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Аннотация 

В статье рассматривается проблема сопряженного анализа онтогенеза дерева и динамики 

эпифитного мохово-лишайникового покрова (ЭМЛП). На примере Pinus sylvestris показано, что 

происходящие в ходе онтогенеза структурные изменения способствуют увеличению разнообразия 

потенциальных микрониш. На более поздних этапах онтогенеза в состав ЭМЛП могут включаться 

эпигейные и эпиксильные виды, а приствольное возвышение обеспечивает тесную связь с 

напочвенным покровом. Актуально продолжение подобных исследований для других древесных 

пород. Их результаты будут способствовать более глубокому пониманию механизмов 

поддержания устойчивости лесных фитоценозов и сохранению наиболее уязвимых компонентов 

их биоразнообразия. 

Abstract 

The role of conjugate analysis of tree ontogenesis and dynamics of epiphytic moss-lichen cover in 

phytocenology and ecology of cryptogamic organisms it is estimated. We conducted a study in the Tver 

region (Central Russia). Based on the population-ontogenetic approach, developed the ontogenetic stages 

of Pinus sylvestris L. Ontogenetic stages are allocated on the basis on structural and biological features of 

tree: the shape of primary and secondary crowns, the ability to seed or vegetatively reproduce, the ratios 

of growth and dying, the type of dermal tissue. Structural differentiation of the tree increases diversity of 

microhabitats. Old generative and subsenile trees serve as a substrate not only for epiphytic, but also for 

epigeic and epixylic lichens and bryophytes. Conjugate analysis of tree ontogenesis and dynamics of 

epiphytic moss-lichen cover can be useful for studying the diversity of cryptogamic organisms on other 

tree species. These studies will help develop effective approaches to the conservation of forest 

ecosystems. 
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Введение 

В настоящее время лихенология и бриология развиваются очень быстрыми 

темпами. Применение современных методов идентификации материала позволяет 

достигнуть высокой детализации в изучении таксономического разнообразия лишайников 

и мохообразных. Сделаны также значимые шаги в области систематизации сведений о 

криптогамных сообществах, которые привели к созданию сводных продромусов 

растительности с учетом этих компонентов [Mucina et al., 2016]. Все больший интерес 

проявляется к анализу эпифитного мохово-лишайникового покрова (ЭМЛП) и динамики 

его формирования [Степанова, 2004; Лебедева, 2005; Mežaka et al., 2012; Рябицева, 2016, 

2018; Тарасова, 2017; Tarasova et al., 2017; Обабко, Тарасова, 2018; Androsova et al., 2018; 

Урбанавичюс, Урбанавичене, 2019]. В большинстве работ в качестве важнейшего 

фактора, определяющего разнообразие и степень развития ЭМЛП, отмечают возраст 

дерева (форофита) [Ojala et al., 2000; Fritz et al., 2009; Mežaka et al., 2012; Тарасова, 2017; 

Tarasova et al., 2017]. Однако абсолютный возраст и используемые исследователями 

биометрические параметры во многих случаях не позволяют точно охарактеризовать 

онтогенетическое состояние древесного растения [Смирнова и др., 1984; Smirnova et al., 

1999; Евстигнеев, 2014; Evstigneev, Korotkov, 2016]. Актуальна разработка проблемы 

сопряженного анализа онтогенеза дерева и этапов формирования ЭМЛП [Жукова и др., 

2013; Notov, Zhukova, 2015]. Развитие этого направления изучения криптогамных 

эпифитов поможет достигнуть качественно иного уровня понимания закономерностей 

организации биоразнообразия лишайников и мохообразных. 

Не менее значимы такие исследования для популяционно-онтогенетического 

направления и фитоценологии. Они развивают представления основателей уникальной 

отечественной научной школы о роли онтогенетического подхода в выявлении динамики 

параметров сопряженности различных ценопопуляций и особой ценности этих знаний для 

выяснения механизмов функционирования фитоценоза [Уранов, 1977]. ЭМЛП крайне 

сложно организован, а его образование сопряжено с различными компонентами лесных 

экосистем и процессами разного иерархического уровня и масштаба. Благодаря этому 

решение рассматриваемой проблемы будет способствовать реализации системного, 

синергетического и структурно-организационного подходов в популяционной биологии и 

фитоценологии [Нотов, Жукова, 2013]. Цель данной работы – обзор предварительных 

результатов сопряженного анализа онтогенеза дерева и динамики формирования ЭМЛП, 

оценка перспектив его продолжения. 

