с материнской; 2) продолжительность 
существования клона (число и длительность жизни каждого по
коления) ; 3) возрастное состояние особей, впервые приступаю
щих к вегетативному размножению; 4) вегетативная подвиж
ность (скорость распространения ^вегетативного потомства); 
5) относительное участие вегетативно возникших особей в воз-г 
растном спектре популяций.

Омоложение, согласно Н. П. Кренке (1940), мы понимаем 
как «новообразование и развитие молодых веществ и структур, 
а также задержку старения существующих элементов, но не 
возврат индивидуума или его частей к прошлому».

Процесс омоложения представляет собой чрезвычайно слож
ное явление. Об его проявлениях можно судить по многочислен
ным показателям, в том числе физиолого-биохимическим, мы 
же ограничиваемся анализом лишь доступных в полевых усло
виях внешне морфологических проявлений омоложения. О на
личии омоложения свидетельствует, по нашему мнению, усиле
ние у дочерних особей процессов роста и органообразования, 
проявляющихся в увеличении числа растущих побегов, корней и 
почек возобновления. Признаком омоложения может служить и 
появление у вегетативного потомства взрослых особей вирги- 
нильных (ювенильных) структур.



Оценивая глубину омоложения вегетативного потомства раз
ных видов, мы сравниваем возрастное состояние материнской 
особи, впервые приступившей к вегетативному размножению, и 
дочерних особей. v

Всего исследовано 20 видов.
Материал был собран в 1964—1969 годах в широколиствен

ных лесах Московской, Тульской, Калужской, Воронежской об
ластей, Татарской АССР и Закарпатской области УССР.

Своеобразие вегетативного размножения было выявлено в 
процессе описания жизненных циклов. При этом для всех видов 
было проведено сравнение особенностей и длительности как фаз 
морфогенеза, так и возрастных состояний.

Периодизация большого жизненного цикла дана по Т. А. Ра- 
ботнову (1950), при выделении фаз морфогенеза использованы 
подразделения нескольких авторов (Серебряков, 1962; Серебря
ков и Чернышева, 1955; Гатцук, 1967; Шафранова, 1967; Ива
нова, 1968 и др.).

В связи с тем, что имеющиеся подразделения морфогенеза не 
охватывают всего разнообразия жизненных форм среди травяни
стых растений дубрав, оказалось необходимым ввести некоторые 
дополнения применительно к исследуемым видам (таблица 1).

П.о особенностям вегетативного размножения среди 20 рас
смотренных видов можно выделить несколько групп. В первую 
группу объединены следующие клубневые и луковичные расте
ния: Corydalis marschalliana (Pall) Pers., Corydalis cava(L)Schv.

Рис. 1. Фазы морфогенеза и возрастные состояния corydalis 
marschalliana. Римскими цифрами обозначены фазы морфогенеза 
(см. таблицу 1): 1 — проростки, 2 — ювенильные, 3 — имматурные, 4 — 
молодые вегетативные, 5 — молодые генеративные, 6 — средневозрастные 
генеративные, 7 — старые вегетативные, 8 — сенильные растения. Сплош
ные вертикальные линии — границы возрастных состояний, пунктир
ные — фаз морфогенеза. Двойная пунктирная линия разграничивает 
этапы морфогенеза.



et Koert., Corydalis solida (L) Schwartz, Scilla sibirica Ander.
В структуре особей и ходе жизненных циклов у первых двух 

клубневых видов наблюдается почти полное совпадение. В каче
стве примера рассмотрим жизненный цикл Corydalis marschal- 
Иапа (рис. 1).

I 1. Ф а з а  п р о р о с т к а .  Семена Corydalis marschalliana 
прорастают весной, тип прорастания надземный. Как и С. cava, 
она относится к ложноодносемядольным растениям (Velenovsky, 
1907, Ryberg, 1959). Единственная семядоля имеет удлиненно- 
эллитическую пластинку с длинным тонким черешком. Гипо- 
котиль сильно утолщен, главный корень нитевидный.

II . Ф а з а  ( п е р в и ч н о г о  п о б е г а  включает почти бою, 
а в некоторых случаях и всю остальную часть жизненного цикла 
растения. С. marschalliana в течение всей рассматриваемой фазы 
образует один розеточный побег. Клубень нарастает монолоди- 
ально за счет верхушечной почки. На побеге каждый год разви
вается несколько низовых чешуевидных и срединных ассими
лирующих листьев. Генеративные побеги возникают из почек 
в пазухах чешуевидных листьев и после плодоношения полно
стью отмирают.

Ювенильное состояние длится у С. marschalliana один-два 
года. В этом состоянии у растения образуются, два низовых че
шуевидных и один срединный лист тройчатого типа. Главный 
корень отмирает, появляются придаточные корни на гипокоти- 
ле, а затем на стеблевой части клубня.

В имматурном. состоянии хохлатки развиваются два-три 
низовых и один-два срединных листа с пластинкой более слож
ного строения; от однажды рассеченной на 5 долей до дважды 
тройчато рассеченной.

В м о л о д о м  в е г е т а т и в н о м  с о с т о я н и и  у растений 
образуется 2—4 чешуевидных и один-два срединных трижды 
тройчато рассеченных листа, несколько меньших, чем листья 
взрослых особей. Клубень заметно увеличивается в размерах и 
внутри него появляется небольшая полость.

У м о л о д ы х  г е н е р а т и в н ы х  р а с т е н и й  эта полость 
очень велика и клубень имеет округлую форму. На годичном 
приросте розеточного побега развиваются 2—4 чешуевидных и 
один срединный лист. В пазухе верхнего чешуевидного листа 
появляется генеративный побег.

В с р е д н е в о з р а с т н о м  г е н е р а т и в н о м  с о с т о я 
н и и  на годичном приросте возникает до семи-восьми чешуевид
ных и трех-четырех срединных листьев. У наиболее мощных осо
бей генеративные побеги развиваются в пазухах всех чешуевид
ных листьев. Полость в клубне все увеличивается, что приводит

1 Номера фаз даны в соответствии с таблицей 1.



Схема этапов и фаз морфогенеза травянистых растений дубрав

Этап развития особи до начала вегетативного 
размножения

Этап развития особи вегетативного 
происхождения

Дго
се

III IVa
« г л а в н о г о -----► разветвлен-

симподия» * ного первич 
ного побега 
или развет
вленного 
«главного 
симподия*

Via
Разветвлен
ной парти- 
кулы**

IV6
разветвлен
ной парциа- 
ли***

V illa
иеразвет- 
вленной пар 
тикулы**

VIII6 
неразвет- 
вленной пар 
циали***

© I
проростка 
(Серебряков, 
1962; Гатци- 
ук, 1967; 
Шафранова, 
1967)

II
первичного 
побега (Сер 
бряков, 1962 
и др.)

VI6 V
первичного-----► к у р т и н ы -----►
куста (Сере- (Серебряков,
бряков, 1962, 1962, и др.)
и др.)

VIb VII
системы ---- > парциально- ---------------
парциаль- го куста
ных кустов

VIr V I I l B
с и с т е м ы ------------------------------ ► парциально-
парциаль- го побега
ных побегов

* Понятие фазы «главного симподия* применяется к особям, у которых существует лишь один ассимилирующий по
бег, соединяющийся через систему подиумов (базальных частей побегов прошлых лет) с первичной корневой системой.
В некоторых случаях первичная корневая система целиком заменяется придаточной.

*** Термин партикула мы используем при описании стерж некорневых, вертикально короткокорневищных, плотнодер- 
новинных, клубневых и луковичных растений. При описании остальных жизненных форм мы используем предложенный 
А. А. Урановым термин парциаль (см. Бородина, 1968. Смирнова, 19686).

Стрелками показана последовательность прохождения отдельных фаз.



к разрушению его базальной части. Форма клубня полусфериче
ская или конусовидная.

В с т а р о м  г е н е р а т и в н о м  с о с т о я н и и  продолжает
ся интенсивное разрушение клубня, на годичном побеге появ
ляются 2—3 чешуевидных и 1—2 срединных листа. Генератив
ный побег обычно один.

Во всех возрастных состояниях генеративного периода у ра
стений могут не развиваться срединные листья на годичном при
росте розеточного побега. Они имеются только на генеративных 
побегах.

В некоторых случаях жизненный цикл Corydalis marschal- 
liana (как и С. cava) заканчивается в фазе первичного побега. 
Вегетативного размножения не происходит. С е н и л ь н ы е  ра 
с т е н и я  С. marschalliana представлены небольшим участком 
клубня около верхушечной почки. В состав годичного прироста 
розеточного побега входит 1—2 чешуевидных и 1—2 срединных 
листа ювенильного типа.

Довольно часто у С. marschalliana 'п сенильном периоде на
блюдается образование дочерних особей. Растение переходит в 
следующую фазу.

V illa. Ф а з а  н е р а з в е т в л е н н о й  п а р т и к у л ы .
Мощные, генеративные экземпляры хохлатки по мере разру

шения клубня распадаются на несколько жизнеспособных участ
ков — возникает клон. Каждый из участков клубня имеет одну 
или несколько спящих пазушных почек. Из этих почек разви
ваются вегетативные розеточпые побеги с листьями ювениль
ного типа. Растения такого типа отнесены нами к с е н и л ь н о 
му в о з р а с т н о м у  с о с т о я н и ю .

В исключительных случаях на образовавшихся участках 
клубня развиваются генеративные побеги. Дочерние особи хох
латки не испытывают омоложения, они возрастно более старые, 
чем материнская. Второго поколения дочерних особей не обра
зуется, вегетативное размножение происходит один раз. Общая 
продолжительность существования клона 2—3 года.

Вегетативного разрастания у особей С. harschalliana не на
блюдается.

Жизненный никл луковичного растения Scilla sibirica описан 
(Смирнова, 1967а). Структура особей S. sibirica существенно 
отличается от структуры особей остальных трех' видов, объеди
ненных в первую группу, но по времени возникновения дочер
них особей, продолжительности их существования, степени омо
ложения вегетативного потомства и т. д. этот вид очень близок 
к клубневому виду С. solida.

Ниже кратко рассматриваются особенности жизненного цик
ла С. solida (рис. 2).

I. Ф а з а  п р о р о с т к а
С. solida, как и все хохлатки подрода Capnites D. С., отно-, 

штся к ложносемядольным растениям (Velenovsky, 1907, Але-



Рис. 2. Фазы морфогенеза и возрастные состояния Corydalis solida

хин, 1923; Никитина, 1955, 1957; Ryberg, 1959). Строение про
ростков у всех рассматриваемых хохлаток ничем принципиаль
но не отличается. Проросток С. solida характеризуется лишь не
сколько меньшими размерами семядоли.

II. Ф а з а  п е р в и ч н о г о  п о б е г а  о ч е н ь  к р а т к о в р е 
ме н н а .  4

На второй год жизни в ю в е н и л ь н о м  с о с т о я н и и  у ра
стения формируется удлиненный побег* за счет растяжения меж
доузлия верхнего чешуевидного листа. Верхушечная почка ока
зывается поднята над поверхностью почвы на 2—3 см. В юве
нильном состоянии у растения образуется 2—3 чешуевидных и 
один срединный трехраздельный лист. В пазухе одного из ниж
них чешуевидных листьев формируется крупная почка, которая 
является почкой возобновления. После окончания вегетации вся 
надземная и часть подземного побега отмирают до почки возоб
новления. Растение переходит к симподиальному нарастанию.

III. Ф а з а  « г л а в н о г о  с и м п о д и я »  2 занимает наиболь
шую по продолжительности часть жизненного цикла и включает 
возрастные состояния от имматурного до средневозрастного ге
неративного. У С. solida происходит ежегодная смена клубней. 
Новые клубни формируются внутри старых вследствие деятель
ности нового камбиального кольца, формирующегося в основа
нии развивающейся пазушной почки (Irmirch, цит. по Velenov- 
sky, 1907; Ruberg, 1959). Придаточные корни формируются з 
основании нового клубня.

В и м м а т у р н о м  с о с т о я н и и  С. solida образуется обьич- 
- но один срединный лист дважды-тройчато рассеченный.

2 Термин «главный симподий» заимствован .у  Т. И. Серебряковой 
г (1971).



В м о л о д о м  в е г е т а т и в н о м  с о с т о я н и й  у этой хох
латки развиваются два срединных листа: первый трижды, а вто
рой дваждььтройчато рассеченный. В этом возрастном состоянии 
значительно увеличиваются размеры листьев, размеры единст
венного удлиненного междоузлия и клубня; возрастает число 
придаточных корней.

При переходе к генеративному периоду из верхушечной поч
ки развивается генеративный побег.

М о л о д ы е  г е н е р а т и в н ы е  р а с т е н и я  имеют один 
генеративный побег с 2 срединными трижды тройчато рас
сеченными листьями. Из пазушной почки верхнего чешуевид
ного листа может развиваться розеточный побег с 1—2 средин
ными листьями.

IVa. Ф а,за п е р в и ч н о г о  к у с т а
В с р е д н е в о з р а с т н о м  г е н е р а т и в н о м  состоянии 

у клубня после периода покоя начинают развиваться две пазуш
ных почки, каждая из которых формирует свой клубень. У таких 
растений обычно можно наблюдать два генеративных побега.

По мере отмирания материнского клубня дочерние клубни 
обособляются, каждый из них обладает собственной корневой 
системой (Трофимов, 1952; Ryberg, 1959).

V illa. Ф а з а  н е р а з в е т в л е н н о й  п а р т и к у л ы
К моменту полного обособления дочерних клубней от мате

ринского число их может достигать четырех, а в очень редких 
случаях шести. Образуется клон. Размеры дочерних клубней по 
мере их возникновения уменьшаются по сравнению с материн
ским, соцветия содержат меньше цветков, а в некоторых случаях 
цветки недоразвиваются. Дочерние особи переходят в более 
позднее, по сравнению с материнской, возрастное состояние — 
с т а р о е  г е н е р а т и в н о е .

В течение жизненного цикла образуется два поколения ве
гетативного потомства. Продолжительность существования кло
на составляет, в среднем, 4—6 лет (таблица 2).

В с е н и л ь н о м  с о с т о я н и и  размеры дочерних клубней, 
еще больше уменьшаются, у растений появляются листья юве
нильного типа.

Таким образом, все четыре рассматриваемых вида, несмотря 
на существенные отличия в структуре особей, характеризуются 
следующими общими чертами: наиболее продолжительной в 
большом жизненном цикле является фаза первичного побега или 
соответствующая ей фаза «главного симподия», вегетативное 
размножение (переход к фазам парциальных образований) на
чинается в конце генеративного — сенильном периоде, дочерние 
особи, как правило, возрастно более старые, чем материнская, 
продолжительность существования клона от 2 до 8 лет, рассе
ление вегетативного потомства практически не происходит 
(см. таблицу 2).



Некоторые возрастные показатели вегетативно-подвижных растений дубрав
1 Генеративный перибд* Старческий период Минималь

/
Минималь

Скорость 
продвиже
ния особей, 

см/год

Протяжен
ность осо

бей, см.

Условный
возраст,

годы.

Скорость 
предвиже
ния осо

бей, см/год.

Протя
жен
ность

особей,
см.

Услов
ный воз

раст, 
годы.

ная про
должитель
ность суще
ствования 

клона, годы

ная про
должитель
ность жиз

ненного 
цикла, годы.

Corydalis marschalliana 0 3,5 0 1,2 2 - 3 2— 3 _
Corydalis solida _ 2,3 _ 0,10 0,40 2— 3 4 - 6 —
Scilla sibirica _ 1,8 4,15 0,10 0,31 3,6 8 , 20
Anemone ranunculoidis 2,40 27,22 7,50 0,82 1,97 2,40 со 0 1 со сл 3 5 - 4 0
Palmonaria obecura 
Viola mirabijis

4,26 24,3 5,70 0,78 4,25 2,03 — : —

(корневишная форма) 2,17 14,05 6,21 0,52 3,21 3,21 — —

Asarum ецгорасшп 2,08 28,28 7,70 0,97 3,68 3,50 3 0 - 3 5 3 5 - 4 0
Aegopodium podagraria 25,0 542

( 189- 824 )

8,60 1,25 4,26 3,40 40 50

Carex pilosa 28,0 613
( 275 — 810 ^

7,20 0,82 7,82 4,00 40 50

Asperula odorata 54,0 246
( 128— 3251

— 3,20 5,4 — — —

Stellaria holostea 39,0

t-*- о
Ео

00 •Р*
— 2,3 5,2 — — —

Mercurialis perennis 20 300 8,2 1,4 18,2 3,7 30— 35 35 — 4 0 *

Galeobdolon luteum 45 200 4,02 0,8 6,4 2,3 20 ,  25
Viola mirabilis 

(системы корневых от
прысков)

17,5 

(5— 37 )

75,5

( 42 , 0 - 146 )

* В генеративном периоде условный возраст приведен для возрастного состояния, в котором начинается вегетатив
ное размножение.



Возрастной состав популяций всех четырех видов исследован 
в широколиственных лесах Воронежской области, Ставрополь
ского края и Закарпатья.

У Corydalis marschalliana и С. cava вегетативное потомство 
в популяциях либо полностью отсутствует, либо составляет де
сятые доли процента. В последнем случае все вегетативно воз
никшие особи находятся в сенильном состоянии.

У Corydalis solida и Scilla sibirica вегетативное потомство 
в популяциях составляет несколько процентов и относится к ста
рому генеративному и сенильному состояниям (таблица 3).

- К рассмотренным видам по особенностям вегетативного раз
множения приближаются следующие члены синузии дубравно
го широкотравья: Ranunculus cassubicus L., Orobus vernus L., 
Carex silvatica Huds., а также некоторые плотнокустовые злаки, 
распадающиеся на сенильные парциали, и ряд стержнекорне
вых и короткокорневищных трав, у которых образуются пар- 
тикулы в старческом периоде (Высоцкий, 1915; Пошкурлат, 
1941; Нечаева, 1949; Гордеева, 1952; Стешенко, 1953, 1956; Сер
геев, 1956; Трулевич, 1963; Персикова, 1961).

Партикуляцию, по мнению ряда авторов (Кудряшова, 1958; 
Голубев, 1962.; Любарский, 1967 и др.), можно считать слабо раз
витой формой вегетативного размножения, которое не сопровож
дается значительным расширением площади, занимаемой кло
ном, и, как правило, не приводит к омоложению дочерних осо
бей. Согласно В. Н. Голубеву (1962) партикуляция является 
приспособительным признаком, обеспечивающим продление 
жизни клона п  сохранение за видом определенной площади. .

Таким образом, описанная группа видов отличается особым 
типом вегетативного размножения, который характеризуется 
следующими чертами: вегетативное размножение происходит в 
конце жизненного цикла, оно не сопровшадаёУся сколько-нибудь 
заметным омоложением потомства и не приводит к существен
ному увеличению общей продолжительности жизненного цикла. 
В этом типе не наблюдается и заметного расселения потомства 
(Смирнова, 1968а). 1

Это первый тип вегетативного размножения в нашем пред
ставлении. Он не играет существенной роли в самоподдержании 

* видовых популяций. При отсутствии семенного возобновления 
популяции подобных видов переходят в регрессивное состояние.

Описанный тип вегетативного размножения некоторые авто
ры характеризуют как старческий распад особей, противопостав
ляя его вегетативному размножению.

М. В. Сенянинова-Корчагина (1967) отделение от материн
ской особи сенильных парцелл не считает возможным квалифи
цировать как вегетативное размножение, так как «запоздалое 
отделение постаревших частей не является перспективным для 
устойчивого вида».

Щ



12-167 Возрастные спектры популяций вегетативно размножающихся травянистых растений дубрав (в %)

В и д ы
У ч а ст к и

а с с о ц и а ц и й

Ю в ен и л ь
н ы е

И м м а т у р -
н ы е

М о л о д ы е  в е 
г ет а т и в н ы е

М о л о д ы е г е 
н е р а т и в н ы е

С р ед н ев о э -  
р а с т н . г е н е -  

р а т и в н .

С тары е г е н е 
р ат и в н ы е

С тары е в е 
г е т а т и в 

н ы е

С ени л ь 
н ы е

С* в * С В С В С 1 В С В С 1 В С В С в

Corydalis
marschal-
liana

Снытевая 
дубрава Во
ронежский 
заповедник, 
кв. 355 25,56 14,20 24,22 18,54 7,77 6,57 3,0 0,14

Corydalis 
solid a

Снытевая 
дубрава Во- 
ройежский 
заповедник, 
кв. 355 31,56 12,56 12,02 29,84 10,04 3,01 0,97

Scilla
sibirica

Снытевая 
дубрава Во
ронежский 
заповедник, 
кв. 355 22,40 22,36 0,68 24,46 29,66 0,22 0,22'.

Asarum
euro-
paeum

Осоково- 
снытевый 
липо-дубняк 
Воронеж
ский запо
ведник, 
кв. 374 13,67 3,62 6,25 2,10 7,08 20,70 14,40 14,40 7,7»



В и д ы
У ч а ст к и  а с 

с о ц и а ц и й

Ю в ен и л ь
н ы е

И м м а т у р -
н ы е

М о л о д ы е  в е 
г ет а т и в н ы е

М о л о д ы е  г е 
н е р а т и в н ы е

С р е д н ев о з -  
р а с т н . ге н е -  

р а т и в н .

