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Новая парадигма популяционного исследования – это формулировка традиционных и новаторских
тем популяционной теории в терминах матричной модели динамики изучаемой популяции с дис-
кретной (возрастной, стадийной или иного рода) структурой, изучение релевантных свойств этой
модели, их интерпретация в биологических терминах и получение объективных количественных ха-
рактеристик. Доступные знания биологии вида и способ мониторинга популяции определяют граф
жизненного цикла организмов, который задает, в свою очередь, по стандартному правилу теории мат-
риц, строение проекционной матрицы популяции (ПМП) – сердцевины матричной модели – и пред-
определяет ее дальнейшие свойства. Калибровка ПМП по эмпирическим данным придает количе-
ственную определенность ее элементам – демографическим параметрам популяции, – после чего
нужные свойства и количественные показатели популяции получают соответствующими методами
матричной алгебры. Обзор дает представление о широком спектре проблем, изучаемых в рамках но-
вой парадигмы, и широких возможностях матричных моделей динамики популяций в решении
этих проблем. Наиболее подробно рассмотрены задача и методические трудности оценки жизне-
способности популяции по данным многолетнего мониторинга ее структуры. Отмечены актуаль-
ные направления развития и применения математического аппарата матричных моделей.

DOI: 10.31857/S0044459621040035

В научных исследованиях, экспериментах или
наблюдениях за популяциями растений или жи-
вотных возникает потребность сравнивать состо-
яние (в том числе и разновидовых) популяций в
разных точках времени и/или пространства. В та-
ких условиях особенно важно иметь показатель,
который выражен числом и вычисляется по общей
методике для разных объектов. Такой методикой
служит матричное моделирование динамики попу-
ляций с дискретной структурой, и эта методика
позволяет получить нужный показатель – меру
приспособленности локальной популяции (На
земле…, 2015).

Дискретная структура популяции возникает из
представлений о дискретности онтогенеза, т.е. о
существовании определенных и различимых ста-
дий, или этапов, в индивидуальном развитии осо-
бей данного биологического вида (Белякова и др.,
2007; Дзержинский и др., 2013), и согласно этим
представлениям происходит сбор эмпирических

данных о популяции изучаемого вида. В качестве
основания для классификации особей может
выступать возраст, размер, масса тела, физиоло-
гическое состояние, фенотип и т.п., т.е. любой
наблюдаемый признак, если он подкреплен со-
ответствующим знанием биологии вида. В бота-
нических исследованиях преобладают работы по
анализу спектров возрастных состояний, по воз-
расту и жизненности (см. ниже), в зоологии – по
возрасту, размерным категориям, физиологиче-
скому статусу, стадиям онтогенеза (Чеснова,
Стриганова, 1999; Клевезаль, 2007).

Проблема дискретности онтогенеза растений
хорошо изучена отечественными учеными, начи-
ная с работ А.П. Пошкурлат (1941), Т.А. Работнова
(1950), А.А. Уранова (1975), позже Л.А. Жуковой
(1983, 1995), последователи этой школы есть в
Польше (Falińska, 1991). В результате получают
шкалы онтогенеза, т.е. наборы дискретных ста-
дий, которые особи проходят последовательно в
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своем развитии от рождения до гибели (примеры
на рис. 1). В настоящее время описаны онтогене-
зы около 1500 видов растений, главным образом
покрытосеменных, в меньшей степени – голосе-
менных и папоротникообразных, нескольких ви-
дов лишайников (Популяционно-онтогенетиче-
ское направление…, 2018). Основное внимание
исследователи уделяют изучению последователь-
ности и продолжительности стадий онтогенеза
при наблюдениях за маркированными особями
при длительном мониторинге на постоянных
площадках в природных популяциях и посадках
(Онипченко, Комаров, 1997; Поливариантность
развития…, 2006; Казанцева и др., 2016). Близкие
подходы к изучению динамики структуры воз-
растных состояний популяций (states) применя-
ют европейские исследователи в Швеции (Wik-
berg, Svensson, 2003), Швейцарии (Molnár, Bokros,
1996), Польше (Janczyk-Weglarska, 1997) и Чехии
(Sosnová et al., 2014).

От знания такого рода и соответствующих дан-
ных всего один шаг до математической (матрич-
ной) модели динамики популяции с дискретной
структурой, которая предлагает богатый репертуар
количественных показателей и свойств модель-
ной популяции (в том числе прогноз ее жизне-
способности), получаемый рутинным образом и
способный служить основой для сравнительного
анализа популяций. Но этот шаг, к сожалению,
не популярен среди отечественных биологов.

Настоящий обзор имеет целью познакомить
русскоязычного читателя с разнообразием тем
исследования и возможностей применения мат-
ричных моделей динамики популяций с дискрет-
ной структурой. Мы начинаем с основных поня-
тий формализма матричной модели и основных
результатов его применения в конкретных проек-
тах, продолжая использовать для иллюстрации
объекты, представленные на рис. 1. Дальнейшие
разделы посвящены более продвинутым темам и
освещают современные тенденции в расширении
сфер применения аппарата матричных моделей и
в развитии самого математического аппарата.

Жанр обзора не позволяет опускаться до глу-
бинных технических деталей, но читатель может
найти их в соответствующих пособиях (Caswell,
2001; Логофет, Уланова, 2018).

1. ОСНОВНЫЕ ПОНЯТИЯ ФОРМАЛИЗМА 
МАТРИЧНОЙ МОДЕЛИ ПОПУЛЯЦИИ

1.1. Граф жизненного цикла

Граф жизненного цикла (ГЖЦ) особей опреде-
ленного вида – это краткое графическое пред-
ставление наших знаний о том, как особи разви-
ваются от рождения до смерти и когда производят

потомство. ГЖЦ согласован со шкалой онтогенеза
и строго соответствует рассматриваемой структуре
популяции: его вершины (или узлы) соответствуют
компонентам xj структуры x = [x1, x2, …, xn]T (ин-
декс j обозначает любой из номеров компонент,
символ T указывает на транспонирование, т.е. за-
мену строк столбцами), а направленные ребра
(или дуги) показывают переходы, которые особи
совершают (или могли бы совершить) между
структурными группами за фиксированный про-
межуток времени Δt, называемый временным ша-
гом. Его величина естественным образом связана
с характерным временем развития особи и спосо-
бом мониторинга популяции: для крупных мле-
копитающих и многолетних злаков, например,
шаг может быть равен 1 году, для личинок комара
в лабораторных условиях – 1 суткам, для бакте-
рий – 1 часу. Естественным и наглядным образом
в ГЖЦ находит свое отражение и идея поливари-
антности онтогенеза (Жукова, 1983, 1986, 1995;
Жукова, Комаров, 1990, 1991; Поливариантность
развития…, 2006; Нотов, Жукова, 2019).

На рис. 2 показаны ГЖЦ альпийских малолет-
ников – краснокнижных видов (Красная книга…,
2007, 2012) – монокарпного Androsace albana и по-
ликарпного Eritrichium caucasicum, – которые бы-
ли построены по данным наблюдений в течение
ряда лет на постоянных пробных площадках, за-
ложенных в альпийской пустоши в 2009 г. (Ка-
занцева, 2016; Логофет и др., 2016б, 2017а, б, 2018,
2019, 2020). Данные A. albana относятся к типу
“идентифицированные особи” (“identified individ-
uals”), т.е. особи, которые “маркированы и отслежи-
ваются с течением времени” (Caswell, 2001, р. 134).
Данные E. caucasicum принадлежат к разновидно-
сти “идентифицированные особи с неопределен-
ными родителями” (Логофет, 2010, с. 30), по-
скольку вклады двух родительских групп (g и gt,
рис. 2б) в пополнение популяции неразличимы
между собой. В результате “в данных объективно
присутствует неопределенность, не позволяющая
вычислить статусноспецифические коэффици-
енты репродукции столь же просто и непосред-
ственно, как прочие демографические парамет-
ры” (Логофет, 2010, с. 31).

Ценопопуляцию A. albana ежегодно наблюда-
ли по стадиям онтогенеза, различимым в поле по
морфологии растения. В результате получили
временнóй ряд векторов

компоненты которых показывали абсолютную
численность соответствующих стадийно-специ-

( ) ( ) ( ) ( ) ( ) ( )[ ]= vx
T,  ,  ,  ,  ,t pl t j t im t t g t
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Рис. 1. Шкалы онтогенеза альпийских малолетников. a – проломник Androsace albana: pl – проростки, j – ювенильные
растения, im – имматурные, v – взрослые вегетативные, g – генеративные (Логофет и др., 2017б, рис. 2). б – незабу-
дочник Eritrichium caucasicum: j – молодые особи, v – взрослые вегетативные растения, g – генеративные, gt – генера-
тивные на стадии последнего цветения (Логофет и др., 2016a, рис. 2, II).

a

б

1 см

pl j im v g

pl j v

g gt

1 см
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фических групп, обнаруженных в соответствую-
щих стадиях онтогенеза в год наблюдения t (табл. 1
в Логофет и др., 2020).

ГЖЦ A. albana выглядит так, будто растения
размножаются вегетативно, хотя на самом деле
размножение семенное. Но связанные с ним па-
раметры весьма неопределенны в полевых усло-
виях, и потому стадия семени сознательно ис-
ключена из модельного жизненного цикла. Воз-
можность такого исключения при калибровке
модели по данным типа “идентифицированные
особи” была доказана математически (Логофет
и др., 2016а, Приложение А) и подробнее рас-
сматривается далее, в разделе 6.2.

По направлению развития особи ГЖЦ воспро-
изводит шкалу онтогенеза, однако наличие в жиз-
ненном цикле нетривиальных задержек  в стади-
ях im и v, а также ускоренного перехода pl  im
есть проявление поливариантности онтогенеза
A. albana в условиях альпийского пояса Северо-
Западного Кавказа (Логофет и др., 2019). Смысл
параметров a, b, …, l, m, приписанных дугам
ГЖЦ, разъясняется в следующем разделе.

1.2. Основное модельное уравнение

Продолжая пример с ГЖЦ A. albana, заметим,
что ежегодное пополнение популяции складыва-
ется из молодых растений, обнаруженных на мо-
мент переписи в стадиях pl, j или im. Если среднее
число таких растений в пересчете на 1 генератив-
ную особь обозначить через a, b и c соответствен-
но, то пополнение, наблюдаемое на следующий

год в трех стадиях, равно . Для проростков –

по определению – это единственный способ из-
менения их численности и потому

(1)

Но для ювенильных и имматурных особей
ГЖЦ показывает и другие возможности, напри-
мер, переходы из стадии pl в j или im с параметра-
ми d и e соответственно, обозначающими средние
(в пересчете на одну особь) числа проростков, пе-
реходящих за один сезон в ювенильную и имма-
турную стадии соответственно. Тогда, с учетом

 
 
 
 
 

 
( )

a
b g t
c

( ) ( )+ =1 .pl t ag t

Рис. 2. Графы жизненного цикла по стадиям онтогенеза альпийских малолетников; обозначения стадий как на рис. 1;
штриховые стрелки – пополнение популяции, обнаруженное в соответствующих стадиях на момент переписи.
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всех дуг ГЖЦ с аналогичными параметрами f, h,
k, l, m, имеем

(2)

(3)

(4)

(5)
Определенные выше параметры называются

демографическими, или vital rates (Caswell, 2001).
Их количественные значения априори не извест-
ны, однако данные наблюдений двух последова-
тельных лет позволяют однозначно вычислить
(калибровать) их как частоты соответствующих
событий перехода, зафиксированных в наблюде-
ниях (Логофет и др., 2020, табл. 2).

Если систему уравнений (1)–(5) записать в
векторно-матричной форме, то получаем основ-
ное уравнение матричной модели:

(6)
где

(7)

T – момент предпоследней переписи, а умноже-
ние вектора на матрицу выполнено по правилу
линейной алгебры.

Очевидным решением уравнения (6), когда
матрица L остается постоянной во времени, вы-
ступает траектория

(8)
которая и описывает модельную динамику попу-
ляции.

В общем случае демографические параметры
зависят от данных наблюдений в моменты t, t + 1
(упрощения ради обозначаем эту зависимость од-
ной буквой t) и тогда L = L(t). Траекторию x(t) по-
лучают последовательным умножением началь-
ного вектора x(0) на одношаговые матрицы L(t):

(9)

1.3. Проекционная матрица популяции
После калибровки матрица L(t) превращает

уравнение (6) в верное равенство для каждой па-
ры последовательных лет наблюдений. Напри-
мер, для структуры ценопопуляции A. albana в
2012 и 2013 гг. (Логофет и др., 2017б, табл. 1) полу-
чаем

( ) ( ) ( )+ = +1 ,j t d pl t b g t

( ) ( ) ( ) ( ) ( )1 ,im t e pl t f j t h im t c g t+ = + + +

( ) ( ) ( )+ = +v v1 ,t k im t l t

( ) ( )+ = v1 .g t m t

( ) ( )1 , 0, 1, , ,t t t T+ = = …x L x

0 0 0 0
0 0 0

0  ;  , , , ,  0, 
0 0 0
0 0 0 0

a
d b
e f h c a b l m

k l
m

 
 
 

= … ≥ 
 
 
 

L

( ) ( )0 , 1, 2, ,tt t= = …x L x

( ) ( ) ( ) ( ) ( ) ( )1 – 1 1 0 0 ,
1, 2, , .

t t t
t T

+ = …
= …

x L L L L x

где

(10)

(Логофет и др., 2017б, табл. 3).
В этом смысле матрица L преобразует (“про-

ецирует”) вектор x(t) структуры популяции, на-
блюдаемой в текущий момент времени, в вектор
x(t + 1) структуры, наблюдаемой в следующий
момент времени, и потому была названа проекци-
онной матрицей популяции (ПМП) (Goodman,
1969; Caswell, 1989, 2001) вопреки математическо-
му смыслу термина1.

Если по заданному ГЖЦ построить (по опре-
деленному правилу; Horn, Johnson, 1990) ассоции-
рованную с ним матрицу, то ее строение (pattern),
т.е. расположение нулей и ненулевых элементов,
будет в точности совпадать с матрицей L (7) ос-
новного уравнения (6). Это обеспечивает методи-
ческую эффективность матричной модели попу-
ляции, которая продемонстрирована в сотнях
различных приложений (COMADRE, 2021;
COMPADRE, 2021).

Важное свойство ПМП, подлежащее проверке
в приложениях, – это неразложимость (indecom-
posability), или неприводимость (irreducibility).
Формальное определение в терминах матриц
(Гантмахер, 1967; Маркус, Минк, 1972) неудобно
для проверки, но существует эффективный кри-
терий: матрица неразложима тогда и только то-
гда, когда ассоциированный с нею орграф явля-
ется сильно связным, т.е. для любой пары узлов
найдется ориентированный путь, ведущий из од-
ного узла в другой (Horn, Johnson, 1990). Оргра-
фом, ассоциированным с ПМП, является ГЖЦ –
это сжатое отражение знаний о развитии особей
рассматриваемого вида и способе мониторинга
структуры популяции, – и примечательно, что
это биологическое знание обеспечивает проверку
математического свойства модельной матрицы.

1 В математической теории матриц проекционной называют
матрицу A, обладающую свойством A2 = A, т.е. повторная
проекция не меняет результата первой.
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ГЖЦ A. albana (рис. 1а), очевидно, является силь-
но связным, так что матрицы L (7) и, в частности,
L(2012) (10) неразложимы.

Разложимой ПМП оказывается, как правило,
когда в ГЖЦ есть пострепродуктивные стадии
(Klimas et al., 2012; Logofet, 2013a), и тогда основ-
ные модельные результаты вытекают из свойств
главной подматрицы ПМП Lrec, отвечающей ре-
продуктивному ядру ГЖЦ (Логофет и др., 2016а).

Надежно калиброванная по лабораторными
или полевыми данными, ПМП служит индикато-
ром качества окружающей среды и биологиче-
ских свойств изучаемой популяции (Caswell,
2001). Она несет в себе богатый набор количе-
ственных характеристик, которые позволяют не
только охарактеризовать текущее и будущее со-
стояния этой популяции, но и провести сравни-
тельный анализ популяций, эмпирические и тео-
ретические исследования.

2. ОСНОВНЫЕ РЕЗУЛЬТАТЫ
МАТРИЧНОЙ МОДЕЛИ

2.1. Равновесная структура популяции
и асимптотическая скорость роста

Среди решений уравнения (6) (траекторий
модели) особую роль играет решение x(t) = x* ≠ 0,
которое не изменяется со временем как структура
популяции в относительных единицах, т.е. равно-
весная структура. Это значит, что

(11)

где λ – некоторое положительное число. Равен-
ство (11) есть в сущности определение собствен-
ного вектора(-столбца) и соответствующего ему
собственного числа λ матрицы L. Вообще матрица
размера n × n имеет n собственных чисел; этот на-
бор называется спектром матрицы и может содер-
жать действительные и комплексные числа. Су-
ществование положительного λ, нужного в ра-
венстве (11), и положительного вектора x*
устанавливает классическая теорема Перрона–
Фробениуса для неотрицательных матриц (Гант-
махер, 1967). Согласно этой теореме, в спектре
неотрицательной неразложимой матрицы A есть
перронов корень – положительное число λ1 = ρ(A),
совпадающее с ее спектральным радиусом – макси-
мальным по абсолютной величине собственным
числом. Оно закономерно названо доминантным
(Caswell, 1989). У доминантного собственного чис-
ла всегда существует соответствующий ему поло-
жительный собственный вектор x*. Как видно из
(11), он определяется с точностью до умножения
на любое ненулевое число и может быть норми-
рован до структуры популяции – в относитель-
ных численностях или процентах (Логофет и др.,
2020, табл. 3).

= λLx x* *,

Когда в спектре матрицы L есть только одно
число λ1 = ρ(L), матрица называется примитив-
ной, когда несколько – импримитивной. Эти слу-
чаи различаются асимптотическим (при t → ∞)
поведением траектории x(t): сходимость к на-
правлению x* в первом случае и циклическая
асимптотика во втором (Свирежев, Логофет,
1978; Caswell, 1989, 2001; Logofet, 1993; Berman,
Plemmons, 1994). Наряду с алгебраическим кри-
терием примитивности, как и в случае с разложи-
мостью матрицы L, ее примитивность или им-
примитивность можно установить через ГЖЦ
(Horn, Johnson, 1990; Логофет, Белова, 2007), но в
обоих случаях величина λ1 показывает асимпто-
тическую скорость роста популяции, если матри-
ца L не меняется со временем. Точнее, в прими-
тивном (наиболее частом на практике) случае,
x(t) ~ , т.е. траектории стремятся к геометри-
ческому росту/убыли с показателем λ1 (при лю-
бом начальном векторе x(0)), и поэтому

(12)

Величина λ1 зависит от элементов матрицы L –
набора демографических параметров изучаемой
популяции – и в теории определяется как макси-
мальный по модулю корень характеристического
полинома матрицы L, а на практике вычисляется
рутинным образом, через библиотечную проце-
дуру вычисления спектра заданной квадратной
матрицы, которая включена в любую систему ма-
тематического обеспечения компьютера, напри-
мер, через функцию eig(L) в системе Matlab
(MathWorks, 2021). Когда L калибрована по дан-
ным наблюдений за структурой конкретной по-
пуляции, величина λ1 служит объективной коли-
чественной мерой приспособленности популяции в
том месте и в то время, где и когда получены дан-
ные для калибровки L (Logofet et al., 2014; На зем-
ле…, 2015). Поэтому калиброванная ПМП с ее
перроновым корнем, или доминантным соб-
ственным числом, выступает эффективным ин-
струментом сравнительной демографии растений
и животных. В проекте A. albana λ1 демонстрирует
значительные вариации от года к году на протя-
жении ряда лет (Логофет и др., 2019, табл. 3), что
служит отражением переменчивой среды.

Если транспонировать обе части уравнения
(11), то по правилам линейной алгебры получаем

(13)

Это равенство показывает, что наряду с собствен-
ным вектором-столбцом у матрицы есть и соб-
ственный вектор-строка, или левый собственный
вектор. Транспонирование матрицы L означает
смену направления дуг в ГЖЦ на противополож-

λ x1 *t

1

1

1

, если   1;
( ) *, если   1;

,  если 1.
t

λ <
→ λ =
∞ λ >

0
x x

( ) ( )= λx L x
T TT* * .
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ное, что, понятно, не нарушает сильной связно-
сти графа. Поэтому транспонирование неразло-
жимой матрицы L дает неразложимую матрицу
LT. Применяя к ней теорему Перрона–Фробениу-
са, получаем существование перронова вектора
y* у LT, или левого доминантного собственного
вектора-строки (y*)T у матрицы L (Логофет, Бе-
лова, 2007). Этот вектор был назван репродуктив-
ной ценностью (reproductive value; Goodman, 1968;
Caswell, 2001, 2010), поскольку показывает отно-
сительный вклад структурных групп особей в по-
полнение популяции за весь жизненный цикл.

Рутинный способ вычисления доминантного
вектора-строки y* состоит в нормировке транс-
понированного перронова вектора-столбца мат-
рицы LT. Например, для ППМ A. albana (9) полу-
чаем

(14)

и видим, что вклады стадийных групп в пополне-
ние популяции закономерно растут по мере дви-
жения от проростка к генеративному растению.

2.2. Влияние демографических параметров
на приспособленность популяции

Как прямое следствие из теоремы Перрона–
Фробениуса (Маркус, Минк, 1972; Horn, Johnson,
1990) величина λ1 меняется с изменением любого
элемента матрицы: растет с увеличением и сни-
жается с уменьшением элемента, – показывая
тем самым влияние конкретного демографиче-
ского параметра на приспособленность популя-
ции. Такое знание полезно для предсказания ре-
зультата потенциальных изменений в демографи-
ческих параметрах, например, в связи с
ожидаемыми изменениями среды или мерами ре-
гулирования популяции. Но как определить ко-
личественно силу такого влияния?

Ответ дает частная производная ∂λ1/∂lij доми-
нантного собственного числа как функции мно-
гих переменных – чувствительность λ1 к измене-
нию параметра на пересечении i-ой строки и j-го
столбца матрицы при сохранении всех остальных
элементов без изменений. Согласно вышесказан-
ному, ∂λ1/∂lij > 0 для каждой пары индексов i и j,
но не каждой паре индексов соответствует нену-
левой элемент ПМП, т.е. содержательный демо-
графический параметр. Поэтому содержатель-
ный биологический смысл имеет чувствитель-
ность к вариациям только ненулевых элементов в
строении ПМП, а для нулевых ее смысл лишь
формально математический (если только возник-
новение новых дуг в ГЖЦ не рассматривается в
эволюционном контексте).

Формально, чувствительность (Goodman,
1971) вычисляется рутинно в виде матрицы

[ ]∗ =y 0.0105 0.0257 0.0622 0.1576 0.7440

(15)

где x* и y* – доминантные собственные вектор-
столбец и вектор-строка матрицы L соответ-
ственно, а < , > обозначает скалярное произведе-
ние векторов (Caswell, 2001). Например, для мат-
рицы (10) формула (15) дает формальную матрицу
чувствительности

(16)

а если ее элементы, не имеющие биологического
смысла, обозначить символом ∅, то

(17)

Видно, что наиболее влиятельные параметры – это
b и c – удельные скорости пополнения ювениль-
ной и имматурной групп растений.

Может, однако, показаться, что этот вывод
обусловлен тем, что и сами параметры b и c мак-
симальны среди элементов L(2012) (10), и, чтобы
исключить такое влияние, наряду с чувствитель-
ностью рассматривают эластичность λ1 – измене-
ние λ1 в ответ на пропорциональное изменение па-
раметра (Caswell et al., 1984; Kroon et al., 2000).
Как и чувствительность, эластичность вычисля-
ется рутинно, в виде матрицы

(18)

где символ  означает поэлементное умножение
матриц.

Для ПМП A. albana (10) получаем из (18) мат-
рицу эластичности:

(19)

Видим, что параметр b остался лидером влияния,
но “серебро” (с огромным отставанием) перешло

( ) = ∂λ ∂ = <S L x y x y1 * * *, *>,[ ]ijl

( )2012  
0.0086 0.0212 0.0513 0.1300 0.6136
0.0619 0.1523 0.3679 0.9327 4.4018
0.0425 0.1047 0.2530 0.6413 3.0268 ,
0.0280 0.0690 0.1668 0.4228 1.9953
0.0023 0.0056 0.0136 0.0346
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к a – удельной скорости пополнения группы про-
ростков.

3. ПРОГНОЗ ЖИЗНЕСПОСОБНОСТИ 
ПОПУЛЯЦИИ

Как отмечалось выше, чтобы получить λ1(L) –
количественную меру приспособленности цено-
популяции, – достаточно калибровать ПМП по
данным двух последовательных лет наблюдений.
В этом огромное методическое преимущество
матричной модели, но и большая проблема, когда
лет более двух и разные пары лет дают разные зна-
чения λ1(L(t)) – в том числе и с противополож-
ными прогнозами выживания по условию (12)
(Логофет и др., 2020, табл. 3). Известны два
принципиально разных подхода к прогнозу жиз-
неспособности ценопопуляции по данным ее
многолетнего мониторинга, и они рассматрива-
ются в двух последующих разделах.

3.1. Осреднение одношаговых матриц

В отличие от действительных чисел, осредне-
ние матриц далеко не тривиально – хотя это мо-
жет и замалчиваться в публикациях (Klimas et al.,
2012; Logofet, 2013a). Данные многолетнего мони-
торинга дают временнóй ряд матриц вместе с вре-
менными рядами каждого из их элементов, и сра-
зу возникает вопрос, осреднять ли готовые мат-
рицы или же построить матрицу из усредненных
элементов – методические рекомендации сфор-
мулированы A.А. Масловым и Д.О. Логофетом
(2020) в зависимости от характера данных. Когда
стоит задача осреднения одношаговых ПМП,
привычное арифметическое среднее замотиви-
ровано лишь простотой исполнения в виду ли-
нейности ПМП как матричного оператора в век-
торном пространстве, а содержательная логика,
напротив, приводит к геометрическому (мульти-
пликативному) среднему (Логофет и др., 2016а,
2017а, б, 2019).

Действительно, каждая пара матриц, сосед-
ствующих во временнóм ряду {L(t)} калиброван-
ных одношаговых ПМП, удовлетворяет уравне-
нию (6). Это значит, что вектор x(0) структуры,
наблюдавшейся в начальный момент, проециру-
ется в вектор x(T +1) финального момента путем
последовательного умножения на каждую из
ПМП заданного набора T + 1 матриц L(t):

(21)

(см. уравнение (9)). Логично требовать, чтобы то
же самое получалось и со средней матрицей G, т.е.

(22)

Это значит, что осреднение по набору ПМП
должно быть мультипликативным (или геометри-

( ) ( ) ( )+ = …x L L x( ) ( ) ( )1 – 1  1 0 0T T L T L

( ) ( )+ = …G L L L
 1 ( ) ( – 1  ) 1 0 .T T L T

ческим по аналогии с числами) и среднюю матри-
цу G следует получать как корень степени T + 1 из
произведения T + 1 годичных ПМП:

(23)

Произведение нескольких неотрицательных
неразложимых матриц довольно быстро (с ро-
стом числа сомножителей) становится целиком
положительной матрицей, и в теории матриц
известен критерий существования корня нату-
ральной степени из положительной матрицы
(McDonald et al., 2014; Politi, Popolizio, 2015).
Однако этот корень также оказывается положи-
тельным, что совершенно не логично для матри-
цы, усредняющей ПМП, которые соответствуют
нетривиальному ГЖЦ. Логично потребовать,
чтобы средняя матрица G имела такое же строе-
ние (pattern), как и осредняемые ПМП, и это сооб-
ражение привело к оригинальной концепции
структурно-геометрического (pattern-geometric),
или структурно-мультипликативного, среднего
неотрицательных матриц (Logofet, 2018).

Положение доминантного собственного числа
λ1(G) средней матрицы G относительно 1 позво-
ляет сделать вывод о судьбе ценопопуляции в
долговременной перспективе на основании не-
скольких лет наблюдений: рост, если λ1(G) > 1;
убыль, если λ1(G) < 1; стабилизация, если λ1(G) = 1.

К сожалению, точного решения математиче-
ской задачи структурно-мультипликативного
осреднения неотрицательных матриц (т.е. с нуля-
ми в определенных местах) не существует по фун-
даментальной причине2 (Логофет и др., 2017б; Lo-
gofet, 2018), и приходится довольствоваться реше-
нием приближенным. Для 10 годичных ПМП
A. albana (2009–2018; Логофет и др., 2020, табл. 3)
это решение (ibidem, табл. 5) имеет вид

(24)

с ошибкой приближения 3.1053 × 10–3 и мерой
приспособленности λ1(G) = 0.8876, заметно мень-
шей 1. Таким образом, 11 лет мониторинга цено-
популяции A. albana дают негативный прогноз
жизнеспособности популяции в долговременной
перспективе.

2 Как следствие из (22), система алгебраических уравнений
для неизвестных элементов матрицы G оказывается пере-
определенной (АКАДЕМИК, 2021; GUFO.ME, 2021) и не
имеет точного решения.
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0 0 0 0 8.5705
0.2791 0 0 0 22.5219
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0 0 0.2097 0.8390 0
0 0 0 0.0502 0
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3.2. Прогноз выживания по стохастической 
скорости роста

В противоположность постулату постоянства
ПМП для асимптотической скорости роста (λ1),
концепция стохастической скорости роста (λS;
Caswell, 2001) полагает, что популяция развивает-
ся в случайно изменяющейся среде, и тогда каж-
дая годичная ПМП L(t) считается опосредован-
ным выражением того комплекса условий среды,
под действием которого определенный набор де-
мографических параметров сформировался к мо-
менту очередного наблюдения (Pollard, 1966; Tul-
japurkar, 1986, 1990). Тогда {L(t)} – набор годич-
ных ПМП, полученный в результате длительного
мониторинга структуры популяции, – отражает
весь наблюдавшийся диапазон случайных вариа-
ций среды. Судьба популяции в долговременной
перспективе – это результат применения к на-
чальному вектору структуры x(0) бесконечной
последовательности ПМП, выбранных случай-
ным образом из доступного набора годичных
ПМП на каждом шаге последовательности. Ма-
тематически установлено, что у такой последова-
тельности существует конечный предел (Fursten-
berg, Kesten, 1960; Оселедец, 1968; Cohen, 1976), и
он позволяет определить величину λS как

(25)

где || … ||1 обозначает норму вектора по сумме мо-
дулей компонент (Caswell, 2001).

Однако для практической оценки λS одного
существования мало, и предлагались теоретиче-
ские приближения (Pollard, 1966; Tuljapurkar,
1990) – в частности, для ситуации, когда годич-
ные ПМП можно считать малыми отклонениями
от некоторой (известной) средней матрицы. Но в
нашем примере с A. albana ситуация совсем иная:
годичные матрицы существенно отличаются друг
от друга (Логофет и др., 2020, табл. 3) своими эле-
ментами и значениями λ1 – так что теоретическая
оценка неприменима и нужно исходить из опре-
деления (25).

Известно, что величину предела последова-
тельности можно аппроксимировать ее конеч-
ным членом, причем тем точнее, чем дальше от-
стоит этот член от начала (Мир Математики,
2021). Далекий конечный член можно вычислить
методом Монте-Карло, если задано правило слу-
чайного выбора годичной ПМП из набора {L(t)}
на каждом шаге. Правда, в этом случае в качестве
оценки получаем не число, а определенный диа-
пазон чисел: от минимального до максимального
значения среди результатов случайных реализа-
ций конечной последовательности; чем больше

τ→∞

τ−1τ→∞

λ = τ) =
τ

=
τ

…L L x

S

0 1

1lg lim lg (

1lim lg (0) ,

N

реализаций, тем закономерно шире диапазон
оценок (Logofet et al., 2020, Table 4).

Самое простое (и популярное в литературе)
правило состоит в независимом (от предыдущего
шага) выборе с неизменной (от шага к шагу) веро-
ятностью каждой из данных матриц. Такая мо-
дель случайной среды была названа iid (indepen-
dent, identically distributed) матрицами (Cohen,
1979; Caswell, 2001; Buckley et al., 2010). С учетом
вышесказанного в серии имитаций методом
Монте-Карло наилучшей оценкой λS будет диа-
пазон, полученный при максимальном числе слу-
чайных реализаций последовательности ППМ
максимальной длины. Для 10 годичных ПМП
A. albana 1000 реализаций iid последовательности
длиной в 1 млн членов дали диапазон [0.936297,
0.937635] (Logofet et al., 2020, Table 4). Больший
“оптимизм” этой оценки по сравнению с осред-
нением ПМП, λ1(G) = 0.8876 (24), можно объяс-
нить лишь карикатурностью iid как модели реаль-
ной среды.

Усложнение правила iid – это признание зависи-
мости текущего шага от результата предыдущего,
т.е. случайный выбор как реализация некоторой
марковской цепи переходов между заданными
ПМП (Caswell, 2001). Известные примеры мар-
ковских цепей как моделей случайной среды раз-
нообразны – от простых, как например переклю-
чение между “плохой” и “хорошей” средой (Sanz,
2019), до весьма продвинутых (Morris et al., 2006;
Rees, Ellner, 2009; Ozgul et al., 2010; Williams et al.,
2015; Paniw et al., 2018), но по-прежнему искус-
ственных конструкций, изобретенных авторами,
но не природой.

Вместе с тем запланированы исследования с
целью построить модель случайной среды исходя
из реальных наблюдений за ключевыми фактора-
ми, влияющими на рост и выживание популяции
(Мониторинг популяций…, 2019). В частности,
обнаружена корреляция между λ1(L(t)) и суммой
осадков с ноября по май (Logofet et al., 2020, Sup-
plementary), а длинный временнóй ряд осадков,
рассмотренный как реализация марковской це-
пи, позволил восстановить ее переходную мат-
рицу (ibidem, Table 3), которая и послужила
управляющей в построении последовательно-
стей (25) методом Монте-Карло. В результате 1000
реализаций марковской последовательности длиной
в 1 млн членов дали диапазон λS ∈ [0.924874,
0.926079] (ibidem, Table 4) – более узкий, чем у iid
последовательности, и расположенный ближе к
λ1(G). Таким образом, реалистичный выбор мат-
риц улучшил оценку стохастической скорости
роста ценопопуляции A. albana, хотя и оставил ее
заметно превышающей λ1(G) – результат осред-
нения ПМП.

