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Малолетние (одно- и двулетние) растения по своим биоморфологическим свойствам представляют
категорию жизненных форм, стоящую особняком от растений всех остальных жизненных форм.
Поэтому классические подходы отечественной популяционной биологии растений, связанные с
анализом спектров онтогенетических состояний, оказываются ограниченно применимыми или не-
применимыми вообще, т.е. для них необходима разработка особых подходов. Чрезвычайно высокая
пластичность малолетних растений, как и поливариантность онтогенеза, придающие их популяци-
ям поразительную разнородность в аспекте ритмов и темпов развития, жизненного состояния и
плодовитости особей, обусловливают обязательность применения длительных наблюдений на по-
стоянных площадках с регистрацией числа и размеров особей по числу слагающих их тела фитоме-
ров (модулей) в их динамике, фенологических фаз. Закономерно несинхронное прорастание семян
в популяциях многих видов приводит к поликогортности – последовательному появлению в актив-
ной части популяции когорт проростков, каждая из которых развивается в сложившейся к тому мо-
менту более напряженной эколого-ценотической ситуации (усилившейся конкуренции) и потому
состоит из особей более мелких размеров. Анализ размерных спектров зачастую сильно положи-
тельно асимметричных распределений по классам общей биомассы, предусматривающий коррект-
ное применение статистических приемов, способен дать ценную информацию о популяциях мало-
летних растений, длительности их жизни и детальную характеристику их реальных конкретных
жизненных форм. Вопреки опубликованному ранее мнению суммарная плодовитость особей низ-
ших размерных классов оказывается заметно выше плодовитости немногочисленных высоко пло-
довитых наиболее крупных особей. Самые мелкие экземпляры наиболее эффективны в плане ре-
продукции, демонстрируя высокие значения репродуктивного усилия, при том что в популяциях
малолетников часто имеет место изометрия.
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В известной книге “Размеры животных: поче-
му они так важны” К. Шмидт-Ниельсен (1987) по
вполне понятным причинам обращается за при-
мерами почти исключительно к миру животных.
Лишь вскользь, анализируя содержание таблицы 1.1,
он упоминает без комментариев калифорнийские
секвойи, намного (в 10–15 раз!) превышающие по
размерам синего кита – рекордсмена из мира жи-
вотных. Еще одно упоминание представителей
мира растений фигурирует в книге на графиче-
ской иллюстрации (с. 92), заимствованной из то-
же весьма известной работы Геммингсена (Hem-
mingsen, 1934), где среди облаков точек для видов
животных, на основе которых рассчитана приве-
денная здесь же линия регрессии, обозначены
точки для деревьев (бука). Такая ситуация может
породить иллюзию, что для растений размеры те-
ла не так важны, если важны вообще, а процеду-

ра, обозначенная в оригинальном заглавии книги
К. Шмидта-Ниельсена труднопереводимым (по
признанию осуществлявшего перевод книги
Н.В. Кокшайского) словом “scaling” (шкалирова-
ние, масштабирование), к растениям обычно не
применяется, что, конечно, далеко не так. Да, как
совершенно справедливо отмечает переводчик в
предисловии, “сама конструкция тела животно-
го, его важнейших систем и органов в немалой
степени определяется размерами, претерпевая в
ходе эволюции то сравнительно легкие и законо-
мерные, но иногда очень резкие и как бы внезап-
ные преобразования в зависимости от масштаба”
(Шмидт-Ниельсен, 1987, с. 6). Но размеры расте-
ний, приобретаемые в процессе свойственного им
модульного, потенциально неограниченного ро-
ста, тоже очень важны, и притом на обоих “полю-
сах” – полюсе максимально возможных для осо-
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бей вида размеров и полюсе минимальных, но
уже допускающих переход в репродуктивное со-
стояние, размеров. Миниатюризация и грандиза-
ция – два процесса, взаимодействующие в ходе
эволюции малолетних растений, поэтому при со-
хранении шансов у отдельных особей вырастать
до присущих виду максимальных размеров боль-
шая часть популяции представлена мелкими осо-
бями, и все они, являясь дискретными генетами,
выгодно отличаются в методическом плане от
многолетних растений дискретностью, наличием
четких границ между особями в составе популя-
ции. Проблемы с выделением счетных единиц,
которая остро ощущается при работе с многолет-
ними растениями, зачастую обладающими спо-
собностью к вегетативному размножению и фор-
мированию рамет, здесь не возникает, и к тому же
имеется возможность использовать весовые по-
казатели, определять массу как надземных орга-
нов, так и корневой системы, скелетная часть ко-
торой может быть с необходимой полнотой из-
влечена и взвешена.