Материал и методы исследования 

При выделении онтогенетических состояний древесных растений использованы 

подходы к периодизации онтогенеза, разработанные в рамках отечественного 

популяционно-онтогенетического направления [Gatsuk et al., 1980; Смирнова и др., 1984; 

Смирнова, 1989; Чистякова, 1994; Smirnova et al., 1999; Evstigneev, Korotkov, 2016]. С 

учетом личных наблюдений и материалов проанализированы литературные данные о 

специфике онтогенеза основных лесообразующих пород Центральной России [Смирнова, 

1989; Чистякова, 1994; Smirnova et al., 1999; Evstigneev, Korotkov, 2016]. В качестве 

ключевого модельного объекта рассмотрена сосна обыкновенная (Pinus sylvestris L.). 

Использованы данные литературы об онтогенезе P. sylvestris и его поливариантности, 

полученные в разных регионах Центральной России [Забродин, 2011; Евстигнеев, 2014]. 

Собственные материалы собраны в Тверской и Московской областях. Детальное описание 
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онтогенетических состояний, а также составленный нами ключ для их определения 

опубликованы в специальных работах [Жукова и др., 2013; Notov, Zhukova, 2015]. 

Предварительные материалы по онтогенезу осины обыкновенной (Populus tremula L.), 

ольхи черной, или клейкой (Alnus glutinosa (L.) Gaertn.), дуба черешчатого (Quercus robur 

L.) собраны в Тверской области. На территории Центрально-Лесного государственного 

природного биосферного заповедника (ЦЛГПБЗ) изучены старые генеративные и 

сенильные особи этих древесных пород, состав и структура ЭМЛП на них [Нотов и др., 

2016]. 

P. sylvestris не случайно выбран нами в качестве ключевого модельного форофита 

при анализе динамики формирования ЭМЛП. Этот вид имеет очень широкую 

экологическую амплитуду. Уровень структурных преобразований, происходящих при 

дифференциации частей кроны и ствола, значительный. Процессы отмирания элементов 

кроны начинаются раньше, чем у других древесных пород, и характеризуются достаточно 

высокой интенсивностью [Notov, Zhukova, 2015]. 

Данные о приуроченности лишайников и мохообразных к разным 

онтогенетическим состояниям P. sylvestris получены А.А. Нотовым в ходе комплексных 

флористических исследований в 2006–2018 гг. Проанализированы все собранные 

гербарные материалы и наблюдения. При выявлении криптогамных сообществ в составе 

ЭМЛП мы ориентировались на специальные работы [Лебедева, 2005; Баишева, 2010; 

Mucina et al., 2016]. По другим форофитам собраны предварительные данные и 

проанализированы имеющиеся публикации по видовому составу ЭМЛП [Степанова, 2004; 

Лебедева, 2005; Тарасова, 2017; Tarasova et al., 2017; Обабко, Тарасова, 2018; Рябицева, 

2018; Androsova et al., 2018; Урбанавичюс, Урбанавичене, 2019]. 

Анализ динамики характеристик ЭМЛП можно проводить с разным уровнем 

обобщения данных. В зависимости от этого можно рассматривать сведения, полученные 

для конкретной ценопопуляции или же для ценопопуляций определенной ассоциации. 