С тары е г е н е 
р ат и в н ы е

С тары е в е 
г е т а т и в 

н ы е

С ени л ь 
н ы е

С * В * С \ Я ' с  1: В с  1 в С 1 в с в с  1 в С 11 В

Aegopo- 
dipm ро- 
dagraria

Снытевая 
дубрава 
Теллерма- 
новское лес
ничество, 
кв. 37

генеративные особи вегетативного 
происхождения

95,27 4,73

Viola
mirabilis

Осоково- 
снытевый 
липо-дуб- 
няк Воро
нежский 
заповедник, 
кв. 374 6,23 116,59 16,00 _ 4,82 _ 12,12 _ 20,06 _ 18,18 _ 6,00)

* С —!; семенные особи; В — вегетативные особи



По мнению этого автора, вегетативным размножением слё- 
дует считать «отделение от растения неопределенного числа 
омоложенных, часто специализированных частей (диаспор в ши
роком смысле слова)...». Это определение значительно сужает 
объем понятия вегетативное размножение, полностью исключая 
из него образование вегетативным путем старческих особей. Од
нако в некоторых случаях продолжительность жизни старческих 
особей составляет около десятка лет (Пошкурлат, 1941; Стешен- 
ко, 1956), что в значительной степени способствует сохранению 
занятой видом площади.

Признавая омоложение главным критерием вегетативного 
размножения, невозможно провести четкую границу между раз
множением и распадом (в понимании М. В. Сеняниновой-Корча- 
гиной), так как образование дочерних особей в генеративном и 
виргинильном периодах далеко не всегда сопровождается омоло
жением; дочерние особи могут находиться в том же возрастном 
состоянии, что и материнская или перейти в следующее, более 
позднее (Снаговская, 1964; Смирнова, 19676, 1968в; Бородина, 
1968; Донскова, 1968).

Старческие особи, которые возникают в конце жизненного 
цикла, все же существенно отличаются от нежизнеспособного 
опада (Снаговская, 1964): они обладают жизнедеятельной кор
невой системой и почками возобновления.

Учитывая все вышесказанное, мы считаем возможным вслед 
за рядом авторов (Бородин, 1911; Талиев, 1922; Chouard, 1934; 
Мейер, 1937; Правдин, 1938; Шалыт, 1960, 1965; Курсанов и др., 
1965; Любарский, 1967 и др.) рассматривать вегетативное раз
множение как естественное или искусственное отделение от ма
теринского растения специализированных (или неспециализи
рованных) частей, способных к самостоятельному существова
нию и развитию.

Образование дочерних особей в старческом периоде (сениль
ный распад по М. В. Сеняниновой-Корчагияой) мы считаем ча
стным случаем вегетативного размножения. С точки зрения зна-. 
чимости вегетативного потомства в самоподдержании видовых 
популяций сенильный распад можно квалифицировать как веге
тативное размножение наиболее примитивного типа.

Вторая группа видов, выделенная по особенностям вегета
тивного размножения, наиболее многочисленна. Она включает 
большинство исследованных видов: Anemone ranunculoides L., 
A. nemorosa L., Asarum europaeum L., Pulmonaria obscura Dum., 
Viola mirabilis L., Aegopodium podagraria L., Carex pilosa Scop., 
Mercurialis perennis L., Galeobdolon luteum Huds., Stellaria holo- 
stea L., Asperula odorata b.

Авторы, изучавшие травянистые растения дубрав (Серебря
ков, 1947, 1952; Шик, 1953; Зозулин, 1959; Голубев, 1962, 1965; 
Серебряков, Серебрякова, 1965; Любарский, 1967 и др.) выде
ляют среди перечисленных видов следующие жизненные формы:



Короткокорневйщные, длиннокорневищные, подстилочные и на
земноползучие.

Рассматриваемая группа является не вполне однородной в 
отношении вегетативной подвижности.

Устойчивость популяций вегетативно-подвижных растений 
в широколиственных лесах определяется не только способно
стью их к образованию жизнестойкого потомства, но зависит от 
быстроты захвата вегетативным потомством освобождающейся 
территории и от длительности ее удержания.

Рассматривая фитоценотическое значение различных спосо
бов вегетативного размножения, мы выделяем среди изученных 
корневищных, подстилочных и наземноползучих растений вто-. 
рой группы три подгруппы, видов с учетом следующих свойств: 
способа и скорости захвата новых точек в пределах населяемой 
видом территории и способности более или менее длительно 
удерживать их за собой.

I подгруппа: корневищные, вегетативно-малоподцижные,
устойчивые. К ней относятся, главным образом, короткокорне
вищные растения: Anemone ranunculoides, A. nemorosa, Viola 
mirabilis (корневищная форма), Pulmonaria obscura. Положе
ние одного вида (Asarum europaeum) при выделении коротко- и 
длиннокорневищных жизненных форм остается неопределен
ным. Это связано с отсутствием единого и Четкого критерия ко
роткого и длинного корневища. Мнения исследователей в этом 
отношении расходятся.

И. В. Борисова (1960) предлагает разграничивать эти две 
группы по величине плагиотропной части монокарпическогб по
бега. Принципиально сходное мнение высказано Е. Л. Любар
ским (1967). В. Н. Голубев (1962) предлагает различать обе 
группы жизненных форм по суммарной длине корневищ,, 
М. С. Шалыт (1960) — по длине междоузлий. Более детально 
этот признак разобран И. Г. Серебряковым (устное сообщение, 
цит. по Л. Е. Гатцук, 1970). Он предложил считать укорочен
ными те междоузлия, которые по всей своей длине, хотя бы с 
одной стороны стебля защищены листом или его частями (при
листниками, влагалищем, основанием листа). В этом случае 
лист или его части, принадлежащие к одному узлу, будут до
стигать следующего узла. Если же этого не будет, междоузлие, 
даже если оно короткое, следует признать удлиненным.

Недостатком таких подразделений корневищных растений 
является произвольность границ понятий длинное и короткое 
корневище или междоузлие. Второй недостаток проведенных 
подразделений состоит в том, что они не дают представления о 
фитоценотическом различии двух категорий корневищных ра
стений. Исключение в этом отношении составляет классифика
ция Е. Л. Любарского (1967), который длиннокорневищные ра
стения (прирост более 3—5 см в год) относит к вегетативно-по
движным, прочие , же считает вегетативно-неподвижными.



Многолетние побеговые части особей у видов первой под
группы представлены эли- или гипогеогенными корневищами. 
Они состоят из однородных элементов: годичных (при монопо- 
диальном нарастании) или монокарпнческих (ори симподиаль- 
ном нарастании) побетов. Продолжительность жизни побега в 
составе корневища 5—10 лет (рис. 3).

Придаточные корни расположены более или менее равномер
но по всей длине корневища. У этих растений одни и те же по
беги выполняют функцию захвата территории и ее удержания. 
Одна и та же точка на поверхности земли удерживается особью 
в течение нескольких лет, но активная часть корневой системы, 
которая представлена придаточными корнями, возникающими 
на самом молодом годичном приросте, и почки возобновления 
перемещаются каждый год. Участки корневища, наиболее уда
ленные от почек возобновления и активной части корневой си
стемы, постепенно разрушаются. Растение как бы «переползает» 
с одно(го участка на другой. Скорость такого передвижения 
очень невелика (таблица 2),

Жизненные циклы Anemone ranunculoides, Asarum europae- 
ura, Viola mirabilis описаны (Смирнова, 1968в; Смирнова, Ка
гарлицкая, 1972).

Ниже в качестве примера рассматривается жизненный цикл 
Pulmonaria obscura (рис. 4).

I. Ф а з а  п р о р . о с т к а
Прорастание семян начинается в середине апреля — в мае, 

тип прорастания надземный. П р о р о с т о к  имеет округлооваль
ные семядоли, утолщенный гипокотиль и главный корень. Заро
дыш евая почка прикрыта основаниями семядольных листьев.

В течение первого года жизни у растения образуется 2—3 
срединных листа ювенильного типа. Пластинка таких листьев 
постепенно переходит в черешок, у взрослых же листьев она 
имеет овально-сердцевидное основание.

И. Ф а з а  п е р в и ч н о г о  п о б е г а
К середине первого вегетационного периода семядоли жел

теют и отмирают — растение переходит в ю в е н и л ь н о е  со
с т о я н и е .  У ювенильных растений начинает формироваться 
эпигеогенное корневище (Серебряков, Серебрякова, 1965), пер
вым звеном которого является гипокотиль. Развивается прида
точная корневая система. В течение нескольких лет растение 
нарастает моноподиально. В и м м а т у р н о м  с о с т о я н и  чи
сло срединных листьев розеточного побега достигает 5—6, по 
форме они приближаются к листьям взрослого типа. Главный 
корень в этом возрастном состоянии отмирает, значительного 
развития достигает придаточная корневая система. У растения 
закладываются крупные почки в пазухах нижних чешуевидных 
листьев годичного побега.

IVa. Ф а з а  р а з в е т в л е н н о г о  п е р в и ч н о г о  п о б е г а .
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Рис. 3. Функциональная структура особей вегетативно-подвижных 
растений дубрав. I—III подгруппы видов (см. в тексте), 1 — коммуника
ционные побеги, 2 — побеги захвата территории, 3 — центры закрепле
ния особей: а — с живыми побегами, б — с отмирающими побегами. Тол
щина побегов показана в масштабе. Окружностью или дугой очерчена 
граница горизонтального распространения придаточных корней; косой 
штриховой показана корневая насыщенность.

М о л о д о г о  в е г е т а т и в н о г о  состояния растение дости
гает к 4—5 годам, в  это время корневище начинает ветвиться, 
образуя одну, реже 2—3 боковых ветви. Число срединных листь
ев у годичного побега равно 5—7, по размерам они приближают
ся к листьям взрослых особей. В этом возрастном состоянии , у 
медуницы еще сохраняется гшшкотиль, что позволяет одреде-



лить абсолютный возраст растения (Шик, 1953, Серебряков, Се
ребрякова, 1965).

Зацветает медуница на 6—7 год жизни, после первого цве
тения моноподиальное нарастание сменяется симподиальным.

VL6. Фа з а  р а з в е т в л е н н о й  п а р ц и а  ли.
Вегетативное размножение у медуницы начинается в моло

дом или средневозрастном генеративном состоянии и захваты
вает весь генеративный и отчасти сенильный период. В генера
тивном периоде оно осуществляется, как у ветреницы и копыт
ня, путем отделения разветвленных парциалей.

При этом вегетативное потомство оказывается омоложен
ным. Так при делении средневозрастной генеративной особи 
возникает одна или несколько молодых генеративных особей. 
Это приводит к постоянному пополнению популяции омоложен
ными особями и задерживает ее старение.

Подразделение генеративнЬго периода у медуницы проведе
но по тем же признакам, что у копытня и ветреницы: по направ
ленности изменения величин годичных приростов, по степени 
разветвленности корневища, числу почек возобновления и ус
ловному возрасту особей.

■ Наиболее мощные, сильно разветлвенные парциали можно 
видеть в средневозрастном генеративном состоянии. Общая про
тяженность многолетних побегов особи составляет в среднем 
24,3 см, ежегодный прирост 4—5 см.

По мере старения растений с начала возникают малоразветв- 
ленные, а затем неразветвленные парциали. Быстро уменьшает
ся число активно растущих корней и почек возобновления.

VIII6. Фа за  н е р а з в е т в л е н н ы х  п а р ц и а л е й
К этой фазе относятся старые вегетативные и сенильные ра

стения.
В с е н и л ь н о м  с о с т о я н и и  корневище медуницы рас

падается на мелкие участки, иногда состоящие из одного годич
ного прироста. Побеги сенильных особей часто развиваются из 
спящих пазушных почек, листья .их имеют ювенильный харак
тер, новообразования придаточных корней не наблюдается.

В том случае, если вегетативное размножение происходит в 
сенильном периоде, омоложения не наблюдается. Дочерние осо
би возрастно более старые, чем материнская.

Таким образом, жизненный цикл Pulmonaria obscura так же, 
как и Anemone ranunculoides, Asarum еигораешп, характеризу
ется следующими особенностями: наибольшей продолжитель
ностью отличается фаза разветвленных парциалей; вегетативное 
размножение начинается в средневозрастном, иногда в молодом 
генеративном состоянии; по крайней мере, часть дочерних осо
бей претерпевает неглубокое омоложение; минимальная продол
жительность существования клона (Смирнова, 1968в) — 20— 
30 лет. Скорость распространения вегетативного потомства 
2—6 см/год.



В этой подгруппе видов возрастной состав популяций иссле
дован только у Asarum europaeum (таблица 3). Вегетативное 
потомство в популяции этого вида составляет более 70% и 
включает все возрастные состояния, начиная с молодого гене
ративного.

II подгруппа: корневищные, вегетативноподвижные, устой
чивые.

Сюда относятся длиннокорневищные виды: Сагех pilosa,
Aegopodium podagraria (Смирнова, 19676), Mercurialis perennis 
(Смирнова, Торопова, см. настоящий сборник).

Многолетнее побеговое тело взрослых особей рассматривае
мых видов структурно неоднородно. Оно представлено, во-пер
вых, гипогеогенными плагиотропными корневищами, которые в 
период роста служат для захвата территории, а после его пре
кращения служат коммуникациями, во-вторых эпигеогенными 
корневищами парциальных побегов или кустов (рис. 3). Корне
вая система у этих видов представлена только придаточными 
корнями, которые сосредоточены главным образом у парциаль
ных побегов и кустов. Это дало нам возможность назвать пар
циальные образования рассматриваемых видов центрами за
крепления.

Растущие корни и почки возобновления можно обнаружить 
в составе центров закрепления особей до 10 лет. Общая продол
жительность жизни парциальных образований (центров закреп
ления) и коммуникационных корневищ составляется 10— 
12 лет. !

Разделение функций между отдельными побегами или их 
участками позволяет особям рассматриваемых видов, с одной 
стороны, распространяться довольно быстро, продвигаясь на де
сятки сантиметров в год (Кернер, 1902; Шик, 1953; Зозулин, 
1959; Любарский, 1967); с другой — удерживать захваченную 
особью территорию в течение десятка, а иногда и более лет.

Жизненные циклы всех трех видов разобраны в отдельных 
статьях (см выше).

Наиболее продолжительными в жизненных циклах являются 
фазы парциальных образований. Вегетативное размножение на
чинается в молодом или средневозрастном генеративном состоя
нии и сопровождается неглубоким омоложением потомства (под
робнее см. статью О. В. Смирновой, Н. А. Тороповой в настоя
щем сборнике). Минимальная продолжительность существова
ния клона около 50 лет. Скорость распространения вегетатив
ного потомства — 20—30 ом/год.

Возрастной состав популяций наиболее подробно исследован 
у Aegopodium podagraria, менее детально у Сагех pilosa. Отно
сительно возрастного состава Mercurialis perennis имеются толь
ко ориентировочные данные. Исследованные популяции всех 
трех видов отличаются большим своеобразием: в возрастном
спектре почти полностью отсутствуют особи виргинильного пе



Рис. 4. Фазы морфогенеза и возрастные состояния Pulmonaria obscura

риода (кроме проростков), преобладают особи генеративного 
периода (70—90%); сенильные особи составляют небольшую 
часть популяции.

Как показали детальные исследования популяций Aegopo- 
dium podagraria такой возрастной спектр отличается очень боль
шой устойчивостью и может поддерживаться десятки лет исклю
чительно за счет вегетативного потомства (Смирнова, 19686).

III подгруппа; подстилочно-наземно-ползучие, вегетативно
подвижные, неустойчивые. Сюда относятся Galeobdolon luteum 
(Смирнова, Торопова, 1972), Stellaria holostea, Asperula odorata, 
и, по предварительным, данным, Glechoma hirsuta W. et К.

Среди дубравного пгирокотравья эти растения отличаются' 
наибольшей вегетативной подвижностью.

Взрослые особи перечисленных видов, как и растений преды
дущей группы, структурно неоднородны. Побеги захвата терри
тории — впоследствии коммуникационные — представлены либо 
надземными плетями, либо подстилочными столонами. Вслед
ствие большой скорости и длительности роста этих побегов 
большая часть вегетационного периода) взрослые особи быстро 
захватывают освободившуюся территорию, продвигаясь на 100 
и более см в год.

Центры закрепления у рассматриваемых видов представлены 
парциальными побегами или кустами. И центры закрепления, и 
коммуникационные побеги у видов третьей подгруппы очень 
недолговечны, они существуют 2—4 года. Придаточные корни

ю-



сосредоточены около парциальных образований, живут 2—3 го
да. Длина горизонтально расположенных придаточных корней 
в несколько раз меньше годичного прироста ползучих побегов. 
Окоренность «придаточных корней, которая представляет собой 
косвенный показатель корневой насыщенности (Смирнова, То
ропова, см. настоящий сборник), в этой подгруппе наименьшая 
(рис. 3).

В этой подгруппе мы рассматриваем жизненные циклы двух 
видов: Stellaria holostea (рис. 5), Asperula odorata.

Рис. 5. Фазы морфогенеза и возрастные состояния Stellaria holostea.

Ж и з н е н н ы й  ц и к л  S t e l l a r i a  h o l o s t e a
I. Ф а з а  п р о р о с т к а
«Прорастание семян -звездчатки наблюдается в середине — 

конце мая. Вполне развитый проросток имеет гипокотиль дли
ной 1—2 см и главный корень. Семядоли линейно-ланцетные, 
сужены в черешок. Первые срединные листья линейные, сидя
чие.

II. Ф а з а  п е р в и ч н о г о  п о б е г а  включает только ю в е 
н и л ь н о е  с о с т о я н и е .  У звездчатки это состояние непро
должительно и обычно длится часть первого вегетационного пе
риода. В ювенильном состоянии у растения возникает до 7 пар 
ассимилирующих срединных листьев, развиваются боковые и 
гипокотильные корни. Условной границей между состоянием 
проростка и ювенильным служит момент отмирания семядолей.

IV6. Ф а з а  п е р в и ч н о г о  к у с т а



К концу первого — второго вегетационного периода у звезд
чатки из пазушных почек семядолей развиваются ортотропные 
побеги, давая начало первичному кусту. Побег первого порядка 
осенью полегает, верхушка его отмирает, а из базальных пазуш
ных почек развиваются новые побеги II порядка, число пар ли
стьев у таких побегов значительно возрастает. Этой фазе соот
ветствует и м м а т у р н о е  в о з р а с т н о е  с о с т о я н и е .

V. Ф а з а  к у р т и н ы
В процессе дальнейшего развития первичного куста из ба

зальных пазушных почек побегов III и более высоких порядков 
появляются плагиотропные побеги с чешуевидными листьями, 
растущие под подстилкой (столоны) 3. После некоторого периода 
плагиотропного роста терминальная* почка изгибается, выходит 
на поверхность и образуется ортотропная часть побега. Из па
зушных почек в зоне изгиба возникают новые плагиотропные 
побеги и т. д. Фаза куртины соответствует м о л о д о м у  в е г е 
т а т и в н о м у  с о с т о я н и ю  и очень непродолжительна.

В некоторых случаях можно было наблюдать, что одна из 
пазушных почек семядолей дает начало ортотропному, другая — 
плаиотропному побегу — фаза первичного куста выпадает.

VIb. Ф а з а  с и с т е м  п а р ц и а л ь н ы х  к у с т о в
Вегетативное размножение у звездчатки начинается еще в 

молодом вегетативном состоянии и происходит путем отделения 
систем парциальных кустов и побегов. Генеративные системы 
включают растущие и коммуникационные плагиотропные побе
ги, ортотропные парциальные побеги с ассимилирующими ли
стьями и базальные основания ортотропных побегов. По соотно
шению этих элементов у особи в генеративном периоде выделе
ны мо л о д о е ,  с р е д н е в о з р а с т н о е  и с т а р о е  генератив
ное состояние по тому же принципу, что у Сагех pilosa, и Aego- 
podium podagraria (Смирнова, 19676).

С т а р ы е  в е г е т а т и в н ы е  о с о б и  представлены неболь
шими системами парциальных кустов, в которых отсутствуют 
растущие плагиотропные побеги. Число пар листьев у ортотроп- 
пых побегов уменьшается до 7—8, в то время как у генератив
ных растений в среднем, образуется 12—14 пар листьев. Форма 
их приближается к линейной, в отличие от ланцетной у генера
тивных особей.

VII. Ф а з а  п а р ц и а л ь н о г о  к у с т а  соответствует се
нильному срстоянию. Сенильное растение обычно представлено 
небольшим участком плагиотропного побега, из пазушной поч
ки которого развился один, реже два ортотропных побега юве
нильного типа, с 3—4 парами небольших линейных листьев.

3 Столоны — плагиотропные подземные и надземные побеги, тонкие 
и недолговечные, служат главным образом для вегетативного размноже
ния (Серебряков, 1952; Федоров, Кирпичников, Артюшенко, 1972; Сереб
ряков, Серебрякова, 1965).



Ж и з н е н н ы й  ц и к л  A s p e r u l a  o d o r a t a
I. Ф а з а  п р о р о с т к а
Прорастание семян ясменника происходит в конце весны — 

начале лета. Тип прорастания надземный. П р о р о с т о к  имеет 
главный корень длиной 1—2 см, который резко отличается по 
цвету от слегка утолщенного гипокотиля. Семядоли овально лан
цетные, резко сужены в черешки, в пазухах семядолей ясно за
метны почки. У проростка 2—3 мутовки из 4 листочков.

II. Ф а з а  п е р в и ч н о г о  п о б е г а  очень непродолжитель
на и включает только ю в е н и л ь н о е  с о с т о я н и е .  В этом 
состоянии у растения появляются шестилистные мутовки, раз
вивается система боковых корней на главном корне и придаточ
ных на гипокотиле.

IV6. Ф а з а  п е р в и ч н о г о  к у с т а .  В конце первого — на
чале второго вегетационного периода из пазушных почек семя
долей появляются побеги второго порядка. Число листьев в ниж
них мутовках обычно равно четырем, в следующих — шести. 
Число мутовок у ортотропных побегов в этой фазе равно, в сред
нем, 3—4. Дальнейшее развитие куста происходит за счет побе
гов, развивающихся из базальных пазушных почек побегов 
II порядка. Эта фаза соответствует и м м а т у р н о м у  в о з р а 
с т н о м у  с о с т о я н и ю .

V. Ф а з а к у р т и н ы .  На третий-четвертый год жизни у ра
стения из базальных пазушных почек начинают появляться пла- 
гиотропные побеги с чешуевидными листьями (столоны). В уз
лах у таких побегов образуются тонкие, слабо развитые прида
точные корни. Плагиотропные побеги-столоны растут под под
стилкой на поверхности почвы; они могут ветвиться. По выходе 
терминальной почки на поверхность развиваются ортотропные 
участки победа (парциальные побеги).-Первые листья таких 

'побегов — чешуевидные (Серебряков, 1952), далее располагают
ся 2—6-членные мутовки. Из почек в зоне изгиба плагиотроп- 
ного участка побега появляются в следующем вегетационном 
периоде как ортотропные побеги, так и плагиотропные побеги. 
Фаза куртины соответствует м о л о д о м у  в е г е т а т и в н о м у  
с о с т о я н и ю .

V II b. Ф а з а  с и с т е м  п а р ц и а л ь н ы х  к у с т о в
Вегетативное размножение у ясменника начинается при пе

реходе к цветению или несколько раньше.
Как и у предыдущего вида оно осуществляется путем отде

ления систем парциальных побегов и кустов. Генеративный пе
риод у Asperula odorata подразделен по тому же принципу, что 
у растений предыдущей подгруппы (Смирнова, Торопова, см. 
настоящий сборник). С т а р ы е  в е г е т а т и в н ы е  о с о б и  
состоят из небольшого числа парциальных побегов, растущие 
столоны отсутствуют. Число мутовок и размеры листьев в му
товках редко уменьшается.

VIII6. Ф а з а  п а р ц и а л ь н о г о  к у с т а



С е н и л ь н ы е  о с о б и  представлены небольшими участка- * 
ми плагиотропыых побегов; ортотропные побеги, очень неболь
шие, обычно с 2—3 мутовками, причем в первой мутовке доволь
но часто развивается только два листа, что делает такие расте
ния по строению надземного побега чрезвычайно похожими на 
проростки и ювенильные.

Краткое описание жизненных циклов видов третьей под
группы, показало, что они проявляют достаточно полное сход
ство с видами первой и второй подгрупп по всем отличительным 
признакам, кроме вегетативной подвижности.
, Возрастные спектры у этих видов не определены, но по на
шим наблюдениям они проявляют значительное сходство с воз
растными спектрами Aegopodium podagraria, Сагех pilosa.

Таким образом, все три подгруппы в пределах второй груп
пы видов характеризуются следующими особенностями: вегета
тивное размножение начинается в середине жизненного цикла, 
оно сопровождается неглубоким омоложением дочерних особей 
и приводит к заметному увеличению общей продолжительности 
жизненного цикла за счет увеличения продолжительности жиз
ни клона. Эти отличительные черты позволили квалифициро
вать вегетативное размножение у видов второй группы как осо
бый, второй тип вегетативного размножения в разбираемом био
логическом ряду. .

Виды трех рассмотренных подгрупп в пределах II типа ве
гетативного размножения проявляют более или менее одинако
вые возможности в отношении самоподдержания популяций 
при отсутствии семенного размножения. Однако устойчивость их 
популяций в сообществе зависит также и от возможностей осо
бей в отношении захвата и удержания площади.

. Описывая формирование особей этих видов в ходе жизнен
ного цикла, мы стремились выявить структурные черты, опре
деляющие господствующее или подчиненное положение этих 
видов в травяном покрове дубрав, то есть оценить их как опре
деленные фитоценотипы.

Особи видов третьей подгруппы ведут себя как эксплеренты. 
Они отличаются наибольшей подвижностью и наименьшей ус
тойчивостью. Обилие видов третьей подгруппы резко увеличи
вается при нарушении травяного покрова дубрав, па ранних 
этапах формирования древостоев, в условиях усиленного зате
нения (Asperula odorata) или большой сухости почв (Stellaria 
holostea).

Особи видов второй подгруппы несколько более медленно 
осваивают новую территорию, но они характеризуются значи
тельной устойчивостью и большей корневой насыщенностью.

Растения второй подгруппы в ненарушенных ценозах часто 
образуют сплошные длительно существующие заросли, в кото
рых происходят постоянные перемещения парциальных образо
ваний. По мере разрушения старых парциальных образований



их место занимают молодые, почти не оставляя, таким образом, 
свободного пространства для других членов синузии дубравного 
широкотравья. Придаточные корни соседних парциальных об
разований, соприкасаясь друг с другом, образуют сплошную сеть 
корней, затрудняя развитие других видов. Эти особенности сны
ти, осоки волосистой и пролесника определяют их господствую
щее положение среди членов синузии дубравного широкотравья 
и позволяют считать их вегетативно-подвижным вариантом вио- 
лентов Л. Г. Раменского (1935).

Особи видов первой подгруппы отличаются наименьшей под
вижностью.

Виды первой подгруппы неоднородны. Эфемероиды (Anemo- 
na ranunculoides, A. nemorosa), по В. В. Алехину (1951), явля
ются временными доминантами. Они господствуют в травяном 
покрове рано весной, когда активная жизнедеятельность членов 
синузии дубравного широкотравья, по крайней мере, в области 
корневых систем, еще не началась.

Корневища и корни этих видов располагаются в поверхност
ных слоях почвы и подстилки. Эти особенности вышеназванных 
видов позволяют им в какой-то степени избежать сильной кон
куренции со стороны господствующих видов широкотравья.

Остальные растения этой подгруппы не занимают господст
вующего положения в травяном покрове, но могут длительно 
существовать в тесщрм соседстве с доминирующими видами типа 
виолентов. Эти виды отличаются небольшой подвижностью, но 
они довольно устойчивы и могут длительно существовать в не
большом обилии, испытывая сильное конкурентное давление со 
стороны господствующих видов. При нарушении травяного по
крова они разрастаются и несколько увеличивают обилие. Груп
пу видов, которые в борьбе за существование берут не энергией 
жизнедеятельности и роста, а выносливостью к крайне суровым 
условиям Л. Г. Раменский (1935) назвал патиентами. Расширяя 
значение этого термина, мы считаем возможным отнести к па- 
тиентам и виды, которые в мезофитных условиях при наличии 
сильной конкуренции со стороны господствующих видов обна
руживают крайнюю выносливость и могут длительно существо
вать, не погибая, на низком уровне обилия.

При таком толковании к патиентам в травяном покрове ду
брав мы относим Asarum europaeum, Pulmonaria obscura, Viola 
mirabilis (корневищная форма).

Третья группа видов в рассматриваемом биологическом ряду 
немногочисленна. Она включает Viola mirabilis (корнеотпры
сковая форма) и, по предварительным данным, Ajuga geneven- 
sis L.

Жизненный цикл Viola mirabilis подробно рассмотрен 
(Смирнова, Кагарлицкая, 1972), поэтому мы коснемся лишь на
иболее существенных особенностей вегетативного размножения 
этого вида. У фиалки удивительной наблюдается два способа



вегетативного размножения: с помощью корневищ и корневыми 
отпрысками. Размножение корневищами осуществляется в со
ответствии со вторым типом вегетативного размножения. У кор
неотпрысковой жизненной формы фиалки дочерние особи, раз
виваясь из придаточных почек, претерпевают глубокое омоло
жение. Проведенные наблюдения показали, что по глубине омо
ложения и быстроте достижения половозрелого состояния они 
не отличаются от ювенильных особей семенного происхождения. 
Корнеотпрысковые особи, перейдя в молодое генеративное со
стояние, образуют придаточные почки на корнях, из них разви
ваются ювенильные растения, и цикл развития повторяется 
снова.

Корневые отпрыски, пройдя генеративный период, стареют 
и отмирают, но виргинильная часть популяции постоянно по
полняется за счет образования новых придаточных почек, что 
приводит к неопределенному долгому существованию клона.

Такие же особенности вегетативного размножения отмечены 
и при описании жизненного цикла корнеотпрысковой формы 
Ajuga genevensis.

Своеобразие этого процесса у рассматриваемых видов позво
лило выделить третий тип вегетативного размножения. Он ха
рактеризуется следующими чертами: размножение начинается 
в конце виргинильного — генеративном периоде, сопровождается 
глубоким омоложением дочерних особей и приводит к неопреде
ленно долгому существованию клона. Как и у большинства ви
дов в предыдущем типе, здесь наблюдается значительное рассе
ление вегетативного потомства (таблица 2).

Возрастной состав популяций исследован у Viola mirabilis. 
В возрастном спектре этого вида присутствуют только корнеот
прысковые растения. Небольшое число проростков, которые по
являются в популяции, быстро погибают, не выдерживая конку
ренции со стороны взрослых особей.

К третьему типу вегетативного размножения мы относим и 
те случаи, когда потомство испытывает неглубокое омоложение, 
но вегетативное размножение начинается в виргинильном пе
риоде. И в этом случае возможно неопределенно долгое сущест
вование клона, так как дочерние особи начинают свой жизнен
ный цикл с очень раннего — вплоть до ювенильного — возраст
ного состояния. Примером видов такого рода может служить 
Gorydalis buschii Nakai (Безделева, устное сообщение).

К этому же типу вегетативного размножения относится боль
шая группа видов, у которых образуются наземно-онадающие 
вегетативные зачатки: пазушные почки у Dentaria bulbifera L., 
Ficaria verna Huds., «луковички» в соцветии Poa bulbosa L. 
и т. д. У ряда этих видов образование вегетативных зачатков 
переносится в генеративную сферу (Кернер, 1902; Wycherley, 
1953).



Вегетативное размножение всех трех типов можно наблюдать 
у одного и того же вида. ■

Выше описан третий тип вегетативного размножения на 
примере Viola mirabilis.

У этого же вида в генеративном периоде происходит вегета
тивное размножение путем деления корневищ, которое мы клас
сифицируем как второй тип размножения. И наконец, распаде
ние корневищ в сенильном периоде (Смирнова, Кагарлицкая, 
1972) расценивается как первый тип вегетативного размно
жения.

Таким образом, у исследованных видов выделено три типа 
вегетативного размножения. Эти типы образуют биологический 
ряд, в котором по мере увеличения продолжительности сущест
вования клонов и глубины омоложения дочернего потомства, 
вегетативное размножение приобретает все большее значение в 
самоподдержании популяций.

В рассмотренном биологическом ряду разбираемые признаки 
вегетативного размножения в разной степени связаны друг с 
другом. Первые три: степень омоложения вегетативного потом
ства, продолжительность существования клона и возрастное со
стояние особей, впервые приступающих к вегетативному раз
множению,— изменяются более или менее согласованно, то есть 
наиболее глубокому, омоложению соответствует наиболее дли
тельное существование клона, а вегетативное размножение при 
этом начинается в виргинильном периоде. Что касается вегета
тивной подвижности, то у части видов (рассмотренных выше) 
этот признак находится в прямой, но не полной корреляции с 
остальными, и других видов (рассматриваемых ниже) корреля
ции не наблюдается.

Учитывая вышесказанное, помимо описанного выше (основ
ного) биологического ряда, мы выделили еще один дополнитель
ный, в котором!аб^£^т;а¥йё роли вегетативного размножения в 
самоподдержании популяций не сопровождается усилением ве
гетативной подвижности. Первый тип вегетативного размноже
ния одинаков для основного и дополнительного рядов; второй и 
третий типы дополнительного ряда представляют собой вариан
ты тех же типов в основном ряду по признаку вегетативной под
вижности.

В качестве примера варианта вегетативного размножения 
второго типа может служить Colchicum speciosum Stev. (Шори
на, 1967). Вегетативное размножение у этого вида начинается в 
генеративном периоде и сопровождается неглубоким омоложе
нием потомства, но вследствие образования компактных клонов 
не приводит к значительному расселению. Подобным же обра
зом, по нашим наблюдениям, ведет себя Allium ursinum L.

Вегетативное размножение третьего типа в дополнительном 
ряду характеризуется незначительным расселением глубоко 
омоложенного потомства. В качестве примеров могут быть при



ведены некоторые виды рода Gagea Salisb. Вегетативное потом
ство особей этих видов возникает из дочерних луковичек и обра
зует компактные клоны.

Таким образом, в рассматриваемом ряду типов вегетативного 
размножения (с вариантами) продолжительность существова
ния клона возрастает от минимальной до неопределенно долгой. 
Одновременно увеличивается и глубина омоложения дочернего 
потомства.

Параллельно с изменением этих показателей возрастает 
доля вегетативного потомства в популяциях и его участие отме
чается на все более ранних возрастных эТанах, что с точки зре
ния интересов вида несомненно представляет прогрессивное яв
ление. Развитие этого процесса приводит в конечном счете к 
полному господству в популяциях особей вегетативного проис
хождения и возрастной спектр такого типа приобретает внешнее 
сходство со спектрами нормальных популяций у видов, размно
жающихся только семенами.

Сказанное выше позволяет рассматривать выделенные типы 
как уровни совершенствования вегетативного размножения в от
ношении повышения устойчивости видовых популяций.
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БОЛЬШОЙ ЖИЗНЕННЫЙ ЦИКЛ ОСОБЕЙ ЧЕМЕРИЦЫ 
ДОВЕДЯ (Veratrum lobelianum) В ЦЕНОПОПУЛЯЦИЯХ 

СЕВЕРО ДВИНСКОЙ ПОЙМЫ

Объектом нашего исследования является чемерица Лобеля. 
Это ядовитый луговой сорняк, содержащий во всех своих частях 
алкалоиды. Крупные сочные стебли чемерицы затрудняют рав
номерную сушку скошенных трав, и, оставаясь во влажном со
стоянии, вызывают занревавие всей массы сена. Ядовитость 
делает это растение, обладающее большой вегетативной массой, 
весьма нежелательным н& наших лугах, особенно если учесть, 
что высушивание и силосование не уничтожают ее токсического 
действия. Ядом попавших в силос растений могут пропитывать
ся окружающие части силосной массы (Гусынин, 1962). Но 
с другой стороны, чемерица — лекарственное и инсектицидное 
растение. Имея это в виду, можно думать, что любое исследова
ние, дополняющее представления о жизни и развитии этого ра
стения представляет интерес.

Чемерица Лобеля широко распространена на территории 
СССР. Она встречается на равнинах Европейской части СССР, 
Западной и Восточной Сибири, Дальнего Востока, Средней 
Азии, в горах Урала, Карпат, Кавказа, Алтая, Тянь-Шаня.

Veratrum lobelianum тяготеет к влажным местообитаниям. 
На равнине она растет на пойменных, влажных лесных лугах, 
по дну логов, западин, в горах на альпийских, субальпийских 
лугах.

Изучением чемерицы в горах Кавказа занимались Е. А. Буш 
(1940), Г. IL Кварцхелия (1938), Т. А. Работной (1946), 
А. К. Макагъян (1951), И. Г. Бутов (1966) и ряд других авторов 
с целью определения мер борьбы с этим растением.

Наша работа проводилась на севере Европейской части 
СССР, в Архангельской области на пойменных лугах 
р. Сев. Двины. Задача состояла в установлении этапов большого 
жизненного цикла чемерицы с целью в дальнейшем изучить со
став ее подз>ляций. В этом отношении чемерица еще не изуча
лась.



Мы присоединяемся к А. Г. Раменскому (1925), А. П. Пощ- 
курла-т (1941), С. И. Смелову (1941) и другим авторш, р а с с м а т 
ривающим большой жизненный цикл как развитие растения 
с момента прорастания из семени до полного отмирания. Иссле
дование большого жизненного цикла вегетативно размножаю
щихся растений привело к необходимости расширить это поня
тие, считать «полным отмиранием» исчезновение не только дан
ной особи, но и всего ее вегетативно возникшего потомства.

Мы использовали схему возрастных состояний, предложен
ную Т. А. Работновым (1947, 19506), которая оказалась в целом 
применимой и к чемерице Лобеля.

Т. А. Работнов (1950 6) различает следующие основные пе
риоды жизни (многолетних растений:

а) период первичного покоя, латентный период;
б) девственный, или виртинильный период;
в) генеративный период;
г) старческий, или сенильный период.
При исследовании онтогенеза чемерицы основное внимание 

мы уделили трем последним периодам, которые были расчлене
ны на ряд этапов и выделены более мелкие возрастные группы 
и подгруппы, подобно тому как это делали и другие авторы 
(Трулевич, 1960; Жукова, 1961, 1967, Снаговская, 1965; Смир
нова, 1967, 1968; Шорина, 1967 и др.).

Чемерица представляет собой систему монаподиальных 
(в смысле Гатцук, 1970) побегов последовательных порядков, в 
типе полициклических и в то же время монокарпических. У нее 
выделяется два типа побегов. Роаеточные вегетативные побеги 
представлены укороченным подземным стеблем, составляющим 
часть небольшого вертикального косоапогеотропного корневища, 
никогда не выходящего на поверхность почвы, и надземным 
«ложным стеблем», образованным удлиненными влагалищами 
розеточных зеленых листьев, имеющих эллиптические листовые 
пластинки. Цветущие побеги черемицы — лолурозеточные. Ба
зальная часть генеративного побега остается розеточной с силь
но сближенными катафиллами и зелеными листьями, за ней 
следует удлиненная до 60—80 ом, а иногда до 1 м и выше, часть 
побега, выходящая на поверхность, несугцая на себе листья, от
личающиеся от розеточных и оканчивающаяся соцветием 
(рис. 5, 6).

При выделении возрастных состояний чемерицы мы считали 
ведущими признаками площадь ассимилирующей поверхности 
листьев особи, форму, .размер, консистенцию корневища с уче
том глубины его залегания в почве и количество живых корней 
на корневище.

Учитывалось также семенное или вегетативное происхожде
ние особи, способность ее к цветению. Площадь ассимилирую
щей поверхности особи складывалась из суммы площадей асси
милирующей поверхности всех листьев, которые определялись



по формуле площади эллипса. Одновременно выяснялись наибо
лее характерные для каждого возрастного состояния размеры и 
форма листовой пластинки.

Рассмотрим подробнее выделенные нами основные этапы 
жизни чемерицы,

Л а т е н т н ы й  п е р и о д

Семена чемерицы продолговатые, кверху заостренно-одно- 
боко-суживающиеся, сшиощено-крылатые. Длина семени с кры
лом около 10 мм, ширина до 5 мм. Семя, вынутое из крыла, ма
товое, продолговатое, сверху с более заостренным концом, не
сколько сплющенное 4—5 мм длиной и 1—1,5 мм шириной. Эн
досперм семени очень маслянистый, зародыш недифференциро
ванный. При непосредственном подсчете мы установили, что 
количество семян в небольшом и более крупном соцветии колеб
лется от 3 120 до 21 000 лгтук. Коробочки начинают раскрывать
ся с августа и к концу октября почти все семена высыпаются и 
выдуваются ветром, а подсохшие генеративные стебли могут 
стоять до весны.

Парусность семян небольшая и большинство их разносится 
недалеко от особи. Видимо, в переносе семян важную роль иг
рает сам человек, перевозя в новые места вместе с сеном и гене
ративные побеги черемицы. В тех местах, где стояли стога сена, 
очень часто можно видеть целые заросли чемерицы. Проростки 
Veratrum мы наблюдали только весной, по-видимому, семена 
перезимовывают и прорастают весной.

Длительное время в русской ботанической литературе было 
распространено мнение Е. А. Буш (1940) о том, что семена че
мерицы прорастают только с глубины 20—30 см, куда заносится 
землероями, а мелко заделанные, как и находящиеся на поверх
ности, вовсе не дают всходов. А. К. Магакьян (1951), поставив
ший опыты с выращиванием семян чемерицы в грунте, сооб
щает, что семена могут прорастать с самой различной глубины 
от 0 до 20 см, но лучше прорастают те, которые находятся bi бо
лее глубоких слоях почвы (10—15 см), чем с поверхности. Его 
опыты интересны еще тем, что показали более высокую всхо
жесть семян с поверхности почвы на задерненном лугу, чем на 
перекопанном участке. Это позволяет ожидать, что на обычных 
луговых задерненных почвах многие семена, в том числе и по
павшие на поверхность, могут прорастать.

Возможность прорастания семян чемерицы с поверхности 
или из самых неглубоких слоев почвы подтверждается и наблю
дениями Работнова (19506), Вареника (1960). Мы можем при
соединиться к этому мнению, так как тоже наблюдали большое 
количество ювенильных растений с поверхностно расположен^ 
ными корневищами.



Попытки прорастить семена чемерицы в комнатных условиях 
оказались безуспешными (Магакьян, 1951). Не дали положи
тельных результатов и наши опыты по проращиванию семян 
чемерицы в искусственных условиях. Из 300 с-емян, начали про
растать лишь 4 семени черев 2—3 месяца после начала опыта. 
Нам удалось только подтвердить длительность и трудность ис
кусственного проращивания семян чемерицы.

В и р г и н и л ь н ы й  п е р и о д

С момента прорастания из семени в течение всего виргиниль- 
ного периода у чемерицы идет нарастание и развитие одноос
ного мояоподиального побега I порядка, продолжающееся от 15 
до 25—30 лет. Развитие идет замедленно и плавно, и все же 
в нем можно выделить этапы, соответствующие проросткам, 
ювенильному, имматурному и взрослому виргинильному воз
растному состоянию растения.

П р о р о с т к и

Литературные данные, освещающие начало жизни чемерицы 
Лобеля, чрезвычайно скудны. Лишь в известной сводке Кирхне- 
ра, Лева и Шрётера (1934) рассматриваются первые этапы жиз
ни чемерицы, правда, на примере близкородственного вида — 
Veratrum nigrum. Они указывают, что чемерица прорастает по 
подземному типу и в обычных условиях семядоля никогда не 
выходит на поверхность почвы. Видимо, здесь речь идет о семе
нах, прорастающих па какой-то глубине в почве. Нам же уда
лось найти на лугу с густым травостоем цроростки, развиваю
щиеся из семян, расположенных на поверхности почвы. Наблю
дая проростки' на разных этапах развития, мы составили следу
ющую картину их развития (см. рис. 1).

Из семени появляется главный корень и часть семядоли. По 
мере врастания корня в слой подстилки и почву, семядоля на
растает вверх, вынося на своей верхушке остатки семени. Гау
стория семядоли, заключенная в эндосперме, довольно долго 
остается в семени и в процессе роста влагалища семядоли при
поднимается над поверхностью почвы до 5—6 см. Семядоля про
должает рост и тогда, когда остатки семени сбрасываются. Ее 
длина достигает 6—7 см. Семядоля, вначале круглая в попереч
ном сечении, через некоторое время уплощается, основная па
ренхима ее частично разрушается и внутри образуется полость. 
Гипокотиль почти не вцражен. Главный корень нарастает до 
4—6 см длины и не ветвится. Но самым интересным является 
то, что с первых же этапов развития семядоля зеленеет и, оче
видно, ассимилирует. Лишь в начале августа зеленая влагалищ
ная часть семядоли желтеет и подсыхает, а ее несколько утол
щенное основание окружает почку, в которой уже на 1 июля



Рис. 1. Этапы надземного прорастания семян чемерицы Лобеля. 
а — главный корень, b — зеленая часть семядоли, нарастающая над по
верхностью почвы, с — семя с заключенной в нем гаусторией, С[ — под
сохшая гаустория после сбрасывания остатков семени, d — расширенная 
базальная часть семядоли, окружающая верхушечную почку, е — узел 
семядоли.

просматривается зачаток 1 чешуевидното и 1 будущего зеленого 
листа. Вышесказанное дает основание считать, что в данном 
случае прорастание идет по надземному тину.

Ю в е н и л ь н ы е  р а с т е н и я

Начиная со второго года жизни, у чемерицы появляются зе
леные листья. Небольшие растения с 1—2—3 зелеными листья
ми, общая площадь ассимилирующей поверхности которых не 
превышает в среднем 10 см2 (см. табл. 1), мы относим к юве
нильным. Пластинка листа у них еще слабо гофрирована. Фор



ма ее узко-ланцетная с острой верхушкой, сужающаяся при пе
реходе во влагалище (рис. 2). Если корневище выражено, го 
оно маленькое, цилиндрическое или слеегка расширяющееся 
кверху (табл. 1, рис. 2).

Поскольку на этом этапе развития чемерица может нахо
диться длительное время и представлена морфологически ее 
совсем однородными особями, мы выделили две возрастные под
группы ювенильных растений.

Ю в е н и л ь н ы е  р а с т е н и я  2 - г о  г о д а  ж и з н и  отли
чаются от ювенильных растений последующих лет тем, что име
ют главный корень. Наряду с 1—2 придаточными, а корневище 
у них еще не выражено (рис. 3).

На второй год жизни из почки, окруженной остатком базаль
ной части влагалища семядоли, появляется верхушка катафил- 
ла и проходящий через его щель — ассимилирующий лист. Пла- 
стника листа плоская, редко чуть гофрирована, площадь листа 
не больше 1 см2 (см. табл. 1). Трубчатое влагалище зеленого 
листа окружает и прикрывает уже сформированную верхушеч
ную почку будущего года с 1 катафиллом и в будущем зеленым 
листом, а в основании этого влагалища откладываются пласти
ческие вещества. Чешуевидный остаток семядоли, в июне не
сколько утолщенный, тоже истощается и в июле превращается 
в тонкую пленочку, окружающую базальную часть чешуевид
ного и надземного зеленого листа. В августе остаток семядоли 
отгнивает.

Главный корень удлиняется иногда до 16 см и ветвится. Од
новременно появляются один-два придаточных корня. Уже пер
вые придаточные корни являются контракгильньши и с их по
явлением укороченная стеблевая часть растения с верхушечной 
почкой начинает активно втягиваться в почву на глубину 
1—1,5 см. Главный корень к концу второго года обычно отмира
ет, но иногда его остатки заметны л у растений 3-го года жизни.

Ю в е н и л ь н ы е  р а с т е н и я  с т а р ш е  2 л е т

Уже с трехлетнего возраста корневая система ювенильных 
особей представлена только придаточными корнями. Количество 
зеленых листьев, так же как и чешуевидных может быть от 1 
до 3, но общая ассимилирующая поверхность их не превышает 
10 см2 (табл. 1). Форма пластинки у зеленых листьев) остается 
узко-ланцетной, ширина составляет 7з длины (табл. 1, рис. 2, 4).

У растений 3-го года жизни, имеющих как и растения 2-ю 
года жизни, 1 зеленый и 1 чешуевидный лист, в начале вегета
ции междоузлия стебля совершенно не выражены (рис. 4а). Осе
вая часть растения, имеющая толщину до 1 мм, почти не нара
стает в длину и едва просматривается в виде небольшого упло
щенного участка. Но уже в середине или в конце июня стебель 
в своей нижней части заметно нарастает в длину и толщину.
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ный лист, а с меньшим числом листьев — 2-й 
нильных 2 года жизни.
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Рис. 2. Изменение формы листовой пластинки и корневища чемерицы 
в онтогенезе.

Примечание: Контур листовой пластинки первого листа у ювениль
ных, имматурных и сенильных и четвертого листа у остальнх групп ра
стений.



Рис. 3. Растения в июле месяце второго года жизни. А — общий вид 
растения, Б — подземная пасть растения, В — вертикальный разрез под
земной части растения, а — остаток семядоли, в — катафилл, с — зеленый 
лист, d — главный корень, п — придаточные корни, а.|— место прикреп
ления семядоли, к — верхушечная почка.

Так начинает формироваться ортотропное, гипогеогенное 
(И. Г. и Т. И. Серебряковы, 1965) корневище с кругами прида
точных контрактильных корней. Отсутствие ясно выраженного 
корневища в начале вегетации дает возможность отличать ра
стения 3-го года жизни от растений последующих лет, у кото
рых определить точный календарный возраст уже становится 
невозможно. Это объясняется тем, что вслед за отмиранием 
главного корня, одновременно с началом формирования корне
вища, происходит медленное отгнивание осевой части растения 
снизу и в течение всей последующей жизни особи важно опре
делить лишь «условный возраст» (Смирнова, 19676) ее корне
вища (рис. 4).

У ювенильных растений корневище имеет цилиндрическую 
форму длиной от 0,3 до 0,8 см, толщиной 0,2 см: и в составе его 
сохраняются годичные приросты 2—3 лет, несущие 6—8 корней, 
длиной 10—12 см. Следовательно, обычный «условный возраст» 
корневищ в этом возрастном состоянии 2—3 года. Но иногда мы 
находили особи, у которых условный возраст составлял 4, далее 
5 лет. Присутствие таких особей дало возможность подтвердить



Рис. 4. Ювенильные растения старше двух лет. А — ювенильные ра
стения в июле месяце третьего года жизни. Б — ювенильные растения 
старше Трехлетнего возраста, а — остаток зеленого листа прошлого года, 
в — катафйллы побега текущего года, с — зеленые листья побега, 
п придаточные корни, к — корневище.

замедленное развитие чемерицы в этом возрастном состоянии. 
Мы исходили из того, что если условный возраст корневища 
равен 4—5 годам и мы вправе прибавить к ним по крайней мере 
2 первых года жизни, когда корневище совсем не было выраже
но, го получается, что растение существует уже не менее 6— 
7 лет в ювенильном состоянии развивая, ежегодно 1 зеленый 
лист. Нередко в верхушечной почке возобновления у таких ра
стений снова имеется лишь 1 в будущем зеленый лист. Правда, 
общее число метамеров побега может нарастать за счет увели
чения числа катафиллов с 1 до 3 (рис. 46).



В этом возрастном состоянии могут находиться и особи 
с двумя, роже тремя зелеными листьями, хотя общее количество 
метамеров на побеге у них может быть такое же как и у расте
ний с 1 зеленым листом. Появление на побеге второго, третьего 
зеленого листа, вероятно, создает предпосылки для дальнейшего 
повышения жизнеспособности особи. У этих растений несколько 
увеличивается диаметр луковицеобразного расширения, состав
ленный основаниями влагалищ зеленых листьев, где отклады
ваются питательные вещества. Корневище приобретает чуть на
мечающуюся обратно-конусовидную форму, вследствие усили
вающегося разрастания в ширину верхней части. Корни стано
вятся более толстыми и число кругов корней увеличивается с
3— 4 до 4—5 (см. рис. 2). А все эти части растения служат ме
стом отложения запасных питательных: веществ.

Емкость почки возобновления ювенильных растений равна
1—2—3 чешуевидным и 1—2—3 зеленым листьям. Особи с дву
мя и тремя зелеными листьями тоже могут находиться в юве
нильном состоянии не один год, наращивая постепенно размеры 
листовых пластинок.

Замедленность развития чемерицы в ювенильном состоянии 
отмечалась и Т. А. Работновым (19506).

И м м а т у р н ы е  . р а с т е н и я

Наступление имматурного возрастного состояния мы связы
ваем с появлением некоторых структур взрослых растений. Кро
ме того, это совпадает во времени со значительным увеличением 
общих размеров растения, площади ассимилирующей поверх
ности его листьев и количества придаточных корней (табл. 1).

В этом возрастном состоянии могут находиться растения, 
имеющие 2—3 чешуевидных и 2—3—4 зеленых листа с общей 
ассимилирующей поверхностью от 30 до 60 см2 (табл. 1). Фор
ма листовой пластинки переходная от узколанцетной типичной 
для ювенильных особей к эллиптической и овальной, свойствен
ной взрослым растениям (см. рис. 2).

Корневая система иммагурных растений тоже носит черты 
переходного характера от ювенильных к взрослым растениям. 
Довольно тонкие корни ювенильных растений не проникают 
глубже 8—9 см, располагаясь своими сосущими окончаниями 
в зоне наибольшего корневого насыщения. А корни имматурных 
особей, нарастая наклонно вниз, достигают глубины 15—19 см, 
попадая в зону сравнительно менее насыщенную корнями дру
гих растений. Общее число корней в среднем 11—13 и диаметр 
их больше, чем у ювенильных растений.

Условный возраст корневища имматурных особей 2—3, реже 
4 года. Длина корневища в среднем 1,1 см, глубина залегания
4— 6 см. Оно начинает приобретать обратно-конусовидную фор
му, так как приросты последних лет становятся толще.





Исследование емкости верхушечной почки, содержащей 3— 
4—5 зеленых и 2—3 чешуевидных листа, доказывает, что и в 
этом возрастном состоянии может идти замедленное развитие, 
коэда в течение ряда лет не дроисходит увеличения числа зе
леных листьев на побеге.

И все же увеличенная ассимилирующая поверхность, а так
же большая длина и толщина корней и корневища, которые на
ряду с основаниями влагалищ зеленых листьев служат вмести
лищами запасных питательных веществ у имматурных растений 
по сравнению с ювенильными особями, является базой для пе
рехода растений в состояние взрослых виргинильных.

В з р о с л ы е  в и р г и н и л ь н ы е  р а с т е н и я
Характерными внешними признаками взрослых виргиниль

ных растений мы считаем: элиптическую дли широкооваль- 
ную форму листовой пластинки с заостренной верхушкой и 
округлым основанием, усиливающуюся гофрированность ли
стовой пластинки, корневище плотной консистенции, обратно- 
конусовидной или яйцевидной формы, что объясняется ежегод
ным увеличением его прироста в толщину (табл. 1, рис. 5; 2).

В этом возрастном состоянии могут находиться особи, раз
вивающие от 3 до 16 зеленых листьев с общей площадью асси
милирующей поверхности не менее 100 см2 (см. табл. 1) и 2—5 
катафиллов., Общее число метамеров побега у взрослых вирги
нильных достигает 5—20.

По мере нарастания количества зеленых листьев увеличи
вается площадь ассимилирующей поверхности особи и мощность 
ее корневой системы (табл. 2).

Корневище втягивается корнями в почв;/, так что его ниж
ний конец оказывается на глубине от 5 до 14—15 см.

Корни пронизывают слой почвы с 9—10 см до 70—90 см в 
глубину и на 15—40 см по радиусу. Боковые их ответвления 
II и III порядка достигают 17 см. Часть корней располагается 
горизонтально в верхних слоях почвы, часть, нарастая наклоя- 

, но вниз, захватывает участки, менее насыщенные корнями дру
гих растений.

Г. М. Зозулин (1959) относит корневую систему чемерицы 
к пучковатокорневой широкопростертой форме. В целом корне-

Рис. 5. Схема строения взрослой вегетативной особи чемерицы (вер
тикальный разрез). I — укороченный подземный стебель вегетативного 
побега, который вошел в состав корневища как годичнй прирост теку
щего (1970) года, 2 —корневище особи, включающее три годичных при
роста, 3 — отгнивающая часть корневища, 4 — придаточные корни, 
5 — отгнивающие корни, 6 — надземный ложный стебель, образованный 
длинным и влагалищами розеточных зеленых листьев, 7—листовые пла
стинки серединных розеточных листьев, 8 — катафиллы, 9 — отгниваю
щие влагалища прошлогодних зеленых листьев, 10 — верхушечная 
почка.



1 ' а б л и ц а  2
Изменение основных жизненных показателей взрослых виргинильных

особей

Число 
зеленых 
листьев 

на побеге

Площадь ассими
лирующей по
верхности всех 
листьев в см2

Число живых 
корней на 

корневищах *

Условный
возраст

корневища

3 104 ±8,2 16±1,3 3
4 159±9,7 20±1,2 3
5 260±15,8 22±1,6 3
6 394±34 28±2 3
7 405±33,1 38±4,3 3
8 662±63,6 - 40±3,6 3 - 4
9 877±80,3 54±13,5 4 - 3

10-13 1218±48,5 76±11,4 4 - 3

* В этой, как и всех последующих таблицах, количество живых корней 
указывается без учета корней на приросте текущего года.

вал система такого типа напоминает опрокинутую чашу. Пучок 
придаточных корней, широко раскинутый в стороны, охватыва
ет объем почвы большого диаметра, что, вероятно, имеет значе
ние при борьбе чемерицы с другими видами. В частности, бла
годаря достаточной плотности пучка мощных корней достига
ется возможность ограничить поселение других растений в не
посредственной близости от побега чемерицы. Укрепившаяся 
в почве чемерица является сильным конкурентом для растений 
как с поверхностной, так и глубокоидущей корневой системой.

При сопоставлении количества зачатков зеленых листьев 
в почке возобновления с числом зеленых листьев на побеге те
кущего года мы заметили, что ежегодно # их число на побеге 
увеличивается не более чем на один, редко — на два. Есть слу
чаи, когда в почке закладывается меньшее число зеленых ли
стьев, чем на побеге текущего года. Если допустить, что у вир- 
гинильной особи чемерицы каждый год может прибавляться 
один зеленый лист, то в этом случае растению с тремя зеле
ными листьями потребуется не менее 6—13 лет для достижения 
предгенеративного состояния, когда на побеге должно быть не 
менее 9—10 зеленых листьев. А учитывая вполне вероятные за
держки в развитии растений, особенно на пастбищах и сеноко
сах, можно предположить еще больший срок пребывания чеме
рицы в виргинильном состоянии.

Следовательно, в благоприятных условиях моноподиальный 
побег I порядка проходит в течение 12—15 лет все# описанные 
выше возрастные состояния, и только после этого зацветает. 
В менее благоприятных условиях этот процесс растягивается 
до 25—30 лет. /



Г е н е р а т и в н ы й  по бе £

Особи, представленые цветущим побегом I порядка, мы отно
сим к м о л о д ы м  г е н е р а т и в н ы м  (рис. 6). Листовые пла
стинки их широкоэллиптические с короткозаостренной верхуш
кой, вдоль складчатые, сильно гофрированные, с волнистыми 
краями (табл. 1, рис. 2). Благодаря гофрированности ассими
лирующая поверхность листа увеличивается примерно на 10% 
по сравнению с негофрированным листом такого же размера.

По степени развития ассимилирующей поверхности молодые 
генеративные можно подразделить на два уровня жизненности. 
Одни зацветают, имея ассимилирующую поверхность менее 
1000 см2, другие более 1000 см2 и соответственно большее число 
корней.

Т а б л и ц а  3
Изменение площади ассимилирующей поверхности всех листьев 

и количества живых корней у молодых генеративных растений разных 
уровней жизненности

Уровни
жизненности

Площадь ассимили
рующей поверхности 

листьев в см2
Количество живых 

корней

I 737 72±7,8

II 1510 103±5,6

Метельчатое соцветие молодых генеративных особей, завер
шающее удлиненную часть генеративного побега, содержит, по 
нашим подсчетам, от 125 до 827 цветков (см. табл. 4) и дости
гает размеров нескольких десятков см.

Молодые генеративные растения всегда одноосные (рис. 6). 
Их корневища сохраняют черты, свойственные взрослым вир- 
гинильиым особям в цредгенеративном состоянии: обратно
конусовидную форму, плотную консистенцию, отсутствие рубцов 
отмерших генеративных побегов, но в отличие от корневищ 
виргинильных особей не имеют терминальной почки, а разви
вают боковые почки возобновления, расположенные около цве
тоносного побега в пазухах верхних зеленых листьев розеточ- 
ной части побега.

Чаще встречаются особи с двумя боковыми почками, по од
ной в пазухах верхних розеточных листьев. Иногда заклады
вается 3—5 почек, при этом в пазухе одного из листьев могут 
быть заложены 2—3 почки коллатерально. Нередко встречают
ся особи лишь с одной боковой почкой.

В июле эти почки, скрытые внутри «ложного стебля», до
стигают 1,5—3 см длины, а к октябрю вырастают до 4—5 см и,





прикрытые влагалищами отгнивших зеленых листьев, перези
мовывают в почве на глубине 5—8 (в среднем 6) см.

В состав корневой системы молодых генеративных входит от 
70 до 100 (см. табл. 3) плотно соприкасающихся друг с другом 
корней, толщиной до 2 мм и длиной до 50 см. Корни ветвятся 
до III порядка.

Удлиненная часть генеративного побега с соцветием к сен
тябрю засыхает, но не всегда отгнивает и может в таком со
стоянии остаться до лета следующего года. После ее отгнива- 
ыия на корневище появляется блюдцеобразное углубление — 
рубец отмершего генеративного побега. Нарастание побега I по
рядка на этом заканчивается, но его базальная часть, представ
ленная корневищем, сохраняется еще ряд лет, являясь храни
лищем запасных питательных веществ, зоной возобновления 
и ветвления. «Условный возраст» корневищ в этом возрастном 
состоянии 4 года. Корни сохраняются в живом состоянии до 
4 лет. •

В этом возрастном состоянии чемерица еще не достигает мак
симальной вегетативной и генеративной мош.ности (см. табл. 1,
4 ) .

Особи, представленные разветвленным побегом I порядка, 
мы относим к возрастному состоянию средневозрастных генера
тивных семенного происхождения.

После первого цветения нарастание побега I порядка пре
кращается, но весной следующего года из пазушных почек появ
ляются крупные вегетативные розеточные побеги, которые раз
виваются по типу или моно- или ди-, или полициклических. 
Побеги имеют не менее 6—7 (в среднем 10) крупных листьев 
с сильно гофрированной, широкоэллиптической листовой пла
стинкой.

Корневище становится дву-многоглавым с рубцом отмерше
го генеративного побега. Боковые отростки корневища косоапо- 
геотропны. В случае заложения I боковой почки появляется 
один боковой побег, а рядом с ним находится четко различимый 
рубец отмершего генеративного побега.

Моиоподиальное нарастание чемерицы сменяется симпо- 
диальным.

Рис. 6. Схема строения молодой генеративной особи чемерицы (вер
тикальный разрез). I, II — части генеративного побега, I — укороченная 
подземная часть побега, II — удлиненная часть побега, оканчивающаяся 
соцветием. 1 — надземный ложный «стебель», 2 — листовые пластинки 
серединных розеточных листьев, 3 — переходные стеблевые листья, 
4 — катафиллы, 5 — придаточные корни, 6 — отгнивающие влагалища 
прошлогодних листьев, 7 — пазушные почки возобновления: а — почка в 
пазухе верхнего розеточного листа, б — почка в пазухе предпоследнего 
розеточного листа; 8 — корневище, включающее четыре годичных при
роста.



Боковые побеги II порядка тоже монокарпические и после 
цветения сменяются побегами следующего порядка.

В этом возрастном состоянии резко увеличиваются размеры 
вегетативных органов растений, возрастает их способность к 
цветению и плодоношению (см, табл, 1, 4),

Т а б л и ц а  4
Сравнительная характеристика генеративной мощности чемерицы 

Лобеля в разных возрастных состояниях

Количество цветков 
на побеге

Количество цветков 
на особи

Возрастные
состояния
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Молодое генеративное 125 827 329±27,3 125 827 329±27,3

I 
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е
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ны
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ге

не


ра
ти
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е семенного проис
хождения 186 1222 495±34,6 186

1
I

1767
Г
1

618±64,8

вегетативного
происхождения 162 566 366±21,4 162 913 374±30,8

Старое генеративное 102 157 130=Н4,1 102 157 130±14,1

Многие особи этого возрастного состояния многопобеговые, 
имеющие от 2 до 7 ветвей II и III порядков.

Средняя длина корневища 4,1 см, но у наиболее сильно раз
витых особей оно вместе с ответвлениями достигает длины 10 см. 
Годичные приросты корневища 2—2,5 см длины и 2—3 см в диа
метре. Условный возраст корневища от 3 до 7 лет.

Корнрд длиной 62—64 см, иногда 90 см, и толщиной в 3 мм 
разрастаются горизонтально и наклонно вниз, давая многочис
ленные ответвления II и III порядка. Наибольшая масса их 
пронизывает слой почвы от 10 до 62 см, а отдельные корни про- 
пикают до 95—100 см.

Благодаря втягивающему действию корней нижний конец 
корневища углубляется в почву на 10—12 см, а иногда до 18— 
20 см.

Количество цветков на каждом побеге и особи в целом 
выше, чем в других возрастных состояниях (табл. 4, 1).

Если взять за основу степень развития ассимилирующей по
верхности листьев и корневой системы, то в этом возрастном 
состоянии можно выделить особи трех уровней жизненности: 
слабо-, средне- и сильно развитые (табл. 5).



Т а б л и ц а  5
Изменение основных жизненных показателей у растений 

средневозрастных генеративных семенного происхождения

Уровни
жизненности

Площадь ассимилирую
щей поверхности всех 

листьев
Количество живых 

корней

Слабо развитые 

Среднеразвитые 

Сильно развитые

647±11,5  

1249± 109,7 

3430=4=272,3

59±5,1

90,6± 13,7 

144,5=4=26,9

Особи разных уровней жизненности отличаются не только 
количеством побегов, но также числом и размером листьев на 
них. Обычно листья широкоовальной формы, а у наиболее мощ
ных особей становятся почти округлыми в результате резкого 
увеличения ширины листовой пластинки (табл. 1, рис. 2).

У генеративных растений чемерицы наблюдается интерес
ная особенность в периодичности цветения. Многими авторами 
указывалось, что чемерица цветет с перерывами в 2—3 года 
(Ларин, 1950; Работнов, 19506), а Г. П. Кварацхелия (1938) и 
А. К. Магакьян (1951) отмечают перерывы в цветении в 3— 
5 лет, в течение которых она дает лишь вегетативные побеги 
или одиночно цветущие экземпляры. В условиях Архангельской 
области мы наблюдали двухгодичный перерыв в массовом цве
тении чемерицы.

Эти перерывы в цветении затрудняют изучение растений ге
неративного периода. И все же определить принадлежность как 
цветущей, так и временно не цветущей особи к состоянию сред
невозрастного генеративного семенного происхождения можно 
по совокупности следующих признаков:

1) растение может быть представлено двумя или большим 
числом сближенных побегов связанных остатком корневища 
I порядка. При этом корневище дву-многоглавое (рис. 2);

2) корневище I порядка имеет обратно-конусовидную фор
му, характерную для молодых генеративных растений, если оно 
еще хорошо сохранилось; *■

3) та корневище обязательно виден рубец от одного или не
скольких отмерших генеративных побегов;

4) форма, размеры листьев, корневища, о которых говори
лось выше, тоже являются определенными показателями (рис. 2, 
табл. 1).

Длительность пребывания чемерицы в этом возрастном со
стоянии зависит от скорости перегнивания корневища I поряд
ка, связывающего боковые ответвления.

Просматривая корневища и определяя их условный возраст,



мы нашли, что средняя продолжительность жизни в этом воз
растном состоянии 4 года, а наибольшая 7—8 лет.

Многопобеговые особи чемерицы являются обычно очагом 
дальнейшего вегетативного размножения.

Но в этом возрастном состоянии встречаются растения, ко
торые после каждого цветения формируют 1 боковую почку в 
надземной части и представлены всегда лишь одним побегом. 
У таких особей при смене побега I порядка побегом II и более 
высоких порядков вначале возможно увеличение вегетативной 
и генеративной мощности, но постепенное снижение жизнеспо
собности особи в связи с ее старением должно привести к появ
лению более слабых побегов и ухудшению жизненного состоя
ния вплоть до сенильного.

Таким образом, у чемерицы можно отметить 2 типа онтоге
неза: I — с ветвлецием и вегетативным размножением; II — без 
ветвления и вегетативного размножения.

Здесь проявляется некоторое сходство с онтогенезом под
снежника Воронова (Galanthus woronowii Los.) (Шорина Н. И., 
Просвирнина Е. А., 1971).

К с р е д н е в о з р а с т н ы м  г е н е р а т и в н ы м  в е г е т а 
т и в н о г о  п р о и с х о ж д е н и я  мы относим растения, появив
шиеся в результате расчленений многопобеговых особей чеме
рицы.

Боковые побеги после перегнивания связующего участка 
многоглавого корневища становятся самостоятельными особя
ми, формируя клон. Каждая из отделившихся особей может в 
случае ветвления в свою очередь давать вегетативное потом
ство.

Особи вегетативного происхождения, составляющие клон, 
невозможно отличить от семенного многопобегового растения 
или группы растений только по надземным частям, не обследо
вав подземные участки. На вегетативное происхождение особи 
указывают следующие признаки:

1) между корневищами отделившихся растений обычно име
ется перегнившее корневище или его остатки;

2) корневища должны располагаться под углом друг к дру
гу, что является следствием их косоапогеотропного роста в со
ставе многоглавого корневища;

3) корневище чаще всего имеет бочонкообразную форму с 
плоским широким нижним концом (рис. 2).

Первое вегетативное поколение образуется при расчленении 
особи средневозрастной генеративной семенного происхожде
ния. Количество растений, составляющих такой молодой клон, 
равно числу боковых побегов II порядка в составе генератив
ной семенной особи. Обычно это две-три, реже четыре особи, 
имеющие в своем составе побеги И, III или IV порядков. По 
мощности генеративного и вегетативного развития побегов, они 
мало отличаются от средневозрастных генеративных семенных



особей. Пластинка листа сильно гофрирована, широкоовальной 
формы. Годичные приросты корневища в длину 1,3 см, в шири* 
ну 2 см, довольно значительны. Корневая система хорошо раз
вита (табл. 1).

После цветения побегов закладываются чаще по 2 пазушные 
почки, что предопределяет ветвление побегов и дальнейшее ве
гетативное размножение.

Емкость пазушных почек у растений первого вегетативного 
поколения в среднем равна 8 зеленым и 4 чешуевидным листь
ям.

Рассмотрим один из таких молодых клонов (рис. 7).
Клон образован тремя цветущими растениями, из которых 

два имеют побеги III порядка, а одно — побег II порядка. На 
побегах по 18—19 зеленых листьев с округлыми листовыми 
пластинками. У большинства цветущих побегов заложено по 
2 пазушные почки, из которых на следующий год появятся по
беги более высоких порядков. Общее число листовых зачатков 
в пазухах равно 14—15. Корневища толстые до 2,5 см в диамет
ре и до 8 см в длину, бочонкообразной формы. Каждая особь 
имеет не менее 100 корней диаметром в 2—3 мм.

Длительность существования особей первого вегетативного 
поколения определяется временем перегнивания корневища 
II порядка, связывающего все ветви растения. Оно перегнивает 
в среднем за 3, иногда за 5—6 лет, после чего появляется второе 
вегетативное поколение особей.

Если в первых двух вегетативных поколениях чемерицы за
мечается некоторое увеличение или, по крайней мере, не отме
чается уменьшения размера ассимилирующей поверхности, ко
личества живых корней, цветков, по сравнению с генератив
ными семенного происхождения, то в следующих поколениях 
все больше появляется ослабленных растений, быстрее перехо
дящих в состояние стареющих.

Так, в процессе ветвления и обособления побегов все более 
высоких порядков в самостоятельные особи происходит старе
ние растения.

Признаки старения проявляются в следующем:
1) уменьшается средняя высота и толщина надземного 

стебля;
2) уменьшаются годичные приросты корневища, (в среднем 

с 2 до 1 см), его общая длина и число корней (табл. 1);
3) ускоряется процесс перегнивания корневища;
4) уменьшается число листьев на побеге;
5) листовые пластинки, сохраняя овальную форму, становят

ся менее широкими (рис. 2), у цветущих побегов чаще заклады
вается лишь одна боковая почка.

Растения этого возрастного состояния тоже можно разбить 
на 3 подгруппы, согласно разным уровням жизненности и выде
лить сильно, средне, слабо развитые особи средневозрастные



Рис. 7. Схема строения молодого клона чемерицы (вертикальный раз
рез корневищ трех особей, составляющих клон). 1 — надземная часть 
цветущего побега, 2 — боковые почки возобновления, 3 — перегнившая 
часть корневища, которая связывала три боковых ответвления, 4 — кор
невище одного из трех отделившихся растений, его условный возраст — 
пять лет.



генеративные вегетативного происхождение но в данном слу
чае это подразделение отражает в какой-то степени и процесс 
старения (табл. 1).

Если в первых двух подгруппах чаще встречаются много- 
побеговые и двупобеговые особи, то в подгруппе слабо развитых 
преобладают однопобеговые растения, многие из которых по 
уровню своего развития уже приближаются к старым генера
тивным.

С т а р ы е  г е н е р а т и в н ы е  р а с т е н и я

В процессе дальнейшего развития и вегетативного размно
жения чемерицы все больше появляется растений, которые мож
но отнести к категории старых генеративных. К признакам 
старых генеративных растений мы относим следующие:

1) корневище более рыхлой консистенции, чем у средневоз
растных генеративных, с усиленным процессом отгнивания на 
проксимальном конце (рис. 2);

2) форма корневища цилиндрическая или напоминающая 
конус, в отличие от обратно-конусовидной формы молодых ра
стений. Это объясняется тем, что ежегодные приросты корне
вища начинают уменьшаться не только в длину, но и в толщи
ну, отчего нижняя часть корневища оказывается шире верхней;

3) число зеленых листьев на побеге может уменьшиться до 
6—5 и их листовые пластинки становятся похожими на листо
вые пластинки взрослых виргинильных растений с 5—6 зеле
ными листьями (табл. 1, рис. 2);

4) растения представляют собой одноосную парциаль или 
имеют один боковой побег п-порядка;

5) цветущий побег формирует одну пазушную почку. Ра
стение не ветвится;

6) количество цветков на побеге резко сокращается
(табл. 4, 1);

7) количество живых корней уменьшается (табл. 1).
Цикличность побегов обычно определяется по количеству

годичных приростов корневища между рубцами двух отмерших 
генеративных побегов. У старых генеративных это определение 
затрудняется быстрым перегниванием' корневища. Но можно 
предположить, что промежуток времени между двумя цветения
ми в этом возрастном состоянии удлиняется. Видимо, поэтому 
даже в год массового цветения не цветут многие растения, ко
торые по степени развития своей вегетативной сферы могут 
быть отнесены к старому генеративному возрастному состоя
нию. Мы их считаем временно не цветущими.

Растения старого генеративного возрастного состояния не
однородны. Их тоже можно подразделить на группы по уровням 
жизненности (табл. 1). Одну группу растений мы назвали с т а 
р е ю щ и м и ,  другую — с т а р ы м и .



К с т а р ы м  относятся растения несколько ослабленной 
жизненности, чем стареющие. Большинство особей этой группы 
являются временно не цветущими;, возможно, что среди них есть 
часть растений, которые не смогут зацвести и перейдут в се
нильное состояние без цветения, но все же у них проявляется 
больше сходства с генеративными растениями, нежели с се
нильными, хотя граница между ними и сенильными весьма 
условна.

Определить точную продолжительность этого этапа жизни 
чемерицы нельзя, но можно допустить, что в естественных усло
виях произрастания он длится сравнительно долго. Дело в том, 
что снижение жизнеспособности особи в этом возрастном со
стоянии происходит очень замедленно. Как показали наблюде
ния и исследование почек возобновления этих растений, коли
чество зеленых листьев на побеге не уменьшается ежегодно, 
а может оставаться одинаковым или даже снова увеличиться. 
Вероятно идет постепенное уменьшение размеров пластинок 
листьев без изменения их количества, что приводит постепенно 
к уменьшению площади ассимилирующей поверхности, а сокра
щение в дальнейшем числа листьев уже явится следствием 
этого.

У растений данного возрастного состояния насчитывается 
от 7—6 до 5—4 зеленых листьев.

С Е Н И Л Ь Н Ы Й  П Е Р И О Д  

С е н и л ь н ы е  р а с т е н и я
К этому возрастному состоянию относятся растения уже не

способные цвести и вегетативно размножаться. Это обычно 
одноосные растения с 4 и меньшим количеством зеленых ли
стьев и тонким невысоким «ложным стеблем».

Корневище рыхлое, конусовидной формы, поскольку годич
ные приросты с каждым годом уменьшаются в длину и толщи
ну (табл. 1, рис. 2). Процесс отгнивания корневища и корней 
ускоряется. Условный возраст корневища 2 года, реже 3 года. 
Оно располагается ближе к поверхности почвы на глубине 
3—6 см.

В этом возрастном состоянии мы выделяем 2 группы сениль
ных растений.

К I г р у п п е  с е н и л ь н ы х  отнесены растения в какой-то 
степени сближающиеся со старыми генеративными. На побеге 
у них 4—3 зеленых листа. По форме и размерам листовой пла
стинки они напоминают молодые виргинильные растения с 3 ли
стьями или имматуриые, но отличаются от них рыхлым гни
лым корневигдем. 1

Количество корней у растений этой группы сокращается 
До 10.



Как и в предыдущих случаях, мы обратили внимание на ем
кость почки возобновления как косвенный показатель длитель
ности пребывания в этом возрастном состоянии. Анализ почек 
показал, что у растений этой группы сенильных растений еще 
не происходит ежегодного уменьшения числа зеленых листьев 
на побеге. Видимо, прохождение этого этапа жизни тоже до
вольно замедленно.

С е н и л ь н ы е  р а с т е н и я  I I  г р у п п ы  по внешнему 
виду подобны ювенильным особям, но отходят от корневища 
почти полностью перегнившего. Базальная часть побега покры
та темными кожистыми остатками влагалищ прошлогодних 
листьев, в отличие от нежных и тонких у ювенильных растении, 
корни тонкие и количество их сокращается до 2—3.

У этих растений преобладают уже случаи заложения в поч
ке возобновления меньшего, чем на побеге числа зеленых ли
стьев. Обычная емкость почки составляет 1—3 катафилла и 
1—2 зеленых листа. Отмечено несколько случаев, когда закла
дываются только чешуевидные листья.

Подобные растения находятся уже в предсмертном состоя
нии.

Итак, в большом жизненном цикле чемерицы Лобеля мы вы
деляем следующие возрастные состояния:

Латент- Семена
иый

период
Внргш- Проростки 1 п/гр. ювенильные ра-

шгилькый ювенильные растения стения 2 года жизни,
период 2 п/гр ювенильные ра

стения старше 2 лет.
Ммматурные растения 

Взрослые 
виргинильные

Геиератив- Молодые генеративные 
ный Средневозрастные

период генеративные
А. семенного происхож

дения,
В. вегетативного проис
хождения:

1В — сильно раз
витые,
2В — средне раз
витые,
ЗВ — слабо разви
тые.

Старые генеративные:
стареющие
старые

Сенильный Сенильные растения: 1 гр. сенильных
период 2 гр. сенильных

гг\



В большом жизненном цикле чемерицы Лобеля можно вы
делить несколько четко различимых фаз или этапов жизни.

1- я фаза развития одноосного растения охватывает весь вир- 
гинильный и начало генеративного периода (молодое генератив
ное состояние).

Это фаза нарастания и развития моноподиального побега 
I порядка, заканчивается цветением. Длительность этой фазы в 
зависимости от условий предполагается в 16—31 год. Возможна 
довольно длительная задержка развития, особенно в ювениль
ном и имматурном состоянии. Это можно истолковать как поло
жительное для чемерицы свойство «выжидания» благоприят
ных условий для своего развития. К подобным же выводам при
ходят и авторы, изучавшие другие виды растений с замедлен
ным развитием (Уранов и др., 1970).

В этот период развития идет постепенное нарастание пло
щади ассимилирующей поверхности листьев и корневой систе
мы растения, но в большинстве случаев, первое цветение насту
пает раньше, чем растение достигает максимума вегетативной 
мощности.

2- я ф а з а  — ф а з а  р а з в е т в л е н н о г о  п е р в и ч н о г о  
п о б е г а  представлена особями средневозрастными максималь
ной генеративной и вегетативной мощности. Конец этой фазы 
знаменуется вегетативным размножением, появлением первого 
поколения вегетативных особей, что приводит к началу форми
рования клона. Эта фаза длится от 4 до 7—8 лет.

3- я ф а з а  — ф а з а  п а р ц и а л е й  с о д н и м  и л и  н е 
с к о л ь к и м и  н а д з е м н ы м и  п о б е г а м и .  Парциали двух 
первых вегетативных поколений, формирующие молодые клоны, 
представлены сильно развитыми средневозрастными генератив
ными особями и по вегетативной и генеративной мощности по
бегов не уступают особям средневозрастным генеративным се
менного происхождения.

В результате дальнейшего вегетативного размножения проис
ходит постепенное ослабление жизненности растений и появле
ние стареющих и старых генеративных растений. Первые два 
вегетативных поколения особей могут жить 6—12 лет. Длитель
ность существования особей каждого из последующих вегетатив
ных поколений в среднем можно считать равной трем годам. Но 
точно определить, к какому вегетативному поколению относит
ся та или иная особь становится уже невозможным.

4- я ф а з а  — ф а з а  о д н о о с н о й  п а р ц и а л и .  Большин
ство старых генеративных, а также сенильные растения пред
ставлены одноосными парциалями. Угасание жизненных сил у 
этих растений идет тоже медленно.

Во всех изученных нами популяциях сенильные особи, осо
бенно 2 подгруппы, встречались редко.

Развитие чемерицы в онтогенезе идет по классическому 
типу.



Фазы, которые проходит чемерица в процессе онтогенеза» 
сходны в общих чертах с этапами, выделенными для ряда мно
голетних травянистых растений.

Вопрос об общей продолжительности жизни чемерицы «Нобе
ля можно решить только предположительно.

Апогея своего развития чемерица достигает в состоянии сред
невозрастных генеративных семенного происхождения и первых 
двух поколениях особей вегетативного происхождения. Макси
мальная длительность этого периода, согласно нашим подсчетам, 
равна 20 годам (8 лет максимальная длительность жизни особей 
семенного происхождения и 12 лет — особей вегетативного про
исхождения) .

Нисходящий этап онтогенеза чемерицы, растущей в таких 
условиях, где не сказывается влияние человека, по-видимому, 
продолжается не меньше, чем восходящий, около 30 лет, так как 
уменьшение вегетативной и генеративной мощности растений 
идет так же постепенно, как и ее нарастание в виргинильном 
периоде. Если принять это допущение, то общую длительность 
жизни чемерицы можно считать не менее 80 лет.

Но пастбищный или сенокосный режим, как и проводимые 
мероприятия по борьбе с чемерицей, могут резко ускорить про
цесс ее старения.
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Н. И. Шорина

ВОЗРАСТНЫЕ БИОМОРФОЛОГИЧЕСКИЕ ПРИЗНАКИ 
ОСОБЕЙ ШАФРАНОВ В ЦЕНОПОПУЛЯЦИЯХ 
ВЫСОКОГОРИЙ ЗАПАДНОГО ЗАКАВКАЗЬЯ

Объектами нашего исследования были два вида шафрана, 
обитающие в высокогорьях Западного Закавказья — Crocus 
scharojanii Rupr. u Crocus vallicola Herb.

Это — небольшие клубнелуковичные эфемероиды. Они цве
тут осенью в безлистном состоянии. Плоды и зеленые листья по
являются над поверхностью почвы лишь на следующий год вес
ной. Весенняя вегетация непродолжительна, к началу лета пло
ды созревают и вскрываются, зеленые листья отмирают, насту
пает период т. н. «летнего покоя».

Оба вида встречаются в высокогорном поясе Колхидской бо
танико-географической провинции, выходя за ее пределы лишь 
в пограничные районы центральной части Большого и западной 
части Малого Кавказа. За пределами СССР они обитают в При
черноморской области Турции. А. А. Гроссгейм (1940) относит 
эти виды к колхидскому горному типу.

В природных условиях С. vallicola и С. scharojanii обычно 
пространственно изолированы: первый тяготеет к нижней суб
альпийской полосе высокогорий, второй,— напротив, к верхней 
•альпийской. Литературные сведения об их высотном распро
странении противоречивы: Ю. Кос (1948), А. А.. Колаковский 
(1961), В. В. и Вл. В. Скрипчинские (устное сообщение) рас
сматривают С. vallicola как субальпийский элемент; А. А. Гросс- 
гейм (1940) относит его к альпийцам, поднимающимся до 
3000 м над уровнем моря.

Если наблюдается инверсия горных поясов, что весьма ха
рактерно для прибрежных районов, оба вида могут расти сов
местно в одних и тех же местообитаниях.

Морфологически С. scharojanii и С. vallicola отличаются друг 
от друга окраской околоцветника: у первого вида она ярко- 
оранжевая, у второго — бледно-палевая, в гербариях несколько 
желтеющая. Другие диагостически важные признаки (ритм се
зонного развития, структура чешуй клубнелуковиц, строение

15—167 225



т. н. базальной и главной туник (термины Мэва — Maw, 1882, 
1886), анатомическое строение ассимилирующих листьев, распо
ложение верховых листьев и др.) у обоих видов одинаковы. Мэв 
(Maw) в своей монографии 1886 года отмечает, что оба эти вида 
близко родственны и, видимо, в природе часто совмещаются. Он 
видит главное их отличие bi т о м , ч т о  у С. scharojanii листья со
храняются вплоть до цветения и некоторые экземпляры имеют 
сразу две генерации зеленых листьев. Нам не удалось обнару
жить в природных местообитаниях такие экземпляры. Если ли
стья и сохраняются у С. scharojanii до осени, то лишь в отмер
шем состоянии, и растения имеют только одну генерацию жи
вых зеленых листьев.

Большое внешнеморфологическое сходство обоих видов, а 
также случаи их совместного произрастания, благодаря чему, 
видимо, имеет место гибридизация, приводят к появлению пере
ходных форм, которые описывают как внутривидовые таксоны 
(var. suworowianus G. Koch, относящаяся по Мэву (Maw, 1886) 
к С. vallicola, а по А. А. Гросогейму (1940) к С. scharojanii; 
f. violacea u f. lactea Ю. Коса (1948) или даже как самостоя
тельные виды — С. intermedius В. С. Ябровой-Колаковской 
(1947).

Мы изучали большой жизненный цикл обоих видов. В лите
ратуре данные по этому вопросу отсутствуют. Осенью различать 
оба вида не представляло труда, весной же это было практиче
ски невозможно. Чтобы избежать ошибок при определении, с осе
ни отмечали участки, где обитали особи только одного или дру
гого вида, а весной проводили там наблюдения. Оказалось, что 
возрастные изменения особей в ходе их большого жизненного 
цикла у обоих видов были одинаковые, поэтому приводимые 
ниже описания разновозрастных особей в равной степени при
ложимы к обоим видам.

Наши исследования проведены в мае — сентябре 1966—69 гг. 
в Адлерском районе Краснодарского края на хребтах Ачишхо, 
Псеашхо и Аибга.

)П р о р а с т а н и е с е мя н .  Этот процесс был подробно опи
сан Мовом (Maw, 1886) и Раункиером (1914; цит. по: Buxbaum, 
1934). Оба автора изучили большую группу видов Crocus и об
наружили, что в основных чертах прорастание семян происхо
дит одинаково у всех видов. Отличаются лишь сроки прораста
ния и длительность сохранения всхожести у семян. Семена осен- 
нецветугцих видов, в том числе С. vallicola и С. scharojanii, про
растают с осени, через месяц-полтора после их созревания. Про
растание идет по подземному типу. Из семени появляются глав
ный корень и влагалище семядоли. Последнее гораздо толще 
корня, так что морфологически они хорошо различимы. Такие 
подземные проростки зимуют. Весной значительно удлиняется 
главный корень и влагалище семядоли, оформляется связник 
семядоли 1а -вскоре из отверстия влагалища семядоли появляется



первый низовой лист. Обычно в литературе (Maw, 1882, 1886; 
Buxbaum, 1934) указывают, что этот низовой лист, достигнув 
уровня почвы, прекращает рост. Ему приписывают функцию за
щиты побега в период его подземного роста. Однако у С. valli- 
cola и С. scharojanii этот лист, как правило, выходит на дневную 
поверхность и возвышается на 1 —1,5 см над землей. Г. И. Ро- 
дионенко (1961) обращает внимание на то, что влагалищные 
листья многих однодольных, помимо защиты побега, несут мно
гие другие функции, в частности внутри влагалищ создается 
благоприятный микроклимат, в котором хорошо развивается 
молодой побег. В свете этих предположений понятно, почему 
у видов шафрана, обитающих в суровых условиях высокогорий, 
низовые листья выходят на поверхность почвы.

Вслед за низовым листом у сеянцев первого тода появляется 
первый ассимилирующий лист с тонкой вертикально стоящей 
пластинкой. У многих экземпляров начинает развиваться при
даточный корень, обычно в единственном числе. Примерно через 
2—3 недели базальная часть влагалища семядоли вздувается и 
внутри ее можно обнаружить зачаток будущей клубнелуковицы. 
Клубнелуковица эта представляет собой одно единственное меж
доузлие, находящееся выше места отхождения асслшилирующ- 
щето листа, то есть между этим листом и верхушечной почкой, 
последняя является единственной почкой клубнелуковицы. Бе
леновский (Velenovsky, 1907), описывая проростки шафрана, 
указывает, что на первом году жизни клубнелуковица форми
руется в результате разрастания гипокотиля. Наши данные не 
подтверждают это: на рис. 1, с видно, что гипокотиль, эпико- 
тиль, а также междоузлие, лежащее выше первого низового ли
ста, остаются укороченными.

К моменту окончания весенней вегетации у сеянцев первого 
года жизни можно обнаружить контрактильную деятельность 
корней: их базальные части покрываются поперечными морщи
нами, корни укорачиваются и клубнелуковица несколько опус
кается в почву. Если у сеянца только один главный корень, он 
проявляет контрактильные свойства, если же корней два — глав
ный и придаточный, контрактильную деятельность обнаружи
вает только последний, благодаря этому клубнелуковица не
сколько смещается вбок, становится асимметричной и иногда 
даже «выскакивает» из покрывающих ее чешуй.

На в т о р о м  г о д у  ж и з н и  ювенильные растения шафра
на имеют два низовых листа, которые своими влагалищами со 
всех сторон окружают небольшую округлую клубнелуковицу 
второго года жизни, сидящую прямо над клубнелуковицей пер
вого года жизни (рис. 1, Д). Ассимилирующий лист по-прежнему 
в единственном числе, узкий, с вертикально стоящей пластинкой. 
Клубнелуковица, как и прежде моноподиальна: возобновление 
происходит за счет терминальной почки. Как и на первом году 
жизни, клубнелуковица возникает в результате разрастания



Рис. 4. Строение клубнелуковиц у ювенильных растений шафрана.
А — общий вид однолетнего сеянца. 1 — семенная кожура, 2 — связ

ник семядоли, 3 — главный корень, 4 — первый низовой лист, 6 — влага
лище семядоли, 7 — клубнелуковица. В — клубнелуковица однолетнего 
■сеянца, очищенная от чешуй. 1 — почка возобновления. С — та же клуб
нелуковица в разрезе. 1 — почка возобновления, 2 — чешуи, 3 — глав
ный корень. D — разрез клубнелуковицы двухлетнего растения. 1 — поч
ка возобновления, 2 — клубнелуковица этого года, 3 — проводящие пучки, 
4—влагалище ассимилирующего листа,5—6—влагалища низовых листь
ев, 7—8—клубнелуковица прошлого года. Е—клубнелуковица третьего



одного-единственного междоузлия, лежащего выше ассимили
рующего листа. В отличие от клубнелуковиц однолетних сеян
цев она, как правило, строго симметрична.

Корневая система придаточная. Корни в числе 3—5 образу
ются с осени в базальной части прошлогодней клубнелуковицы. 
Молодая клубнелуковица этого года не имеет собственной кор
невой системы, ее обслуживают питающие корни, развившиеся 
на прошлогодней клубнелуковице. Последняя таким образом 
остается живой и на втором году своей жизни. Какого-либо ме
ханизма погружения клубнелуковиц у двулетних растений мы 
не обнаружили.

В дальнейшем каждый год происходит подобная смена клуб
нелуковиц в вертикальном направлении, а придаточные корни 
развиваются только на прошлогодних клубнелуковицах и таким 
путем устанавливается тесная связь между двумя последова
тельными поколениями клубнелуковиц.

Ю в е н и л ь н ы е  р а с т е н и я  в в о з р а с т е  3—4 года .  
Такие растения по-прежнему обладают одним зеленым и двумя 
низовыми листьями. Однако размеры растений заметно увели
чиваются.

Изменяется и морфологическая структура клубнелуковиц. 
У многих экземпляров они образуются не только за счет междо
узлия, лежащего выше ассимилирующего листа, но и за счет 
следующего ниже расположенного междоузлия. Часто это вто
рое междоузлие развито не по всей ширине клубнелуковицы, а 
только сбоку от нее, в результате чего клубнелуковица оказыва
ется асимметричной, а почка возобновления (которая по-преж
нему терминальна) как бы сдвигается в сторону (рис. 1, Е). 
Внешняя форма клубнелуковиц в этом возрасте весьма разно
образна.

Число кроющих чешуй постепенно увеличивается до 5—8, 
причем, как и в предыдущих возрастных группах, они окружают 
клубнелуковицу со всех сторон.

В этой группе у многих особей наряду с обычными тонкими 
питающими корнями развиваются специализированные втяги
вающие корни. Они появляются у основания клубнелуковиц это
го года, точнее, в месте перехода старой клубнелуковицы в но
вую (рис. 1, F.). Эти корни обладают сильно разросшейся базаль
ной и средней частью, имея редьковидную форму. К концу веге
тационного периода на поверхности этих корней хорошо замет
ны поперечные морщины, корни укорачиваются и молодая клуб-

года жизни с неполностью развитым вторым междоузлием. F — разрез 
клубнелуковицы трехлетнего растения после удаления кроющих чешуй. 
1 — почка возобновления, 2 — клубнелуковица этого года, 3 — влагалище 
серединного листа, 4—5 — влагалища низовых листьев, 6 — втягивающий 
корень, 7 — прошлогодняя клубнелуковица, 8 — питающие корни, 9 — 
проводящие пучки.



нелуковида сдвигается вниз и в сторону (рис. 1, F.). По поводу 
функций этих корней в литературе существует несколько мне
ний. Мэв (Maw, 1886), Раункиер (1914) и Даниэль (Daniel, 
1907, два последних автора цитируются по: Buxbaum, 1934) при
писывают ям функцию запасания воды и питательных веществ. 
Лёв (Loew, 1907), Беркемейер и Зигеншпек (Berckemeyer, Zie- 
genspeck, 1929, цит. по: Buxbaum, 1934) считают, что их главная 
роль контрактильяая. Основной аргумент в пользу последнею 
предположения — то обстоятельство, что подобные корни воз
никают далеко не у всех экземпляров, причем у молодых расте
ний они встречаются чаще, чем у старых. Впрочем, Буксбаум 
(Buxbaum, 1934) допускает, что у видов с небольшими клубне
луковицами эти корни служат для запасания воды и питатель
ных веществ, а возможно и совмещают обе эти функции. Он по
лагает, что в пределах рода мог произойти переход от запасаю
щих корней к контрактильным. В исследованных нами популя
циях шафрана относительная численность особей со специализи
рованными втягивающими корнями была невелика — 8—10%. 
Это отмечали и прежние исследователи, в частности, Мев (Maw, 
1882, 1886). Однако при неправильной поверхностной посадке 
число подобных растений может возрасти до 70—80%.

Механизм втягивания этими корнями был подробно описан 
Беркемейером и Зигеншпеком (Berckemeyer, Ziegenspeck, 1929; 
цит. по: Buxbaum, 1934) для Crocus vernus. В первичной коре 
у этих корней чередуются слои тонкостенных крупных клеток с 
мелкоклетными. Крупные клетки истощаются и отмирают, 
а мелкие переходят из состояния растяжения в состояние на
пряжения, становятся плоскими, и длина их уменьшается. 
Стенки клеток ризодермиса становятся извилистыми. Аналогич
ные особенности анатомического строения специализированных 
корней описаны у С. vallicola и С. scharojanii С. Т. Благовещен
ской, студенткой МГПИ им. В. И. Ленина (устное сообщение).

И м м а т у р н ы е  р а с т е н и я .  В этом возрастном состоянии 
зеленый лист по-прежнёму один, а число низовых увеличивает
ся до трех. Изменяется морфологическая структура клубнелу
ковицы. Ее всегда образуют два междоузлия — одно выше сере
динного листа и второе — между серединным и третьим низовым 
листьями. Форма клубнелуковицы становится более постоянной: 
округлая, несколько уплощенная сверху и снизу. Нарастание 
по-прежнему моноподиальное. Поскольку серединный лист от
ходит от верхней половины клубнелуковицы, его влагалище за
крывает лишь ее верхнюю часть. Проводящие пучки в середин
ных листьях имеют сильно развитую механическую ткань, так 
как она служит опорой для поддержки листа в вертикальном 
положении В связи с этим влагалище серединных листьев со
храняются дольше и лучше, чем у низовых. Начиная с имматур- 
ного возрастного состояния у растений шафрана начинает фор
мироваться так называемая главная туника, которую образуют



Рис. 2. Схема большого жизненного цикла особи шафрана. 
1 — серединные листья, 2 — низовые листья, 3 — главная туника, 
4 — клубнелуковица этого года, 5 —* прошлогодняя клубнелуковица, 
6 — корни, 7 — остатки отмерших клубнелуковиц, 8 — верховые листья, 
9 — завязь, 10 — почка возобновления.



остатки влагалищ серединных листьев. Эта туника имеет вид 
колпачка, лежащего над молодой клубнелуковицей. Она защи
щает почку возобновления и верхнюю часть клубнелуковицы, 
нижняя же часть, прикрытая быстро разлагающимися влагали
щами низовых листьев, окружена гораздо меньшим количест
вом отмерших остатков, что видимо благоприятно для развития 
корневой системы.

В з р о с л ы е  в е г е т а т и в н ы е  р а с т е н и я  (рис. 2). Чис
ло зеленых листьев у этих особей может варьировать от двух до 
пяти, развитых низовых — чаще всего три, реже четыре. 
Клубнелуковица образуется за счет разрастания нескольких 
междоузлий: наиболее крупное — между первым зеленым и са
мым верхним низовым листьями. Междоузлия между середин
ными листьями (их число может колебаться соответственно от 
двух до пяти) развиты гораздо слабее, так же как и лежащие 
ниже между низовыми листьями. Форма клубнелуковицы до
вольно стабильна: округло-овальная, несколько уплощенная 
сверху и снизу. Участок стебля, находящийся выше самого верх
него серединного листа, хотя и развит гораздо слабее, чем в 
предшествующих возрастных состояниях, но все же более менее 
выражен, и поэтому клубнелуковица в своей верхней части по
лого-конусовидная, а почка возобновления находится на возвы
шении. Нарастание чаще всего по-прежнему моноподиально, 
то есть почка возобновления терминальна. Однако иногда имеют 
место и случаи симподиального нарастания за счет пазушной 
почки самого верхнего серединного листа. Обычно это отмечает
ся у хорошо развитых особей с тремя-четырьмя серединными 
листьями, в то время как более слабые растения с двумя листья
ми остаются моноподиальными.

Число кроющих чешуй клубнелуковиц у взрослых растений 
увеличивается, и различия между верхней главной и нижней 
базальной туниками становятся более резкими. Это объясняется 
увеличением количества ассимилирующих листьев, что создает 
предпосылки для интенсивного образования главной туники.

Корневая система из большого числа придаточных корней, 
развивающихся в виде кольца на основании прошлогодней 
клубнелуковицы. У хорошо развитых экземпляров корни начи
нают закладываться раньше, еще с осени. Появление специали
зированных втягивающих корней у взрослых растений — случай 
редкий, исключительный, по крайней мере, в условиях естест
венных местообитаний Западного Закавказья. Это случается 
лишь там, где по тем или иным причинам растения оказались 
у поверхности почвы.

Г е н е р а т и в н ы е  р а с т е н и я  (рис. 2) имеют такую же 
структуру вегетативных органов, что и предшествующая груп
па. Главные отличия сводятся к следующему: нарастание ста
новится строго симподиальным, поскольку терминальная почка 
формирует цветок. Наши данные о характере нарастания клу



бнелуковиц у генеративных растений С. vallicola и S. scharojanii 
не совпадают со схемой нарастания клубнелуковиц шафрана, 
предложенной Ал. А. Федоровым и др. (1962). Почка возобнов
ления у цветущих особей обоих исследованных нами видов 
всегда имеет двукилевой предлист, что лишний раз подтверж
дает пазушное, боковое положение этой почки (она находится 
в пазухе самого верхнего серединного листа), а также симподи- 
альный способ нарастания клубнелуковиц.

Цветок у С. vallicola и С. scharojanii всегда один. Он имеет 
очень длинную трубку околоцветника и воронковидный отгиб. 
Осенью нижняя часть цветка, включая завязь, находится под 
землей, так как цветоножка в это время плохо развита. Цветок 
окружают два верховых листа, один отходит от базальной части 
цветоножки, другой — от цветоложа. Строение, а главное, рас
положение верховых листьев — важный систематический при
знак, по которому выделяют секции внутри рода.

После опыления околоцветник отмирает, и завязь зимует 
под землей. Весной плодоножка удлиняется, и плод появляется 
над поверхностью - почвы. Довольно часто у обоих изученных 
видов плоды возвышаются над поверхностью почвы невысоко — 
на 2—5 см, а иногда они и вовсе не выходят на поверхность, 
а остаются под землей, где и вскрываются. В этих случаях во
круг генеративного растения возникает целое «гнездо» пророст
ков.

Форма клубнелуковицы у генеративных растений весьма 
стабильна — округлая, уплощенная сверху и сншу. Клубнелуко
вицу образуют многие междоузлия (от 5 до 8), причем самое 
крупное — (между верхним низовым и нижним серединным ли
стьями. Междоузлия, лежащие выше и ниже, постепенно умень
шаются вверх и вниз, особенно короткие междоузлия — в верх
ней части клубнелуковицы. Верхушка ее благодаря этому ста
новится несколько вогнутой и здесь в углублении находится 
почка возобновления — пазушная почка верхнего серединного 
листа. То обстоятельство, что почка возобновления лежит в уг
лублении, возможно представляет своеобразный механизм, ре
гулирующий глубину залегания клубнелуковиц. Следует под
черкнуть, что во всех вышеописанных возрастных состояниях 
(>за исключением симподиально возобновляющихся взрослых ве
гетативных растений) не были обнаружены развитые почки ни 
в пазухах низовых, ни в пазухах серединных листьев. У гене
ративных же растений наряду с самой верхней, наиболее круп
ной и хорошо развитой почкой в пазухе самого верхнего сере
динного листа, имеются почки в пазухах еще двух или трех 
серединных листьев, причем чем ниже находится почка, тем она 
меньше и слабее развита. В природных условиях Западного За
кавказья нам не приходилось наблюдать растения, у которых 
одновременно трогались в рост две или три потаи, то есть ветв
ление и вегетативное размножение у С. vallicola и С. scharojanii,



в районе наших исследований по всей вероятности отсутствует. 
Правда, в исключительных случаях у клубнелуковиц С. vallicola 
и С. scharojanii, некоторое время лежавших в норах грызунов, 
а позже, весной оказавшихся на поверхности почвы (норы были 
размыты талыми водами), трогались в рост 3 и даже 4 пазуш
ные почки, но в дальнейшем эти экземпляры были обречены на 
гибель. В условиях естественного произрастания мы ни разу не 
видели вегетативно размножающиеся особи обоих видов. Это 
интересное обстоятельство вызывает удивление, поскольку 
взрослые генеративные растения обычно имеют по 2—3 вполне 
сформированные пазушные почки, то есть потенциально способ
ны к ветвлению и вегетативному размножению. Известно, что в 
роде Crocus существуют виды, размножающиеся исключительно 
вегетативным путем, например, С. sativus.

У генеративных растений кроющие чешуи еще более четко 
дифференцируются на нижнюю базальную и верхнюю главную 
туники. Многочисленные корни развиваются на прошлогодней 
клубнелуковице, но закладываются они на полгода раньше, еще 
с весны, в период активной вегетации. Коронка придаточных 
корней возникает на междоузлии между первым и вторым низр- 
выми листьями.

В природных условиях генеративные растения обычно слабо 
дифференцированы на возрастные подгруппы, преобладают сред
невозрастные генеративные растения. Размер же особей, как и 
число листьев у них может значительно колебаться: низовых ли
стьев от 3 до 5, серединных — от 3 до 5, соответственно изменя
ется и морфологическая структура клубнелуковиц, однако фор
ма последних остается весьма стабильной.

В качестве критериев, позволяющих различать молодые, 
средневозрастные и старые генеративные растения, можно ука
зать:

1 ) соотношение размеров клубнелуковиц нынешнего и прош
лого годов; 2 ) степень развития главной туники; 3) форма клуб
нелуковиц, особенно в верхней части; 4) время заложения при
даточных корней.

М о л о д ы е  г е н е р а т и в н ы е  р а с т е н и я  имеют клубне
луковицы несколько выпуклые наверху, молодая клубнелуко
вица примерно такой же величины, как и старая, или даже не
сколько больше, главная тупика развита слабо, корни заклады
ваются с осени.

Клубнелуковица с р е д н е в о з р а с т н ы х  г е н е р а т и в 
н ы х  р а с т е н и й  в верхней части несколько вогнутая, такой 
же величины или несколько крупнее прошлогодней, главная 
туника хорошо выражена, корни закладываются с весны.

У с т а р ы х  г е н е р а т и в н ы х  р а с т е н и й  клубнелуко
вица этого года заметно меньше прошлогодней, на верхушке бо
лее менее выпуклая, туника мощная с большим числом чешуи, 
корни закладываются с осени.



Что касается с е н и л ь н ы х  растений- то в естественных 
условиях они практически отсутствуют, встречаясь крайне ред
ко (не более 1% всей популяции). Их морфологическая струк
тура примерно такая же, как у взрослых вегетативных. Отли
чия в том, что молодая клубнелуковица намного меньше старой, 
но обладает очень мощной главной туникой о большим числом 
чешуй.

Судя по ничтожному участию сенильных особей в популя
циях, можно думать, что большинство растений С. vallicola и 
С. scharojanii отмирает, не дожив до сенильного состояния.

Помимо указанных морфологических признаков возрастных 
состояний шафранов следует особо остановиться на антомиче- 
ских — изменении с возрастом строения пластинки зеленых ли
стьев. Исследование этих признаков было выполнено студент
кой МГПИ им. В. И. Ленина Н. Г. Толчановой под нашим руко
водством.

Ассимилирующие листья шафранов имеют весьма своеоб
разное строение. Их нижняя влагалищная часть плоская бифа- 
ци-альная. Зеленая пластинка листа у обоих видов имеет харак
терную четырехгранную форму. Эта пластинка трактуется ря
дом исследователей (Velenovsky, 1907; Troll, 1939, Buxbaum, 
1934) как унифациальная, что вообще свойственно многим 
Iridaceae. Между влагалищем и пластинкой лежит меристема- 
тический участок, зона интеркалярного роста, где ткани листа 
слабо дифференцированы. За счет интеркалярной меристемы 
происходит удлинение листьев, их рост в высоту.

Рассматривая анатомическое строение зеленой пластинки 
листа на поперечном сечении (рис. 3), можно обнаружить, что 
на двух противоположных сторонах характерного четырехуголь
ника взрослого листа имеется эпидермис с мощно развитой 
кутикулой лишенный устьиц. Под эпидермисом видна хорошо 
развитая палисадная ткань, затем следует губчатая хлоренхима 
с крупными межклетниками, в которой проходят сосудисто-во
локнистые пучки, из них 4 самые крупные с мощной склерен- 
химной обкладкой проходят по четырем углам, поддерживая 
лист в вертикальном положении.

Две другие стороны листа, перпендикулярные вышеописан
ным, морфологически отличаются более бледной окраской и об
ладают только губчатой хлоренхимой, прикрытой сверху тонко
стенным эпидермисом без кутикулы с многочисленными устьи
цами. Таким образом, морфологачески унифациальный лист об
разует две поверхности, различающиеся по своим функциям. 
Velenovsky (1907), опираясь на сравнительно-морфологические 
исследования, полагает, что у шафранов произошла вторичная 
дифференциация унифациальной пластинки, и предлагает та
кого рода листья называть трифациальными. Эта вторичная диф
ференциация происходит постгенитально и различные фазы ее 
можно наблюдать в зоне интеркалярного роста.
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Рис. 3. Изменение анатомической структуры листа в процессе боль
шого жизненного цикла (схемы поперечных разрезов пластинок; объяс
нения в тексте).

Биологически подобное явление истолковывается большин
ством исследователей (Ross, 1893, цит. по: Troll, 1939; Buxbaum, 
1934; Troll, 1939) как приспособление к засушливым условиям 
обитания. Устьица как бы погружаются в щель, где создаются 
более благоприятные микроклиматические условия. У других 
видов Crocus, обладающих плоскими пластинками способными 
скручиваться, биологическая значимость такой вторичной диф
ференциации унифациальных пластинок становится еще более 
очевидной. В целом же нужно отметить, что листья шафранов 
имеют ряд ксероморфных признаков (мощную кутикулу, погру
женные устьица, хорошо развитую механическую ткань), что во
обще не свойственно эфемероидам.

Изучая анатомическое строение листьев шафранов у особей 
разных возрастных состояний, Н. Г. Толчанова обнаружила, что 
у ювенильных растений щель, в которую погружены устьица, 
сравнительно узка, с возрастом она расширяется, а у взрослых 
растений практически отсутствует (рис. 3). Таким образом, в 
онтогенезе шафранов наблюдается как бы вторичная мезофити- 
зация листьев. Это и понятно, поскольку оба изученных вида 
обитают во влажных районах.

С возрастом меняется морфологическая структура клубнелу
ковиц шафранов. Если у ювенильных растений клубнелуковица 
возникает в результате разрастания одного самого верхнего меж



доузлия, то у взрослых ее образуют многие междоузлия, причем 
наиболее мощно развито среднее, лежащее между низовыми и 
серединными листьями. Число междоузлий, образующих взрос
лую клубнелуковицу колеблется от 6  до 11 Таким образом, 
морфологическая структура клубнелуковицы сравнительно од
нообразна у ювенильных растений и довольно вариабельна — 
у взрослых, однако внешняя форма клубнелуковиц весьма из
менчива у ювенильных и имматурных и более стабильна у взрос
лых растений.

У С. vallicola и С. scharojanii в условиях исследованных 
нами районов отсутствует вегетативное размножение, хотя по
тенциальные возможности для такового имеются.

В ходе большого жизненного цикла у шафранов меняется ме
ханизм погружения клубнелуковиц в почву: на ранних этапах 
погружение осуществляется с помощью специализированных 
втягивающих корней, на более поздних этапах — с помощью 
углубления на верхушке клубнелуковицы, в котором лежит поч
ка возобновления.
- В процессе индивидуального развития у особей обоих видов 
наблюдается некоторая мезофитизация зеленых листьев. Эту 
особенность можно истолковать как рекапитуляцию, отражаю
щую вторичную мезофитизацию в отдельных рядах рода шаф
ран.
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ПАЗУШНЫЕ КОРНИ НА МОНОКАРПИЧЕСКОМ ПОБЕГЕ 
Cardamine pratensis L.

Придаточные, или адвентивные, или стеблеродные, корни 
травянистых растений изучаются многими исследователями 
(см. литературу у Е. А. Барановой, 1951; Н. С. Воронина, 1964; 
И. С. Михайловской, 1968).

Вебер (G. Weber, 1935) различает среди них гипокотильные, 
узловые, межузловые и почковые корни. Последние появляют
ся на боковых побегах, когда те находятся в состоянии почек. 
Окоренение почек особенно обычно у видов с корневыми клуб
нями (Ficaria verna, Aconitum napellus, Sedum acre, Filipendula 
ulmaria, Epilobium montanum) (И. Г. Серебряков, 1952).

Придаточные корни могут возникать в связи с почками и не
зависимо от них (Von Guttenberg, 1941; Bannan, 1942). Они 
могут закладываться в молодых тканях (зародыши и интерка- 
лярная меристема у злаков) или в более старых, которые сохра
нили меристематическую способность (Эсау, 1969),

Troll (1949) применение термина «придаточные» ограничи
вает случаями возникновения корней из зрелых тканей органа, 
корни же, возникающие из молодых тканей стебля у двудольных 
называет «кладогенные», отличая их от первых.

В отечественных работах принято п р и д а т о ч н ы м и  на
зывать корни, возникающие на надземных частях растения, на 
подземных стеблях и на относительно старых корнях. Этого по
нимания термина мы и придерживаемся.

Как правило, придаточные корни на стеблях возникают эндо
генно из группы клеток: у двудольных за счет клеток луба или 
лубяной паренхимы, реже в камбии и перицикле, у однодоль
ных — в иерицикле (Е. А. Баранова; 1951).

Эсау (1969), суммируя наиболее важное в вопросе заложе
ния придаточных корней на стеблях, подтверждает, что такие 
корни обычно «закладываются в непосредственной близости к 
дифференцирующейся проводящей ткани того органа, из кото
рого они возникают».



На возможность экзогенного заложения придаточных корней 
указывает Гуттенберг (Von Guttenberg,4941).

Н. С. Воронин (1964) считает случаи экзогенного возникно
вения корней у покрытосеменных редкими и явно вторичными.

На экзогенное возникновение придаточных корней у Carda- 
mine L. указывали Гёбель (1884) и Van Tieghem et Douliot 
(1888). Названные авторы ссылались дри этом на работу Ганзе
на (Adolph Hansen, 1880).

А. Гашен исследовал заложение и развитие побега на листе 
Gardamine pratensis L. Образующиеся в основании этого побега 
корни он считал экзогенными.

Развивающиеся в пазухе листа на побеге сердечника лугово
го корни А. Ганзен не изучал, но в работе своей указывал на 
них и ечитал их возникающими также, как и корни на листе, 
то есть экзогенно. И. Г. Серебряков называл эти корни у сердеч
ника «пазушными» (1952).

При изучении жизненной формы сердечника лугового (Саг- 
damine pratensis L.) перед нами возникла задача исследования 
заложения и развития пазушных корней на монокарпическом 
побеге взрослого растения (А. С. Нехлюдова, 1970).

Сбор материала был проведен в Наро-Фоминском районе Мос
ковской области. Площадки заложены на хвощево-мятликовом 
заболоченном лугу с сильным проточным, местами застойным, 
увлажнением, вокруг восходящего источника ж ручейка, выте
кающего из него.

Растения периодически выкапывали в течение трех вегета
ционных сезонов (1967—1969 гг.) с конца апреля и до октября 
включительно. Наблюдения проводились за взрослыми особями, 
находившимися в генеративном возрасте.

Анализ пазушных органов проводился с помощью биноку
лярной лупы с увеличением в 20—40 раз. Срезы для микроско
пических исследований делались бритвой «от руки».

Монокарпический побег сердечника лугового полурозеточ- 
ного типа (рис. 1). Розеточная часть побега располагается на 
уровне почвы. В пазухах листьев этой части побега очень рано, 
когда не закончился еще полностью рост листа, формируются бо
ковые почки.

В начале роста такая почка состоит из довольно плоского 
апекса, в основании которого образуются зачатки придаточных 
корней: один, потом быстро вслед за ним другой. Зачатки кор
ней появляются в результате деления коровых клеток, что видно 
на фотографии (рис. 2). Вскоре после первых двух появляется 
также в коровой части зачаток и третьего корня. Дифферен
циация тканей в них протекает одновременно с дифференциа
цией тканей осевой части почки.

В результате проводящая система этих корней находится в 
контакте с проводящей системой оси почки, а через нее с систе
мой проводящих тканей главной оси (рис. 3).



Рис. 1. Cardamine pratensis L. Июнь. 1968 г. Верея. 0,5 натуральной 
величины.

Количество этих корней на узлах может резко меняться в за
висимости от положения узла по отношению к, уровню почвы. 
Обитание в местах, где разливы воды могут принести илистые 
наносы или, наоборот, размыть верхний слой почвы, приводит 
к тому, что на узлах может образоваться от 1 до 5— 6  корней, 
причем обнаруживается связь в развитии этих корней с разви
тием листовых органов почки. Так, чем меньше корней заклады
вается на апексе бокового побега, тем большее число листьев 
будет на этом побеге, и наоборот. Это зависит в первую очередь 
от степени погружения узла в почву в период развития на нем 
боковой оси. Почки, погруженные в почву и образующие боль



Рис. 2. Зачатки придаточных корней на разбивающейся в пазухе 
листа боковой оси сердечника лугового, х 40.

шое число корней, остаются с неразвитыми в длину осями и 
листья на них недоразвиваются (рис. 4).

Верхние 1—2 узла розеточной части побега несут почки во
зобновления, на осях которых формируются листья, а придаточ- 
вых корней бывает мало (рис. 1).

На удлиненной части побега придаточные корни образуются 
только в условиях повышенной влажности и принадлежат часто 
осям третьего порядка.
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Рис. 3. Часть поперечного разреза Корневища сердечника лугового. 
Видны проводящие пучки оси корневища, боковой оси и подходящие к 
ним пучки придаточных корней (в верхней части фото), х 40.

Стебель розеточной части побега сердечника лугового живет 
после цветения и отмирания удлиненной части побега еще 3— 
4 — 5  лет в составе к о р н е в и щ н о й  с и с т е м ы  растения 
(рис. 5 ), располагающейся в почве на глубине 0—1,5 см 
(М. А. Гуленкова, А. С. Нехлюдова, 1971). Корневищная систе-' 
ма сердечника лугового состоит, таким образом, из базальных 
частей побегов последовательных генераций, сменяющих друг 
друга по симподиальному типу нарастания. Эти части мы назы
ваем к о р н о в и щ а м и, а совокупность их в основании оси



Рис. 4. Почки, образовавшиеся на разных узлах монокарпического 
побега сердечника лугового: 1 — почка с верхнего узла, 2 — почка с од
ного из нижних узлов.

ms

Рис. 5. Корневищная система сердечника лугового. Видны корневи
ща — базальные участки монокарпических побегов разных лет. Прида
точные корни обрезаны.



монокарпического побега — к о р н е в и щ н о й  с и с т е м о й .  
С возрастом при погружении корневища в почву, что неизбеж 
но происходит в местах обитания сердечника лугового, разра
стается кора главной оси, коровая часть боковых осей и основа
ния всех придаточных корней (рис. 6 ). В этих частях корневищ-

Рлс. 6. Поперечные разрезы корневищ сердечника лугового. Видны 
разросшиеся мясистые участки коровых частей главной и боковых осей 
и основания придаточных корней. Черным обозначены места обнаруже
ния лигнина (флороглюцин+соляная кислота), х 20.

ной системы откладываются запасы крахмала (йодная проба). 
Боковые оси в этой системе вместе с корнями представляют свое
образные к л у б н е п о ч к и ,  которые могут даже ветвиться, но 
продолжают оставаться неразвитыми в длину, заполненными 
питательным материалом (рис. 7).

В заключении нужно отметить следующее.
Раннее заложение корней на боковой оси, когда последняя 

еще не имеет дифференцированных тканей, привело к неправиль
ному, на наш взгляд, противопоставлению процесса корнеобра- 
зования у сердечника как экзогенного обычным случаям эндо
генного заложения придаточных корней. Вернее толковать про
цесс заложения этих корней у сердечника лугового к а к  р а н 
ний,  п р о т е к а ю щ и й  на  б о к о в о й  оси в м о м е н т  
ее э к з о г е н н о г о  з а л о ж е н и я  на  м а т е р и н с к о м  
с т е б л е  р а с т е н и я  и рассматривать его как один из случаев 
формирования придаточных корней в молодых органах («кла- 
догенные» корни, по Тго1Гю).

По Веберу, эти корни можно отнести к группе «почковых» 
корней.



Рис. 7. Схема строения ветвящейся клубнепочки на корневище сер
дечника лугового.

Функционально эти корни благодаря развитию ризодермиса 
выполняют всасывающую роль, а в дальнейшем имеют также 
значение как места отложения питательных веществ.

Отмирают они одновременно с отмиранием корневища, на 
боковой оси которого образуются. Перед этим отмечено оттека- 
ние из их тканей запасов питательных веществ.
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3. В. Васильева

ВЛИЯНИЕ ИУК НА АКТИВНОСТЬ РИБОНУКЛЕАЗЫ 
В ПРОРАСТАЮЩИХ СЕМЕНАХ ПШЕНИЦЫ

Имеется достаточный литературный материал, указываю
щий на существование тесной взаимосвязи в растительном орга
низме ауксинового обмена с нуклеиновым (Конарев В. Г., 1959, 
Stern Ы., 1964, Боннер Дж. 1967, Гамбург К 3., 1970).

Впервые такую мысль высказал Бэр (Вег А, 1949), который 
на основании своих опытов предположил, что ауксин вступает 
во взаимодействие с нуклеопротеидами и это приводит к повы
шению синтеза белковых молекул в растительных клетках.

В настоящее время многими исследователями эксперимен
тально доказано, что обработка ауксинами отдельных органов 
или тканей приводит к активизации нуклеинового обмена 
(Kosseler, В., Engelberg, N 1962т Key J. Shannon J, 1964, Shan
non J., Hanson J., Wilson C., 1964, Бутенко P Г;, 1964, Кобыль- 
ский Г. И., Полевой В. В., 1969, Маркие А. И., Пуртимас А. Д., 
Марчукайтис А. С., 1971).

Предполагается, что ауксины занимают одно из ключевых 
положений в регуляторной деятельности многих ферментов. 
По-видимому, они могут выступать в качестве аллостерического 
эффектора, оказывая прямое действие на коиформационные из
менения молекул белков — ферментов. (Боннер Дж., 1968).

Известно, что в нуклеиновом обмене наряду с другими фер
ментами активное участие принимает рибонуклеаза.

Имеются указания, что ауксины повышаю!’ активность этого 
фермента в целых семенах и органах (Kosseler В., Engelbeg. 
N. 1962, Pilet, Braun, 1970, Srivastava В., 1964), в отрезках ткани 
(Полевой В. В., 1965, Key J, Shannon, J 1964), в отдельных клет
ках и органоидах (Гамбург К. 3., 1970). В предлагаемой рабо
те сообщаются данные по изучению влияния предпосевной обра
ботки раствором р-индолилуксусной кислоты (ИУК) на актив
ность кислой рибонуклеазы в прорастающих семенах пшеницы. 
Активность фермента изучалась раздельно в эндосперме и в про
ростке, что давало возможность яснее представить роль ИУК в



процессах обмена, протекающих в отдельных частях семени на 
первых этапах его активной жизни.

М е т о д и к а
Объектом исследования служили семена яровой пшеницы 

«Московская краснозерная». Опытные семена замачивались в 
10~8% растворе натриевой соли ИУК (производство завода 
Chemarol. Прага, ЧССР), а контрольные в воде. (Оптимальная 
концентрация ИУК для замачивания сем-яи была установлена 
на основании предварительных экспериментальных исследова
ний) .

Проращивание семян проводилось в темноте при t 20°. Еже
дневно, в течение семи дней брали пробы для определения ак
тивности рибонуклеазы. В каждом случае для опыта отбирали 
семена в одинаковой степени проросшие. Навеска исследуемого 
материала составляла 1 г сырого вещества и включала от 7— 
1 0 0  зародышей, проростков или эндоспермов (в зависимости от 
сроков проращивания). Были проведены две серии опытов, в 
двухкратной повторности каждая.

О п р е д е л е н и е  а к т и в н о с т и  к и с л о й  р и б о  п у к л е -  
а з ы проводили по методу Шпайдера и Хогебум (Shneider 
W. G., Hageboom С. Н., 1952).

Исследуемую ткань растирали с уксуснокислым буфером 
pH 5 (1:10) на холоде и в течение 30 мин. выдерживали в холо
дильнике ттри t 3°. Затем гомогенат центрифугировали при 
3000ег 10 мин. Инкубационная смесь состояла из 0,5 мл ацетат
ного буфера оН5, 0,5 мл тканевого гомогената фермента, 1 мл 
раствора РНК (0,2 мг). При этом использовалась дрожжевая 
РНК (производства США). Инкубация 1 час при t 37°. Осажде
ние фермента проводили 2  мл осадтгтеля, состоящего из 0,25% 
раствора уксуснокислого уранила на 2 N перхлорной кислоте. 
Смесь выдерживали 10 мин. на холоде и центрифугировали при 
1 0 . 0 0 0  д. Надосадочную жидкость сливали, разбавляли в 1 0 0  раз 
и спектрофотометрировяли при 260 нм.

Спектрофстометрпчески определяли количество неосаждае- 
мых уксусновислым уранилом в НСЮ4 продуктов ферментного

АЕ 260. В
гидролизата РНК. Расчет проводили по формуле: А ,
где

АЕ 260—экстинция опытной пробы, за вычетом контрольной;
В — разведение;
Т — время инкубации;
g — навеска материала (Асатиани В. С., 1969).

Величина pH буферных растворов каждый раз устанавливалась 
на лабораторном pH-метре ЛП-58.



Р е з у л ь т а т ы  и с с л е д о в а н и й

Рибонуклеаза — фермент, структура молекулы которого не 
только хорошо изучена (Йиргенсон Б., 1965, Дэвидсон Дж.,
1968) , но и синтезирована искусственным путем.

Однако механизм действия рибонуклеазы, особенно в расти
тельных клетках, несмотря на многие исследования, еще далеко 
не изучен (Barker G. К. and Dauglas Т. 1960, Wilson С. 1963, 
Freeman К. 1964, Незговорова Л. А., Борисова Н. Н., 1967, Вар
нер Дж., 1968).

Установлено, что под влиянием рибонуклеазы молекулы 
РНК деполимеризуются до моно-ди-тетрануклеотидов, а иногда и 
до более крупных фрагментов молекулы РНК (олигонуклеоти
дов).

Поэтому считают, что в клетках содержится не одна, а не
сколько рибонуклеаз, обладающих особой специфичностью дей
ствия (Freeman К, 1964, Дэвидсон Дж. 1968, Филиппович Ю. Б.
1969) .

Вместе с тем некоторые исследователи отмечают, что повы
шение активности рибонуклеазы в клетках растений, так, на
пример, при прорастании семени, часто совнровождается не 
уменьшением, а увеличением количества РНК. Это дает основа
ние предполагать, что рибонуклеаза в клетках (in vivo) 
может участвовать в процессах, обусловливающих син
тез молекул РНК Barker G. and Dauglas Т., 1960, Wilson С. 1963, 
Key J, Shannon J, 1964, Ванер, 1968).

По-видимому, при определении активности рибонуклеазы по 
количеству деполимеризованной РНК устанавливается суммар
ный эффект работы рибонуклеаз клетки, которые определенным 
образом взаимодействуют с субстратом в конкретных условиях 
среды (Незговорова, Л. А., Борисова Н. Н., 1967).

Результаты наших исследований по изучению влияния ИУК 
на активность рибонуклеазы в семенах пшеницы при прораста
нии представлены в таблицах 1 и 2.

Расчеты активности рибонуклеазы проводили на 1 г сырого 
вещества и на 100 эндоспермов или проростков. Как можно ви
деть, при расчете активности фермента на 1 г сырого вещества 
(таблица 1) большого различия в абсолютных величинах актив
ности в проростке и эндосперме почти не наблюдается. Здесь 
следует лишь отметить, что ИУК оказывает положительное 
влияние на активность рибонуклеазы, как в эндосперме, так и в 
проростке, причем в последнем в значительно большей степени. 
Но если сделать пересчет активности рибонуклеазы на 100 
зародышей, проростков или эндоспермов, учитывая, что в каж
дом случае на пробу в 1 г (в зависимости от возраста прорастаю
щих семян) шло разное их количество, то картина получается 
более четкая (таблица 2). Из приведенных данных видно, что в



Влияние ИУК на активность рибонуклеазы в прорастающих семенах 
(  ДЕ260 нм \пшеницы —-------------- ] на сырое вещество
ч г. час У

Вариант опыта
Время прорастания в днях m

1 2 3 1 4 5 6 7

Проростки
ИУК 34 35,6 41,6 28.6 28,8 34,8 36,8

Вода 32 34,6 39,6 26,4 23,6 29,0 32,0
Эндоспермы

ИУК 29 30 29,2 22,4 23,2 25,3 35,4
Вода 27 24,6 24,6 21,2 22,8 20,8 31,4

процессе прорастания семян активность рибонуклеазы в про- 
ростках постепенно возрастает, достигая максимальной вели
чины к 7-му дню. К этому времени активность фермента, по 
сравнению с первым днем после замачивания семян, в пророст
ках увеличивается более чем в 20 раз. В эндосперме активность 
рибонуклеазы в течение всего времени удерживается приблизи
тельно на одном уровне. Аналогичные результаты были получе
ны другими исследователями (Семененко И. Г.. 1957, Сиса-
кян Н. М., Васильева Н. А., Коштоянц Н. Н., 1957, Ingle J., 
1963, Ingle J, Hageman, P. H., 1965). ИУК повышает активность 
рибонуклеазы как в проростке, так и в эндосперме. Эти соотноше
ния в таблице 2 выражены также в процентах. Здесь показано, 
что ИУК повышает активность фермента в проростке в среднем 
на 20%, а на 7-й день разница между опытом и контролем до
стигает максимальной величины — 48%.

Т а б л и ц а  2
%

Влияние ИУК на активность рибонуклеазы в пересчете на 100 семян
(  ДЕ 260 нм о, \{ ----—  ; в % к контролю J

В р е м я  п р о р а ст а н и я  в д н я х
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100
Проростков

ИУК 26 408,4 49 ИЗ 173 109,5 177 106 262 131 316 132 525 148
Вода 24 100 43 100 158 100 167 100 200 100 240 100 355 100

100
Эндоспермов

ИУК 138 108 200 н о 182 111 150 113,6 136 100 143 110 172 106
Вода 128 100 182 100 164 100 132 ,100 135 100 130 100 162 100



В эндосперме разлитая менее четко выражены, они в сред
нем составляют всего лишь 5—10%. Считают, что в эндосперме 
преобладает связанная ИУК, а поступающая в эндосперм извне 
также оказывается быстро связанной и поатому мало активной 
(Зиновьев Л. С., аНумова Н. П., 1959, Сытник К. М., 1966, Лео
польд А., 1968), что было также показано в наших опытах 
ранее (Васильева 3. В., 1967) и отмечено в настоящей работе.

Тот факт, что ИУК оказывает высокое стимулирующее дей
ствие на активность рибонуклеазы в проростке свидетельствует 
о значительной роли этого вещества в ростовых процессах, кото
рые в проростке на первых этапах прорастания идут особенно 
интенсивно, а также о возможном участии ИУК в отдельных 
звеньях нуклеинового обмена, связанных с деятельностью рибо
нуклеазы.,
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0. Б. Михалевская

О ДЕЙСТВИИ НЕКОТОРЫХ ПРОТИВООПУХОЛЕВЫХ 
СРЕДСТВ НА НОРМАЛЬНЫЙ И ПАТОЛОГИЧЕСКИЙ 

РОСТ У КУКУРУЗЫ

Известен ряд веществ, оказывающих подавляющее действие 
на рост опухолей у растений. К числу таких веществ относятся 
ингибиторы свободнорадикальных процессов — производные фе
нолов, такие как пропилгаллат, ионол. Их противоопухолевое 
действие показано как на животных (Эмануэль и Липчина, 
1958, 1963), так и на растениях (Симионеску, 1962; Липсиц и др. 
1962; Мазин, 1967). Активным началом в американском проти
воопухолевом препарате «бактицине», применяемом в плодо
водстве против бактериальных галлов ряда плодовых культур 
является тетралин — 1,2,3,4-тетрагидронафталин (Schroth, Hil
debrand, 1968). Высоким противоопухолевым эффектом обла
дает поверхнастпоактивное вещество твин 60, подавляющее па
тологический рост на ростках картофеля, пораженного возбуди
телем рака картофеля Synchytrium endobioticum (Schilb.) Perc. 
(Долягин, 1969). Причем в отличие от прочих противоопухоле
вых препаратов твин 60 не тормозил нормального роста здоро
вых ростков картофеля.

Целью настоящей работы было исследовать влияние неко
торых противоопухолевых веществ на нормальный и патологи
ческий рост у кукурузы. Были испытаны пропилгаллат, тетра
лин и твин 60. Действие этих веществ на нормальный рост оп
ределяли на корешках двухдневных проростков кукурузы и на 
верхушках побегов молодых растений. Действие их на патологи
ческий рост было испытано на молодых растущих галлах пу
зырчатой головни кукурузы, полученных в результате зараже
ния молодых растений водной суспензией споридий из чистой 
культуры возбудителя пузырчатой головни Ustilgao maydis. 
(DC) Cda. Кукурузу сорта Московская ранняя выращивали на 
грядках на опытном участке Агробиостанции Московского госу
дарственного педагогического института им. В. И. Ленина в 
Павловской слободе (Истринский район Московской области).

Пропилгаллат употребляли в виде 0,1% водного раствора,



твин 60 в виде 0,5% водного раствора, а тетралин в виде эмуль
сии, приготовленной путем смешивания 1 объема тетралина 
с 9 объемами 0,5% водного раствора твина 60. На чистой воде 
без твина тетралин не давал стойкой эмульсии. Каждое из испы
туемых веществ в количестве 10 мл было внесено в 3 чашки 
Петри, где на фильтровальной бумаге были выложены двухднев
ные проростки кукурузы. Через сутки была измерена длина ко
решков проростков. Результаты измерений даны в таблице 1.

,« Т а б л и ц а  1
Влияние противоопухолевых препаратов на рост корешков двухдневных 

проростков кукурузы

Средняя длина корешков в см (для 20 проростков)
№ чашки вода

(контроль)
твин 60 

0,5%
Пропил
галлат

0,1%
тетралин 10% 
твин 60 0,5 %

1 3,0 2,6 1,4 корешки погибли

2 2,9 2,6 1,6 »

3 3,1 2,7 1,4 »

Под действием тетралина в течение суток светлая ткань ко
решков потемнела, роста их совсем не было. Дальнейшие наблю
дения показали, что проростки в этих чашках Петри погибли. 
Пропилгаллат значительно затормозил рост корешков, но про
ростки остались живы. Под влиянием твина 60 наблюдалось 
лишь незначительное, хотя и отчетливо выраженное торможе
ние роста корешков. Таким образом, все испытанные вещества 
оказывали повреждающее действие на клетки нормально расту
щих тканей. Наименьшее повреждение вызывал твин 60.

Действие испытываемых веществ на верхушку стебля куку
рузы осуществлялось путем введения их растворов в количестве 
2—3 мл в листовую воронку молодых растений. Благодаря 
плотности расположения листьев на верхушке, образующих 
своеобразную воронку, растворы задерживались в ней длитель
ное время, постепенно просачиваясь вниз между листьями. Та
кая обработка была проведена трижды с интервалом в 2—3 дня. 
Контрольные растения обрабатывались водой. Этот опыт был 
проделан два раза: ^растениями в фазе 9—10 листьев и в фазе
5—6 листьев. Через 10—12 дней после обработки участки ли
стьев, находящиеся в момент обработки внутри листовой ворон
ки, развернулись, и на них. обнаружились следы действия раст
вора на ткань. На листьях растений, обработанных раствором 
твина 60, были светлые пятна. В районе пятна клетки листьев 
были живыми, но они отличались от клеток нормальных участ
ков листа тем, что в них отсутствовал хлорофилА. Метелка, ко
торая в момент обработки была внутри листовой трубки, оказа



лась недоразвитой, цветки на ней не сформировались. У этих 
растений в пазухах нижних листьев усиленно росли боковые 
почки, из которых развивались боковые побеги — пасынки.

Растения, обработанные водой и раствором пропилгаллата 
ничем не отличались от контрольных, не обработанных расте
ний.

Во втором опыте при обработке растений в фазе 5—6 листьев 
был осуществлен дополнительный вариант — в листовую ворон
ку была внесена смесь растворов твина 60 и пропилгаллата. 
Твин 60 был дан в концентрации 0,1%, пропилгаллат — 0,2%. 
Результат от этой обработки был таким же, как и при обработке 
раствором одного твина: на листьях были светлые пятна, метел
ка недоразвита, а боковые почки тронулись в рост. Отсутствие 
повреждений после обработки раствором одного пропилгаллата 
может быть объяснено тем, что это вещество но достигало кле
ток листа и метелки, благодаря наличию кутикулы и воскового 
налета на поверхности листьев, что обеспечивало несмачивае- 
мость их водой и невозможность проникновения пропилгаллата 
глубоко внутрь листовой воронки до меристема тических участ
ков листьев и зачатка метелки, плотно закрытых листьями* Вод
ный раствор поверхностно-активного вещества твина 60, напро
тив, хорошо смачивал поверхность листьев и, вероятно, по этой 
причине мог проникнуть внутрь листа через устьица, а также 
просочиться между плотно свернутыми листьями до самой вер
хушки побега.

После обработки растений водной эмульсией тетралина всег
да наблюдалось быстрое — спустя несколько часов после обра
ботки — отмирание верхушки стебля, а вслед за этим и гибель 
всего растения. Такое быстрое действие тетралина объясняется 
тем, что, обладая ярко выраженными липофильными свойствами, 
он х о р о ш о  смачивает поверхность листьев и очень легко про
никает внутрь тканей, что было показано американскими иссле
дователями (Schroth, Hildebrand, 1968).

Таким образом, при обработке тканей верхушки стебля так
же было обнаружено повреждающее действие твина 60 и тетра
лина на клетки нормально растущих тканей. Для пропилгалла
та такого действия обнаружено не было, что связано, вероятно, 
с недоступностью молодых растущих тканей верхушки побега 
для водного раствора этого вещества.

Испытание действия твина 60, пропилгаллата и тетралина 
на патологически растущие ткани кукурузы было проведено на 
молодых растущих галлах пузырчатой головни, полученных в 
результате заражения молодых растений кукурузы путем инъ
екции в листовую трубку с помощью шприца суспензии спори
дий Ustilago maydis. Галлы обрабатывали испытуемыми раство
рами путем 2—3-кратного смачивания их поверхности. Рост гал
лов, обработанных растворами твина 60 и пропилгаллата, ничем 
не отличался от роста необработанных галлов. Такое отсутствие



эффекта от обработки, возможно, объясняется тем, что наноси
мые на поверхность галла растворы быстро стекали с нее, не 
успевая проникнуть внутрь галла, чего не наблюдалось при об
работке листовой воронки, в которой растворы могли длитель
ное время задерживаться. Кроме того, поверхность галла по от
ношению ко всему объему его была относительно небольшой, 
гораздо меньше, чем поверхность листьев по отношению к их 
объему. Поэтому через поверхность галла могло проникнуть 
внутрь его значительно меньше раствора, чем через поверхность 
листьев.

Обработка поверхности галла водной эмульсией тетралина 
всегда приводила к гибели тканей галла через несколько часов 
после обработки, а вслед за этим и к гибели всего стебля или ли
ста, на которых развился галл. Это объясняется очень быстрым 
проникновением тетралина внутрь тканей. Таким образом, по
вреждающее действие на патологически растущие ткани было 
обнаружено только у тетралина. У твина 60 и пропилгаллата 
этого обнаружено не было. Но говорить об отсутствии такого 
действия нам не представляется возможным, поскольку мето
дика обработки тканей галла этими веществами была несовер
шенна, и теин 60 и пропилгаллат могли не достигать патологи
чески растущих тканей.

Для того, чтобы выяснить влияние испытываемых веществ 
на самого возбудителя патологического роста у кукурузы — 
Ustilago maydis — было проведено заражение растении спо
ридиями этого грибка с добавлением в водную суспензию их 
твина 60 и пропилгаллата. Тетралин в этом опыте не испыты
вали, поскольку из предшествующих опытов было ясно, что он 
вызывает быструю гибель всех живых тканей кукурузы. Суспен
зию споридий возбудителя готовили путем разбавления водой 
в отношении 1: 4 и тщательного размешивания чистой культуры 
Ustilago maydis 5-меоячяого возраста, выделенной из галлов 
пузырчатой головни и выращенной на питательной среде сле
дующего состава: 50 г глюкозы, 9 г пептона, 5 г КН2РО4, 5,1 г 
MgS04, 0,2 г FeCb, 1 л. воды.
Параллельно были приготовлены суспензии, где вместо воды 
использовали 0,5% водный раствор твина 60 или 0,1% водный 
раствор пропилгаллата. Сразу после приготовления суспензии 
были инъецированы внутрь цветущих початков кукурузы сорта 
Московская ранняя с помощью шприца. В каждый початок вво
дили по 20—30 мл инокулюма. Каждым видом инокулюма было 
заражено по 20—30 початков на 10—15 растениях. Заражение 
было произведено 27/VII, a 22/VIII был проведен учет степени 
пораженное™ початков. При этом учитывали долю зерновок, 
давших патологический рост, от общего числа зерновок в почат
ке, а также наличие патологического роста на листьях обертки 
початка. Результаты учета представлены в таблице 2,



Т а б л и ц а  2
Влияние тайна 60 и пропилгаллата, введенных б инокулюм, 

на степень поражения зараженных початков кукурузы

Способ приготовле
ния суспензии 

споридий

Средний % зерновок 
в початке, давших 

патологический рост

% початков с патоло
гически разросшимися 

листьями обертки

На воде (контроль) 65 4
На 0,5% растворе 
твина 60 70 20
На 0,1% растворе 
пропилгаллата 100 0

Результаты этого опыта свидетельствуют о том, что твин 60 
и пропилгаллат не подавляют возбудителя и не мешают зара
жению им тканей хозяина. Добавление в инокулюм твина 60, на
оборот, способствовало лучшему заражению, что можно объяс
нить тем, что наличие поверхностноактивного вещества улуч
шало доступ возбудителя в ткани растения-хозяина, благодаря 
лучшему смачиванию суспензией поверхностей внутри початка 
и листьев обертки. Это предположение подтверждается также 
следующим фактом. У растений в вышеописанном опыте, когда 
й листовую воронку в фазе 5—6 листьев вводились растворы 
испытываемых веществ, произошло естественное заражение пу
зырчатой головней, благодаря занесению спор в их листовые во
ронки с соседних растений, имеющих зрелые галлы пузырчатой 
головни. Заражение произошло только у тех растений, в листо
вую воронку которых вводили раствор твина 60 или раствор 
пропилгаллата вместе с твипом 60. У рядом растущих растений, 
обработанных водой или раствором одного пропилгаллата зара
жения не произошло. Присутствие твина 60 в инокулюме спо
собствовало лучшему смачиванию поверхностей в глубине листо
вой воронки и тем самым облегчало проникновение возбудителя 
к молодым наиболее поражаемым тканям.

Обнаруженное нами усиление поражения кукурузы пузыр
чатой головней в присутствии твина 60 противоречит описан
ным фактам подавления твином 60 патологического роста па 
ростках клубней картофеля, зараженных возбудителем рака 
картофеля Synchytrium endobioticum (Долягин, 1969). По дан
ным Делягина, твин 60 не мешал нормальному росту незаря
женных ростков картофеля, а в наших опытах это вещество по
вреждало клетки молодых листьев и зачатка метелки, вызывая 
на листьях образование бесхлорофильных пятен и тормозя раз
витие метелки. Объяснить эти противоречивые факты можно 
тем, что твин 60 повреждает меристематические и прочие моло
дые клетки, расположенные главным образом на поверхности 
или близко к поверхности органа. Повреждающее действие тви
на 60 доказывается хотя и незначительным, но отчетливо выра-



женньтм торможенйем роста корешков проростков кукурузы 
(таблица 1). Такое незначительное повреждение поверхностных 
клеток нормальных ростков картофеля, состоящих из плотных 
тканей и имеющих относительно небольшую поверхность, могло 
мало отразиться или вообще не отразиться на их росте, в особен
ности если самая верхушка ростка мало контактировала с раст
вором этого вещества. У кукурузы этот контакт был более дли
тельным, поскольку листовая воронка способствовала задержа
нию раствора и сохранению его между плотно свернутыми ли
стьями. Действие твина 60 на патологически растущие ростки 
картофеля было значительно более повреждающим в силу того, 
что они представляют собой рыхлые образования с очень боль
шой поверхностью. Причем наиболее активный рост сосредото
чен в поверхностных слоях опухоли, где находится возбудитель 
и имеет место наибольшая стимуляция роста и деления клеток 
хозяина (Гегерман, 1957). Повреждение поверхностных кле
ток, по-видимому, препятствовало развитию паразита и останав
ливало рост опухоли.

Заключение
Проведенные нами опыты и наблюдения показали, что проти

воопухолевые вещества, применяемые на растениях — твин 60, 
подавляющий развитие раковых наростов на картофеле, пропил- 
галлат, подавляющий развитие наростов при киле капусты и 
раке картофеля, и тетралин, подавляющий рост бактериальных 
галлов у ряда плодовых деревьев,— обнаружили при испытании 
их на кукурузе тормозящее рост и повреждающее действие на 
нормально растущие ткани.

Наиболее сильным действием обладает тетралин, который в 
течение короткого времени убивает как нормально, так и пато
логически растущие ткани кукурузы. Более мягким действием 
обладают пропилгаллат и твин 60. Оба эти вещества тормозят 
рост корешков проростков кукурузы, пропилгаллат в большей, а 
твин 60— в меньшей степени. Кроме того, раствор твина 60, вве
денный в листовую воронку молодых растений кукурузы, тормо
зит рост верхушки стебля и подавляет развитие зачатка метелки.

Пропилгаллат и твин 60, добавленные в инокулюм, не ока
зывают тормозящего действия на процесс заражения кукурузы 
возбудителем пузырчатой головни. Твин 60 даже несколько уве
личивает степень заражения.

Противоопухолевый эффект твина 60 при раке картофеля, 
по-видимому, связан с особенностями локализации возбудителя и 
патологически растущих тканей в поверхностных частях рако
вого нароста.
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