МЕСТО МАЛОЛЕТНИХ РАСТЕНИЙ
В РАЗМЕРНЫХ СПЕКТРАХ ВСЕХ 

ЦВЕТКОВЫХ РАСТЕНИЙ

Наверное, не будет ошибкой сказать, что изу-
чение пластичности особей в популяциях расте-
ний, и в первую очередь малолетних, у которых
это свойство выражено в очень яркой форме,
представляет некую “изюминку” популяционной
биологии. При этом амплитуда изменчивости

размеров у малолетних растений даже в границах
одной популяции впечатляет: размеры самой
крупной генеративной особи у некоторых видов
могут превышать размеры самой мелкой в 50 тыс.
раз (Harper, 1977).

Отсюда понятно, что проблему логично рас-
сматривать и на межвидовом (как это делал
К. Шмидт-Ниельсен), и на внутривидовом и по-
пуляционном уровнях. Именно по этой причине
в настоящей статье предпринята попытка рас-
смотреть наиболее важные и интересные вопро-
сы, связанные с размерами тела (включая в них и
корневую систему) у малолетних цветковых рас-
тений в активном и покоящемся (в форме жизне-
способных семян) состоянии, их изменчивостью
и зависимостью от размеров особей их репродук-
тивных характеристик. В число рассматриваемых
вопросов, принимая во внимание сильную из-
менчивость общих размеров особей у растений,
включены и аллометрические показатели.

Способность к потенциально неограниченно-
му росту реализуется далеко не всегда и не всеми
особями. При этом в ходе эволюции цветковых
растений, если принимать за иллюстрацию ее
главной линии редукционный ряд жизненных
форм, она становится даже более лимитирован-
ной. Закономерностям изменчивости размеров
тела живых существ на межвидовом уровне по-
священа очень интересная, но незаслуженно за-
бытая работа Л.Л. Численко (1981). Взяв размеры
тела (у растений высоту или длину главного побе-
га) как очень удобный, легко измеримый и вместе
с тем биологически важный признак, тесно свя-
занный со многими (морфологическими, физио-
логическими, экологическими) свойствами орга-
низмов, известный из справочной литературы
для большинства видов животных и растений,
Л.Л. Численко провел их сопоставление. Были
сравнены и кривые распределения (вершины ко-
торых обозначают положение оптимумов) по
классам размеров числа видов, и средневидовые
характеристики размеров (у растений – макси-
мальной высоты) в таксонах. Среди других в мо-
нографии представлено логарифмированное рас-
пределение значений максимальной длины глав-
ного побега (в мм) для 15394 видов цветковых
растений флоры СССР разных жизненных форм,
которое, как и для других обширных таксонов,
имело вид симметричной логнормальной кривой.
На рис. 1 приведена эта кривая вместе с кривыми
распределения 314 видов малолетних растений
(Маевский, 2014) по классам значений макси-
мальной и минимальной высоты, фигурирующих
в определителе.

Наряду с логнормальностью приведенных
кривых в соответствии с законом логнормального
распределения Геммингсена (Hemmingsen, 1934)
налицо удивительное сходство полигона, полу-

Рис. 1. Кривые распределения по классам максималь-
ной высоты для малолетников (Маевский, 2014) – 1;
всех цветковых флоры СССР (данные Л.Л. Численко
(1981), взятые им из издания “Флора СССР”) – 2; и
классам минимальной высоты малолетников (Маев-
ский, 2014) – 3.
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ченного Л.Л. Численко, с полигоном распределе-
ния видов малолетников по классам максималь-
ной высоты. Даже принимая во внимание лога-
рифмическую трансформацию данных, нельзя не
отметить это сходство и близость средних величин
(2.65–2.71). Для подобающей оценки значимости
этих средних процитируем дословно Л.Л. Числен-
ко (1981, с. 191): “Средневидовой размер тела так-
сонов надвидового ранга не есть пустая абстрак-
ция. Вместе с тем он и не является персонифици-
рованной характеристикой некоего “среднего
вида”, не существующего в природе. Средняя есть
абстрактная и однозначная характеристика сово-
купности, и имеет смысл постольку, поскольку
имеет смысл реальное существование самой сово-
купности как целого”. Население определенного
биотопа (или таксона, представляющего в дан-
ном биотопе определенный диапазон размеров)
имеет характер распределения, весьма близкий к
модели, предложенной на основании изучения
размеров тела как меры индивидуального ареала
(Hutchinson, McArthur, 1959). По высказанному в
монографии мнению Л.Л. Численко, представле-
ние об определенных упорядоченных отношени-
ях размеров различных таксонов должно быть
учтено так же, как и конструктивно-морфологи-
ческие ограничения, налагаемые на размеры ор-
ганизмов при их экстремальных значениях. Под
упорядоченностью отношения размеров в дан-
ном случае понимается расположение кривых
или средних на определенных расстояниях друг
от друга на логарифмической шкале размеров.
Л.Л. Численко показал, что расстояние между
средними очень близко к константе 0.50 логариф-
мических единиц. Эта константа не связана обя-
зательно и исключительно с размерами тела. По
словам Л.Л. Численко, ее можно выявить и при
анализе формы тела (мы добавим, жизненной
формы), плодовитости и числа таксонов, т.е. ряд
других свойств обнаружит при “биотаксологиче-
ском” анализе ту же константу. Л.Л. Численко
считал общий анализ относящихся к этой про-
блеме данных делом будущего, но отметил: что
касается числового значения константы, то не
исключена возможность, что оно связано с чис-
лом π, поскольку величина 0.50 логарифмических
единиц равна логарифму числа π с точностью до
второго знака. Для нас же будет весьма интерес-
ным констатировать, что именно такое значение
(0.50) разделяет средние значения максимальной
(2.72) и минимальной (2.16) высот для малолетни-
ков (рис. 1). Выше названная упорядоченность
размерных соотношений фигурирует здесь в яв-
ной форме, несмотря на вполне понятную при-
близительность данных, особенно о минималь-
ной высоте (длине главного побега). Интересно
также отметить, что размерный спектр, вобрав-
ший в себя данные о множестве видов, имеет по-
ложительную асимметрию и потому логнорма-