Аналогичные вычисления с набором ПМП
Eritrichium caucasicum – другого альпийского ма-
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лолетника (Логофет и др., 2016а) – дали противо-
положное соотношение3:

(Logofet, 2019, Table 1, 4), – сохраняя, как и в слу-
чае A. albana, расположение слева от λ = 1, т.е. ка-
чественную определенность негативного прогно-
за жизнеспособности ценопопуляции.

4. ВОЗРАСТНЫЕ ПОКАЗАТЕЛИ
ИЗ СТАДИЙНОЙ МОДЕЛИ

Наряду с объективным прогнозом жизнеспо-
собности, калиброванная модель динамики по-
пуляции со статусной структурой (когда статус
может означать любой наблюдаемый признак как
основание для классификации особей – размер,
массу тела, физиологический статус и т.п.) позво-
ляет получить и иные характеристики, в частно-
сти, извлечь определенные “возрастные показа-
тели из статусной модели” (“age-specific traits
from state-specific models”; Caswell, 2001, p. 116) –
такие как ожидаемая продолжительность жизни
или средний возраст первого цветения. Принципи-
альная возможность такого извлечения заложена
во временнóй природе шага модели (Δt), а общая
методика, реализующая эту возможность, была
предложена в работе Кохрана и Эллнера (Co-
chran, Ellner, 1992) и развита в более поздних пуб-
ликациях (Bender et al., 2000; Caswell, 2001). Мето-
дика сводится к построению виртуальной погло-
щающей цепи Маркова (virtual absorbing Markov
chain, VAMC; Логофет и др., 2017а), у которой по-
глощающее состояние (т.е. состояние, попадая в
которое цепь остается там навсегда) определено
как соответствующие событие жизненного цикла,
а среднее время наступления этого события, т.е.
среднее время до поглощения (mean absorption time;
Kemeny, Snell, 1976), вычисляют известным мето-
дом теории марковских цепей. В двух следующих
разделах методика иллюстрируется на примере
ценопопуляции A. albana.

4.1. Ожидаемая продолжительность жизни

Согласно определению П.Ю. Жмылева и соав-
торов (2005), “малолетние растения” или “мало-
летники” – это монокарпики и поликарпики с про-
должительностью онтогенеза от 1 года до 15 лет.
Методика VAMC позволяет придать этому опре-
делению инструментальный характер.

Представим ПМП A. albana (7) как сумму ее
переходной и репродуктивной частей:

(26)

и заметим, что матрица T субстохастическая, т.е.
суммы ее элементов по каждому столбцу не пре-
вышают 1:

(27)

Это следует из демографического смысла слагае-
мых как долей групп тех особей в соответствую-
щих стадиях, которые остались в данной стадии
либо перешли в иную стадию за один год; если
сумма меньше единицы, то разность показывает
долю погибших особей данной стадии; если сум-
ма равна 1, то погибших нет. В ГЖЦ на рис. 2а
матрице T отвечает подграф без стрелок a, b, c.

Введем дополнительное, шестое в данном слу-
чае, состояние (d), означающее гибель особей. В
результате матрица T дополняется еще одной
(шестой в данном случае) строкой, элементы ко-
торой суть дополнения столбцовых сумм до 1, и
еще одним столбцом с единственным ненулевым
элементом, отвечающим вечному статусу состоя-
ния, d  d:

(28)

Согласно условиям (27), матрица P (28) является
стохастической (все столбцовые суммы равны 1),
и это дает основание считать ее матрицей переход-
ных вероятностей дискретной марковской цепи:
состояния и вероятные переходы этой виртуаль-
ной цепи представлены на рис. 3а.

Состояние d виртуальной цепи классифициру-
ется как поглощающее, а все прочие состояния на-
зываются непоглощающими – переходы между ни-
ми описывает главная подматрица Q переходной
матрицы P, построенная на соответствующих
столбцах и строках с теми же номерами. Матема-
тическое ожидание такой случайной величины,
как число шагов, которое цепь проводит в задан-
ном состоянии до момента поглощения, тесно
связано с понятием фундаментальной матрицы
поглощающей цепи (Kemeny, Snell, 1976),

(29)

и вероятностным смыслом ее элементов: nij пред-
ставляет собой среднее число шагов, которое

3 В результате репродуктивной неопределенности данных (Ло-
гофет и др., 2016а) λ1(L(t)) и λ1(G) определяются лишь с
точностью до некоторого диапазона значений.
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процесс переходов проведет в непоглощающем
состоянии i до момента поглощения, если исход-
ное состояние есть j. Соответственно суммы по
столбцам матрицы N (29) показывают средние
времена, проведенные в каждом из непоглощаю-
щих состояний, и эти величины отождествляются
с ожидаемой продолжительностью жизни особи
(life expectancy; Caswell, 2001, p. 120) на стадии, от-
вечающей данному столбцу.

Поскольку подматрица Q есть переходная
часть T ПМП L (26), фундаментальная матрица N
(29) рутинным образом вычисляется по заданной
ПМП и формуле (29). Это значит, что результаты
для калиброванных годичных L(t) будут отличаться
от года к году. На помощь приходит средняя
ПМП G (24). Вычисленная для нее по формулам
(28)–(29) фундаментальная матрица вместе со
стадийно-специфическими показателями ожида-
емой продолжительности жизни представлена в
табл. 1. Продолжительность закономерно равна 1
у генеративных растений, коль скоро их век за-
канчивается в том же сезоне (рис. 3а; матрица
(28)). Наибольшее (6 лет) значение на стадии v (у
взрослых виргинильных растений) объясняется
наибольшим значением вероятности задержки в
этой стадии (элемент (4, 4) матрицы G (24)). Дол-

гое пребывание в вегетативной фазе – это адап-
тивная черта растений, произрастающих в холод-
ных биомах (Нахуцришвили, Гамцемлидзе, 1984;
Павлов, Онипченко, 1987), и признак стратегии
удержания места по Кёрнеру (Körner, 2003), или
замедленного развития по Л.А. Жуковой (1995), и
проломник A. albana проявляет приверженность
этой стратегии согласно результатам 11-летних
наблюдений.

4.2. Средний возраст первого цветения

Для вычисления среднего возраста первого (и
единственного у A. albana) цветения “марковская
надстройка” модели должна быть иной. По суще-
ству речь идет о возрасте достижения стадии g, и
нет нужды вводить дополнительное поглощаю-
щее состояние “дожить до репродукции”, как у
поликарпных видов (Логофет и др., 2017а). Ясно,
что этот показатель касается лишь тех растений,
которые в своем развитии достигли тем или иным
путем генеративной стадии, и потому орграф вир-
туальной цепи выглядит как показано на рис. 3б,
а условные переходные вероятности dс, eс, …, lс, mс –
элементы переходной матрицы

Рис. 3. Орграфы виртуальной марковской цепи для вычисления ожидаемой продолжительности жизни (а) и среднего
возраста цветения (б) (Логофет и др., 2017б).
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(30)

– пересчитываемые из элементов d, e, …, l, m
средней матрицы G (24) при условии отсутствия
смертности (Логофет и др., 2017б, Приложение Б).
Подматрица Q в данном случае – это главная под-
матрица 4 × 4 матрицы Pс (30), и по-прежнему
столбцовые суммы фундаментальной матрицы (29)
дают статус-специфические возрастные показа-
тели, а искомый возраст цветения есть число лет,
которые проростки проведут во всех стадиях до
достижения последней, т.е. равен сумме первого
столбца матрицы (29).

Результаты представлены в табл. 1, где сред-
ний возраст цветения Apl равен 21 году. Парадок-
сально, на первый взгляд, что он превышает ожи-
даемую продолжительность жизни особей на всех
стадиях. Парадокс объясняется тем, что в ожида-
емой продолжительности учтена и вероятность
гибели особи на каждой из стадий (которая мак-
симальна у ювенилов, см. 2-й столбец матрицы G
табл. 4 в Логофет и др., 2017б), тогда как возраст
цветения определяется только среди доживших
до него растений. Аналогичный качественно,
этот результат заметно отличается количественно
от 8-летних наблюдений смертности (Логофет
и др., 2017б, табл. 5). Настораживает еще и то, что
21 год выходит за пределы временнóго ряда на-
блюдений (11 лет). “В этом, однако, нет противо-
речия с данными площадок, где были обнаруже-
ны растения не моложе 8 лет, но еще не достиг-
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шие генеративной стадии” (Логофет и др., 2017б,
с. 72).

5. ДВОЙНАЯ СТРУКТУРА ПОПУЛЯЦИИ
Помимо возраста или стадии развития, другие

наблюдаемые признаки (размер или масса тела,
фенотип, тип местообитания и т.д.) тоже могут
служить основаниями для классификации особей
и выявления определенной структуры в популя-
ции. Более того, логика конкретного исследова-
ния может потребовать классификации по двум
основаниям одновременно, и тогда структура по-
пуляции приобретает второе измерение, а ПМП –
блочное строение (Goodman, 1969). В качестве
оснований могут выступать возраст и стадия
(Caswell, 2012; Caswell, Salguero-Gómez, 2013),
стадия и местообитание (Hunter, Caswell, 2005),
стадия и генотип (Vries et al., 2020) – примеры
других пар см. у Рота и Касуэлла (Roth, Caswell,
2016). ПМП блочного строения появляются так-
же в модели метапопуляции с одним признаком
классификации и миграциями между локальными
местообитаниями (Sanz, Bravo de la Parra, 2019).

Первым в демографии растений формализм
двойной структуры применил Лоу (Law, 1983) для
популяции ворсянки Dipsacus fullonum – моно-
карпного травянистого растения, которое зацве-
тало лишь по достижении определенного размера
и считалось двулетним, хотя в популяции встре-
чались особи и четырех лет. Репродукция зависе-
ла от размера, выраженного в баллах от 1 до 4, а
динамика популяции в целом – от размера и воз-
раста.

Двойная структура популяции требует двой-
ной нумерации возможных состояний особи, так
что вершины ГЖЦ можно расположить в узлах

Таблица 1. Возрастные показатели A. albana в результате осреднения 10 годичных матриц L(t) (t = 2009, …, 2018)

Примечание. * См. Caswell, 2001, р. 113. Es – продолжительность жизни, ожидаемая на стадии s (s = pl, j, im, v, g); As – среднее
число шагов до достижения генеративной стадии из стадии s (s = pl, j, im, v), т.е. Apl – это средний возраст цветения.

Показатель Подматрица Q
Фундаментальная

матрица N = (I – Q)–1

pl j im v g

Значение по стадиям (годы)
± стандартное отклонение *

Es

0 0 0 0 0
0.2791 0 0 0 0
0.0900 0.0700 0.1173 0 0

0 0 0.2097 0.8390 0
0 0 0 0.0502 0

1 0 0 0 0
0.2791 1 0 0 0
0.1241 0.0793 1.1329 0 0
0.1616 0.1032 1.4752 6.2096 0
0.0081 0.0052 0.0741 0.3119 1

1.57
1.60

1.19
1.25

2.68
3.95

6.52
5.71

1.00
0

As

0 0 0 0
0.7561 0 0 0
0.2439 1 0.3588 0

0 0 0.6412 0.9435

1 0 0 0
0.7561 1 0 0
1.5596 1.5596 1.5596 0

17.7042 17.7042 17.7042 17.7042

21.02
17.23

20.26
17.22

19.26
17.22

17.70
17.20
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целочисленной “решетки” на плоскости (рис. 4).
И если оба классифицирующих признака могут
меняться за один временнóй шаг, то ГЖЦ отра-
жает соответствующие изменения.

К сожалению, автор-биолог, предложивший
новый математический формализм, сделал об-
щий вывод о его свойствах, исходя из частных на-
блюдений: “если все элементы матрицы Гудмана
[т.е. ПМП блочного строения] зависят от возрас-
та, но не от размера, то численности, предсказан-
ные в каждом возрастном классе, идентичны чис-
ленностям соответствующей матрицы Лесли”
(Law, 1983, р. 228). Однако математическое иссле-
дование (Логофет, 1989, 1991) опровергает этот
вывод. В частности, если ГЖЦ на решетке (рис. 4)
сильно связен и соответствующая ПМП неразло-
жима, то в более общем случае вполне возможны
ситуации, когда “двумерный” граф теряет силь-
ную связность, даже если его возрастной и раз-
мерный фактор-графы (т.е. проекции исходного
графа на возрастную и размерную оси) сильно
связны (Логофет, 1989, 1991). Аналогичная ситуа-
ция возможна и с примитивностью/импримитив-
ностью ПМП (Логофет, 1989, 1991), т.е. со сходи-
мостью/цикличностью в асимптотическом пове-
дении траекторий.

В более общем случае, т.е. когда статусные пе-
реходы неодинаковы в разных возрастах, крите-
рий сильной связности орграфа, заданного на ко-

нечной плоской решетке (Csetenyi, Logofet, 1989;
Logofet, 1993, теорема 3.3), опирается на понятие
базовой дуги (Harary et al., 1965) и позволяет уста-
новить наличие либо отсутствие сильной связно-
сти в практически обозримых случаях.

5.1. Статус особи: хронологический возраст
и физическое состояние

Оценка физиологического статуса особи мо-
жет быть важной для промысловых видов. На-
пример, оленеводы-саамы практикуют полуволь-
ное содержание оленей Rangifer tarandus tarandus
зимой, строгий контроль за беременными самка-
ми в период отела, мечение новорожденных мет-
кой оленевода, вольный выпас летом, “имание”,
т.е. поиск и сбор оленей осенью, чтобы проверить
их наличие и физические кондиции, а также осу-
ществить промысловое изъятие животных из стада
(Tveraa et al., 2003; Баскин, 2009) по правилу “сла-
бейшие животные изымаются в первую очередь”.
Кондиции напрямую зависят от величины запа-
сов жира, что в свою очередь проверяют, оцени-
вая депо бурого жира под ушами, щупают, на-
сколько плотен хрящ ушей (Баскин, 2009).

Такая практика дает основание включить в
структуру популяции, наряду с возрастом живот-
ного, его физический статус – например, в тер-
минах трех категорий: слабый (w), нормальный (n),

Рис. 4. ГЖЦ особей ворсянки лесной Dipsacus fullonum, классифицированных по хронологическому возрасту и размер-
ному классу. Пустые квадратики соответствуют ненаблюдаемым размерно-возрастным состояниям, штриховые
стрелки – пополнению популяции за один временнóй шаг (адаптировано из: Law, 1983).
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сильный (s), – естественно, с зависимостью коэф-
фициентов дожития и плодовитости от статуса.
Вектор популяционной структуры x(t) тогда заме-
няется матрицей X(t) = [xij(t)], где xij(t) означает
численность особей возраста i (i = 1, 2, …, 17) (Че-
тени, 1988) в кондиции j (j = 1, 2, 3) на момент на-
блюдений t.

Простая замена вектора x(t) на матрицу X(t) в
модели (6) формально допустима по правилу
умножения матриц, однако столь же простой вид
“проекционного” уравнения оказывается невоз-
можным с матрицей L(t) размера 17 × 17 (подроб-
нее см. Логофет, 2002). Проблема решается путем
конкатенации 17 строк матрицы X(t) в вектор-
столбец размера 17 × 3 = 51

(31)
и тогда уравнение (6) принимает прежний вид

(32)
где L – матрица Гудмана – имеет уже размер 51 ×
× 51 и блочное строение:

(33)

На месте прежних скалярных возрастно-специ-
фичных элементов L – матрицы Лесли – оказыва-
ются (3 × 3)-блоки (Fi и Ti), отражающие соответ-
ственно статус-специфические плодовитости и те
изменения в статусе особей соответствующего
возраста, которые происходят за один шаг по вре-
мени в зависимости от условий перезимовки (Че-
тени, 1988). При правильной нумерации узлов
ГЖЦ по-прежнему совпадает с орграфом Γ(L),
ассоциированным с матрицей L, и его сильная
связность была установлена уже на ранней стадии
построения модели (Csetenyi, Logofet, 1989).

5.2. Возрастное состояние: стадия развития
и хронологический возраст

Согласно традиции отечественной ботаниче-
ской школы, термины возраст и возрастное со-
стояние, которые здравым смыслом должны вос-
приниматься как синонимы, таковыми не явля-
ются по смыслу, вложенному в “возрастное
состояние” более 70 лет назад (Работнов, 1950;
Уранов, 1975; Ценопопуляции растений…, 1976,
1988; Жукова, 1983, 1995) как стадии развития.
Это вносит путаницу в вокабулярий тех моделей,
где рассматривается и хронологический возраст,
и стадии онтогенеза, и семантическое противоре-
чие становится особенно очевидным в англо-
язычной версии соответствующего текста.

( ) ( ) ( ) ( ) T 51
1 2 17,[ R], , ,t t t t= … ∈X x x x

( ) ( )1 , 0, 1, 2,. . . ,t t t+ = =X LX

 
 
 

=  
 
 
  

0 0 0

0 0 0

0 0 0

…

…

�

� � … � �

…

F F F F

T

TL

T

1 2 16 17

1

2

16
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Данные наблюдений типа “идентифициро-
ванные особи” по стадиям онтогенеза и хроноло-
гическому возрасту характерны, например, для
вейников Calamagrostis epigeios (Уланова и др.,
2008; Логофет и др., 2015, 2016а; Уланова, 2015) и
C. canescens (Уланова и др., 2002) в типичных ме-
стообитаниях.

Вейники р. Calamagrostis – многолетние длин-
нокорневищные поликарпические злаки, расту-
щие на лугах и лесных вырубках, традиционный
объект изучения в отечественной школе ботани-
ки. В их шкалах онтогенеза – в отличие от преды-
дущих примеров – генеративные растения разли-
чаются по числу генеративных побегов (Уланова
и др., 2008, рис. 1). Стадии отчетливо различаются
по морфологии растения, а по характеру годич-
ных приростов в зоне кущения злака и прочим
признакам можно определить его хронологиче-
ский возраст в годах (Уланова и др., 2008).

Когда вейники Calamagrostis заселяют откры-
тые пространства, например, лесные вырубки,
они размножаются преимущественно вегетатив-
ным путем, образуя мозаику отдельных колоний,
которые в первые годы колонизации еще не обра-
зовали сплошной покров, имеют различимые
границы (Логофет и др., 2016а, рис. 1) и могут раз-
личаться по стадийно-возрастному составу (ibi-
dem, табл. 2).

5.3. Двойная структура
без блочного строения ПМП

Ежегодные наблюдения (во второй половине
августа, когда развитие кустов завершено) пока-
зывают, что одна и та же стадия онтогенеза про-
должается различное число лет у разных кустов,
т.е. среди растений одной стадии встречаются
особи разного хронологического возраста, а раз-
нообразие индивидуальных путей развития среди
растений одной колонии можно представить в
виде ГЖЦ, показанных на рис. 5. Эти графы по-
строены, как и рис. 4, на двумерной целочислен-
ной “решетке” всевозможных состояний инди-
видуального куста в терминах возраст–стадия,
но в отличие от предыдущего ненаблюдаемые со-
стояния (пустые квадратики на рис. 4) здесь не
показаны вовсе.

Традиционные матричные модели популяций
с двойной структурой (т.е. при классификации
особей по двум основаниям) предполагают блоч-
ное строение проекционной матрицы и продви-
нутую технику кронекерова произведения векто-
ров и матриц (Csetenyi, Logofet, 1989; Логофет,
1991; Caswell, 2001, 2012; Hunter, Caswell, 2005), но
в нашем случае это приводило к сильно разре-
женной матрице чрезмерного размера (сотни) из-
за наличия в ГЖЦ многих виртуальных, но нере-
альных (не наблюдавшихся) стадийно-возраст-



ЖУРНАЛ ОБЩЕЙ БИОЛОГИИ  том 82  № 4  2021

ОТ МОНИТОРИНГА ПОПУЛЯЦИИ 257

ных состояний. Поэтому нереальные состояния
не участвуют в конкатенации двумерной популя-
ционной структуры колонии в вектор-столбец
соответствующей размерности – по числу зану-
мерованных вершин в ГЖЦ. Этот вектор сохра-
няет в сущности ту же самую информацию о ста-
дийно-возрастном составе колонии, но позволя-
ет – в отличие от табличного представления
структуры – использовать традиционную вектор-
но-матричную форму (6) основного модельного
уравнения, хотя и с более сложным, чем у матри-
цы Лесли (33), строением ПМП (Логофет и др.,
2016а, табл. 3).

Числовые значения коэффициентов онтогене-
тических переходов, присвоенные сплошным
стрелкам на рис. 5, были получены, как и ранее,
из данных типа “идентифицированные особи”, а
коэффициенты репродукции показаны на штри-
ховых дугах ГЖЦ в форме символьных парамет-
ров, подлежащих калибровке, просто как дань
традиции. На самом деле, этот проект (На зем-
ле…, 2015) имел целью избавиться от репродук-
тивной неопределенности, свойственной данным
анализа надземной части растений, и с этой це-
лью применили методику выкапывания целой
колонии вейника с сохранением всей системы

корневищных родительско-дочерних связей (Ло-
гофет и др., 2016а). Анализируя фрагменты систе-
мы связей, относящиеся к каждому родительско-
му кусту, определяли стадийно-возрастной статус
родителя в прошлом году и статус каждого из его
потомков по корневищной связи в текущем году.
В результате получили схему выживания потом-
ков для всех статус-специфических родительских
групп по колонии в целом (рис. 6), после чего па-
раметры a, b, …, n, o определили прямым подсче-
том из данных раскопов (Логофет и др., 2016а,
табл. 3).

Целочисленные параметры a, b, …, n, o схемы
выживания (рис. 6) – это числители тех самых ко-
эффициентов, которые показаны на дугах репро-
дукции ГЖЦ (рис. 5), а в знаменателях стоят (аб-
солютные) численности соответствующих роди-
тельских групп в 2014 г., т.е. за год до раскопа
(Логофет и др., 2016а, табл. 2). Тем самым вектор-
но-матричное уравнение

(34)

удовлетворяется в каждой из 11 (для колонии I)
или 14 (для колонии II) компонент вектора x(t) с
учетом соответствующей строки матрицы L (Ло-
гофет и др., 2016а, табл. 3). В отличие от уравне-

( ) ( )= =x Lx – 1 , 2015,t t t

Рис. 5. ГЖЦ Calamagrostis epigeios по данным раскопа колоний (I и II) 3-летнего возраста в 2015 г. Сплошными стрел-
ками обозначены онтогенетические переходы, состоявшиеся за один год: числа на стрелках указывают доли кустов ис-
ходящего статуса в 2014 г., которые обнаружены в соответствующем статусе в 2015 г.; число внутри вершины графа
означает порядковый номер компоненты в векторе структуры; серым фоном выделено репродуктивное ядро ГЖЦ (Ло-
гофет и др., 2016а).
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ния (6), описывающего “проекцию” популяци-
онной структуры на один шаг в будущее, уравне-
ние (34) описывает переход в текущее состояние
колонии из ее прошлогоднего состояния, ретро-
спективно восстановленного по результатам рас-
копа. Но это обстоятельство никак не влияет на
свойства модели, и, в частности, доминантное
собственное число λ1(Lrec) подматрицы репродук-
тивного ядра матрицы L по-прежнему служит ко-
личественной мерой приспособленности колонии
к условиям среды на данном временнóм шаге.

Числовые значения λ1(Lrec) характеризуют высо-
кий темп роста молодой локальной популяции.

Все дуги репродукции в ГЖЦ колонии II при-
надлежат репродуктивному ядру, а у колонии I
дуга v1   (верхний индекс обозначает возраст)
находится вне ядра (рис. 5, I). Это значит, что со-
ответствующий коэффициент репродукции k/43
никак не влияет на величину λ1, и это справедли-
во математически в силу разложимости матрицы
L. Но когда λ1 выступает как мера приспособлен-

1

2g

Рис. 6. Схема выживания молодых корневищ у растений разных родительских групп по результатам раскопа двух ко-
лоний Calamagrostis epigeios (I и II). Число под изображением родительского куста равно суммарному количеству мо-
лодых корневищ у родителей данного статуса; число возле дочернего куста – количеству кустов соответствующего ста-
туса в пополнении колонии. Параметры a, b, …, n, o означают числа живых дочерних кустов у родителей соответству-
ющего статуса (Логофет и др., 2016а).
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ности локальной популяции, игнорировать впол-
не определенный вклад (k особей статуса ) в по-
полнение популяции нельзя. В подобных случаях
меру λ1(L) необходимо дополнить определенным
образом (Логофет и др., 2015, Приложение Б) до
μ(L) (Логофет и др., 2016а, табл. 3). Дополнения
лишь уточняют оценки, но не меняют основного
вывода о бурном росте молодых колоний.

5.4. Можно ли упростить двойную структуру?
Когда речь идет об упрощении модели, рас-

сматривают прежде всего список ее переменных,
а сокращению он поддается путем отказа от части
переменных либо агрегации (т.е. объединения)
двух или более переменных в одну. В нашем слу-
чае переменные модели – это компоненты вектора
x(t) структуры популяции, а упрощение призвано
сократить его размерность и соответственно раз-
мер ПМП. Первый шаг на этом пути – отказ от не-
наблюдаемых компонент (предыдущий раздел) –
оказался весьма эффективным, но агрегирование
компонент требует специального анализа. Если,
например, стоит вопрос, допустима ли агрегация
по стадиям в возрастные группы, то его положи-
тельное решение сводится к выполнению опреде-
ленных соотношений (типа равенства) между де-
мографическими параметрами исходной модели
со стадийно-возрастной структурой (Логофет,
Белова, 2007, равенства (17)), и общий смысл этих
соотношений сводится к ограничению стадий-
ной специфичности возрастных параметров.

Упрощение структуры популяции может также
преследовать цель избавиться от репродуктивной
неопределенности в данных наблюдений. Напри-
мер, неопределенность в модели E. caucasicum
(Логофет и др., 2016а) возникает из-за наличия
двух репродуктивных стадий в жизненном цикле
организмов (рис. 2б), и их агрегация в одну ста-
дию, действительно, приводит к однозначной ка-
либровке коэффициента репродукции и к редуци-
рованной ПМП Lag(t) размера 3 × 3 (Logofet, 2017,
Table 3). Логичное требование, чтобы λ1(Lag(t))
попадала в границы прежнего диапазона неопре-
деленности по λ1(L(t)) исходной матрицы L(t),
оказалось выполненным у матриц Lag(2009), …,
Lag(2012), но нарушенным у Lag(2013) (Logofet,
2017). И более того, оказалось, что λ1(Lag(2013)) > 1,
тогда как прежний диапазон значений λ1(L(2013))
расположен слева от 1. Таким образом, агрегация
изменила качественно прогноз выживания цено-
популяции, что, разумеется, неприемлемо.

6. МЕТОДИЧЕСКИЕ ТРУДНОСТИ
МАТРИЧНЫХ МОДЕЛЕЙ

Как эффективный инструмент изучения дина-
мики популяций растений и животных по широ-

1

2g

кому спектру направлений, матричные модели
входят в арсенал средств исследования ученых
многих стран. Мировая база данных по матрич-
ным моделям популяций растений содержит
“759 Taxonomic Species, 642 Publications, 8870 Ma-
trix Population Models” (COMPADRE, 2021), живот-
ных – “416 Taxonomic Species, 397 Publications, 3366
Matrix Population Models” (COMADRE, 2021), – и
эти базы4 регулярно обновляются (Salguero-
Gómez et al., 2015, 2016). Вместе с тем надежность
результатов всякого исследования на основе ма-
тематической модели напрямую зависит от ее
адекватности существующим данным и теорети-
ческому знанию. Для матричной модели популя-
ции это прежде всего адекватный ГЖЦ и надеж-
ная калибровка соответствующей графу ПМП по
эмпирическим данным.

6.1. Ошибочные ГЖЦ и некорректные вычисления

В обзоре Кендалла и соавторов (Kendall et al.,
2019), названном “Постоянные проблемы при по-
строении матричных моделей популяции”, выде-
лено три типа ошибок, которые авторы модельных
исследований, представленных в COMADRE, до-
пускают при построении ГЖЦ и калибровке его
дуг: (1) отсутствие учета смертности потомства в
коэффициенте репродукции, (2) введение задерж-
ки на один год в возрасте первой репродукции и
(3) некорректное вычисление скорости роста в
стадийной модели. Авторы обзора провели ана-
лиз таких ошибок в 67 публикациях 1990–2018 гг.
и установили, что ошибки первых двух типов
присутствуют в 34 и 62% случаев соответственно;
почти все они были в моделях, где использовался
ГЖЦ в варианте “постбридинговой переписи”, а
в 57% моделей, где стадии могли длиться более
одного временнóго шага, некорректно вычисляли
λ1 или чувствительность λ1 к вариациям демогра-
фических параметров. Эти результаты показыва-
ют, что научное рецензирование рукописей не все-
гда обнаруживает неадекватности в методах.

Последствия ошибок проанализированы на
примере моделей крылаток Pterois sp. (Morris
et al., 2011) – инвазионных видов рыб – и мисси-
сипского аллигатора Alligator mississippiensis (Dun-
ham et al., 2014). По оригинальным данным стро-
или корректные модели соответствующих попу-
ляций со стадийной структурой и сравнивали их
результаты с оригинальными. Ошибки в количе-
ственных оценках λ1 не приводили к качествен-
ным сменам расположения λ1 относительно 1, т.е.
к сменам прогноза выживания популяции на
противоположный. Но ранжирование парамет-
ров по степени влияния на λ1 (чувствительность и

4 Доступ к базам открыт, все модели оцифрованы в среде R
(https://www.r-project.org/foundation/).
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эластичность λ1) оказалось качественно иным, и
потому научные выводы или рекомендации по
управлению, поддерживаемые исходными моде-
лями, могут быть ошибочными. Попутный вывод
состоял в том, что модели с возрастной структу-
рой (там, где возраст поддается определению) и
соответствующей матрицей Лесли менее уязвимы
к ошибкам построения, нежели модели со струк-
турой стадийной и матрицей Лефковича (Caswell,
2001; Логофет, Клочкова, 2002).

6.2. Банк семян как “постоянная проблема”
модели популяции растений

По выражению Нгуена с соавторами (Nguyen
et al., 2019, р. 1), банк покоящихся семян, способ-
ных прорасти, представляет собой одну из “зага-
дочных (cryptic) стадий жизни” растения. И за-
гадка не только в том, насколько результаты лабо-
раторных экспериментов по прорастанию семян
применимы в поле, но и каково количество семян,
способных прорасти в конкретных полевых усло-
виях, и как это количество меняется со временем.
Поэтому стадию семени обычно исключают –
обоснованно либо императивно (обзор Nguyen
et al., 2019) – из модельного жизненного цикла
представителей вида с семенным способом раз-
множения. В наших проектах с альпийскими ма-
лолетниками (Сколько лет…, 2018) обоснование
было математическим (Логофет и др., 2016а, При-
ложение А) и сводилось к тому, что данные типа
“идентифицированные особи” позволяют пред-
ставить пополнение популяции просто как вкла-
ды соответствующих генеративных групп расте-
ний (рис. 2) – аналогично тому, как это происхо-
дит при вегетативном размножении (рис. 5).

Но общий вопрос о последствиях исключения
семян до сих пор актуален (Nguyen et al., 2019) и
вызывает беспокойство в сообществе матричных
“модельеров” (Che-Castaldo et al., 2020). Это бес-
покойство замотивировало скрупулезное рассле-
дование последствий в доступном частном случае

A. albana путем рассмотрения всех неопределен-
ностей, присущих семенной модели, и сравнения
результатов двух альтернативных моделей (Logo-
fet et al., 2020). С введением стадии семени, ГЖЦ из-
меняется, как показано на рис. 7, а вектор x(t) струк-
туры популяции расширяется до размера 6 × 1:

(35)

где S(t) – неизвестный размер банка покоящихся
семян (в целых числах), а основное модельное
уравнение принимает вид

(36)

где Ls(t) – ПМП расширенной (семенной) модели
популяции A. albana (Logofet et al., 2020, уравне-
ние (3.1)). Тогда неопределенности сводятся к
трем целочисленным параметрам S(t), Sm(t), Sp(t),
где Sm(t) – количество семян, потерянных (по
разным причинам) из банка до прорастания к мо-
менту переписи t, Sp(t) – количество семян, про-
изведенных всеми генеративными растениями к
моменту t, а переменная S(t) выступает еще и в ро-
ли неопределенного параметра. Однако эти не-
определенные натуральные числа имеют вполне
определенные границы (Logofet et al., 2020, Table 4),
связанные с g(t) – наблюдаемой переменной чис-
ленностью генеративной группы – и полученные
логически из количественных морфологических и
репродуктивных признаков генеративных растений
A. albana (Казанцева, 2016; Logofet et al., 2020, Table 3).
Неизвестную априори всхожесть семян можно вы-
числить апостериори как 100% × pl(t)/S(t).

Целочисленность S-параметров в совокупно-
сти с тем, что все структуры x(t) суть целочислен-
ные векторы и все ПМП L(t) модели без семян ка-
либрованы в рациональных числах (Логофет
и др., 2020, табл. 3), позволяет перейти от тради-
ционного формализма моделей в действительных
числах к формализму целочисленному и выразить
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Рис. 7. Включение стадии покоящегося семени изменяет прежний ГЖЦ (рис. 2а). Пунктирная стрелка соответствует
годовой продукции семян (Logofet et al., 2020).
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(с учетом уравнения (6)) ПМП Ls(t) семенной мо-
дели в следующем виде:

(37)

(Logofet et al., 2020, р. 5). Здесь x = x(t), g = g(t) –
количество генеративных растений; a, b, c – пара-
метры плодовитости из калиброванной ПМП
L(t); T = T(t) – матрица 5 × 5, отвечающая за онто-
генетические переходы в модели без семян и не
зависящая от S-параметров; F = F(t) = L(t) – T(t) и
содержит только параметры a, b, c; ||…||1 – норма
вектора по сумме модулей его компонент.

Таким образом, уравнению (36) семенной мо-
дели удовлетворяет не одна ПМП, а целое 3-пара-
метрическое семейство матриц (37), и сравнивать
свойства ПМП L(t) приходится с каждой из мат-
риц семейства{Ls(t)}. Выполнить это удается бла-
годаря целочисленности и ограниченности S-па-
раметров путем машинного перебора комбина-
торного (огромного, но конечного) числа всех
допустимых значений троек S(t), Sm(t), Sp(t) для
каждого t = 2009, …, 2018.

Сравнение результатов двух моделей (Logofet
et al., 2020, Table 5) показало, что в каждом из
10 семейств {Ls(t)} существует тройка S-парамет-
ров, которая дает практически такое же значение
λ1, как и в модели без семян. И более того, конеч-
ный диапазон значений λ1 для всего семейства
располагается на числовой оси по ту же сторону
от 1, что и λ1 в модели без семян. Противополож-
ное расположение возможно только вне допусти-
мых границ S-параметров.