Самый высокий уровень синтеза предполагает суммирование данных, полученных в 

пределах конкретного региона (в нашем случае – по Тверской области). Степень видового 

богатства ЭМЛП в регионах другой подзоны таежной зоны или долготного сектора может 

сильно отличаться. Оценка обобщенного значения анализируемых характеристик для 

регионального масштаба достаточно полно раскрывает потенциально возможный уровень 

богатства ЭМЛП на особях определенного онтогенетического состояния. В этой связи 

общие тенденции динамики изменения ЭМЛП в обзорных работах мы рассматриваем с 

учетом обобщенных для региона данных [Жукова и др., 2013; Notov, Zhukova, 2015]. При 

анализе лишайникового компонента учтены также систематически близкие виды 

сапротрофных и лихенофильных грибов, которые традиционно рассматриваются вместе с 

лишайниками [Нотов и др., 2016]. 

На основе анализа разных онтогенетических состояний P. sylvestris и ЭМЛП нами 

выявлены также особенности развития криптогамных сообществ [Жукова и др., 2013; 

Notov, Zhukova, 2015]. Характер пространственного распределения видов на форофите 

соотнесены с этапами структурной дифференциации дерева. Оценен уровень 

разнообразия и гетерогенности микрониш. Выявлены общие тенденции сопряженной 

динамики. 

Результаты и их обсуждение 

Наиболее значимые с позиции формирования ЭМЛП структурные особенности 

P. sylvestris представлены в таблице. От них зависит число и степень гетерогенности 

микрониш. Увеличение разнообразия микрониш происходит по мере дифференциации 

покровных тканей и морфологических признаков дерева. 

Особую роль играет появление перидермы и корки, дифференциация ствола и 

кроны дерева. Корка отличается от перидермы меньшей скоростью отделения 
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сбрасываемых элементов, их большей влагоемкостью, неоднородностью поверхности. 

Наличие ниш в трещинах между чешуйками корки в прикорневой части ствола 

способствует их постепенному заполнению гумусовыми и торфянистыми субстратами. 

Дифференциация уровней ствола также связана с различиями формирующихся типов 

покровных тканей и разными режимами влагообеспеченности (см. таблицу). Наиболее 

своеобразные микрониши образуются в комлевой части ствола. На определенном этапе 

они обусловливают возможность появления эпигейных видов. В некоторых фитоценозах в 

основании комлевой части формируется массивное приствольное возвышение. Оно 

способствует появлению в этой части компонентов лесной подстилки. 

 

Таблица 

Table 

Динамика изменения структурных признаков в онтогенезе Pinus sylvestris  

и характеристик эпифитного мохово-лишайникового покрова 

Dynamics of structural features in the ontogenesis of Pinus sylvestris  

and characteristics of epiphytic moss-lichen cover 
Структурные 

признаки 
Динамика изменения 

Характеристики 

мохово-лишайникового покрова 

Перидерма 

Увеличение площади поверхности 

и изменение структуры 

(увеличение объема феллемы, 

сбрасывание ее наружных слоев) 

Увеличение видового богатства 

эпифитных видов 

Корка 

Увеличение площади поверхности 

и изменение структуры 

(формирование чешуйчатых 

элементов, появление и увеличение 

глубины трещин и полостей) 

Увеличение видового богатства 

эпифитных видов; появление 

эпигейных видов в основании 

ствола 

Вертикальная 

структура дерева 

Интенсификация ветвления; 

формирование кроны, ствола, 

приствольного возвышения; 

дифференциация их в 

вертикальном направлении; 

увеличение объема старых ветвей 

Увеличение видового богатства 

эпифитных видов; появление 

эпиксильных и эпигейных видов; 

увеличение их относительной роли 

в экологическом спектре  

(см. рисунок) 

Процессы отмирания 

структурных 

элементов дерева 

Увеличение интенсивности 

процессов отмирания; постепенное 

увеличение объема отмерших 

ветвей; появление мертвой 

древесины без покровных тканей 

Увеличение видового богатства 

эпифитных видов; появление 

эпиксильных видов; увеличение их 

относительной роли в 

экологическом спектре  

(см. рисунок) 

Потенциальные 

микрониши и степень 

их неоднородности 

Количественное и качественное 

увеличение их разнообразия 

Увеличение общего видового 

богатства; изменение структуры 

экологического спектра  

(см. рисунок) 

 

Дифференциация кроны обеспечивается активными процессами отмирания ее 

нижних ветвей. У стареющих генеративных и субсенильных особей отмирающие ветви 

появляются во всех частях кроны. 