лен, как и размерный спектр, построенный для
множества особей в составе популяции (см. ниже).

СВОЕОБРАЗИЕ КАТЕГОРИИ ЖИЗНЕННЫХ 
ФОРМ “МАЛОЛЕТНИЕ РАСТЕНИЯ”
КАК ОБЪЕКТА ПОПУЛЯЦИОННОЙ 

БИОЛОГИИ РАСТЕНИЙ
В ЕЕ КЛАССИЧЕСКОЙ

ОТЕЧЕСТВЕННОЙ ВЕРСИИ

Отечественная популяционная биология рас-
тений, зародившаяся в недрах фитоценологии, к
сожалению, не может похвастаться обилием ме-
тодов, подходов и приемов исследования. Задав-
ший тон и ставший по признанию мирового науч-
ного сообщества приоритетным (Urbanska, 1992)
классическим подход к анализу возрастного со-
става популяций Т.А. Работнова (1950а, б) преду-
сматривает продолжительные наблюдения за рас-
тениями (маркированными или закартированными)
на постоянных пробных площадках (Markov,
1985) с регистрацией пополнения и убыли. Введе-
нием понятия “возрастность” (биологический воз-
раст) были в определенной степени преодолены
объективные сложности с выявлением абсолют-
ного (календарного) возраста у многолетних тра-
вянистых растений, и дан старт выделению инди-
каторных морфологических признаков онтогене-
тических состояний, используемых затем для
построения и анализа возрастного спектра попу-
ляции или спектра онтогенетических состояний.
Несмотря на безусловную ценность и содержа-
тельность получаемых классическим методом ре-
зультатов, а также несомненный технический
прогресс (например, появление цифровой фото-
графии), позволяющий существенно снизить
трудоемкость продолжительных наблюдений на
постоянных площадях, число работ этого плана
до обидного мало. Волна интереса к углубленно-
му изучению популяций растений, возникшая
благодаря подхваченному А.А. Урановым и бота-
никами его школы стимулу “работновского” за-
дела, способствовала развитию теории, уточне-
нию терминологии и проведению ряда изящных
исследований по классической методике (За-
угольнова, 1985; Vorontzova, Zaugolnova, 1985;
Zhukova, Ermakova, 1985; Shorina, Smirnova, 1985).
Однако позднее продолжительных наблюдений
из-за их сложности стало проводиться все мень-
ше, а исследователи стали уделять больше внима-
ния биоморфологической характеристике онто-
генетических (возрастных) состояний. Появи-
лись совершенно неоправданные с точки зрения
русского языка обороты: “дискретное описание
онтогенеза” (ведь не описание дискретно, а онто-
генез, который мы как плавно текущий непрерыв-
ный мультфильм при его создании для удобства
разбиваем на “кадры”, т.е. представляем дискрет-
ным), “онтогенетическая структура популяций”
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вместо длинноватого, но более корректного выра-
жения “спектр онтогенетических состояний осо-
бей в популяции” и т.п.