Таким образом, использование модели без ста-
дии семени методически корректно для прогноза
жизнеспособности ценопопуляции A. albana. И хо-
тя описанное расследование касалось конкретно-
го вида растений с частными ГЖЦ (рис. 2а, 7),
сам способ сравнения альтернативных моделей
имеет определенные черты общности (Logofet
et al., 2020, р. 9) и может быть расширен на прочие
результаты матричной модели популяции и при-
менен в иных проектах с данными типа “иденти-
фицированные особи”.

7. НОВЫЕ НАПРАВЛЕНИЯ РАЗВИТИЯ
И ПРИМЕНЕНИЯ МАТРИЧНЫХ МОДЕЛЕЙ

В знак признания важной роли данного типа
моделей в современных экологических исследо-
ваниях, международный журнал “Ecological Mod-
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elling” осуществил в 2019–2020 гг. публикацию
виртуального спецвыпуска по теории и практике
матричных моделей популяций. Обзор публика-
ций этого выпуска представлен Логофетом и
Сальгуеро-Гомесом (Logofet, Salguero-Gómez,
2021). Отдельные пункты этого обзора комменти-
руются ниже.

7.1. Ослабление классических постулатов
в демографических моделях

Исторически первый набор допущений по-
явился в моделях динамики популяции с возраст-
ной структурой, которые связывают с именем
Лесли (Leslie, 1945, 1948), хотя позднее обнару-
жились и более ранние работы с такими моделя-
ми (Bernardelli, 1941; Lewis, 1942), опубликован-
ные в менее доступных изданиях. Возрастная
структура возникает из разбиения популяции на
группы, или классы, особей одного возраста, из-
меряемого в хронологических единицах – годах,
неделях, днях и т.п. – в зависимости от характер-
ного времени развития организма, и главный по-
стулат состоит в том, что единицы измерения вре-
мени и возраста совпадают c величиной времен-
нóго шага Δt. Существует максимальный возраст
в M единиц, который и определяет размерность
вектора x(t). Например, М = 17 дней в модели раз-
вития личинки комара Chironomus riparius в лабо-
раторных условиях (Lopes et al., 2005), а в модели
динамики эксплуатируемой популяции северных
оленей Rangifer tarandus tarandus (Четени, 1988)
M = 17 лет5. В терминах возрастной структуры
ГЖЦ моновариантен: последовательные перехо-
ды в следующий возрастной класс и дуги репро-
дукции, идущие из репродуктивных классов в
первый. Соответствующая ПМП – матрица Лес-
ли – имеет строение, показанное в (31): все поло-
жительные элементы сосредоточены в первой
строке и первой поддиагонали; главная диаго-
наль нулевая, ибо невозможно сохранить преж-
ний возраст с течением времени.

Жесткий постулат максимального возраста
ослабляется в первую очередь для популяций в
природных местообитаниях. Например, матрич-
ная модель динамики популяции белоплечего ор-
лана Haliaeetus pelagicus на Сахалине (Романов,
Мастеров, 2008; Мастеров, Романов, 2014, Гл. 9;
Romanov, Masterov, 2020) описывает жизненный
цикл из шести годичных возрастных классов и
стадии половозрелых особей семи лет и старше
(Romanov, Masterov, 2020, Fig. 2). Последний эле-
мент главной диагонали соответствующей ПМП
оказывается положительным (Romanov, Masterov,
2020, Table 3), в результате чего матрица Лесли
превращается в матрицу Лефковича (Lefkovitch,
1965) для популяции со стадийной структурой. Ее

5 Чисто случайное совпадение.
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строение допускает положительные элементы на
главной диагонали в виде коэффициентов задерж-
ки – долей таких особей в стадийной группе, ко-
торые задерживаются в ней еще на один шаг по
времени.

Будучи удобным в практике моделирования,
этот прием вносит систематическую ошибку в
модельный формализм: положительный коэф-
фициент задержки означает существование хотя
и малой, убывающей с каждым шагом, но ненуле-
вой доли особей неограниченно растущего воз-
раста. Этот парадокс “вечной жизни” не мешает
применению модели Лефковича, ибо “вечная”
часть популяции со временем становится сколь
угодно малой, а возникающая, как следствие, си-
стематическая ошибка обычно мала и поддается
количественной оценке (Логофет, Уланова, 2018,
формула (2.28)). Избавлены от парадокса “вечной
жизни” модели с двойной структурой (см. раздел 5),
когда одной из них является структура возраст-
ная. Такие модели способны воспроизводить
данные наблюдений с теоретически абсолютной
точностью.

Поливариантный онтогенез вносит дополни-
тельные дуги в ГЖЦ и, соответственно, дополни-
тельные элементы в ПМП. Они располагаются
ниже первой поддиагонали, если дуги показыва-
ют прогрессивные переходы, т.е. от ранних стадий
к более поздним, минуя соседнюю, как, напри-
мер, на рис. 2а (ПМП (7)), и выше главной диаго-
нали, если переход имеет ретрогрессный характер
(Logofet, 2008, р. 220). Например, возврат в веге-
тативную стадию в жизненном цикле поликарп-
ного E. caucasicum (рис. 2б) соответствует тому,
что генеративное растение пропускает очередной
сезон размножения ради накопления ресурсов
для будущей репродукции (Логофет и др., 2016а).
Если ГЖЦ построен по размерным “стадиям”, то
эффекту сжатия (shrinkage; Salguero-Gómez,
Casper, 2010) тоже соответствуют ретрогрессные
переходы.

Вторая структура в дополнение к возрастной
(см. раздел 5) – это тоже своего рода “ослабле-
ние” классических ограничений. А если постав-
ленной задаче или/и данным двух структур мало,
то матричный формализм допускает и третье ос-
нование для классификации особей (Roth, Cas-
well, 2016; Coste et al., 2017; Coste, Pavard, 2020).

Система популяционных уравнений “хищ-
ник–жертва” Лотки–Вольтерра (Lotka, 1925;
Volterra, 1931) – классический объект, с которого
математическая экология началась как наука, –
переживает второе рождение в формализме мат-
ричных моделей (Caswell, 2001; Pathikonda et al.,
2008). Барракванд и Хименес (Barraquand,
Gimenez, 2019) преодолели классическую пара-
дигму динамики одновидовой популяции, по-
строив стадийно-структурированную модель для

сообщества хищник–жертва, в котором популя-
ции представлены молодью и взрослыми особя-
ми, а хищничество стадийно-специфично, так
что плотность молоди жертвы положительно вли-
яет на плодовитость хищников. Оценка парамет-
ров взаимодействия видов в такой структуре по-
требовала сочетания традиционных и новых спо-
собов интеграции данных для демографии
каждого вида. В результате авторы пришли к со-
зданию интегрированной модели сообщества (ICM,
Integrated Community Model) как нового типа попу-
ляционных моделей с закономерно нелинейными
членами взаимодействия видов.

Не используя термин ICM, но рассматривая
стадийно-возрастные структуры популяций взаи-
модействующих видов, Н.Г. Уланова и соавторы
(Уланова и др., 2008; Логофет и др., 2011) разрабо-
тали нелинейную модель конкуренции за общие
ресурсы между березой повислой (Betula pendula) и
вейником наземным (Calamagrostis epigeios) в пер-
вые годы после сплошной вырубки ельника-чер-
ничника в охранной зоне Центрально-лесного го-
сударственного биосферного заповедника (Твер-
ская обл.). Модель позволяет понять механизмы и
объяснить последовательные этапы формирова-
ния березового биогеоценоза на такой террито-
рии.

7.2. Расширение географии и видовой 
принадлежности объектов

Характерна экспансия матричных моделей в
новые экорегионы планеты и на новые таксоно-
мические уровни. Так, Пинто с соавторами (Pinto
et al., 2020) вносят важный вклад в наше понима-
ние демографии насекомых. С помощью модели
динамики стадийно-структурированной популя-
ции древовидной горбатки Гросса Alchisme Grossa
(Hemiptera: Membracidae), обитающей в боливий-
ской юнге6, они опровергли эволюционную гипо-
тезу о том, что использование этим видом хозяи-
на Brugmansia suaveolens либо симпатрического
вида Solanum ursinum суть дивергентные призна-
ки.

Большинство наших представлений о демо-
графии биологических популяций ограничено
земными экосистемами и потому важный с точки
зрения репрезентативности экорегионов вклад –
это работа Сантостаси и соавторов (Santostasi
et al., 2020), где авторы представили оригиналь-
ный матричный формализм для понимания роли
естественной гибридизации (дающей стерильное
потомство) в сохранении видового разнообразия.
Один из двух представленных тематических про-
ектов относится к морским видам: авторы иссле-
довали вероятность геномного исчезновения (Abbott
et al., 2016) двух видов дельфинов – полосатого

6 https://www.worldwildlife.org/ecoregions/nt0105
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дельфина Stenella coeruleoalba и дельфина-бело-
бочки Delphinus delphis – в полузамкнутом Ко-
ринфском заливе (Греция) при различных сцена-
риях приспособленности гибридов (Bearzi et al.,
2016; Antoniou et al., 2019).

7.3. Эко-эволюционная динамика

Исторически экология и эволюция рассматри-
вались как автономные дисциплины, которые
развиваются в своих нишах, причем главный ар-
гумент в пользу их разделения был временным:
считалось, что эволюция происходит на гораздо
более длительных масштабах времени, чем дина-
мика популяции. Однако исследования послед-
него десятилетия показали, что эволюция может
и часто действительно формирует адаптацию осо-
бей и динамику сообщества на относительно ко-
ротких временных масштабах (например, путем
быстрой эволюции) (Андреева, Андреев, 2003;
Северцов, 2009; Hart et al., 2019, и ссылки там же).
С другой стороны, экологические взаимодей-
ствия могут иметь долгосрочные последствия, ко-
торые помещают их в ту же временную шкалу, что
и классическое эволюционное мышление (Hend-
ry, 2017; Fryxell et al., 2019). Не все очевидно при
таком подходе (Takada, Shefferson, 2018), но демо-
графические инструменты позволяют рассматри-
вать эко-эволюционную динамику в единой системе
отсчета (Shefferson, Salguero-Gómez, 2015; Takada,
Shefferson, 2018; Govaert et al., 2019). В работе Сан-
тостаси с соавторами (Santostasi et al., 2020), наря-
ду с упомянутым выше проектом по дельфинам,
матричная модель эко-эволюционной динамики
популяции со стадийной структурой (Marescot
et al., 2012) использована для изучения вероятных
эффектов гибридизации между волком (Canis lu-

pus) и собакой (C. lupus familiaris) в Италии в зави-
симости от демографических параметров.

Когда классическая линейность демографии
встречается с классической нелинейностью по-
пуляционной генетики – как в модели популяции
мучного хрущака Tribolium castaneum (Vries et al.,
2020) – ПМП становится нелинейным, зависи-
мым от плотности оператором, управляющим от-
бором в популяции такого типа. Его линеаризация
в точках равновесия дает, как обычно, матрицу
Якоби, которая позволяет получить условия
устойчивости этих точек к вариациям плотности
популяций, в частности, условие устойчивости
гомозиготного равновесия, означающего доми-
нирование резистентности к пестицидам. Эти ре-
зультаты полезны для теории борьбы с вредителя-
ми и открывают новое измерение в изучении эко-
эволюционной динамики.

7.4. Развитие математического аппарата 
матричных моделей

Начиная с классических моделей Лесли и Леф-
ковича, практика развития и применения мат-
ричных моделей ставила определенные задачи
перед математической теорией матриц (см. обзо-
ры: Keyfitz, 1968; Hansen, 1986; Logofet, 1993; Ло-
гофет, Клочкова, 2002). Серьезные математические
результаты были вызваны к жизни парадигмой сто-
хастической скорости роста (см. раздел 3.2). Класс
ПМП как объектов математического исследова-
ния был расширен до неразложимых ПМП обще-
го вида L = T + F, и прорывом на этом пути стала
работа Кушинга и Ицана (Cushing, Yicang, 1994),
где была получена компактная формула для пока-
зателя R0(L) – чистой скорости репродукции (net

reproductive rate):

(38)
(ρ[…] – спектральный радиус7 матрицы […]). До-
казано и индикаторное свойство функции R0(L),
т.е. расположение ее значений по ту же сторону от
1, что и у λ1(L) (Cushing, Yicang, 1994). В изучении
свойств R0(L) приняли участие известные специ-
алисты по теории матриц (Li, Schneider, 2002), а
индикаторное свойство функции R0(L) было
обобщено в понятии индикатора потенциально
роста (Логофет, Белова, 2007), т.е. такой число-
вой функции R(L) от ПМП L, которая обладает
индикаторным свойством (Логофет, 2012, опреде-
ление (28)):

(39)

(символ ⇔ читается “если и только если”). Там же
был предложен более простой индикатор

(40)
а его индикаторное свойство было доказано (Pro-
tasov, Logofet, 2014) для класса ПМП L = T + F, у
которых ранг матрицы плодовитости F равен 1, –
в частности, когда у F есть только один ненулевой
столбец или одна строка. В терминах ГЖЦ это
означает единственную репродуктивную группу
(столбец) или единственную стадию, где проис-
ходит пополнение популяции (строка). Вычисле-
ние по формуле (40) гораздо проще, чем (38), а
индикаторное свойство (39) для R1(L) оказалось
следствием из теории 1-ранговых коррекций (rank-
1 corrections; Protasov, Logofet, 2014) неотрицатель-
ных матриц – современного расширения класси-
ческой теории Перрона–Фробениуса.

Вместе с тем ряд задач остаются нерешенными и
требуют дальнейших математических усилий – в
частности, дальнейшее расширение класса ПМП с

7 См. Horn, Johnson, 1990; Логофет, Уланова, 2018, §7.
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индикатором R1(L) (Разжевайкин, Тыртышиков,
2020), разработка теории структурно-мультиплика-
тивного осреднения неотрицательных матриц (Lo-
gofet, 2018). Относительно моделей с двойной и
тройной структурами популяций – моделей с гипер-
состояниями (hyperstate) по терминологии Рота и
Касуэлла (Roth, Caswell, 2016) – отметим, что “мо-
дели гиперсостояний могут также рассматривать-
ся в контексте тензорной математики, которая
предназначена для работы с пространствами не-
скольких измерений. Однако концептуальную
основу и аналитические методы применения тен-
зорных методов к моделям популяций еще пред-
стоит разработать” (ibidem, р. 1448).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Настоящий обзор убеждает, что матричные

модели способны дать адекватный ответ на лю-
бые вызовы популяционной теории и практики,
которые опираются на достоверные знания
структуры популяции по одному или более осно-
ваниям классификации особей и соответствую-
щего жизненного цикла организмов изучаемого
вида, а парадигма матричной модели расширяет
сферы применения за границы одновидовой и
линейной динамики популяций, в области нели-
нейной динамики межвидовых отношений и эво-
люционных процессов.

Представленная история развития методики
оценки меры адаптации клонального вида по ко-
роткому ряду наблюдений отражает известную
диалектику отношений эмпирика–модель. На
раннем этапе данных наблюдений на постоянных
пробных площадках, которые побудили к созда-
нию матричной модели популяции со стадийно-
возрастной структурой (Логофет, 2002; Уланова
и др., 2002, 2008), было недостаточно для надеж-
ной калибровки модели (“репродуктивная не-
определенность”), и недостаток в данных при-
шлось замещать экстремальным принципом,
принимая гипотезу максимальной адаптации (Lo-
gofet, 2008; Логофет, 2010). Математическая кор-
ректность такой калибровки была установлена
через доказательство теоремы существования и
единственности решения соответствующей нели-
нейной задачи ограниченной максимизации для
широкого класса проекционных матриц (Лого-
фет, 2012; Logofet, 2013b, с), а экспериментальная
проверка гипотезы сфокусировала интерес ис-
следователей на картине родительско-дочерних
связей “под землей” (На земле…, 2015). Так мате-
матическая модель замотивировала изменение и
развитие полевых методов и позволила получить
однозначную и объективную оценку меры при-
способленности ценопопуляции.

Развитие теории матричных моделей попу-
ляций с дискретной структурой и практика их
применения опираются на результаты теории

неотрицательных матриц и мотивируют новые
математические задачи.

Авторы благодарны М.С. Романову, детально
проработавшему текст рукописи и сделавшему
ценные замечания. Работа выполнена при финан-
совой поддержке РФФИ, грант № 20-14-50311.
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The new paradigm of population research means formulating traditional and innovative topics of population
theory in terms of a matrix model for the dynamics of the population under study with a discrete (age, stage,
or other kind) structure, studying the relevant properties of this model, interpreting them in biological terms
and obtaining objective quantitative characteristics. Available knowledge of the species biology and the mode
of population monitoring predetermine the life cycle graph of organisms, which, in turn, generates (in accor-
dance with a standard rule of matrix theory) the pattern of the population projection matrix (PMP), the core
of the matrix model, thus predestinating its further properties. The calibration of the PMP according to em-
pirical data gives quantitative definiteness to its elements, the population vital rates, whereby the needed
properties and quantitative indicators of the population can be obtained by the appropriate methods of matrix
algebra. The survey gives an overview of a wide range of problems studied within the framework of the new
paradigm, and of the broad abilities the matrix population models possess to solve those problems. The task
and methodological difficulties of assessing the population viability based on long-term monitoring data are
considered in most detail. Noted are some current directions in the development and application of the math-
ematical apparatus of matrix population models.
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На форму и размер бактериальных клеток влияет множество селективных сил, что, с одной сторо-
ны, определяет морфологическое разнообразие бактерий, с другой – способствует закреплению
определенной формы в той или иной их группе. Почему среди известных нам культивируемых ви-
дов преобладают именно палочки, кокки, спиральные и нитчатые формы? Ряд исследований пока-
зал, что по некоторым важнейшим параметрам, например, эффективности внутриклеточного
транспорта и скорости активного передвижения в водной среде, оптимальной представляется па-
лочковидная форма. Большое количество исследователей считают, что палочки – предковая форма
для всех остальных форм бактериальных клеток. Кокки, предположительно, сформировались в ре-
зультате потери некоторых цитоскелетных белков либо являются результатом “редуктивного деле-
ния”. Спиральная форма может быть результатом контролируемого лизиса некоторых поперечных
пептидных сшивок между гликановыми нитями пептидогликана, а может поддерживаться исклю-
чительно за счет спирально ориентированных элементов цитоскелета; одно из возможных преиму-
ществ такой формы – эффективное движение в вязких средах, в том числе внутренних средах других
живых организмов. Образование нитчатых и ветвящихся форм, вероятно, можно рассматривать как
приспособление для увеличения площади поглощающей поверхности клетки, также это выгодно
для закрепления в почве, функциональной дифференциации роения и др. Форма вибриона поддер-
живается за счет ограничения роста клетки с одной стороны и, по ряду физических параметров ока-
зывается наиболее эффективной формой для хемотаксиса. Морфологическое разнообразие основ-
ных известных грамположительных (монодермных) и грамотрицательных (дидермных) бактерий
заметно отличается. Различия в строении клеточной стенки, по-видимому, являются ограничи-
тельными факторами для формирования той иной формы клетки у определенной группы бактерий:
например, спиральной у грамположительных, нитевидной у грамотрицательных. Форма клетки мо-
жет меняться в течение жизненного цикла, в особенности в ходе реакции на неблагоприятные усло-
вия среды: например, филаментация клеток при SOS-ответе или образование кокковых форм у
многих грамотрицательных видов, функционально сравнимое со спорообразованием у грамполо-
жительных. В то же время форма клетки является наследуемой и характеризует таксоны достаточно
высокого ранга, что говорит о большой адаптивной ценности данного признака в эволюции.

DOI: 10.31857/S0044459621040047

Понимание связи между формой и функциeй
является одной из ключевых проблем современ-
ной биологии. Особенно сложно судить о функци-
ональности существующего морфологического
разнообразия в отношении микроорганизмов.
Существует даже теория “нейтральной морфоло-
гии” (Lahr et al., 2014), согласно которой в микро-
скопических масштабах форма тела, как правило,
не влияет на приспособленность организмов к
условиям среды. Однако теория эта не получила
широкого признания ввиду ряда фактов, свиде-
тельствующих о том, что, как и у более крупных
организмов, селективные факторы все же влияют

на форму микробных клеток. Во-первых, форма
клетки бактерий является наследуемой; во-вто-
рых, существует большое разнообразие форм, но
при этом обычно форма – консервативный при-
знак для вида, рода и более высоких таксонов
бактерий (исключая полиморфизм); наконец, из-
вестно, что форма клетки активно модифициру-
ется в ответ на изменения в окружающей среде
(Young, 2006; Schuech et al., 2019). От морфологии
бактериальных клеток во многом зависят их по-
движность и поведение, что определяет характер
взаимодействий в бактериальных сообществах.

УДК 579.234
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Отдельные аспекты морфологии бактерий ис-
следовались многими отечественными учеными:
цитоскелетные элементы микоплазм, полярность
бактериальных клеток, строение и биоразнообра-
зие ультрамикробактерий и др. (Korolev et al.,
1994; Дмитриев и др., 2004; Vishnyakov et al., 2009;
Дуда, 2017); однако подобных материалов не так
много, они слабо систематизированы и требуют
обобщения. Среди зарубежных авторов интерес к
экологическим и эволюционным аспектам мор-
фологии бактерий заметно выше: начиная с экс-
периментальных статей по строению и функцио-
нированию отдельных цитоскелетных элементов
и заканчивая подробными обзорами по адаптив-
ному значению всех известных для бактерий
форм клетки. Примечательно, что многие теоре-
тические выкладки имеют прямые эксперимен-
тальные подтверждения и способствуют форми-
рованию представлений о морфологической эво-
люции бактерий. Кроме того, интерес к
морфологии бактерий вызван также и тем, что
форма клетки может играть важную роль в опре-
делении патогенности для человека и животных,
а также в формировании растительно-микробных
взаимодействий в сообществах (Хомерики, Мо-
розов, 2001; Justice et al., 2004; Robertson et al.,
2005). Благодаря новейшим микроскопическим и
цитохимическим методам – иммунофлуорес-
центной микроскопии (Møller-Jensen, Löwe,
2005; Bartlett et al., 2017), сканирующей электрон-
ной микроскопии (Дмитриев и др., 2004), крио-
электронной томографии (Kürner et al., 2004;
Trachtenberg et al., 2008) и др. – возможности изу-
чения организации бактериальной клетки значи-
тельно расширились. В клетках бактерий были
выявлены высокоорганизованные системы ци-
тоскелетных элементов, обеспечивающие ком-
партментализацию, сегрегацию ДНК и тонкую
регуляцию клеточного роста и морфогенеза (Esue
et al., 2005; Wickstead, Gull, 2011; Popp et al., 2012),
благодаря чему в корне изменились представле-
ния о “простоте организации” бактериальных
клеток.

В данной статье мы проводим анализ ряда об-
зоров и экспериментальных статей, выявляю-
щий общие закономерности и отдельные инте-
ресные особенности экологии и эволюции формы
клеток у бактерий. Приводим основные сведе-
ния об ультраструктуре клеток наиболее изучен-
ных бактериальных форм и обсуждаем преиму-
щества и/или относительные “недостатки” той
или иной формы в приспособлении к факторам
окружающей среды. Здесь, однако, мы практиче-
ски не затрагиваем тему “многоклеточности”
бактерий, поскольку она, безусловно, заслуживает
отдельного обзора. Также важно принять во вни-
мание, что многие микроорганизмы пока не были
выделены в чистую культуру in vitro, и тот факт,
что морфология одного и того же вида при лабо-

раторном культивировании может отличаться от
природной.

ВЛИЯНИЕ ОСОБЕННОСТЕЙ 
ОРГАНИЗАЦИИ ЦИТОСКЕЛЕТА

И КЛЕТОЧНОЙ СТЕНКИ НА ФОРМУ 
КЛЕТКИ БАКТЕРИЙ

Начиная с 1990-х годов и по настоящее время в
ходе многочисленных исследований (Bi, Lutken-
haus, 1991; Daniel, Errington, 2003; Esue et al., 2005;
Wickstead, Gull, 2011; Popp et al., 2012) было уста-
новлено, что большинство прокариот, как бакте-
рии, так и археи, имеют цитоскелет, представлен-
ный набором белков, некоторые из которых го-
мологичны элементам цитоскелета эукариот, а
другие – уникальны для прокариот.

Белок MreB (Murein cluster B) – наиболее хо-
рошо изученный гомолог эукариотического акти-
на, распространен среди палочковидных, изогну-
тых и спиралевидных бактерий, но не обнаружен у
большинства кокков. Изначально предполага-
лось, что в клетке MreB образует длинные спи-
ральные филаменты, статично расположенные
непосредственно под плазмалеммой на всем протя-
жении клетки (Daniel, Errington, 2003; Kürner et al.,
2004; Esue et al., 2005). Однако в последнее время
все больше фактов свидетельствует в пользу ди-
намичной модели функционирования MreВ, со-
гласно которой отдельные короткие фрагменты
MreB согласованно движутся по спиральной
траектории вблизи плазмалеммы, скоординиро-
ванно с комплексом ферментов, ответственных
за синтез клеточной стенки, и структурными
трансмембранными белками: PBPs, MreD, RodA,
RodZ и др. (Wagstaff, Löwe, 2018).

Белок FtsZ (Filamenting temperature-sensitive
mutant Z) – гомолог эукариотического тубулина,
основной белок клеточного деления бактерий.
Образует кольцевую структуру (Z-кольцо) в обла-
сти разделения дочерних клеток и является сайтом
прикрепления нескольких белков (FtsA, ZipA,
FtsK, FtsR, FtsW, FtsI, AmiC и др.) (Pichoff, Lut-
kenhaus, 2005), обеспечивающих синтез клеточ-
ной перегородки, а также сократительную актив-
ность Z-кольца при разделении дочерних клеток
(Bisson-Filho et al., 2017; Yang et al., 2017). Мутанты
по гену ftsZ неограниченно растут без деления
клетки и имеют нитевидную форму (Vinella,
D’Ari, 1995).

Кресцетин CreS – белок, гомолог промежу-
точных филаментов, обнаружен у бактерий
р. Caulobacter, имеющих изогнутую форму клетки.
Расположен в виде пучка филаментов под плаз-
малеммой вдоль внутренней кривизны клетки.
Полагают, что филаменты CreS каким-то обра-
зом ограничивают рост клетки с той стороны, где
они расположены, из-за чего противоположная
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сторона опережает в росте, и таким образом фор-
мируется кривизна (Margolin, 2004). В отсутствие
CreS клетка принимает палочковидную форму
(Møller-Jensen, Löwe, 2005), что подтверждает,
что это белок, поддерживающий ее кривизну.
Бактофилины BacM, BacA, BacB, СсmA и др. –
еще одна группа гомологов промежуточных фи-
ламентов, обнаруженных у палочковидных
скользящих (Myxococcus xanthus; Koch et al., 2011),
изогнутых (Proteus mirabilis; Hay et al., 1999), спи-
ральных (Helicobacter pylori; Sycuro et al., 2010) и
стебельковых бактерий (Caulobacter crescentus;
Kühn et al., 2010). Их морфогенетическая роль на
сегодня не до конца выяснена и, по-видимому,
отличается у разных организмов: участие в деле-
нии клетки, переключение процессов деления и
роста, формирование клеточных выростов – про-
стек различной формы и др.

Здесь важно отметить один нюанс: все эти и
другие цитоскелетные элементы сами по себе в
большинстве случаев не выполняют опорную
функцию, а контролируют процессы синте-
за/разборки пептидогликана и деления клетки,
являясь сайтами прикрепления соответствующих
ферментов и регуляторных белков. Таким образом,
цитоскелет можно образно уподобить “сваям” в
здании, определяющим построение каркаса –
клеточной стенки, которая окружает цитоплазму,
уравновешивает внутриклеточное давление и
поддерживает постоянство формы клетки. При-
чем “сваи” эти динамичны – синтезируются,
движутся и функционируют по мере необходимо-
сти в определенных областях клетки: на полюсах,
у боковых стенок, в области перегородки деления
и т.д. (Wagstaff, Löwe, 2018). Однако в отдельных
случаях форма клетки все же может поддержи-
ваться исключительно цитоскелетными элемен-
тами, как это происходит у некоторых представи-
телей класса Mollicutes: бактерии р. Spiroplasma
имеют форму закрученной на несколько оборо-
тов спирали, некоторые виды Mycoplasma – кол-
бовидную или грушевидную форму (Trachtenberg,
2004; Cabeen, Jacobs-Wagner, 2005). Нестабиль-
ные L-формы бактерий возвращаются к исход-
ной форме также за счет исключительно элемен-
тов цитоскелета.

Поскольку грамположительные и грамотрица-
тельные бактерии имеют ряд ключевых отличий в
организации клеточной стенки, может возник-
нуть интересный вопрос: влияет ли принадлеж-
ность бактерий к группе грамположительных (ди-
дермных) или грамотрицательных (монодермных)
на их форму? В этом контексте определяющими
являются наличие/отсутствие внешней мембра-
ны, относительная толщина пептидогликанового
слоя, а также особенности строения продольных
пептидных сшивок между гликановыми нитями,
ориентированными перпендикулярно длинной
оси клетки (Park, Uehara, 2008). У большинства

грамотрицательных бактерий связующие пепти-
ды соединены друг с другом напрямую (рис. 1),
тогда как у большинства грамположительных –
через дополнительные пентаглициновые мостики,
кроме того, связующие пептиды отличаются по
аминокислотному составу (Маянский, 2006; Cas-
simeris et al., 2011).

Если проанализировать морфологическое раз-
нообразие основных известных культивируемых
видов грамположительных и грамотрицательных
бактерий, можно обнаружить довольно интерес-
ные отличия, причем отмечают, что морфологиче-
ское разнообразие грамотрицательных бактерий в
целом выше, чем грамположительных (Дуда,
2017). Согласно определителю бактерий Берджи
(2007), среди грамположительных бактерий пре-
обладают палочки (типичные примеры: Bacillus,
Clostridium, Acetobacterium, Arthrobacter и др.), ча-
сто встречаются кокки (Lactococcus, Micrococcus,
Sarcina, Streptococcus и др.) и нитевидные формы
(многие Actinobacteria). Однако очень редки сре-
ди грамположительных бактерий ярко выражен-

Рис. 1. Схема строения пептидогликана грамположи-
тельных и грамотрицательных бактерий (по: Маян-
ский, 2006).
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ные изогнутые и спиральные формы. Это лишь
немногие роды и виды, например Falcivibrio и
Lachnospira. Еще несколько родов грамположи-
тельных бактерий палочковидной формы описы-
ваются как слегка изогнутые (Actinomyces, Bifido-
bacterium, Butyrivibrio, Corynebacterium и др.).

Среди грамотрицательных бактерий также од-
нозначно преобладают палочки (Enterobacterales,
Pseudomonas, Rhizobium, Acetobacter, Legionella
и др.), часто встречаются изогнутые формы (An-
cylobacter, Desulfovibrio и многие Vibrionaceae) и
спиральные формы (Spirochaetales, Spirillum, Azospi-
rillum, Helicobacter и др.). Реже встречаются гра-
мотрицательные кокки или клетки эллипсоидной
формы (“коккобациллы”) – Neisseria, Brucella,
Veillonella и др. Некоторые грамотрицательные
палочковидные и спиральные бактерии прини-
мают форму кокков в стационарной фазе культи-
вирования и при неблагоприятных условиях, на-
пример Acinetobacter, Campylobacter, Treponema
и др. Весьма редки, однако, среди грамотрица-
тельных нитчатые формы – например, Acetofila-
mentum, Syntrophobacter. При этом “многоклеточ-
ные” нити часто встречаются среди цианобакте-
рий, которые по строению клеточной стенки
относят к грамотрицательным.

КОККИ. ОСОБЕННОСТИ 
УЛЬТРАСТРУКТУРЫ И АДАПТИВНОЕ 

ЗНАЧЕНИЕ ФОРМЫ КЛЕТКИ

В связи с тем, что существуют бактерии, сохра-
няющие сферическую форму клетки в течение
всего жизненного цикла, и бактерии, принимаю-
щие сферическую форму лишь в стационарную
фазу культивирования или в неблагоприятных
условиях, предлагаем условно обозначить первых
как “собственно” кокков, вторых – как “произ-
водных” (“стареющих”) кокков.

У абсолютного большинства “собственно”
кокков разных систематических групп не обнару-
жен белок MreB, считающийся основным эле-
ментом бактериального цитоскелета, ответствен-
ным за построение палочковидной формы клетки
(Kürner et al., 2004; Shih, Rothfield, 2006; Wick-
stead, Gull, 2011). Синтез пептидогликана клеточ-
ной стенки у них происходит только во время де-
ления клетки в области Z-кольца за счет белка
FtsZ и других белков, участвующих в процессе де-
ления, которые определяют включение новых
молекул пептидогликана в клеточную стенку по
траектории, соответствующей построению сферы
(Zapun et al., 2008). Таким образом, дочерние
клетки кокков дорастают до размера материн-
ской, будучи связанными друг с другом в виде ди-
плококков (Margolin, 2009).

“Производные” же кокки, бывшие в опти-
мальных условиях палочковидными или спира-

левидными, очевидно, содержат белок MreB и со-
ответствующий аппарат синтеза пептидогликана в
определенных точках клеточной стенки. Однако в
определенных условиях наблюдается явление
“редуктивного деления” (James et al., 1995) –
многократных повторяющихся актов деления, не
сопровождающихся последующим ростом, при
этом аппарат синтеза пептидогликана переклю-
чается с синтеза боковых стенок на синтез пере-
городки деления.

Для Helicobacter pylori описан механизм пере-
хода от спиральной к сферической форме: на од-
ном из полюсов клетки происходит конденсация
цитоплазматического матрикса, что приводит к
одностороннему растяжению клеточной стенки и
оттеснению клеточного содержимого на перифе-
рию с образованием С-образных форм, которые,
постепенно расширяясь, приобретают сфериче-
скую форму (Хомерики, Морозов, 2001). Ранние
кокковые формы сохраняют жгутики и подвиж-
ность, в дальнейшем они утрачиваются (Bode
et al., 1993; Хомерики, Морозов, 2011).

Полагают, что кокковые формы произошли от
палочковидных в результате потери MreB и/или
других функционально связанных с ним белков, в
результате чего они утратили способность к удли-
нению после деления (Margolin, 2009). В пределах
филума Spirochaetaе описан р. Sphaerochaeta нети-
пичной сферической морфологии, в геноме кото-
рого отсутствуют гены пенициллин-связывающих
белков (penicillin-binding proteins, РВР), катали-
зирующих последние стадии образования пепти-
догликана клеточной стенки (Caro-Quintero et al.,
2012).