На завершающих этапах онтогенеза сильно возрастает объем отмирающей 

древесины и покровных тканей. Мертвая корка и отмершая древесина являются 

специфическими субстратами для лишайников и мхов. 

Полученные нами данные свидетельствуют о четкой зависимости уровня видового 

богатства, состава и структуры мохово-лишайникового покрова от степени 

дифференциации структуры дерева, сопряженной с динамикой изменения 
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онтогенетических состояний [Жукова и др., 2013; Notov, Zhukova, 2015]. У P. sylvestris в 

имматурном и виргинильном состояниях отмечены только единичные эпифитные виды 

лишайников. 

В генеративном периоде на P. sylvestris формируются все характерные для хвойных 

деревьев ассоциации лишайников. Среди них ассоциации Hypocenomycetum scalaris 

Hilitzer 1925, Leprarietum incanae Hilitzer 1925, Parmeliopsidetum ambiguae Hilitzer 1925, 

Pseudevernietum furfuraceae Hilitzer 1925, Bryorio fuscescenti – Usnertum filipendulae Hilitzer 

1925, Cladonietum coniocraea Duvigneaud ex Galinou 1955, Cladonietum cenoteae Frey ex 

Klement 1950, Chaenothecetum ferrugineae Barkman 1958 и фация Cladonietum cladoniosum 

digitata M. Lebedeva ined. [см. Lebedeva, 2005]. Первые четыре отмечены уже на молодых 

генеративных особях. Прочие развиваются на средневозрастных генеративных особях. 

Отмеченные ассоциации формируются на разных высотных уровнях дерева. Три из них 

приурочены к комлевой, три – к стволовой частям. Ассоциация Bryorio fuscescenti – 

Usnertum filipendulae образуется на нижних отмирающих ветвях кроны. 

На старых генеративных и субсенильных растениях выявлено максимальное 

видовое богатство лишайников и мохообразных. В Тверской области отмечены 

следующие показатели динамики видового разнообразия: g1 – 11 видов, g2 – 40 видов, g3 и 

ss – 67 видов. Возрастание числа видов обусловлено увеличением числа микрониш, 

которое сопряжено с дифференциацией покровных тканей и вертикальной структуры 

дерева (см. таблицу). Появление корки и формирование приствольного возвышения 

способствуют участию некоторых эпигейных видов (см. рисунок), растущих обычно на 

лесной подстилке. Процессы отмирания нижних ветвей кроны приводят к появлению 

новых субстратов. Среди них отмирающая корка и мертвая древесина. На открытой 

мертвой древесине поселяются эпиксильные виды. На завершающих этапах онтогенеза 

объем отмершей древесины сильно возрастает, что еще более укрепляет позиции 

эпиксилов. Появляются и новые виды эпифитов. Однако постепенное включение видов 

других субстратных групп приводит к уменьшению доли типичных эпифитов 

(см. рисунок). Получены следующие характеристики динамики разнообразия эпифитных 

видов: g1 – 7 видов лишайников (63.6%), g2 – 19 (47.5%), на g3 и ss – 25 (37.3%). На 

талломах лишайников могут появляться лихенофильные грибы. 

Наиболее наглядно проявляется специфика видового состава разных высотных 

уровней у лишайников. На завершающих этапах формирования криптогамного покрова 

отмечено следующее распределение лишайников по высотным уровням дерева. На 

комлевой части – 19 видов лишайников, на стволе – 50, на ветвях– 29. По числу и доле 

специфических (обнаруженных только в пределах одного высотного уровня) видов 

получено следующее распределение. В комлевой части – 8 специфических видов (42.1% 

от общего числа видов, зарегистрированных в пределах этого высотного уровня), на 

стволе – 19 специфических видов (38%), на ветвях – 6 специфических видов (20.7%). 

Большинство специфических видов комлевой части (7 видов) являются преимущественно 

эпигейными лишайниками. Более половины специфических видов ствола и ветвей – 

типичные эпифиты. Их уровневая дифференциация выражена достаточно явно. 