В продолжение темы классической статьи
А.А. Уранова “Жизненное состояние вида в рас-
тительном сообществе” (1960) появлялись разные
версии метода учета жизненного состояния.
В том числе было введено понятие виталитета, и
была предложена методика выявления так назы-
ваемой виталитетной структуры популяций (Зло-
бин, 1989а, б). Эта методика, привлекшая к себе
внимание новизной терминологии, фигурирова-
ла в монографии Ю.А. Злобина (2009), рецензию
на которую опубликовали в “Журнале общей
биологии” Б.М. Миркин и Л.Г. Наумова (2010).
Большой вклад в развитие популяционной био-
логии растений внес А.А. Уранов, выступивший
наряду с И.Г. Серебряковым и зоологами
Ф.И. Правдиным и С.П. Наумовым в качестве
организатора единственной в бывшем СССР на-
учной лаборатории по изучению популяций и
возглавлявший ботанический отдел в этой лабо-
ратории. А.А. Уранову вместе с его учениками
(О.В. Смирновой, Л.Б. Заугольновой, Л.А. Жуко-
вой, Ю.А. Злобиным и др.) удалось существенно
уточнить терминологию, продвинуться в оценках
жизненного состояния особей в популяции, вы-
явлении пространственной неоднородности по-
пуляции и асинхронности развития ее популяци-
онных локусов. Были разработаны и представле-
ния о динамике возрастных спектров популяций
и подвергнута дальнейшей разработке классифи-
кация типов популяций по характеру их возраст-
ных спектров. Не случайно представители школы
И.Г. Серебрякова и А.А. Уранова продолжили ис-
следование популяций с привлечением в качестве
объектов видов самых разных жизненных форм,
но (по примеру Т.А. Работнова), как правило,
многолетних растений. Такую инерцию в выборе
объектов можно в какой-то степени оправдать –
ведь анализ спектра возрастных (онтогенетиче-
ских) состояний дает по-настоящему хорошие и
полезные для фитоценологии результаты только
при работе с популяциями многолетних расте-
ний. Да и выделение самих онтогенетических со-
стояний, достаточно долго (не менее одного сезо-
на вегетации) сохраняющих свои индикаторные
признаки, целесообразно только для многолетних
(моно- и поликарпических) растений. Быстрое же
развитие однолетних растений, приводящее к од-
новременному присутствию всех индикаторных
признаков, которые диагностируют скоротечные
возрастные изменения у одной особи (например,
зацветание при наличии еще живых семядолей;
рис. 2), не дает возможности получать полезную
фитоценологическую информацию. Попытку не-
которых отечественных ботаников (Абрамова,
Нурмиева, 2011; Галкина, 2013) применять тради-
ционную схему исследования возрастных (= онто-

генетических) состояний и их спектра к популяци-
ям малолетних растений (и даже незимующих од-
нолетников) приходится квалифицировать не
иначе как методическую инерционность или инер-
ционность мышления по причине слабой инфор-
мативности и полезности получаемых данных.

ПОРАЗИТЕЛЬНАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ 
ОСОБЕЙ В ПОПУЛЯЦИЯХ МАЛОЛЕТНИХ 

РАСТЕНИЙ И ВАРИАНТЫ
ЕЕ ИНТЕРПРЕТАЦИИ В ЛИТЕРАТУРЕ

Материал, собранный автором настоящей ста-
тьи в популяциях малолетников центра Русской
равнины, позволил оценить меж- и внутрипопу-
ляционную изменчивость и биоморфологическое
разнообразие произрастающих здесь малолетних
растений. Нами был разработан алгоритм попу-
ляционно-ботанического анализа малолетних
растений (архитектура–жизненная форма–эко-
лого-ценотическая стратегия), а также составлен
дихотомический ключ для определения жизнен-
ной формы малолетнего растения (Марков, 1989).

Самое первое из нескольких допущений, фи-
гурирующих в теории эволюции путем естествен-
ного отбора Дарвина, состоит в том, что особи ка-
кого-либо вида, образующие популяцию, не тож-
дественны, но отличаются друг от друга, пусть
иногда незначительно, по размерам, по скорости
роста и развития, по реакциям на температуру и
действие прочих экологических факторов (Бигон
и др., 1989). Таким образом, внутривидовая и
внутрипопуляционная изменчивость особей по
размерам, или размерная дифференциация осо-
бей, поставлена на первое место в обосновании
эволюционной теории.

Говоря о размерах растений разных видов и
принимая во внимание метамерный (модульный)
характер их роста, подразумевают некий средний
размер особи в популяциях. Приблизительность
такой информации очевидна, хотя она и дает ори-
ентир при определении по определительным
ключам, в которых обыкновенно фигурируют ин-
тервалы высот. Нельзя не отметить, что в отноше-
нии разных жизненных форм данные о размерах
особей будут в разной степени информативны и
точны из-за различий в уровне пластичности,
свойственной разным жизненным формам. Од-
нолетники, например, настолько пластичны, что
средние значения размеров заведомо будут в выс-
шей степени условными – слишком тесная зави-
симость от условий произрастания и способность
переходить к репродукции при минимальных раз-
мерах и минимальном числе сформированных фи-
томеров в момент зацветания (Марков, 2010, 2016).

В настоящее время наметились две тенденции
в изучении изменчивости как неотъемлемого
свойства организмов и популяций. С одной сто-
роны, появились интересные работы, где анали-
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зируются и уточняются новые представления о
так называемой модификационной (или нена-
следственной) изменчивости в связи с развитием
созвучных эпигенетических представлений (Ти-
ходеев, 2013). Факт поразительной внутривидо-
вой и внутрипопуляционной изменчивости при-
нято рассматривать как пример модификационной
изменчивости (Васильченко, 1970). С другой сторо-
ны, в литературе стали применяться термины, ко-
торые не только не способствовали углублению
понимания природы изменчивости, но оказались
даже вредны, а их авторы, идя на поводу у иску-
шения внести в науку что-то новое, подменяли
уже устоявшиеся и зарекомендовавшие себя по-
нятия и термины другими, как будто они сами по
себе что-то объясняли. Таким термином, напри-
мер, стал термин “поливариантность”, который
был первоначально предложен Д.А. Сабининым
как многовариантность онтогенеза и появился в
публикации 1963 г. В этой своей первоначальной
и приоритетной форме, предусматривающей про-
текание онтогенеза особи по одному из нескольких
потенциально возможных вариантов (удачные ил-
люстрации у Д.А. Сабинина представлены в книге),
понятие оказалось явно полезным. Данный термин
полезен, в частности, для уяснения того, что у
любого вида (в любой популяции) растения с его
генофондом (генотипом, стратегией) всегда име-
ется некий набор разных тактических вариантов,
путей онтогенеза, из которых особью реализуется