С точки зрения адаптации к условиям среды
для кокков можно отметить ряд интересных по-
ложений:

1. У сферических клеток наименьшее отношение
площади поверхности к объему и, следовательно,
минимальная площадь поглощения питательных
веществ (Young, 2006).

2. Кокки наиболее подвержены броуновскому
движению – передвигаются пассивно с током
среды быстрее клеток любой другой формы тех же
размеров. Возможно, именно поэтому они часто
формируют агрегаты из нескольких клеток: дипло-
кокки, стрептококки и т.д., – чтобы противостоять
случайным разнонаправленным движениям с
большой скоростью (стать “потяжелее, подлин-
нее и понеправильнее”) (Young, 2006). Известны
экспериментальные подтверждения обратной си-
туации: цепочки клеток Lactococcus lactis в какой-то
момент становятся слишком длинными и пассив-
но оседают вниз. В этом случае бактерии начина-
ют выделять гидролазы, расщепляющие связи
между отдельными клетками в цепи, в результате
чего цепочки клеток укорачиваются и всплывают
до оптимальной глубины (Mercier et al., 2000).
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3. Кокки имеют наименьшую площадь поверх-
ности для прикрепления к твердым поверхностям –
всего около 17% общей поверхности клетки, тогда
как у палочковидных клеток это как минимум
23–25% (Steinberger et al., 2002). При этом, благо-
даря обтекаемой форме и малым размерам, они
могут иметь преимущества при закреплении в
мельчайших порах на поверхности среды. Более
того, показано, что мелкие кокки, в том числе
кокковидные ультрамикробактерии (объемом
менее 1 мкм3), часто являются доминирующей
группой в микропорах различных типов почв, не-
доступных для бактерий “стандартных” размеров
(Дмитриев и др., 2004).

4. У абсолютного большинства кокков отсут-
ствуют жгутики и способность к активному пере-
движению, и это не удивительно, поскольку клетки
сферической формы в силу законов физики ис-
пытывали бы наибольшее возможное сопротив-
ление среды при активном движении (Cooper,
Denny, 1997; Dusenbery, 2011).

5. Формирование кокковых форм у различных
бактерий можно рассматривать как способ пере-
живания неблагоприятных условий, в некотором
смысле аналогичный формированию эндоспор.
Например, кокковые формы Helicobacter pylori,
наблюдаемые в стационарную фазу культивиро-
вания или при воздействии неблагоприятных фи-
зических и химических факторов, более устойчивы
к колебаниям рН, способны сохраняться в анаэ-
робных условиях и при низких температурах, а
также проявляют высокую резистентность к ан-
тибиотикам (Benaissa, 1996). Интересно, что фор-
мирование эндоспор обнаружено в основном у
грамположительных бактерий, тогда как форми-
рование “производных” кокков – у грамотрица-
тельных (Пиневич, 2009).

ПАЛОЧКИ

По мнению большинства исследователей, па-
лочковидные клетки являются исходной формой
в эволюции бактерий (Cabeen, Jacobs-Wagner,
2005; Young, 2006). Форма и длина палочковид-
ных клеток регулируются путем последователь-
ного переключения процессов роста и деления.
При этом рост клетки в длину может происходить
двумя принципиально различными способами:
путем удлинения боковых стенок клетки либо пу-
тем апикального роста (Daniel, Errington, 2003).

У большинства палочковидных форм клеточ-
ная стенка синтезируется при участии белка
MreB и связанных с ним регуляторных белков,
направляющих рост клетки в длину путем вклю-
чения новых молекул пептидогликана в области
боковых стенок клеточного цилиндра. Когда же
клетка дорастает до определенных размеров, ап-
парат синтеза пептидогликана переключается с

построения боковой стенки на синтез перегородки
деления и полюсов дочерних клеток (Lleo et al.,
1990).

У некоторых палочковидных клеток, напри-
мер Corynebacterium glutamicum (Letek, 2008), бе-
лок MreB отсутствует, и рост в длину постоянно
происходит в области полюсов клетки с участием
белков цитоскелета, ответственных за деление
клеток, например DivIVA (Heichlinger et al., 2011).

Палочковидная форма является одной из са-
мых широко распространенных форм для бакте-
рий, поскольку по многим параметрам имеет ряд
адаптивных преимуществ:

1. Наименьшее сопротивление среды при ак-
тивном передвижении в жидких средах испыты-
вают клетки с соотношением длины к диаметру
(l/d) около 3.7 (Dusenbery, 1998; Young, 2006).
Именно такому соотношению примерно соответ-
ствуют большинство палочковидных бактерий
(например, у типичных Escherichia coli l/d состав-
ляет 3.9) (Cooper, Denny, 1997). При этом оказы-
вается, что выгоднее быть длиннее, чем короче,
данного соотношения: чтобы испытывать такое
же сопротивление среды, как кокки, палочки
должны стать в 130 раз длиннее своего диаметра
(Cooper, Denny, 1997).

2. Палочковидная форма клетки с соотноше-
нием l/d от 3 до 6 представляется “среднеопти-
мальной” с точки зрения эффективности погло-
щения веществ и их внутриклеточного транспорта
(Young, 2006).

3. Благодаря палочковидной форме возможна
полярность клетки и оптимальная компартмен-
тализация молекул (Chang, Huang, 2014), ответ-
ственных за репликацию и сегрегацию ДНК
(Chen et al., 2011), построение клеточной стенки
(Chang, Huang, 2014), моторику (Davis, Waldor,
2013) и хемотаксис (Thiem et al., 2007).

4. Относительная легкость построения дочер-
них клеток после деления – рост клеток требует
только удлинения клеточного цилиндра с исход-
ным диаметром поперечного сечения (Chang,
Huang, 2014).

5. Стержневидная форма может способство-
вать эффективной упаковке клеток в колониях и
биопленках с точки зрения использования пита-
тельных веществ и прочности биопленок (Sha-
piro, Hsu, 1989; Kearns, 2010).

НИТЕВИДНЫЕ И МИЦЕЛИАЛЬНЫЕ 
ФОРМЫ

По существу, это производные палочковид-
ных клеток, у которых длина многократно превы-
шает диаметр (в десятки и сотни раз). Переключе-
ние процессов деления и роста координируется
сложным взаимодействием регуляторных и ци-
тоскелетных белков. При воздействии некоторых
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антибиотиков, блокирующих клеточное деление,
но не влияющих на рост клеток (например, цефа-
лексин), были получены мутанты E. coli, в 50 раз
превышающие по длине клетки дикого типа (Na-
kagawa et al., 2000).

Нитчатая форма, а также формирование раз-
ветвленных мицелиеподобных структур довольно
широко распространены в природе среди пред-
ставителей Actinobacteria. Именно у них включе-
ние новых молекул пептидогликана в клеточную
стенку происходит не в области боковых стенок, а
на полюсах клетки (Daniel, Errington, 2003; Heich-
linger et al., 2011). Белок MreB и/или его гомологи
в этом случае либо отсутствуют, либо не прини-
мают участия в процессе вегетативного роста и
выполняют иные функции (Heichlinger et al.,
2011). Полярный же рост клеток определяется
белком DivIVA (Letek, 2008), у большинства дру-
гих бактерий вовлеченным в процессы инициации
деления, локализации клеточной перегородки и
полярной локализации ДНК при споруляции
(Edwards, Errington, 1997). Для многих видов Acti-
nobacteriа показано, что DivIVA у них играет ос-
новную роль в переключении процессов деления
и полярного роста: олигомеры DivIVA перемеща-
ются к полюсам клетки и там формируют “каркас”
для рекрутирования белков, необходимых для
синтеза пептидогликана (Flardh, 2003; Nguyen
et al., 2007; Letek, 2008).

Филаментация клеток может наблюдаться у
различных бактерий в случае SOS-ответа – за-
щитной реакции на серьезные повреждения
ДНК, останавливающие работу ДНК-полимера-
зы и, как следствие, репликацию и клеточное де-
ление. Задержка деления при сохранении интен-
сивного роста клетки приводит как раз к появле-
нию нитевидных структур, которые по окончанию
SOS-ответа делятся по всей длине клетки и уже
впоследствии восстанавливают исходную форму
(Cushnie et al., 2016). Интересно, что и при отсут-
ствии явных стрессовых факторов в популяциях
палочковидных бактерий с низкой частотой (0–
5% клеток) встречаются удлиненные и явно ните-
видные клетки (Cushnie et al., 2016).

С экологической точки зрения нитевидная
форма клеток может быть выгодной стратегией
для бактерий в ряде случаев:

1. Увеличение как общей площади поглощаю-
щей поверхности клетки, так и удельной площади
контакта с твердой поверхностью, что особенно
важно для обитателей почвы – они наиболее
прочно закрепляются на микроскопических не-
ровностях почвенных частиц и проникают в
мельчайшие поры и каналы (Kurtz, Netoff, 2001).
Показано, что филаментация способствует более
эффективному поглощению определенных эле-
ментов питания в условиях их дефицита. Так, на-
пример, Actinomyces israeli в отсутствие фосфатов в
среде культивирования имеют вид тонких раз-
ветвленных нитей, в то время как на полноцен-

ной среде это среднестатистические палочки
(Pine, Boone, 1967).

2. Стратегия избегания хищничества со сторо-
ны простейших. В модельных опытах Аммендола
с соавторами (Ammendola et al., 1998) показан
пример селективного давления хищной реснич-
ной инфузории Tetrahymena на культуру Serratia
liquefaciens: через 5 ч совместного культивирова-
ния число клеток бактерий среднего размера (2–
10 мкм) снизилось с 46 до 0%, а число клеток
длиннее 30 мкм возросло с 4 до 50%, так как Tetra-
hymena не способна поглощать клетки длиннее 15
мкм (Ammendola et al., 1998). Хищные инфузории
Cyclidium плохо поедают бактериальные клетки
длиннее 4–5 мкм и могут оказывать селективное
давление на популяции бактерий, “выедая” клет-
ки главным образом среднего размера и давая
преимуществo наиболее мелким, легко избегаю-
щим хищничества, и наиболее длинным, которые
хищник не может захватить (Shikano et al., 1990).

Некоторые патогенные виды бактерий путем
филаментации избегают фагоцитоза со стороны
иммунных клеток хозяина, например, это харак-
терно для уропатогенных штаммов E. coli (Justice
et al., 2004) или Mycobacterium tuberculosis (Chau-
han et al., 2006).

3. Для многих видов – Bacillus subtilis (Kearns,
Losick, 2003), Proteus mirabilis (Hay et al., 1999; Fra-
ser et al., 2000), E. coli (Harshey, 1994) и др. – опи-
сан феномен роения: формирование обширных
групп клеток, движущихся совместно, как единое
целое, за счет согласованного движения жгутиков
всех клеток. Роящиеся клетки часто приобретают
нитевидную форму (в среднем 5–20 мкм, до 200–
300 мкм длиной (Harshey, 1994; Fraser et al.,
2000)), по-видимому, для упрочнения межкле-
точных контактов и облегчения совместного дви-
жения.

4. Формирование разветвленных нитевидных
структур у актиномицетов дает возможность
структурной и функциональной дифференциа-
ции: субстратный мицелий преимущественно для
закрепления на поверхности среды и поглощения
питательных веществ, воздушный – для распро-
странения спор или частей мицелия (Определи-
тель бактерий…, 2007).

БАКТЕРИИ, ФОРМИРУЮЩИЕ КЛЕТОЧНЫЕ 
ИЛИ НЕКЛЕТОЧНЫЕ ВЫРОСТЫ

Некоторые бактерии имеют форму прямых
или слегка изогнутых палочек на “ножках”, бла-
годаря наличию цитоплазматических выростов
(простек) либо слизистых отростков (стебель-
ков). Ранее их даже выделяли в отдельную группу
“стебельковых” бактерий, или “простекобакте-
рий”, хотя филогенетически большинство из них
не родственники.

Простеки покрыты клеточной стенкой и име-
ют цитоплазму с органеллами, они могут быть
одиночными или множественными. Простеки
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могут иметь различную толщину – у Caulobacter
crescentus они тонкие и длинные, у зеленой се-
робактерии Prosthecochloris aestuari – короткие и
широкие, содержат хлоросомы (Определитель
бактерий…, 2007). Стебельки, в отличие от про-
стек, не имеют клеточного строения, состоят из
вязких полисахаридов и служат, по-видимому, в
основном для прикрепления к субстрату. Бакте-
рии р. Nevskia формируют слизистые стебельки с
дихотомическим ветвлением, соответствующим
делению зрелых клеток (Определитель бакте-
рий…, 2007).

Формирование длинных и тонких выростов,
по-видимому, является выгодной стратегией для
эффективного пропитания клетки в условиях не-
достатка питательных веществ, так как это увели-
чивает площадь поглощающей поверхности без
существенного увеличения объема цитоплазмы
(Ireland et al., 2002). Простеки или стебельки так-
же выполняют функции прикрепления к поверх-
ности среды, ориентации клетки в пространстве в
соответствии с градиентами питательных веществ
и регуляции рассеивания дочерних почкующихся
клеток на определенной глубине (Poindexter,
1981; Wagner et al., 2006).

Интересный феномен описан у некоторых
микоплазм – клетки Mycoplasma pneumoniae и
M. genitalium, будучи во взвеси более или менее
сферическими, приобретают грушевидную или
колбовидную форму при движении по твердой
поверхности за счет формирования вытянутой
“органеллы прикрепления”. В основе ее – внут-
риклеточная сеть филаментов цитоскелетных
белков – HMW1–HMW3, P1, P30, P40 и др., вы-
полняющих функцию поддержания формы клетки
и закрепления в цитоплазматической мембране
эукариотических клеток организма-хозяина (Ли-
тусов, 2017).

СПИРАЛЬНЫЕ (ИЗВИТЫЕ) ФОРМЫ. 
КЛЕТКИ В ФОРМЕ ПЛОСКОЙ ВОЛНЫ 

(“FLATWAVEFORM CELLS”)
В природе известно несколько способов фор-

мирования и поддержания спиральной формы
клетки у бактерий.

У Helicobacter pylori обнаружены особые пепти-
дазы группы Csd (Csd1, Csd2, Csd3 и др.) (Sycuro
et al., 2010), которые осуществляют контролируе-
мое разрушение части пептидных сшивок между
соседними гликановыми нитями пептидогликана
клеточной стенки. Гликановые нити ориентиро-
ваны перпендикулярно длинной оси клетки, пеп-
тидные сшивки – параллельно, за счет чего пеп-
тидогликановый саккулюс типичной палочки
имеет форму прямого цилиндра. Если же часть
пептидных сшивок между гликановыми нитями
разрушается, клеточный цилиндр “скручивается”
вокруг своей оси и приобретает спиральную форму
(рис. 2) (Huang et al., 2008; Sycuro et al., 2010).
Пространственное расположение и активность

пептидаз Csd, ответственных за “скручивание”
клетки, регулируются внутри сложных белковых
комплексов, содержащих цитоскелетные элемен-
ты – бактофилин Ccma, ферменты синтеза пред-
шественника пептидогликана MurF, а также
АТФ-синтазный комплекс (Blair et al., 2018).

Важно, что гомологи Сsd обнаружены у мно-
гих спиральных и изогнутых видов Proteobacteria:
у большинства ε-Proteobacteria и у представите-
лей пяти порядков γ-Proteobacteria, в том числе у
всех известных представителей Vibrionaceae (Sy-
curo et al., 2010), – что позволяет предположить
универсальность механизма формирования спи-
ральных клеток за счет регулируемой релаксации
пептидных сшивок пептидогликанового сакку-
люса, по крайней мере у данной группы бактерий.
Интересно, что белки Сsd или их гомологи, на-
сколько нам известно, пока не обнаружены у
грамположительных бактерий, что может быть
возможной причиной редкости спиральных форм
среди них. Тем более что у грамположительных
бактерий пептидные сшивки соседних гликано-
вых цепей отличаются по аминокислотному со-
ставу и не соединены непосредственно друг с дру-
гом, а связаны пентаглициновыми мостиками
(Cassimeris et al., 2011).

Спиральная форма типична для большинства
видов Spirochaetae, и традиционно ее связывали с
наличием в периплазматическом пространстве
спирохет эндофлагелл (внутренних жгутиков) –
структур, сходных по строению со жгутиками
других бактерий (Сanale-Parolа, 1977; Goldstein
et al., 1994). Однако достаточно давно были полу-
чены лишенные эндофлагелл мутанты Treponema
(JR1, HL51), клетки которых представляют собой
правильные правозакрученные спирали (Ruby
et al., 1997), в то время как клетки дикого типа
имеют нерегулярную морфологию с чередовани-
ем спирально закрученных участков и участков в
форме плоской волны. Похожая ситуация наблю-
дается и у видов Leptospira, спиральные клетки
которых имеют загнутые в виде крючка или за-
крученные в виде спиралей второго порядка кон-
цы клеток. Мутанты Leptospira spp. c инактивиро-
ванными генами flaB, лишенные внутренних
жгутиков, имеют вид спиралей на всем протяже-
нии клеточного цилиндра (Wolgemuth, 2015). На
основании этого предполагают, что эндофлагеллы
спирохет лишь модифицируют исходную спи-
ральную форму клеток с образованием плоских
волн, спиралей второго порядка или крючков,
причем это происходит в тесном взаимодействии
с наружной клеточной мембраной и связано с
движением клеток при вращении “молекулярных
моторов” базальных телец эндофлагелл (Wirth
et al., 2016). Таким образом, основная функция
эндофлагелл для спирохет, по-видимому, двига-
тельная, и в меньшей степени структурная. Све-
дений о том, за счет чего поддерживается спи-
ральная форма самого клеточного цилиндра спи-
рохет, и связано ли это с контролируемым
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лизисом пептидогликана, как у Helicobacter pylori,
нами в литературе не обнаружено.

Некоторые клетки, на первый взгляд напоми-
нающие спиральные, на самом деле не образуют
витков, а имеют форму плоской волны, как, на-
пример, Borrelia burgdorferi (Goldstein et al., 1994).
У этих представителей Spirochaetae клеточный
цилиндр как таковой имеет вид прямого стержня,
поскольку мутанты по генам flaB, flgE, fliF, fliG2
и др., кодирующим соответствующие флагелли-
ны или белки базального тела, являются палочко-
видными (Motaleb et al., 2000; Sal et al., 2008; Li
et al., 2010). У клеток дикого типа эндофлагеллы
образуют пучки, которые в виде плоских лент за-
вернуты вокруг цитоплазматического цилиндра и
как бы “стягивают” его по всей длине в волну, но
без закручивания по спирали (Dombrowski et al.,
2009).

Представители р. Spiroplasma (класс Mollicutes)
поддерживают спиральную форму клетки без уча-
стия клеточной стенки, единственно за счет эле-
ментов цитоскелета. Со стороны отрицательной
кривизны клетки вдоль клеточной мембраны у
них тянется пучок фибрилл в виде плоской, спи-
рально закрученной ленты, таким образом, что
фибриллы и цитоплазматический цилиндр вза-
имно закручиваются друг вокруг друга (Trachten-
berg, 2004). Основная структурная единица цитос-
келетной ленты – 59 kDА белок – продукт гена fib,
уникальный для Mollicutes, гомологов которого
пока не обнаружено ни у прокариот, ни у эукари-
от (Trachtenberg et al., 2008).

Предполагают, что спиральные формы воз-
никли как приспособление для передвижения в

средах, более плотных и вязких, чем вода. Напри-
мер, многие виды бактерий, изолированных из
слизистой оболочки ЖКТ млекопитающих, явля-
ются спиральными: Сampylobacter, Helycobacter
и др. (Robertson et al., 2005). Показано также, что
лептоспиры в более вязкой среде движутся даже
быстрее, чем в менее вязкой (Kaiser, Doetsch,
1975), тогда как у палочковидных форм – наобо-
рот.

Спиральная форма клетки также может быть
преимуществом с точки зрения увеличения пло-
щади свободной поверхности клетки по сравне-
нию с палочками такой же длины, имеющими
одинаковой объем “диффузионной сферы”
(Schulz, Jørgensen, 2001; Young, 2006) – тонкого
слоя жидкости, окружающего бактерию, через
который преимущественно осуществляется об-
мен веществами с внешней средой. При этом
важно, что большая поверхность дает возмож-
ность для размещения большего числа транс-
портных комплексов, обеспечивающих поглоще-
ние веществ в пределах “диффузионной сферы”
(Schulz, Jørgensen, 2001; Young, 2006).

ИЗОГНУТЫЕ ФОРМЫ

Существует, по-видимому, несколько различ-
ных механизмов формирования кривизны бакте-
риальной клетки.

Во-первых, вибрионы можно рассматривать
как короткие спиральные формы, образующие
всего ¼–¾ витка. На основании обнаружения у
многих изогнутых форм гомологов Csd (Sycuro
et al., 2010) можно предположить, что кривизна

Рис. 2. Схематическое изображение пептидогликанового саккулюса Helicobacter pylori (по: Sycuro et al., 2010). Ножни-
цами указаны сайты возможного гидролиза пептидных связей эндопептидазами Csd.
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клетки у них обусловлена механизмами, сходны-
ми с описанными выше для Helicobacter pylori.

Во-вторых, изгиб клетки может образоваться
путем ее неравномерного роста с левой и правой
стороны, как это происходит у Caulobacter crescen-
tus при участии филаментов кресцетина (Margo-
lin, 2004). Несмотря на то, что кресцетин на сего-
дняшний день обнаружен только у Caulobacter,
данный механизм может быть универсальным за
счет других цитоскелетных белков (Wickstead,
Gull, 2011). Так, например, у Vibrio cholerae совсем
недавно был обнаружен еще один гомолог проме-
жуточных филаментов – белок CrvA, ответствен-
ный за формирование кривизны клетки, сходным
образом с кресцетином, каким-то образом замед-
ляя синтез пептидогликана с той стороны клетки,
где он прилегает к плазмалемме (Bartlett et al.,
2017).

Форма вибрионов или слегка изогнутых пало-
чек достаточно широко распространена среди
бактерий различных систематических групп, осо-
бенно среди свободноживущих плавающих и па-
разитических форм (Schuech et al., 2019). Несмот-
ря на ряд моментов, которые пока остаются неяс-
ными, большинство исследователей сходятся во
мнении, что изогнутая форма является наиболее
эффективной для плавания в поисках пищи и хе-
мотаксиса (Magariyama et al., 2005; Young, 2006).
Дасенбери (Dusenbery, 2011) показал, что повы-
сить эффективность хемотаксиса можно путем
удлинения клетки. Это объясняется тем, что чем
дольше бактерия может сохранять свою ориента-
цию, тем дольше она может следовать градиенту
концентрации, прежде чем броуновское движе-
ние рандомизирует направление ее движения.
Однако в другой работе (Schuech et al., 2019) было
показано, что удлинение уменьшает скорость и
эффективность поступательно-вращательного
движения клетки с помощью жгутика. Оказалось,
что изгибание клетки позволяет избежать этого:
по ряду физических причин даже небольшая кри-
визна позволяет сильно вытянутому прямоли-
нейному стержню снизить потери в эффективно-
сти плавания более чем на 20% (Schuech et al.,
2019). Таким образом, форма вибриона позволяет
сочетать максимальную эффективность хемотакси-
са с максимальным сохранением скорости и энер-
гетической эффективности плавания. Интересно,
что ультрамикробактерия Pelagibacter ubique, по не-
которым оценкам являющаяся самой распростра-
ненной и самой многочисленной бактерией в во-
дах Мирового океана, имеет форму как раз слегка
изогнутых палочек, размером в среднем 0.12–0.2
на 0.4–0.9 мкм (Young, 2006).

По предположению ряда исследователей (Ku-
do et al., 2005; Young, 2007) изогнутая форма также
является приспособлением к периодическому
круговому движению вблизи (50–60 мкм) поверх-
ности в водной среде, где циркулирует большее
количество питательных веществ. Замечено, что
клетки Vibrio alginolyticus в зоне 50–60 мкм от мор-

ского дна начинают плавать по кругу, увеличивая
время контакта с богатой питательными веще-
ствами зоной (Kudo et al., 2005; Magariyama et al.,
2005).

НЕОБЫЧНЫЕ ФОРМЫ.
ПЛЕОМОРФИЗМ И ПОЛИМОРФИЗМ

Кокки, палочки, спиральные и нитчатые формы
наиболее типичны для большинства бактерий.
Однако встречаются также и весьма необычные
формы: лимоновидные – Rhodomicrobium vannielii;
Y-образные – Bifidobacterium; тороидальные –
Rhodocyclus purpureus; плоские звездообразные –
р. Stellа; лопастные, напоминающие зерна поп-
корна – Nitrosolobus multiformis (Watson et al.,
1971); грушевидные – Mycoplasma genitalium. От-
носительно недавно выделен новый филум Verru-
comicrobia (от лат. verruca – бугорок) – “бородав-
чатых” бактерий, обладающих многочисленными
короткими и толстыми выростами (бугорками)
на поверхности клетки. Наличие их может быть
связано с регуляций гидродинамических свойств
при плавании на определенной глубине, в том
числе в морской воде, а также с увеличением со-
отношения поверхности к объему (Hedlund et al.,
1997).

Многие необычные формы клеток можно све-
сти к производным “привычных” форм: тороиды –
удлиненные, сильно изогнутые вибрионы;
звезды – бактерии, формирующие определенное
число коротких плоских выростов; лимоновид-
ные или стручковидные бактерии – вытянутые и
заостренные с полюсов кокки или палочки и т.д.
С одной стороны, такой взгляд упрощает морфо-
логию бактерий и вносит определенную ясность,
с другой – необходимо понимать, что существуют
определенные механизмы формирования выро-
стов той или иной формы или заостренных кон-
цов клетки, и что эти структуры дают какое-то
преимущество клеткам, раз уж они закрепились в
эволюции. Следовательно, каждая из необычных
форм клеток все же заслуживает отдельного упо-
минания при описании морфологического раз-
нообразия бактерий.

Важно также принять во внимание, что зача-
стую морфологическая эволюция той или иной
группы бактерий шла по пути не изменения фор-
мы отдельной клетки, а путем формирования
клеточных агрегатов из нескольких клеток ти-
пичной (исходной) формы. Например, формиро-
вание многоклеточных нитей цианобактерий –
стратегия, необходимая для регуляции глубины
плавания и/или удержания на поверхности воды
в биопленках, а также пионерной колонизации
труднодоступных субстратов (Walsby, 2005).

Наконец, для многих, если не всех, бактерий
характерен плеоморфизм – способность к нена-
следуемым адаптивным изменениям формы
клетки в ответ на изменения условий среды, а не-
которые группы, в особенности Mollicutes, отли-
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чает полиморфизм (плеоморфность) – непостоян-
ство формы клетки в течение жизненного цикла.
В силу отсутствия клеточной стенки для боль-
шинства микоплазм более или менее типична
сферическая форма, однако клетки одного и того
же вида в одной и той же культуре могут быть не-
правильной, эллипсоидной, почковидной и др.
формы или образовывать длинные, иногда ветвя-
щиеся тяжи и даже тороиды. Это может быть обу-
словлено тем, что деление клеток у микоплазм ча-
сто отстает от репликации, особенно при небла-
гоприятных условиях, в результате образуются
необычные по форме мультинуклеоидные струк-
туры (Борхсениус и др., 2016).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Основными факторами, определяющими
форму и размер бактериальных клеток, являются:
диффузия веществ вблизи поверхности клетки и
внутри нее, количество доступных питательных
веществ в среде, вязкость и плотность внешней
среды, влияющие на подвижность клеток, струк-
тура твердых поверхностей, с которыми контак-
тируют бактерии, хищничество со стороны про-
стейших или иммунных клеток организма в слу-
чае паразитизма бактерий и др.

По некоторым ключевым параметрам опти-
мальной оказывается форма палочки, у которой
длина превосходит диаметр в 3–6 раз. В частно-
сти, палочки испытывают наименьшее сопротив-
ление среды при активном плавании, наиболее
эффективны в плане поглощения веществ и их
внутриклеточного транспорта, а также компарт-
ментализации органелл в клетке и др. Тем не ме-
нее палочки далеко не универсальны и не могут
быть оптимальными для всех местообитаний. По
мнению многих исследователей, это некая исход-
ная “среднеоптимальная” форма, от которой бе-
рут начало все остальные, подстраиваясь под раз-
нообразие условий окружающей среды. Кокки
сформировались, вероятно, в результате потери
некоторых цитоскелетных белков, и, несмотря на
ряд недостатков, в некоторых условиях они, на-
оборот, имеют преимущества, и потому широко
распространены в природе.

Образование нитчатых и ветвящихся форм
можно рассматривать как приспособление для
увеличения площади поглощающей поверхности
клетки, также это может быть выгодно для за-
крепления в почве. Форма вибриона повышает
эффективность плавания в поисках пищи и, по
крайней мере в некоторых случаях, оказывается
выгодной для кругового движения клетки на ма-
лом расстоянии от твердых поверхностей в водо-
емах, где циркулирует большее количество пита-
тельных веществ. Спиральная форма считается
также приспособлением к эффективному движе-
нию в вязких средах, в том числе внутри других
живых организмов.

Интересно отметить, что форма клетки, с од-
ной стороны, довольно консервативный признак,
характеризующий определенные виды, роды, се-
мейства, порядки и даже классы и отделы бакте-
рий; с другой стороны, форма отдельной клетки
может значительно изменяться в разные фазы
жизненного цикла или в зависимости от условий
среды. Примечательно, что одни и те же условия
могут вызвать противоположные морфологиче-
ские изменения у разных видов, например, в ста-
ционарную фазу культивирования многие палоч-
ковидные или спиральные бактерии: Acinetobacter
(James et al., 1995), Arthrobacter (Luscombe, Gray, 1974),
Helicobacter (Хомерики, Морозов, 2001) и др. – при-
обретают сферическую форму; другие же, напри-
мер Caulobacter crescentus (Wortinger et al., 1998),
наоборот, интенсивно удлиняются. Таким обра-
зом, действие селективных сил на клетки бакте-
рий всегда вызывает сложные комбинации реак-
ций, что может приводить к морфологическим
изменениям в различных направлениях, поэтому
прогнозировать изменение формы в ходе той или
иной адаптивной реакции всегда рискованно.
Тем не менее на популяционно-видовом уровне
поддержание определенной формы клетки бакте-
риями это интегрированный, направляемый
естественным отбором процесс, осуществляемый
в каждой конкретной клетке путем переключения
деления, роста и тонкой регуляции взаимодей-
ствия множества цитоскелетных элементов и ре-
гуляторных белков.

Приведенные в данном обзоре положения ни в
коем случае не являются абсолютной истиной, и
не описывают огромного многообразия суще-
ствующих форм бактерий, а также их эволюцион-
ных преобразований. Однако мы надеемся, что их
можно считать некой теоретической основой,
упорядочивающей знания об экологической мор-
фологии бактерий. Надеемся также, что данный
раздел науки будет интересен все большему числу
исследователей.

Исследования выполнены в рамках Государ-
ственного задания Министерства науки и высшего
образования РФ по теме № 0686-2019-0013: “Раз-
работка новых биологических средств защиты
растений на основе энтомоакарифагов, энтомопа-
тогенов и микроорганизмов-антагонистов фитопа-
тогенов и веществ биогенного происхождения” с
использованием материально-технической базы
УНУ “Технологическая линия для получения
микробиологических средств защиты растений
нового поколения” (http://ckp-rf.ru/ реестровый
№ 67136).
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Bacterial cell shape. Some features of ultrastructure, evolution and ecology
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Bacterial cell shape and size are influenced by many selective forces. Therefore, on one hand, there is a wide
morphological diversity of bacteria, on the other hand, a certain shape is strictly defined for one or another
group of them. Why are they rods, cocci, spiral and filamentous? A number of studies have shown that the
rod shape seems to be the optimal in some of the most important parameters, for example, in the efficiency
of intracellular transport and active movement in aquatic environment. Most of researchers are of the opinion
that rods are the ancestral form for all of the other shapes of bacterial cells. Cocci are presumably formed as
a result of the loss of some cytoskeletal proteins, or are the result of “reductive division”. Spiral shape can
form as a result of controlled lysis of some cross-linked peptide chains between the glycan strands of the pep-
tidoglycan, or it can be maintained just due to the spirally oriented elements of the cytoskeleton. One of the
possible advantages of such shape is effective movement in viscous media, including the internal media of
other living organisms. The filamentous and branching forms can probably be considered as the adaptation
for the increasing of the nutrient absorbing surface area of the cell, it is also beneficial for fixing in the soil,
functional differentiation, swarming, etc. The vibrio cell shape is formed by one-side growth limitation and,
for a number of physical reasons, it appears to be the most effective form for chemotaxis. The morphological
diversity of gram-positive (monoderm) and gram-negative (diderm) bacteria is markedly different. Differ-
ences in cell wall structure, apparently, are the limiting factors for some cell shapes in a certain group of bac-
teria: for example, spiral in gram-positive, filamentous in gram-negative. Cell shape can change during the
bacterial life cycle, especially in terms of unfavorable environmental conditions: for example, SOS-response
filamentation of cells or coccoid formation by many gram-negative species, functionally comparable to spor-
ulation, typical for gram-positive ones. At the same time, the cell shape is inherited and characterizes taxa of
a sufficiently high rank, which indicates the great adaptive value of this trait in evolution.
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Рассмотрены терминология, классификации и критерии выделения различных групп растений в
связи с различными стратегиями накопления химических элементов (ХЭ). В отличие от неадапти-
рованных растений (“normal plant”), устойчивость к высоким концентрациям ХЭ может опреде-
ляться различными физиологическими механизмами, которые приводят к формированию основ-
ных групп: деконцентраторы (исключатели), биоиндикаторы и концентраторы (аккумуляторы).
Среди последних выделяют гиперконцентраторы (гипераккумуляторы), которым уделено особое
внимание в данном обзоре. Рассмотрены основания для отнесения таксонов к данной группе: по-
роговые значения содержания для различных ХЭ, коэффициенты концентрации и транслокации
и др. Затронута проблема поверхностного загрязнения растений в зависимости от их биологических
особенностей и его влияния на результаты определения содержания ХЭ. Приведены примеры оши-
бочной интерпретации данных об аккумуляции ХЭ растениями.
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Вопросы накопления химических элементов
(ХЭ) растениями весьма актуальны в настоящее
время и широко рассматриваются как в России,
так и за рубежом. Детальное изучение процессов
аккумуляции ХЭ необходимо не только для пони-
мания химического круговорота, но также важно
и в практическом отношении. Это качество и без-
опасность пищевых и лекарственных растений
(ЛР), поиск биоиндикаторов рудных залежей,
оценка уровня антропогенного загрязнения тер-
риторий, расширение спектра растений для фи-
торемедиации и т.п. (Ковальский, 1974; Ковалев-
ский, 1991; Bargagli, 1998; Pollard et al., 2002; Kaba-
ta-Pendias, 2010; Гравель и др., 2012; Ловкова и др.,
2014; Уфимцева, 2015, и др.). Столь широкий
спектр вопросов, связанных с концентрацией ХЭ
в растениях, послужил причиной возникновения
различных терминологических и классификаци-
онных противоречий, требующих выявления и
разрешения.

ТЕРМИНОЛОГИЯ И ПРОБЛЕМЫ 
КЛАССИФИКАЦИИ

В англоязычных работах общеупотребитель-
ным является термин “accumulation”, в русско-

язычных статьях слова “накопление”, “аккуму-
ляция”, “концентрация” и “концентрирование”
используют в качестве синонимов, зачастую еди-
новременно в одной публикации. В наименовании
групп растений с различными особенностями ак-
кумуляции ХЭ за рубежом широко используются
термины “excluders”, “accumulators”, “indicators”
(Baker, 1981). В российских работах терминология
намного разнообразнее (Уфимцева, 2015): груп-
повые и селективные (Виноградов, 1957), адапти-
рованные и неадаптированные (Ковальский,
1974), барьерные и безбарьерные (Ковалевский,
1991), концентраторы и исключатели (Серегин
и др., 2015) и т.д. Зачастую авторы делают акцент
на разных классификационных признаках, что не
позволяет провести их адекватное сопоставление.

Весьма логичная концептуальная схема изме-
нения концентрации ХЭ в листьях растений в за-
висимости от содержания их подвижных форм
соединений в почве была предложена в работе
Энт с соавт. (Ent et al., 2013) (рис. 1).

Известно, что состояние геохимической среды
динамично – формы и концентрации ХЭ в почве
постоянно меняются как во времени, так и в про-
странстве, поэтому один и тот же вид растений
может оказаться в самых разнообразных геохи-
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мических условиях, где будет вынужден или при-
спосабливаться к этим условиям, или погибнуть
(Ковалевский, 1991; Добровольский, 2003). Выде-
ленные на рис. 1 “нормальные” растения (“nor-
mal plant”) могут переносить только низкие кон-
центрации подвижных форм соединений ХЭ в
почве. В работе В.В. Ковальского (1974) такие
растения называются неадаптированными – при
изменении концентраций доступных форм со-
единений ХЭ в почве у них возникают различные
физиологические нарушения, приводящие к эн-
демическим заболеваниям, угнетается развитие,
нарушаются генеративные функции, и популяция
вымирает. Незначительное количество особей (1–
3% от популяции) может выживать, и в результате
постепенного длительного процесса неадаптиро-
ванные физиологические формы могут перейти в
адаптированные.

Среди химических элементов наибольшее
внимание исследователей в настоящее время
привлекают тяжелые металлы (ТМ). В литератур-
ных источниках даются различные определения
терминам “тяжелые металлы”, “токсичные эле-
менты”, “микроэлементы” и т.д. Так, например,

по разным классификациям к тяжелым металлам
относят элементы, относительная атомная масса
которых более 40–50, плотность более 5–8 г/см3;
исключают из данной группы благородные ме-
таллы, учитывают металлоиды и т.п. С экологиче-
ской точки зрения при включении в эту катего-
рию учитывают не только химические и физиче-
ские свойства элементов, но и их биологическую
активность, токсичность и другие свойства.

Изучение влияния ТМ на экосистемы в целом
и на отдельные таксоны тесно связано не только с
природными явлениями и процессами, но и с
широким спектром антропогенных источников,
обуславливающих загрязнение окружающей
среды.

Установлено, что в основе токсического дей-
ствия ТМ на живой организм лежат три основных
механизма: ферментотоксическое действие, мем-
бранотропное действие и окислительный стресс
(Скугорева и др., 2016). Аналогично этому суще-
ствует три способа защиты растений от данного
неблагоприятного фактора: предотвращение или
ограничение проникновения, хелатирование и

Рис. 1. Взаимосвязь концентрации металлов/металлоидов в листьях/побегах растений с доступной концентрацией
металлов/металлоидов в почве (по: Ent et al., 2013). Пунктирной линией указан порог гипераккумуляции для метал-
лов/металлоидов.
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локализация, а также работа антиоксидантной
системы.

Многообразие подходов к выявлению спосо-
бов адаптации растений в условиях повышенных
концентраций ХЭ (в том числе ТМ) обеспечива-
ется сочетанием этих процессов на различных
этапах продвижения и различными классифика-
ционными критериями. Например, одна из си-
стем основана на различных уровнях ответа: тка-
невый (обусловлен различной скоростью транс-
порта ХЭ из корней в побеги), внутриклеточный
(связывание ХЭ в клеточной оболочке и вакуо-
ли), межклеточный (активирование механизмов
их выведения из клеток) и молекулярный (синтез
ферментов, устойчивых к токсическому воздей-
ствию ХЭ) и др. (Феник и др., 1995; Серегин, 2001;
Серегин, Иванов, 2001). Более интересен подход,
сочетающий не только уровни продвижения ХЭ,
но и способы их детоксикации (Manara, 2012).

Подробно механизмы адаптации растений к
ТМ рассмотрены в работах А.Ф. Титова с соавто-
рами (2007, 2014); выделяют следующие стратегии
адаптации: “избегание” (“avoidance”, т.е. ограни-
чение поступления ТМ в ткани) и “устойчивость”
(“tolerance”, т.е. механизмы их детоксикации в
растительном организме) (Regvar, Vogel-Mikuš,
2008) (рис. 2). Вероятно, реализация этих путей и
их сочетание в итоге привело к возникновению
адаптированных видов растений, представлен-
ных на рис. 1 тремя остальными группами. Они
оказались хорошо приспособленными к высоким
концентрациям подвижных форм ХЭ, однако для
этого они используют разные стратегии, поэтому

способность к накоплению элементов выражена
у них в различной степени.

К числу адаптированных относятся прежде
всего растения, длительно произрастающие в
данной местности, которые в результате есте-
ственного отбора приобретают устойчивость к
неблагоприятным условиям обитания. В основ-
ном это дикорастущая флора и те культурные рас-
тения, которые издавна возделываются в данном
регионе.

“Исключатели”, или “деконцентраторы” (“ex-
cluders”), могут расти в широком диапазоне кон-
центраций подвижных форм соединений ХЭ в
почве до тех пор, пока уровень их накопления
корректно контролируется физиологическими
процессами. Нарушения в данных процессах вы-
зывают нерегулируемое поглощение элементов,
приводящее к гибели растений. М.Д. Уфимцева
(2015) отмечает, что к этой группе относятся рас-
тения с четко функционирующими биогеохими-
ческими барьерами, прежде всего в корневой си-
стеме.

“Биоиндикаторы” (“bioindicators”) поглощают
ХЭ в более широком диапазоне, и концентрация
элементов в листьях определяется их концентра-
цией в почвах до тех пор, пока не становится фи-
тотоксической, т.е. препятствующей дальнейшей
жизнедеятельности растений и приводящей к их
гибели.

“Гипераккумуляторы”, или “гиперконцентра-
торы” (“hyperaccumulators”), способны выдержи-
вать и накапливать гораздо более высокие кон-
центрации ХЭ. Пунктирной линией на рис. 1 отме-

Рис. 2. Основные механизмы адаптации растений к высоким концентрациям тяжелых металлов. Полужирным шриф-
том – терминология по: Regvar, Vogel-Mikuš, 2008; обычным – по: Титов и др., 2014; курсив – таксоно- и элементоспе-
цифичные способы. АФК – активные формы кислорода, ПОЛ – перекисное окисление липидов, СР – свободные ра-
дикалы.
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чены пороговые значения содержания элементов
(мкг/г: Cd, Se, Tl – 100; Cu, Co, Cr – 300; Ni, As,
Pb – 1000; Zn – 3000; Mn – 10 000) – если эти ве-
личины не достигнуты, растения относят к “кон-
центраторам”, или “аккумуляторам” (“accumula-
tors”) (Ent et al., 2013).

В российских монографиях и учебниках, рас-
сматривающих вопросы биогеохимии растений
(Виноградов, 1957; Ковальский, 1974; Ковалев-
ский, 1991; Перельман, Касимов, 1999; Добро-
вольский, 2003, и др.), используется другая тер-
минология. Наиболее близким по смыслу к вы-
шеуказанным определениям является выделение
среди концентрирующих ХЭ растений привыч-
ных (типичных) и непривычных (нетипичных)
концентраторов. И те, и другие могут быть как
групповыми (одновременное накопление не-
скольких ХЭ), так и селективными (накопление
отдельного ХЭ).

Перечисленные варианты градации адаптив-
ных способностей растений к повышенным кон-
центрациям химических элементов в окружающей
среде чаще всего успешно сочетаются. С учетом
наиболее распространенных биогеохимических
критериев была составлена схема классификации
высших растений на основании стратегии накоп-
ления ХЭ (рис. 3).

К непривычным концентраторам относится
большинство растений местной флоры с широ-

кой амплитудой выносливости к ХЭ. Растения
могут произрастать как при повышенных кон-
центрациях элементов в почве, так и при нор-
мальном их содержании. В нормальных условиях
из необогащенной почвы растения не извлекают
больших количеств элемента. При расселении в
зоны, более обогащенные ХЭ, непривычные рас-
тения-концентраторы накапливают значитель-
ные количества ХЭ, приближаясь по степени на-
копления к привычным концентраторам. Таким
образом, термины “биоиндикатор” и “непривыч-
ный (нетипичный) концентратор” весьма близки
между собой.

Привычные (типичные) концентраторы, как
правило, всегда извлекают значительные количе-
ства ХЭ из среды, даже при условии его среднего,
нормального содержания в почве. Это связано с
тем, что у растений уже выработался особый об-
мен веществ, обусловленный генетически за-
крепленной потребностью соответствующих ви-
дов в конкретных элементах. Среди них выделя-
ется группа “гиперконцентраторов” – растений с
крайне выраженной адаптацией к очень высоким
концентрациям ХЭ в среде обитания.

РАСТЕНИЯ-КОНЦЕНТРАТОРЫ 
(АККУМУЛЯТОРЫ)

Термины “концентратор” и особенно “гипер-
концентратор” крайне широко и свободно тракту-

Рис. 3. Схема классификации высших растений на основании стратегии накопления химических элементов. Полу-
жирным шрифтом – группировка и терминология Энт и соавт. (Ent et al., 2013); обычным – терминология русско-
язычных авторов (Виноградов, 1957; Ковальский, 1974; Ковалевский, 1991; Перельман, Касимов, 1999; Доброволь-
ский, 2003; Серегин и др., 2015; Уфимцева, 2015).
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ются и используются разными исследователями.
Так, например, А.П. Виноградов (1957) выделял
два типа организмов-концентраторов: 1) обитаю-
щие в областях с повышенным содержанием ка-
кого-либо ХЭ и имеющие повышенное его содер-
жание; 2) накапливающие какой-либо ХЭ в лю-
бой среде. А.Л. Ковалевский (1991) предложил
сравнивать относительное содержание химиче-
ских элементов в видах растений (ОСВР), расту-
щих в сопоставимых условиях, и относить к кон-
центраторам те виды, для которых ОСВР превы-
шало 2.5. Использовались также различные
биогеохимические коэффициенты. А.И. Перель-
ман и Н.С. Касимов (1999) указывали, что ХЭ на-
капливаются в растении, если коэффициент био-
логического поглощения Ах (он же КБП, Кб) –
отношение концентрации ХЭ в золе растений к
его валовому содержанию в почве – больше 1.
М.Я. Ловкова и соавторы (2014) отнесли к кон-
центраторам растения, для которых коэффици-
ент биологического накопления КБН (он же коэф-
фициент биогеохимической подвижности Вх) – от-
ношение концентрации ХЭ в сухом веществе
растений к содержанию его подвижных форм в
почве – выше 1. При невозможности рассчитать
данный коэффициент они считали концентрато-
рами растения, содержание ХЭ в которых было
выше кларковых значений в несколько раз, а в ги-
перконцентраторах – на порядок и более.

Аналогичные подходы использовали и в зару-
бежной литературе. Маркерт (Markert, 1992) пред-
ложил сравнивать содержание ХЭ с элементным
составом “обобщенного стандартного растения”
(Reference Plant, RP), позднее Данн (Dunn, 2007)
несколько уточнил рекомендованные значения.
В монографии Баргальи (Bargagli, 1998) приво-
дится коэффициент концентрации (concentration
factor, CF). В многочисленных статьях использу-
ются термины-синонимы – “коэффициент обо-
гащения” (enrichment factor) (Branquinho et al.,
2007), “коэффициент биоаккумуляции” (bioaccu-
mulation factor) (Kovacik et al., 2012), “коэффицент
переноса” (transfer factor) (Overesch et al., 2007)
и т.п. В общем виде коэффициент рассчитывает-
ся как отношение концентрации ХЭ в надземной
части растений к его концентрации в почве. Од-
нако авторы используют содержание ХЭ как в су-
хой, так и в сырой биомассе, и не только их общее
количество в почве, но и различные подвижные
формы, что значительно затрудняет сравнитель-
ный анализ литературных данных. Рейманн и со-
авторы (Reimann et al., 2001) указывают, что дан-
ный показатель необходимо применять с осто-
рожностью, поскольку использование валового
содержания ХЭ в почве или подвижных форм со-
единений ХЭ, извлекаемых различными экстра-
гентами, приведет к совершенно разным резуль-
татам. Отмечается также, что из-за высокого ва-
рьирования элементного химического состава

почв и растений расчет различных коэффициен-
тов, основанных на содержании ХЭ, не может
быть точным и позволяет сделать лишь общие вы-
воды (Zeiner et al., 2015).

РАСТЕНИЯ-ГИПЕРКОНЦЕНТРАТОРЫ 
(ГИПЕРАККУМУЛЯТОРЫ)

В обзоре Энт с соавторами (Ent et al., 2013) ука-
зано, что с середины 1970-х годов термин “гипер-
концентратор” использовался миллионы раз ты-
сячами людей, с разной степенью точности,
уместности и понимания, что не всегда соответ-
ствовало воззрениям создателей терминологии и
нынешних авторов. В связи с этим необходимо
уточнить обстоятельства, при которых термин
“гиперконцентратор” является подходящим, и
определить условия, которые должны соблюдать-
ся при использовании данного термина.

Термин “hyperaccumulators” был использован
при описании накопления никеля в работе
Жаффре с соавт. (Jaffré et al., 1976). В дальнейшем
он применялся к растениям, которые накаплива-
ли более 1000 мкг/г Ni в сухих листьях (Baker,
1981). Эта пороговая величина в 100–1000 боль-
ше, чем обычно встречается у растений на почвах
не ультрамафического происхождения, и в 10–
100 раз выше, чем у большинства других растений
на богатых никелем ультрамафических почвах.
Кроме того, данная величина разделяет две моды
бимодальной частотной кривой – более или ме-
нее логнормально распределенные концентра-
ции до 1000 мкг/г и отдаленный кластер при ис-
ключительно высоких концентрациях (Brooks
et al., 1979). Из-за относительной редкости гипер-
аккумуляторов других ХЭ, кроме никеля, даже
высокий уровень накопления элементов зача-
стую не позволяет уточнить, образуют ли гипер-
аккумуляторы качественно отличную группу
(бимодальная структура) или являются хвостом
положительно искаженного непрерывного
(логнормального) распределения (Broadley et al.,
2001).

Позднее было дано более точное определение
(Reeves, 1992): “гипераккумулятор никеля – это
растение, в котором концентрация Ni не менее
1000 мкг/г была зарегистрирована в сухом веще-
стве любой надземной ткани по крайней мере в
одном экземпляре, растущем в его естественной
среде обитания”. Таким образом, использование
данного термина неуместно при анализе подзем-
ных органов или всего растения полностью. Во-
первых, это вызвано сложностью отбора и подго-
товки образцов, не загрязненных почвенными
частицами. Во-вторых, иммобилизация металлов
в корневой системе является весьма распростра-
ненным явлением, в то время как активное на-
копление ХЭ в надземных тканях растений делает
диагностику гипераккумуляторов более точной
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(Baker et al., 1994). В дальнейшем было уточнено
(Ent et al., 2013):

– для установления статуса гипераккумулято-
ра необходимо использовать листья растений;

– “аккумуляция” должна подразумевать толь-
ко активное накопление элементов внутри ткани
листа растения через корни;

– не следует рассматривать пассивное накоп-
ление элементов через атмосферное осаждение
на листьях растений.

Дополнительно следует акцентировать внимание
на окончании вышеприведенного определения:
“… растет в естественной среде обитания” – ги-
перконцентраторы должны накапливать высокие
концентрации металлов, оставаясь при этом до-
статочно здоровыми для сохранения самоподдер-
живающейся популяции. В работе Бейкера и
Уайтинга (Baker, Whiting, 2002) указано, что зача-
стую о новых видах растений-гипераккумулято-
ров ошибочно сообщают по результатам экспери-
ментальных исследований в искусственных усло-
виях, при внесении высоких доз солей тяжелых
металлов в почву или питательный раствор. Од-
нако в подобных случаях эксперименты практиче-
ски никогда не доходят до того, чтобы продемон-
стрировать образование жизнеспособных семян.
Более того, “вынужденное” или “индуцированное”
поглощение металлов часто приводит в конечном
итоге к гибели растений. Хотя это и представляет
интерес для некоторых стратегий фиторемедиа-
ции, но может не иметь никакого отношения к
продолжающемуся жизненному циклу естествен-
ных популяций металлофитов.

Среди гипераккумуляторов выделяют “obli-
gate” (“обязательные”, “строгие”) и “facultative”
(“необязательные”) виды (Pollard et al., 2002). Обли-
гатные гипераккумуляторы эндемичны для некото-
рых типов металлоносных почв и всегда накаплива-
ют высокие концентрации элемента. Факультатив-
ные гипераккумуляторы являются представителями
популяций, в которых лишь некоторые экземпляры
растений являются гипераккумуляторами. В об-
зоре Полларда с соавторами (Pollard et al., 2014),
посвященном вопросам гипераккумуляции, от-
мечено, что, несмотря на попытки понять общие
закономерности внутривидовых вариаций, до сих
пор существуют виды, поведение которых пара-
доксально. Такие виды имеют широкие геогра-
фические ареалы и адаптируются к различным
экологическим условиям, в том числе и к “нор-
мальным”, и к “серпентиновым” почвам, однако
как гипераккумуляторы проявляют себя лишь в
небольшом количестве мест на каждой из них.
Предполагается, что факультативная гиперакку-
муляция может быть связана как с генетическими
отличиями между отдельными популяциями ви-
да, так и с разницей в содержании и доступности
ХЭ, находящихся в почвах.

КРИТЕРИИ ГИПЕРАККУМУЛЯЦИИ

В настоящее время к гипераккумуляторам от-
носят растения, надземная часть которых содер-
жит ХЭ в количестве (мкг/г сухого вещества): бо-
лее 100 для Cd, Se и Tl; 300 для Co, Cr и Cu; 1000
для As, Ni и Pb; 3000 для Zn и 10000 для Mn – кон-
центрация должна быть на 2–3 порядка выше,
чем в надземной части большинства видов на
нормальных почвах, и по крайней мере на один
порядок больше, чем в обычном диапазоне, обна-
руженном в растениях из металлоносных почв
(Ent et al., 2013). Тем не менее номинальные поро-
говые значения не должны считаться “истиной в
последней инстанции” – так, например, расте-
ния, проявляющие экстремальное физиологиче-
ские поведение и стабильно накапливающие
900 мкг/г Ni, вполне могут рассматриваться как
гипераккумуляторы этого металла. В настоящее
время критерии разработаны для 11 элементов,
однако некоторые из них уже подвергаются со-
мнениям. Слишком высоким считают критерий
гипераккумуляции для Cu (Faucon et al., 2007).
Крэмер (Krämer, 2010) рекомендовал снизить
критерии для Cu и Co, а Энт и соавторы (Ent et al.,
2013) поддержали это предложение.

Кроме номинальных пороговых значений, су-
ществуют и другие критерии, определяющие гипер-
аккумуляцию. В частности, гипераккумуляторы
имеют очень высокий коэффициент концентра-
ции (см. выше – отношение содержания ХЭ в
надземной части растений к его содержанию в
почве), так как их физиологические особенности
обеспечивают активное связывание металлов и
увеличение их концентрации. Хоббс и Штрайт
(Hobbs, Streit, 1986) предложили считать данный
коэффициент одним из показателей гиперакку-
муляции. Однако позднее было показано, что для
определения гипераккумуляции на основе со-
бранного в полевых условиях материала исполь-
зования только коэффициента концентрации не-
достаточно (Pollard et al., 2002). Данный коэффи-
циент проявляется как взаимодействие генотипа
с окружающей средой и контролируется как гене-
тически детерминированной физиологией расте-
ний, так и локальными эдафическими условиями.
В связи с этим между содержанием элемента в ли-
стьях и почвах нет однозначной связи (Pollard
et al., 2002). Кроме того, было установлено, что
при низкой концентрации элемента в почве рас-
тение интенсивно поглощает имеющееся количе-
ство доступных для него форм этого элемента, и
только в случае высокого содержания ХЭ в почве
начинают срабатывать механизмы регуляции
(Bargagli, 1998; Kabata-Pendias, 2010). Осложняю-
щим фактором является то, что ни один химиче-
ский экстрагент универсально и точно не извле-
кает доступную для растений фракцию содержа-
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щегося в почве металла (Meers et al., 2007; Menzies
et al., 2007).

Еще одним критерием, предлагаемым для
определения гипераккумуляции, является коэф-
фициент транслокации (“translocation factor”) – в
растениях-гипераккумуляторах содержание ме-
таллов в корнях ниже по сравнению с надземной
частью (Macnair, 2003). Необходимо отметить,
что при оценке соотношения концентраций эле-
ментов в подземной и надземной частях растений
в литературе встречаются различные синонимич-
ные термины. Это коэффициент передвижения
(КП) (Ковалевский, 1991), коэффициент корне-
вого барьера (ККБ, Ккб) (Практикум по агрохи-
мии, 2001; Афанасьева, Аюшина, 2018), акропе-
тальный коэффициент (АК) (Сибгатуллина и др.,
2014), коэффициент перехода (КП) (Жуйкова,
Зиннатова, 2014), коэффициент транслокации
(translocation factor, TF) (Branquinho et al., 2007),
коэффициент переноса (transfer factor, TF) (Lajay-
er et al., 2017) и др. При этом рассчитывают как от-
ношение ХЭ в подземной части к надземной, так
и наоборот, что приводит к дополнительным про-
тиворечиям. Высказываются предположения, что
пониженное количество многих ХЭ в надземных
частях растений может быть связано как с невы-
сокой потребностью в них, так и с существовани-
ем механизмов, регулирующих их накопление и
распределение между корнями и надземными ор-
ганами (Seregin, Kozhevnikova, 2008). Однако низ-
кое содержание доступных форм ХЭ в почве мо-
жет приводить к более интенсивному поглоще-
нию элементов растениями, а эффект “корневого
барьера” проявляется лишь при их высоких кон-
центрациях (Bargagli, 1998; Kabata-Pendias, 2010).
Использование коэффициента транслокации для
доказательства гипераккумуляции также не явля-
ется достаточным по различным причинам:
1) трудность корректного извлечения корневой
массы растений, особенно древесных; 2) труд-
ность полной очистки корней от почвенных частиц;
3) пересчет концентраций ХЭ, содержащихся в раз-
личных органах растения, на сухое вещество мо-
жет быть некорректным, так как зависит от доли
в них структурного материала; 4) высокое содер-
жание ХЭ в надземной части может зависеть от
внешнего источника поступления и т.д. (Ent et al.,
2013).

Высокие значения коэффициентов концен-
трации и транслокации являются необходимыми,
но недостаточными критериями гипераккумуля-
ции, поскольку характерны и для видов-концен-
траторов (Wei et al., 2008), поэтому номинальные
пороговые критерии, несмотря на ряд недостат-
ков и узкий спектр элементов, считаются более
обязательным условием для выявления гиперак-
кумуляторов.

В вопросах накопления и детоксикации ХЭ се-
рьезное значение также имеют ткани, в которых
локализуется элемент (Isaure et al., 2006; Seregin,
Kozhevnikova, 2008; Титов и др., 2014) – для расте-
ний-гиперконцентраторов характерно поступле-
ние элемента в мезофилл, тогда как в иных случаях
скопления наблюдаются только в эпидермальных
структурах (Kupper et al., 2000; Choi et al., 2001; Ma
et al., 2005).

ПОВЕРХНОСТНОЕ ЗАГРЯЗНЕНИЕ 
РАСТИТЕЛЬНОГО МАТЕРИАЛА

Определение источника поступления ХЭ в
растения является серьезной методической про-
блемой. Фолиарный путь поступления ХЭ в рас-
тения может играть существенную роль в услови-
ях антропогенного загрязнения атмосферы, в том
числе мелкодисперсными почвенными частицами
(Amato et al., 2009; Копылова, 2013), обогащенны-
ми ХЭ (Uzu et al., 2010). Содержание некоторых
элементов в этих частицах может быть на порядок
выше, чем в почве в целом (Siromlya et al., 2015).
В подобных случаях высокие концентрации це-
лого ряда ХЭ в надземной части растений являют-
ся результатом их пассивного накопления через
атмосферное осаждение. При этом фактически
ХЭ не накапливаются в растениях, а содержатся в
пылевых частицах на их поверхности (Загурская,
Сиромля, 2018).

Пылеудерживающая способность растений за-
висит не только от типа, размера и количества ча-
стиц, но и множества биологических особенно-
стей таксона. Важную роль играют как макро-
структурные особенности (высота растений,
размер, форма и расположение листьев и т.п.),
так и микроструктурные особенности (шерохова-
тость поверхности, различные типы опушения,
складчатость, специфические органы выделения,
наличие воскового слоя, размер и количество
устьиц и т.п.) (Латышевская, Стрекалова, 2006;
Sæbø et al., 2012; Leonard et al., 2016, и др.). Так,
например, Л.В. Куринская с соавторами (2012)
именно архитектоникой листа и площадью асси-
миляционного аппарата объясняют наибольшее
по сравнению с другими исследуемыми видами
содержание Pb в морщинистых листьях Lolium pe-
renne L. В работе Т.А. Корельской и Л.Ф. Поповой
(2012) указано, что содержание Zn, Cu и Pb в пы-
левых частицах, осевших и сорбированных на по-
верхности растений, увеличивает содержание ме-
таллов в листьях и траве более чем на 30%.

Энт и соавторы (Ent et al., 2013) подвергают со-
мнению результаты ряда опубликованных ранее
работ о выявлении новых видов растений-гипер-
концентраторов именно из-за возможного за-
грязнения растительной поверхности частицами
атмосферных аэрозолей, содержащими значи-
тельные количества ТМ. При этом указывается на
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необходимость их подтверждения с использова-
нием образцов, обработанных для удаления по-
верхностного загрязнения. Так, например, боль-
шинство видов растений-гипераккумуляторов
меди, которые были описаны в Демократической
Республике Конго (Brooks et al., 1982), не прояви-
ли себя таковыми в более позднем исследовании,
в котором использовалась интенсивная промыв-
ка растительного листового материала (Faucon
et al., 2007). Ученые обнаружили, что 12 видов,
которые были ранее изучены и зарегистрированы
как гиперконцентраторы меди, действительно
имели высокие концентрации данного элемента,
но редко превышали номинальные пороговые
значения. Они пришли к выводу, что большое из-
менение концентраций элемента в растениях в
пределах одного участка, значительная линейная
корреляция между его содержанием в почвах и
растениях (характерная для биоиндикаторов) и
относительно низкая концентрация меди во мно-
гих образцах нехарактерны для гиперконцентра-
торов, а также предположили, что большинство
проанализированных ранее проб было загрязне-
но пылью. Так, например, добавление 0.2 мг ма-
лахита в виде пыли к 100 мг листьев растений, со-
держащих 10 мкг/г меди, достаточно для повыше-
ния кажущейся концентрации Cu более чем на
1.150 мкг/г (Reeves, Baker, 2000). На этом же осно-
вании Энт и соавторы (Ent et al., 2013) также под-
вергают сомнению примеры гипераккумуляции
хрома, описанные в ранее опубликованных рабо-
тах (Zhang et al., 2007; Redondo-Gomez et al., 2011),
объясняя подобные явления пассивным накопле-
нием элемента путем осаждения из воздуха на ли-
стьях растений.

В условиях юго-востока Западной Сибири
влияние поверхностного загрязнения на эле-
ментный химический состав растений прояви-
лось при исследовании Leonurus quinquelobatus
Gilib. (Загурская, Сиромля, 2018), а также Artemisia
sieversiana Willd. и Urtica cannabina L. (Сиромля,
2019). Было установлено, что существенная часть
образцов не соответствовала требованиям Госу-
дарственной Фармакопеи РФ (2018) по общей
зольности и остатку золы, нерастворимой в 10%
HCl. Последний показатель позволяет оценить
долю примесей преимущественно минерального
происхождения, т.е. фактически отражает запылен-
ность растений. При сравнении концентрации ХЭ
в растительных образцах, соответствующих (“чи-
стых”) и несоответствующих (“запыленных”) вы-
шеуказанным требованиям, была выявлена ста-
тистически значимая разница. Также было обна-
ружено, что количество ХЭ в “чистых” пробах в
целом соответствовало верхней части диапазона
их содержания в растениях остальных исследо-
ванных видов. Подобное явление объясняется
специфическими анатомо-морфологическими
особенностями вышеуказанных видов – эти рас-

тения густо опушены длинными мягкими волос-
ками (Конспект флоры…, 2005). В работе Минки-
ной с соавторами (Minkina et al., 2017) также пока-
зано, что в условиях техногенного загрязнения
наибольшие количества ХЭ накапливаются в
надземной части опушенных видов растений –
Ambrosia artemisiifolia L., Artemisia austriaca Jack.
В.Д. Белоногова (2009) отмечает, что среди мно-
гочисленных исследованных видов лекарствен-
ного растительного сырья повышенное содержа-
ние золы общей, нерастворимой в 10% HCl и тя-
желых металлов характерно для листьев крапивы
(Urtica dioica L.) и мать-и-мачехи (Tussilago farfara L.).
Тот факт, что опушенные виды растений концен-
трируют ХЭ в большей степени, чем менее опу-
шенные, отмечен и в других публикациях (Латы-
шевская, Стрекалова, 2006; Leonard et al., 2016).

Интересно также обратить внимание, что у
A. sieversiana и U. cannabina содержание многих
исследованных ХЭ в подземной части оказалось
ниже, чем в надземной части. То есть значение
коэффициента корневого барьера менее 1 в дан-
ном случае указывало не на концентрирование
ХЭ в надземной части растений, а на их повы-
шенную запыленность и внекорневое поступле-
ние значительной доли этих элементов, что также
отмечалось и в литературе (Ковалевский, 1991;
Ent et al., 2013; Копылова, 2013).

Кроме высокого содержания золы и остатка,
нерастворимого в 10% HCl, запыленность расте-
ний можно оценивать по содержанию Si (Загур-
ская, Сиромля, 2018) и хром/никелевому соотно-
шению (Сысо, 1998). Рейманн и соавторы (Rei-
mann et al., 2001) указывают, что в качестве
первого признака возможного влияния минера-
генной пыли на наблюдаемую концентрацию
элементов в растениях могут быть приняты высо-
кие значения Al и Fe. Учитывая проблемы обна-
ружения ряда элементов у некоторых видов (на-
пример, Cr, Li, Sc и Th), лучшими показателями
запыленности растительного материала являются
Al, Fe, Si, V, Y и Zr. Баргальи (Bargagli, 1998) для
оценки загрязнения растений почвенными ча-
стицами рекомендовал определить в раститель-
ных пробах концентрации элементов-индикато-
ров почвы (Al, Ti, Pu, Sc, Zr, Fe, Si) вместе с инте-
ресующими элементами. Затем необходимо
рассчитать коэффициент обогащения (EF): кон-
центрация исследуемого элемента в растении от-
несена к концентрации Al или Ti в этом же расте-
нии, а это отношение, в свою очередь, разделено
на соответствующее отношение этих элементов в
почве или земной коре. Как правило, чем ближе
EF к единице, тем более вероятно почвенное про-
исхождение рассматриваемого элемента, а значе-
ния намного выше единицы являются показате-
лем атмосферного загрязнения.
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ПРОТИВОРЕЧИЯ ПРИ ВЫЯВЛЕНИИ 
ВИДОВ-КОНЦЕНТРАТОРОВ

Анализ литературных данных показывает, что
использование различными исследователями
разных критериев аккумуляции приводит к про-
тиворечивым результатам.

Так, в работе Масаровиковой с соавторами
(Masarovicova et al., 2010) сообщается о непоследо-
вательной классификации Matricaria chamomilla L.
(син. M. recutita L.), которую разные авторы рас-
сматривают и как гипераккумулятор, и как фа-
культативный металлофил, и как вид-исключа-
тель, что объясняется использованием различных
параметров и их разнообразием. Несколько позд-
нее Ковачик (Kovacik, 2013) обратил внимание на
то, что бессмысленно делать выводы об аккумуля-
ционном потенциале растений при выращивании
их в условиях гидропоники. Он также отметил, что
нельзя ориентироваться только на величины ко-
эффициентов концентрации и транслокации, не
принимая во внимание уменьшение биомассы рас-
тений и т.п., а также согласился с рекомендациями
(Ent et al., 2013) о необходимости доказательств ак-
кумуляции Cd растениями M. chamomilla, произ-
растающими на естественно загрязненной почве.

В статье М.Я. Ловковой и Г.Н. Бузук (2013)
приведены результаты массового обследования
(около 200 видов) лекарственных растений фло-
ры России, из которых к видам-концентраторам
отнесено более 80%. При этом основанием для
подобных заключений является сравнение содер-
жания ХЭ в ЛР со средними кларковыми величи-
нами. В более ранней публикации Ловковой и
Бузук (Lovkova, Buzuk, 2011) указано, что значе-
ния кларка меди (5 мг/кг) взяты из монографии
A. Кабата-Пендиас и Х. Пендиас (1989), но в дан-
ной монографии нет значений кларков, а приво-
дятся диапазоны содержания Cu в зрелых тканях
листьев: 2–5 мг/кг – дефицит, 5–30 мг/кг – нор-
мальная концентрация. Ориентируясь на эти зна-
чения, можно отметить, что практически все ис-
следованные виды ЛР укладываются в диапазон
нормальных концентраций – содержание меди в
них составляет 15.5–27.0 мг/кг, однако авторы от-
носят их к концентраторам. К сверхконцентрато-
рам отнесены кубышка желтая – Nuphar lutea L.
(33.3 мг/кг), лобелия вздутая – Lobelia inflata L.
(41.1 мг/кг), анис обыкновенный – Pimpinella ani-
sum L. (43.3 мг/кг) и сушеница топяная – Gnapha-
lium uliginosum L. (105.1 мг/кг) (причем у кубышки
исследовались корневища, а у аниса – плоды).
Однако содержание в них меди намного ниже по-
рогового значения для гиперконцентраторов –
300 мг/кг, предлагаемого в работе Энт с соавт.
(Ent et al., 2013).

Данные о концентрировании ЛР других ХЭ
(Ловкова, Бузук, 2013) также вступают в значи-
тельные противоречия с масштабными исследо-

ваниями (Ent et al., 2013) и вызывают много во-
просов. Так, например, в качестве кларка хрома
приводится значение 0.15 мг/кг, при этом в моно-
графии А. Кабата-Пендиас и Х. Пендиас (1989)
указан нормальный диапазон его содержания –
0.1–0.5 мг/кг, а кларковые значения – 1.8 мг/кг
(Добровольский, 2003) и 1.5 мг/кг (Markert, 1992;
Dunn, 2007). Вероятно, именно использование та-
кого низкого кларкового значения – 0.15 мг/кг –
является причиной того, что более половины ис-
следованных видов ЛР отнесены к концентрато-
рам. При этом М.Я. Ловкова и Г.Н. Бузук (2013) ука-
зывают, что среди них фактически отсутствуют
умеренные накопители, а имеются лишь концен-
траторы и сверхконцентраторы данного элемента
(к последним отнесены растения, накапливаю-
щие 6–17 мг/кг хрома). Энт и соавторы (Ent et al.,
2013) приводят в качестве порогового значения
величину 300 мг/кг и, как отмечено ранее, вооб-
ще подвергают сомнению гипераккумуляцию
хрома, считая это влиянием запыленности. Полу-
ченные нами результаты (Загурская, Сиромля,
2018; Сиромля, 2019) также показали, что для от-
дельных видов растений, характеризующихся вы-
соким уровнем запыленности в связи с анатомо-
морфологическим особенностям, выявляются
статистически значимые корреляционные зави-
симости между валовым содержанием хрома и ко-
личеством золы, нерастворимой в 10% HCl. Это
вполне соответствует данным А.И. Перельмана и
Н.С. Касимова (1999), которые относят хром к
элементам с низким уровнем накопления.

HYPЕRICUM PERFORATUM – 
ГИПЕРКОНЦЕНТРАТОР Cd: ДА ИЛИ НЕТ?

В противоречие с некоторыми литературными
данными вступили результаты, полученные нами
при исследовании Hypеricum perforatum L. (зве-
робоя обыкновенного), произрастающего на
юго-востоке Западной Сибири. Многие исследо-
ватели относят H. perforatum к гиперконцентрато-
рам Cd (Schneider et al., 2002; Jurca et al., 2011; Лов-
кова и др., 2014; Badea, 2015). Согласно определе-
нию (Ent et al., 2013), в таком случае растения
должны накапливать более 100 мг/кг Cd. Однако
проведенные исследования (Сиромля, 2019; За-
гурская, Сиромля, 2020) выявили, что повышен-
ные концентрации Cd – до 1.7 мг/кг – встречают-
ся лишь в отдельных образцах H. perforatum (как
культивируемых, так и дикорастущих). В основном
в регионе преобладают пробы с относительно низ-
ким содержанием этого элемента – 0.4–0.5 мг/кг.
Подобные высокие внутривидовые различия в
накоплении Cd отмечались и у других видов, на-
пример у Brassica napus L. (Grispen et al., 2006).

Многочисленные литературные данные пока-
зали, что в надземной части H. perforatum диапа-
зон концентраций (мг/кг) данного элемента не-
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велик: например, в России – 0.1–1.7, в странах
Азии – менее 0.1, Америки – 0.05–0.26, Европы –
0–4.2 (большинство источников ограничено диа-
пазоном 0.1–1) (Загурская, Сиромля, 2020).

При более подробном изучении публикаций, в
которых H. perforatum называют гипераккумуля-
тором Cd, возникают сомнения в обоснованно-
сти данного утверждения. Так, в монографии
М.Я. Ловковой с соавторами (2014) указано, что
H. perforatum – один из восьми видов ЛР, концен-
трирующих Cd, при этом содержание Cd не при-
водится, указан лишь коэффициент биологиче-
ского накопления – 7.2. В статье Шнайдера с со-
авторами (Schneider et al., 2002) аналогичный
коэффициент изменяется от 13 до 888. В работе
Бадеа (Badea, 2015) H. perforatum относят к гипер-
аккумуляторам на основании того, что содержа-
ние в нем Cd составило 0.13 мг/кг и оказалось вы-
ше, чем в других видах исследованных растений
(0.04–0.12 мг/кг), ссылаясь при этом на более
ранние публикации (Gasser et al., 2009; Đurović
et al., 2013). Однако в статье Дурович с соавторами
(Đurović et al., 2013) отмечается лишь высокая
концентрация Cd (0.73–1.12 мг/кг), которая в 3–4
раза превышает предложенные ВОЗ значения –
0.3 мг/кг сухого вещества. А в работе Гассера с со-
авторами (Gasser et al., 2009) приводятся данные о
том, что количество Cd в 90% исследованных
проб не превышает 0.95 мг/кг, и предлагается вве-
сти исключения для его предельно допустимого
содержания в траве H. perforatum – 1.0 мг/кг по
сравнению с 0.5 мг/кг в Европейской фармакопее
2008 г. Таким образом, ни одна из рассмотренных
публикаций не позволяет отнести H. perforatum к
гипераккумуляторам Cd. К такому же выводу
приходят и авторы другой работы (Pavlova, Karad-
jova, 2013), указывая, что содержание Cd в образ-
цах H. perforatum не выше, чем в произрастающих
при тех же условиях растениях других видов.

Таким образом, H. perforatum не может быть
отнесен к гипераккумулярам Cd – содержание
данного элемента в надземной части растений не
превышает 100 мг/кг. Причины относительно вы-
соких содержаний данного ХЭ в отдельных случаях
могут заключаться в том, что пробы отбирались в
окрестностях промышленных предприятий (Gla-
vač et al., 2017) или на горном склоне (Đurović
et al., 2013), вследствие чего повышенное количе-
ство некоторых ХЭ может быть связано с рудо-
проявлениями (Гравель и др., 2012). В прочих ра-
ботах (Radanovic et al., 2002; Jurca et al., 2011; Owen
et al., 2016; Загурская, Сиромля, 2020) повышен-
ные (т.е. превышающие величины предельно до-
пустимых концентраций для лекарственного рас-
тительного сырья и биологически активных доба-
вок на растительной основе) концентрации Cd
отмечаются лишь для единичных проб.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Для корректной научной коммуникации необ-

ходима унификация и стандартизация понятий-
ного аппарата и конкретизация терминов, касаю-
щихся вопросов накопления химических элементов
растениями. Обобщая многочисленные литера-
турные сведения, можно выделить две основные
группы растений: адаптированные только к низ-
ким/нормальным концентрациям подвижных
форм соединений ХЭ в почвах и адаптированные
к более широкому диапазону концентраций, в
том числе и значительно повышенным. Исполь-
зование различными исследователями разных
критериев аккумуляции зачастую приводит к
противоречивым результатам. Для определения
видов-концентраторов используются следующие
подходы: 1) сравнение содержания ХЭ в растени-
ях с их содержанием в других видах, с кларками, с
“обобщенным стандартным растением” и т.п.;
2) различные биогеохимические коэффициенты.
Однако они не противоречат друг другу и стано-
вятся гораздо информативнее при совместном
применении.

Необходимо подчеркнуть, что для достоверного
выявления факта аккумуляции ХЭ требуется ис-
пользовать листья растений, произрастающих в
естественной среде обитания и являющихся до-
статочно здоровыми для сохранения самоподдер-
живающейся популяции. При этом нужно учиты-
вать только активное накопление элемента внутри
ткани листа растения через корни, пассивное на-
копление через атмосферное осаждение рассмат-
ривать при этом не следует. Запыленность расти-
тельного материала можно оценить по общей
зольности, количеству нерастворимого в 10% HCl
остатка золы, хром/никелевому соотношению,
коэффициенту обогащения, содержанию Si, Al,
Fe и т.д.

Биогеохимические коэффициенты использу-
ются и при выявлении видов-гиперконцентрато-
ров, однако первоначальным условием является
превышение номинальных пороговых значений
содержания ХЭ. К сожалению, в настоящее время
данные значения установлены только для 11 эле-
ментов, причем зачастую эти границы подверга-
ются пересмотру. Во всех остальных случаях о ги-
пераккумуляции имеет смысл говорить лишь то-
гда, когда концентрация элемента в растении на
2–3 порядка выше, чем в надземной части боль-
шинства видов на нормальных почвах, и по край-
ней мере на один порядок больше, чем в обычном
диапазоне, обнаруженном в растениях из метал-
лоносных почв.

Таким образом, использование разносторон-
него и многопланового подхода к оценке аккуму-
ляционного потенциала растений поможет изба-
виться от большинства существующих в настоящее
время противоречий, связанных с выявлением
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стратегий адаптации растений к высоким кон-
центрациям ХЭ.

Работа выполнена в рамках проектов ГЗ ИПА
СО РАН и ГЗ отдела Кузбасский ботанический сад
ФИЦ УУХ СО РАН (№ 0286-2021-0010, НИОКТР
№ АААА-А21-121011590010-5).
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The article is a review of the world published works on the problems of chemical elements (CE) accumulation
by higher plants. Research issue urgency is determined by necessity of theoretical studying of element chem-
ical cycle and by application-oriented aspects such as resource plants quality and safety, bioindicators and
phytoremediators searching, estimating of anthropogenic pollution level and the like. A wide range of termi-
nological and classification collisions under different investigating approaches demands some urgent solu-
tions. In the paper there are carefully considered terminology, classification and criteria for different plant
groups to be distinguished due to different strategies of chemical elements accumulation. In contrast to nor-
mal plants, resistance to CE high concentrations can be defined by different physiological mechanisms that
lead to forming the main groups of excluders, bioindicators, and hyperaccumulators. A special consideration
is given to hyperaccumulator plants of certain CE and to reasons for attributing taxa to the given group. They
are threshold values of different chemical elements content, concentration and translocation factors and oth-
ers. Considered also is the problem of plant surface contamination depending on biological features and of its
impact on the results of CE content assessment. Some examples of wrong data interpretation of CE accumu-
lated by plants are given. On the base of the investigation results it is established that in order to get the most
accurate estimate of plant accumulation potential, especially with the aim to specify hyperaccumulator
plants, one should take into account the following factors: viability of investigated population, rated threshold
values exceeding CE content for certain elements, high values of accumulation and translocation factors, and
foliar contamination degree. Diverse and multi-aspect approach to a plant accumulation potential enables
avoiding a great deal of current collisions.
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На территории Центральной России в местах дислокации немецких войск выявлено более 45 видов
растений, занесенных во время военных действий (видов-полемохоров). Специфика их распро-
странения в регионах Центральной России обусловлена взаимным влиянием военно-исторических
и природных факторов. Исходный уровень разнообразия полемохоров определялся количеством
занесенных семян, которое зависело от продолжительности оккупации, специфики боевых дей-
ствий. Наибольшее число видов-полемохоров встречается вблизи станций перевалки грузов с же-
лезных дорог на шоссейные и грунтовые, а также участков в местах расположения немецких скла-
дов. Основным источником заноса семян полемохоров был фураж для лошадей. Кроме того, на не-
которых участках для маскировки позиций, по-видимому, использовали травосмеси. Большое
значение для сохранения полемохоров имели тип растительных сообществ, уровень трансформации
ландшафтов, характер хозяйственного использования территории и специфика сукцессионной дина-
мики растительного покрова. Полемохоры устойчивы на лугах, полянах и опушках в светлых лесах, не
затронутых интенсивной хозяйственной деятельностью и мало трансформированных в ходе сукцес-
сионных смен. Во вторичных лесных сообществах, образовавшихся на месте луговых и рудеральных
фитоценозов, сохраняются прежде всего виды с более широкой эколого-фитоценотической ампли-
тудой. Подавляющее большинство полемохоров не проявляет тенденции к дальнейшему распро-
странению, но некоторые виды могут расселяться за пределы исходных местонахождений. На тер-
риториях, связанных с ключевыми стратегическими объектами военного времени (например,
Ржевско-Вяземский плацдарм), ценотическая роль центральноевропейских видов может быть зна-
чительной, а сформировавшиеся фитоценозы могут проявлять сходство со среднеевропейскими лу-
говыми сообществами. Выявлены случаи гибридизации полемохоров с аборигенными видами. По-
лученные результаты свидетельствует о том, что Великая Отечественная война стала существенным
фактором современного генезиса флоры Центральной России.

DOI: 10.31857/S0044459621040059

Прошедшие войны были связаны не только с
перемещением огромного количества людей, во-
енной техники, различных грузов, снаряжения,
но и лошадей, необходимого для них фуража. Все
это неизбежно способствовало масштабному пе-
реносу на значительные расстояния диаспор чу-
жеродных растений. Несмотря на очевидность
влияния этих процессов на экосистемы разных
регионов, роль мировых войн в генезисе совре-
менной флоры изучена недостаточно. Хотя в ли-
тературе неоднократно приводили примеры за-
носа растений в результате военных действий и
пытались оценить воздействие Второй мировой

войны на флору Скандинавских стран (Berg, 1962;
Niemi, 1969; Ahti, Hämet-Ahti, 1971; Alm, 2015;
Wearn, 2016, и др.), в России этой проблеме не
уделяли внимания. Лишь сравнительно недавно
А.Н. Сенниковым (2012) высказана гипотеза о
связи местонахождений центральноевропейских
видов на территории Северо-Западной России с
военной историей. К этим видам он применил
термин “полемохоры”. В Центральной России
осуществленное нами исследование полемохоров
проведено впервые.

Цель статьи – обобщить результаты специаль-
ного поиска полемохоров, проведенного спустя

УДК 581.527.7(470.3)
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РЕШЕТНИКОВА и др.

75 лет в местах дислокации немецких войск во
время Великой Отечественной войны.

Задачи: 1) выявить особенности распространения
полемохоров в регионах Центральной России;
2) выяснить обусловленность их встречаемости
военно-историческими и другими факторами.

ИСТОРИЯ ИЗУЧЕНИЯ ПОЛЕМОХОРОВ
Военные действия как фактор миграции расте-

ний. По-видимому, впервые на занос чужеродных
растений во время войны как на особое явление
было обращено внимание после осады Парижа в
1870–1871 гг. во время франко-прусской войны.
В Париже и его окрестностях зафиксировано 190
заносных видов, преимущественно средиземно-
морского происхождения (Gaudefroy, Mouillefar-
ine, 1871). После проведения дополнительных ис-
следований список был расширен до 268 видов
(Gaudefroy, Mouillefarine, 1872). Для этой сово-
купности растений предложен термин “Florula
obsidionalis”, т.е. флора осады (Gaudefroy, Mouille-
farine, 1871). На позициях прусской армии было
отмечено только три вида, a бóльшая часть расте-
ний попала с фуражом для французской кавале-
рии (Gaudefroy, Mouillefarine, 1871, 1872). K 1874 г.
почти все занесенные растения исчезли, уцелело
только три вида (Bureau, 1874). Похожий по со-
ставу занос чужеродных видов из Средиземномо-
рья с французской кавалерией произошел ранее в
Пьемонте (Gras, 1861). Отдельные случаи появле-
ния чужеродных видов с войсками регистрировали
неоднократно. Так, в окрестностях Парижа обна-
ружена Bunias orientalis L., занесенная “русскими
казаками” во время войны с Наполеоном (Gaude-
froy, Mouillefarine, 1871; Thellung, 1917). В России
на распространение чужеродных растений во время
революции и Гражданской войны обратил вни-
мание М.И. Назаров (1927, с. 223), связав это с
“перемещением больших человеческих масс, а с
ними груза, фуража и пр.” и, кроме того, со “ску-
ченностью населения и трудностью жизни”, кото-
рые приводят к “падению культурных привычек”.

Распространение чужеродных растений в пе-
риод военных действий Теллунг предложил обо-
значать термином “стратиоботаника” (от греч.
στρατιά – армия) (Thellung, 1917). Термин “поле-
моботаника” (от греч. πολεμος – война) был им
отвергнут из-за сходства со словом “полемика”.
Тем не менее термин “polemochores” для обозна-
чения растений, занесенных во время военных
действий, получил широкое распространение
(Mannerkorpi, 1944). Скандинавские ботаники
уделили большое внимание полемохорам, попав-
шим на территорию Норвегии, Финляндии,
Швеции во время Второй мировой войны (Berg,
1962; Niemi, 1969; Ahti, Hämet-Ahti, 1971; Sætra,
1972; Uotila, Suominen, 1976; Alm et al., 1989,
2000a, b, c, 2001a, b, 2003, 2009; Bertelsen, 1994; Of-

ten, Alm, 1997; Piirainen, 1997a, b, 2001, 2006;
Piirainen et al., 1998; Piirainen, Alm, 1998, 2001;
Alm, Piirainen, 2000, 2001; Often, 2000; Alm, 2015;
Wearn, 2016; Piirainen, Chkalov, 2018).

Изучение полемохоров в России. “В СССР по-
лемохоры не привлекли внимания ботаников,
несмотря на длительность оккупации обширной
части страны и культовый статус воспоминаний о
войне” (Сенников, 2012, с. 183). Отдельные слу-
чаи произрастания центральноевропейских ви-
дов в местах расположения войск все же были от-
мечены. Например, А.К. Скворцов (2005, с. 65)
предположил, что Poa chaixii у д. Кобелево Смо-
ленской области “вероятно, был занесен во время
войны (здесь вообще много и других следов войны)”.
Смоленский историк В.Г. Меринков (2003) счи-
тал, что найденные им в Красном Бору у Смолен-
ска Geranium phaeum и Primula elatior растут на ме-
сте немецких складов и могли быть занесены во
время войны. Тем не менее специального сбора и
обобщения данных о полемохорах в течение 70 лет
никто не осуществил.

Внимание к феномену полемохоров на терри-
тории России привлек А.Н. Сенников (2012).
Первоначальный список таких видов был пред-
ложен им на основе изучения работ финских бота-
ников и критического анализа флоры северо-запа-
да Европейской России и включал восемь видов
(Сенников, 2012). Места скопления этих цен-
тральноевропейских видов в Ленинградской об-
ласти были описаны ранее и стали называться
“чудо-полянами”. Их флора была хорошо изуче-
на, на основе чего было высказано предположе-
ние о реликтовом характере этих местообитаний
(Хааре, 1979), поэтому часть видов предложили к
охране. Однако А.Н. Сенников заметил, что все
находки приурочены к прифронтовому району,
расположенному непосредственно за пределами
кольца блокады Ленинграда. По его мнению,
среднеевропейский естественный ареал растений
“чудо-полян” указывает на источник их заноса, а
специфика местообитаний (большинство видов
было обнаружено на луговых обочинах и откосах
железных дорог, около деревень, станций, пере-
крестков и т.д.) – на характер заноса. Эти расте-
ния могли попасть на оккупированную террито-
рию с сеном для германской армии. Фураж (овес
и сено) привозился сюда в огромном количестве.
По понятным причинам летом 1941 г. местного
сена было заготовлено мало. Уже к середине зим
1941–1942 и 1942–1943 гг. местные запасы фура-
жа, не уничтоженные в результате военных дей-
ствий населением или партизанами, оказались
исчерпанными, и требовался его подвоз из Евро-
пы. В частности, в проекте плана операции “Ци-
тадель” от 12.04.1943 указано, что в 9-ю немецкую
армию, развернутую в лесостепных районах юж-
нее Орла, требуется подвезти “7000 рег. т [1 реги-
стровая тонна = 2.8 м3] зернового и 12000 рег. т су-
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хого фуража” (Огненная дуга, 2003, с. 107), т.е.
более 50000 м3.

Необходимость ввоза значительного объема
фуража была обусловлена активным использова-
нием лошадей войсками Вермахта. Во время Вто-
рой мировой войны кавалерия еще существовала
как отдельный род войск, значительная часть ар-
тиллерии имела конную тягу, а дороги в лесных
областях Восточной Европы бóльшую часть года
были непроезжими для автотранспорта. Пехота
составляла более двух третей немецкой армии.
В пехотной дивизии по штату полагалось 5375 ло-
шадей (Buchner, 2001), а каждая лошадь ежеднев-
но потребляла более 10 кг фуража (Fowler, 2001).
По плану Барбаросса на восточном фронте в вой-
сках Германии на июнь 1941 г. в кавалерийских
частях было 625000 лошадей, а в 1942 г. в Вермахте
насчитывалось уже 1250000 лошадей (Jarymowycz,
2008; Stahel, 2009).

СЛОЖНОСТЬ ВЫЯВЛЕНИЯ ПОЛЕМОХОРОВ
Поиск спустя 75 лет с момента заноса. Со вре-

мени окончания Великой Отечественной войны
прошло уже три четверти века, и бóльшая часть
полемохоров по тем или иным причинам могла
исчезнуть (или расселиться) из мест заноса. С од-
ной стороны, это существенно осложняет выяв-
ление причинно-следственных связей. С другой
стороны, повышается актуальность анализа фак-
торов, которые способствуют продолжительному
сохранению чужеродных видов и возможных
причин такого запоздалого интереса к исследова-
нию полемохоров.

Полемохоры часто попадали в малонарушен-
ные местообитания, в которых они способны
очень долго сохраняться, если экотопы и далее
не подвергаются существенной антропогенной
трансформации. Это обстоятельство может объяс-
нять отсутствие данных об этой группе в работах,
посвященных специальному поиску чужерод-
ных видов. Однако экотопы, в которых встреча-
ются полемохоры, не являются компонентами
уникальных природных комплексов с редкими
аборигенными видами растений. В этой связи
специалисты по аборигенной флоре, как прави-
ло, также не уделяют специального внимания ме-
стообитаниям с полемохорами. Такое невольное
“выпадение” экосистем с полемохорами из поля
зрения флористов в некоторой степени может
объяснить, почему в течение последних 70 лет эта
группа видов так и не была изучена. Даже неодно-
кратные находки чужеродных центральноевро-
пейских видов в Северо-Западной России не ста-
ли поводом для их детального анализа. Укрепив-
шееся представление о реликтовом статусе этих
местообитаний не позволило поставить задачу
специального поиска полемохоров в местонахож-
дениях, связанных с военной историей.

Возможность пропуска полемохоров при ин-
вентаризации флоры, которая не ориентирована
на их целенаправленный поиск, мы смогли оце-
нить и в ходе собственных исследований. Напри-
мер, в 2010 г. при выполнении работ по проекти-
рованию памятника природы “Городской бор
г. Жиздры” Н.М. Решетниковой и А.В. Крыло-
вым основное внимание уделялось наиболее хо-
рошо сохранившимся природным участкам. По-
лемохоры, приуроченные к другой части бора, не
были обнаружены. Однако в 2019–2020 гг. при об-
следовании окрестностей бывшей железнодо-
рожной станции Жиздра мы нашли 18 чужерод-
ных видов из этой группы.

Проблема установления полемохорного статуса.
Наиболее существенным признаком полемохо-
ров можно считать занос из других регионов во
время войны. Однако следует учитывать, что
естественная граница распространения некото-
рых видов, в отношении которых высказано
предположение о полемохорном статусе находок,
подходит достаточно близко к изучаемым регио-
нам. В связи с этим нельзя исключить вероят-
ность аборигенного статуса части популяций пре-
имущественно центральноевропейских видов в
Северо-Западной России или в граничащих с ней
районах Центральной России (Нотов и др., 2018).
В отношении видов с диффузной и/или подвиж-
ной восточной границей ареала вопрос о полемо-
хорном или аборигенном статусе решается еще
сложнее. К северо-западной части Центральной
России близко подходят северо-восточные грани-
цы ареалов центральноевропейских видов, а неко-
торые виды с более широким долготным распро-
странением на севере могут иметь аборигенный
статус. Например, в Тверской области абориген-
ными видами являются Deschampsia flexuosa,
Carex pilulifera, микровиды Hieracium vulgatum s. l.
(Нотов, 1994; Сенников, 2006). С юга-запада по
территории Брянской области проходят границы
ареалов Carex brizoides и Cruciata glabra.

Занос центральноевропейских видов на терри-
торию Центральной России мог осуществляться
разными способами и в разное время. Вид может
иметь полемохорное происхождение в одних ме-
стонахождениях и иные источники заноса – в
других. В этой связи вопрос об установлении или
исключении полемохорного статуса должен рас-
сматриваться отдельно, применительно к каждому
местонахождению и к каждой популяции вида
(Нотов и др., 2018, 2020а; Нотов А., Нотов В.,
2019, 2020б). Существенную роль в появлении
центральноевропейских видов играли усадебные
парки. Такие примеры рассмотрены в работах по
Тверской области (Нотов и др., 2018). Состав поле-
мохоров Центральной России достаточно сходен с
составом основных интродуцированных видов, ко-
торые культивировали в дворянских усадьбах.
Это, очевидно, обусловлено общим источником
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посевного материала из Центральной Европы.
Некоторые полемохорные растения нередко
трактовались ранее как “беглецы” из усадебных
парков (Нотов А., Нотов В., 2020б). В этой связи
регионы с обилием старых дворянских усадеб
представляют большие трудности для изучения
полемохоров. Значительное число старинных
парков на территории Тверской, Калужской и
Московской областей существенно осложняет
дифференциацию полемохоров, особенно в слу-
чаях, когда старые усадьбы активно использова-
лись немцами. В них нередко организовывали
госпитали и штабы, территории парков пересека-
ли стратегически значимые дороги и окопы (Но-
тов и др., 2018; Нотов А., Нотов В., 2020б).

Очевидно, что вместе с фуражом в оккупиро-
ванные районы попадали диаспоры не только
центральноевропейских растений, но и более
широко распространенных видов, в том числе и
встречающихся в России. Итогом такого заноса
становились полемохорные популяции некото-
рых видов, которые представлены в региональ-
ной флоре (Нотов А., Нотов В., 2019, 2020б; Но-
тов и др., 2020а). Однако в настоящее время более
или менее определенно установить полемохор-
ный статус можно только для видов с центрально-
европейскими ареалами и в редких случаях – для
отдельных видов с более широким географиче-
ским распространением.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Начальный этап выявления полемохоров. При

обобщении материалов по находкам центрально-
европейских видов в Центральной России нами
предложены критерии отнесения к полемохорам
(Щербаков и др., 2013). Основными можно считать
следующие критерии: 1) вид обнаружен только в
пределах границ оккупированных территорий и
только в послевоенное время; 2) местонахожде-
ние значительно удалено от основного ареала, и
на изучаемой территории вид не встречается во
многих других подходящих для него местообита-
ниях; 3) находки приурочены к природным или
малонарушенным местообитаниям, в которые чу-
жеродные растения, как правило, не внедряются;
4) в одном местонахождении обнаруживается
сразу несколько видов, соответствующих отме-
ченным выше критериям.

С учетом этих критериев выявлены виды, ко-
торые с большей или меньшей вероятностью могли
быть занесены в Центральную Россию войсками
немецкой армии во время Великой Отечествен-
ной войны. На первых этапах исследований к по-
лемохорам отнесено восемь видов (Щербаков
и др., 2013). Для многих видов обнаруженные ме-
стонахождения, расположенные в отрыве от ос-
новного ареала, ранее считались реликтовыми. В
некоторых регионах эти виды были включены в

Красные книги или предложены к охране: Holcus
mollis (предложен к охране в Калужской области –
предварительные списки для издания в 2015 г.), Carex
brizoides, Phyteuma spicatum (Красная книга…, 2006),
Primula elatior и P. vulgaris (Перечень…, 2012). К
полемохорам мы также отнесли Luzula luzuloides,
Heracleum sphondylium, Pimpinella major.

В 2014 г. Н.М. Решетниковой при специаль-
ных поисках Phyteuma spicatum в рамках монито-
ринговых исследований по Красной книге Калуж-
ской области на реконструированной немцами до-
роге было отмечено 10 центральноевропейских
видов (Решетникова, 2015а). На линии немецких
укреплений по рекам Пополта и Перекша на че-
тырех участках был найден охраняемый в регионе
центральноевропейский вид Festuca filiformis, из-
вестный ранее в Центральной России из трех то-
чек (Алексеев, 1985; Решетникова, 2016). Эти на-
ходки подтвердили результативность специаль-
ного поиска полемохоров даже спустя 70 лет с
момента окончания войны.

Полевые работы 2018–2020 гг. Нами составлен
алгоритм поиска территорий, перспективных для
обнаружения полемохорных видов (Щербаков,
Решетникова, 2017). На первом этапе определяли
возможные места их заноса. Для этого использова-
ли сведения, полученные при работе в гербариях
(известные ранее находки отдельных видов), дан-
ные из научной, мемуарной и художественной
литературы, анализировали военные карты, учи-
тывали материалы и консультации руководителей
поисковых отрядов. Особое внимание уделено тер-
риториям, где ранее уже находили центрально- и
западноевропейские виды, а также районам про-
должительной оккупации, окрестностям военных
складов, станциям и старым дорогам, которые ак-
тивно использовались противником во время
войны.

Наиболее детальные исследования проведены
в Тверской области, где охвачены значительные
по площади ключевые территории бывшего
Ржевско-Вяземского плацдарма (Зубцовский,
Ржевский, Оленинский районы области). Здесь
закартированы все местонахождения полемохо-
ров, выявлены основные типы фитоценозов с их
участием (Нотов и др., 2019а, б, 2020б, в, г). Регу-
лярное посещение модельных территорий в тече-
ние всего вегетационного периода в Тверской об-
ласти позволило выявить сезонную динамику со-
обществ и обнаружить эфемероидную фракцию
полемохоров (Нотов и др., 2020а, б). Подробные
поиски проведены в Смоленской и Калужской
областях, в нескольких районах вдоль линий
фронта разных лет. Для каждого изученного
участка составлен полный флористический спи-
сок. Параллельно, но менее интенсивно, изучали
полемохоры в Орловской и Брянской областях.
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Все встреченные виды, которые мы относили
к растениям-полемохорам, а также необычные
формы, нуждающиеся в дополнительном изуче-
нии, собраны в гербарий. Образцы переданы в
Гербарий им. А.К. Скворцова Главного ботани-
ческого сада РАН (МНА), дублеты – в Гербарий
им. Д.П. Сырейщикова Московского государ-
ственного университета (MW).

Принципы отбора видов для анализа. В ходе
проведенных исследований собран большой и
разноплановый материал по видам, которые в
изученных областях в разной степени связаны с
пунктами концентрации центральноевропейских
растений.

В данной статье при обсуждении результатов
рассматриваются только виды и формы, харак-
теризующиеся следующими особенностями:
1) имеют преимущественно центральноевро-
пейский ареал; 2) отмечены в местах дислокации
немецких войск в большей части местонахожде-
ний или хотя бы в одной из изученных областей;
3) некоторые активно расширяющие свое рас-
пространение виды, появление которых в Цен-
тральной России могло быть связано с различны-
ми процессами (интродукция в дворянских
усадьбах и на современных объектах, естествен-
ное расширение западной границы ареала, поле-
мохорный занос), если они регулярно встречают-
ся на военных объектах (хотя бы в одной из обла-
стей).

Не рассмотрены при анализе результатов сле-
дующие группы: 1) виды, которые хотя и встреча-
ются в местах военных действий, но часто при-
урочены к другим местообитаниям; 2) сложно
идентифицируемые виды и формы, распростра-
нение которых еще мало изучено; 3) представите-
ли агамных комплексов и агрегатов микровидов,
нуждающиеся в критическом изучении специа-
листами.

К первой группе мы относим, например, часто
культивируемые и натурализирующиеся в России
центральноевропейские виды Narcissus poёticus L.,
Aquilegia vulgaris L., Bellis perennis L. Широко рас-
пространились в Средней России Sieglingia decum-
bens (L.) Bernh., Poa supina Schrad., Cardamine
pratensis L. s. str. и др., их расселение нуждается в
дополнительном изучении.

Вторую группу представляют выявленные при
полевых работах необычные и нехарактерные
формы или малоизученные в Восточной Европе
виды. Дальнейшее изучение (в том числе, воз-
можно, и молекулярными методами) поможет
установить статус этих находок. При анализе рас-
пространения мы не рассматриваем дерновин-
ную форму Helictotrichon pubescens (Huds.) Schult.
et Schult. fil. (Решетникова, Майоров, 2020), фор-
мы с коротким соцветием у Phleum (возможно,
Ph. hubbardii Kovats.) и Alopecurus pratensis L., форма

с опушенными влагалищами у Calamagrostis arun-
dinacea (L.) Roth, а также Hylotelephium maximum
(L.) Holub, Fragaria semperflorenses Duch., Veronica
vindobonensis (M.A. Fisch.) M.A. Fisch., Euphorbia
esula L. и др.

К третьей группе относятся малоизученные ви-
ды узколистных овсяниц (Festuca duvalii (St.-Yves)
Stohr, F. nigrescens Lam. и др.), представители родов
Alchemilla, Hieracium, Ranunculus, Taraxacum.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Общие итоги и новые данные по регионам. Мы

считаем, что полемохорное (или полемохорное в
отдельных пунктах) происхождение имеют более
45 видов. Общий список видов-полемохоров
Центральной России приведен в табл. 1. В ней
обобщена информация о числе находок в изучен-
ных областях, годе первой регистрации на их терри-
тории, типах местообитаний и связанных с ними
военных объектах. Отмечено также общее рас-
пространение на территории Средней и Северо-
Западной России.

При специальных поисках в местах расположе-
ния войск всего за три года исследований впервые
для Средней России (Маевский, 2014) обнаруже-
но 11 видов (или центральноевропейских форм):
Anthoxanthum amarum, Brachypodium peregrinum1,
Bromopsis erecta, B. ramosa, Festuca heterophylla, Carex
projecta, Luzula campestris, Thlaspi montanum, Lathy-
rus linifolius var. montanus, Meum athamanticum, Ga-
lium sylvaticum) (Решетникова, 2020; Решетнико-
ва, Майоров, 2020; Нотов А., Нотов В., 2020б;
Майоров, Решетникова, 2021; Крылов и др., 2021;
Решетникова и др., 2021а; Решетникова, Киселе-
ва, 2021). Шесть из них были известны к югу от
черты блокады Ленинграда на месте дислокации
немецких войск (табл. 1). Поиски полемохоров,
проведенные в Тверской области в начале вегета-
ционного сезона, позволили выявить эфемерои-
ды, которые являются характерным компонен-
том центральноевропейских сообществ, а в Цен-
тральной России были известны как
декоративные растения: Colchicum autumnale,
Muscari botryoides (Нотов А., Нотов В., 2020б; Но-
тов и др., 2020г).

Некоторые виды впервые приводятся нами
для отдельных хорошо изученных во флористиче-
ском отношении регионов (табл. 1). Включая но-
вые для Средней России находки, впервые отмече-
но: для Калужской области – 15 видов (Решетнико-
ва, 2015б, 2016, 2018, 2020), для Тверской – 10 видов
(Нотов и др., 2019а; Нотов А., Нотов В., 2020а, б;
Решетникова, Майоров, 2020), для Смоленской –
6 видов (Решетникова, 2019), для Брянской –

1 По-видимому, представляет собой не вид, а центральноев-
ропейскую форму широко распространенной Brachypodium
pinnatum (L.) Beauv.
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Таблица 1. Особенности распространения полемохоров в регионах Центральной России

Вид
Встречаемость

в областях
Типы 

местообитаний
Типы 

военных объектов

Распространение 
в Средней (СР)

и Северо-Западной
России (СЗР)

1. Anthoxanthum amarum 
Brot. (A. odoratum L. subsp. 
amarum (Brot.) K. Richt.)

2018 Смоленская: + 1 Поляна в сосновом лесу Склады и окопы Не отмечен

2. Arrhenatherum elatius (L.) 
J. et C. Presl
#

1926 Тверская: 25 из 37 р-
нов
1884 Калужская: 1960-е, 13 
из 24 р-нов
2007 Смоленская: 2 + 4
1973 Брянская: 13 из 27 р-
нов
1883 Орловская: все р-ны

Обочины дорог, луга, 
опушки, поляны, березняк 
травяной, рудеральные 
места

Старые дороги, перевалоч-
ные пункты у ж. д., оккупи-
рованные населенные 
пункты, землянки и 
склады, окопы, шоссе

СР: во всех обл.
СЗР: нередко
#

3. Brachypodium peregrinum 
Stanislavsky et Tzvelev

2019 Калужская: + 2
2020 Брянская: + 1

Разреженный березняк тра-
вяной, смешанный лес, 
опушка

Укрепленная “высота” (у 
землянок и складов), 
окрестности перевалоч-
ного пункта у ж. д. и поле-
вого аэродрома

СЗР: Лен. (1 точка, окр. 
Гатчины)

4. Brommopsis erecta (Huds.) 
Fourr. 

2019 Калужская: + 1 Разреженный березняк 
травяной

Укрепленная “высота” (у 
землянок и складов)

СР: не отмечен
СЗР: во всех обл. (отд. 
точки)

5. Bromopsis ramosa (Huds.) 
Holub subsp. ramosa

2020 Орловская: + 1 Разреженная дубрава Склады СР: не отмечен
СЗР: во всех обл. (отд. 
точки)

6. Festuca filiformis Pourr. 1904 Тверская: (2), 1*
2018 Смоленская: + 1
1969 Калужская: (1), 1 + 9

Сосняк травяной, опушки, 
сосново-зеленомошный 
лес, березняк травяной

На землянках и складах, 
брустверы окопов, обо-
чины старых немецких 
дорог

СР: Калуж., Твер.
СЗР: Лен. (окр. Выборга)

7. Festuca heterophylla Lam.
#

2020 Тверская: + 2
2020 Калужская: + 1

Луга, опушки, мелколист-
венный лес, обочина 
дороги в березняке

Перевалочные пункты у
ж. д., вблизи немецких 
складов и землянок

СР: не отмечен,
Тамб. губ. (MW #)

8. Festuca trachyphylla 
(Hack.) Krajina

1904 Тверская*
1958 Смоленская: 5 + 2
1927 Калужская: [1], с 
1970-х из 10 р-нов
1973 Брянская: 4, (1), [2]
+ 1
1977 Орловская: 5 + 3

Обочины дорог в лесах, 
опушки, поляны

Обочины дорог, у землянок 
и складов

СР: большинство обл.
СЗР: во всех обл., в Лен. 
широко

9. Helictotrichon pratense (L.) 
Pilger

1964? Тверская*
2014 Калужская: + 1

Луговой склон Вблизи окопов СР: Твер.?
СЗР: Лен. (аборигенный), 
Пск. (Себеж)

10. Holcus lanatus L. 1927 Тверская: (1), 1*
XIX в. Смоленская: (1?)
2019 Калужская: + 2
1974 Брянская: 5 западных 
р-нов из 27 *

Обочины дорог в зелено-
мошном сосняке и у тра-
вяного березняка

Обочины старых дорог СР: западные и отдельные 
обл. к востоку
СЗР: занос. у дорог, редко

11. Holcus mollis L. 1985 Тверская: > 15, 11 из 
37 р-нов *
2004 Смоленская: 2 + 1
2010 Калужская: 2 + 3
1975 Брянская: 2

Обочина дороги в смешан-
ном лесу, березняк травя-
ной, поляна, луг, лес 
мелколиственный

Обочина старой дороги, 
укрепленная высота у око-
пов, обочина дороги у стан-
ции перегрузки

СР: западные и отдельные 
обл. к востоку
СЗР: нередко
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12. Koeleria pyramidata 
(Lam.) Beauv.

1974 Калужская: 2 + 2
2018 Смоленская: + 3

Опушка березняка, 
открытый склон

Вблизи перевалочного 
пункты у ж. д., вблизи 
окопов

СР: не отмечен
СЗР: Пск., Новг. (отд. 
точки)

13. Deschampsia flexuosa (L.) 
Trin.
#

1895 Тверская: > 50, в 24 из 
37 р-нов – *аборигенный
1961 Калужская: 7 + 7
1960?, 1984 Смоленская: 5 
+ 4
2001 Орловская: 3
1977 Брянская: 4 + 1

Сосняки зеленомошные, 
вблизи дорог в сосняках 
зеленомошных

Старые дороги, вблизи 
окопов, укрепленные 
высоты

СР: спорадически в лес-
ной зоне
СЗР: часто

14. Poa chaixii Vill.
#

1870-е Тверская:(>10, 8 из 
37 р-нов)*
1997 Смоленская: 1 + 1
1977 Калужская (1)

Сложный сосняк Окрестности складов и 
окопов

СР: отд. обл. (чаще в 
Моск.)
СЗР: Лен., Новг., только #

15. Trisetum flavescens (L.)
P. Beauv.
#

1917 Тверская: >10 + около 
10, 13 из 37 р-нов
1958 Калужская: широко c 
1980-х, 13 из 24 р-нов
2018 Смоленская: + 3
1975 Брянская: 4

Луга, рудеральные сообще-
ства, сосняки, обочины 
дорог, опушки

Крупные перевалочные 
пункты, длительно окку-
пированные населенные 
пункты, обочина дорог, у 
шоссе, у землянок

СР: отд. обл. (9 регионов)
СЗР: нередко

16. Carex brizoides L.
#

2005 Тверская: 1
1999 Смоленская: 2 + 4
1983 Калужская: 1 + 4
1989 Орловская: 2
1975 Брянская: 13 из 27 р-
нов * аборигенный

Обочины дорог в лесах раз-
ного типа, реже – разре-
женные березняки, 
сложные сосняки

Около старых дорог, земля-
нок и складов, бруствер
противотанкового рва

СР: только на западе
СЗР: Лен., Новг. (интро-
дуцент?), Пск. #

17. Carex disticha Huds. 2001 Тверская: 1 *
2006 Калужская: 3
1975 Смоленская: 2 + 1

Луга: пойменный, у ж. д., 
около шоссе

Станции перегрузки, 
вблизи шоссе, у ж. д.

СР: во многих обл., на 
юго-востоке нередко
СЗР: нередко

18. Carex flacca Schreb. 1928 Тверская: 2 + 1
2006 Брянская: 1 *

Луга, сероольшаники Крупные перевалочные 
пункты у ж. д.

СР: Моск., Твер. (занос.?)
СЗР: Лен., Пск. (отд. 
точки)

19. Carex pilulifera L. 1990 Тверская: >10 + 1, 6 
из 37 р-нов – *абориген-
ный
2018 Смоленская: + 1
2019 Калужская: + 5
1984 Брянская: 1

Обочины дорог в лесах, 
опушки, разреженный 
березняк

Укрепленные высоты, 
вблизи окопов, обочины 
дорог

СР: отд. обл.
СЗР: отд. точки,
нередко

20. Carex projecta Mack. 1964 Тверская: + 1 Луг В месте расположения 
линии фронта

Не отмечен

21. Carex tomentosa L. 2020 Тверская: + 2
1985 Смоленская: 1

Луга (у насыпи ж. д.), 
опушка

Перевалочные пункты у
ж. д., близ шоссе Москва–
Минск

СР: отд. обл., много указа-
ний ошибочных
СЗР: Лен. (3 точки, Гат-
чина)

22. Luzula campestris (L.) 
DC.

2020 Калужская: + 1 Поляна в березняке Вблизи перевалочного 
пункта у ж. д. и полевого 
немецкого аэродрома

СР: достоверно неизве-
стен
СЗР: Лен. (4 точки – 
Выборг, Мга), Пск. (отд. 
точки)

23. Luzula luzuloídes (Lam.) 
Dandy et Wilmott.
#

1895 Тверская: (> 15, 10 из 
37 р-нов) *парки
2007 Смоленская: 1 + 2
1988 Калужская: 1 + 4
2007 Орловская: 1

Березняки, опушки леса, 
сложный сосняк, ельник

На землянках и по бруст-
веру окопов, склады, у ста-
рых дорог, поблизости от 
шоссе, вблизи полевого 
аэродрома

СР: отд. обл.
СЗР: во всех обл., одич. в 
лесах и #

Вид
Встречаемость

в областях
Типы 

местообитаний
Типы 

военных объектов

Распространение 
в Средней (СР)

и Северо-Западной
России (СЗР)

Таблица 1.  Продолжение
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24. Colchicum autumnale L. 2020 Тверская: + 2 Луга и опушки Перевалочные пункты у 
ж. д.

СР: в культуре
СЗР: отд. пункты у линии 
фронта

25. Muscari botryoides (L.) 
Mill.

2020 Тверская: + 1 Луга Перевалочные пункты у
ж. д.

СР: в культуре
СЗР: Лен. (1 пункт)

26. Ranunculus bulbosus L. 1984 Смоленская: 1
2020 Калужская: + 1

Поляна в березняке Перевалочные пункты у
ж. д.

СР: Москва (1862, #)
СЗР: Лен. (2 точки, интро-
дуцент?)

27. Ranunculus nemorivagus 
Jord.

2011 Смоленская: 1 Близи дорог в сложном сос-
няке

Немецкие склады СР: не отмечен
СЗР: Лен. (занос., натура-
лизуется)

28. Thlaspi montanum L. 
(Noccaea montana (L.)
F.K. Mey.)

2019 Калужская: + 1
2020 Брянская: + 1

Обочины дорог Старая дорога и окопы, 
около перевалочного 
пункта у ж. д. и шоссе

Не отмечен

29. Lathyrus linifolius
(Reichard) Bassler var. mon-
tanus (Bernh.) Bassler

2019 Калужская: + 1 У дороги в сосняке травя-
ном

Старая дорога к укреплен-
ной высоте

СР: не отмечен
СЗР: Лен., Пск. (отд. 
точки у линии фронта)

30. Geranium phaeum L.
#

2003 Смоленская: 1 + 2
2017 Калужская: + 1

Сложный сосняк, березняк 
травяной, ж. д. насыпь, 
обочина

Склады, окр. станции, 
обочины дорог

СР: Москва (#)
СЗР: Лен. (по Мге)

31. Chaerophyllum aureum L.
#

1987 Тверская: [2], 1 + 1
1924 Московская: (18)
2019 Смоленская: + 1
2020 Брянская: + 1

Обочины дорог, рудераль-
ные сообщества, луга,
сложный сосняк, берез-
няк, около дороги

Обочины старых дорог, 
окр. складов, перевалоч-
ные пункты у ж. д., дли-
тельно оккупированные 
населенные пункты

СР: Моск., Твер.
СЗР: Лен., Пск. (#)

32. Chaerophyllum hirsutum 
L.
#

1992 Тверская: 1* паст-
бище
2004 Смоленская: 1 + 1
1981 Калужская: 1

Сложный сосняк, опушка Около шоссе, складов и 
окопов

СР: западные обл., #
СЗР: Лен. (#)

33. Heracleum sphondylium L. 2010 Тверская:1 + >20, 4 
из 37 р-нов
2012 Калужская: 4 + 7
2002 Смоленская: 2 + 4
2018 Брянская: + 1
2020 Орловская: + 3

Обочины дорог, рудераль-
ные местообитания, 
опушки, луга, разрежен-
ные березняки, сложные 
сосняки

Длительно оккупирован-
ные населенные пункты, 
старые дороги и шоссе, 
перевалочные пункты у
ж. д., укрепленные 
высоты, склады

СР: Смол., Твер.
СЗР: во всех обл. (отд. 
пункты у линии фронта)

34. Meum athamanticum 
Jacq.

2020 Тверская: + 1
2019 Калужская: + 1

Луга, поляны в березняке Перевалочные пункты у
ж. д., укрепленная высота 
у землянок и складов

СР: не отмечен
СЗР: Лен. (у линии 
фронта)

35. Pimpinella major (L.) 
Huds.
#

2018 Тверская: + >20
2018 Смоленская: + 4
2011 Калужская: 1 + 7
2012 Брянская: + 1
2004 Орловская: 3

Обочины дорог, луга, 
опушки, светлые берез-
няки,
смешанные леса, осин-
ники,
сероольшаники,
кустарниковые ивняки

Старые дороги, перевалоч-
ные пункты у ж. д., дли-
тельно оккупированные 
населенные пункты, укреп-
ленные высоты (у складов и 
землянок)

СР: Ворон., Моск., Орл. 
(занос., одич.)
СЗР: отд. пункты у линии 
фронта
#

36. Lysimachia punctata L.
#

2006 Тверская: 2 + 1 Луга, рудеральные сооб-
щества

Длительно оккупирован-
ные населенные пункты

СР: только в культуре
СЗР: Лен. (#)

37. Primula elatior (L.) Hill. 2019 Тверская: + 4
2002 Смоленская: 2 + 1
2015 Калужская: + 6
2020 Брянская: + 1
2008 Орловская: 1 + 1

Опушки, луга, сложный 
сосняк, смешанные леса, 
сероольшаники

Перевалочные пункты у
ж. д., около старых дорог и 
шоссе, укрепленные 
высоты у землянок и око-
пов, на месте немецких 
складов

СР: Орл., Смол.
СЗР: все обл. (отд. 
пункты, интродуцент?)

Вид
Встречаемость

в областях
Типы 

местообитаний
Типы 

военных объектов

Распространение 
в Средней (СР)

и Северо-Западной
России (СЗР)

Таблица 1.  Продолжение
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6 видов (Решетникова и др., 2021а), для Орлов-
ской – 3 вида (Решетникова, Киселева, 2021).

Встречаемость полемохоров в областях Цен-
тральной России. Широта распространения поле-
мохоров в изученных регионах различна (табл. 1).
В Смоленской области в 2018 г. полемохоры были
найдены на 15 из 24 обследованных участков.
В Калужской области в 2019–2020 гг. они обнару-

жены на 18 из 25 обследованных участков. В Твер-
ской области в 2018–2020 гг. выявлено более 50
различных по площади (от 0.5 до 50 га) и степени
обособленности участков с полемохорами, кото-
рые приурочены к территории бывшего Ржевско-
Вяземского плацдарма. В 1942–1943 гг. он был
важнейшим стратегическим объектом военных
операций Ржевской битвы (Герасимова, 2016; Ка-

Примечание. Названия видов расположены согласно индексам Dalla Torre et Harms. # – вид отмечен в старых усадебных пар-
ках. Во 2-м столбце приведены год первой регистрации в регионе, число пунктов (точек) или районов, в которых вид найден.
Знаком “+” и полужирным шрифтом выделены данные, впервые полученные в ходе наших исследований. В круглых скобках
дано число точек из старых парков, в квадратных скобках – приуроченных к железным дорогам. * – регионы, в которых воз-
можность полемохорного заноса пока не установлена (в некоторых случаях вид может быть аборигенным), поэтому место-
обитания специально не обсуждаются. В 2020 г. часть прежних районов Тверской области приобрели статус муниципальных
округов, но мы рассматриваем их как районы. В 3-м столбце отмечены только полемохорные местообитания (прочие исклю-
чены), которые приведены в порядке убывания частоты встречаемости и обилия вида. Полужирный шрифт – экотопы, в ко-
торых вид хотя бы в одном местонахождении встречен с большим обилием (занимает площадь более 100 м2). В 4-м столбце
местонахождения, сопряженные с военными объектами и событиями, которые расположены в порядке убывания частоты
встречаемости в них вида. Полужирный шрифт – объекты, на которых обилие вида значительное (занимает площадь более
100 м2). В 5-м столбце даны сведения о распространении вида в Средней (СР) (по: Маевский, 2014; MHA; MW) и Северо-
Западной России (СЗР) (по: Цвелев, 2000; Ефимов, Конечная, 2018; LE), информация о встречаемости в усадебных парках
(#). Названия областей сокращены (по: Цвелев, 2000; Маевский, 2014). Прочие сокращения: губ. – губерния; занос. – занос-
ные; обл. – область; одич. – одичавший; окр. – окрестности; отд. – отдельные; р-н – район.

38. Galium sylvaticum L. 2020 Калужская: + 1 Обочина дороги в берез-
няке

Старая дорога к землян-
кам и складам

Не отмечен

39. Cruciata glabra (L.) 
Ehrend.

2002 Смоленская: 2
2016 Калужская: + 2
1854 Брянская: 7 из 22 р-
нов * аборигенный
1885 Орловская: 1 + 1

Разреженные березняки (с 
дубом), обочины дорог, 
ельник

Укрепленная высота (на 
землянках), старые дороги, 
окр. перевалочных пунк-
тов у ж. д.

СР: Брян., Смол., Курск.
СЗР: все обл. отд. пункты, 
б. ч. у линии фронта

40. Cruciata laevipes Opiz 1917 Тверская: [1] + 2
1967 Калужская: 1, [2] + 4
1997 Смоленская: 2 + 2
1982 Брянская: [2], 3
1982 Орловская: [2]

Луга и поляны, опушки, 
обочины дорог, берез-
няки, сероольшаники, 
черноольшаник, сложный 
сосняк

Перевалочные пункты у
ж. д., немецкие склады, 
обочины дорог,
оккупированная деревня

СР: отд. обл., чаще в чер-
ноземной полосе
СЗР: все обл. отд. пункты, 
б. ч. у линии фронта

41. Phyteuma nigrum 
F.W. Schmidt
#

2020 Тверская: + 2
1986 Брянская: 1
2004 Смоленская: 1

Луга, опушки Перевалочные пункты у
ж. д., у землянок и складов

СР: Брян., Смол.
СЗР: Лен. (#)

42. Phyteuma spicatum L.
#

2019 Тверская: + 1
1949 Смоленская: 1
1981 Калужская: 1 + 1
2008 Орловская: 2

Опушки, обочины дорог в 
лесах, широколиственные 
леса

Укрепленная высота (в 
окр. землянок и складов), 
старая дорога, перевалоч-
ные пункты

СЗР: в 5 обл.
СЗР: Лен., Пск.
#

43. Achillea ptarmica L. 1889 Тверская: >10 + >40, 
7 из 37 р-нов
2007 Калужская: 1 + 3

Обочины дорог, луга у 
населенных пунктов, 
опушки

Обочины дорог, перевалоч-
ные пункты у ж. д., дли-
тельно оккупированные 
населенные пункты

СР: не изучено, много 
неверных указаний, редко
СЗР: часто

44. Hieracium sylvularum 
Jord. ex Boreau
#

2003 Калужская: 1 (1) + 1
2002 Смоленская: 1
2020 Орловская: + 2

Дубрава, ельник Окр. высоты, вблизи ста-
рых дорог

СР: не изучено, только 6 
обл., редко
СЗР: Лен. (#)

45. Hieracium vulgatum Fries 
s.l.
#

С учетом H. jaccardii 1880-е 
Тверская: >100, >30 из 37 
р-нов – *аборигенный
1999 Калужская: 1
2018 Смоленская: 1

Сухие сосняки, ельники Окопы и старые дороги СР: не изучено, только в 7 
обл.
СЗР: нередко, распростра-
нение отд. видов не изу-
чено

Вид
Встречаемость

в областях
Типы 

местообитаний
Типы 

военных объектов

Распространение 
в Средней (СР)

и Северо-Западной
России (СЗР)

Таблица 1.  Окончание
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лашников, 2018). В Орловской области полемохо-
ры были найдены в 5 пунктах, а в Брянской обла-
сти – в 2 пунктах.

Почти во всех областях найдены Carex brizoi-
des, Cruciata laevipes, Heracleum sphondylium, Pimpi-
nella major, Primula elatior (рис. 1). Именно они были
отнесены к группе вероятных полемохоров после
первого предварительного анализа (Щербаков
и др., 2013).

Возможность обнаружить полемохоры в раз-
ных частях регионов при специальном поиске в
местах дислокации немецких войск при отсут-
ствии их на других территориях подтверждает,
что их занос происходил из одного источника, в
одно время и сходным путем.

ОБСУЖДЕНИЕ
Особенности распространения полемохоров. В ме-

стонахождениях, приуроченных к территории
бывших военных объектов, ценотическая роль
полемохоров невысока, за исключением Ржев-
ско-Вяземского плацдарма. Участки, на которых
активность полемохоров значительна, имеют,
как правило, площадь не более 100 м2.

Около дорог полемохорные виды встречались
в небольшом числе особей и с низким проектив-
ным покрытием. Заросли площадью более 100 м2

сформировали только некоторые преимуще-
ственно длиннокорневищные растения – Arrhen-
atherum elatius (в Калужской и Брянской обла-
стях), Holcus mollis (в Калужской области), Carex
brizoides (в Калужской и Смоленской областях) и
Ranunculus nemorivagus (в Смоленской области).

Вблизи немецких складов в Калужской и Смо-
ленской областях в лесах и на полянах нередко
наблюдались единственные старые дерновины
Koeleria pyramidata, Carex pilulifera; последняя за-
нимала площадь более 1 м2. Единично (менее десят-
ка особей или на небольшой площади) встречались
Meum athamanticum, Bromopsis erecta, Ranunculus bul-
bosus, Lathyrus linifolius и др. В большом обилии (на
площади более 100 м2) на нескольких участках от-
мечены Arrhenatherum elatius, Festuca filiformis,
F. trachyphylla, Holcus mollis, Poa chaixii, Carex bri-
zoides, Geranium phaeum, Heracleum sphondylium,
Pimpinella major, Primula elatior, Cruciata laevipes,
C. glabra2 (табл. 1). В целом большинство полемо-
хоров были приурочены к участкам со старыми
или современными нарушениями субстрата (фор-
тификационные сооружения, обочины дорог) (Ре-
шетникова и др., 2018, 2019, 2020, 2021б; Панасенко,
2019; Панасенко, Решетникова, 2021). В ненару-
шенных сообществах поблизости были отмечены

2 Этот вид в Орловской области, по-видимому, является
аборигенным, он был известен до Великой Отечественной
войны.

только Arrhenatherum elatius, Festuca trachyphylla,
Poa chaixii, Trisetum flavescens, Pimpinella major,
Primula elatior, Hieracium sp. Аборигенный в Твер-
ской области вид Deschampsia flexuosa в последние
годы быстро расселяется в Брянской и Орловской
областях, однако в Калужской области он реги-
стрируется преимущественно в местах военных
действий.

Наиболее активная натурализация полемохо-
ров отмечена в Тверской области. В пределах
бывшего Ржевско-Вяземского плацдарма мас-
штабы заноса диаспор полемохоров были колос-
сальными. В местах расположения ключевых пере-
валочных пунктов и в районах, плотно заселенных
немцами в период продолжительной оккупации,
некоторые полемохоры стали доминантами в лу-
говых и рудеральных сообществах (Нотов и др.,
2019а, б, 2020а). Эти сообщества могут встречать-
ся на территориях значительной площади (до 5–
10 га). Такие объекты найдены в Зубцовском и
Ржевском районах. В числе полемохоров-доми-
нантов – Arrhenatherum elatius, Pimpinella major,
Achillea ptarmica. В центральноевропейских сооб-
ществах эти виды также могут выступать в каче-
стве доминантов (Mucina, 1997; Mucina et al.,
2016; Velev, 2018). Фитоценозы с доминированием
Pimpinella major или с его значительным участием
отмечены около деревень Папино, Ревякино и
Ровное, ж/д станции Платформа 208 км. Этот вид
оказался устойчивым даже в крупнотравных тра-
востоях с растениями, обладающими высокой
конкурентной способностью (Urtica dioica L.,
Chamaenerion angustifolium (L.) Scop., Calamagrostis
epigeios (L.) Roth, Bromopsis inermis (L.) Holub, Cir-
sium setosum (Willd.) Bess., Tanacetum vulgare L.)
(Нотов и др., 2019а, б). Он сохраняется в осинни-
ках, сероольшаниках, смешанных лесных фито-
ценозах. На некоторых территориях большие
площади занимают сообщества с доминировани-
ем Arrhenatherum elatius. Высокого обилия могут
достигать Achillea ptarmica, Trisetum flavescens. В
окрестностях крупных перевалочных пунктов от-
мечены сообщества, в которых обильны Cruciata
laevipes, Phyteuma nigrum, Primula elatior, Heracleum
sphondylium (Нотов и др., 2020б, в, г). На других
участках Ржевско-Вяземского плацдарма фито-
ценотическая роль этих видов незначительна.

Таким образом, в разных областях Централь-
ной России и на различных объектах, связанных с
военной историей, частота встречаемости, широ-
та распространения и активность одних и тех же
видов может сильно различаться.

Обусловленность распространения военными
событиями. Для понимания региональных осо-
бенностей распространения полемохоров необ-
ходим сопряженный анализ различных факторов,
которые оказали влияние на разнообразие, воз-
можность сохранения и динамику их натурализа-
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Рис. 1. Расположение местонахождений трех наиболее характерных для Центральной России видов-полемохоров по
отношению к линии фронта 1942 г.
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ции. В целом обилие и число полемохорных ви-
дов снижается с севера на юг. Однако характер
взаимосвязи с региональными особенностями
физико-географических условий нуждается в
специальном изучении.

Изменение линии фронта в 1941–1942 гг. Для
понимания специфики распространения поле-
мохоров с центральноевропейским типом ареала
особое значение имеют военно-исторические
факторы. Расположение войск на территории
Центральной России с зимы 1941–1942 гг. до осе-
ни 1943 г. последовательно проходило по трем ли-
ниям более или менее стабильной обороны. Это
предопределило постоянство активной деятель-
ности немецкой армии и, как следствие, локали-
зированный занос диаспор полемохоров.

Наибольшее число полемохоров найдено
вблизи линии фронта на Ржевско-Вяземском вы-
ступе: Оленино – Ржев (Тверская область) –
Гжатск (Смоленская область) – Юхнов – Киров
(Калужская область) (рис. 1). Этот объект имел
особое стратегическое значение. Здесь линия
обороны была оборудована на неподготовленных
позициях зимой 1941 – в начале весны 1942 гг., а
территория была освобождена только весной
1943 г. Фураж завозился в огромном количестве.
Масштабы перевалки грузов на объекты, где шли
наиболее напряженные бои – в Ржевском и Зубцов-
ском районах Тверской области, сопоставимы с
масштабами на крупных железнодорожных узлах.
Однако места перевалки здесь нередко распола-
гались вне населенных пунктов и после войны в
хозяйственном отношении не использовались.
Некоторые участки в результате военных дей-
ствий подверглись сильным разрушениям, кото-
рые привели к существенной трансформации
ландшафтов. Многие населенные пункты были
полностью утрачены и после войны не восстанав-
ливались.

Вторая линия немецкой обороны на участке
Демидов – Ярцево (Смоленская область) – Спас-
Деменск (Калужская область) была построена на
инженерно-подготовленных позициях в конце
зимы – начале весны 1943 г. Здесь для маскировки
позиций использовались привозные материалы.
Фураж завозился в меньшем количестве. Этот
участок характеризуется наличием полемохор-
ных видов, широко распространенных в газон-
ных смесях.

Орловская, Брянская и бóльшая часть Смо-
ленской области с зимы 1941–1942 гг. и до весны
1943 г. находились в немецком тылу, но здесь ак-
тивно действовали партизанские отряды и войска
Красной Армии, оказавшиеся в окружении. Про-
тивопартизанские операции и очистка тылов
проводились с широким использованием гужево-
го транспорта и кавалерийских частей. Поэтому
на отдельных участках, где располагались вре-

менные склады фуража, а также близ лесных до-
рог обнаруживаются полемохорные виды.

Меньше всего находок было сделано на не-
мецкой линии обороны Хаген: Киров (Калужская
область) – Севск (Брянская область). Оборона
немецкими войсками в середине лета 1943 г. была
занята на подготовленных позициях, но здесь для
маскировки использовались местные материалы.
Фураж завозился в небольшом количестве.

Все находки новых и редких для Центральной
России полемохоров сделаны преимущественно
вдоль линии фронта. Они связаны с местами рас-
положения складов, перевалочных пунктов, на
которых осуществлялась перегрузка с железнодо-
рожного транспорта на колесный и гужевой, а
также с активно используемыми немцами дорога-
ми.

Пути и способы заноса полемохоров в Централь-
ную Россию. Объем и состав заносимых диаспор
полемохоров зависел от уровня стратегической
значимости региона, продолжительности окку-
пации, характера использования территории в
этот период, специфики реализованных боевых
операций. Эти особенности сопряжены с разной
соотносительной ролью путей и способов про-
никновения полемохоров. Можно выделить как
минимум три возможных пути заноса полемохо-
ров, которые охарактеризованы ниже.

1. С фуражом (сеном и др.). Основные постав-
ки фуража шли зимой 1941–1942 гг. и весной
1942 г. Зимой 1942–1943 гг. объемы завоза были
несколько меньше. Значительное количество фу-
ража (а значит и диаспор полемохоров) завози-
лось на склады длительного хранения. Высокое
разнообразие полемохоров отмечено нами на ме-
сте трех участков со складами. Первый участок
расположен в окрестностях Смоленска, в долине
Днепра в Красном Бору на примыкающей к горо-
ду территории. Это единственный старый лес, ко-
торый существовал здесь во время войны. По не-
му или рядом с ним проходят магистральные же-
лезные и шоссейные дороги, которые в 1942–
1943 гг. были кратчайшими путями, связывавши-
ми Западную и Центральную Европу с централь-
ным участком Восточного фронта. Во время ок-
купации Смоленска здесь располагались базовые
склады группы армий “Центр” и ставка Гитлера
Barenhalle (“Медвежья Берлога”), от которой
остались развалины фортификационных соору-
жений. Здесь у дорог и вблизи остатков фортифи-
кационных сооружений нами отмечено девять
видов полемохоров (Решетникова и др., 2018).
Второй участок расположен в сохранившемся не-
нарушенном сосновом лесу с полянами в долине
Угры у д. Кобелево Темкинского района Смолен-
ской области. Здесь располагались склады немец-
кой дивизии. Кобелево оставалось в ближнем ты-
лу немецких частей в течение почти целого года,
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до марта 1943 г. Здесь отмечено 15 видов полемо-
хоров (Решетникова и др., 2019). Третий участок
находился в долине Угры у д. Харинки Калужской
области. Здесь в 1941–1942 гг. немцы держали
оборону более года. На этом объекте обнаружено
девять видов. Несмотря на то, что все эти пункты
расположены в бассейнах разных рек, 80% видо-
вого состава их растений-полемохоров совпадает.

Сопоставимы по объему заносимых с фуражом
диаспор места, в которых осуществлялась его пе-
ревалка с железнодорожного транспорта на гуже-
вой и автомобильный. Вначале мы предполагали,
что количество диаспор на них было значительно
ниже в связи с коротким периодом нахождения
грузов. Однако в Тверской области в районе
Ржевско-Вяземского плацдарма у построенной в
1942 г. немцами железной дороги в окрестностях
д. Папино (Ржевский район) и на участке около
ж/д станции Платформа 208 км (Зубцовский
район) было обнаружено не менее чем по 20 ви-
дов полемохоров на каждом из этих объектов.
Многие из них встречаются обильно (Нотов А.,
Нотов В., 2020б; Нотов и др., 2020а, б, в, г). В об-
щей сложности на двух модельных территориях
вблизи отмеченных перевалочных пунктов было
обнаружено 25 видов растений-полемохоров, а
также необычных для России форм, нуждающих-
ся в дополнительном изучении. В Калужской об-
ласти близ бывшей тупиковой железнодорожной
станции в Городском бору г. Жиздры было найде-
но 18 полемохоров (Решетникова и др., 2020,
2021б; Крылов и др., 2021). С этой станции снаб-
жались немецкие войска, воевавшие в районе
Людиново–Жиздра, а также располагавшиеся
здесь резервные части. Вероятно, большое число
видов обусловлено также хорошей сохранностью
экотопов со времен войны.

Интересен участок, обнаруженный в Брян-
ской области в урочище “Зеленинский лес” Сев-
ского района, где полемохорные растения найде-
ны не у немецких складов, а у землянок партизан
или местных жителей. Всего найдено 10 видов
(Панасенко, Решетникова, 2021; Решетникова
и др., 2021а). Анализ известной нам информации
позволяет утверждать, что занос полемохоров на
урочище, вероятно, произошел в 1942–1943 гг. с
краденым сеном из распложенного поблизости
военного склада в с. Пушкино, где находились
немецкие конюшни, либо с фуражом, захвачен-
ным из двигавшегося к ним обоза. По свидетель-
ству местных жителей, немцы иногда предостав-
ляли крестьянам своих лошадей для вспашки по-
лей и уборки урожая.

Меньшее разнообразие полемохоров выявлено
рядом с шоссейными и грунтовыми дорогами, по
которым во время войны постоянно осуществля-
лись перевозки. В Калужской области у Варшав-
ского шоссе, по которому шли основные поставки в

сторону Юхнова, найдено только пять видов, и,
как правило, на разных участках. В Смоленской
области близ прифронтового города Велижа,
вдоль Западной Двины на дороге, ведущей в Ви-
тебск, отмечено шесть видов. Некоторые из них
были найдены экспедицией БИН РАН в 2002–
2003 гг. (Бузунова и др., 2004), другие обнаруже-
ны нами (Решетникова, 2018). В районах проти-
вопартизанских действий в Орловской и Смолен-
ской областях число обнаруженных полемохоров
невелико. В большинстве районов мы находили
не более 2–5 видов. Максимальное число видов
(6) найдено к северу от д. Знаменское, в урочище
“Задняя Роща” (Решетникова, Киселева, 2021).
Хотя полемохоры у дорог растут обычно в неболь-
шом числе, но протяженность лесных дорог вели-
ка и площадь, на которой они могут быть обнару-
жены, значительна.

В населенных пунктах вблизи долговременной
линии фронта в Калужской и Тверской областях
регулярно встречается Heracleum sphondylium, ко-
торый можно считать своеобразным индикато-
ром их продолжительной оккупации. Определен-
ный уровень хозяйственной деятельности в таких
деревнях нередко поддерживается до настоящего
времени, что способствует сохранению наиболее
обычных полемохоров.

2. С травосмесями. Некоторые центральноев-
ропейские растения широко использовали ранее
в усадебных парках Центральной России, особен-
но в дворянских усадьбах Московской и Твер-
ской губерний. Среди них Arrhenatherum elatius,
Poa chaixii, Trisetum flavescens, Carex brizoides, Luzula
luzuloides, Chaerophyllum hirsutum, Phyteuma spica-
tum и др. (Ротов, Швецов, 1989а, б; Майоров и др.,
2012; Маевский, 2014). На первых этапах исследо-
вания значительное сходство с составом полемо-
хоров мы связывали только с общностью источ-
ников происхождения. Как правило, посевной
материал для усадебных парков заказывали в
Центральной и Западной Европе. Оттуда же во
время войны, как правило, завозился фураж на
Восточный фронт. Однако материалы 2019 г. поз-
волили выдвинуть и другую гипотезу. Большое
совпадение состава флоры усадебных парков с
флорой военных “высот” на территории Калуж-
ской области (по крайней мере 14 видов, отме-
ченных на высотах) позволяет предположить, что
оно не случайно. Согласно канонам деятельности
инженерных войск, основная линия обороны
должна проходить по господствующим высотам.
Противодействуя советской авиаразведке, не-
мецкие войска тщательно маскировали свои по-
зиции, особенно тыловые. Мы предполагаем,
что, по крайней мере, в Калужской области при
строительстве на ключевых высотах зимой и вес-
ной 1943 г. немцы осуществляли специальный
подсев газонных травосмесей. Предположение
подтверждается обилием и разнообразием цен-



310

ЖУРНАЛ ОБЩЕЙ БИОЛОГИИ  том 82  № 4  2021

РЕШЕТНИКОВА и др.

тральноевропейских видов именно на земляных
сооружениях, построенных в это время, и рядом с
ними. Оно значительно превышает таковое в ме-
стах обследованных ранее складов, станций снаб-
жения и обочин дорог региона. Укрепления были
построены на участках, находящихся в течение
года в немецком тылу, где оккупанты имели воз-
можность заготавливать местное сено или отби-
рать его у населения. Судя по топографическим
картам военного времени, прилегающие террито-
рии были безлесными, и местного фуража долж-
но было быть вполне достаточно для гужевого
транспорта, который использовали при строи-
тельстве укреплений и в войсках. В иное время
года (и соответственно при создании укреплений
на других высотах) земляные сооружения, в соот-
ветствии с руководством по инженерной форти-
фикации, можно было маскировать дерном
(Franke, 2015; Ястребов, 2019).

После схода снега и до момента развития тра-
вяного покрова выброшенная земля хорошо за-
метна на фоне засохшей прошлогодней травы.
Мы предполагаем, что с целью маскировки по-
верх высеянных трав могли укладывать слой сена
или соломы. Эта гипотеза позволяет объяснить
появление видов, которые не входили в состав га-
зонных травосмесей, но были широко представ-
лены в завозимом сене. На месте двух укреплен-
ных немцами высот Спас-Деменского района Ка-
лужской области – “Высоте 242” у с. Лазинки и на
Гнездиловских высотах – найдено по 18 цен-
тральноевропейских видов, 10 из них были из-
вестны в парковой культуре (Решетникова и др.,
2020, 2021б).

Другими объектами, на которых могли высеи-
ваться травосмеси, являются полевые аэродро-
мы, особенно специально построенные в лесу.
Лесные травянистые растения мало устойчивы к
вытаптыванию, а прочность грунта (устойчивый
травяной покров) на летном поле является необ-
ходимым условием успешного взлета или посад-
ки самолета. При строительстве и эксплуатации
грунтовых аэродромов со времени зарождения
авиации и до наших дней во всех странах преду-
смотрено использование специальных аэродром-
ных травосмесей (Доусон, 1957; Руководство…,
1994; Приказ…, 2008, и др.). Ряд центральноевро-
пейских видов был обнаружен вблизи участка,
который обозначен как полевой аэродром в Го-
родском бору г. Жиздра Калужской области (Ре-
шетникова и др., 2020, 2021б). Они произрастали
на ровных полянах, где не было заметно ни
укреплений, ни остатков складов, и действитель-
но напоминали газон.

Газонные растения, использующиеся в траво-
смесях, как правило, относятся к обычным або-
ригенным луговым видам злаков или широко
распространенным интродуцированным видам

(Руководство…, 1994, и др.). Однако только в ста-
рых руководствах довоенного времени встреча-
ются рекомендации о высаживании на газонах
центральноевропейской Festuca filiformis. Послед-
ний вид мы отметили в Калужской области в де-
вяти пунктах (только в местах со следами деятель-
ности немецких войск). На кислых почвах также
рекомендовались Deschampsia flexuosa и Sieglingia
decumbens. Как примеси на газонах Р.Б. Доусоном
(1957) указаны еще Trisetum flavescens, Holcus mollis
и H. lanatus. Именно эти виды мы регулярно на-
блюдали на различных немецких земляных со-
оружениях и около них, а также на немецких ком-
муникациях военного времени. Однако некото-
рые из этих злаков в Средней России в последние
десятилетия стали прогрессирующими видами,
что затрудняет дифференциацию полемохорных
и прочих местообитаний, в которых эти растения
оказались в результате расширения естественно-
го ареала (Deschampsia flexuosa) или были занесе-
ны иным путем.

3. При перевозке грузов и техники. Уникальной
можно считать находку североамериканского вида
Carex projecta Mack., который был собран в 1964 г.
Г.Ю. Загородней у д. Залужье Западнодвинского
района Тверской области и в 2020 г. определен
С.Р. Майоровым (Решетникова, Майоров, 2020).
За пределами Нового Света этот вид осоки был
неизвестен (POWO, 2020). Однако, согласно ар-
хивной копии отчетной карты Калининского
фронта за середину ноября 1942 г., здесь проходи-
ла линия снабжения советских войск. По этой до-
роге, помимо других поставок, могли поступать и
грузы, полученные по ленд-лизу, в том числе из
Америки. Иной вектор заноса сложно представить.
Если мы правы, то C. projecta – единственный из-
вестный нам пример растения-полемохора, зане-
сенного в Россию с другого континента.

Натурализация полемохоров

Предпосылки сохранения в разных экотопах.
Устойчивость полемохоров в местах заноса опре-
деляется взаимным влиянием различных факто-
ров. Тип наиболее благоприятного для сохране-
ния местообитания в значительной степени обу-
словлен особенностями биологии и экологии
полемохорных видов. Вторым важным фактором
можно считать характер динамики экотопа, рас-
тительности и ландшафта.

Луга. В фураже и в травосмесях преобладают
луговые растения, которым требуется хорошее
освещение и богатая почва. Однако луга в Нечер-
ноземье подвержены быстрым изменениям, ко-
торые происходят как при смене хозяйственной
деятельности, так и в ходе естественных сукцес-
сионных смен. После войны луга распахивались,
использовались как сенокосы и пастбища, часто
этому сопутствовала мелиорация. При отсут-
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ствии хозяйственной деятельности луговые сооб-
щества сменяются лесными. На нашей террито-
рии это, как правило, мелколиственные леса.
Кроме того, вероятность внедрения в сомкнутые
ненарушенные луговые сообщества минимальна,
так как в них отсутствуют необходимые для
успешного внедрения участки с разреженным
или поврежденным травяным покровом. В этой
связи на лугах в большинстве областей находки
полемохоров немногочисленны. Исключением
являются луговые сообщества на ключевых пере-
валочных пунктах Ржевско-Вяземского плацдарма
(Тверская область). На этих объектах колоссаль-
ный объем завозимого фуража сочетался с необ-
ходимой степенью нарушения растительного по-
крова. На некоторых участках относительно ста-
бильный уровень умеренного хозяйственного
использования луговых сообществ поддержива-
ется до настоящего времени.

Леса и опушки. Полемохоры могут долгое время
сохраняться в лесных сообществах в основном на
участках, где достаточно света (табл. 1). В Цен-
тральной России в местах распространения лес-
ных фитоценозов местообитания, которые в
большей степени приближены к луговым экото-
пам, встречаются на полянах и опушках, в слож-
ных сосняках, травяных березняках или березня-
ках с дубом. При отсутствии подлеска в травяном
ярусе здесь преобладают опушечные и луговые
растения. Принципиальными, по-видимому, яв-
ляются два фактора – достаточная освещенность
местообитания и разреженный травяной покров.
Наибольшее число видов полемохоров зареги-
стрировано на некоторых участках в березняках с
полянами – 18 (Решетникова и др., 2020) и в
сложных сосняках – 15 (Решетникова и др., 2018).
Большое число видов приурочено к обочинам
лесных дорог, где наблюдается более четкое вы-
полнение обоих отмеченных условий. Именно
сюда и попадали изначально диаспоры чужерод-
ных видов. Меньше видов отмечено в сосняках
зеленомошных. Как правило, это растения не
требовательные к плодородию почв, но в доста-
точной мере светолюбивые. Некоторые теневы-
носливые виды могут быть устойчивы в ельниках
или широколиственных лесах. Вторым важным
фактором, определяющим сохранение полемо-
хорных видов в лесах и на полянах, является под-
держание в лесах неизменного режима умеренно-
го хозяйственного использования. На месте нару-
шенных или сведенных со времени войны лесов
находки полемохоров невозможны.

Адаптивный потенциал натурализовавшихся по-
лемохоров. Иногда сообщества мелколиственных
лесов с полемохорами могут формироваться в ре-
зультате демутационных сукцессий луговых фито-
ценозов, на которых они исходно произрастали. На
ключевых территориях Ржевско-Вяземского плац-
дарма с очень мозаичным растительным покровом

выявлены модельные участки, на которых по мере
возникновения на месте луговых сообществ с поле-
мохорами опушечных и лесных фитоценозов про-
исходило постепенное выпадение центральноев-
ропейских растений, представляющих луговую
эколого-фитоценотическую группу (Нотов и др.,
2020а, в). В их числе Meum athamanticum, Muscari
botryoides, Trisetum flavescens, Achillea ptarmica, Phy-
teuma nigrum. Некоторые из этих видов на других
участках еще встречаются на опушках и в примы-
кающих к ним луговых фитоценозах (табл. 1). Да-
же такой массовый и явно доминирующий в луго-
вых и рудеральных сообществах вид, как Arrhen-
atherum elatius, на опушках встречается редко и
необильно, а в лесных фитоценозах отсутствует.
Подобные сукцессии могли происходить, по-ви-
димому, и в других регионах.

Устойчивыми во вторичных лесных сообще-
ствах, образовавшихся на месте луговых и руде-
ральных фитоценозов, оказались виды с более
широкой эколого-фитоценотической амплиту-
дой (Нотов и др., 2020а, в). Среди них в Тверской
области – Carex flacca, а в пределах большинства
других изученных областей – Arrhenatherum elati-
us, Cruciata laevipes, Festuca heterophylla, Pimpinella
major, Primula elatior. Почти все они в Централь-
ной Европе распространены не только на лугах,
но и отмечены в составе диагностических компо-
нентов сообществ зональных неморальных лесов
умеренного пояса или нитрофильных фитоцено-
зов. Однако бóльшая часть этих видов в лесных
сообществах изученных территорий встречается
сейчас очень локально и с небольшим обилием
(табл. 1) (Нотов и др., 2019а, б). Только Pimpinella
major в лесных и опушечных фитоценозах распро-
странена более или менее регулярно. В ряде слу-
чаев она может играть в данных сообществах су-
щественную фитоценотическую роль.

Наиболее полно высокий адаптивный потен-
циал реализовали виды, которые могут выступать
в центральноевропейских сообществах в качестве
доминантов (Mucina, 1997; Mucina et al., 2016;
Velev, 2018): Arrhenatherum elatius, Pimpinella major,
Achillea ptarmica. По-видимому, все это способ-
ствовало тому, что отмеченные полемохоры про-
являют в настоящее время тенденцию к расселе-
нию, что особенно ярко выражено на территории
Ржевско-Вяземского плацдарма (Нотов и др.,
2019а, б, 2020а). Участие этих видов во флоре
Центральной России в некоторой степени сходно
с “поведением” видов, расширяющих ареал.

Сообщества с участием центральноевропейских
видов. Благодаря тому, что полемохоры могут
продолжительное время удерживаться в местах
заноса, в изученных областях Центральной Рос-
сии они стали компонентами разных раститель-
ных сообществ (табл. 1). Уровень разнообразия
полемохоров и их ценотическая значимость в них
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различны. На подавляющем большинстве обсле-
дованных участков площадь, которую занимают
фитоценозы с полемохорами, небольшая, а видо-
вое богатство чужеродных видов низкое. Однако
на территориях, приуроченных к ключевым стра-
тегическим объектам военного времени, ценоти-
ческая роль полемохоров и фитоценозов с их уча-
стием может быть значительной. Такое распро-
странение полемохоров отмечено в окрестностях
перевалочных пунктов у железных дорог Ржев-
ско-Вяземского плацдарма в Тверской области и
(в меньшей степени) на укрепленных высотах в
Калужской области.

В результате масштабного заноса во время вой-
ны диаспор из Центральной Европы на ключевых
объектах оккупированной территории сформиро-
вались фитоценозы, проявляющие сходство со
среднеевропейскими сообществами. Они не ха-
рактерны для Средней России. Даже спустя 70 лет
после окончания войны эти своеобразные анало-
ги луговых фитоценозов Центральной Европы
могут сохранять свои функциональные и струк-
турные особенности. На ключевых модельных
территориях Ржевско-Вяземского плацдарма на-
ми обнаружены луговые фитоценозы, в которых
достаточно полно представлен диагностический
компонент среднеевропейских сообществ класса
Molinio-Arrhenatheretea Tx. 1937 (Нотов и др.,
2020а, б, в, г). В этих фитоценозах встречаются
также диагностические виды некоторых соподчи-
ненных синтаксонов этого класса. В их числе со-
юзы Triseto flavescentis-Polygonion bistortae Br.-Bl. et
Tüxen ex Marschall 1947 и Arrhenatherion elatioris
Luquet 1926. Эти участки представляют уникаль-
ную модель для анализа механизмов формирова-
ния сообществ, воспроизводящих характерные
особенности компонентов растительности дру-
гих ботанико-географических регионов (Нотов
и др., 2020а).

Последствия массового заноса семенного мате-
риала из Центральной Европы не ограничиваются
только проникновением среднеевропейских видов
в Восточную Европу. В регионы Центральной Рос-
сии могли заноситься также диаспоры видов с бо-
лее широким долготным распространением. Бла-
годаря этому в местах ключевых перевалочных
пунктов могли появиться: 1) новые для региона
центральноевропейские чужеродные виды; 2) по-
лемохорные популяции уже известных в регионе
чужеродных растений с разной широтой долгот-
ного распространения; 3) полемохорные популя-
ции встречающихся в регионе аборигенных видов.

Эта проблема нуждается в специальном ком-
плексном исследовании. В местах максимального
разнообразия полемохоров отмечены полемохор-
ные популяции редких аборигенных и чужерод-
ных для флоры Тверского региона видов. На клю-
чевых модельных территориях Ржевско-Вязем-

ского плацдарма в числе таких видов Allium angulosum
L., Carex hartmanii Cajand., Juncus inflexus L., Salvia
pratensis L., Sanguisorba officinalis L. (Нотов А., Но-
тов В., 2019; Нотов и др., 2020а, б, в). Их популя-
ции нельзя отнести ни к элементам аборигенной
фракции флоры, ни к результатам экспансии чу-
жеродных видов.

Расселение полемохоров, гибридизация
с аборигенными видами

Расселение полемохоров. Некоторые виды, для
которых отмечена возможность полемохорного
появления, после Второй мировой войны широ-
ко расселились в Центральной России. Однако в
их “освоении” этой территории значимую роль
могли играть и другие источники заноса. Более
или менее определенно связать высокую ско-
рость их распространения с активным внедрени-
ем в период военных действий удается только в
ключевых с позиции высокого разнообразия по-
лемохоров районах (Нотов и др., 2019б, 2020б, в).
В то же время некоторые виды, которые могли
появиться на юге Центральной России в резуль-
тате полемохорного заноса, в Северо-Западной
России и Тверской области являются аборигенны-
ми. Среди них Deschampsia flexuosa, Carex pilulifera,
не исключено, что и Holcus mollis (Цвелев, 2000).
Их типичные естественные местообитания –
опушки лесов и поляны, реже луга и светлые леса.
Отдельные виды в этих регионах встречаются на
месте старых парков (табл. 1) (Цвелев, 2000; Ефи-
мов, Конечная, 2018). Некоторые виды в Цен-
тральной России распространяются в настоящее
время по насыпям железных дорог (Arrhenatherum
elatius, Cruciata laevipes, Carex disticha, Festuca tra-
chyphylla). По-видимому, важную роль полемо-
хорные заносы играли в послевоенном расселе-
нии Arrhenatherum elatius, Cruciata laevipes. Они по
разным причинам прогрессируют в Центральной
России. Способность к акклиматизации дала им
возможность шире расселиться после войны.
Подтверждает гипотезу об их частично полемо-
хорном внедрении и то, что их довоенные сборы
приурочены только к паркам или железным до-
рогам, а в естественных местообитаниях на тер-
ритории Центральной России они раньше не
встречались. В исследованных областях они ре-
гистрируются прежде всего в районах дислокации
немецких войск (Панасенко, 2019), где выявлены
также нетипичные формы, не найденные на дру-
гих территориях. Например, только в местах рас-
положения немецких частей обнаружены опу-
шенные формы Arrhenatherum elatius. Очевидно,
что для большинства видов, широко расселив-
шихся к настоящему времени, во многих место-
нахождениях сейчас сложно установить возмож-
ность появления во время Второй мировой войны.
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Гибридизация с аборигенными видами. Даль-
нейшая судьба центральноевропейских видов и
форм может быть неоднозначной. При исследо-
вании полемохоров мы неоднократно наблюдали
промежуточные по морфологии между Pimpinella
major и P. saxifraga L. экземпляры, рассматривае-
мые как P. × intermedia Figert. Они обнаружены в
трех пунктах в Смоленской, в двух – в Калужской
и в двух – в Тверской областях. Гибридное проис-
хождение удалось подтвердить молекулярными
данными (по материалам О.И. Кузнецовой). Ин-
тересно отметить, что P. × intermedia в Смолен-
ской области был собран на участке, где отсут-
ствовал P. major.

В Калужской и Тверской областях нами неод-
нократно (в Калужской, по крайней мере, в 4
пунктах, а в Тверской – более чем в 10 пунктах)
встречены, по всей вероятности, гибриды Hera-
cleum sphondylium с широко распространенным
H. sibiricum L. (Нотов и др., 2019б). Они имели бе-
ловатую (но с зеленым оттенком) окраску венчи-
ка и не увеличенные краевые лепестки, промежу-
точную форму листьев и произрастали рядом с
родительскими видами.

По-видимому, и для некоторых других полемо-
хорных видов, способных образовывать гибриды с
близкими аборигенными видами или формами,
можно предполагать дрейф генов из центрально-
европейских популяций. Не исключено, что уве-
личение численности некоторых редких до вой-
ны аборигенных видов может быть связано с воз-
росшим в послевоенное время генетическим
разнообразием популяций. В качестве объектов
для дальнейшего специального изучения и про-
верки данной гипотезы, на наш взгляд, могут
быть интересны Sieglingia decumbens, Cerastium ar-
vense L., Fragaria moschata L. и, возможно, Carex
caryophyllea Latourr.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Возможность предсказать места находок цен-
тральноевропейских видов в Центральной Рос-
сии на основе анализа событий военного времени
свидетельствует о реальности феномена полемо-
хорного появления этих растений. Хотя с момента
окончания Великой Отечественной войны про-
шло уже три четверти века, на территории Цен-
тральной России в местах дислокации немецких
войск выявлено более 45 видов.

Специфика современного распространения
полемохоров в регионах Центральной России
обусловлена различными военно-историческими
и природными факторами. Исходный уровень
разнообразия полемохоров определялся составом
и количеством заносимых диаспор, которые за-
висели от продолжительности оккупации и спе-
цифики боевых действий. Наибольшее число по-

лемохорных видов регистрируется вблизи мест
перевалки грузов с железных дорог на шоссейные
и грунтовые, а также участков, где располагались
немецкие склады. Основным источником заноса
семян полемохоров был фураж для лошадей (в
первую очередь сено). Однако на некоторых воен-
ных объектах, по-видимому, использовались тра-
восмеси для засева фортификационных сооруже-
ний и полевых аэродромов.

Большое значение для сохранения полемохо-
ров имели тип растительных сообществ, уровень
трансформации ландшафтов, хозяйственное ис-
пользование территории и специфика сукцесси-
онной динамики растительного покрова. Наи-
большее число полемохоров удерживается на лу-
гах, полянах и опушках в светлых лесах, мало
изменившихся в ходе хозяйственной деятельно-
сти и естественной сукцессии сообществ. Во
вторичных лесных сообществах, образовавшихся
на месте луговых и рудеральных фитоценозов,
устойчивы только некоторые полемохоры с ши-
рокой эколого-фитоценотической амплитудой.
Стенотопные виды в этих сообществах полно-
стью исчезли или сохранились только на опушках
и прилегающих к ним лугах.

Подавляющее большинство полемохоров не
проявляет склонности к дальнейшему распро-
странению. В настоящее время тенденция к рас-
селению выявлена лишь у некоторых видов, ши-
роко распространенных и способных к домини-
рованию в центральноевропейских сообществах
(Arrhenatherum elatius, Pimpinella major). Выявлены
случаи гибридизации полемохоров с абориген-
ными видами.

Полученные результаты подтверждают, что
Великая Отечественная война стала важным фак-
тором современного генезиса флоры Централь-
ной России. Они свидетельствуют о недооценке
роли военных событий в формировании регио-
нальных флор. Некоторые виды, которые ранее
считались аборигенными, следует отнести к ан-
тропохорным и, соответственно, к чужеродным.

Дальнейшее комплексное изучение полемо-
хорной фракции флоры может внести весомый
вклад в выявление закономерностей функциони-
рования экосистем с чужеродными видами и ре-
шении общих проблем инвазионной биологии.
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The Great Patriotic War as a factor of florogenesis:
Results of the search for polemochores in Central Russia
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On the territory of Central Russia in the places of deployment of German troops, more than 45 species of
plants introduced during military operations (polemochore species) have been identified. The specificity of
their distribution in the regions of Central Russia is due to the mutual influence of military-historical and
natural factors. The initial level of polemochore diversity was determined by the volume and composition of
the imported diasporas, which depended on the duration of the occupation and the specifics of the combat
operations. The greatest number of polemochore species were found in close proximity to transit nodes con-
necting railways with unpaved local roads and near locations of army warehouses. The main source of pole-
mochore seeds was fodder for the horses. In addition, in some areas, grass mixtures were apparently used to
mask positions. The type of plant communities, the level of landscape transformation, the nature of the eco-
nomic use of the territory and the specifics of the successional dynamics of the vegetation cover were of great
importance for the preservation of polemochores. Polemochores are stable in meadows, clearings and edges
in light forests that are not affected by intensive economic activity and are little transformed during succes-
sional shifts. In secondary forest communities formed on the site of meadow and ruderal habitat, first of all,
species with wider ecological amplitude are preserved. The vast majority of polemochores do not show a ten-
dency to further spreading, but some species may settle outside their original habitats. In areas associated with
key strategic wartime sites (for example, the Rzhev-Vyazma bridgehead), the plant community role of Central
European species may be significant, and the formed communities may show similarities with Central Euro-
pean meadow communities. Authors mentioned reported cases of hybridization between polemochores with
native species. The results obtained indicate that the Great Patriotic War became an important factor in the
modern genesis of the f lora of Central Russia.
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5 мая 2021 г. после непродолжительной болез-
ни ушел из жизни крупный специалист в области
информатики, экоинформатики и геоинформа-
ционного мониторинга окружающей среды, док-
тор физико-математических наук, профессор, За-
служенный деятель науки Российской Федерации,
Владимир Федорович Крапивин. С его именем тес-
но связано становление и развитие отечественной
теоретической глобальной экологии.

Владимир Федорович Крапивин родился
8 апреля 1936 г. в селе Большие Избищи Трубет-
чинского района тогда Воронежской области (с
1937 г. – Рязанской, с 1954 г. – Липецкой обла-
сти). В 1954 г. окончил с серебряной медалью
среднюю школу № 1 в г. Лебедянь (Липецкая об-
ласть) и поступил на механико-математический
факультет Московского государственного уни-
верситета им. М.В. Ломоносова, который окончил
по специальности “математика”. Научную дея-
тельность начал еще во время учебы в университе-
те под руководством академика А.Н. Тихонова, за-

нимаясь в основном моделированием газовых по-
токов при их обтекании многоступенчатых ракет.

После окончания университета в 1959 г.
В.Ф. Крапивин пришел в Институт радиотехни-
ки и электроники АН СССР, где проработал до
конца жизни, пройдя путь от младшего научного
сотрудника в лаборатории прикладной матема-
тики до заведующего отделом информатики.
Под научным руководством и при консультаци-
ях д. ф.-м. н. Б.С. Флейшмана он защитил дис-
сертацию кандидата физико-математических наук
“Аналитические методы решения непрерывных
игр и игр с шумами” по специальности “радиофи-
зика, включая квантовую” в 1966 г. и диссертацию
доктора физико-математических наук “Исследова-
ния по теории живучести сложных систем с прило-
жениями к экологии” по специальности “геофи-
зика” – в 1973 г.; звание профессора получил в
1987 г.

В 1992 г. В.Ф. Крапивин был избран действи-
тельным членом Российской академии естествен-
ных наук, в 2000 г. был избран действительным
членом Болгарской академии науки, новой куль-
туры и устойчивого развития, в 2002 г. – членом
международного научного общества Sigma Xi по
распространению научных знаний среди моло-
дых специалистов, был ответственным за выпол-
нение планов научного сотрудничества между
РАН и Научным центром естественных наук и
технологий Вьетнама по направлению “Совре-
менные проблемы экоинформатики”, в 2012 г. из-
бран почетным профессором университета Nguy-
en Tat Thanh (г. Хошимин, Вьетнам). С 2003 г. воз-
главлял созданный им ПОО “Институт проблем
экоинформатики РАЕН”, был членом бюро сек-
ции “Кибернетика и вопросы экологии” РНТОРЭС
им. А.С. Попова, Совета по экологическому мо-
ниторингу Госкомитета по экологии и природ-
ным ресурсам Российской Федерации, экспертного
совета ВАК РФ по присуждению ученых степеней,
членом редколлегий ряда научных журналов, экс-
пертом Российского фонда фундаментальных ис-
следований и Российского научного фонда.

В 1999 г. В.Ф. Крапивину было присвоено
звание Заслуженного деятеля науки Россий-
ской Федерации, он был награжден орденами и
медалями РФ, серебряной медалью ВДНХ
(1982), медалями Федерации космонавтики

Памяти ученого
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СССР им. акад. М.В. Келдыша (1990) и акад.
В.П. Макеева (1992).

Круг научных интересов В.Ф. Крапивина был
связан с созданием методов математического мо-
делирования сложных информационных систем
и условно может быть разделен на три основные
части:

• теория живучести сложных систем;
• моделирование глобальных биосферно-кли-

матических и социально-экономических процес-
сов и синтез глобальных систем геоинформаци-
онного мониторинга;

• теория экоинформатики.
Полученные им теоретические результаты по

теории живучести сложных систем легли в основу
его докторской диссертации и были обобщены в
монографиях (Крапивин, 1972а, 1978). Свойство
системы активно (при помощи соответственным
образом организованной структуры и поведения)
противостоять вредным воздействиям внешней
среды и выполнять свои функции в заданных
условиях такого воздействия называется живуче-
стью системы. Основой теории живучести слож-
ных систем являются конструктивные алгоритмы
решения задач теории игр и методы компьютер-
ной обработки больших потоков статистической
информации в условиях динамики параметров
изучаемых систем, их нестационарности и нали-
чия неустранимой неопределенности. Им был
разработан теоретико-игровой аппарат для моде-
лирования сложных систем и предложены кон-
структивные алгоритмы решения возникающих
здесь математических задач. Эти общетеоретиче-
ские (системологические) и методические построе-
ния нашли свое применение при оценке живучести
экосистем в рамках системной экологии.

Дальнейшие исследования В.Ф. Крапивина
были связаны с обработкой больших статистиче-
ских массивов данных и развитием методов мате-
матического моделирования глобальных процес-
сов в биосфере в составе групп ученых под руко-
водством акад. Н.Н. Моисеева (оценка
последствий возможной глобальной ядерной
войны, эффект “ядерной зимы”) и акад.
К.Я. Кондратьева (оценка последствий антропо-
генного воздействия на климат Земли) (Крапи-
вин и др., 1982; Арманд и др., 1987; Кондратьев и
др., 2002; Кондратьев, Крапивин, 2004; Савиных
и др., 2007, и др.). Здесь нашли свое применение
результаты теории живучести сложных систем
применительно к глобальной системе “природа–
общество”, что позволило предложить методики
совместного использования технологии модели-
рования, оптических и микроволновых дистан-
ционных измерений для решения задач глобаль-
ной экодинамики. Этот новый подход к информа-
ционному обеспечению изучения окружающей
среды получил название ГИМС-технологии (геоин-

формационные мониторинговые системы) в соответ-
ствии с формулой ГИМС = ГИС + Модель (Ар-
манд и др., 1987; Kondratyev, 2002, 2003, 2004; Бур-
ков, Крапивин, 2009; Krapivin, Shutko, 2012,
и др.). Это позволило осуществить синтез накоп-
ленных знаний в виде пространственной имита-
ционной модели динамики загрязнений Аркти-
ческого бассейна, пригодной для оценки распреде-
лений загрязнителей по акваториям арктических
морей, проанализировать процессы взаимодей-
ствия почвенно-растительных формаций с био-
геохимическим циклом углерода и других био-
генных элементов (в частности, моделирование
динамики лесных экосистем), оценить эффек-
тивность формирования баз данных тропическо-
го циклогенеза (алгоритмы обработки информа-
ции, а также методы исследования различных
процессов, происходящих в тропических цикло-
нах, с использованием космических и других дан-
ных), решить другие задачи прогнозирования
природных катастроф с выделением роли антро-
погенных факторов в их возникновении.

Наконец, третье направление, которое актив-
но развивал В.Ф. Крапивин, – теоретические ос-
новы экологической информатики (экоинфор-
матики) (Крапивин, Кондратьев, 2002; Крапивин,
Потапов, 2002; Nitu et al., 2004; Савиных и др., 2007;
Бурков, Крапивин, 2009; Krapivin, Shutko, 2012;
Krapivin et al., 2015, и др.), которое он понимал как
междисциплинарное направление науки, объеди-
няющее ГИС, глобальное моделирование, ГИМС,
экспертные системы и учитывающее социально-
экономические аспекты природоохранной деятель-
ности человечества. Таким образом, экоинформа-
тика объединяет экологические и информационные
науки; в самом общем плане это наука о примене-
нии методов математического моделирования и
вычислительной техники к изучению функцио-
нирования экосистем.

Научная деятельность В.Ф. Крапивина харак-
теризуется широкими международными контак-
тами с учеными США, Японии, Англии, Китая,
Вьетнама, Румынии, Греции и Болгарии. Он под-
готовил 4 докторов и 21 кандидата наук. Один из
авторов этой заметки (Ф.А. Мкртчян), являясь
прямым учеником Б.С. Флейшмана, всю трудо-
вую жизнь работал под руководством В.Ф. Кра-
пивина (только совместных публикаций у них бо-
лее 200); в научной судьбе других он сыграл боль-
шую положительную роль, поддержав на этапе
защиты докторских диссертаций. В.Ф. Крапивин
был доступным и доброжелательным человеком,
уделял много времени поддержке молодых ученых.
Он щедро делился своими научными идеями и кон-
структивно обсуждал спорные результаты других.

Завершая наше эссе об этом удивительно та-
лантливом, широко образованном, интеллигент-
ном и очень доброжелательном человеке, приве-
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дем цитату из работы (Крапивин, 1978; Бурков,
Крапивин, 2009, с. 9), которая может служить
квинтэссенцией (планом) научного творчества
В.Ф. Крапивина: “Международный опыт и опыт
национальных организаций в области монито-
ринга подсказывает необходимость синтеза ком-
плексных систем сбора и обработки данных об
окружающей среде. В таких системах обычно объ-
единяются измерительные приборы, компьютер-
ные средства и алгоритмы обработки данных.
Конкретная реализация систем мониторинга тре-
бует определенной спецификации этих средств.
… В результате соединения системы сбора ин-
формации об окружающей среде, модели функ-
ционирования геоэкосистемы данной террито-
рии, системы компьютерного картографирования и
средств искусственного интеллекта синтезируется
единая ГИМС территории, обеспечивающая про-
гнозные оценки последствий реализации техно-
генных проектов и другие оценки функционирова-
ния геоэкосистемы”. В.Ф. Крапивин много сделал
для конструктивной реализации этого плана; за-
вершать его придется нам, его ученикам и после-
дователям, уже, к сожалению, без Владимира Фе-
доровича…
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