Эпиксильные виды менее четко специализированы по уровням. В специфических 

экотопах и особых условиях возможна модификация пространственного распределения 

лишайников и мхов. Например, в сосняках, расположенных по краю черноольховых 

топей, можно наблюдать «поднятие» комлевых синузий на стволовую часть. В отдельных 

случаях появляются редкие, нехарактерные для P. sylvestris виды [Notov, Zhukova, 2015]. 

Типичные эпигейные мхи иногда можно обнаружить на корнях и между корнями сосен с 

частично обнаженной корневой системой. 
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Рис. 1. Роль субстратных групп в составе мохово-лишайникового покрова 

 у разных онтогенетических состояний Pinus sylvestris (в %): 1 – эпифиты; 2 – эпиксилы;  

3 – эпигейные; 4 – лихенофильные грибы;  

онтогенетические состояния: g1 – молодые генеративные, g2 – средневозрастные генеративные,  

g3 – старые генеративные, ss – субсенильные особи 

Fig. 1. Role of substrate groups in the moss-lichen cover for different ontogenetic stages  

of Pinus sylvestris (in %): 1 – epiphytes; 2 – epixylic; 3–epigeic; 4 – lichenicolous fungi;  

ontogenetic stages: g1 – young generative trees; g2 – mature generative trees;  

g3 – old generative trees; ss – subsenile trees 

 

Видовое богатство мохообразных по сравнению с лишайниками существенно 

ниже. Выявлено 14 видов мхов и 7 видов печеночников. Почти все виды мхов (13 из 14) и 

все печеночники приурочены к комлевой части дерева. На стволе более или менее 

регулярно развивается Dicranum montanum Hedw. Прочие виды встречаются редко [Notov, 

Zhukova, 2015]. Субстратные спектры для мхов и печеночников разные (см. рисунок). У 

мхов доминируют типичные эпигейные (7 из 14) и виды, встречающиеся на коре и почве 

(2). Все выявленные печеночники с разной частотой могут расти на разлагающейся 

мертвой древесине. 4 из 7 видов являются типичными эпиксилами. Мхи и печеночники 

появляются только на деревьях генеративного периода. Их встречаемость сопряжена с 

дифференциацией комлевой части ствола. В молодом генеративном состоянии выявлено 

только два вида мхов и два печеночника. Они появляются только при высокой 

влагообеспеченности [Notov, Zhukova, 2015]. На средневозрастных генеративных особях, 

как правило, представлена уже большая часть видового состава мхов (11 из 14 видов). В 

средневозрастном генеративном состоянии более или менее регулярно формируется 

ассоциация Orthodicrano montanii-Plagiothecietum laeti Baisheva et al. 1994. Однако она 

встречается не только на сосне. Единственная ассоциация с участием в качестве 

диагностического вида печеночника (Ptilidio pulcherrimi-Hypnetum pallescentis Barkman ex 

Wilmanns 1962) образуется на P. sylvestris очень редко. Она в большей степени характерна 

для других видов деревьев. Более половины видового состава печеночников появляется 

только на старых генеративных растениях сосны. 

Таким образом, анатомо-морфологические преобразования, происходящие в 

онтогенезе P. sylvestris, усиливают дифференциацию вертикальной структуры дерева. 

Дифференциация увеличивает разнообразие потенциальных микрониш. Их заселяют 

разные виды мхов и лишайников в соответствии с особенностями своей биологии и 

экологии. Постепенно увеличивается интенсивность взаимодействия каждой особи 
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P. sylvestris с лишайниками и мохообразными. Приствольное возвышение обеспечивает 

более тесную связь с напочвенным покровом. Характерный для P. sylvestris постоянный 

сброс отмершей древесины способствует формированию в лесном фитоценозе 

эпиксильных синузий печеночников и лишайников. Многие виды этих синузий не 

встречаются на живом дереве. В их составе среди эпифитных видов появляются ранние и 

поздние эпиксилы, а потом и некоторые эпигейные виды [Söderström, 1988]. 

Большая часть отмеченных особенностей будет проявляться и на примере других 

древесных пород. Однако предварительные материалы по динамике развития ЭМЛП, 

сопряженной с онтогенезом форофита, позволили выявить некоторые важные 

методические моменты продолжения аналогичных исследований. Характер и темпы 

преобразования ЭМЛП по мере перехода форофита в другое онтогенетическое состояние 

будут зависеть от масштаба происходящих изменений в структуре кроны и ствола, а также 

от уровня поливариантности онтогенеза. Так, например, у ели темпы увеличения скорости 

процессов отмирания в кроне, а также их масштабы, существенно ниже по сравнению с 

сосной [Smirnova et al., 1999; Evstigneev, Korotkov, 2016]. Амплитуда поливариантности 

онтогенеза у ели также ниже. Все это обусловливает иную динамику развития ЭМЛП. 

При этом кислая pH коры также способствует менее высокому уровню видового богатства 

криптогамного покрова. 

Для древесных растений со значительной структурной поливариантностью 

изучение динамики формирования ЭМЛП предполагает ее сопряженный анализ при 

реализации различных путей онтогенеза форофита. В этом отношении особенно 

интересна липа, у которой возможно развитие различных жизненных форм [Смирнова и 

др., 1984; Смирнова, 1989; Чистякова, 1994; Evstigneev, Korotkov, 2016]. У осины анализ 

онтогенеза осложняется возможностью формирования корнеотпрыскового клона после 

разрушения главного материнского ствола [Смирнова, 1989]. 

Кроме биоморфологических и экологических особенностей форофита большое 

значение имеют специфические признаки коры и корки, рН коры. Группа базифильных 

эпифитов у мохообразных существенно богаче, чем ацидофильных. Благодаря этому 

таксономическое разнообразие компонентов ЭМЛП значительно выше у осины и 

широколиственных пород [Андерссон и др., 2009; Mežaka et al., 2012; Tarasova et al., 

2017]. Особенно высокого уровня видового богатства достигает ЭМЛП осины в 

старовозрастных сообществах. В них степень целостности криптогамного покрова и 

прочность его связи с компонентами лесной подстилки могут быть крайне высокими. В 

старовозрастных фитоценозах ЦЛГПБЗ мы наблюдали, например, почти сплошной чехол 

ЭМЛП, который поднимался по стволу на высоту до 10 м. При этом в комлевой части 

ствола в составе ЭМЛП присутствовали не только все расположенные рядом с 

приствольным возвышением эпигейные мхи, но и многие представители сосудистых 

растений, которые встречались на лесной подстилке. Изучение ценопопуляций древесных 

пород и их ЭМЛП в подобных сообществах позволяет выявить и многие уязвимые виды 

мхов и лишайников, которые в большинстве регионов Центральной России уже исчезли. 

Исследования таких фитоценозов крайне актуально в связи с усилением внимания к 

проблеме сохранения биоразнообразия лесных экосистем [Андерссон и др., 2009; Greiser 

et al., 2020]. Сопряженный анализ онтогенеза форофита и динамики ЭМЛП поможет 

выявить механизмы поддержания устойчивости этих активно взаимодействующих 

компонентов лесного фитоценоза. 

Заключение 

На примере Pinus sylvestris выявлены некоторые общие для древесных растений 

проявления сопряженности динамики структурных изменений форофита и этапов 

формирования ЭМЛП. Происходящие в ходе онтогенеза структурные преобразования 

способствуют увеличению разнообразия потенциальных микрониш. На более поздних 
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этапах онтогенеза в состав ЭМЛП могут включаться эпигейные и эпиксильные виды, а 

приствольное возвышение обеспечивает тесную связь с напочвенным покровом. 

Актуально продолжение подобных исследований для других древесных пород. 

Такой анализ поможет выявить общие и специфические особенности динамики ЭМЛП на 

форофитах с разной структурой кроны и корки, различной pH коры, разным уровнем 

поливариантности онтогенеза. Результаты подобных исследований будут способствовать 

более глубокому пониманию механизмов поддержания устойчивости лесных фитоценозов 

и сохранению наиболее уязвимых компонентов их биоразнообразия. 
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