в конкретной ситуации какой-то один. Однако в
дальнейшем стали делать неоправданно сильный
акцент на этом явлении, распространив на все виды
внутрипопуляционной разнородности и, подменяя
приоритетный классический термин “изменчи-
вость”, создавать иллюзию чего-то нового, теоре-
тически значимого. От того, что мы начнем име-
новать изменчивость морфологических призна-
ков, включая размеры особей популяции,
морфологической поливариантностью и смако-
вать этот термин, ничего нового и важного не ро-
дится. Закономерности возникновения изменчиво-
сти размеров под влиянием среды обитания и влия-
ния одних особей на другие нам понятнее не
станут. Поэтому, когда им попытались заменять
все виды изменчивости и стали говорить о мор-
фологической поливариантности (а не изменчи-
вости), ничего нового, кроме путаницы, не по-
явилось (Жукова, Глотов, 2001). Еще хуже было
тогда, когда поливариантностью (Поливариант-
ность развития…, 2006), объявив ее механизмом
адаптации растений, пытались объяснять какие-
то факты и явления, хотя поливариантность и ме-
ханизмы ее возникновения сами нуждались в
объяснении.

Точно так же, несмотря на имевшийся и упо-
треблявшийся в нашей отечественной и зарубеж-
ной литературе термин “пластичность” онтогенеза
(pasticity – Harper, 1961; Plastizität – Urbanska,
1992), подразумевавший способность особей, в

Рис. 2. Слева – мелкая особь рогоглавника, сохранившая живые семядоли (сд); справа – нормально развитая особь из
той же популяции рогоглавника, что и мелкая. Масштабная линейка в обоих случаях – 1 см.

сд
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первую очередь малолетних растений, переходить
к репродукции при самых различных размерах
(отличающихся порой в 50 тыс. раз), включая ни-
чтожно малые, его стали использовать в несколь-
ко ином контексте и притом в дополнение к из-
менчивости (Злобин, 2009), как будто пластич-
ность не есть один из очень важных вариантов
изменчивости. Приоритетное понимание пла-
стичности как реакции на загущение популяции
или на уменьшение приходящихся на долю каж-
дой особи ресурсов и отечественное понятие об
аккомодации роста (Завадский, 1957) были без
каких-либо обоснований и пояснений заменены
индексом пластичности – показателем отноше-
ния амплитуды изменчивости признака к так на-
зываемому коэффициенту свободного развития к
наибольшему из размеров, встреченному в раз-
личных вариантах природных условий (Злобин,
1989б).

Впечатляющая пластичность в приоритетном
значении этого термина зиждется на метамерно-
сти (модульности) – формировании повторяю-
щихся однотипных структурных элементов в теле
растения.

Как в животном, так и в растительном мире
проблема частичной компенсации опережающего
увеличения объема при росте и увеличении разме-
ров тела по сравнению с поверхностью решается, в
принципе, сходным путем – благодаря усложне-
нию формы органов и тела в целом за счет расчле-
нения на мелкие взаимосвязанные друг с другом
субъединицы. Более или менее однотипные и в
той или иной степени автономные (особенно у
растений) субъединицы, которые, дифференци-
руясь, накапливаются в ходе роста, и из которых
складывается тело, называют метамерами (фито-
мерами) и/или модулями. Общая генетически за-
крепленная программа роста носит название “ар-
хитектурная модель”. Благодаря метамерности,
многолетнее или однолетнее тело растения имеет
ритмическое строение и, по существу, представля-
ет пластический слепок онтогенеза особи. Струк-
турная ритмичность – отражение временной рит-
мичности. Наиболее полным этот слепок оказыва-
ется в случае однолетних трав (Юрцев, 1976).

