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ВВЕДЕНИЕ 
 
Значительные антропогенные воздействия на экосистемы при-

вели к ухудшению общего экологического состояния биосферы, 
нарушению естественного круговорота и баланса углерода. Про-
исходит смена растительности [Моисеев и др., 2004; Мао и др., 
2004]. В связи с этим большое значение приобретают исследова-
ния по проблеме адаптации растительных организмов к измене-
нию окружающей среды. Проблема адаптивности биологических 
систем относится к «вечным». Еще Ч.Дарвин отмечал, что «адап-
тация» является наиболее часто упоминаемым биологическим 
феноменом. В начале XXI века мало, что изменилось и «адапта-
ция» по прежнему в центре внимания. 

Характерной чертой Западно-Сибирской равнины является 
чрезвычайно высокая заболоченность, достигающая 36% от всей 
площади [Валеева, Московченко, 2001].  

Болотные экосистемы выполняют комплекс важных экологи-
ческих функций в биосфере: климатическую, геоморфологиче-
скую, гидрологическую, обеспечивают сохранение генофонда 
живых организмов. 

Болота, в том числе верховые — уникальные экосистемы био-
сферы постоянного стока атмосферного углерода, накапливаемого 
в виде торфа, обладающие одним из главных углеродных пулов в 
биосфере [Вомперский, 1994; Нифонтова, Маковский, 1995; Еф-
ремова и др., 1997; Лисс и др., 2001; Инишева, Головацкая, 2002]. 

Свойства болотных экосистем в значительной степени опреде-
ляются видовым разнообразием растений, занимающих разные 
экологические ниши [Woodward, 1996; Chapin et al., 1996; Лап-
шина, 2003]. Прогноз изменения растительных сообществ болот 
должен быть основан на детальном исследовании их видового 
разнообразия, экофизиологических и биохимических механизмов 
адаптации. Для решения этой задачи в экологии растений выде-
ляют функциональные типы растений (ФТР) — надвидовые груп-
пы, сходным образом реагирующие на изменение условий среды 
обитания. Изучением «жизненных стратегий» растений занима-
лись такие исследователи, как J.MаcLeod [1884, по Hermy, 
Stieperaete, 1985]; Л.Г.Раменский [1935, 1938]; G.E.Hutchinson 
[1959]; R.H.MacArthur и E.D.Wilson [1967]; E.R.Pianka [1970, 
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1974, 1981]; J.Grime [1974, 1977]; Б.М.Миркин, Л.Г.Наумова 
[2005]; Т.А.Работнов [1985, 1992]; В.И.Пьянков, Л.А.Иванов 
[2001, 2002]. В первой половине XIX столетия они впервые были 
выделены Л.Г.Раменским [1935, 1938], как «ценобиотические ти-
пы» — виоленты, патиенты, эксплеренты, а затем Дж.Граймом 
[Grime, 1977, 1979; Grime et al., 1988] как экологические страте-
гии (ЭС), основанные на относительной скорости роста (RGR) и 
морфологических индексах. Переоткрытие типов стратегий Ра-
менского Граймом было один к одному [Миркин, Наумова, 2005], 
что дало основание именовать систему стратегий растений — 
системой Раменского-Грайма и использовать названия первичных 
стратегий: С — конкурент, S — стресс-толерант, R — рудерал. 
ЭС — это наиболее общие способы выживания растений в сооб-
ществах и экосистемах [Усманов и др., 2001; Рахманкулова и др., 
2001].  

Комплексное исследование биопродуктивности растений вер-
ховых болот, физиологических и биохимических особенностей 
позволит глубже понять механизмы, лежащие в основе реализа-
ции разных типов адаптивных стратегий, прогнозировать поведе-
ние растительности в условиях изменяющегося климата, антро-
погенной нагрузки, осуществлять мероприятия направленные на 
охрану болотных экосистем, сохранение генофонда живых орга-
низмов. 

В представленной работе проведено изучение особенностей 
биопродуктивности, структуры биомассы, выраженности первич-
ных типов экологической стратегии, физиологических и биохи-
мических механизмов адаптации у сосудистых растений верхо-
вых болот бореальной зоны Среднего Приобья. Проведена иден-
тификация типов экологических стратегий (ЭС) на основе мор-
фологических признаков, изучены основные функциональные 
параметры: фотосинтез, дыхание, транспирация, особенности 
синтеза пигментов и основных органических соединений, связан-
ных с углеродным, азотным обменом, показана их корреляция с 
выраженностью типов стратегии. Кроме того, изучено содержа-
ние в листьях растений: свободной и связанной воды, их водопо-
глощающей и водоудерживающей способности.  
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Глава 1 
ЭКОЛОГО-ФИЗИОЛОГИЧЕСКИЕ  

ОСОБЕННОСТИ И ТИПЫ СТРАТЕГИИ РАСТЕНИЙ 

1.1. Физиологические особенности растений  
с разными типами экологических стратегий 

Формирование различных типов адаптивных стратегий расте-
ний явилось результатом длительной «адаптивной эволюции» 
экофизиологических свойств растений [Ackerly et al., 2000]. 

Показано, что в силу высокой лабильности физиологические 
процессы трудно использовать непосредственно для идентифика-
ции типов стратегии растений, поэтому в научной литературе 
предложены стабильные признаки структуры растений, ростовых 
параметров, которые можно использовать параллельно с физио-
логическими процессами — фотосинтезом, дыханием и т.д. 
[Пьянков, Мокроносов,1993; Пьянков, Иванов, 2000; Рахманкуло-
ва, Усманов, 2000; Рахманкулова и др., 2001]. 

1.1.1. Проблема роста и распределение  
биомассы по органам растений 

J.Grime в качестве одного из главных критериев для выделения 
экологических стратегий предлагает максимальную RGR (ско-
рость роста) [Grime, 1979; Grime et al., 1988].  

Растения разных экологических групп значительно различают-
ся по абсолютной массе растений и по количественному вкладу 
основных органов в общую биомассу [Пьянков, Иванов, 2000; 
Иванов, 2001]. Поэтому изучение «структуры биомассы», т.е. рас-
пределения сухой биомассы по органам растения , является очень 
важным в исследовании проблемы скорости роста растений.  

В ряде работ отечественных авторов [Усманов и др., 1989, 
1990, 1995; Марков, Плещинская, 1987; Пьянков, Иванов, 2000; 
Рахманкулова, Усманов, 2003] преимущественно рассматривается 
влияние условий обитания и абиотического стресса на изменение 



 6 

параметров структуры биомассы. Отмечено, что наиболее измен-
чивыми являются признаки стебля — сухая масса, доля ее от мас-
сы побега. Оптимумы развития надземных и подземных органов 
в градиенте условий различны для растений разных экологиче-
ских стратегий [Усманов и др., 1995].  

В работах авторов [Grime, Hunt, 1975; Poorter, Remkes, 1990; 
Lambers, Poorter, 1992] показано, что виды, произрастающие в 
неблагоприятных местообитаниях, обладают генотипически обу-
словленной низкой скоростью роста, которая сохраняется даже в 
оптимальных условиях.  

Для изучения скорости роста и мощности фотосинтетического 
аппарата растений предложены морфологические индексы расте-
ний: LMR — (индекс листьев), LAR — (отношение площади ли-
стьев к массе растения), SLA — (площадь единицы массы листьев).  

Данные о связи скорости роста растений с параметрами листь-
ев в литературе противоречивы, что связано с недостаточно глу-
боким изучением данной проблемы. 

При исследовании 130 видов диких растений Рооrtег [1991] 
показал, что RGR может сильно различаться по величине с менее 
50 мг/г×сут. у некоторых проростков древесных растений до 300 
мг/г×сут. у некоторых травянистых видов. У С3 травянистых ви-
дов растений интенсивность RGR на 80—90% зависит от LAR.  

Данные о значениях LAR и его компонентов LMR и SLA у 
растений с разной скоростью роста противоречивы. В исследова-
ниях Poorter, Remkes; Lambers, Poorter; Garnier, [1990, 1992, 1992] 
показано, что растения с высокой скоростью роста имеют более 
высокие значения LAR и его компонентов LMR и SLA. Однако 
V.I.Pyankov et al., [1998], наоборот, показали, что растения с раз-
ными типами стратегий, отличающиеся по скорости роста, не раз-
личались по LMA — показателю обратному SLA. Р.В.Reich et al., 
[1998 a] при изучении проростков древесных видов не нашли 
сильной положительной связи между RGR и LMR. При исследова-
нии 70 видов травянистых растений показано [A.Van der Werf et al., 
1998], что у однодольных видов скорость роста в большей степе-
ни зависит от LАR, чем SLA, а у двудольных от NAR (скорости 
нетто-ассимиляции). Коrnеr, Renhardt, [1987] на 49 видах расте-
ний, произрастающих на разных высотах (600 и 2600—3200 м)  
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и существенно различающихся по общему габитусу, не нашли у 
изученных групп достоверных различий по показателю LMR. 

Таким образом, в научной литературе показано, что различия в 
интенсивности роста и устойчивости у разных видов растений в 
значительной степени определяются особенностями накопления 
биомассы в органах конкретных видов. 

J.P.Grime [1979] классифицировал медленно растущие расте-
ния как «стресс-толеранты», а быстро растущие виды как «конку-
ренты» и «рудералы». 

Конкуренты проявляют морфогенетическую пластичность в 
распределении биомассы между разными органами при действи-
ии стресса, что связано с их высокой скоростью роста. У рудера-
лов (быстрорастущих неустойчивых видов, среди которых много 
представителей С4 растений) в благоприятных условиях высокие 
значения относительной скорости роста обеспечиваются увели-
чением LAR [Poorter, Bergkotte, 1992].  

Роль в экологической адаптации низкой скорости роста 
F.S.Chapin [1980], J.P.Grime и R.Hunt [1975] объясняют разными 
причинами: медленнорастущие виды имеют низкие требования к 
ресурсам и поэтому имеют преимущества в условиях их лимити-
рования; функционируют ближе к оптимальной скорости роста 
при неблагоприятных внешних условиях; имеют меньшую ско-
рость включения продуктов фотосинтеза и элементов минераль-
ного питания в структурную биомассу, резервируя их часть. 

Низкая скорость роста растений, на наш взгляд, обеспечивает 
сбалансированность всех физиологических процессов и мини-
мальные повреждения организма в неблагоприятных экологиче-
ских условиях. У медленно растущих видов естественный отбор 
идет в направлении формирования признаков, связанных с низ-
ким значением SLA: развития склеренхимы, кутикулы, лигнина, 
синтеза защитных соединений вторичного обмена [Lambers, 
Poorter, 1992; Прокопьев, 2001], что объясняется особенностями 
их обитания. Скорость роста и высота растения в определенном 
соотношении также связаны друг с другом [Niklas, 1994]. 

По мнению некоторых исследователей [Tilman, 1991; Lambers, 
Poorter, 1992], быстро и медленно растущие растения отличаются 
по распределению биомассы между органами (показатель SRR с 
англ. «shoot : root ratio» — отношение побег : корень). Растения 
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с высокой скоростью роста в оптимальных условиях обладают 
меньшей долей корней в общей биомассе, по сравнению с мед-
ленно растущими видами. Однако такая закономерность не под-
тверждается E.Garnier [1991, 1992]; S.K.Gleeson, D.Tilman, [1994]; 
J.F.Farrar [1980]. С другой стороны, виды с высоким ростовым 
потенциалом способны к быстромy увеличению относительной 
массы подземной части при минеральном и водном стрессе [Lam-
bers, Poorter, 1992; Valverde et al., 1997], хотя это проявляется не 
всегда [Hirose et al.,1988]. 

Согласно мнению некоторых авторов, SLA может быть ключе-
вым параметром при определении экологического статуса расте-
ний [Westoby 1998, Westoby et al., 1998], т.к. тесно связан с произ-
водительностью растений, произрастающих в естественной среде 
[Reich, 1998], по этому вопросу пока нет единого мнения [Van der 
Werf et al., 1998]. SLA зависит от концентрации в листьях углево-
дов и вторичных метаболитов и указывает на плотность листовой 
пластинки [Lambers, Poorter, 1992]. 

В исследованиях Poorter, Farquhar, [1994] показано, что у ди-
корастущих растений с разной скоростью роста наблюдается по-
ложительная корреляция между показателями RMR и транспира-
цией, рассчитанной на единицу листовой поверхности. 

Вес, размеры растений, особенности структуры биомассы яв-
ляются интегративными показателями функциональных и росто-
вых процессов, поэтому они являются наиболее информативными 
показателями [Keddy, 1992 a, b; 1993] и предложены для выделе-
ния адаптивных типов стратегии растений. 

В настоящее время на основе дискриминантного анализа для 
выделения типов стратегии растений отобраны наиболее инфор-
мативные показатели: масса стебля, листьев, генеративных орга-
нов, высота растений [Hills et al., 1994].  

1.1.2. Скорость роста  
и функциональные особенности растений 

Основные различия между представителями экологических 
типов стратегий связаны, как показано ранее, с продукционными 
параметрами: скоростью роста, массой растений, распределением 
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биомассы по органам, которые в свою очередь отражают интен-
сивность и скоординированность физиологических процессов 
(фотосинтеза, дыхания, транспирации, азотного и минерального 
обмена, транспорта веществ). 

Изучение растений разных экологических групп показало, что 
они различаются по величине нетто-ассимиляции углерода. С4-
растения обладают более высокой скоростью роста вследствие 
большей величины NAR; у деревьев последний показатель имеет 
низкие значения по сравнению с травами [Lambers, Poorter, 1992]. 
Р.В.Reich et al., [1998 b] показали, что светолюбивые виды расте-
ний при одинаковом уровне освещения имеют более высокие по-
казатели нетто-фотосинтеза, чем теневыносливые виды. Е.Garnier 
[1991] на большом числе видов выявил тесную связь между мак-
симальной относительной скоростью роста и уровнем нетто-
фотосинтеза на единицу массы. Подобные данные получены 
Lambers, Poorter; Saverimuttu, Westoby; Brown et al., [1992, 1996, 
1996]. В.И.Пьянков и др., [2000, 2001] изучив 45 видов травяни-
стых двудольных растений Среднего Урала показали, что виды со 
свойствами стресс-толерантов отличаются от рудералов низкой 
интенсивностью фотосинтеза и площадью поверхности хлоро-
пластов в расчете на площадь листа. Высокая скорость фотосин-
теза у быстро растущих видов может быть обусловлена особен-
ностями мезоструктуры фотосинтетического аппарата, высоким 
содержанием белка и фотосинтетических ферментов на единицу 
массы листьев [Lambers, Poorter, 1992]. Рудералы имеют самую 
высокую площадь поверхности клеток мезофилла на единицу 
площади листовой поверхности [Pyankov et al., 1998].  

Взаимосвязь между образованием и использованием продук-
тов фотосинтеза осуществляется посредством транспорта асси-
милятов. Важная роль в регуляции образования, транспорта и 
утилизации ассимилятов принадлежит системе эндогенных фито-
гормонов [Полевой, 1989]. 

У большинства видов транспорт ассимилятов более восприим-
чив к температуре, чем фотосинтез [Фотосинтез, …1994; Гама-
лей, 1996], в случае подавления экспорта ассимилятов происходит 
метаболитная депрессия фотосинтеза [Макроносов, Гавриленко 
1992]. 
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Оптимальная температура для фотосинтеза у С3-растений на-
ходится в пределах 15—25ºС, а у С4-видов — 25—35ºС [Лархер, 
1978]. 

Интенсивность оттока ассимилятов из донорных в акцептор-
ные органы тесно связана со скоростью поглощения минераль-
ных веществ и углерода растением. В.И.Пьянков и др., [2000] по-
казали на дикорастущих растениях, что транспорт ассимилятов у 
рудералов значительно выше, чем у стресс-толерантов. Авторы, 
предполагают, что быстрое выведение ассимилятов из фотосинте-
зирующих органов, и высокий уровень фотосинтеза, обеспечивают 
высокую скорость ростовых процессов растений данной группы.  

При дефиците элементов минерального питания RGR, по мне-
нию D.Tilman [1991], снижается из-за распределения ассимилятов 
в корни. На величину RGR в первую очередь оказывают влияние 
изменение в нетто-ассимиляции углерода (т.е. баланс фотосинтеза 
и дыхания) и распределение ассимилятов [Lambers, 1998]. 

Накоплен большой экспериментальный материал, показываю-
щий прямую зависимость между фотосинтезом, ростом и дыха-
нием [Семихатова, 1982; Семихатова, Чиркова, 2001]. 

Дыхание является одним из основных элементов продукцион-
ного процесса и служит источником энергии для транспорта про-
дуктов фотосинтеза, морфогенеза, реутилизации запасных ве-
ществ, поглощения ионов, преобразования одних органических 
соединений в другие. 

Показано, что дыхание растений в листьях и корневой системе 
положительно коррелирует со скоростью роста растений [Farrar, 
Williams, 1990]. Уровень темнового дыхания в листьях светолю-
бивых видов обычно выше, чем у теневыносливых [Reich et al., 
1998 b].  

Растения с разными скоростями роста различаются по уровню 
транспирации, на примере дикорастущих растений с различными 
скоростями роста показано, что транспирация листьев (на едини-
цу массы листа) изменяется параллельно скорости роста. Ско-
рость роста пoложительно коррелирует со скоростью поглощения 
воды на единицу массы корневой системы. 

Влияние температуры на фотосинтез и дыхание описывается 
одновершинной кривой [Рубин, Гавриленко, 1977; Мокроносов, 
Гавриленко, 1992]. Температурный оптимум дыхания большинства 



 11 

видов находится в пределах 35—40º [Рубин, Ладыгина, 1974; По-
левой, 1989; Головко, Гармаш, 1997]. 

Особенности минерального питания влияют на накопление 
биомассы отдельных органов. 

У одних видов дефицит элементов минерального питания мо-
жет вызывать значительное снижение сухого веса надземных ор-
ганов, в то же время сухой вес корневой системы может снижать-
ся значительно меньше [Куперман, Хитрово, 1977]. У многих ви-
дов происходит относительное увеличение доли корней [Най, 
Тинкер, 1980], что приводит к формированию разветвленной кор-
невой системы и повышает надежность водного и минерального 
обеспечения растения при существовании в среде с неравномер-
ным распределением ресурсов [Усманов, 1986]. 

Недостаток отдельных элементов минерального питания влия-
ет на процессы фотосинтеза и дыхания, которые являются осно-
вой продукционного процесса растений, что связано необходимо-
стью макро- и микроэлементов для построения фотосинтетиче-
ского аппарата, функционирования ферментов, компонентов элек-
тронтранспортной цепи, структурных белков и каталитических 
систем хлоропластов и митохондрий. 

Функциональные группы растений, различающиеся по скоро-
сти роста, с разной эффективностью утилизируют углерод. Од-
ним из способов оценки этого показателя является расчет конст-
рукционной цены (СС) листьев растений т.е. энергетических за-
трат на образование единицы массы растения, выраженные в 
граммах глюкозы [Иванов, 2001]. 

В.И.Пьянков и др., [2001] изучив конструкционную цену ли-
стьев 73 видов растений бореальной зоны обнаружили, что мно-
голетние виды со стресс-толерантным типом «стратегии» (S) об-
ладали максимальными значениями СС, а однолетние растения 
рудерального типа (R) — минимальными, виды достоверно раз-
личались по этому показателю. Отмечено, что СС обычно выше у 
вечнозеленых деревьев по сравнению с листопадными [Williams 
et al., 1989; Sobrado, 1991; Eamus, Prichard, 1998]. 

Вопрос о количественных соотношениях физиологических 
процессов интерисует исследователей давно (Усманов и др., 2001). 
Известно, что соотношение процессов фотосинтеза (Pg) и дыхания 
(R) — величина не постоянная и изменяется в зависимости от вида 
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растений, от фазы онтогенеза, условий выращивания, в частности 
от температуры. 

Продукционный процесс растений зависит от согласованного 
взаимодействия физиологических процессов: водного режима, 
фотосинтеза, транспорта ассимилятов, дыхания и факторов 
внешней среды и, таким образом, функциональные особенности 
растений должны оказывать влияние на типы экологической стра-
тегии растений.  

1.1.3. Скорость роста и биохимические  
особенности растений 

Изучение проблемы адаптивных реакций (ПАР) организмов, 
при котором процесс общего приспособления растений к тому 
или иному режиму неблагоприятствования будет оптимален как с 
точки зрения собственного выживания, так и с точки зрения про-
дуктивности и распределения ресурсов в растении показывает, 
что существуют различные уровни и формы устойчивости, среди 
которых можно назвать анатомическую, физиологическую, био-
химическую, габитуальную, феноритмическую и другие [Кула-
гин, 1974]. 

Важное место в системе адаптации растений как при действии 
временно действующего стрессового фактора, так и при постоян-
но действующих неблагоприятных условиях принадлежит био-
химической форме устойчивости [Пьянков и др., 2001; Иванов, 
2001; Усманов и др., 2001; Куриленко, Осмоловская, 2006]. 

Биохимическую форму устойчивости можно определить как 
особенность метаболизма растений, которая снижает вероятность 
повреждения растений в соответствующих условиях произраста-
ния и обеспечивает возможность оптимального создания биоло-
гической продуктивности, воспроизведения потомства и в целом 
жизнеспособности. 

Растения с разным типом экологической стратегии, различаю-
щиеся по скорости роста имеют разный химический состав: со-
держание липидов, лигнина, органических азотсодержащих ком-
понентов, целлюлозы, гемицеллюлозы, неструктурных углеводов, 
органических кислот и минеральных веществ [Иванов, 2001].  
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Указанные компоненты содержатся в тканях растений в разных 
соотношениях [Ниценко, 1967]: клетчатка 15—35%, гемицеллюло-
за 18—30%, лигнин 10—40%, воск, смола, жиры до 10%, нерас-
творимые белки около 5%, минеральные вещества (зола) 1,5—20%. 

В литературе имеется достаточно данных, подтверждающих 
связь между скоростью роста и химическим строением растений.  

В ряде работ хорошо показано, что у быстрорастущих видов 
скорость поглощения азота и его использование выше [Atkin, 
Cummins, 1994; Reich et al., 1998b; Wright, Westoby, 2000]. Данная 
закономерность была выявлена E.Garnier и S.Vancaeyzeele [1994], 
Н.Poorter et al., [1991], Е.Garnier et al., [1989]. 

С увеличением скорости роста растений уменьшается содер-
жание азота, хлорофилла и РБФ-карбоксилазы, рассчитанных на 
площадь листа. Обратная положительная зависимость этих пока-
зателей от скорости роста наблюдается в работе R.Brown et al., 
[1996]. В ней показана прямая корреляция между RGR и содер-
жанием азота в целом растении в расчете на массу.  

В ряде работ, выявлено, что содержание азота обычно корре-
лирует с содержанием РБФ-карбоксилазы, хлорофилла и скоро-
стью фотосинтеза [Field, Mooney, 1986; Evans, 1989; Reich et al., 
1998b; Durand, Goldstein, 2001]. J.R.Evans и J.Seemann [1989]. На 
долю ферментов хлоропластов приходится до 75% органического 
азота листьев. J.Cornelissen et al., [1997] обнаружили высокую 
положительную связь RGR и N листьев у 81 древесного растения. 
U.Niinemets [1999], проанализировав литературные данные, на-
шел высокую положительную корреляцию между содержанием N 
(мг/г) в листьях и их ассимиляционной способностью. Подобные 
результаты были получены на 2 злаках, выращенных при разной 
освещенности Т.L.Pons et al., [1993]. В ряде работ показано, что 
однолетники содержат больше азота в листьях по сравнению с 
многолетниками [Garnier, Vancaeyzeele, 1994]; а деревья — мень-
ше, чем травянистые растения [Wright, Westoby, 2001]. Наблюда-
ется прямая положительная корреляция между содержанием азота 
в листьях, фосфора и калия [Cornelissen et al., 1997; Baruch, Gold-
stein, 1999].  

При недостатке азота у растений происходит уменьшение ас-
симиляционной поверхности и сокращение времени её физиоло-
гической активности, что снижает биологическую продуктивность. 
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Азотное голодание растений в ряде случаев приводит к снижению 
скорости митохондриального дыхания [Войцеска, Вольска, 1989]. 

По данным С.В.Солдатенкова (1971), содержание минераль-
ных веществ в растении тем больше, чем плодороднее почва. В то 
же время накопление минеральных веществ сопровождается по-
вышением уровня органических кислот, выполняющих роль хи-
мических нейтрализаторов. При анализе большого количества 
образцов однолетних культурных растений W.Dijkshoorn [1958] 
показал, что растения с низкой RGR имели небольшой избыток 
катионов над анионами, т.е. имели слабую активность К-шунта и 
наоборот. С.Г.Липс [1997] предполагает, что скорость функцио-
нирования К-шунта прямо коррелирует с RGR растения. Л.А.Ива-
нов [2001] предполагает, что накопление органических кислот и 
минеральных веществ в листьях растений может быть напрямую 
связано с активностью калиевого шунта, транспорта ассимилятов 
и RGR. Положительную корреляцию RGR с содержанием в ли-
стьях органических кислот обнаружили H.Poorter и М.Bergkotte 
[1992]. 

Не менее важную роль в процессе фотосинтеза играют ионы 
железа. Увеличение концентрации железа с 10-8 до 10-6 вызывало 
четырехкратное увеличение скоростей фиксации углерода и азота 
у Anabaena. С увеличением содержания железа в среде растет 
концентрация хлорофилла в клетках, но относительная степень 
его флуоресценции снижается [Кефели, 1994]. 

Кремний откладывается в клеточной стенке для упрочнения 
тканей растений. Бор необходим для роста, размножения расте-
ний, обмена углеводов и фенолов, формирования клеточной стен-
ки. Сера входит в состав сульфолипидов хлоропластов и очень 
важных аминокислот: цистеина, цистина и метионина [Чиркова, 
2002]. 

В.В.Климов и др. [1989] описали фотоинактивацию фотосис-
темы II в субхлоропластных частицах после полного удаления 
марганца. При этом фотоперенос электронов и выделение кисло-
рода восстанавливаются после добавления марганца и кальция. 

Особое внимание уделяется роли цинка в регуляции газообме-
на. Описано репрессирующее действие дефицита цинка на фото-
синтез и транспирацию подсолнечника, и их восстановление при 
устранении дефицита. Обнаружено, что длительное неполучение 
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растением цинка приводит к необратимой потере фотохимиче-
ской активности хлоропластов [Pandey, Sharma, 1989]. Цинк учав-
ствует в активации ферментов [Чиркова, 2002]. 

Таким образом, уровень минерального питания существенно 
влияет на баланс углерода и продукционный процесс, а при не-
достатке элементов минерального питания происходит снижение 
ассимиляции. 

Значительную массу сухого вещества растительного организ-
ма, составляет углерод, поэтому скорость роста растений в боль-
шей мере определяется обменом этого химического вещества 
[Усманов и др., 2001]. 

Изучив содержание С и N у 14-ти однолетних и многолетних 
видов семейства Роасеае, Е.Garnier и S.Vancaeyzeele [1994] на-
шли, что RGR не коррелировало с концентрацией углерода в це-
лом растении или отдельных органах. Такого же мнения придер-
живаются O.K.Atkin и W.R.Cummins [1994]. Отрицательную связь 
между содержанием углерода в растении и отдельных его частях, 
а также RGR, нашли Н.Poorter и М.Bergkotte [1992]. На основе 
литературных данных можно сделать заключение, что концентра-
ция углерода в органах растений не имеет прямой корреляции со 
скоростью роста растений. Возможно, более глубокое исследова-
ние данного вопроса позволит выявить определенные закономер-
ности между скоростью роста на образование отдельных групп 
углеводов. Atkin, Cummins, [1994] обнаружили, что отношение 
C/N выше у растений имеющих низкую скорость роста. 

Многие авторы считают, что весьма значимым для характери-
стики скорости роста растений и принадлежности их к типу стра-
тегии можно считать соотношение в листьях углерода и азота. 
Данное соответствие позволяет судить о направленности исполь-
зования ассимилированного углерода при фотосинтезе на образо-
вание углеводных или белковых соединений. 

В.И.Пьянков с соавторами [2001] выявили, что у R-стратегов 
большая доля ассимилированного при фотосинтезе углерода ис-
пользуется на синтезах белков. Показано, что R-стратеги характе-
ризуются более низким отношением С/N за счет высокой концен-
трации как белкового, так и минерального азота [Poorter, 
Bergkotte, 1992; Hunt, Cornelissen, 1997].  
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Общее содержание других минеральных элементов у быстро 
растущих растений также выше, чем у медленно растущих [Van 
Arendonk, Poorter, 1994; Cornelissen et al., 1997; Grime et al., 1997; 
Иванов, 2001]. Виды с низкой скоростью роста (S-стратеги) отли-
чаются накоплением защитных углеродсодержащих соединений: 
пигментов, лигнинов, восков, фенолов и др., которые снижают 
поражаемость патогенными организмами [Lambers, Poorter, 1992; 
Пьянков и др., 2001; Иванов, 2001], в том числе неструктурных 
углеводов и других запасных веществ [Waring et al, 1985].  

В работе Л.А.Иванова [2001] так же было показано, что расте-
ния с рудеральным типом стратегии имели повышенное содержа-
ние азота. Данный факт автор объясняет активным синтезом фер-
ментных белков, в том числе ключевым ферментом фотосинтеза 
РБФК [Иванова, 2001]. Делается заключение, что высокое содер-
жание азота в листьях растений с рудеральным типом стратегии 
является необходимым условием, определяющим высокую ско-
рость роста этих растений. 

В научной литературе накоплены данные об особенностях 
биохимических соединений, их связи с корневым индексом 
(RGR). В работе Poorter, Berykotte [1992], на большом числе ди-
корастущих видов растений показано, что значение корневого ин-
декса коррелирует с содержаием в листьях целлюлозы, нераство-
римых и растворимых углеводов, липидов, фенолов и нитратов. 
Poorter, Farguhar [1994] не обнаружили корреляции показателя 
RGR с значениями углеродной изотопной дискриминации. 

Р.А.Борзенкова при изучении содержания гормонов в отдель-
ных органах растений, с различным типом экологических страте-
гий показала, что R-стратеги имеют более высокое содержание в 
корнях цитокининов, абсцизовой кислоты в листьях и генератив-
ных органах по сравнению со стресс-толерантами. 

Таким образом, имеющиеся литературные данные показывают, 
что особенности биохимического синтеза у растений, определяют 
характер ростовых процессов и типы адаптивной стратегиии рас-
тений.  
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1.1.4. Эколого-физиологические механизмы  
адаптации растений верховых болот 

Стратегия адаптации растений к условиям верхового болота 
включает различные уровни организации растений: анатомо-
морфологической, физиологической и биохимической. 

Болота — неотъемлемая часть ландшафта. Они играют замет-
ную роль в природе, имеют важное научное, хозяйственное и эко-
логическое значение. В таежной зоне Западно-Сибирской равни-
ны заболоченность отдельных районов составляет 30—75%, боль-
шая часть болот приходится на долю сфагновых [Лисс и др., 2001]. 

В настоящее время накоплен большой экспериментальный ма-
териал по особенностям функционирования растительных сооб-
ществ болот [Богдановская-Гиенэф, 1969; Пьявченко, 1972; Дени-
сенков, 2000; Смагин, Боч, 2001; Валеева, Московченко, 2001; Те-
лицын, 2002; Смагин, 2003; Лапшина, 2003; Журавлева, Ипатов, 
2005], однако эколого-физиологические механизмы адаптации 
болотных растений изучены крайне слабо. 

Флора болот отличается большим разнообразием жизненных 
форм: мхи, лишайники, вечнозеленые и летнезеленые кустарнич-
ки, летнезеленые травы, деревья, кустарники, водоросли и грибы, 
но по богатству видов уступает лесной и луговой растительности 
[Шенников, 1950]. 

В целом флора болот голарктическая с преобладанием евро-
сибирских, евро-азиатских и евро-азиатско-американских видов. 
В широтных группах абсолютное господство принадлежит боре-
альным видам (до 80% и более).  

Болотные растения относят к обширной экологической группе 
гелофитов (от греч. гелос — «болото»). По происхождению бо-
лотная флора неоднородна и представлена экогенетическими 
группами, пришедшими на болота из горных, водных, лесных и 
др. местообитаний. 

По степени приуроченности болотных растений к определен-
ным местообитаниям выделяют факультативные, облигатно-
факультативные виды (их большинство) и облигатные виды, со-
ставляющие всего 12% объема болотной флоры [Богдановская-
Гиенэф, 1946], которых можно отнести к стенотопным т.е. по 
Б.А.Юрцеву [1986] к видам с узким экологическим ареалом. 
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В зависимости от характера питания и условий расположения 
на рельефе местности болота подразделяют на низинные (эв-
трофные), переходные (мезотрофные) и верховые (олиготроф-
ные). К низинным условно относятся болота с зольностью торфа 
от 8% до 20—30%, к переходным — с зольностью от 5 до 8% и к 
верховым — с зольностью менее 5%. Данные по зольности у раз-
ных авторов отличаются [Пьявченко, 1967; Прокопьев, 2001; Де-
нисенков, 2000; Лисс, 2001].  

Верховые болота занимают относительно высокие гипсомет-
рические уровни, располагаясь на повышенных междуречных 
участках (водоразделах), и по мере развития их поверхность при-
обретает выпуклую форму. Питание этих болот в основном обес-
печивается атмосферными осадками и пылью, отлагаемой на их 
поверхности [Прокопьев, 2001]. Поэтому торф верховых болот 
беден элементами минерального питания, на нем могут произра-
стать лишь олиготрофные растения. 

Формирование функциональных и анатомо-морфологических 
особенностей болотных растений, происходит в неблагоприятных 
условиях обитания: обилие влаги, ее застойность или слабая про-
точность, недостаток кислорода в почве (1%), низкая теплопро-
водность, бедность торфа элементами минерального питания, по-
вышенная кислотность, постоянное нарастание сфагновой дерни-
ны и торфа [Денисенков, 2000; Прокопьев, 2001].  

Малая теплопроводность торфа обусловливает возникновение 
на болоте ночных заморозков, так как температура нижних пере-
охлажденных (на 2—5ºС ниже) и верхних нагретых слоев (до 
30—40ºС) не выравнивается. В условиях низких температур по-
глощение воды корнями растений ослабевает и процессы транс-
пирации, поглощения воды оказываются неуравновешенными 
[Денисенков, 2000].  

При недостатке О2 в почве создаются анаэробные условия. 
Корни болотных растений нормально растут и развиваются лишь 
в условиях аэробного дыхания, что осуществляется при нормаль-
ном газообмене листьев и диффузии О2 из побегов в корни [Кур-
кин, 1984]. 

Важную роль в устойчивости растений к гипо- и аноксии иг-
рает способность тканей к детоксикации продуктов анаэробного 
обмена: уксусной и щавелевой кислот; газов — Н2, СН4, SO2 
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[Чиркова, 2002], а также избытка ионов А13+ в сильнокислых поч-
вах [Прокопьев, 2001]. 

Предполагается, что в «генетической памяти» современныx 
растений сохранились некоторые физиологические адаптивные 
механизмы к значительно более низкому содержанию кислорода в 
атмосфере, в условиях которого жили их далекие предки [Про-
копьев, 2001]. 

По отношению к воде растения верховых болот относят к ге-
мигидрофитам и гидромезофитам. 

В литературе показано, что экологические амплитуды болотных 
растений могут меняться как в разных географических зонах, так 
и в отдельных природных районах [Лисс, 2001; Лапшина, 2003].  

Комплекс неблагоприятных условий на болоте привел к фор-
мированию специфической флоры, которая характеризуется на-
личием: гидроморфных и ксероморфных признаков; образовани-
ем микоризы на корнях; формированием новых в поверхностных 
горизонтах (на глубине 20—30 см) придаточных корней, корневищ, 
узлов кущения; отсутствие ризоидов у мхов; переход к смешанно-
му автотрофно-голозойному питанию у насекомоядных росянок. 

К гидроморфным чертам организации относятся: наличие у 
сфагновых мхов рыхлой структуры мезофилла с крупными гиа-
линовыми клетками и межклетниками, поглощающих большое 
количество воды; сильное развитие в стеблях и корневищах бо-
лотных трав губчатой ткани с широкими воздухоносными полос-
тями (аэренхимы), позволяющей снабжать кислородом корневые 
системы растений через надземные части [Шенников, 1950; Де-
нисенков, 2000; Чиркова, 2002].  

Ксероморфные признаки болотных растений: сильно кутини-
зированный толстый эпидермис листа, часто с восковым налетом, 
опушением или масличными железками у кустарничков; узкие 
свернутые листья у осок и злаков; мелкие и жесткие, иногда эри-
коидной формы, листья кустарничков; низкая обводненность тка-
ней; вечнозеленость; сильное развитие механической и гидро-
морфной губчатой ткани. Значение крупных межклетных полос-
тей может состоять в защите клеток внутренних тканей от холода 
[Культиасов, 1982; Денисенков, 2000; Прокопьев, 2001]. Ксеро-
морфная структура служит анатомическим приспособлением бо-
лотных растений к недостатку воды [Чиркова, 2002]. 
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Ксероморфные болотные кустарнички А.П.Шенников [1950] 
отнес к психрофитам. 

Вечнозеленость, позволяет развиваться растениям в условиях 
короткого вегетационного периода, поэтому на болоте в основном 
представлены раннецветущие виды и у большинства из них раз-
вито вегетативное размножение. 

Существует несколько взглядов о причинах ксероморфизма 
болотных и тундровых растений: физиологическая сухость хо-
лодного и кислого торфяного субстрата [Schimper, 1898; Чиркова, 
2002]; бедность торфяных и тундровых почв доступными элемен-
тами минерального питания, прежде всего азотом [Muller-Stoll, 
1947; Вальтер, 1982; Лархер, 1978; Культиасов, 1982]; атавистич-
ность ксероморфных признаков, унаследованных от предков, 
живших в иной физико-географической обстановке [1937; Горы-
шина, 1979]; иссушающее влияние зимних ветров [Stocker, 1956]; 
сильная освещенность открытых местообитаний [Келлер, 1948; 
Богдановская-Гиэнеф, 1946]. 

Таким образом, ксероморфизм болотных растений обусловлен 
не одной какой-то причиной, а всем комплексом неблагоприятных 
факторов. 

В таких условиях произрастания растениям не хватает мате-
риала для построения большого листового аппарата и индекс ли-
стьев (LMR) имеет невысокую величину. Возможно, растениям 
верховых болот и не выгодно иметь высокие показатели LMR. 
Например, у вечнозеленых растений из районов тундры увеличе-
ние продолжительности жизни более старых листьев тормозит 
фотосинтез и развертывание новой листвы, вследствии чего после 
каждой зимы происходит снижение фотосинтетической способ-
ности [Лархер, 1978]. 

Известно, что значения площади рабочей поглотительной по-
верхности корневой системы, следовательно, и индекса корней 
(RMR) у растений верховых болот довольно высоки, что необхо-
димо им для вегетативного размножения, избегания погребения 
[Прокопьев, 2001], поглощения воды и минеральных элементов, 
фотосинтетической активности листьев в неблагоприятных усло-
виях болота [Казарян, 1969]. 

По нашему мнению, соотношение корень-побег у растений 
болот увеличивается из-за «физиологической сухости» и низкого 
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содержания минеральных элементов в почве. Такая же взаимо-
связь отмечена в работе В.О.Казарян [1989]. 

О состоянии водного баланса можно судить по содержанию 
воды в растениях (% от сырой массы). Болотные травы и кустар-
нички относятся к группе с минимальным содержанием воды — 
30—70% [Горышина, 1979]. 

Как известно, высокий уровень поглощения СО2 поддержива-
ется только при хорошем водоснабжении, уже при небольшом 
дефиците воды оно начинает снижаться, т.к. происходит умень-
шение степени открытия устьичной щели, ухудшение состояния 
набухания протоплазмы, и как результат — снижение фотосинте-
за. У вечнозеленых жестколистных растений отмечено уменьше-
ние относительной площади устьичных отверстий, что должно 
привести к снижению процессов фотосинтеза [Лархер, 1978]. 

Данные по водному обмену растений верховых болот в лите-
ратуре несколько противоречивы. По мнению А.П.Шенникова 
[1950] и И.М.Культиасова [1982] растения болот имеют высокую 
интенсивность транспирации, что вызывает низкую обводнен-
ность тканей, в то время как у В.Н.Паутова [1975] отмечено, что 
вечнозеленые кустарнички любых сообществ имеют самую низ-
кую интенсивность транспирации. 

Е.П.Прокопьев [2001] указывает на то, что болотные растения 
имеют небольшой дневной водный дефицит, который свидетель-
ствует о хорошем снабжении их водой. Однако известно, что по-
явлению признаков ксероморфизма и задержки роста способству-
ет водный дефицит [Молдау, 1975]. 

Листопадные кустарники и кустарнички обладают по сравне-
нию с вечнозелеными большей физиологической активностью, в 
том числе более высокими показателями транспирации (в 1,5—4 
раза), дыхания (в 2—4 раза) но реализуют свои возможности 
только при увеличении продолжительности вегетационного пе-
риода.  

В литературе нет конкретных данных по интенсивности 
транспирации растений верховых болот. Наименьшая общая (Т) у 
хвойных и теневыносливых летне-зеленых деревьев — (400—700 
мг/дм2ч); наибольшая у злаков засушливых областей, трав сол-
нечных местообитаний и у плавающих растений (600—4000 
мг/дм2ч); средняя у трав затененных местообитаний, жестколистных 
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вечнозеленых склерофилов и у светолюбивых летне-зеленых де-
ревьев (500—1200 мг/дм2ч) [Прокопьев, 2001]. 

Согласно данным [Лархер, 1978] растения умеренной зоны и 
холодных областей создают небольшую ассимилирующую по-
верхность (%): злаки (30—50%), хвойные (молодые деревья — 
30—60%, деревья тайги — 4—5%), вересковые кустарнички 
(10—20%); слабо используют свет и СО2; обладают умеренной 
фотосинтетической способностью, но фиксируют СО2 уже при 
температуре ниже 0ºС.  

Наиболее продуктивными считаются С4 растения (50—80 мг 
СО2 на дм2 в 1 ч); среднее положение у С3 и болотных растений — 
20—40 мг; на последнем месте стоят таллофиты, вечнозеленые 
хвойные деревья и кустарнички с бороздчатыми листьями — 3—
20 мг [Прокопьев, 2001]. 

Среди высших растений травянистые продуктивнее древес-
ных. В каждой из этих двух групп теневыносливые формы усваи-
вают углерод в 2—3 раза слабее растений солнечных местообита-
ний. Наибольший прирост дают травянистые растения 0,05—0,5 г 
сух. вещества / дм2 / сутки, древесные — примерно в 10 раз 
меньше; вересковые кустарнички — 0,01 г, молодые хвойные де-
ревья — 0,003 — 0,05 г [Лархер, 1978]. 

Таким образом, на активность фотосинтеза влияют морфоло-
гическая и анатомическая конституции растений, факторы корне-
обитаемой среды, которые на верховых болотах крайне неблаго-
приятны.  

Наибольшая интенсивность дыхания отмечена у травянистых 
растений (2—8 мг СО2 / г сух. веса / ч); у вересковых кустарнич-
ков: летне-зеленых (2—3 мг), у вечнозеленых (0,5—1,5 мг); у веч-
нозеленые хвойных деревьев до ≈ 1 мг. В пределах одной группы 
у светолюбивых растений уровень дыхания заметно выше, чем у 
теневыносливых [Головко, 1999]. 

Низкая интенсивность дыхания отражает, вероятно, понижен-
ную интенсивность обменных процессов и более экономное по-
требление кислорода, что позволяет растению стабилизировать 
процесс дыхания, сохраняя его почти без изменений в условиях 
кислородного дефицита [Чиркова, 2002]. 

В работе Слейчер [1970], отмечена тесная связь обменных 
процессов с генетическими факторами и предшествовавшим  
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длительным воздействием низких температур на виды растений, 
обитающих в условиях холодного климата. Считается, что на них 
низкие температуры влияют значительно слабее, чем на растения 
теплого климата и их корни имеют относительно высокую про-
ницаемость по сравнению с нормальными корнями.  

Важными показателями, отражающими условия минерального 
режима на болоте, являются не только минеральная и органиче-
ская масса торфа, но и его зольность, кислотность и химический 
состав.  

Мобилизация элементов минерального питания в почве зави-
сит от реакции почвенной среды. Все растения верховых болот — 
оксилофиты — способны выносить высокую кислотность. В За-
падной Сибири кислотность колеблется в пределах 2,9—4,1 
[Классификация…, 1975]. 

Известно, что сильнокислые почвы бедны доступными макро- 
и микроэлементами, а подвижные Al, Fe и Мn содержатся в из-
бытке [Прокопьев, 2001]. 

Торф весьма богат азотом, но его большая часть находится в 
форме органоминеральных соединений, не доступных для расте-
ний. Количество доступного азота не превышает 1% его общего 
содержания [Лархер, 1978]. 

Почти все виды торфа в Западной Сибири отличаются высо-
ким содержанием соединений фосфора [Березина, Лисс, 1977], 
которые отвечают за энергетический обмен клеток и участвуют в 
регуляции синтеза белков [Чиркова, 2002]. 

Содержание соединений серы во всех видах торфа в Западной 
Сибири несколько ниже, чем в европейской России.  

При разложении растительных остатков целлюлоза и гемицел-
люлоза переходят в углекислоту, метан и др. Из лигнина, воска, 
жиров образуются битумы (лат. bitumen — «смола»). Часть жиров 
переходит в жирные кислоты. В результате распада белков обра-
зуются углекислота, метан, сероводород, а также свободные во-
дород и азот [Денисенков, 2000].  

Высокое содержание остатков сфагновых мхов, обводнённость 
верховых болот и минимальное содержание остатков древесных и 
кустарничковых пород определили увеличение содержания угле-
водного комплекса (в зимние месяцы до 50% сухой массы) [Чир-
кова, 2002], снижение количества битумов и гуминовых кислот, 
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и связанное с этим снижение содержания углерода, уменьшение 
теплотворной способности для всех видов торфа в центральной 
части Западной Сибири [Пьявченко, 1981]. 

Содержание углеводов, углерода и целлюлозы заметно увели-
чивается по мере торфонакопления при переходе от низинных к 
верховым видам торфа. Для всех видов отмечается тенденция: с 
увеличением разложения торфа происходит уменьшение углево-
дов и увеличение углерода. Снижение содержания целлюлозы и 
гуминовых кислот связано с повышением содержания кальция. 
Наиболее низкое содержание целлюлозы отмечено в древесных и 
древесно-травяных видах торфа независимо от типа. 

Большинство видов торфа Западной Сибири характеризуется 
несколько пониженным, по сравнению с видами торфа Европей-
ской части России, содержанием углерода, лигнина, водорода и 
кислорода [Пьявченко, 1985]. 

Таким образом, растения сфагновых болот находятся в свое-
образных условиях сочетания эдафических и климатических фак-
торов, которые определяют отбор механизмов адаптации.  

1.2. История развития представлений  
об экологических стратегиях растений 

Изучением «жизненных стратегий» растений занимались та-
кие исследователи, как J.MаcLeod [1884, по Hermy, Stieperaete, 
1985]; Л.Г.Раменский [1935, 1938]; G.E.Hutchinson [1959]; R.H.Mac-
Arthur и E.D.Wilson [1967]; E.R.Pianka [1970, 1974]; Э.Р.Пианка 
[1981]; J.Grime [1974, 1977]; Б.М.Миркин, Л.Г.Наумова [2005]; 
Т.А.Работнов и др. [1985, 1992]. 

Первоначально термин «стратегия» возник в экологии живот-
ных в 50-е годы и лишь в 70-е перешел в экологию растений 
[Миркин, Наумова, 1998]. 

В литературе используются следующие его близкие названия: 
эколого-ценотические стратегии; жизненные стратегии; адаптив-
ные стратегии [Усманов и др., 2001]. 

Эколого-фитоценотические стратегии (ЭФС) растений по 
Б.М.Миркину — это интегральная характеристика видов, объяс-
няющая способ выживания в условиях разных экотопов разных 
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сообществ и разных режимов экзогенных нарушающих воздейст-
вий [Миркин и др., 2000; Миркин, Наумова, 2005]. 

Отличительной чертой классификаций растений по признакам 
сходства/различия является поиск систем адаптивности растений 
к разным местообитаниям через особенности их функционирова-
ния, т.е. способности выживать, используя различные морфоло-
гические, физиологические и биохимические механизмы. Объек-
том классификации является все многообразие первичных адап-
тивных реакций (ПАР) на условия обитания — от молекулярно-
биологических до онтогенетических. Совокупность частных ПАР 
складывается из двух множеств: видоспецифичных комбинаций и 
множества возможных ПАР на действие тех или иных факторов 
среды [Усманов и др., 2001]. 

Среди многочисленных классификаций систем адаптивности 
растений наиболее распространены два подхода — классифика-
ции жизненных форм (ЖФ) как адаптационных морфофизиоло-
гических комплексов, отражающих разные варианты экологиче-
ской среды [Серебрякова, 1971], и классификация типов эколого-
фитоценотических стратегий (ЭФС) [Миркин, Наумова, 1998; 
Усманов и др., 2001], представляющих выражение способа выжи-
вания растений в различных экологических и ценотических усло-
виях.  

Основанием для отнесения вида к тому или иному типу адап-
тивной стратегии служат характеристики, касающиеся в основном 
ценотических, общебиологических и морфологических изменений 
[Миркин, 1985]: динамика численности популяции [Уиттекер, 1980], 
скорость накопления биомассы в стандартных условиях экспери-
мента [Grime, 1979], распределение материально-энергетических 
ресурсов растений между процессами поддержания жизнедеятель-
ности и воспроизводства [MаcArthur, Wilson, 1967; MаcLiod, 1884, 
по Hermy, Stieperaete, 1985], степень совпадения фундаментальной 
и реализованной ниши [Работнов, 1975] и т.д. 

И.И.Шмальгаузен [1968] указывает, что обязательным корре-
лятом морфологических изменений являются изменения физио-
логические.  

По мнению Усманова и соавторов (2001) системный феномено-
логический подход придал концепции типов стратегии современ-
ную широту и всеобщность, которая позволяет классифицировать 
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приспособления растений в соответствии с занимаемым их ме-
стом в экосистеме [Гродзинский, 1986]. 

J.MаcLeod [1884] [цит. по: Миркин, Наумова, 1998], впервые в 
биологии исследовал стратегии выживания, он выделил два типа 
стратегий — «капиталистов» и «пролетариев». В качестве крите-
рия выделения в данной классификации служили величина рас-
тения и репродуктивное усилие. «Капиталисты» используют ос-
новную часть ресурсов на поддержание вегетативного роста, на 
репродукцию затрачивают менее 1% биомассы. Пролетарии име-
ют меньшую биомассу и затрачивают значительные ресурсы (бо-
лее 20—30%) на создание генеративных органов [Усманов и др., 
2001]. Типы стратегий MаcLeod были переоткрыты в рамках кон-
цепции о К- и r-отборе [MаcArthur, Wilson, 1967, цит. по: Миркин, 
Наумова, 1998]. Представления об этих типах отбора позднее бы-
ли обобщены и существенно доработаны Е.Pianka [1970]. В соот-
ветствии с его представлениями при r-отборе затраты направлены 
на увеличение скорости размножения, при К-отборе — на под-
держание взрослого организма. R.N.Whittaker [1975 б] ввел поня-
тие L-тип стратегии. В основу своей системы он положил осо-
бенности изменения численности особей в популяции между К-
пределом и L-пределом. К-отбор, согласнно его системе, соответ-
ствует максимальной плотности насыщения. L-отбор в неблаго-
приятных условиях приводит к появлению популяций, флуктуи-
рующих обычно около нижнего предела численности, но способ-
ных взрывоопасно увеличивать свою плотность. Тип L-стратегии 
характеризуется наличием популяций с резкими изменениями 
численности. Особенность этих популяций в том, что они неста-
бильны и выживают благодаря механизмам быстрого вегетатив-
ного роста, обеспечивающий «взрыв» численности в благоприят-
ный период времени. 

Для оценки функциональных различий D.Tilman [1991] выдви-
гает идею о том, что выживание растений является следствием их 
способности захватывать ресурсы.  

P.Keddy [1992b] рассматривает участие вида в сообществе и 
экосистеме. В качестве основных характеристик они используют 
видимые значения веса, размеров, числа элементов и их соотно-
шения, которые выявляются скринингом признаков.  
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Наибольшее развитие в русской фитоценологии получил под-
ход, основанный на выявлении разнообразных адаптивных меха-
низмов видов, обеспечивающих доминирование в фитоценозах 
[Высоцкий, 1915; Пачоский, 1917; Ильинский, 1921]. 

Одной из наиболее разработанных теорий для выделения функ-
циональных типов растений является система Раменского-Грайма 
[Раменский, 1935, 1938; Grime, 1979; Grime et al., 1988; 1997].  

В 30-е годы Л.Г.Раменский, ввел понятие «биоценотические 
типы» растений: виоленты, патиенты и эксплеренты [цит. по: Ра-
менский, 1971]. Р.Уиттекером [1980] и J.P.Grime [1979] в конце 
70-х независимо переоткрыли типы стратегии Раменского. Дан-
ная система стратегий растений была названа системой Раменско-
го-Грайма, в ней используются приоритетные русские названия 
первичных стратегий, и ставшее общепринятым обозначение 
Д.Грайма (C, S, R) — в соответствии с первыми буквами англий-
ских названий типов стратегии Раменского (competitors, stress-
tolerators, ruderals). 

Л.Г.Раменский в своей работе делает акцент на фитоценотипы. 
При выделении фитоценотипов Раменский делает упор, на выяв-
ление в них видов, различающихся своим поведением. Концепция 
«ценобиотических типов» Л.Г.Раменского свое дальнейшее раз-
витие получила в работах Работнова [1975] и Миркина [1983]. 
Б.М.Миркин, вслед за Т.А.Работновым, в своей «синтетической» 
системе типов стратегий подразделяет патиентов на экотопиче-
ские и фитоценотические, а эксплерентов — на типичные и лож-
ные. Типы стратегий Грайма являются эколого-ценотическими и 
применяются к широкому спектру эколого-ценотических ситуа-
ций [Заугольнова и др., 1988]. Работы Грайма имеют богатый и 
разнообразный фактический материал, в том числе и из области 
экологической физиологии [Юрцев, 1986]. 

По мнению В.И.Василевича [1987], выделение каких-то дру-
гих основных стратегий, кроме тех, которые выделяли Раменский 
и Грайм, совершенно не оправдано. 

Таким образом, большинство авторов считают, что при опре-
делении типа стратегии растений необходимо использовать, как 
можно больше признаков: биоморфологических, физиологиче-
ских и биохимических. 
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J.P.Grime [1974, 1977, 1979] выдвинул концепцию типов пер-
вичных экологических стратегий растений (конкурентной, руде-
ральной и стресс-толерантной). По J.P.Grime экологическая стра-
тегия — это совокупность сходных или аналогичных генетиче-
ских характеристик, широко распространенных среди видов и 
популяций, и позволяющих проявлять им сходство в соответст-
вующих экологических условиях. Стратегии адаптации меняются 
в течение онтогенеза особи, в связи с чем были выделены типы 
«вегетативных» (для взрослых растений) и «регенеративных» 
стратегий для семян и проростков. 

Т.А.Работнов [1992] предложил рассматривать не столько три 
первичных типа, сколько три стратегических качества растений — 
виолентности, патиентности и эксплерентности, нам думается, 
что это представление более верно.  

J.Р.Grime [1977] считает, что образование биомассы растений в 
любых биотопах ограничена: стрессы — (водный дефицит, не-
достаток элементов минерального питания и т.д.) и нарушения 
(вытаптывание, пожары, поедание животными, сезонные полевые 
работы, паводки и т.д.) и конкуренция, обостряющаяся в условиях 
отсутствия стрессов и нарушений. 

На основе своих исследований J.Р.Grime [1979] выделяет три 
типа стратегии растений: конкуренты-С, рудералы-R, стресс-
толеранты-S, которые поселяются в различных местах обитания, 
и имеют к ним определенные адаптивные механизмы. 

Конкуренты-С (силовик, лев), характеризуется высокой биоло-
гической продуктивностью, доминируют в сообществах, поселя-
ются в благоприятных местах обитания.  

Рудералы-R (сорный, «шакал») обитают в местообитаниях с 
частыми нарушениями, достаточно богатых, имеют высокую ско-
рость роста, образуют большую массу плодов и семян, экологи-
чески пластичны. 

Стресс-толеранты-S («выносливец», «верблюд») — способны 
к росту в условиях стресса. Они экономно используют ресурсы, 
медленно растут. 

Представления J.Р.Grime [1979, 1988] о первичных типах стра-
тегии получили дальнейшее развитие в работах Т.А.Работнова 
(1985, 1992) и Б.М.Миркина (1981, 1983, 1991). 
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Кроме видов с первичными типами стратегии Грайм выделяет 
виды с вторичными стратегиями, т.е. виды, обладающие пластич-
ностью адаптивных механизмов, а значит стратегии. Он выделяет 
следующие группы видов с вторичной стратегией CR-стратеги 
(конкуренты-рудералы), SR-стратеги (стресс-толеранты-рудералы), 
CS-стратеги (конкуренты-стресс-толеранты) и CSR-стратеги (сме-
шанный тип экологической стратегии). 

Граймом с сотрудниками были экспериментально определены 
типы экологических стратегий более 200 видов растений и изуче-
ны их физиологические особенности (Grime et al., 1988), что лег-
ло в основу крупномасштабной исследовательской программы 
(Integrated Screening Programme) флоры Британских островов.  

Исследования показали, что конкуренты более реактивно реа-
гировали на повышение концентрации СО2 в атмосфере, чем рас-
тения с S- и R-стратегиями (Hunt et al., 1991, 1993). Это должно 
привести к изменению конкурентных взаимоотношений и видо-
вого состава экосистем при существующей тенденции увеличе-
ния концентрации СО2. 

Грайм разработал количественные методы для определения 
типов экологической стратегии растений и предложил графиче-
скую модель, демонстрирующую соотношение различных типов 
экологической стратегии [Grime, 1974, 1979].  

Таким образом, система Раменского-Грайма приближается к 
естественной классификации, является «одним из высших дости-
жений современной науки о растительности и являет собой при-
мер открытой системы, которая может дополняться новыми дан-
ными» [Миркин, 1985; Миркин, Наумова, 2005]. 
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Глава 2 
ПОЧВЕННО-КЛИМАТИЧЕСКИЕ УСЛОВИЯ  

РАЙОНА ИССЛЕДОВАНИЯ 
 
 
Нижневартовский район расположен в средней части Западно-

Сибирской равнины, в Ханты-Мансийском автономном округе 
(ХМАО), между 59º и 63º северной широты и 75º и 86º восточной 
долготы. Район занимает наибольшую площадь в ХМАО — 118,5 
тыс. км2 [Лезин, Тюлькова, 1994; Экология …,1997; Состояние …, 
2003, 2006]. 

Рельеф большей части района плоский, с абсолютными отмет-
ками высот 32—170 мБС и перепадами высот 1—5 м. Территория 
имеет развитую гидрографическую сеть. Реки и ручьи, как прави-
ло, берут свое начало из болот. Продолжительность срока стояния 
паводковых вод на реках достигает в отдельные годы до 3-х меся-
цев, что служит причиной затопления и подтопления прилегаю-
щих территорий. Характерной особенностью рельефа, является 
чередование относительно приподнятых, часто заболоченных, 
водораздельных пространств и речных долин. В районе распро-
страненны следующие основные типы экосистем: лесные, луго-
вые, болотные и водные. Среди болотных ландшафтов господ-
ствуют выпуклые кустарничково-сфагновые (рямовые) (прил. 1) 
болота [Овечкина, Шор, 2002; Природа …, 2007]. 

2.1. Климат 

Климат района континентальный с довольно продолжительной 
суровой зимой, ветрами и коротким, умеренно теплым летом. 
Суммарная солнечная радиация составляет в среднем 350 
кДж/см2 в год. Продолжительность солнечного сияния 1700—
1800 час в год. Годовой радиационный баланс положительный 
(110 кДж/см2) [Лезин, Тюлькова, 1994]. 

Западный перенос атлантических воздушных масс и влияние 
континента являются основными климатообразующими фактора-
ми территории Нижневартовского района. В связи с воздействием 
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этих факторов здесь наблюдаются сильные ветры и большая из-
менчивость погоды во все времена года. 

Существенное влияние на изменчивость погоды оказывает от-
крытость территории с севера и юга и близость Арктики. Равнин-
ный рельеф способствует беспрепятственному проникновению с 
севера на юг в течение всего года холодных арктических воздуш-
ных масс, а также свободному мощному выносу летом прогретого 
континентального воздуха из Казахстана и Средней Азии. Втор-
жение арктического воздуха чаще наблюдается в начале и в конце 
лета и сопровождается поздними весенними и ранними осенними 
заморозками. В зимнее время года здесь преобладают западные, 
юго-западные и южные ветры, летом — северные и северо-
западные. Средняя годовая скорость ветра 2—5 м/с, средние ме-
сячные скорости изменяются в пределах 1,8—5,9 м/с. Наимень-
шие скорости отмечаются в июле-августе, а также в середине зи-
мы [Овечкина, Шор 2002; Состояние …, 2003]. 

Среднегодовая температура колеблется от –3,1° до –5,2°С. 
Средняя температура января составляет –22,4°С, июля — 
+17,2°С. Продолжительность безморозного периода 100—105 
дней, продолжительность устойчивых морозов — 150—170 дней 
[Справочник …, 1965; Состояние…, 2006]. Среднегодовое коли-
чество осадков 400—500 мм. Основное их количество (70—75%) 
выпадает в июле-августе. Испаряемость около 350 мм, гидротер-
мический коэффициент (отношение количества испаряемости к 
количеству выпавших осадков) — 1,7. Число дней с осадками 
175—189. Почти 30% годовой нормы осадков выпадает в виде 
снега. 

Снежный покров появляется в первой декаде октября. В от-
дельные годы снег может выпадать уже в сентябре. Устойчивый 
снежный покров образуется в среднем в третьей декаде октября. 
Наиболее интенсивный рост высоты снежного покрова происхо-
дит в период со второй половины ноября до начала января. В ян-
варе-феврале рост снега ослабевает. Максимальной высоты (в 
среднем 60—70 см) снежный покров достигает в третьей декаде 
марта — к периоду снеготаяния и держится в среднем 190—210 
дней — до середины мая. Запас воды составляет 120—140 мм 
[Башлаков, 1983]. 
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2.2. Почвы 

В условиях средней тайги выделены два типа наиболее рас-
пространенных почв: таежно-поверхностно-глеевые и подзоли-
стые (прил. 2) [Атлас …, 1971]. 

А.И.Шепелев [2007] приводит систематический список видов 
почв, развитых на территории Нижневартовского, Сургутского и 
Нефтеюганского административных районов Ханты-Мансийского 
автономного округа, в зоне тайги Западной Сибири. 

I. Почвы со свободным внутренним дренажом профиля: 
— подзолы и подзолистые почвы. 
II. Почвы с затрудненным внутренним дренажом: 
— дерново-элювиально-глеевые; 
— дерново-глееватые; 
— дерново-глеевые. 
III. Почвы пониженных недренируемых участков: 
— торфянисто-глеевые; 
— торфяно-глеевые; 
— торфяно-перегнойно-глеевые; 
— торфянисто-глеевые длительно-сезонно-мерзлотные. 
IV. Аллювиальные почвы: 
а) поймы реки Обь (слоистые, дерново-слоистые, лугово-бо-

лотные и торфяно-болотные); 
б) пойм малых таежных рек (торфяники с многолетней мерз-

лотой, торфянисто- и торфяно-глеевые). 
Причина столь резкого генезиса почв на изученной территории 

связана с обилием атмосферных осадков, суровостью термиче-
ского режима, качество различных почво-грунтов, что определяет 
пространственную неравномерность поведения почвенной влаги. 
Показано, что влага может быстро просачиваться по вертикали 
(промывание) и существует латеральный поверхностный водный 
сток (неглубокое проникновение). 

Почвы свободного дренажа расположены, в основном, на поро-
дах легкого гранулометрического состава. В связи с этим в услови-
ях избыточного увлажнения они не подвергаются переувлажнению. 

Вторая группа почв, формируется на глинистых и суглинистых 
отложениях, в них интенсивно развиваются процессы оглеения 
[Шепелев, 2007]. 
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Таким образом, формирование различных почв на изученной 
территории связано с обилием атмосферных осадков, темпера-
турным режимом, особенностью биоты, в том числе небольшим 
разнообразием растений, промерзанием почвенного профиля в 
зимний период, наличием длительной сезонной мерзлоты. 

Отличительной особенностью почвенного покрова является 
широкое распространение полуболотных и болотных почв, при-
уроченных к плоским заболоченным пространствам. Это проис-
ходит из-за слабой дренированности территории, тяжелого меха-
нического состава почвообразующих пород и атмосферного пере-
увлажнения [Караваева, 1973; Даянова, Гребенюк, 2003; Кулиж-
ский, Рудой, 2005]. 

Таким образом, в северотаежной части района распространены 
глеево-подзолистые почвы с мощным торфянистым горизонтом. 
Типично подзолистые почвы имеют здесь ограниченное распро-
странение и формируются только на песчаном субстрате в пойме 
рек. Подзолистые песчаные почвы развиваются под светлохвой-
ной тайгой на дренируемых приречных участках и междуречьях. 

Почвенный покров среднетаежной части территории пред-
ставлен: подзолистыми почвами (на наиболее дренированных 
участках подзолисто-болотными, занимающими водораздельные 
пространства), и торфяно-болотными почвами олиготрофных гря-
дово-мочажинных болот. 

2.3. Растительность 

Территория района характеризуется развитием лесных и бо-
лотных ландшафтов (прил. 3).  

Растительный покров северотаежной подзоны представлен ле-
сами и болотами. Леса развиты на повышениях, увалах, гривах, 
выровненных хорошо дренированных участках, с глеево-
подзолистыми почвами. В таких условиях формируются сосно-
вые беломошные, бруснично-беломошные и беспокровные леса, 
редкостойные лиственничные или елово-сосновые с лиственни-
цей лишайниковые леса. В кустарничковом ярусе встречается 
брусника, голубика, черника, в моховом покрове господствуют 
лишайники из рода кладония. На пониженных, более увлажненных 
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участках широко распространены лиственнично-елово-сосновые, 
долгомошные и сфагновые леса. На подзолисто-болотных и тор-
фяно-болотных почвах, формирующихся в условиях постоянного 
избыточного увлажнения, произрастают сосновые сфагновые ле-
са. Деревья здесь угнетенные, низкобонитетные, в нижних ярусах 
преобладают сфагновые мхи, багульник, кассандра [Природа, 
2007]. 

В подзоне средней тайги дренированные участки сухих песча-
ных увалов, приречных грив с типичными подзолистыми почвами 
покрыты сосновыми беломошными лесами, замещающимися по 
более пониженным и влажным участкам сосняками бруснично-
зеленомошными, чернично-зеленомошными, мелкотравно-зеле-
номошными. К повышениям («материкам»), сложенным суглини-
стыми отложениями, приурочены темнохвойные елово-сосновые, 
сосново-елово-пихтовые зеленомошные и травяные леса. По га-
рям и вырубкам широко распространены заболоченные леса: дол-
гомошные и сфагновые, в долинах малых рек и ручьев — травя-
но-болотные [Лапшина, 2003]. 

2.4. Сфагновые болота верхового типа 

Заболоченность территории в подзоне средней тайги около 
40—70%, общая площадь болот около 7 млн. га (прил. 4). Преоб-
ладают сфагновые болота верхового типа.  

Основные причины болотообразовательного процесса: исклю-
чительная равнинность территории, превышение осадков над ис-
парением, длительное сохранение сезонной мерзлоты и геологи-
ческое прошлое территории, от которого сохранилось большое 
количество послеледниковых озер — очагов заболачивания. Та-
ежные болота характеризуются постоянным застойным увлажне-
нием и нарастанием торфа (прил. 5). Влажность торфа достигает 
более 90%. Он плохо аэрируется. Тепло слабо проникает вглубь 
торфяной толщи (суточные колебания температуры почти не ощу-
щаются уже на глубине 25 см) [Денисенков, 2000; Лисс, 2001].  

Бореальные (таежные) болота различаются по происхожде-
нию, положению на рельефе, условиям питания, структуре и ди-
намике. Особенно типичны верховые сфагновые болотно-озерные 
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комплексы (грядово-мочажинно-озерковые и грядово-мочажин-
ные болота) и сосново-кустарничково-сфагновые болота (зани-
мают небольшую площадь, но встречаются довольно часто). 

Сосново-кустарничково-сфагновые болота встречаются вблизи 
небольших бессточных котловин или на плоских понижениях 
рельефа. Залежь торфа мелкая (50—120 см), с глубины 50 см — 
мерзлая. Поверхность болота ровная, слегка волнистая с мелкими 
сфагновыми буграми высотой 30—40 см [Состояние окр…, 2006]. 

Высота древостоев (от 12 до 16 м), а также средний диаметр 
(14—20 см) — сильно различаются, т.к. такие леса состоят из де-
ревьев различного возраста. В примеси единично присутствует 
береза пушистая, реже сосна сибирская, ель сибирская различно-
го возраста. Сомкнутость крон составляет — 0,3—0,4. 

Подрост, состоящий из сосны обыкновенной, березы пуши-
стой и сосны сибирской — небольшой, чаще групповой, приуро-
чен обычно к небольшим повышениям. 

Разновозрастной древостой свидетельствует о постепенной 
замене поколений в возрастной динамике заболоченных сосняков. 
Насаждения нередко подвергаются пожарам. В тех случаях, когда 
в засушливые годы возникают пожары, на месте их могут форми-
роваться насаждения одного поколения. Кустарников нет. 

Травяно-кустарничковый ярус состоит из осок шаровидной, 
волосистоплодной, пушицы влагалищной, клюквы болотной, 
мирта болотного, багульника болотного, морошки, голубики. В 
более увлажненных и более пониженных участках преобладают 
осока сероватая, хвощ топяной. 

В краевой полосе обильно развиты береза карликовая, багуль-
ник болотный, кассандра, голубика высотой 0,6—0,8 м (покры-
тие — 30%), к центральной части кустарничковый покров стано-
вится менее обильным (покрытие — 10—15%), высота снижается 
до 0,3—0,4 м. На сфагновых повышениях небольшими группами 
встречаются морошка, брусника, водяника, ивы черниковидная и 
лопарская. 

В моховом покрове преобладают сфагновые мхи с проектив-
ным покрытием до 95%, пятнами встречается кукушкин лен 
(Лисс, 2001). 
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Глава 3 
МЕТОДИЧЕСКИЕ ПОДХОДЫ  

И ОБЪЕКТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ 
 
 
Исследования проводили с 2001—2006 гг., в период активной 

вегетации болотных растений на территории Нижневартовского 
района (конец июня, июль месяц), в 20 км от п.Высокого 
(прил. 6). Описание сообщества верхового болота проводили по 
стандартной методике [Раменский, 1971; Нешатаев, 1987]. Все 
определения вели в солнечную погоду. Средняя температура воз-
духа составляла (+26—28ºС), почвы на глубине 30 см — (+12—
14ºС); рН болотной воды — 3,7.  

3.1. Характеристика верхового болота 

Сообщество верхового болота представлено сосново-кустар-
ничково-сфагновой ассоциацией (Sphagnetum pinetofruticulosum) 
и относится к классу верховых болот Oxycocco-Sphagnetea Br.-Bl. 
et Tx. 1943, порядку Sphagnetalia magellanici Kastn. et Floss 1933, 
союзу Oxycocco-Empetrion hermaphroditici Nordh. 1936 [Боч, Сма-
гин, 1993]. Рельеф выположенный, грядово-мочажинный. Почвы 
торфяно-глеевые с торфяным слоем до 1—2 м. 

Древесный ярус сильно разреженный, не выражен — сомкну-
тость всего 0,1—0,2, представлен в основном сосной обыкновен-
ной с небольшой примесью сосны сибирской и березы пушистой. 

Проективное покрытие травяно-кустарничкового яруса 40—
45%. Распределение яруса имеет мозаичный характер; выделяют-
ся небольшие повышения — сфагновые подушки, где доминан-
тами выступают кустарнички, а на выположенных понижениях 
преобладают травяные виды растений. 

Моховой ярус мощно развитый, проективное покрытие со-
ставляет 100%. Доминирующим видом среди сфагновых мхов 
является Sphagnum angustifolium, высокое покрытие имеют 
Sphagnum majus, Sph. fuscum, Sph teres, Sph. Squarrosum. По не-
большим повышениям встречаются Polytrichum commune и Poly-
trichum strictum, Pleurozium Schreberri. 
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3.2. Объекты исследований 

В качестве объектов исследования использовали 12 видов 
растений, в основном доминанты и эдификаторы верхового боло-
та, относящиеся к разным жизненным формам (ЖФ) (табл. 1; 
прил. 7—19).  

Таблица 1 

Список изученных видов растений Нижневартовского района  
и их эколого-биологическая характеристика 

Название вида № русское латинское Семейство ЖФ1 ЖФ2 

1 Подбел  
многолистный Аndromeda polifolia L. Вересковые  

(Ericaceae) Кч ВКБ 

2 Мирт  
болотный 

Chamaedaphne  
calyculata L. 

Вересковые  
(Ericaceae) Кч ВКБ 

3 Клюква  
болотная Oxycoccus palustris L. Вересковые  

(Ericaceae) Кч ВКБ 

4 Багульник  
болотный Ledum palustre L. Вересковые  

(Ericaceae) Кч ВКЭ 

5 Голубика Vaccinium uliginоsum L. Вересковые  
(Ericaceae) Кч ЛЗК 

6 Береза  
карликовая Betula nana L. Betulaceae  

(Березовые) Кч ЛЗК 

7 Пушица  
влагалищная Eriophorum vaginatum L. Осоковые  

(Cyperaceae) ТОМ Т.уз. 

8 Осока  
шаровидная Сarex globularis L. Осоковые  

(Cyperaceae) ТОМ Т.уз. 

9 Осока  
пузырчатая Сarex vesicaria L. Осоковые  

(Cyperaceae) ТОМ Т.уз. 

10 Морошка  
приземистая Rudus chamaemorus L. Розоцветные  

(Rosidae) ТДМ Т.ш. 

11 Сосна  
обыкновенная Pinus sylvestris L. Сосновые  

(Pinaceae) Дер. Дер. 

12 Сосна  
сибирская Pinus sibirica L. Сосновые  

(Pinaceae) Дер. Дер. 

Примечание: ЖФ1 жизненная форма [Горчаковский и др., 1994]: Кч — кус-
тарнички, Дер. — деревья, ТОМ — травянистее однодольные многолетники, 
ТДМ — травянистые двудольные многолетники; ЖФ2 [Прокопьев, 2001]: ВКБ — 
вечнозеленые кустарнички брусничного типа, ЛЗК — летне-зеленые листопадные 
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кустарнички, Т.уз. — травы с узкими свернутыми и складчатыми листьями, 
ВКЭ — вечнозеленые кустарнички эрикоидного типа, Т.ш. — травы с широкими 
толстыми жестковатыми листьями. 

В своей работе мы используем классификацию флоры сфагно-
вых болот по ЖФ [Прокопьев, 2001], согласно которой растения 
(табл. 1) под номерами: 1—3 относятся к вечнозелёным кустар-
ничкам брусничного типа; 4 — к вечнозелёным кустарничкам 
эрикоидного типа; 5—6 к летне-зелёным листопадным кустар-
ничкам; 7—9 к травам с длинными узкими складчатыми или 
свёрнутыми листьями; 10 — к травам с широкими толстыми же-
стковатыми листьями; 11—12 к деревьям. 

3.3. Методы исследований 

Для изучения общей биологической продуктивности растений, 
структуры биомассы отдельных органов и биохимических иссле-
дований использовали 5—15 экземпляров каждого вида. Все оп-
ределения проводили в 7 кратной биологической повторности. 

Листья у кустарничков для исследования отбирали со среднего 
яруса, у трав из средней части растения, у деревьев из средней 
части кроны южной стороны. В среднем возраст деревьев — 17—
20 лет. Возраст деревьев определяли на основе анатомических и 
морфологических признаков по методикам А.А.Корчагина [Поле-
вая геоботаника, 1960]. 

Идентификацию типов экологических стратегий у изученных 
болотных видов растений проводили на основе дискриминантно-
го анализа [«Факторный, дискриминантный и кластерный ана-
лиз», 1989], используя количественные показатели структуры 
биомассы [Hills et al., 1994]. 

3.3.1. Морфологические характеристики растений 

При изучении структуры биомассы растения очищали от поч-
вы и расчленяли на отдельные органы. Определяли сырую и 
сухую биомассу надземных и подземных органов, площадь лис-
товой поверхности (S, см2). Для изучения сухой биомассы органы 
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растений высушивали в термостате при 90º до воздушно-сухого 
состояния. Показатели сухой биомассы были использованы для 
расчета интегральных морфологических индексов, отражающих 
отношение массы отдельных органов к массе целого растения 
(Иванов, 2001) — LMR (доля листьев), RMR (корней), SMR 
(стеблей), GMR (генеративных органов), LAR (отношение S ли-
стьев/m растения), SLA (S единицы массы листьев). 

Площадь листьев определяли весовым методом [Третьяков, 
1982]. Для этого вырезали контур листовой пластинки из ровной 
по толщине бумаги и взвешивали на электронных весах (с точно-
стью до 0,01). Одновременно из такой же бумаги вырезали квад-
рат, площадью 100 см2 (10×10 см), и также определяли его массу. 
Площадь исследуемого листа находили по формуле: 

S = a × C / b, где а — масса контура листа, мг; b — масса квад-
рата бумаги, мг; С — площадь квадрата бумаги, см2. 

3.3.2. Методы изучения водообмена,  
фотосинтеза, содержания пигментов и дыхания 

Водный режим 

Содержание воды в органах, степень открытия устьиц изучали 
в течении дня в 8, 10, 12, 14, 16 и в 18 часов. Интенсивность 
транспирации определяли методом быстрого взвешивания [Мед-
ведев и др., 1996].  

Водоудерживающую и водопоглощающую способность — по 
времени завядания срезанных листьев [Полевой и др. 2001]. 

Для опыта отбирали по 25—30 здоровых, полностью развер-
нувшихся листьев, имеющих одинаковое местоположение на рас-
тениях. В лаборатории из листьев каждого вида брали шесть на-
весок (0,5—1 г), в каждую включали средние части трех-четырех 
листьев. Пробы листьев раскладывали последовательно на сетки, 
которые помещали в термостат, где устанавливали постоянную 
температуру воздуха 20—25°С. Для поддержания стабильной 
влажности воздуха на дно термостата помещали кюветы с насы-
щенным раствором хлористого кальция. Время завядания выби-
рали экспериментально, исходя из того, чтобы листья теряли не 
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менее 50% от исходной массы. После завядания все листья снова 
взвешивали, три навески помещали в бумажные пакеты и высу-
шивали при 105°С 3 часа, после охлаждения в эксикаторе повтор-
но взвешивали. 

Листья трех оставшихся навесок опускали в пробирки с 2—3 
мл воды, которые помещали во влажную камеру на 3 ч. После 
этого листья вынимали из пробирок, обсушивали фильтровальной 
бумагой и взвешивали. 

Водоудерживающую способность (А) определяли по остав-
шейся после завядания воде и рассчитывали по формуле: 

А = b – c / a – c × 100%, где а, b — сырая масса листьев до (а) и 
после (b) завядания, с — сухая масса листьев. 

Водопоглощающую способность (В) определяли по количест-
ву воды, которое растения способны поглотить при регидратации 
после глубокого обезвоживания и рассчитывали по формуле: 

В = у – k / х – k × 100%, где х, у — сырая масса листьев исход-
ная (х) и при регидратации после завядания (у), k — сухая масса 
листьев. 

Определение свободной и связанной воды проводили по мето-
дике Н.А.Гусева [Миллер, 1973]. 

Навеску — 0,15 г исследуемых листьев помещали в 1,5 мл рас-
твора сахарозы (30%) на 2 часа. 3а это время свободная вода пе-
реходит в раствор сахарозы. Снижение концентрации раствора 
сахарозы определяли при помощи рефрактометра. Прочно свя-
занная вода с высокополимерными соединениями клетки остается 
в листьях. В параллельной навеске определяли общее количество 
воды в листьях (в % от сырой массы навески), а по разности меж-
ду количеством общей воды и свободной находили содержание 
связанной воды. 

Фотосинтез и дыхание 

Определения вели газометрическим методом с помощью ин-
фракрасного газоанализатора Infralit III (Германия) со шкалой 0—
0,1%, определяли скорость СО2-газообмена листьев растений. 
В камере, где находились листья растений, автоматически под-
держивалась концентрация СО2 в пределах от 0,045 до 0,055%. 
В результате на ленте самописца получали кривообразную кри-
вую, по которой автоматически определялось Δt — время убыли 
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концентрации СО2 (0,055—0,045) в процессе фотосинтеза. По-
скольку объем камеры и плотность СО2 постоянны, то единствен-
ной переменной при определении фотосинтеза является время Δt. 
Формула СО2 для расчета скорости газообмена имеет вид Р = 220/ 
Δt, мг СО2 ч-1 м -2 посева [Гавриленко, Жигалова, 2003]. 

Для определения скорости суммарного дыхания (∑R) (фото-
дыхание в величину не входит) отключали автоматическую пода-
чу СО2 в камеру и после того, как концентрация в камере умень-
шалась до 0,02—0,03%, выключали свет. В результате протекания 
окислительных процессов в камере возрастала концентрация СО2. 
Дифференцируя эту кривую, получали скорость дыхания для оп-
ределенных интервалов времени. Для этого кривую делили на 
10—11 линейных участков и определяли разность концентраций 
Δс на концах каждого участка и время изменения концентрации 
Δt. Расчет скорости дыхания производили по формуле [Мурей, 
Величков, 1981]: 

∑R = Δ с / Δ t × 44000, мг СО2 ч -1 м -2 
Кинетику дыхания измеряли в течение 1,5 ч после выключения 

света. Диапазон концентраций СО2 от 0,03 до 0,08% почти не ока-
зывал влияния на активность окислительных процессов у расте-
ний [Мурей, Величков,1981]. Зависимость скорости дыхания от 
времени для каждого эксперимента строили по 10—11 точкам. 

Выявленные ∑Rmax листьев растений на свету (или сразу после 
выключения света) складывали с Р и в сумме получали значения 
Р' — истиннoгo фотосинтеза за минусом фотодыхания. 

Фотосинтетические пигменты 

Для извлечения фотосинтетических пигментов брали 0,15 г 
материала, который представлял собой среднюю пробу из измель-
ченных листовых пластинок с удаленными крупными листовыми 
жилками, собранных с разных растений, и экстрагировали 10-ю 
миллилитрами 85%-го ацетона, затем фильтрат доводили в мер-
ной колбе до отметки 25 мл. 

Количественное определение содержания пигментов проводи-
ли спектрофотометрическим методом на приборе — SPECORD 
30 (Analytik jena —Германия). Оптическую плотность раствора 
экстракта определяли при λ = 663 нм (хлорофилл а), λ = 644 нм 
(хлорофилл b), λ = 452,5 нм (сумма каротиноидов). Концентрацию 
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хлорофиллов (СаСb) и каротиноидов (Скар) рассчитывали по фор-
муле Реббелена [Гавриленко, Жигалова, 2003]: 

Са = 10,3 × D663 – 0,918 × D644 
Сb = 19,7 × D644 – 3,87 × D663 
Са+b = 6,4 × D663 + 18,8 × D644 

Скар. = 4,75 × D452,5 – 0,226 × С а+b 
где Dx — оптическая плотность раствора при λ = Х, С а+b — сум-
марная концентрация хлорофиллов а и b. 

Содержание фотосинтетических пигментов в исследуемом 
объекте с учетом объема вытяжки и массы навески растительного 
материала рассчитывали по формуле [Фаттахова, 1987]: 

А = V × C / P ×1000, где С — концентрация пигмента (мг/л), 
V — объем вытяжки (мл), Р — навеска растительного материала 
(грамм), А — содержание фотосинтетического пигмента в расти-
тельном материале (мг/г сырой массы). 

Величину пигментов светособирающих комплексов и реакци-
онных центров в хлоропластах расчитывали на основе данных по 
содержанию хлорофиллов b и общего содержания пигментов в 
листьях изученных растений по методике, предложенной Thorn-
ber J.P. (1975), Kura-Hotta M., Saton K. и Katoh S (1987). 

3.3.3. Биохимический анализ растений 

Для биохимического анализа брали листья, завершившие свой 
рост. Среднюю пробу листьев с 10—15 растений фиксировали 
при 125ºС и досушивали при 75ºС в термостате. 

Содержание общего азота определяли методом Къельдаля 
[Медведев, 1996]. Навеска сухого вещества составляла 0,3 грам-
ма. Серную кислоту (плотностью 1,84 г/мл) добавляли из расчета 
3 мл на 0,1 грамм сухого материала. 

Для расчета общего азота в растительном материале использо-
вали формулу: 

Х = 0,28·V·(Y1T1 – Y2T2) / (A·P), 
где Х — содержание азота в сухом веществе, мг/г; Y1 — количе-
ство 0,02 н. серной кислоты, помещенной в приемную колбу, мл; 
Y2 — количество 0,02 н. гидроксида натрия, израсходованного на 
титрование, мл; T1, T2, — поправочные коэффициенты к титру 
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кислоты и щелочи соответственно; 0,28 — количество азота (мг), 
которое связывается в виде сульфата аммония 1 мл 0,02 н. серной 
кислотой; А — объем исследуемого раствора, взятого для отгон-
ки, мл; Р — навеска растительного материала, взятого для сжига-
ния, г; V — объем раствора в мерной колбе (после озоления), мл 
[Медведев, 1996]. 

Нитратный азот определяли в водном экстракте (30 мин., на 
водяной бане) с добавлением 5% раствора салициловой кислоты в 
Н2SO4 и 4% NaOH, на приборе КФК-2 (Россия) [Медведев, 1996]. 

Массу золы определяли после сжигания навески растительно-
го материала в муфельной печи при 550оС в течении 8 часов [Фи-
липпович, 1982]. 

Растворимые сахара экстрагировали из растительного мате-
риала 80% этанолом двукратно при 40оС. После центрифугирова-
ния раствор использовали для определения суммы растворимых 
сахаров (фруктозы, сахарозы и глюкозы), остаток подвергали ки-
слотному гидролизу (3% соляной кислотой) для отделения не-
структурных полисахаридов. Количественное определение рас-
творимых сахаров и неструктурных полисахаридов проводили 
методами тонкослойной хроматографии и колориметрическим 
методом с антроном КФК-2 (Россия) [Филиппович, 1982]. 

Зольные элементы определяли атомно-адсорбционным мето-
дом анализа [Методика…, 1998]. Пробоподготовку для проведе-
ния анализа осуществляли по стандартной методике. Образцы 
растительной массы фиксировали при 125ºС, досушивали до воз-
душно-сухого состояния (температура 75оС) и измельчали. Сухие, 
измельченные образцы отбирали методом средней пробы до веса 
0,01 г. Затем образцы сжигали в муфельной печи при температуре 
400—500оС в течении 90 минут. После сжигания тигли с золой 
охлаждали и взвешивали. К полученным образцам приливали 
4 мл азотной кислоты (2 моль/л) и 2 мл соляной кислоты (1:1), 
затем проводили разложение в автоклаве XF100, используя мик-
роволновую печь Multiave 3000 фирмы Anton Paar, изменяя мощ-
ность разложения от 800 Ватт (в течении 5 минут) до 1000 Ватт 
(в течении 15 минут), и на завершающей стадии 60 Ватт (в тече-
нии 20 минут). Мощность контролировали с помощью ИК-датчи-
ка ротора. Полученные в результате разложения пробы исследо-
вали на приборе Aanalist 700 фирмы Perkin Elmer.  
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Градуировку прибора проводили в соответствии с рекоменда-
циями, изложенными в МИ 2345-95 «ГСИ. Характеристики гра-
дуировочных средств измерений состава и свойств веществ и ма-
териалов. Методы выполнения измерений с использованием 
стандартных образцов». Содержание элементов в представленных 
образцах рассчитывали по следующей формуле: 

С = S × Vpr / Mnav, где S — показания прибора; Mnav — на-
веска пробы исследуемого образца, г; Vpr — объем анализируе-
мого раствора, мл. 

Углерод определяли сжиганием проб растительного материала 
в струе кислорода в трубчатой печи при температуре 850оС и 
улавливанием продуктов их сгорания, в которых измеряли выде-
лившийся СО2 по его поглощению гидроксидом калия [Посыпай-
ко, 1989]. 

Кадмия во всех исследованных пробах содержится менее 
1 мг/кг (ниже предела обнаружения метода). 

3.3.4. Математические методы  
обработки данных 

Статистическую обработку данных проводили с использова-
нием пакета прикладных программ Statistica 11.5; Excel 2005 из 
пакета Microsoft Office XP. Для оценки различий между разными 
группами видов использовали критерии Стьюдента и Манна-
Уитни [Наследов, 2005]. 

Достоверность различий между растениями разных типов эко-
логических стратегий по изученным параметрам оценивали по 
параметрическому критерию Стьюдента и непараметрическому 
U-критерию Манна-Уитни [Наследов, 2005]. Тесты предназначе-
ны для оценки различий между двумя выборками по уровню ка-
кого-либо количественно измеренного признака и позволяет вы-
явить различия между малыми выборками, когда число образцов 
в группах n1 =3, n2 ≥ 7. 

Для выделения и анализа групп растений с разными свойства-
ми первичных типов ЭС, а также оценки достоверности их разде-
ления был использован дискриминантный анализ. Это стати-
стический метод, позволяющий изучать различия между двумя 
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и более группами объектов по нескольким переменным одновре-
менно [Факторный, дискриминантный и кластерный анализ, 
1989]. Данный метод позволяет ответить на вопросы возможно 
ли, используя данный набор характеристик, отличить одну группу 
объектов от другой, насколько хорошо эти характеристики позво-
ляют провести различие и какие из них наиболее информативны. 
Кроме того, дискриминантный анализ дает возможность класси-
фицировать объекты по принципу максимального сходства. При 
этом вычисляются дискриминантные функции (линейные урав-
нения), зависящие от значений переменных таким образом, что 
появляется возможность отнести каждый объект к одной из 
групп. Программа позволяет так же визуализировать данные пу-
тем проектирования объектов на дискриминантные векторы. 
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Глава 4 
СТРУКТУРА БИОМАССЫ  

РАСТЕНИЙ ВЕРХОВЫХ БОЛОТ 
 
 
Структура биомассы растений представляет собой конечный 

результат распределения ассимилированного в процессе фотосин-
теза углерода по органам растения. Огромное влияние на распре-
деление биомассы в растениях оказывают условия произрастания. 

4.1. Общая характеристика структуры биомассы растений 

Результаты наших исследований показали, что общая биомасса 
растений варьировала от 0,7 г у морошки приземистой до 129,55 г 
у сосны сибирской. Среди изученных видов растений 50% имели 
массу меньше 4 г, биомассу более 29 г имели 3 вида — береза 
карликовая — 29,75 г, сосна обыкновенная — 47,41 г, сосна си-
бирская — 129,55 г (табл. 2). 

Высокая изменчивость массы целого растения сопровождалась 
столь же высоким изменением массы отдельных органов. Сред-
няя общая площадь листьев варьировала у изученных видов от 
11,71 см2 у пушицы влагалищной до 3395,14 см2 у сосны сибир-
ской, при этом у 50% видов она не превышала 80 см2 (табл. 2).  

Таблица 2 

Структура биомассы изученных видов растений верхового болота 

Показатель С.с. С.о. М.б. К.б. П.м. П.в. 
Общая масса,  
г/растение 

129,55 
±18,3 

47,41 
±7,55 

8,33 
±1,42 

1,19 
±0,14 

3,17 
±0,52 

0,78 
±0,14 

Масса генеративных  
органов, г 

3,87 
±0,53 

1,47 
±0,20 

0,34 
±0,24 

0,32 
±0,06 

0,30 
±0,09 

0,07 
±0,02 

Масса стеблей, г 43,10 
±6,06 

23,67 
±2,55 

3,90 
±0,92 

0,22 
±0,06 

0,96 
±0,24 

0,15 
±0,08 

Масса листьев, г 45,69 
±4,88 

17,39 
±4,06 

1,26 
±0,19 

0,41 
±0,08 

0,66 
±0,17 

0,11 
±0,03 

Масса корней, г 36,89 
±7,98 

4,89 
±2,42 

2,84 
±0,75 

0,24 
±0,05 

1,25 
±0,16 

0,46 
±0,15 
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Индекс генеративных  
органов, % 

2,99 
±0,19 

3,13 
±0,42 

4,19 
±3,07 

27,52 
±7,53 

9,70 
±3,36 

8,45 
±1,30 

Индекс стеблей, % 33,30 
±1,57 

50,45 
±4,82 

46,44 
±5,64 

18,05 
±3,25 

30,01 
±4,58 

19,93 
±10,80 

Индекс листьев, % 35,44 
±1,89 

36,54 
±4,95 

15,16 
±1,13 

34,11 
±3,92 

20,59 
±2,54 

14,05 
±2,17 

Индекс корней, % 28,27 
±2,86 

9,89 
±3,76 

34,24 
±7,94 

20,34 
±1,59 

39,69 
±2,27 

57,79 
±8,72 

SLA (S лис/m лис),  
см2/г 

74,34 
±4,21 

20,01 
±4,47 

104,36 
±14,8 

69,29 
±11,20 

79,38 
±5,71 

111,96 
±59,5 

LAR (S лис/m рас),  
см2/г 

26,30 
±1,17 

7,13 
±0,82 

15,71 
±1,68 

23,33 
±2,48 

16,26 
±1,47 

14,89 
±6,46 

S листьев, см2 
3395,1

4 
±39 

336,14 
±55,6 

131,71 
±31,1 

27,86 
±5,52 

51,57 
±10,53 

11,71 
±5,47 

Показатель О.ш. О.п. Б.н. Г. Б.б. М.п. 
Масса генеративных  
органов, г 

0,07 
±0,02 

0,11 
±0,05 

0,50 
±0,30 

0,26 
±0,08 

0,75 
±0,26 

0,05 
±0,01 

Масса стеблей, г 0,61 
±0,08 

0,49 
±0,13 

14,59 
±3,03 

6,64 
±4,50 

3,66 
±0,38 

0,11 
±0,04 

Масса листьев, г 0,59 
±0,07 

0,48 
±0,11 

5,04 
±1,58 

2,56 
±1,49 

2,91 
±0,57 

0,42 
±0,07 

Масса корней, г 1,71 
±0,03 

0,66 
±0,17 

9,62 
±1,77 

6,60 
±4,70 

2,46 
±0,78 

0,13 
±0,06 

Общая масса,  
г/растение 

2,98 
±0,14 

1,74 
±0,16 

29,75 
±5,97 

16,06 
±10,57 

9,78 
±1,36 

0,70 
±0,12 

Индекс генеративных  
органов, % 

2,34 
±0,57 

6,35 
±2,68 

1,59 
±0,68 

3,15 
±3,43 

7,62 
±2,05 

6,84 
±1,23 

Индекс стеблей, % 20,42 
±1,89 

27,78 
±6,60 

49,02 
±2,42 

40,90 
±3,81 

37,56 
±1,66 

15,27 
±4,11 

Индекс листьев, % 19,77 
±1,92 

27,81 
±7,49 

16,74 
±2,76 

18,18 
±9,60 

29,85 
±4,65 

60,15 
±9,99 

Индекс корней, % 57,47 
±2,34 

38,06 
±8,02 

32,65 
±4,97 

37,77 
±9,08 

24,97 
±6,49 

17,96 
±8,29 

SLA (S лис/m лис),  
см2/г 

135,15 
±17,1 

179,31 
±70,8 

96,44 
±11,04 

128,11 
±34 

65,46 
±12,79 

146,19 
±29,6 

LAR (S лис/m рас),  
см2/г 

26,79 
±4,89 

47,85 
±15,56 

15,71 
±2,23 

21,50 
±6,19 

31,69 
±32,18 

86,39 
±12,52 

S листьев, см2 79,86 
±15,15 

81,57 
±22,42 

482,29 
±143 

341,29 
±247 

186,86 
±29,8 

59,57 
±6,85 
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Примечание: С.с. — сосна сибирская, С.о. — Сосна обыкновенная, М.б. — 
Мирт болотный, К.б. — Клюква болотная, П.м. — Подбел многолистный, П.в. — 
Пушица влагалищная, О.ш. — Осока шаровидная, О.п. — Осока пузырчатая, 
Б.н. — Береза карликовая, Г. — Голубика, Б.б. — Багульник болотный, М.п. — 
Морошка приземистая 

25% из изученных растений имели общую площадь листьев 
более 300 см2. Это такие виды, как сосна обыкновенная, береза 
карликовая, голубика. 

Наибольший вклад в общую массу растений вносили стебли, 
доля которых составляла у большинства видов 30—45% (табл. 2). 
Максимальное значение индекса стебля было 50,45% у сосны 
обыкновенной, минимальное — 15,27% у морошки приземистой. 
Доля подземных органов в структуре биомассы у большинства 
растений составляла 18—40%, при среднем значении — 33%. 
Максимальные значения данного показателя были у пушицы вла-
галищной и осоки шаровидной 57,79% и 57,47% соответственно. 
Полученные нами данные для растений верховых болот несколь-
ко ниже, чем у растений высокогорий Альп (57%) [Korner, Ren-
hardt, 1987] и Кавказа (52%) [Нахуцришвилли, Гамцемлидзе, 
1984], арктической тундры (61%) [Korner, Renhardt, 1987] и круп-
нотравий Сахалина (39%) [Морозов, 1994]. Биомасса листьев у 
большинства видов составляла 20—37% от общей массы расте-
ний. Максимальные значения данного показателя были у морош-
ки приземистой (60,15%), минимальные — у пушицы влагалищ-
ной (14,05%). Генеративные органы вносили небольшой вклад в 
создание общей биомассы растений и у большинства видов их 
доля составляла от 3 до 10%. Высокую биомассу генеративных 
органов в структуре растения имела клюква болотная — 27,52%. 
Низкие значения у березы нана — 1,59%. 

Анализ индекса (SLA) — отношение площади листьев к массе 
листьев показало, что максимальные значения данного индекса у 
осоки пузырчатой — 170,31 см2/г, морошки приземистой — 
146,19%, осоки шаровидной — 135,15%, голубики — 128,11%. 
Низкие значения — 20,01 см2/г отмечены у сосны обыкновенной. 
У 50% изученных видов растений данный показатель не превы-
шал 96 см2/г (табл. 2). 

Отношение площади листьев к массе целого растения (LAR) 
было высоким у морошки приземистой — 86,39 см2/г и низким — 
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у сосны обыкновенной — 7,13 см2/г. У большинства видов (67%) 
показатели LAR составили от 15—27 см2/г (табл. 2). 

По общей биомассе мы не обнаружили достоверных отличий 
между: голубикой и багульником, миртом с голубикой и багуль-
ником; пушицей влагалищной и морошкой приземистой; подбе-
лом многолистным и осокой шаровидной. У большинства видов 
достоверность отличий составляет p<0,001. 

Достоверных различий по SLA и LMR не обнаружено: у мирта 
болотного с пушицей влагалищной и березой карликовой; у пу-
шицы влагалищной с подбелом многолистным и багульником бо-
лотным; у клюквы болотной с багульником болотным; у осоки 
шаровидной с голубикой. У большей части видов достоверность 
отличий составляет p<0,001. 

По площади листьев нет достоверных различий: у голубики с 
миртом болотным, березой карликовой, багульником болотным и 
сосной обыкновенной; у осоки пузырчатой с осокой шаровидной 
и морошкой приземистой; у подбела многолистного с морошкой 
приземистой. 

По морфологическим индексам (GMR, SMR, RMR и LMR) у 
большинства видов болотных растений отмечены достоверные 
различия, кроме мирта болотного с голубикой, у которых отличия 
незначимы. 

Таким образом, анализ биомассы, ее структуры у растений 
верховых болот показал, что биомасса растений, отдельных орга-
нов, а также их индексы значительно варьируют.  

4.2. Структура биомассы у растений разных жизненных форм 

Жизненные формы растений (экобиоморфы) также отличались 
по общей биомассе, массе отдельных органов и значениям мор-
фологических индексов (табл. 3). 

Максимальные значения общей биомассы имели деревья — 
88,48 г/растение и летне-зеленые листопадные кустарнички — 
22,9 г/растение. 

Травы с узкими свернутыми и складчатыми листьями и травы 
с широкими толстыми жестковатыми листьями имели минималь-
ную биомассу. 
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Вечнозеленые кустарнички — брусничного и эрикоидного типов 
занимали промежуточное положение по данному показателю (табл. 3). 

Различия в структуре биомассы у растений разных жизненных 
форм более отчетливо выявляются при сравнении индексов, кото-
рые представляют отношение массы органов к массе целого рас-
тения, выраженные в процентах. 

Таблица 3 

Структура биомассы изученных видов растений  
верхового болота — представителей разных жизненных форм 

Жизненные формы Показатель ВКБ ВКЭ ЛЗК Т.уз. Т.ш. Дер. 
Общая масса,  
г/растение 

4,23 
±3,20 

9,78 
±1,36 

22,90 
±10,89 

1,83 
±0,93 

0,70 
±0,12 

88,48 
±44,70 

Масса стеблей, г 1,69 
±1,71 

3,66 
±0,38 

10,62 
±5,53 

0,41 
±0,22 

0,11 
±0,04 

33,38 
±11,03 

Масса листьев, г 0,77 
±0,39 

2,91 
±0,57 

3,80 
±1,96 

0,39 
±0,22 

0,42 
±0,07 

31,54 
±15,30 

Масса корней, г 1,44 
±1,17 

2,46 
±0,78 

8,11 
±3,76 

0,94 
±0,58 

0,13 
±0,06 

20,89 
±17,55 

Масса генеративных  
органов, г 

0,32 
±0,15 

0,75 
±0,26 

0,38 
±0,24 

0,08 
±0,04 

0,05 
±0,01 

2,67 
±1,30 

Индекс генеративных  
органов, % 

13,80 
±11,28 

7,62 
±2,05 

2,37 
±2,51 

5,71 
±3,08 

6,84 
±1,23 

3,06 
±0,32 

Индекс стеблей, % 31,50 
±12,70 

37,56 
±1,66 

44,96 
±5,21 

22,71 
±7,92 

15,27 
±4,11 

41,87 
±9,54 

Индекс листьев, % 23,29 
±8,58 

29,85 
±4,65 

17,46 
±6,82 

20,54 
±7,27 

60,15 
±9,99 

35,99 
±3,65 

Индекс корней, % 31,42 
±9,53 

24,97 
±6,49 

35,21 
±7,51 

51,11 
±11,54 

17,96 
±8,29 

19,08 
±10,06 

SLA (S лис/m лис),  
см2/г 

84,34 
±18,47 

65,46 
±12,79 

112,28 
±29,3 

142,14 
±58,9 

146,19 
±29,6 

47,18 
±28,49 

LAR (S лис/m рас),  
см2/г 

18,44 
±4,00 

31,69 
±32,18 

18,60 
±5,39 

29,84 
±16,95 

86,39 
±12,52 

16,72 
±9,99 

S листьев, см2 70,38 
±49,06 

186,86 
±29,8 

411,79 
±207 

57,71 
±36,61 

59,57 
±6,85 

1865,6 
±1610 

Примечание: Вечнозеленые кустарнички: ВКБ — брусничного типа, ВКЭ — 
эрикоидного типа; ЛЗК — летне-зеленые листопадные кустарнички; Т.уз. — 
травы с узкими свернутыми и складчатыми листьями; Т.ш. — травы с широкими 
толстыми жестковатыми листьями; Дер. — деревья. 
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Вечнозеленые кустарнички брусничного типа отличались вы-
сокими значениями доли генеративных органов (13,8%), стеблей 
(31,5%) и небольшими значениями доли листьев (23,29%), корней 
(31,42%) по сравнению с другими видами растений. 

Вечнозеленые кустарнички эрикоидного типа имели высокие 
значения индексов стеблей (37,56%) и небольшие значения ин-
дексов генеративных органов (7,62%), листьев (29,85%), корней 
(24,97%), а также SLA (65,46 см2/г) и LAR (31,69 см2/г). 

Травы с широкими толстыми жестковатыми листьями харак-
теризовались высокой долей листьев (60,15%), SLA (146,19 см2/г), 
LAR (86,39 см2/г); низкой долей генеративных органов (6,84%), 
стеблей (15,27%) и корней (17,96%). 

Травы с узкими свернутыми и складчатыми листьями имели 
высокие значения индекса корней (51,11%), SLA (142,14 см2/г); 
низкую долю генеративных органов (5,71%), листьев (20,54%), 
стеблей (22,71%) и LAR (29,84 см2/г). 

Для деревьев характерна высокая доля стеблей (41,87%), низ-
кие значения генеративных органов (3,06%), листьев (35,99%), 
корней (19,08%) и SLA (47,18 см2/г), LAR (16,72 см2/г). 

Летне-зеленые листопадные кустарнички отличались высоким 
индексом стеблей (44,96%), SLA (112,28 см2/г) и низким значени-
ем индекса генеративных органов (2,37%), листьев (17,46%), кор-
ней (35,21%) и LAR (18,6 см2/г). 

У деревьев были максимальные значения: площади листьев — 
1865,64 см2, общей биомассы — 88,48 г и массы отдельных орга-
нов (стебель — 33,38 г, листья — 31,54 г, подземные органы — 
20,89 г, генеративные — 2,67 г) и достоверно различались по этим 
показателям от других групп растений. 

Минимальные показатели: площади листьев (57,71—70,38 см2), об-
щей биомассы (0,7—4,23 г) и массы отдельных органов (стебель 0,11—
1,69 г, листья 0,39—0,77 г, подземные органы 0,13—1,44 г) отмечены у 
трав с широкими толстыми жестковатыми листьями, трав с узкими 
свернутыми и складчатыми листьями и у вечнозеленых кустарничков 
брусничного типа. Промежуточное положение занимали кустарнич-
ки: летне-зеленые листопадные и вечнозеленые эрикоидного типа. 

Достоверные отличия по всем индексам (GMR, LMR, SMR и 
RMR) выявлены между летне-зелеными листопадными кустар-
ничками и вечнозелеными кустарничками эрикоидного типа, 
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а также травами с широкими толстыми жестковатыми листьями, 
кроме того, между вечнозелеными кустарничками брусничного 
типа и деревьями. 

Не обнаружено достоверных различий по площади единицы 
массы листьев (SLA) между вечнозелеными кустарничками эри-
коидного типа и деревьями; между травами с узкими свернутыми 
и складчатыми листьями и широкими толстыми жестковатыми 
листьями. По показателям LAR достоверность значительно ниже, 
по сравнению с SLA. 

На основании полученных результатов мы делаем заключение 
о том, что жизненные формы отличаются между собой по вкладу 
отдельных органов в структуру биомассы растений. Стебли вно-
сили основной вклад в структуру биомассы всех изученных кус-
тарничков и деревьев. Травы в основном формируют свою био-
массу за счет массы корней и листьев. 

4.3. Структура биомассы растений  
с сильной степенью выраженности свойств  
первичных типов экологических стратегий 

Известно, что растения с первичными типами стратегии в 
природе встречаются крайне редко и являются скорее исключени-
ем, чем правилом. Большинство видов занимают промежуточное 
положение между C-, R- и S-типами в треугольном континууме 
Грайма и относятся к так называемым вторичным типам экологи-
ческих стратегий (CR, CS, SR и CSR). На наш взгляд, целесооб-
разнее определять у растений степень выраженности свойств 
первичных типов ЭС. 

В ходе исследования мы выявили значительные различия в 
структуре биомассы у растений с разной степенью выраженности 
свойств первичных типов ЭС (прилож. 20).  

Растения со свойствами С-стратегии (конкурентности) харак-
теризовались наибольшей площадью листьев (812 см2), макси-
мальной общей биомассой (40,2 г) и массой отдельных органов 
(стебель — 16 г, листья — 12,5 г, подземные — 10,6 г и генера-
тивные органы — 1,2 г) и достоверно отличались по этим показа-
телям от растений со свойствами толерантной (S-стратегии) и ру-
деральной способности (R-стратегии) (p<0,01 и p<0,001). 
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Средняя масса растений со свойствами С-стратегии была в 
19—35 раз выше, чем у видов со стресс-толерантой и рудераль-
ной способностями. Развитие большой биомассы стеблей может 
способствовать реализации конкурентных свойств — формирова-
нию большого морфологического индекса (латерального размера) 
и высоты растения, обеспечивая доминирование в фитоценозах. 

Формирование большой поверхности корневой системы у кон-
курентов способствует более эффективной конкуренции за воду и 
минеральные вещества. Кроме того, у конкурентов в подземной 
части могут быть сосредоточены запасы органических минераль-
ных соединений, которые интенсивно используются в начале ве-
гетации для быстрого образования большой площади листьев.  

В литературе [Пьянков, Иванов, 2000; Иванова, Юмагулова, 
2006] отмечено, что конкурентные свойства растений взаимосвязаны 
с их биомассой. Известно, что растения со свойствами конкурентной 
способности обитают в условиях низкой интенсивности стресса и 
редких нарушений [Grime, 1974, 1979; Grime, Hodgson, Hunt, 1988].  

До 50% изученных нами растений имели сильную степень вы-
раженности свойств конкурентности, следовательно, условия 
обитания на верховых болотах не являются крайне неблагоприят-
ными и у растений выработались механизмы адаптации, позво-
ляющие им произрастать на болотах. 

Типичными представителями растений с выраженными свойст-
вами С-стратегии являются такие виды, как сосна сибирская, сосна 
обыкновенная, береза карликовая, голубика, мирт болотный и ба-
гульник болотный. Растения со свойствами S-стратегии — подбел 
многолистный, осока пузырчатая, осока шаровидная, пушица вла-
галищная и R-стратегии — морошка приземистая, клюква болот-
ная — не имели достоверных отличий только по площади листьев, 
массе соцветий и листьев, по остальным показателям структуры 
биомассы достоверность составляла — p<0,01 и p<0,001. 

Различия в структуре биомассы у растений с разными типами 
стратегий более отчетливо выявляются при сравнении индексов 
(рис. 1, 2, 3). Растения со свойствами С-стратегии отличались высо-
кими значениями доли стеблей (43%), низкой долей генеративных 
органов (4%), листьев (25,3%) и корней (28%). R-стратеги имели 
небольшие значения индекса стеблей (17%) и корней (19,2%), высо-
кие значения генеративных органов (17,2%) и листьев (47,1%).  
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Рис. 1. Значения индексов генеративных органов и стеблей у групп  
растений с сильной степенью выраженности свойств первичных типов ЭС 

С — конкуренты (6 видов),  
R — рудералы (2 вида),  

S — стресс-толеранты (4 вида) 
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Рис. 2. Значения индексов листьев и корней у групп растений  

с сильной степенью выраженности свойств первичных типов ЭС 
С — конкуренты (6 видов),  

R — рудералы (2 вида),  
S — стресс-толеранты (4 вида) 
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Рис. 3. Значения индексов отношения площади листьев  
к массе растения и листьев у групп растений с сильной степенью  

выраженности свойств первичных типов ЭС 
С — конкуренты (6 видов),  

R — рудералы (2 вида),  
S — стресс-толеранты (4 вида) 

0

10

20

30

40

50

60

С R S

П
ло

щ
ад

ь 
ли

ст
ье

в 
/ м

ас
са

 р
ас

те
ни

я,
 с

м2 /г

0

20

40

60

80

100

120

140

С R S

тип стратегии

П
ло

щ
ад

ь 
ли

ст
ье

в 
/ м

ас
са

 л
ис

ть
ев

, с
м2 /г



 57 

Для растений с ярко выраженными толерантными свойствами 
(S-стратегов) были характерны: высокая доля корней (45,1%), 
низкая доля генеративных органов (6,1%), стеблей (26,1%) и ли-
стьев (23%). 

Растения со свойствами рудеральной и толерантной стратегии, 
а также конкурентной и рудеральной имели достоверные отличия 
по индексам корней, листьев, стеблей, генеративных органов и 
LAR, но не имели значимых отличий по SLA. Виды с конкурент-
ной и стресс-толерантной способностью различались по всем пе-
речисленным параметрам, кроме индекса листьев. 

Таким образом, использование абсолютных показателей струк-
туры биомассы в сочетании с индексами отдельных органов по-
зволяет с высокой достоверностью отличать группы видов с раз-
ной степенью выраженности типов экологических стратегий. 

4.4. Закономерности изменения структуры  
биомассы растений с разными свойствами  
первичных типов экологических стратегий 

Согласно Грайму [Grime, 1979], виды с разными экологиче-
скими стратегиями отличаются по морфологическому индексу, 
характеризующему общий размер растения и занимаемую им 
площадь. В работах Garnier [1991]; Lambers, Poorter [1992]; Lam-
bers et al. [1998] отмечено, что скорость роста (RGR) наиболее 
тесно связана с таким морфологическим показателем как LAR 
(отношение суммарной листовой площади к массе растения), ко-
торое зависит от площади единицы массы листа (SLA) и листово-
го индекса (LMR): 

RGR = LAR × NAR 
LAR = SLA × LMR 

Из функциональных показателей наиболее важным является 
NAR (net assimilation rate) — скорость чистой ассимиляции еди-
ницы листовой поверхности [Garnier, 1991: Evans, 1989]. Данный 
показатель зависит от функциональной активности листа, от со-
отношения автотрофных и гетеротрофных тканей в растении и от 
отдельных компонентов LAR.  

Растения с высокой скоростью роста обычно характеризуют-
ся высокой продуктивностью фотосинтеза и функциональной  
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активностью листа [Reich et al., 1998b]. R- и С-стратеги имеют 
более высокие по сравнению с S-стратегами значения суммарной 
поверхности мембран клеток мезофилла и хлоропластов [Pyankov 
et al., 1998], которые положительно коррелируют со скоростью 
фотосинтеза [Nobel, 1983; Evans, Seemann, 1989]. По результатам 
наших исследований растения с разной степенью выраженности 
свойств первичных типов ЭС имеют достоверные отличия по 
LAR на уровне p<0,01 и p<0,05 т.е. соответственно на уровне 99% 
и 95% (прил. 20, рис. 3). Рассматривая отдельные компоненты 
(LMR и SLA), мы не обнаружили достоверных различий в LMR 
между растениями со свойствами С-стратегии и S-стратегии, в 
SLA у растений с рудеральной стратегией с конкурентами и 
стресс-толерантами. Таким образом, LMR является величиной, не 
схожей у групп растений с разными типами стратегий. Отличия 
по индексу листьев у растений первичных типов стратегий, воз-
можно, связаны с принадлежностью видов к разным жизненным 
формам или экобиоморфам, которые различаются долями меха-
нической и покровной тканей: 1) вечнозелёные кустарнички — 
брусничные и эрикоидные; 2) летне-зелёные листопадные кус-
тарнички; 3) травы — с длинными узкими складчатыми или свёр-
нутыми листьями и с широкими толстыми жестковатыми листья-
ми; 4) деревья.  

Доля листьев у 49 высокогорных видов растений Альп (2600—
3200 м) составляла 24±2%, у растущих на высоте 600 м — 22±2% 
и эти группы не различались достоверно [Korner, Renhardt, 1987]. 
Согласно нашим исследованиям средняя доля листьев для 12 рас-
тений верховых болот составляла 29±13,6%, при более высоких 
значениях у растений с рудеральной способностью (до 47%) (рис. 4). 

У морошки приземистой и клюквы болотной со свойствами 
рудеральной стратегии, также отмечена высокая доля генератив-
ных органов — 17,2%, что в среднем в 4 раза выше, чем у видов 
со свойствами толерантной и конкурентной способностью. Таким 
образом, у видов с R-cтратегией ассимиляционные ткани зани-
мают большую часть листа, что также отмечает Пьянков [Pyankov 
et al., 1998]. Относительно большая доля фотосинтезирующих 
органов в целом растении и высокая насыщенность листа тканя-
ми хлоренхимы обуславливают высокий фотосинтез и объясняют 
высокую скорость роста рудералов. 
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Показано, что виды бореальной зоны с разными типами пер-

вичных стратегий не имели достоверных различий по значению 
SLA [Pyankov et al., 1998]. По результатам наших исследований 
индекс SLA для видов с разными свойствами стратегии имел сле-
дующие значения: с толерантными свойствами — 131, рудераль-
ными — 108 и конкурентными — 82 см2/г сухой массы листа. 
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Рис. 4. Обобщенные данные по структуре биомассы  
изученных видов растений с высокой степенью выраженности  

свойств первичных типов ЭС 
С — конкуренты (6 видов);  
R — рудералы (2 вида);  

S — стресс-толеранты (4 вида). 
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Различия у растений со свойствами R-стратегии с С-стратегиями 
и с S-стратегиями были недостоверны, а у С-стратегов и S-
стратегов достоверны на уровне р<0,01 (прил. 20). 

 

Рис. 5. Структура биомассы (масса генеративных органов,  
стебля и листьев) 12 видов растений Среднего Приобья с сильной  

степенью выраженности свойств первичных типов ЭС 
С — конкуренты (6 видов);  

R — рудералы (2 вида);  
S — стресс-толеранты (4 вида). 

Приведены средние групповые значения и их стандартные ошибки. 
Достоверность различий: * р<0,05; ** р<0,01, *** р<0,001, н.з. — не значимо 
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Абсолютные параметры (общая площадь листьев, масса цело-

го растения, масса стеблей, листьев и корней) увеличивались от 
растений со свойствами R-стратегии и S-стратегии к С-стратеги-
ям, масса генеративных органов увеличивалась от S- и R-страте-
гов к С-стратегам (рис. 5, 6). 

Площадь листьев, см2 
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Рис. 6. Структура биомассы (масса корней, целого растения  
и площадь листьев) 12 видов растений Среднего Приобья с сильной  

степенью выраженности свойств первичных типов ЭС 
С — конкуренты (6 видов);  

R — рудералы (2 вида);  
S — стресс-толеранты (4 вида). 

Приведены средние групповые значения и их стандартные ошибки. 
Достоверность различий: * р<0,05; ** р<0,01, *** р<0,001, н.з. — не значимо 
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В отличие от видов с конкурентной способностью, растения со 
свойствами S-стратегии и R-стратегии имели низкие значения 
показателей структуры биомассы, что может быть обусловлено 
разными причинами. Стресс-толеранты характеризуются медлен-
ным обменом веществ, что обуславливает низкую скорость роста. 
Среди изученных нами растений со стресс-толерантной стратеги-
ей преимущественно оказались травы с длинными узкими склад-
чатыми или свёрнутыми листьями (осока пузырчатая и заячья, 
пушица влагалищная) и один представитель вечнозеленых кус-
тарничков брусничного типа — подбел многолистный. Эти расте-
ния обитают в стрессовых условиях: недостаток минеральных 
веществ, повышенная кислотность, пониженная температура в 
корнеобитаемом слое. Большое количество энергии они расходу-
ют на поддержание жизнедеятельности растительного организма, 
а не для наращивания массы. Как известно причиной низкой био-
массы типичных рудералов, является короткий жизненный цикл, 
так как они произрастают в местообитаниях с частыми наруше-
ниями. Исследованные нами виды с рудеральной степенью выра-
женности стратегии (морошка приземистая и клюква болотная) в 
отличие от настоящих рудералов являются многолетними расте-
ниями и размножаются вегетативно, но их жизненный цикл в ус-
ловиях верхового болота укорочен. Ограничение времени жизни 
этих растений сроками вегетационного периода не позволяет им 
наращивать массу. 

В соответствии с литературными данными, конкуренты обла-
дают высокой скоростью роста и продолжительным сроком жиз-
ни [Усманов и др., 2001; Миркин, Наумова, 1998; Работнов, 1985]. 
Это позволяет им набирать большую массу растения и развивать 
площадь поверхности листьев выше, чем у рудералов и стресс-
толерантов. Учитывая, что все изученные нами растения верхо-
вых болот — многолетники, можно предположить, что различия 
растений с разной степенью выраженности свойств первичных 
типов ЭС по параметрам структуры биомассы связаны с разной 
скоростью роста, а не с продолжительностью жизни растений. 

Вклад отдельных органов в массу целого растения имеет сле-
дующую закономерность. 

Доля генеративных органов (GMR) и стеблей (SMR) изменялись 
в ряду растений с выраженностью свойств от C- и S-стратегии 
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к R-стратегам. Показатель GMR увеличивается, SMR уменьшает-
ся. В работе Villar et al. [1998], показано, что RGR положительно 
коррелирует с индексом SMR. Возможно, развитие надземной 
проводящей системы является необходимым условием для дос-
тижения растениями высокой конкурентоспособности за ресурсы. 

Доля листьев (LMR) и корней (RMR) изменялись в ряду расте-
ний с S- и C-стратегией к R-стратегам. При этом индекс LMR 
увеличивался в этом направлении, а RMR уменьшался. Вероятно, 
увеличение LMR у видов с рудеральной способностью обеспечи-
вает им более высокую скорость роста. Данные о положительной 
взаимосвязи относительной массы листьев с относительной ско-
ростью роста двудольных растений приводятся в работе Poorter, 
Remkes [1990]; в модели Tilman [1991]. По нашим данным, LAR — 
соотношение между площадью листьев и массой растения был са-
мым высоким у растений со свойствами рудеральной стратегии — 
54,86 см2/г, что в 2—3 раза больше чем у видов со стресс-
толерантной (30,3 см2/г) и конкурентной способностями (19,67 
см2/г). Увеличение доли корней у S-cтратегов, вероятно связано с 
преобладанием у них видоизмененных побегов — корневищ, и 
необходимостью создания резервов ассимилятов для пережива-
ния неблагоприятных периодов. Достоверность различий по 
GMR, RMR и SMR была отмечена у всех видов с сильной степе-
нью выраженности свойств первичных типов ЭС. Различия пока-
зателей LMR не достоверна между С- и S-стратегами.  

Согласно Грайму [Grime, 1977, 1979], R-стратеги отличались 
наибольшей семенной продуктивностью, небольшими размерами 
подземных органов и не нуждались в сильном развитии корневой 
системы, поскольку существуют, как правило, в местообитаниях с 
относительно благоприятными условиями минерального и водно-
го режима и слабой конкуренции с другими видами.  

У растений верховых болот, корневая система наращивается на 
протяжении всей жизни, поэтому масса корней у видов со свойст-
вами рудеральности (морошки приземистой и клюквы болотной) 
меньше чем у С- и S-стратегов не в 6 раз как отмечено у Грайма 
[Grime, 1977, 1979] для типичных рудералов, а в 2 раза. Кроме 
того, низкие температуры, недостаток воды и минеральных ве-
ществ, высокая инсоляция благоприятствуют росту корней или 
ограничивают рост побегов больше, чем рост корней [Korner, 
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Renhardt,1987], например, в арктических [Александрова, 1969] и 
альпийских условиях [Ладыгина и др., 1988]. В условиях стресса 
у трав наблюдается появление карликовости [Лархер, 1978], кото-
рая в некоторой степени может быть связана с увеличением под-
земной биомассы [Chapin, 1980]. 

Преимущественное накопление углерода в подземных органах, 
связано с конкурентными взаимоотношениями растений и с огра-
ничением ресурсов. 

Таким образом, виды с разной степенью выраженности типов 
стратегии характеризовались неодинаковым вкладом органов в 
общую массу растения и имели достоверные отличия по морфо-
логическим индексам, за исключением индекса листьев между 
конкурентами и стресс-толерантами, где достоверность была не-
значимой. Для видов с разными типами ЭС характерно различное 
распределение сухого вещества между органами: у растений с 
выраженными R-свойствами преобладает надземная часть, гене-
ративные органы и листья; у С-стратегов значительную долю в 
общей биомассе составляют стебли и листья; S-стратеги основ-
ную массу сухого вещества накапливают в подземных органах. 
Представители разных жизненных форм отличаются по распре-
делению сухого вещества и продуктивности. Выявленные между 
ними различия можно объяснить разным сочетанием свойств ти-
пов стратегии (конкурентных, стресс-толерантных и рудераль-
ных). Нами выявлена определенная взаимосвязь между типом ЭС 
и жизненной формой (экобиоморфой). Группы растений по жиз-
ненной форме достоверно различаются по большинству парамет-
ров структуры биомассы. 
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Глава 5 
ОПРЕДЕЛЕНИЕ СТЕПЕНИ  

ВЫРАЖЕННОСТИ СВОЙСТВ ПЕРВИЧНЫХ ТИПОВ 
ЭКОЛОГИЧЕСКИХ СТРАТЕГИЙ  

НА ОСНОВЕ МОРФОЛОГИЧЕСКИХ ПРИЗНАКОВ 
 
 
Растения с разной степенью выраженности свойств первичных 

типов ЭС различались по структуре биомассы, функциональным 
особенностям, химическим строением листьев и эффективности 
использования углерода листьями растений. Наличие достовер-
ных различий между группами видов по этим параметрам, позво-
ляет использовать их для идентификации адаптивных стратегий 
растений. Значения морфологических параметров, наиболее пол-
но позволяют судить о степени выраженности свойств того или 
иного типа стратегии. 

Растения разных типов стратегий имеют многомерное распре-
деление в пространстве факторов и часто, только одновременное 
использование нескольких параметров позволяет оценить степень 
различия групп растений. Оценку различий видов растений одно-
временно по нескольким параметрам можно провести с помощью 
методов многомерной статистики, например, с использованием 
дискриминантного анализа (рис. 7). 

Многомерные методы анализа данных применительно к орди-
нации видов растений, как указывают Миркин и др. [2000], по-
зволяют помимо выявления факторов, организующих растения, 
сравнивать и их экологическую роль. Применение дискрими-
нантного анализа для ординации растений позволяет учесть 
влияние на распределение растений большинства параметров, а 
кроме того выбрать из этого большинства минимальное число 
показателей, вносящих наибольший вклад в разграничение видов 
растений. 

На рис. 7 и в табл. 4, 5 представлены результаты ординации 
растений с разной степенью выраженности свойств первичных 
типов ЭС по параметрам структуры биомассы, полученные с по-
мощью дискриминантного анализа. 
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В результате отбора нами были выбраны признаки, которые 

вносили наибольший вклад в разделение групп видов. Анализ 
показал, что основные дискриминирующие признаки совпали с 
показателями, выделенными ранее эмпирическим путем другими 
исследователями (Grime, 1997; Иванов, 2001). Это были корневой 
и стеблевой индексы, общая масса растения и суммарная площадь 
листьев. При их использовании группы растений с разной степе-
нью выраженности свойств первичных типов ЭС вполне разли-
чимы. Корректность разделения видов на группы составила 
100%, все они достоверно отличались по критерию Махаланобиса 
(табл. 6). Центры групп хорошо отделимы друг от друга и нет яв-
ных перекрытий отдельных объектов (рис. 7). 
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Рис. 7. Дискриминантный анализ болотных растений Среднего 
Приобья с разными типами первичных экологических стратегий 

Грайма по показателям структуры биомассы 
С (конкуренты) — 1 сосна сибирская, 2 береза карликовая, 3 голубика, 
4 мирт обыкновенный, 5 багульник болотный, 6 сосна обыкновенная;  
S (стресс-толеранты) — 7 подбел многолистный, 8 осока пузырчатая,  

9 осока шаровидная, 10 пушица влагалищная;  
R (рудералы) — 11 морошка приземистая, 12 клюква болотная 
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Таблица 4 

Классификация изученных видов растений  
на основе параметров структуры биомассы по типам ЭС  

с использованием дискриминантного анализа 

Координаты Выраженность свойств 
№ Вид Функ 

ция 1 
Функ 
ция 2 

1 силь 
ная 

2 сред 
няя 

3 сла 
бая 

1 Сосна сибирская -2,89 1,89 С S R 
2 Береза карликовая -2,37 1,68 С S R 
3 Голубика -2,1 0,78 С S R 
4 Мирт болотный -1,68 0,66 С S R 
5 Багульник болотный -0,97 0,42 С S R 
6 Сосна обыкновенная 0,3 2,04 С S R 
7 Подбел многолистный -1,19 -1,16 S C R 
8 Осока пузырчатая -0,96 -1,16 S C R 
9 Осока шаровидная -1,88 -2,09 S C R 

10 Пушица влагалищная -0,77 -3,86 S R C 
11 Морошка приземистая 1,45 -2,93 R S C 
12 Клюква болотная 2,87 -3,87 R S C 

Указаны значения 1 и 2 дискриминантных функций, а также 
преимущественный порядок выраженности у растений свойств 
конкурентности (С), рудеральности (R) и стресс-толерантности 
(S), определенный порядковыми номерами от 1 до 3.  

 
Таблица 5 

Матрица корреляций основных параметров структуры биомассы 
растений с первой и второй каноническими дискриминантными 

функциями при анализе растений с разной степенью выраженности 
свойств первичных типов ЭС (см. рис. 4) 

Параметры структуры биомассы Функция 1 Функция 2 
Масса растения -0,33 +0,18 
Индекс корней -7,36 -1,03 
Индекс стеблей -2,06 +9,3 
Площадь листьев -1,58 +2,42 
Достоверность различий р<0,001 р<0,001 
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Таблица 6 

Квадрат расстояния Махаланобиса между центроидами классов  
при анализе растений Среднего Приобья с разной степенью  

выраженности свойств первичных типов ЭС (см. рис. 4) 

Тип стратегии С-стратеги R-стратеги 
С-стратеги ---- ---- 

R-стратеги 24,66 
р<0,001 ---- 

S-стратеги 15,41 
р<0,001 

21,36 
р<0,001 

Таким образом, результаты дискриминантного анализа показа-
ли полное расхождение групп с С-, R- и S-свойствами первичных 
типов ЭС (рис. 7). Количественная оценка вклада биомассы от-
дельных органов в суммарную массу растения позволило четко 
определить степень выраженности свойств первичных типов ЭС 
и идентифицировать их, что подтверждает литературные данные 
(Grime, 1997; Иванов, 2001; Усманов и др., 2001). Д.М.Хиллс с 
соавторами [Hills et al, 1994] и Л.А.Иванов [2001] также исполь-
зовали ряд показателей целого растения и морфологии листа для 
выделения экологических стратегий и функциональных типов 
растений и установили, что структура биомассы имеет опреде-
ляющее значение в формировании первичного типа экологиче-
ской стратегии растений. 

Функция 1 в первую очередь отражает степень нарушенности 
местообитаний (рис. 7). На правом конце этой оси сгруппированы 
виды растений, приспособившиеся к нарушениям (R-стратеги), а 
на левом, напротив, виды из устойчивых экотопов (S- и С-страте-
ги). Функция 2 по-видимому, в большей степени связана со сте-
пенью экологического стресса в условиях обитания, поэтому в 
нижней части оси собраны растения устойчивые к воздействию 
стрессов (стресс-толеранты), а конкуренты и рудералы, обитаю-
щие в условиях достаточного количества ресурсов среды, нахо-
дятся в верхней части. 

Функции 1 и 2, по которым было получено распределение 
групп видов, описываются следующими уравнениями: 

Функция 1 = 10,47-0,62×Lg (Mp) -5,01×lg (RMR) -l,4×lg(SMR) -
0,75×lg (Sl) (1)  



 69 

Функция 2 = -11,5+0,34×lg (Mp) —0,7×lg (RMR) +6,32×lg (SMR) 
+l,15×lg (Sl) (2)  

где Мр — общая масса растения, г; RMR — индекс корней, %, 
SMR —индекс стеблей, %; S1 — общая площадь листьев, см2. 

Используя эти уравнения, можно с высокой долей вероятности 
определить «стратегические» свойства видов — степень выра-
женности свойств конкурентности, толерантности и рудерально-
сти. Определить принадлежность растений к одному из типов 
стратегий в данном случае очень сложно, т.к. у многих видов 
примерно одинаково выражены свойства двух или всех трех ти-
пов стратегий. «Чистые» первичные типы стратегий встречаются 
у растений достаточно редко [Grime et al, 1988], особенно в усло-
виях бореальной зоны без выраженных экстремальных факторов 
в период вегетации. Естественно, чем сильнее у растений прояв-
ляются свойства первичных стратегий, тем они лучше определя-
ются экспериментально. Как отмечают многие авторы, выделение 
того или иного типа стратегии имеет смысл только при сравни-
тельном анализе растений, что позволяет говорить о большей или 
меньшей виолентности, патиентности или эксплерентности [Ва-
силевич, 1987; Миркин, 2000]. В нашем случае, это можно сде-
лать только без учета наличия промежуточных типов. Определе-
ние принадлежности растений к тому или иному типу первичных 
и вторичных стратегий будет основываться на количественных 
данных в сочетании с субъективной оценкой исследователя (осо-
бенности экотопа, морфологический облик растения и др.) [Ива-
нов, 2001]. 

Используя полученные результаты дискриминантного анализа 
12 видов растений Среднего Приобья растений мы определили у 
них степень выраженности свойств первичных типов ЭС. В таб-
лице 5 приведены координаты видов в дискриминантном про-
странстве 1 и 2 функций, и указан преимущественный порядок 
выраженности у них свойств С-, R- и S-стратегий, который опре-
деляли с учетом анализа расстояний (расстояние Махаланобиса) 
от объекта до центров групп (чем ближе объект к центру одной из 
групп, тем в большей степени выражены у него свойства этой 
группы). На рис. 7 показаны области с преобладанием свойств 
той или иной стратегии. 
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У 4 из 12 видов, что составляет 33% от изученного числа рас-
тений преобладали свойства толерантной стратегии. Среди них 
травы с узкими свернутыми и складчатыми листьями (пушица 
влагалищная, осока шаровидная, осока пузырчатая) и подбел 
многолистный, относящийся к вечнозеленым кустарничкам брус-
ничного типа. 

У 2 видов (17% изученных растений) имели сильно выражен-
ные свойства рудеральной стратегии. Это такие виды как морош-
ка приземистая относящаяся к травам с широкими толстыми же-
стковатыми листьями и клюква болотная, являющаяся представи-
телем вечнозеленых кустарничков брусничного типа. 

У 50% изученных видов преобладали свойства конкурентной 
стратегии. Это представители групп: деревьев (сосна обыкновен-
ная, сосна сибирская), летне-зеленых листопадных кустарничков 
(береза карликовая, голубика) и вечнозеленых кустарничков 
брусничного типа (мирт болотный). 

Применение параметров структуры биомассы, для определе-
ния типа стратегии растений, вполне оправдано. Структурные 
показатели являются наиболее информативными для определения 
экологической стратегии видов растений. При использовании 
только биохимических показателей для идентификации типов 
стратегий, вероятность правильного определения составляет 
только 80% [Иванов, 2001]. На большую информативность пара-
метров структуры биомассы, по сравнению с биохимическими 
или физиологическими параметрами, указывают и другие авторы 
[Hills et al., 1994; Миркин и др., 2000]. 

Полученные нами результаты при изучении 12 видов растений 
верховых болот подтвердили литературные данные о высокой 
информативности параметров структуры биомассы при выделе-
нии типов стратегии. 
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Глава 6 
ФУНКЦИОНАЛЬНЫЕ ОСОБЕННОСТИ  

РАСТЕНИЙ ВЕРХОВЫХ БОЛОТ 

6.1. Водный режим растений 

Гидроморфные и ксероморфные признаки растений верховых 
болот накладывают свой отпечаток на особенности водного ре-
жима. Водообмен растений, является одним из важнейших звень-
ев в цепи процессов, которые играют существенную роль в обес-
печении роста, развития растений и формировании растительных 
сообществ болот. В связи с этим, изучение данной функции пред-
ставляет большой интерес для выявления механизмов адаптации 
растений к условиям болот. 

Транспирация растений — одна из наиболее значимых харак-
теристик водного режима: является верхним концевым двигате-
лем водного тока, обеспечивает баланс влаги в растении, поддер-
живает тургор, регулирует температуру листьев и газообмен [Куз-
нецов, Дмитриева, 2005]. 

Наши исследования показали, что величина интенсивности 
транспирации листьев изменялась от 517,57 у мирта болотного до 
980,43 мг/дм2ч у осоки шаровидной. Интенсивность транспира-
ции более 826 мг/дм2ч имели 64% изученных видов растений, ме-
нее 733 мг/дм2ч были у багульника болотного, березы карликовой, 
морошки приземистой и мирта болотного (рис. 8; прил. 23). 

Среди растений разных жизненных форм максимальные зна-
чения интенсивности транспирации были у трав с узкими длин-
ными складчатыми или свернутыми листьями, деревьев, соответ-
ственно — 965,35 и 888,37 мг/дм2ч; минимальные у трав с широ-
кими толстыми жестковатыми листьями — 641,7 мг/дм2ч; сред-
ние у вечнозеленых кустарничков эрикоидного типа — 732,48 
мг/дм2ч, брусничного типа — 755,69 мг/дм2ч и у летне-зеленых 
листопадных кустарничков — 756,08 мг/дм2ч (рис. 9; прил. 21). 
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Рис. 8. Интенсивность транспирации листьев растений верховых болот 
1 — осока шаровидная, 2 — пушица влагалищная, 3 — сосна сибирская,  

4 — сосна обыкновенная, 5 — клюква болотная, 6 — подбел многолистный,  
7 — мирт болотный, 8 — голубика, 9 — береза карликовая,  

10 — багульник болотный, 11 — морошка приземистая 
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Рис. 9 Интенсивность транспирации листьев растений  
верховых болот разных жизненных форм 

1 — травы с длинными узкими складчатыми или свернутыми листьями;  
2 — деревья; 3 — летне-зеленые листопадные кустарнички; 4 — вечнозеленые  
кустарнички эрикоидного типа; 5 — вечнозеленые кустарнички брусничного  

типа; 6 — травы с широкими толстыми жестковатыми листьями 
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Транспирационные кривые растений верховых болот имели 
одновершинный ход с максимумом в 12 и 14 ч (рис.10). 

Одновершинный ход интенсивности транспирации у изучен-
ных видов позволяет предполагать, что они не испытывают в те-
чение дня дефицита воды [Полевой, 1989; Кузнецов, Дмитриева, 
2005]. 

 
Величина интенсивности транспирации листьев растений с 

разной степенью выраженности типов стратегии в среднем со-
ставляла — 798,8 мг/дм2/ч и увеличивалась от 740,85 до 906,7 
мг/дм2/ч в ряду R→C→S (рис. 11, прил. 22). 
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Рис. 10. Транспирационные кривые растений  
верховых болот разных жизненных форм 

1 — травы с длинными узкими складчатыми или свернутыми листьями;  
2 — деревья; 3 — летне-зеленые листопадные кустарнички;  

4 — вечнозеленые кустарнички эрикоидного типа; 5 — вечнозеленые  
кустарнички брусничного типа; 6 — травы с широкими  

толстыми жестковатыми листьями 
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Наибольший перепад интенсивности транспирации мы наблю-

дали у летне-зеленых листопадных кустарничков, вечнозеленых 
кустарничков эрикоидного и брусничного типов. 

На основе имеющихся литературных данных об интенсивно-
сти транспирации разных видов растений [Лархер, 1978; Поле-
вой, 1989; Шереметьев, 2005] мы делаем заключение, что расте-
ния верховых болот имеют в основном средний и низкий уровень 
транспирации. 

Вероятно, интенсивность транспирации, которую имеют бо-
лотные растения, позволяет обеспечить им минимум азота, мине-
ральных элементов, содержания воды, необходимых для протека-
ния физиологических и биохимических процессов. 

Полученные результаты об особенностях интенсивности транс-
пирации подтверждаются динамикой изменения содержания воды 
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Рис. 11. Особенности интенсивности транспирации листьев  
растений верховых болот с сильной степенью выраженности  

свойств первичных типов экологических стратегии 
С — конкуренты (6 видов);  

R — рудералы (2 вида);  
S — стресс-толеранты (4 вида) 
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и высокой водоудерживающей способностью листьев. Содержа-
ние воды в листьях также как и интенсивность транспирации ме-
нялось постепенно, резких изменений данного показателя мы не 
наблюдали (рис. 12). 

 
Общее содержание воды в листьях варьировало от 44,31 до 

62,4% (прил. 23, рис. 13, 14).  

Рис. 12. Динамика содержания воды в листьях изученных видов растений  
разных жизненных форм в течение дня (усредненные показатели) 

1 — травы с длинными узкими складчатыми или свернутыми листьями;  
2 — деревья; 3 — летне-зеленые листопадные кустарнички;  

4 — вечнозеленые кустарнички эрикоидного типа; 5 — вечнозеленые  
кустарнички брусничного типа; 6 — травы с широкими  

толстыми жестковатыми листьями 
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Рис. 14. Динамика содержания воды в листьях изученных видов растений 
разных жизненных форм в течение дня (усредненные показатели) 

1 — травы с длинными узкими складчатыми или свернутыми листьями;  
2 — деревья; 3 — летне-зеленые листопадные кустарнички; 4 — вечнозеленые 
кустарнички эрикоидного типа; 5 — вечнозеленые кустарнички брусничного 

типа; 6 — травы с широкими толстыми жестковатыми листьями 

Рис. 13. Содержание воды в листьях растений верховых болот 
1 — осока шаровидная, 2 — пушица влагалищная, 3 — сосна сибирская,  

4 — сосна обыкновенная, 5 — клюква болотная, 6 — подбел многолистный,  
7 — мирт болотный, 8 — голубика, 9 — береза карликовая,  

10 — багульник болотный, 11 — морошка приземистая 
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Максимум содержания воды в листьях наблюдался у трав с 
длинными узкими складчатыми или свернутыми листьями — 
62,4; минимальные значения были характерны для деревьев — 
44,31, летне-зеленых листопадных кустарничков — 45,33 и веч-
нозеленых кустарничков эрикоидного типа — 47,73% (рис. 14). 

Среднее положение занимали листья вечнозеленых кустарнич-
ков брусничного типа — 55,42 и травы с широкими толстыми же-
стковатыми листьями 57,98%. Перепад содержания воды в листь-
ях изученных видов составлял от 4,42 до 18%. 

Содержание воды в группах растений с разной степенью вы-
раженности типов стратегии варьировало от 47,22 до 60,09% и 
увеличивалось в ряду C→R→S. Эти показатели воды почти пол-
ностью соответствует гомеостатическим (40—60%) и представ-
ляют минимальное количество воды, при котором растение спо-
собно поддерживать свою жизнедеятельность [Кузнецов, Дмит-
риева, 2005]. 

Анализ литературных данных по содержанию воды у различ-
ных видов растений позволяет сделать заключение, что болотные 
растения характеризуются низким содержанием воды, что связано 
с явлением физиологической сухости на болотах и как результат 
формированием у них типичных ксероморфных признаков анато-
мо-морфологической структуры и средней величины интенсивно-
сти транспирации. 

Значения водоудерживающей способности листьев варьирова-
ли от 59,7 до 81,13%, водопоглощающей от 90,7 до 98,55% 
(рис. 15; прил. 21) 

Максимальные показатели этих двух параметров характерны 
для вечнозеленых кустарничков эрикоидного типа и летне-зеле-
ных листопадных кустарничков.  

Водопоглощающая способность была максимальна у трав с 
длинными узкими складчатыми или свернутыми листьями, трав с 
широкими толстыми жестковатыми листьями, и у летне-зеленых 
листопадных кустарничков. 

Минимальный показатель отмечен у деревьев. Остальные 
группы растений занимали промежуточное положение по данно-
му параметру. 
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Для болотных растений характерна высокая водоудерживаю-

щая способность листьев, которая увеличивается в ряду S→R→С 
от 64,52 у S-стратегов до 74,47% у конкурентов, что позволяет им 
противостоять обезвоживанию в условиях неблагоприятного вод-
ного режима и служит показателем адаптивности к условиям бо-
лот (рис. 16, прил. 22). 

Согласно литературным данным [Полевой, 2001], водоудержи-
вающая способность листьев для твердых сортов пшеницы (харь-
ковская — 9, безенчукская — 139) составляет соответственно 
28,57% и 39,1%, что почти вдвое ниже полученных нами показа-
телей для растений верховых болот. 
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Рис. 15. Показатели водоудерживающей и водопоглощающей способности  
листьев растений верхового болота разных жизненных форм 

1 — травы с длинными узкими складчатыми или свернутыми листьями;  
2 — деревья; 3 — летне-зеленые листопадные кустарнички; 4 — вечнозеленые  
кустарнички эрикоидного типа; 5 — вечнозеленые кустарнички брусничного  

типа; 6 — травы с широкими толстыми жестковатыми листьями 
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Таким образом, у основных групп растений отмечена прямая 

корреляция между водоудерживающей и водопоглощающей спо-
собностью листьев.  

Количество свободной и связанной воды в растениях характе-
ризует метаболическую активность в тканях и водоудерживаю-
щую способность. Содержание свободной воды у растений вер-
ховых болот составляло от 9,22—23,53% (рис. 17 прил. 21).  

Величина связанной воды значительно превышала содержание 
свободной воды, процент которой в листьях колебался от 22,75 — 
46,34%. 

Рис. 16 Показатели водоудерживающей и водопоглощающей  
способности листьев растений верхового болота с сильной степенью  

выраженности свойств первичных типов ЭС 
С — конкуренты (6 видов);  

R — рудералы (2 вида);  
S — стресс-толеранты (4 вида) 
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В целом, общее содержание свободной воды было невысоким 

и мало отличалось для различных групп растений. Исключение 
составили вечнозеленые кустарнички брусничного типа, которые 
имели очень низкое содержание свободной воды до 9,22%. Про-
цент связанной воды был значительно выше свободной. Деревья 
имели незначительные отличия в содержании свободной и свя-
занной воды.  

Средние показатели содержания свободной воды у растений 
верховых болот увеличивались в ряду R→S→C от 15,59 у рудера-
лов до 18,85% у конкурентов (рис. 18, прил. 22). Величина свя-
занной воды значительно превышала содержание свободной во-
ды, процент которой в листьях колебался от 28,96 у конкурентов 
до 51,08% у рудералов и увеличивалась в ряду C→S→R. 

Рис. 17. Количество связанной и свободной воды в листьях  
растений верховых болот разных жизненных форм 

1 — травы с длинными узкими складчатыми или свернутыми листьями;  
2 — деревья; 3 — летне-зеленые листопадные кустарнички; 4 — вечнозеленые  
кустарнички эрикоидного типа; 5 — вечнозеленые кустарнички брусничного  

типа; 6 — травы с широкими толстыми жестковатыми листьями 
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Высокое содержание связанной воды в листьях болотных рас-

тений подтверждает результаты о значительной водоудерживаю-
щей способности листьев, что положительно коррелирует с невы-
сокой интенсивностью транспирации изученных растений. 

Наблюдалась положительная корреляция между содержанием 
связанной воды и водопоглощающей способностью листьев в ря-
ду C→S→R. Обратная корреляция отмечена между содержания-
ми в листьях: свободной и связанной воды; свободной воды и во-
допоглощающей способностью; водоудерживающей способно-
стью и общим содержанием воды. 

На основе полученных данных мы делаем заключение, что 
изученные виды растений верховых болот характеризуются невы-
сокой интенсивностью транспирации и низким содержанием воды.  

Наиболее высокая интенсивность транспирации и содержание 
воды было характерно для трав с длинными узкими складчатыми 
или свернутыми листьями. Минимальную интенсивность транспи-
рации и среднее содержание воды имели вечнозеленые кустарнич-
ки: эрикоидного и брусничного типов. Промежуточное положение 

Рис. 18. Количество связанной и свободной воды в листьях растений 
верховых болот с сильной степенью выраженности первичных типов ЭС 

С — конкуренты (6 видов);  
R — рудералы (2 вида);  

S — стресс-толеранты (4 вида) 
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по величине данных параметров занимали: деревья, летне-
зеленые листопадные кустарнички, травы с широкими толстыми 
жестковатыми листьями.  

Изученные болотные растения имеют гидростабильный тип 
водного режима. По интенсивности транспирации изученные ви-
ды занимают промежуточное положение по интенсивности транс-
пирации между двудольными растениями (травы) солнечных мест 
обитания и тенелюбивыми растениями [Лархер, 1978]. Изучен-
ные растения характеризуются высоким содержанием связанной 
воды и высокой водоудерживающей способностью листьев. 

Анализ особенностей водного режима болотных растений мо-
жет быть полезным при прогнозировании поведения раститель-
ности в условиях антропогенно нарушенной среды [Иванова, 
2007], при разработке теории механизмов адаптации растений к 
экологическим условиям окружающей среды.  

Определение транспирационного коэффициента показало, что 
максимальное его значение было у сосны обыкновенной (211,17 
мл/г), минимальное — у мирта болотного (20,70 мл/г) (рис. 20). 
Показатели данного параметра у остальных видов болотных рас-
тений варьировали от 48,38 мл/г до 104,70 мл/г. 

Транспирационные коэффициенты заметно колеблются у од-
ного и того же растения в зависимости от условий среды. Всё же 
они могут служить показателем требований растений к влаге. Так, 
низкий показатель данного параметра у мирта говорит о том, что 
данный вид более экономно расходует воду, что является одной из 
причин большой устойчивости этого растения к засухе. Высокое 
значение транспирационного коэффициента у сосны обыкновен-
ной, возможно, связано с тем, что данный вид растения не типи-
чен для болотных экосистем, его физиологические механизмы 
отличаются от типичных болотных растений (рис. 19). 



 83 

 
Очень небольшое количество воды, проходящее по растению, 

используется на образование органического вещества. Оно со-
ставляет всего 0,2%, 99,8% испаряется. Величина транспираци-
онного коэффициента колеблется от 300 до 1000 мл/г [Занина, 
2005]. Исследуемые нами болотные растения в среднем имели 
транспирационный коэффициент, равный 85,09 мл/г, что значи-
тельно ниже, чем по данным М.А.Заниной. Это свидетельствует о 
достаточно экономном использовании воды болотными расте-
ниями. 

Минимальное значение данного параметра среди экологиче-
ских групп растений наблюдали у вечнозеленых кустарничков 
брусничного типа (48,38 мл/г), трав с широкими толстыми жест-
коватыми листьями (49,89 мл/г), летне-зеленых листопадных кус-
тарничков (55,5 мл/г); максимальное — у деревьев (123,56 мл/г), 
трав с длинными узкими складчатыми или свернутыми листьями 
(104,70 мл/г). Промежуточное положение занимали вечнозеленые 
кустарнички эрикоидного типа (93,9 мл/г) (рис. 20).  
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Рис. 19. Транспирационный коэффициент растений верховых болот 
1 — осока шаровидная, 2 — пушица влагалищная, 3 — сосна сибирская,  

4 — сосна обыкновенная, 5 — клюква болотная, 6 — подбел многолистный,  
7 — мирт болотный, 8 — голубика, 9 — береза карликовая,  

10 — багульник болотный, 11 — морошка приземистая 
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По мнению Вальтера, у одного и того же вида растений транс-

пирационный коэффициент тем больше, чем суше климат или чем 
меньше в почве питательных веществ [Вальтер, 1951]. 

Среднее значение транспирационного коэффициента по эколо-
гическим группам составляло 79,34 мл/г. 

Х.Лир утверждает, что как транспирационный коэффициент, 
так и продуктивность транспирации не постоянны, они изменя-
ются в зависимости от климатических и эдафических факторов 
[Лир, 1974]. 

Продуктивность транспирации у изучаемых видов болотных 
растений варьировала от 0,005 г/мл до 0,048 г/мл. Наибольшее 
значение имел мирт болотный (0,048 г/мл); наименьшее — сосна 
обыкновенная (0,005 г/мл), пушица влагалищная (0,009 г/мл), 
осока шаровидная (0,009 г/мл), среднее значение продуктивности 

Рис. 20. Особенности транспирационного коэффициента  
у растений верховых болот разных жизненных форм  

1 — вечнозеленые кустарнички эрикоидного типа; 2 — вечнозеленые  
кустарнички брусничного типа; 3 — деревья; 4 — летне-зеленые листопадные 

кустарнички; 5 — травы с длинными узкими складчатыми или свернутыми  
листьями; 6 — травы с широкими толстыми жестковатыми листьями 
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транспирации было характерно для сосны сибирской (0,011 г/мл), 
подбела многолистного (0,011 г/мл), багульника (0,011 г/мл), 
клюквы (0,015 г/мл), березы карликовой (0,018 г/мл), голубики 
обыкновенной (0,019 г/мл) и морошки приземистой (0,02 г/мл). 

Среднее значение данного показателя для болотных растений 
составляло 0,016 г/мл (рис. 21). 

 
 

Анализ данных по группам показал, что наибольшая продук-
тивность транспирации была у вечнозеленых кустарничков брус-
ничного типа (0,021 г/мл) и у трав с широкими толстыми жестко-
ватыми листьями (0,02 г/мл). Среднее значение наблюдали у лет-
не-зеленых листопадных кустарничков (0,018 г/мл) и вечнозеле-
ных кустарничков эрикоидного типа (0,011 г/мл). Наименьшие по-
казатели были у деревьев (0,008 г/мл), у трав с длинными узкими 
складчатыми или свёрнутыми листьями (0,009 г /мл) (рис. 22). 

Рис. 21. Продуктивность транспирации растений верховых болот 
1 — осока шаровидная, 2 — пушица влагалищная, 3 — сосна сибирская,  

4 — сосна обыкновенная, 5 — клюква болотная, 6 — подбел многолистный,  
7 — мирт болотный, 8 — голубика, 9 — береза карликовая,  

10 — багульник болотный, 11 — морошка приземистая 
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Продуктивность транспирации у растений верховых болот со-

ставляла 0,015 г/мл, что значительно ниже, чем в литературных 
данных [Занина, 2005], где чаще всего она равна 3—5 г/мл. Это 
дает нам возможность предположить то, что болотные растения 
синтезируют меньше органики, чем растения в других экосисте-
мах. 

6.2. Особенности фотосинтеза и синтеза пигментов 

Проведенные исследования показали, что интенсивность фо-
тосинтеза болотных растений в среднем составляет 5,86 мг 
СО2/дм2/ч и варьирует от 2,33 у сосны обыкновенной до 12,63 мг 
СО2/дм2/ч у мирта болотного (рис. 23, прил. 23).  

Рис. 22. Продуктивность транспирации у растений  
верховых болот разных жизненных форм 

1 — вечнозеленые кустарнички эрикоидного типа; 2 — вечнозеленые  
кустарнички брусничного типа; 3 — деревья; 4 — летне-зеленые листопадные  

кустарнички; 5 — травы с длинными узкими складчатыми или свернутыми  
листьями; 6 — травы с широкими толстыми жестковатыми листьям 
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Хорошо известно, что продуктивность растений, скорость об-

разования органической биомассы растений являются интеграль-
ными факторами и имеют прямую связь со скоростью роста 
[Пьянков и др., 2000]. В неблагоприятных условиях среды на бо-
лоте биологическая продуктивность растений, скорость ростовых 
процессов снижаются, что вероятно связано с невысокой интен-
сивностью фотосинтеза.  

При сравнении показателей интенсивности фотосинтеза у раз-
ных жизненных форм растений, минимальные показатели выяв-
лены у деревьев — 3,76, максимальные — 7,87 мг СО2/дм2/ч. у 
вечнозеленых кустарничков брусничного типа (рис. 24). 

Рис. 23. Особенности интенсивности  
фотосинтеза растений верховых болот 

1 — осока шаровидная, 2 — пушица влагалищная, 3 — сосна сибирская,  
4 — сосна обыкновенная, 5 — клюква болотная, 6 — подбел многолистный, 

7 — мирт болотный, 8 — голубика, 9 — береза карликовая,  
10 — багульник болотный, 11 — морошка приземистая 
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Интенсивность фотосинтеза у изученных болотных растений с 

разной степенью выраженности типов стратегии увеличивается в 
ряду S→C→R от 4,63 до 6,44 мг СО2/дм2/ч (рис. 25, прил. 22). 
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Рис. 24. Особенности интенсивности фотосинтеза растений верховых  
болот с сильной степенью выраженности первичных типов стратегии 

1 — вечнозеленые кустарнички эрикоидного типа; 2 — вечнозеленые  
кустарнички брусничного типа; 3 — деревья; 4 — летне-зеленые листопадные  

кустарнички; 5 — травы с длинными узкими складчатыми или свернутыми  
листьями; 6 — травы с широкими толстыми жестковатыми листьям 
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Низкая и средняя интенсивность фотосинтеза болотных расте-
ний, возможно, связана с увеличением устьичного сопротивле-
ния, низким содержанием воды в тканях, гипоксией в зоне корне-
вой системы, дефицитом доступной формы азота, и т.д. Напри-
мер, в работе В.Г.Ладыгина [2004] показано, что недостаток ки-
слорода в почвенном слое приводит к снижению интенсивности 
фотосинтеза, синтеза хлорофиллов. 

При изучении пигментов прямой корреляции между интенсив-
ностью фотосинтеза и количественным содержанием пигментов 
нами отмечено не было. 

Качественный состав пигментов у изученных видов болотных 
растений не менялся, количественное соотношение было различ-
ным (рис. 26, 27). 

Общее содержание пигментов имело максимальную величину 
у пушицы влагалищной, подбела и осоки шаровидной, соответст-
венно: у пушицы влагалищной — 34,82; подбела — 41,54; осоки 
шаровидной — 44,39 мг/г сухого веса (рис. 26, прил. 23). 

Рис. 25. Особенности интенсивности фотосинтеза растений верховых болот 
с сильной степенью выраженности первичных типов стратегии 

С — конкуренты (6 видов);  
R — рудералы (2 вида);  

S — стресс-толеранты (4 вида) 
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Низкое содержание пигментов было у сосны обыкновенной — 

9,49, сосны сибирской — 13,68, багульника болотного — 14,08. 
Остальные виды имели среднее значение содержания пигментов. 

Не наблюдалось прямой корреляции у большинства видов ме-
жду количественным содержанием пигментов и интенсивностью 
фотосинтеза, за исключением сосны обыкновенной и багульника 
болотного. Данная закономерность, вероятно, связана с тем, что 
изученные растения относятся к разным жизненным формам, 
имеют различную экологическую толерантность.  
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Рис. 26. Содержание пигментов растений верховых болот 
1 — осока шаровидная, 2 — пушица влагалищная, 3 — сосна сибирская,  

4 — сосна обыкновенная, 5 — клюква болотная, 6 — подбел многолистный,  
7 — мирт болотный, 8 — голубика, 9 — береза карликовая,  

10 — багульник болотный, 11 — морошка приземистая 
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Величина ассимиляционного коэффициента характеризует фо-

тохимическую активность пигментного аппарата (Усманов и др., 
2001). Величина данного показателя у изученных видов колеба-
лась от 0,67 до 0,1 мг СО2/мг хлорофилла/ч (рис. 27). Максималь-
ные значения имели мирт болотный, морошка, голубика, средняя 
величина данного показателя выявлено у сосны обыкновенной, 
сосны сибирской и березы карликовой, самые низкие значения 
имели подбел, пушица влагалищная, осока шаровидная, багульник. 

Можно предположить, что фотохимическая активность хлоро-
филлов у данных видов болотных растений может быть связана, 
как с их биологией, так и устойчивостью пигментного аппарата к 
условиям болот. 

Вероятно, каждый вид представленный на болоте достигает 
оптимальных возможностей своего функционирования различ-
ными путями, одни за счет более высокой функциональной  
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Рис. 27. Величина ассимиляционного числа у изученных видов  
болотных растений (мг СО2/мг хлорофилла/ч) 

1 — осока шаровидная, 2 — пушица влагалищная, 3 — сосна сибирская,  
4 — сосна обыкновенная, 5 — клюква болотная, 6 — подбел многолистный,  

7 — мирт болотный, 8 — голубика, 9 — береза карликовая,  
10 — багульник болотный, 11 — морошка приземистая 
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активности, другие средней. Эти результаты подчеркивают неод-
нородность видов сосудистых растений верховых болот по их ме-
ханизмам адаптации, что может быть связано и с их разным про-
исхождением (Шенников, 1950). 

Анализ содержания пигментов у растений разных жизненных 
форм показал, что максимум их содержания имели травы с длин-
ными узкими складчатыми или свернутыми листьями — 38,61 и 
вечнозеленые кустарнички брусничного типа — 29,48 мг/г сухого 
веса (рис. 28, прил. 21). 

 
Среднее количество содержали летне-зеленые листопадные 

кустарнички и травы с широкими толстыми жестковатыми листь-
ями, соответственно 22,21 и 21,63 мг/г сухого веса. Самое низкое 
содержание было у вечнозеленых кустарничков эрикоидного ти-
па — 14,08 и деревьев — 11,59 мг/г сухого веса. 

Содержание хлорофиллов а и b имело такую же закономер-
ность, как и общее содержание пигментов. 
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Рис. 28. Содержание пигментов растений верховых болот  
с разными жизненными формами 

1 — травы с длинными узкими складчатыми или свернутыми листьями;  
2 — деревья; 3 — летне-зеленые листопадные кустарнички; 4 — вечнозеленые 
кустарнички эрикоидного типа; 5 — вечнозеленые кустарнички брусничного 

типа; 6 — травы с широкими толстыми жестковатыми листьями 
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Повышенное содержание каротиноидов характерно для вечно-
зеленых кустарничков брусничного типа и трав с длинными уз-
кими складчатыми или свернутыми листьями, летне-зеленых лис-
топадных кустарничков и трав с широкими толстыми жесткова-
тыми листьями. 

Отношение хлорофилла а/b варьировало от 2,64 у летне-зеле-
ных листопадных кустарничков до 2,19 у вечнозеленых кустар-
ничков брусничного типа. 

Данный показатель у вечнозеленых кустарничков брусничного 
типа приближался к значению тенелюбивых растений, у всех ос-
тальных представителей жизненных форм он был выше, но не 
достигал значений светолюбивых растений. 

Общее содержание пигментов, хлорофиллов а и b, каротинои-
дов, имело положительную корреляцию и увеличивалось в ряду 
С→R→S. Варьировало содержание пигментов от 3 мг/г сухого 
материала (каротиноиды у С-стратегов) до 23,15 (хлорофилл а у 
S-стратегов) (рис. 29).  

На основе полученных данных по изучению фотосинтеза бо-
лотных растений мы делаем заключение о их низкой интенсивно-
сти фотосинтеза, что связано с условиями произрастания. Отно-
шение основных групп пигментов а/b приближается по своим 
значениям (как у отдельных видов растений, так и у разных жиз-
ненных форм) к тенелюбивым или занимают промежуточное по-
ложение между ними и светолюбивыми видами. 

По данным T.G.Maslova и I.A.Popova (1993) для характеристи-
ки адаптивных свойств пигментной системы можно использовать 
величину пигментов светособирающего комплекса и реакционно-
го центра, которую определяли по методике предложенной Kura-
Hotta M., Saton K., Katoh S. (1987) и Thornber J.P. (1975). 
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Расчет данных показателей у изученных видов сосудистых 

растений верховых болот показал, что величина пигментов свето-
собирающего комплекса и реакционных центров отличается. 

Высокую величину светособирающего комплекса имели рас-
тения: осока заячья, пушица влагалищная и голубика. Среднее 
положение занимали: клюква, морошка, сосна сибирская, мирт 
болотный, багульник. Самые низкие показатели были у сосны 
обыкновенной и березы карликовой (рис. 30). 

На основании полученных данных можно заключить, что ве-
личина светособирающего комплекса у большинства изученных 
видов мало отличается. Только три вида (осока заячья, пушица 
влагалищная, голубика) имели достаточно высокую величину 
данного показателя, что говорит о том, что они характеризуются 
большим светолюбием. 

Данные о величине пигментов реакционного центра имели 
противоположную закономерность (рис. 31).  

Рис. 29. Количество пигментов в листьях растений верховых болот  
с сильной степенью выраженности свойств первичных типов ЭС 

С — конкуренты (6 видов);  
R — рудералы (2 вида);  

S — стресс-толеранты (4 вида) 
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Рис. 31 Особенности изменения величины пигментов реакционно-
го центра у сосудистых растений верховых болот 

1 — осока шаровидная, 2 — пушица влагалищная, 3 — сосна  
сибирская, 4 — сосна обыкновенная, 5 — клюква болотная, 6 — подбел 

многолист., 7 — мирт болотный, 8 — голубика, 9 — береза карликовая, 
10 — багульник болотный, 11 — морошка приземистая 

Рис. 30. Особенности изменения величины пигментов светособирающего  
комплекса у сосудистых растений верховых болот: 1 — осока шаровидная,  

2 — пушица влагалищная, 3 — сосна сибирская, 4 — сосна обыкновенная,  
5 — клюква болотная, 6 — подбел многолист., 7 — мирт болотный, 8 — голубика, 

9 — береза карликовая, 10 — багульник болотный, 11 — морошка приземистая 
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Самые низкие значения были у осоки заячьей, пушицы влага-
лищной, голубики. Показатель отношения величины пигментов 
светособирающего комплекса к величине пигментов реакционно-
го центра был самый высокий у осоки заячьей и пушицы влага-
лищной, соответственно, 11,69 и 12,3, полученные результаты 
указывает на то, что эти молекулы пигментов реакционного цен-
тра у данных видов обслуживают значительно больше молекул 
светособирающего комплекса (рис. 32). У остальных видов, за 
исключением голубики, это отношение было значительно ниже и 
колебалось от 0,52 до 1,94. Данный факт позволяет говорить о 
том, что активность реакционного центра у большинства изучен-
ных видов не велика. Среднее положение по данному показателю 
занимала голубика. 

Таким образом, адаптация пигментного аппарата у болотных 
видов к условиям прорастания идет не только по пути изменения 
количественного содержания отдельных пигментов, но и по пути 
формирования структуры светособирающего комплекса и реак-
ционного центра, а также активности пигментов реакционного 
центра. 

При анализе данного показателя у растений разных жизнен-
ных форм было выявлено, что травы с узкими складчатыми и 
свернутыми листьями и летне-зеленые листопадные кустарнички 
наибольшее количество пигментов содержат в светособирающем 
комплексе (92,3% и 82,9) (рис. 33). У остальных жизненных форм 
она мало отличалась (от 58,8 до 61). 

Количество пигментов в реакционном центре, наоборот, было 
минимально у трав с узкими складчатыми листьями и у летне-
зеленых листопадных кустарничков. Эти результаты указывают 
на то, что эти жизненные формы характеризуются большим све-
толюбием по сравнению с другими видами. На это указывает ве-
личина отношения светособирающего комплекса к реакционному 
центру (рис. 34). У большинства жизненных форм данное отно-
шение составило в среднем 1,5. Самый высокий показатель был у 
трав с узкими складчатыми листьями 11,9 и у летне-зеленых лис-
топадных кустарников он имел величину 4,84. 
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Рис. 32. Соотношение пигментов  
светособирающего комплекса и реакционного центра 

1 — осока шаровидная, 2 — пушица влагалищная, 3 — сосна сибирская,  
4 — сосна обыкновенная, 5 — клюква болотная, 6 — подбел многолист.,  

7 — мирт болотный, 8 — голубика, 9 — береза карликовая,  
10 — багульник болотный, 11 — морошка приземистая 
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Рис. 33. Особенности изменения величины пигментов  
светособирающего комплекса у сосудистых растений верховых болот 
1 — травы с длинными узкими складчатыми или свернутыми листьями;  

2 — деревья; 3 — летне-зеленые листопадные кустарнички; 4 — вечнозеленые  
кустарнички эрикоидного типа; 5 — вечнозеленые кустарнички брусничного  

типа; 6 — травы с широкими толстыми жестковатыми листьями 
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Таким образом, необходимо отметить, что большинство жиз-

ненных форм растений верховых болот имеют низкую пропуск-
ную способность молекул пигментов реакционного центра, за 
исключением трав с узкими складчатыми листьями и летне-
зеленых кустарничков (рис. 35). 

Полученные результаты о количестве пигментов светособи-
рающего и реакционного центра, а также их отношениях (рис. 30, 
31, 32, 33, 35) подтверждают литературные данные. Адаптация 
пигментного аппарата растений может идти по пути изменения 
структуры пигментов светособирающего комплекса, реакционно-
го центра, а также его активности [Маслова, Попова,1993]. 

Соотношение синтеза хлорофиллов к каротиноидам у отдель-
ных растений, различных жизненных форм растений и растений 
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Рис. 34. Соотношение пигментов  
светособирающего комплекса и реакционного центра 

1 — травы с длинными узкими складчатыми или свернутыми листьями;  
2 — деревья; 3 — летне-зеленые листопадные кустарнички; 4 — вечнозеленые  
кустарнички эрикоидного типа; 5 — вечнозеленые кустарнички брусничного  

типа; 6 — травы с широкими толстыми жестковатыми листьями 
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с разной выраженностью типов стратегии является важным пока-
зателем адаптивности. Как показано в научной литературе дан-
ный показатель может характеризовать комфортность среды 
[Рахманкулова, 2002]. Каротиноиды не только участвуют в про-
цессах фотосинтеза, но и входят в состав антиоксидантной сис-
темы, выполняют функцию защиты зеленых пигментов от повре-
ждения в условиях воздействия стрессовых факторов. 

 
Изучение данного показателя у разных жизненных форм рас-

тений верхового болота показало, что наиболее высокое значение 
отношения хлорофиллов к каротиноидам имели летне-зеленые 
листопадные кустарнички и вечнозеленые кустарнички бруснич-
ного типа, а также деревья, соответственно, в порядке возраста-
ния 5,07; 5,27; 5,4 (табл. 7). Эти растения синтезируют меньшее 
количество каротиноидов на единицу зеленых пигментов (сумма 
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Рис. 35. Особенности изменения величины пигментов  
реакционного центра у сосудистых растений верховых болот 

1 — травы с длинными узкими складчатыми или свернутыми листьями;  
2 — деревья; 3 — летне-зеленые листопадные кустарнички; 4 — вечнозеленые  
кустарнички эрикоидного типа; 5 — вечнозеленые кустарнички брусничного  

типа; 6 — травы с широкими толстыми жестковатыми листьями 
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хлорофиллов «а» и «в»), чем у других жизненных форм, что мо-
жет быть связано со спецификой механизмов адаптации данных 
растений к условиям болот. 

Показатели данного коэффициента были ниже у трав с узкими 
свернутыми и складчатыми листьями — 4,36, вечнозеленых кус-
тарничков эрикоидного типа — 4, 18, трав с широкими толстыми 
жестковатыми листьями 3,9 (табл. 7).  

Таблица 7 

Отношение синтеза хлорофиллов  
к каротиноидам разных жизненных форм 

Жизненные формы ВКБ ВКЭ ЛЗК Т.уз. Т.ш. Дер 
Отношение хлорофиллы /  
каротиноиды 5,27 4,18 5,07 4,36 3,9 5,4 

Примечание: ВКБ — вечнозеленые кустарнички брусничного типа, ЛЗК — 
летне-зеленые листопадные кустарнички, Т.уз. — травы с узкими свернутыми и 
складчатыми листьями, ВКЭ — вечнозеленые кустарнички эрикоидного типа, 
Т.ш. — травы с широкими толстыми жестковатыми листьями, Дер — деревья. 

Анализ данного показателя у изученных растений с разной 
выраженностью первичных типов стратегии показал следующее: 
стресс-толеранты имели наибольшее значение отношения хлоро-
филлов к каротиноидам — 4,33, конкуренты занимали промежу-
точное положение между стресс-толерантами и рудералами — 
4,14, рудералы — 1,9, самое низкое значение данного показателя. 
Мы предполагаем, что виды с высокой стресс-толерантностью не 
нуждаются в высоких концентрациях каротиноидов, так как сис-
тема синтеза хлорофиллов у них высокоустойчива к условиям 
верховых болот. 

На основе анализа соотношения отдельных групп пигментов 
хлорофиллов и каротиноидов мы делаем заключение о наличии 
различных путей адаптации пигментной системы у растений вер-
ховых болот, что, вероятно, связано с их происхождением и био-
логией. 
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6.3. Интенсивность дыхания 

 
Интенсивность дыхания растений верховых болот в среднем 

составляла — 4,43 мг СО2./гр. сухого веса/ч и варьировала от 0,36 
у сосны обыкновенной до 13,1 СО2./гр. сухого веса/ч у осоки ша-
ровидной (рис. 36). 
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Рис. 36. Интенсивность дыхания сосудистых растений верховых болот 
1 — осока шаровидная, 2 — пушица влагалищная, 3 — сосна сибирская,  
4 — сосна обыкновенная, 5 — клюква болотная, 6 — подбел многолист.,  

7 — мирт болотный, 8 — голубика, 9 — береза карликовая,  
10 — багульник болотный, 11 — морошка приземистая 
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Проведенные исследования показали увеличение интенсивно-

сти дыхания от 2,12 у С-стратегов до 7,95 мг СО2./гр. сухого ве-
са/ч у S-стратегов, в ряду C→R→S (рис. 37).  

Наиболее низкая интенсивность дыхания была у сосны обык-
новенной, мирта болотного и сосны сибирской, березы карлико-
вой, багульника болотного. Средний уровень интенсивности ды-
хания имели пушица влагалищная, клюква, подбел, морошка. Как 
было отмечено выше, максимум данного показателя мы наблюда-
ли у осоки шаровидной. 

Полученные данные позволяют говорить о том, что изученные 
виды имеют низкую интенсивность темнового дыхания, что мы 
связываем с неблагоприятными условиями среды в корнеобитае-
мом слое растений (дефицит кислорода, повышенная кислот-
ность, бедность торфа элементами минерального питания, в том 
числе и доступными формами азота, низкие температуры). 
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Рис. 37. Интенсивность дыхания сосудистых растений верховых  
болот с сильной степенью выраженности свойств первичных типов ЭС 

С — конкуренты (6 видов);  
R — рудералы (2 вида);  

S — стресс-толеранты (4 вида) 
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В литературе показано, что гипоксия подавляет пути метабо-
лизма, которые нуждаются в кислороде, прежде всего систему 
дыхания [Vartapetian, Jackson, 1997]. Уменьшение количества 
АТФ приводит к ухудшению поглощения солей, особенно азота; 
воды, что становится причиной торможения роста, снижения 
транспирации и газообмена [Кузнецов, Дмитриева, 2005]. 

Показатель соотношения дыхания и фотосинтеза характеризу-
ет долю дыхательных затрат от общего количества фотоассимиля-
тов при функционировании растений [Усманов и др., 2001]. Ана-
лиз данного показателя у изученных видов болотных растений 
выявил следующую закономерность: у большиства изученных 
видов, таких как береза карликовая, пушица многоколосковая, 
голубика, багульник болотный, сосна сибирская и обыкновенная, 
мирт болотный и клюква болотная — он был ниже единицы. Са-
мые низкие значения данного отношения были у сосны сибир-
ской и обыкновенной, мирта болотного. 

Можно сделать заключение, что большинство болотных расте-
ний тратят достаточно высокое количество фотоассимилятов на 
дыхание. Особенно большие значения отношения дыхания к фо-
тосинтезу были у осоки шаровидной, пушицы влагалищной и мо-
рошки приземистой (рис. 38). На основании этих данных можно 
сделать следующий вывод: все вышеупомянутые растительные 
виды характеризуются меньшими затратами продуктов фотоас-
симиляции на дыхание. 

Интенсивность дыхания у растений разных жизненных форм 
варьировала. Самую низкую интенсивность дыхания имели дере-
вья — 0,86 и вечнозеленые кустарнички эрикоидного типа — 2,42 
мг СО2/дм2/ч (рис. 39). 

Более высокая интенсивность дыхания была у трав с длинны-
ми узкими складчатыми или свернутыми листьями — 10,18 и 
трав с широкими толстыми жестковатыми листьями — 6,96 мг 
СО2/дм2/ч. Кустарнички летне-зеленые листопадные и вечнозеле-
ные брусничные занимали промежуточное положение (рис. 39). 
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Рис. 38. Соотношение дыхания и фотосинтеза  
у сосудистых растений верховых болот 

1 — осока шаровидная, 2 — пушица влагалищная, 3 — сосна сибирская,  
4 — сосна обыкновенная, 5 — клюква болотная, 6 — подбел многолист.,  

7 — мирт болотный, 8 — голубика, 9 — береза карликовая,  
10 — багульник болотный, 11 — морошка приземистая 
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Рис. 39. Интенсивность дыхания сосудистых растений  
верховых болот разных жизненных форм 

1 — травы с длинными узкими складч. или свернут. листьями;  
2 — деревья; 3 — летне-зеленые листопад. кустарнички; 4 — вечнозел. 
кустарнички эрикоид. типа; 5 — вечнозел. кустарнички бруснич. типа;  

6 — травы с широкими толстыми жестков. листьями 



 105 

Жизненные формы растений с самой низкой интенсивностью 
дыхания имели самую низкую интенсвность фотосинтеза, это де-
ревья и вечнозеленые кустарнички эрикоидного типа (рис. 24, 39). 

У растений с различной степенью выраженности первичных 
типов стратегии наименьшую интенсивность дыхания имели  
С-стратеги — 2,12 мг СО2/дм2/ч, максимум был у S-стратегов — 
7,95. Увеличение интенсивности дыхания наблюдалось в ряду 
C→R→S (рис. 37). 

Изменение интенсивности дыхания у растений верховых болот 
с разным типом стртегии было противоположным изменению ин-
тенсивности фотосинтеза (рис. 25 и 37), т.е. конкуренты и рудера-
лы при более высокой интенсивности фотосинтеза затрачивали 
меньше фотоассимилятов на процессы темнового дыхания, в то 
время как стресс-толеранты при меньшей интенсивности фото-
синтеза дышат более интенсивно. 

В условиях болот, как было показано выше, растения имеют 
средние или низкие значения транспирации и фотосинтеза. Мож-
но предположить, что для нормального роста и развития эти про-
цессы должны быть сбалансированы, это, вероятно, и определяет 
невысокие значения дыхания у болотных растений. Большие по-
тери при дыхании не позволяют при низкой интенсивности фото-
синтеза накапливать биомассу. 

Полученные данные говорят о различных путях приспособле-
ния болотных растений с различными типами стратегии и осо-
бенностями функциональных процессов. 

Отдельные виды болотных растений, различные жизненные 
формы и растения с разными типами экологических стратегий в 
целом имели невысокую интенсивность дыхания. 

Известно, что дыхание является интегральным физиологиче-
ским процессом, который зависит от многих факторов внешней 
среды, внутреннего статуса растений и тесно взаимосвязан с дру-
гими процессами в растительном организме [Рамазанова и др., 
2000]. Возможно невысокие показатели интенсивности дыхания у 
болотных растений, связаны с неблагоприятными экологически-
ми условиями: низкими температурами, дефицитом кислорода, 
кислым значением почвенного раствора, медленными процессами 
роста [Прокопьев, 2001]. 
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Полученные результаты по изучению типов стратегии, фото-
синтеза и дыхания, позволяют проследить тенденцию между ти-
пом стратегии и функциональной активностью листьев (табл. 8). 

Таблица 8 

Функциональные особенности листьев  
и типы стратегии болотных растений 

№ Виды растений 
Выраженность типа  
стратегии (сильная,  

средняя, слабая) 

Индекс отношения  
фотосинтеза  
к дыханию 

1 Мирт болотный CSR 25,7 
3 Морошка приземистая RSC 1,6 
4 Береза карликовая CSR 5,22 
5 Пушица влагалищная SRC 1,24 
6 Подбел многолистный SCR 2,57 
7 Осока шаровидная SCR 0,72 
8 Сосна сибирская CSR 7,56 
9 Сосна обыкновенная CSR 11,11 
10 Багульник болотный CSR 3,22 
11 Голубика обыкновенная CSR 2,90 

Конкуренты (С) имели достаточно высокую интенсивность 
фотосинтеза и низкую интенсивность дыхания, что позволяет го-
ворить о том, что фотосинтез привалирует над процессом дыха-
ния, это вероятно обеспечивает устойчивость к условиям среды, 
накоплению органических соединений и конкурентных свойств. 

Рудералы (R) и стресс-толеранты (S) имеют более высокие 
значения фотосинтеза и дыхания. По сравнению с конкурентами 
единой тенденции не прослеживается. 

Для характеристики энергетических затрат продуктов ассими-
ляции у изученных видов было рассчитано отношение фотосин-
теза к дыханию. Конкуренты характеризуются более высокими 
значениями индекса, для рудералов и стресс-толерантов харак-
терны низкие значения данного показателя. 

Важной характеристикой протекания энергетических процес-
сов в листе является отношение интенсивности темнового дыха-
ния к фотосинтезу, она позволяет выявить долю процессов дыха-
ния от общего ассимиляционного процесса. Расчет этого показа-
теля на основе данных дыхания и фотосинтеза для отдельных  
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видов болотных растений, жизненных форм и видов с разной вы-
раженностью экологических стратегий показал следующее: среди 
растений разных жизненных форм самые низкие показатели име-
ли деревья — 0,23, на втором месте стоят вечнозеленые кустар-
нички брусничного типа, летне-зеленые листопадные кустарнич-
ки и кустарнички эрикоидного типа 0,41 и 0,62 соответственно. 
Высокие показатели данного коэффициента имеют травы с узки-
ми свернутыми и складчатыми листьями и травы с широкими 
толстыми жестковатыми листьями 2,18 и 1,1. 

Это говорит о том, что жизненные формы трав используют 
большую долю ассимилятов на процессы дыхания, а значит под-
держания своей жизнедеятельности (табл. 9).  

Таблица 9 

Коэффициент отношения темнового дыхания к фотосинтезу  
у растений разных жизненных форм 

Жизненные формы ВКБ ВКЭ ЛЗК Т.уз. Т.ш. Дер 
Отношение дыхания к фотосинтезу 0,41 0,62 0,56 2,18 1,1 0,23 

Примечание: ВКБ — вечнозеленые кустарнички брусничного типа, ЛЗК — 
летне-зеленые листопадные кустарнички, Т.уз. — травы с узкими свернутыми и 
складчатыми листьями, ВКЭ — вечнозеленые кустарнички эрикоидного типа, 
Т.ш. — травы с широкими толстыми жестковатыми листьями, Дер. — деревья 

Анализ данного показателя у растений с разной выраженно-
стью первичных типов стратегии показал, что самый высокий 
коэффициент был у стресс-толерантов — 1,8, рудералы занимали 
второе место — 0,92, конкуренты имели самый низкий показа-
тель — 0,33. Полученные результаты говорят о том, что стресс-
толеранты активно используют фотосинтетические метаболиты 
на процессы дыхания, и эта особенность является для них адап-
тивной в условиях верховых болот. 

У конкурентов и рудералов адаптация к условиям болот идет 
по другому пути, они снижают долю дыхания по отношению к 
фотосинтезу. 
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Глава 7 
ХАРАКТЕРИСТИКА ХИМИЧЕСКОГО СОСТАВА  

ЛИСТЬЕВ РАСТЕНИЙ ВЕРХОВЫХ БОЛОТ 
 
 
Каждый организм обладает значительной спецификой строе-

ния и функционирования, ему присуща различная степень свобо-
ды в рамках управления для осуществления результативной дея-
тельности. Воздействие факторов внешней среды, в том числе 
антропогенных, в первую очередь оказывают влияние на физико-
химические и биологические процессы клетки, которые меняют 
химический метаболизм и вызывают функциональную, структур-
ную перестройку растения [Иванов, 2001; Луговской, 2004; Ива-
нова, Юмагулова, 2006].  

Биохимическая направленность синтеза отдельных органиче-
ских соединений определяется генотипической особенностью 
организма и его фенотипической изменчивостью. 

В данной главе приведены результаты выявленных закономер-
ностей синтеза биохимических соединений в листьях растений 
верховых болот подзоны средней тайги разных видов растений, 
жизненных форм и типов экологических стратегий. 

7.1. Содержание и пределы варьирования  
химических компонентов в листьях растений 

Соотношение синтеза азотсодержащих продуктов и углеводов 
является одним из факторов регулирующих рост растений [Поле-
вой, 1989]. Изменения в содержании углеводных и белковых про-
дуктов у растений в разных экологических условиях и у разных 
систематических групп показаны на большом экспериментальном 
материале [Ефремов и др., 1994; Пьянков и др. 2000; Пьянков и 
др., 2001; Иванов, 2001].  

Концентрация азота в листьях болотных растений изменялась 
от 18,7 мг/г (у пушицы влагалищной) до 40,37 мг/г (у сосны  
сибирской), а у большинства видов составляла 22—33 мг/г 
(табл. 10). Неорганическая форма азота в виде иона NO3

- (нитрат-
ный азот) в листьях растений менялось от 2,57 мг/г (у пушицы 
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влагалищной) до 7,87 мг/г (у сосны сибирской). У 64% видов рас-
тений содержание NO3

- в листьях составляло от 2,89 до 5,5 мг/г. 
Накопление органического азота варьировало от 16,13 мг/г (у пу-
шицы влагалищной) до 35,24 мг/г (у березы карликовой) и в 
среднем в 5 раз превышало содержание неорганической формы 
азота (нитратного азота) (табл. 10). 

Таблица 10 

Биохимический и микроэлементный состав  
листьев растений верхового болота 

Показатель С.с. С. о. М. б. К. б. П. м. П. в. 

Общий азот, мг/г 40,37 
±0,7 

20,2 
±0,3 

21,9 
±0,5 

24,9 
±7,5 

23,87 
±5,8 

18,7 
±2,6 

Нитратный азот, мг/г 7,87 
±0,2 

3,1 
±0,1 

4,5 
±0,6 

5,5 
±1 

2,9 
±0,98 

2,57 
±0,7 

Органический азот, 
мг/г 

32,5 
±0,5 

17,23 
±0,4 

17,4 
±0,5 

19,4 
±7 

20,97 
±5,86 

16,13 
±2,4 

Углерод, мг/г 510,37 
±0,5 

472,5 
±1,7 

509,93 
±1,5 

503 
±1,7 

493,13 
±13,7 

457,03 
±6,8 

С/N 12,64 
±0,1 

23,4 
±0,4 

23,29 
±0,5 

22,99 
±9,1 

22,29 
±6,61 

25,05 
±3,8 

Неструк. полисахари-
ды, мг/г 

119,77 
±0,3 

108 
±0,5 

98,2 
±0,5 

117,4 
±5,9 

115,23 
±15,1 

101,1 
±10,2 

Растворимые сахара, 
мг/г 

117,67 
±0,6 

117 
±0,6 

66,53 
±1 

115 
±4,8 

98,2 
±17,1 

92,8 
±4,9 

Mn — марганец, мг/кг 244 
±1,4 

179 
±1,2 

234,71 
±1,5 

200,29 
±1 

212,71 
±19,9 

192 
±18,4 

Fe — железо, мг/кг 7995 
±4 

7578 
±1,4 

7994,71 
±2 

8100,29 
±3 

8815,71 
±33 

8498,71 
±42 

Pb — свинец, мг/кг 13,71 
±0,8 

10,07 
±1,2 

8,71 
±1,4 

12,71 
±1,5 

12 
±2 

11 
±1,2 

Ni — никель, мг/кг 28 
±0,8 

26 
±1,2 

27,71 
±0,8 

28 
±1,15 

26 
±2,45 

23 
±1,6 

Zn — цинк, мг/кг 43 
±0,8 

60 
±1,6 

57,71 
±1,4 

34,29 
±1,6 

48,71 
±6,97 

41,71 
±0,8 

Cr — хром, мг/кг 58 
±1,6 

48 
±1,2 

51 
±1,4 

47,71 
±1,4 

53,29 
±5 

51,71 
±2,4 

Примечание: С.с. — Сосна сибирская, С.о. — Сосна обыкновенная, М.б. — 
Мирт болотный, К.б. — Клюква болотная, П.м. — подбел многолистный, П.в. — 
Пушица влагалищная 
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Продолжение таблицы 10 

Показатель О.ш. Б.н. Г. Б.б. М.п. 

Общий азот, мг/г 26,83 
±3,68 

38,13 
±0,51 

28,20 
±13,15 

38,10 
±7,88 

32,77 
±0,6 

Нитратный азот (NO3),  
мг/г 

6,55 
±2,65 

2,89 
±0,02 

4,73 
±1,05 

6,37 
±2,61 

3,63 
±0,77 

Органический азот,  
мг/г 

20,28 
±1,14 

35,24 
±0,80 

23,47 
±12,43 

31,73 
±7,45 

29,13 
±0,68 

Углерод, мг/г 474,30 
±2,67 

482,23 
±1,70 

453,30 
±18,28 

489,57 
±7,37 

446,77 
±12 

С/N 17,99 
±2,73 

12,65 
±0,14 

19,87 
±8,16 

13,48 
±3,17 

13,63 
±0,60 

Неструк. полисахариды,  
мг/г 

129,13 
±8,27 

98,10 
±0,71 

112,40 
±6,31 

123,93 
±3,33 

117,57 
±11,39 

Растворимые сахара,  
мг/г 

109,13 
±3,05 

114,73 
±1,15 

97,17 
±6,59 

105,77 
±6,89 

93 
±18,28 

Mn — марганец,  
мг/кг 

221,71 
±14,31 

230,71 
±1,25 

226,71 
±13,03 

218,71 
±29,70 

199,29 
±0,95 

Fe — железо, мг/кг 8958,71 
±94 

7640,29 
±302 

8619,71 
±511 

8421,71 
±501 

7897,71 
±355 

Pb — свинец, мг/кг 13,71 
±3,15 

15,71 
±0,76 

13,71 
±1,80 

12 
±2 

14 
±1,63 

Ni — никель, мг/кг 27,71 
±2,43 

21,29 
±1,11 

27 
±2,31 

27 
±2,16 

24 
±3,56 

Zn — цинк, мг/кг 43,71 
±1,11 

31,29 
±1,11 

40,29 
±9,12 

48,71 
±3,20 

53,71 
±5,47 

Cr — хром, мг/кг 60 
±2 

57,29 
±1,60 

57 
±2 

51,29 
±6,52 

52 
±2,16 

Примечание: О.ш. — Осока шаровидная, Б.н. — Береза карликовая, Г. — Го-
лубика, Б.б. — Багульник болотный, М.п. — Морошка приземистая 

Содержание углерода изменялось от 446,77 мг/г (морошка 
приземистая) до 510,37 мг/г (сосна сибирская), т.е. всего в 1,1 
раза в пределах всей изученной группы растений верхового боло-
та (табл. 10). 

Минимальное содержание растворимых сахаров обнаружено 
у мирта болотного (66,53 мг/г), максимальное у деревьев: сосны 
сибирской (117,67 мг/г) и сосны обыкновенной (117 мг/г); ми-
нимум неструктурных полисахаридов мы наблюдали у березы 
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карликовой (98,1 мг/г), максимум — у осоки шаровидной (129,13 
мг/г). До 55% изученных видов растений содержали от 92,8 до 
109,13 мг/г, большинство видов (64%) — от 108 до 120 мг/г не-
структурных полисахаридов. 

Общее содержание азота и углерода в листьях растений варьи-
ровало значительно больше, чем углеводов. 

Достоверные различия по содержанию общего азота, углерода, 
неструктурных полисахаридов и растворимых сахаров отмечены: 
у багульника болотного — с клюквой болотной, пушицей влага-
лищной, миртом и сосной обыкновенной (р<0,05; р<0,01; 
р<0,001); у березы карликовой — с сосной сибирской, осокой ша-
ровидной, сосной обыкновенной (р<0,01; р<0,001); у мирта бо-
лотного — с сосной обыкновенной, морошкой приземистой, осо-
кой шаровидной (р<0,001); у пушицы влагалищной — с осокой 
шаровидной, сосной сибирской (р<0,01; р<0,001). 

Содержание зольных элементов у листьев растений верхового 
болота варьировало от 1,29% у сосны обыкновенной до 7,29% у 
осоки шаровидной (прил. 24, рис. 40, 41).  



 112 

 

0

1

2

3

4

5

6

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11

зо
ль

но
ст

ь 
ли

ст
ье

в 
ра

ст
ен

ий
, %

Рис. 40. Зольность листьев растений верховых болот 
1 — осока шаровидная, 2 — пушица влагалищная, 3 — сосна сибирская,  
4 — сосна обыкновенная, 5 — клюква болотная, 6 — подбел многолист.,  

7 — мирт болотный, 8 — голубика, 9 — береза карликовая,  
10 — багульник болотный, 11 — морошка приземистая 
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Рис. 41. Зольность листьев растений  
верховых болот разных жизненных форм 

1 — травы с длинными узкими складч. или свернут. листьями;  
2 — деревья; 3 — летне-зеленые листопад. кустарнички; 4 — вечнозел.  
кустарнички эрикоид. типа; 5 — вечнозел. кустарнички бруснич. типа;  

6 — травы с широкими толстыми жестков. листьями 
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У большинства видов по данному показателю отмечены дос-
товерные различия (р<0,05; р<0,001).  

Известно, что листья растений в среднем содержат от 3 до 15% 
золы [Гродзинский, Гродзинский, 1973]. На основе этого мы де-
лаем заключение о низком содержании золных элементов в ли-
стьях болотных растений, что вероятно связано с бедностью тор-
фа элементами минерального питания. 

Из изученных видов самую высокую концентрацию зольных 
элементов имели осоки заячья и пузырчатая. 

Количество отдельных микроэлементов в листьях варьировало 
в широких пределах — от 8,67 мг/кг (свинец) в листьях мирта 
болотного до 8959 мг/кг (железо) в листьях осоки шаровидной. 
У всех видов растений отмечено высокое содержание ионов же-
леза (Fe3+), которое варьировало от 7578 мг/кг (у сосны обыкно-
венной) до 8959 мг/кг (у осоки шаровидной) (табл. 10). 

По содержанию микроэлементов (марганца, железа, свинца, 
никеля, цинка и хрома) нет достоверных различий: у багульника 
болотного с подбелом многолистным, голубикой и морошкой 
приземистой; у сосны сибирской с голубикой. 

Листья растений верховых болот характеризуются высоким 
накоплением марганца и железа. Содержание марганца варьиро-
вало от 179 мг/кг (у сосны обыкновенной) до 244 мг/кг (у сосны 
сибирской). Количество железа составляло от 7578 мг/кг до 
8958,71 мг/кг и его содержание мало изменялось у отдельных ви-
дов. Данный факт, вероятно, связан с природной особенностью 
болотных вод и торфа, которые характеризуются высоким содер-
жанием вышеуказанных элементов (табл. 10). 

7.2. Химический состав листьев  
у растений разных жизненных форм 

Жизненные формы растений также имели различия по хими-
ческим показателям (табл. 11). 

Высокие показатели содержания общего азота — 38,1 мг/г, уг-
лерода — 489,57 мг/г, неструктурных полисахаридов — 123,93 
мг/г и растворимых сахаров — 105,77 мг/г были у вечнозеле- 
ных кустарничков эрикоидного типа. Вечнозеленые кустарнички 
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брусничного типа имели низкие показатели: общего азота — 
23,56 мг/г, неструктурных полисахаридов — 110,28 мг/г и раство-
римых сахаров — 93,24 мг/г, но высокое содержание углерода — 
502,02 мг/г. 

Таблица 11 

Биохимический и микроэлементный состав  
листьев растений разных ЖФ 

Показатель ВКБ ВКЭ ЛЗК Т.уз. Т.ш. Дер. 

Общий азот, мг/г 23,56 
±5,35 

38,1 
±7,88 

33,17 
±10,32 

22,77 
±5,21 

32,77 
±0,63 

30,28 
±10,48 

Нитратный азот, мг/г 4,3 
±1,31 

6,37 
±2,61 

3,81 
±1,19 

4,56 
±2,78 

3,63 
±0,77 

5,4 
±2,48 

Органический азот, 
мг/г 

19,26 
±5,21 

31,73 
±7,45 

29,36 
±10,44 

18,21 
±2,82 

29,13 
±0,68 

24,87 
±7,93 

Углерод, мг/г 502,02 
±10,4 

489,57 
±4,2 

467,37 
±19,5 

465,67 
±10,2 

446,77 
±11,6 

491,43 
±2 

С/N 22,86 
±6,17 

13,48 
±3,17 

16,26 
±6,69 

21,52 
±4,85 

13,63 
±0,6 

18,02 
±5,59 

Неструктурн. поли-
сахариды, мг/г 

110,28 
±12,5 

123,93 
±3,33 

105,25 
±8,58 

115,12 
±17,1 

117,57 
±11,4 

113,88 
±6,12 

Растворимые сахара,  
мг/г 

93,24 
±22,78 

105,77 
±6,8 

105,95 
±10, 

100,97 
±9,33 

93 
±18, 

117,33 
±0,65 

Mn — марганец, 
мг/кг 

215,9 
±18,23 

218,71 
±29,7 

228,71 
±9,14 

206,86 
±22 

199,29 
±0,95 

211,5 
±33,75 

Fe — железо, мг/кг 8303,57 
±41 

8421,71 
±50 

8130 
±64 

8728,71 
±37 

7897,71 
±35 

7786,5 
±21 

Pb — свинец, мг/кг 11,14 
±2,37 

12 
±2 

14,71 
±1,68 

12,36 
±2,68 

14 
±1,63 

11,89 
±2,13 

Ni — никель, мг/кг 27,24 
±1,79 

27 
±2,16 

24,14 
±3,44 

25,36 
±3,15 

24 
±3,56 

27 
±1,41 

Zn — цинк, мг/кг 46,9 
±10,66 

48,71 
±3,2 

35,79 
±7,8 

42,71 
±1,38 

53,71 
±5,47 

51,5 
±8,91 

Cr — хром, мг/кг 50,67 
±3,75 

51,29 
±6,52 

57,14 
±1,75 

55,86 
±4,8 

52 
±2,16 

53 
±5,36 

Примечание: Вечнозеленые кустарнички: ВКБ — брусничного типа, ВКЭ — 
эрикоидного типа; ЛЗК — летне-зеленые листопадные кустарнички; Т.уз. — 
травы с узкими свернутыми или складчатыми листьями; Т.ш. — травы с широ-
кими толстыми жестковатыми листьями; Дер. — деревья. 
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Травы с узкими свернутыми и складчатыми листьями отлича-
лись низкими значениями общего азота — 22,77 мг/г, углерода — 
465,67 мг/г, неструктурных полисахаридов — 115,12 мг/г и высо-
ким содержанием растворимых сахаров — 100,97 мг/г. 

Летне-зеленые листопадные кустарнички имели высокие зна-
чения общего азота — 33,17 мг/г, растворимых сахаров — 105,95 
мг/г и низкие показатели углерода — 468 мг/г, неструктурных по-
лисахаридов — 105,25 мг/г. 

У трав с широкими толстыми жестковатыми листьями высокое 
содержание общего азота — 32,77 мг/г и неструктурных полиса-
харидов — 117,57 мг/г; небольшие показатели углерода — 446,77 
мг/г и растворимых сахаров — 93 мг/г. 

У деревьев высокие показатели общего азота — 30,28 мг/г, уг-
лерода — 491,43 мг/г, растворимых сахаров — 117,33 мг/г и не-
высокие значения неструктурных полисахаридов — 113,88 мг/г. 

Достоверные отличия (р<0,01; р<0,001) по содержанию азота и 
углерода отмечены: у вечнозеленых кустарничков брусничного 
типа с кустарничками эрикоидного типа, летне-зелеными листо-
падными и травами с широкими толстыми жестковатыми листья-
ми; у трав с узкими свернутыми и складчатыми листьями с тра-
вами с широкими толстыми жестковатыми листьями и вечнозеле-
ными кустарничками эрикоидного типа. 

Достоверные различия по содержанию углеводов (неструктур-
ных полисахаридов и растворимых сахаров) обнаружены у де-
ревьев с кустарничками: летне-зелеными листопадными и вечно-
зелеными эрикоидного типа. 

По зольности показатели у разных жизненных форм варьиро-
вали от 1,79% до 5,29% (прил. 24). У 67% изученных групп жиз-
ненных форм растений зольность не превышала 3,29%. 

У жизненных форм также как и у отдельных видов, среди 
зольных элементов наблюдалось повышенное содержание железа 
и марганца (табл. 11). 

По содержанию микроэлементов достоверных различий не 
отмечено только у вечнозеленых кустарничков эрикоидного типа 
с вечнозелеными кустарничками брусничного типа и травами с 
широкими толстыми жестковатыми листьями. 
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7.3. Особенности химического состава листьев  
растений с разной степенью выраженности свойств  

первичных типов экологических стратегий 

Растения, имеющие различные типы жизненной стратегии, от-
личаются по скорости роста, по интенсивности протекания мно-
гих функциональных процессов: в том числе скорости фотосин-
теза, транспорту ассимилятов, скорости поглощения минераль-
ных веществ, особенностям водообмена и т.д. [Иванов, 2001; 
Прокопьев, 2001; Пьянков, 2001]. 

На основе имеющихся литературных данных можно предпо-
ложить, что растения болот с разной степенью выраженности 
первичных типов стратегии отличаются по химической компози-
ции листьев. Показано, что растения с низкой скоростью роста 
имеют высокие показатели отношения углерода к азоту (C/N). Эта 
проблема изучена слабо, для растений верховых болот таких дан-
ных не обнаружено.  

Анализ содержания основных химических соединений листа у 
растений с разной степенью выраженности типов стратегии пока-
зал незначительные различия между ними (табл. 12).  

Таблица 12 

Биохимический и микроэлементный состав листьев растений  
с сильной степенью выраженности свойств первичных типов ЭС 

Показатель С R S C-S C-R S-R 

Общий азот, мг/г 31,15 
±10 

28,834 
±6,5 

23,133 
±5,3 н.з. н.з. ** 

Нитратный азот, мг/г 4,91 
±2 

4,5657 
±1,2 

4,01 
±2,44 н.з. н.з. н.з. 

Органический азот, мг/г 26,26 
±9 

24,266 
±6,9 

19,13 
±4,2 н.з. н.з. ** 

Углерод, мг/г 486,3 
±22 

474,88 
±31 

474,82 
±17 н.з. н.з. н.з. 

С/N 17,56 
±6 

18,31 
±7,9 

21,78 
±5,3 * н.з. * 

Неструк. полисахариды,  
мг/г 

110,1 
±10 

117,48 
±9 

115,15 
±16 н.з. н.з. н.з. 

Растворимые сахара,  
мг/г 

103,1 
±19 

104 
±17,19 

100,04 
±13 н.з. н.з. н.з. 



 117 

Mn — марганец, мг/кг 222,3 
±25 

199,79 
±1,1 

208,81 
±21 н.з. ** н.з. 

Fe — железо, мг/кг 8042 
±484,6 

7999 
±263 

8757,71 
±358 ** н.з. ** 

Pb — свинец, мг/кг 12,32 
±2,7 

13,357 
±1,7 

12,24 
±2,4 н.з. н.з. н.з. 

Ni — никель, мг/кг 26,17 
±2,7 

26 
±3,282 

25,57 
±2,9 н.з. н.з. н.з. 

Zn — цинк, мг/кг 46,83 
±11 

44 
±10,8 

44,71 
±4,9 н.з. н.з. н.з. 

Cr — хром, мг/кг 53,76 
±5 

49,857 
±3 55±4,89 н.з. * ** 

Примечание: С — конкуренты, R — рудералы, S — стресс-толеранты. Дос-
товерность различий оценивали по критерию Манна-Уитни. *p<0,05; ** p<0,01; 
***p<0,001, н.з. — не значимо 

Наблюдается, увеличение содержания основных органогенов — 
азота и углерода в ряду S→R→C (табл. 12, рис. 42). 

Минимальное количество азота (23,13 мг/г) обнаружено у ви-
дов с выраженным типом S-стратегии, к которым относятся осока 
шаровидная, пушица влагалищная и подбел многолистный. 
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Максимальное содержание азота выявлено в группе видов с 

выраженной степенью конкурентной (сосна сибирская, сосна 
обыкновенная, береза карликовая, голубика, мирт болотный, ба-
гульник болотный) и рудеральной стратегии (морошка приземи-
стая, клюква болотная), соответственно 31,15 и 28,83 мг/г (табл. 12, 
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Рис. 42. Содержание общей формы азота и углерода  
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рис. 42). Достоверное различие по содержанию азота выявлены 
между стресс-толерантами и рудералами (р<0,01). 

По содержанию углерода и углеводов (неструктурных полиса-
харидов и растворимых сахаров) достоверных отличий не обна-
ружено (рис. 43). Количество углерода увеличивалось незначи-
тельно от S-стратегов (474,82 мг/г) к R-стратегам (474,88 мг/г) и к 
С-стратегам (486,32 мг/г). Отношение C/N уменьшалось от S-
стратегов (21,78) к R-стратегам (18,31) и к С-стратегам (17,56). 
Достоверного отличия не было между конкурентами и рудералами. 

Полученные результаты подтверждают литературные данные о 
большей информативности данного показателя при выявлении 
типов стратегии растений в сравнении с отдельными органиче-
скими соединениями [Иванов, 2001; Пьянков и др., 2001].  

Содержание неструктурных полисахаридов варьировало не-
значительно от 110,07 мг/г (у С-стратегов) до 117,48 мг/г (у R-
стратегов), растворимых сахаров от 100,04 (у S-стратегов) до 104 
мг/г (у R-стратегов).  

Зольность листьев растений с разной степенью выраженности 
типов стратегии изменялась от 2,79% у С-стратегов до 4,62% у  
S-стратегов. Не обнаружено достоверных различий по данному 
показателю только между стресс-толерантами и рудералами 
(прил. 26). 

Количество изученных микроэлементов уменьшалось от S-
стратегов (9108,67 мг/кг) к конкурентам (8405,75 мг/кг) и рудера-
лам (8336,29 мг/кг) (табл. 12; прил. 26).  



 120 

 
Незначительное достоверное отличие по химическим показа-

телям свидетельствует о слабой взаимосвязи между типами стра-
тегии растений и содержанием в них микроэлементов. 

Рис. 43. Содержание растворимых сахаров и неструктурных  
полисахаридов в листьях сосудистых растений верховых болот  

с сильной степенью выраженности свойств первичных типов ЭС 
С — конкуренты (6 видов);  

R — рудералы (2 вида);  
S — стресс-толеранты (4 вида) 
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7.4. Закономерности изменения химического состава  
листьев растений в связи с разными свойствами  

первичных типов экологических стратегий 

В ходе анализа химического состава листьев растений боре-
альной зоны Среднего Приобья мы выявили некоторые законо-
мерности содержания пяти групп компонентов в зависимости от 
характера их изменений в «треугольнике Грайма» (прил. 26). 
К первой группе относятся компоненты, концентрация которых 
изменяется от S→R→C, она минимальна у стресс-толерантов и 
максимальна у растений с конкурентным типом стратегии (азот, 
углерод) (прил. 3а). Ко второй группе относился такой параметр 
как зольность, процент которой уменьшался в ряду: C→R→S 
(прил. 26). К третьей группе относятся микроэлементы, количест-
во которых увеличивается от R→C→S, в четвертую группу вхо-
дят растворимые сахара, которые наоборот уменьшаются в этом 
ряду (прил. 5). В пятую группу выделены неструктурные полиса-
хариды, содержание которых изменяется в ряду C→S→R (прил. 26). 
Таким образом, тип ЭС предполагает не только определенные 
значения ростовых параметров и морфологического индекса ви-
дов, но и специфическую химическую композицию листьев. 

В основном растения с разными типами ЭС различались по 
содержанию азота и углерода. Как известно, растения с высокой 
относительной скоростью роста имеют повышенную концентра-
цию азота и низкое содержание углерода в растительных тканях, 
например у двудольных и однодольных травянистых видов 
[Poorter, Bergkotte, 1992; Garnier, Vancaeyzeele, 1994]; у листопад-
ных и вечнозеленых деревьев [Cornelissen et al., 1997; Reich et al., 
1998b]. Согласно литературным данным [Grime et al., 1988], руде-
ральные виды имеют высокое содержание азота, поскольку они 
обладают максимальной скоростью роста. По нашим данным, вы-
сокое содержание азота имели виды с выраженными свойствами 
С- и R-стратегии и достоверных различий между ними по данно-
му показателю мы не обнаружили. 

На наш взгляд, увеличение общего азота в листьях растений 
этих групп связано, скорее всего, с повышенным содержанием фер-
мента фотосинтеза рибулозо-1,5-бифосфаткарбоксилазы (РБФК), 
который осуществляет первичную фиксацию СО2 у растений с 
С3-типом фотосинтеза (рис. 42, 44).  



 122 

 
Согласно Evans, Seemann [1989], около 75% органического азо-

та листа приходится на белки хлоропластов, принимающих уча-
стие в процессе фотосинтеза, поэтому у С3-растений отмечается 
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Рис. 44. Содержание нитратного и органического азота  
в листьях сосудистых растений верховых болот  

с сильной степенью выраженности свойств первичных типов ЭС 
С — конкуренты (6 видов);  

R — рудералы (2 вида);  
S — стресс-толеранты (4 вида) 
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высокая положительная корреляция между содержанием азота в 
листьях и скоростью фиксации СО2 [Field, Mooney, 1986; Evans, 
1989; