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На территории Государственного природного заповедника “Кивач” (Северо-запад России, Респуб-
лика Карелия) в условиях супралиторали побережья реки Суны изучены особенности роста 3-х ви-
дов эпилитных лишайников – Bellemerea alpina, Lecidea lapicida, Protoparmeliopsis muralis. Анализиро-
вались данные за 11-летний период наблюдения. Для каждого исследуемого таллома с помощью ре-
грессионного анализа создана модель роста, отражающая зависимость площади таллома от года
измерения и позволяющая оценить возраст талломов. Получены данные о размерах (см2), скорости
роста (см2/год), возрасте (лет) талломов. Для данных признаков оценен доверительный интервал
средних и доверительный интервал возможных значений при вероятности P = 95%.
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Работы по изучению роста разных экологиче-
ских групп лишайников активно проводятся с се-
редины ΧΧ столетия (Platt, Amsler, 1955; Andrews,
Webber, 1964; Armstrong, 1974; Innes, 1985; Гала-
нин, 1997; Beschel, 2019). Исследование роста и
продолжительности жизни эпилитных лишайни-
ков во многом стимулировались практической
задачей – использованием этих параметров в лихе-
нометрическом датировании каменных поверхно-
стей геологических и археологических объектов
(Галанин, Глушкова, 2003). Также изучение роста
эпилитной группы лишайников, восполняет про-
бел в представлениях о моделях роста лишайников,
оценке возраста талломов и продолжительности
жизни. Эти знания позволят прогнозировать разви-
тие локальных популяций эпилитных лишайников
(численность, размерно-возрастную структуру,
проективное покрытие, плотность населения, за-
нимаемую площадь), а при достаточном накопле-
нии данных и развитие сообществ эпилитных ли-
шайников.

В качестве показателя размера и скорости ро-
ста талломов чаше всего используется диаметр
таллома (Platt, Amsler, 1955; Armstrong, 1974; Гала-
нин, Глушкова, 2003). Модель рост талломов эпи-
литных лишайников представляется в виде фаз
роста (Armstrong, 1974): 1) долинейная (прирост
таллома с возрастом нарастает в логарифмиче-

ской прогрессии); 2) линейная (ежегодный при-
рост постоянный); 3) постлинейная (ежегодный
прирост постепенно уменьшается).

Скорость роста и продолжительность жизни
лишайников зависят от генетических особенно-
стей конкретного вида и от характеристик места
обитания, в частности: климатических условий;
химического состава и физических свойств суб-
страта; а также видового состава синузий (Викто-
ров, 1956; Домбровская, 1963; Innes, 1985; Гала-
нин, Глушкова, 2003). Учитывая различия эколо-
гических условий, скорость роста эпилитных
лишайников может существенно варьировать не
только на региональном уровне, но и на уровне
локальных местообитаний и даже внутри одного
местообитания (Быков, Давыдов, 2011; Дьякова,
Останин, 2013).

Самая медленная скорость роста отмечена у
накипных лишайников (0.01–0.70 мм/год) (Тур-
манина, 1979; Beschel, 2019). В связи с этим, по
оценкам исследователей, накипные лишайники
могут иметь значительно большую продолжитель-
ность жизни по сравнению с другими биоморфами
лишайников или другими организмами. Так, по
оценкам исследователей, в циркумполярных и вы-
сокогорных областях продолжительность жизни
накипных жизненных форм лишайников может
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достигать нескольких тысяч лет (Beschel, 1957;
Reger, Pewe, 1969; Calkin, Ellis, 1980). В умеренной
зоне средняя продолжительность жизни накипных
видов лишайников ниже (500–600 лет) (Галанин,
Глушкова, 2003; Галанин, 2012). Оценка возраста
талломов лишайников чаще всего проводится кос-
венными методами, значительно меньше работ ка-
сается прямых наблюдений за изменением разме-
ров талломов (Галанин, Глушкова, 2003).

Данная работа продолжает изучение роста
эпилитной группы лишайников в условиях Юж-
ной Карелии (Курбатов, Сонина, 2020). Целью
настоящего исследования являлось изучение осо-
бенностей и продолжительности роста лишайни-
ков 3-х видов: Bellemerea alpina (Sommerf.) Clauza-
de & Cl. Roux, Lecidea lapicida (Ach.) Ach., Proto-
parmeliopsis muralis (Schreb.) M. Choisy.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Изучение роста эпилитных видов лишайников

проведено на территории Государственного при-
родного заповедника “Кивач” (Кондопожский
район, Республика Карелия) в условиях средне-
таежной подзоны, на диабазовых скальных выхо-
дах, в условиях супралиторали побережья реки
Суны, в пределах мониторинговых площадок, за-
ложенных в 2007 г.

Объектами исследования являлись: B. alpina –
беллемерея альпийская, L. lapicida – лецидея
камнерезная, P. muralis – протопармелиопсис на-
стенный, характеризующиеся плагиотропным
типом роста, радиальными талломами, однокле-
точными элипсоидными спорами (B. alpina – 9–
21 × 6–8 мкм, L. lapicida – (7.2) 8–12 (16) × (4.5) 6–
7.2 (8) мкм, P. muralis – 7.1–15 × 5–6 мкм). Виды
B. alpina и L. lapicida имеют накипной ареолирован-
ный таллом, P. muralis относится к классу накипных
диморфных: в центральной части чешуйчато-
ареолированный, по краю лопастной таллом.
Все виды – эпилиты (B. alpina, L. lapicida – обли-
гатные эпилиты, P. muralis изредка может встре-
чаться на почве или древесине), приуроченные к
кислым породам, встречающиеся в Северном по-
лушарии (Purvis et al., 1992; Голубкова и др., 1998).
В таксономическом отношении все виды принад-
лежат к отделу Ascomycota, классу Lecanoromy-
cetes, порядкам Lecideales (B. alpina, L. lapicida) и
Lecanorales (P. muralis), семействам Lecideaceae
(B. alpina, L. lapicida) и Lecanoraceae (P. muralis)
(Андреев и др., 2013; Westberg et al., 2021).

Исследование роста талломов проводилось в
течение 11 лет (2007–2018 гг.). За указанный пери-
од получены данные о росте 14-ти талломов B. al-
pina, 15-ти талломов L. lapicida и 17-ти талломов
P. muralis.

Для получения данных о росте талломов фик-
сировали изменение размеров талломов по годам.

В качестве показателя, отражающего размер тал-
лома, была использована площадь (см2). Фикси-
рование площади талломов проводили в полевых
условиях в сухую солнечную погоду. На прозрач-
ную полиэтиленовую пленку обводились конту-
ры талломов с использованием лупы (×7-кратное
увеличение). В лабораторных условиях контуры
сканировались вместе с линейкой, по шкале ли-
нейки проводилось масштабирование и измере-
ние площади талломов в программе Autocad
(Курбатов, Сонина, 2020; Фадеева, Сонина, 2000,
2001). С помощью регрессионного анализа в сре-
де Excel (Ивантер, Коросов, 2003) построены мо-
дели роста (зависимость размера таллома (см2) от
года измерения) для каждого исследуемого талло-
ма. Скорость роста (см2/год) и возраст (лет) тал-
ломов оценивались по моделям роста. Методом
бутстреп (генерировалось 5000 фантомных выбо-
рок) в среде R произведен расчет доверительных
интервалов средних изучаемых признаков – ско-
рость роста, максимальных размеров и возраста
талломов (Мастицкий, Шитиков, 2014). Также
оценен интервал возможных значений признаков
при вероятности P = 95%. (Ивантер, Коросов,
2003). На основе полученных доверительных ин-
тервалов возможных значений изучаемых при-
знаков построены теоретические модели роста
талломов, прогнозирующие максимальную про-
должительность роста и максимальный размер,
которые талломы способны достигать в локаль-
ной популяции в зависимости от их скорости ро-
ста, таким образом, чтобы значения данных пара-
метров оставались в пределах доверительного ин-
тервала возможных значений признаков при
вероятности Р = 95%.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Исследование закономерностей роста у трех
видов эпилитных лишайников, заселяющих один
скальный выход на побережье реки Суна в усло-
виях Южной Карелии, показало, что талломы ис-
следуемых видов в диапазоне зафиксированных
минимальных и максимальных размеров (1–26 см2)
обладают линейным ростом. На рис. 1, 2, 3 пред-
ставлены модели роста талломов, отражающие
зависимость размера талломов от года измерения.
Коэффициент a в уравнениях таких моделей (у =
= ax + b) соответствует скорости роста таллома.
Полученные модели роста позволяют оценивать
возраст талломов (рис. 4, 5, 6). Статистические по-
казатели изучаемых параметров талломов (макси-
мальный размер талломов, см2; скорость роста,
см2/год; и возраст, лет) приведены в табл. 1.

Изучаемые параметры талломов имеют нор-
мальное распределение (тест Шапиро–Уилка (p >
> 0.05)), что в соответствии с данным законом
позволяет провести интервальную оценку стати-
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стических показателей. Так в табл. 1 приведены
доверительные интервалы средних значений изу-
чаемых признаков (при вероятности P = 95%). И,
что не менее важно, приведены доверительные
интервалы возможных значений изучаемых при-
знаков, исходя из того, что при нормальном рас-
пределении признака 95% вариант генеральной

совокупности будет находиться в доверительном
интервале M ± 1.96SD (табл. 1). При таком расче-
те 1.96 (квантиль распределения Стьюдента – t)
корректируется в зависимости от объема выбор-
ки. Диапазон значений M ± t · SD для размеров
талломов, скорости роста, возраста отражает ва-
риацию значений этих признаков в норме, позво-

Рис. 1. Рост талломов Bellemerea alpina: a – эмпирические данные; b – линия тренда.
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Рис. 2. Рост талломов Lecidea lapicida: a – эмпирические данные; b – линия тренда.
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ляет судить о минимальных и максимальных зна-
чениях данных признаков при вероятности 95%.
Значения, выходящие за этот диапазон, можно
считать аномальными, то есть нехарактерными
для локальной популяции. Максимальное значе-
ние возраста талломов в интервале M + t · SD –
должно соответствовать максимальной продолжи-
тельности роста. Данная величина должна быть
близка к максимальной продолжительность жиз-

ни, которую некоторые талломы способны до-
стигать в популяции, так как, по нашим наблюде-
ниям, талломы после остановки роста могут пол-
ностью разрушаться за несколько лет.

Самой высокой средней скоростью роста об-
ладают талломы вида P. muralis (М = 0.88 см2/год),
несколько ниже скорость роста у талломов L. lapi-
cida (М = 0.74 см2/год). По критериям Стьюдента
и Фишера скорость роста этих видов значимо не

Рис. 3. Рост талломов Protoparmeliopsis muralis: a – эмпирические данные; b – линия тренда (Курбатов, Сонина 2020).
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Рис. 4. Продолжительность роста талломов Bellemerea alpina, лет: a – теоретические данные.
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отличается (p > 0.05). Размеры талломов данных
видов отличаются значимо (p < 0.05), максималь-
ный зафиксированный размер L. lapicida – 18 см2,
P. muralis – 26 см2. По продолжительности роста

оба вида не отличаются (p > 0.05), максимальный
возраст их талломов в пределах доверительного
интервала возможных значений при вероятности
P = 95% может достигать 25 лет (табл. 1).

Рис. 5. Продолжительность роста талломов Lecidea lapicida, лет: a – теоретические данные.
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Рис. 6. Продолжительность роста талломов Protoparmeliopsis muralis, лет: a – теоретические данные.
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Самой медленной скоростью роста, обладает
B. alpina (М = 0.48 см2/год), по скорости роста вид
значимо отличается от двух других (p < 0.05). B. al-
pina, как и P. muralis, может достигать относитель-
но крупных размеров – 26 см2. И при этом, в от-
личие от предыдущих видов, имеет значимо боль-
ший возраст (p < 0.05), максимальный возраст в
пределах доверительного интервала возможных
значений – 58 лет (табл. 1).

Очевидные взаимосвязи между размером и
скоростью роста талломов позволяют обосновать
продолжительность роста талломов и дают пред-
ставление о их продолжительности жизни. При ли-
нейном росте взаимосвязи между данными пара-
метрами талломов выглядит следующим образом:

ПР – продолжительность роста, лет; Р – размер
таллома, см2; СР – скорость роста, см2/год.

Чем больше максимальный размер таллома,
достигаемый в процессе роста и/или меньше его
скорость роста, тем продолжительность роста и
соответственно продолжительность жизни боль-
ше. И наоборот, чем меньше максимально дости-
гаемый размер таллома и/или больше скорость
роста, тем меньше продолжительность роста и
продолжительность жизни.

Так, относительно большой продолжительно-
сти роста B. alpina (58 лет) способствуют низкая
скорость роста и большие размеры, достигаемые

= РПР , где
СР

талломами. Меньшей продолжительности роста
P. muralis (25 лет), в данном случае, способствует
высокая скоростью роста, в то время как у L. lapi-
cida (25 лет) при относительно одинаковой скоро-
сти роста с предыдущим видом – относительно
небольшие размеры талломов.

Внутри одной популяции, у талломов c разной
скоростью роста, данные взаимосвязи объясняют
различия в достигаемых размерах и продолжитель-
ности роста. Проведено прогнозирование макси-
мальных размеров и максимальной продолжитель-
ности роста талломов, обладающих разной скоро-
стью роста, таким образом, чтобы значения данных
параметров оставались в пределах доверительно-
го интервала возможных значений признаков при
вероятности Р = 95%. Теоретически, при дости-
жении одного из параметров верхнего предела до-
верительного интервала возможных значений
рост большинства талломов должен останавливать-
ся. Линейный рост таллома в данном случае выра-
жен уравнением без свободного члена – у = aх, где
коэффициент a – это скорость роста таллома
(см2/год); х – возраст таллома (лет); у – размер
таллома (см2). Коэффициент a на графиках изме-
няется с шагом 0.1 в пределах диапазона скорости
роста конкретного вида (рис. 7, 8, 9).

С помощью данных моделей выявлено, что
медленнорастущие талломы, за максимальную
продолжительность роста, не успевают достиг-
нуть максимальных размеров, характерных для
локальной популяции, в силу недостаточной ско-

Таблица 1. Параметры талломов

Примечание: Min – минимальное значение признака; Max – максимальное значение признака; M – среднее значение; SD –
стандартное отклонение; P – статистическая вероятность, %; M ± t ⋅ mM – доверительный интервал средней; SD ± t ⋅ mSD –
доверительный интервал стандартного отклонения; M ± t ⋅ SD – доверительный интервал возможных значений признака; t –
квантиль распределения Стьюдента; min и max – минимальное и максимальное значение входящее в доверительный интер-
вал; СР – скорость роста талломов, см2/год; МР – максимальный размер таллома (см2) достигнутый за период наблюдений;
В – возраст таллома, лет.

Параметры Min Max M
M ± t · mM

P = 95% SD
SD ± t · mSD

P = 95%
M ± t · SD
P = 95%

min max min max min max

Bellemerea alpina
СР 0.34 0.62 0.48 0.41 0.54 0.10 0.05 0.12 0.25 0.70
МР 11.79 25.99 17.06 13.89 21.19 5.50 1.18 6.68 4.48 29.65
В 25 50 36 30 43 10 6 11 14 58

Lecidea lapicida
СР 0.29 1.24 0.74 0.58 0.90 0.29 0.21 0.37 0.17 1.31
МР 5.83 18.24 10.70 9.07 12.41 3.53 2.08 4.46 3.11 18.30
В 8 23 15 13 18 5 3 6 5 25

Protoparmeliopsis muralis
СР 0.40 1.50 0.88 0.73 1.04 0.31 0.19 0.40 0.20 1.56
МР 6.30 26.39 14.76 11.91 17.93 6.10 3.82 7.49 1.53 28.00
В 11 25 17 15 19 4 2 5 9 25
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рости роста. Талломы, обладающие скоростью
роста близкой к средней, могут достигать макси-
мальных размеров и максимальной продолжи-
тельности роста, в силу оптимальности скорости
роста. Такие талломы могут полностью реализо-
вать потенциал роста, как во времени, так и по
размеру. Быстрорастущие талломы значительно
быстрее достигают максимальных размеров, по-
этому их продолжительность роста и жизни со-
кращается.

Так, в ряду талломов B. alpina со скоростью ро-
ста от 0.2 до 0.5 см2/год, максимальные размеры

увеличиваются с 5 до 29 см2. При скорости роста
0.5 см2/год таллом достигает максимальных раз-
меров – 29 см2 за 58 лет. При увеличении скоро-
сти роста 0.6–0.7 см2/год рост талломов ограни-
чивается уже достигнутым максимальным разме-
ром, вследствие чего, продолжительность роста
сокращается с 58 до 42 лет (рис. 7).

В ряду талломов L. lapicida обладающих скоро-
стью роста от 0.2 до 0.7 см2/год, максимальные
размеры увеличиваются с 5 до 18 см2. При скорости
роста 0.7 см2/ год за 25 лет происходит достижение

Рис. 7. Прогнозирование размера и возраста талломов Bellemerea alpine в зависимости от скорости роста: a – теорети-
ческие данные.
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Рис. 8. Прогнозирование размера и возраста талломов Lecidea lapicida в зависимости от скорости роста: a – теоретиче-
ские данные.
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максимального размера – 18 см2. У талломов с более
высокой скоростью роста – 0.8–1.4 см2/год продол-
жительность роста сокращается с 25 до 13 лет, в
силу указанных выше причин (рис. 8).

Для талломов P. muralis, обладающих скоро-
стью роста от 0.2 до 1.1 см2/год, максимальные
размеры увеличиваются с 5 до 28 см2. При скоро-
сти роста 1.1 см2/год за 25 лет (прогнозируемая
максимальная продолжительность роста) талло-
мы достигают максимального размера – 28 см2. У
талломов с более высокой скоростью роста – 1.2–
1.6 см2/год время роста сокращается с 25 до 17 лет,
за счет быстрого достижения талломами макси-
мальных размеров (рис. 9).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

В научной литературе сформировалась теория
о 3-х фазах роста эпилитных лишайников. Боль-
шинство исследований содержат данные о ли-
нейной фазе роста талломов, по-видимому, в си-
лу наибольшей продолжительности данной фазы
(Armstrong, 1973, 1974; Proctor, 1977; Галанин,
Глушкова, 2003). Значительно меньше информа-
ции о долинейной фазе роста ювенильных талло-
мов, размером менее 1 см2 (Armstrong, 1974; Proc-
tor, 1977) и постлинейной фазе сенильных разру-
шающихся особей (Hale, 1974).

В качестве показателя в исследованиях роста
эпилитных лишайников чаще используется ли-
нейная характеристика – диаметр таллома (Arm-
strong, 1973), как правило, наибольший диаметр
таллома, что, по всей видимости, связано с про-

стотой его измерения в полевых условиях. Часто
со временем талломы теряют округлую форму, так
как прирост краевой части талломов идет неравно-
мерно, а рост некоторых участков талломов может
полностью останавливаться. Поэтому, площадь
должна более полно отражать размеры и скорость
роста таллома, особенно при многолетних на-
блюдениях.

В данном исследовании не был проанализирован
рост ювенильных талломов (размером менее 1 см2),
что связано с их малым присутствием в синузиях
и сложностью фиксирования роста маленьких
талломов на субстрате в естественных условиях.
По немногочисленным данным литературы ско-
рость роста ювенильных талломов в диаметре
увеличивается нелинейно (Armstrong, 1974; Proc-
tor, 1977), талломы в этот период набирают ско-
рость роста. В публикации Проктора (Proctor,
1977) представлены данные роста талломов Buel-
lia canescens (Dicks.) De not. У талломов менее
2.5 мм отмечается нелинейный рост, у талломов
более 2.5 мм отмечен линейный рост. Значения
скорости роста, соответствующие линейной фазе
роста (1 мм в год), появляются при размерах тал-
ломов около 2 мм. Таллом данного вида фазу не-
линейного роста проходит за 5 лет, достигая раз-
мера около 2 мм, после чего наступает линейная
фаза роста. Похожие данные представлены и в
публикации Армстронга (Armstrong, 1974) на
примере талломов листоватых лишайников Par-
melia conspersa (Ehrh ex Ach.) Ach. и P. glabratula ssp.
fuliginosa (Fr. ex Duby.) Laund: переход к линейно-
му росту происходит при диаметре талломов
2.5 мм и скорость роста 1 мм в год и более. Можно

Рис. 9. Прогнозирование размера и возраста талломов Protoparmeliopsis muralis в зависимости от скорости роста: a –
теоретические данные.
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предполагать, что нелинейная фаза роста прохо-
дит относительно быстро. Если перевести размер
таллома диаметром (d) 2.5 мм в площадь (S)
округлого таллома

то она составит примерно 0.05 см2, при такой пло-
щади таллома можно ожидать переход к линейно-
му росту.

Стоит отметить, что нелинейность роста тал-
ломов на графиках также может вызываться, в
случае, когда модель роста строится не по каждо-
му таллому в отдельности, а по приростам выбор-
ки талломов разных размеров и обладающих раз-
ной скоростью роста, что в свою очередь вносит
искажение в модель. Наиболее точные модели
роста можно строить по каждому таллому в от-
дельности, но это более трудоемко и требует не
один год наблюдений за ростом каждого исследу-
емого таллома (Armstrong, 1974; Proctor, 1977).

Рост площади талломов исследуемых видов в
диапазоне от минимально зафиксированных раз-
меров до максимальных (1–26 см2) происходил
линейно. Данные результаты получены на осно-
вании 11-летнего периода наблюдений. Старым
талломам свойственна фрагментация (разруше-
ние таллома, часто начинающиеся в центральной
части), по некоторым данным с этого момента
может наступать постлинейная фаза, в которой
скорость роста начинает снижаться (Hale, 1974),
также существуют сообщения, что скорость роста
после начала фрагментации может оставаться на
том же уровне (Armstrong, 1974). Учитывая дан-
ные настоящего исследования, линейный тренд
достаточно хорошо описывает рост площади тал-
ломов фактически до максимальных размеров,
характерных для исследуемых видов, даже при
наличии фрагментации. Вследствие сравнитель-
но небольшой продолжительности жизни иссле-
дуемых видов остановка роста может происхо-
дить за короткий период, который сложно зафик-
сировать, а процесс фрагментации продолжится
до полного разрушения таллома. По нашим на-
блюдениям некоторые талломы исследуемых ви-
дов после остановки роста могут полностью раз-
рушаться за несколько лет.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Талломы исследуемых видов в диапазоне за-

фиксированных размеров 1–26 см2 обладают ли-
нейным ростом и имеют относительно постоян-
ную скорость роста.

В пределах вероятности P = 95%: максималь-
ный размер B. alpina составляет 29.6 см2, средняя
скорость роста – М = 0.48 см2/год, максимальная
продолжительность роста – 58 лет; максималь-

= π
2
 ,

4
dS

ный размер L. lapicida – 18.3 см2, средняя ско-
рость роста М = 0.74 см2/год, максимальная про-
должительность роста – 25 лет; максимальный
размер P. muralis составляет 28 см2, средняя ско-
рость роста М = 0.88 см2/год, максимальная про-
должительность роста – 25 лет.

В пределах доверительных интервалов возмож-
ных значений изучаемых признаков (P = 95%)
спрогнозирована зависимость продолжительно-
сти роста и размера таллома от скорости роста.
Так медленнорастущие талломы, за максималь-
ную продолжительность роста, не успевают до-
стигнуть максимальных размеров, характерных
для локальной популяции, в силу недостаточной
скорости роста. Талломы, обладающие скоростью
роста близкой к средней, могут достигать макси-
мальных размеров и максимальной продолжитель-
ности роста, в силу оптимальности скорости роста,
то есть полностью реализовать потенциал роста,
как во времени, так и по размеру. Быстрорасту-
щие талломы значительно быстрее достигают
максимальных размеров, поэтому их продолжи-
тельность роста и жизни сокращается.
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Growth of Epilithic Lichen under the Conditions of South Karelia

A. A. Kurbatov1, # and A. V. Sonina2, ##
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On the territory of the Kivach State Nature Reserve (North-West Russia, the Republic of Karelia) in the su-
pralittoral conditions of the Suna River coast, the growth characteristics of 3 epilithic lichen species – Belle-
merea alpina, Lecidea lapicida, Protoparmeliopsis muralis – were studied. Data were analyzed over an
11-year follow-up period. For each studied thallus, a growth model was created using regression analysis,
which reflects the dependence of the area of the thallus on the year of measurement and makes it possible to
estimate the age of the thalli. Data were obtained on the size (cm2), growth rate (cm2/year), and age (years)
of thalli. For these signs, the confidence interval of the means and the confidence interval of possible values
were estimated at a probability of P = 95%.

Keywords: epilithic lichens, growth model, growth rate, thallus size, thallus age
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