Не случайно Д.А. Сабинин (1963) определял
рост растений как процесс новообразования эле-
ментов структуры, хотя он и работал в основном с
показателем, определяемым весовым методом и
уравнением RGR = (lnWη – lnW0)/(tη – t0), где
RGR – относительная скорость роста, W0 – на-
чальная биомасса в момент времени t0, Wη – ко-
нечная биомасса в момент времени tη. С учетом
метамерности строения растений и ритмичного
формирования элементарных метамеров (фито-
меров) апексом побега в ходе роста правомерно
использовать для оценки интенсивности росто-
вых процессов особи темпы изменения числа ее
метамеров (фитомеров и модулей). Это будет

своеобразным “взвешиванием” растений в еди-
ницах числа элементарных или иных метамеров и
сочетанием структурного и количественного под-
ходов к изучению роста. При работе, например, с
редкими охраняемыми растениями такой “непо-
вреждающий” (индеструктивный) способ опреде-
ления темпов роста обладает рядом серьезных
преимуществ перед традиционным весовым ме-
тодом. Действительно, прежде чем рассматривать
накопление собственно биомассы, можно, оттал-
киваясь от относительной однотипности (и рав-
новеликости) метамеров, слагающих тело расте-
ния, регистрировать увеличение в ходе роста чис-
ла метамеров (η) как своеобразных единиц
биомассы и тогда работать с формулой: RGR' =
= (lnη – lnη0)/(t – t0), где RGR' – относительная
скорость роста, определяемая без уничтожения
растений; η – число приобретенных за время ро-
ста метамеров, а η0 – начальное число метамеров.
Речь идет, конечно, об элементарных метамерах
или фитомерах, размеры которых (и они потому
даже бывают указаны в определительных ключах)
варьируют слабо по сравнению с варьированием
их числа в составе особи растения.

Наряду с глубокими по содержанию публика-
циями по теме модульности (Гатцук, 1974, 2008),
появлялись и такие, где опять-таки были зачем-
то применены новые термины для обозначения
разных модулей, не способствующие раскрытию
сути и значимости явления (Савиных, 2002).
Обиднее всего, что эти “новшества” были вклю-
чены в новое издание классического учебника бо-
таники Т.И. Серебряковой (Васильев и др., 1979),
негативно повлияв на его методическое качество
и восприятие студентами (личное сообщение).

Особи в популяции любого вида растений раз-
личаются прежде всего по биомассе, которая у
малолетних растений выступает как интегриро-
ванный показатель размеров особи и ее жизнен-
ного состояния. Общая биомасса (или общий вес)
складывается из многих других параметров, в
той или иной степени коррелятивно связанных с
ней, но при характеристике роста и оценке жиз-
ненного состояния малолетних растений гла-
венствующее место правомерно оставить имен-
но за биомассой. В этой связи, на наш взгляд,
нет противоречия между тем, что Ю.А. Злобин
(1989а) призывает использовать весь комплекс
морфометрических параметров, не замыкаясь на
биомассе, и тем, что зарубежные исследователи,
изучающие внутрипопуляционную дифференци-
ацию как таковую, берут за основу именно гете-
рогенность особей популяции по биомассе. Име-
нуют ее при этом иерархией использования ресур-
сов (White, Harper, 1970), иерархией доминантности
или просто размерной иерархией (Ross, Harper,
1972; Weiner, Solbrig, 1984). Ю.А. Злобин полагает,
что биомасса как показатель перегружена нежи-
выми инертными структурами и в большей мере
отражает прошлую историю особи, чем ее совре-
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менный статус, но при этом оговаривается, что в
первую очередь это относится к многолетним
растениям. Здесь уместно напомнить высказыва-
ние Б.А. Юрцева (1976, с. 48) о том, что у однолет-
них растений побеговое тело представляет собой
“наиболее полный пластический слепок онтоге-
неза”. Биомасса этого тела наилучшим образом
информирует нас о жизненном состоянии и на
разных промежуточных этапах роста, и в конце
как итог онтогенеза.

Поэтому, не отвергая применимость и жела-
тельность анализа биомассы при работе с популя-
циями многолетних растений, рассмотрим при-
меры возникновения и развития размерной диф-
ференциации в популяциях ряда малолетних
травянистых растений. Корректный выбор коли-
чественных признаков, отражающих жизненное
состояние особей популяции и дающих адекват-
ное представление о структуре популяции, ее
жизненном состоянии, масштабах репродукции,
очень важен особенно при работе с редкими охра-
няемыми видами.

Представляется очень интересным и важным
вопрос, каков минимальный пороговый размер,
минимальная масса особи у того или иного вида,
чтобы стала возможной репродукция. Пластич-
ность допускает даже переход на уровень одного
цветка и плода, и тогда число плодиков (орешков)
в составе многоорешка или число семян пласти-
чески “подгоняется” к величине накопленной
особью общей биомассы (рис. 2) (Марков, 1992).

Ю.А. Злобин (2009), разработавший методику
виталитетного анализа популяций, в своей моно-
графии находит нужным привести дословную ци-
тату, из текста которой становится ясно, как оце-
нивает виталитетный анализ Б.М. Миркин: “ви-
талитетный подход… реализуется проще и часто
дает не меньше информации, чем онтогенетиче-
ский подход. При этом он более прагматичен, так
как исследователь избавляется от необходимости
субъективных домыслов о возрасте растений по их
внешнему облику” (Миркин, Наумова, 1998, с. 137).
Обычно для сравнения по размерам используют
генеративные особи, поскольку методикой пред-
писано брать в анализ особи одного возрастного
состояния, но, как справедливо отмечает сам
Ю.А. Злобин, при обследовании популяций ред-
ких видов генеративные особи часто могут вооб-
ще отсутствовать. В этом случае для установления
виталитетного состояния популяций, как это бы-
ло показано на примере Lilium martagon, можно
использовать вегетирующие особи, но “строго
одного онтогенетического состояния” (Злобин и др.,
2013, с. 255). Отсюда понятно, что без обоснован-
ного объективным анализом (а не субъективны-
ми домыслами!) выделения морфологически раз-
личимых возрастных (онтогенетических) состоя-
ний все равно никак не обойтись, а возрастной
спектр, давно доказавший свою значимость в по-

пуляционной биологии многолетних растений,
нельзя подменить виталитетным.

К тому же точности исследованию популяций
малолетних растений никак не добавит методика
анализа виталитета с разноской особей всего по
трем классам (a, b, c) и рассмотрением урезанного
таким образом размерного спектра (Злобин, 1980,
1989б). Статистический прием – построение ги-
стограммы распределения – не случайно предпо-
лагает использование определенного числа клас-
сов и даже формулы для его вычисления. Главной
в анализе внутрипопуляционной дифференциа-
ции по размерам (Марков, 2012) была и остается
корректно построенная кривая (или гистограм-
ма) изменчивости биомассы. Она является, по су-
ти, детальным спектром жизненных состояний.
По ней мы судим об амплитуде вариабельности
массы и характере распределения, который необ-
ходимо учитывать при любой статистической об-
работке, и по ней подчас мы даже можем судить о
динамических событиях, происходящих в попу-
ляциях. Чрезвычайно высокая пластичность ма-
лолетних растений, как и поливариантность он-
тогенеза, придающие их популяциям поразитель-
ную разнородность в аспекте ритмов и темпов
развития, жизненного состояния и плодовитости
особей, обусловливают обязательность примене-
ния длительных наблюдений на постоянных пло-
щадках с регистрацией числа и размеров особей по
числу слагающих их тела фитомеров (модулей) в
их динамике, фенологических фаз.

Закономерно несинхронное прорастание се-
мян в популяциях многих видов малолетних рас-
тений приводит к поликогортности – последова-
тельному появлению в активной части популяции
когорт проростков, каждая из которых развивается
в сложившейся к тому моменту более напряжен-
ной эколого-ценотической ситуации (усилившей-
ся конкуренции) и потому состоит из особей более
мелких размеров, пополняющих первые (низшие)
классы, что и отражается на форме кривой распре-
деления (= размерного спектра для логарифмиче-
ски трансформированных данных о биомассе),
приобретающей не только возрастающую поло-
жительную асимметрию, но и многовершинность
(рис. 3). Таким образом, анализ размерных спек-
тров зачастую сильно положительно асимметрич-
ных распределений по классам общей биомассы,
предусматривающий корректное применение
статистических приемов, способен дать ценную
информацию об изменчивости размеров особей в
популяциях малолетних растений, длительности
их жизни и детальную характеристику их реаль-
ных конкретных жизненных форм. При этом
корректность применения шкалы для оценки из-
менчивости по величине коэффициента вариа-
ции (CV) вызывает очень большие сомнения. На-
пример, у признаков, подчиняющихся положи-
тельно асимметричному распределению, а таких
признаков в популяциях растений достаточно
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много, величина CV может зашкаливать и превы-
шать 100% (Богослов и др., 2019). В литературе не-
однократно появлялись нарекания на адекват-
ность коэффициента вариации как мерила из-
менчивости (Сукачев, 1953; Филипченко, 1978;
Bendel et al., 1989).

УЧАСТИЕ ОСОБЕЙ РАЗНЫХ РАЗМЕРОВ
В РЕПРОДУКЦИИ И ВОЗОБНОВЛЕНИИ 

ПОПУЛЯЦИЙ МАЛОЛЕТНИХ РАСТЕНИЙ
Размерный спектр популяций малолетних рас-

тений не был бы столь важным и информативным
в их популяционной биологии, если бы не был
связан напрямую с отражением особенностей ре-
продукции, что вытекает из существования высо-
кой положительной корреляции между массой
особи и ее плодовитостью (числом формируемых
семян). Здесь мы еще раз можем убедиться в чрез-
вычайной важности пластичности размеров осо-
бей малолетних растений и обосновать интерес к
“изюминке” их популяционной биологии. Харак-
тер распределения по классам размеров (резко по-
ложительно асимметричный размерный спектр по-
пуляции) был основанием для очень важного вы-
вода об участии в репродукции наиболее крупных
(и потому наиболее плодовитых), но немногочис-
ленных особей популяции. Долгое время счита-
лось, что именно эти особи превалируют в фор-
мировании нового урожая семян популяции
(Koyama, Kira, 1956; Obeid et al., 1967; Ford, 1975;
Naylor, 1976; Gottlieb, 1977; Solbrig, 1981; Dolan, 1984;
Mithen et al., 1984; Weiner, 1985; Bonan, 1988; Ber-
nston, Weiner, 1991). Правда, еще в публикации 1990 г.
автор настоящей статьи (Марков, 1990) усомнил-
ся в правильности этого заключения, проанали-
зировав участие особей из разных размерных
классов в воспроизводстве популяций (рис. 4).
Публикация была в виде скромной монографии
на русском языке и потому осталась незамечен-

ной для наших зарубежных коллег. Но относи-
тельно недавно видные зарубежные исследовате-
ли (Chambers, Aarssen, 2009) обратили внимание
на это интереснейшее явление – преимуществен-
ную роль мелких (и мельчайших) особей в фор-
мировании семенной продукции популяции, и
первоначальное воззрение на генетический эф-
фект в популяции пришлось корректировать.

Выявленная теперь в популяциях многих видов
(Capsella bursa-pastoris, Lepidium densiflorum, Polygo-
num scabrum и др.; Марков, 2012; Moles, 2018) эта за-
кономерность заставляет взглянуть по-иному на
выделенный по методике анализа виталитета
(Злобин, 1984) “низший” класс “а”, из-за повы-
шенной частоты которого популяцию записыва-
ют в разряд регрессивных.

Как раз на примере малолетних растений с ха-
рактерной для них пластичностью – широчай-
шим размахом варьирования общих размеров
растений в генеративной фазе развития – удобно
изучать аллометрию (рис. 5). На рис. 5 можно ви-
деть иллюстрацию аллометрических связей, ука-
зывающих на изометрию (близость аллометриче-
ского коэффициента к 1.0) биомассы скелетных
корней (Wr) и генеративных структур (Wg) в по-
пуляции двулетника проломника северного An-
drosace septentrionalis (lnWg = 1.01lnW – 0.32; lnWr =
= 1.0lnW – 3.2) и зимующего однолетника про-
ломника удлиненного A. elongata (lnWg =
= 1.04lnW – 0.41; lnWr = 0.79lnW – 2.08). Резуль-
таты показали также, что в популяциях ряда од-
нолетников (Polygonum scabrum, Ceratocephala falca-
ta) самые мелкие экземпляры наиболее эффективны
в плане репродукции, демонстрируя самые высо-
кие значения репродуктивного усилия (Марков,
Плещинская, 1987; Марков, 2001).

Рис. 3. Кривые распределения по классам логарифмов общей биомассы для двух выборок, взятых из агропопуляции
Capsella bursa-pastoris в посеве озимой ржи 14 и 30 мая 1975 г. Пунктиром намечены границы когорт особей в составе
популяции (I – осенняя когорта и II – весенняя когорта). W – общая биомасса, f – частоты в %.

I

I

f f

lg W

II
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Рис. 4. Участие особей разного размера в репродукции популяции клоповника густоцветкового (вверху) и рогоглавни-
ка (внизу). Кривые распределения по классам общей биомассы (W) на фоне гистограмм распределения суммируемого
по тем же классам показателя репродукции Nr: числа односемянных плодиков (Ceratocephala) или числа двусемянных
плодов (Lepidium) у особей разных размерных классов.
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Рис. 5. Аллометрические зависимости биомассы репродуктивных структур (Wg) и корневых систем (Wr) от общей био-
массы у двух видов проломника: A.m. – наибольшего, A.e. – удлиненного (изометрия как частный случай аллометрии)
(по: Марков, 2012, с разрешения Изд-ва КМК).
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Pauciennial (annual and biennial) plants, due to their unique set of biomorphological features, differ substantially
from all other plant life forms, including perennial species. Thus, classical approaches (for example, age states spec-
tral analysis) developed for perennials often have quite limited applicability or even aren’t mentioned at all in stud-
ies on population biology of pauciennials. This leads to a conclusion that we need yet another approach, which will
take into consideration the unusually fast development during life history as well as a variety of age states features
that can be found in one individual. Outstanding plasticity of pauciennials as well as multivariation provides a high
variability of rhythms and pace of development variations and therefore strength and reproductive capacity (fecun-
dity), and this requires detailed observations (monitoring) on permanent plots for registration of size provided by
different number of phytomers (modules) in their dynamics and phenophases. Intermittent germination of seeds,
which takes place within a populations of numerous species, become a reason for polycohortness – subsequent ap-
pearance of seedlings cohorts among the individuals of active parts in populations. Each subsequent group or co-
hort appears to develop in changing to worse variants of ecological regimes (resources utilization and deficit via
competition) and therefore consist of smaller individuals replenishing the first class of smallest size. The analysis of
frequency distributions of size (biomass) spectra usually reveals a positive skewness and, in case of correct usage of
statistics, provides us with valuable information on population structure, longevity, and main detail features of their
life forms. To the contrary to the earlier declared view, the summarized fecundity of small individuals from the first
classes of spectra is much higher than one of a few biggest individuals. The smallest individuals are most effective
in reproduction process because they have a high reproductive effort, moreover, the isometry is usual in paucien-
nials populations.
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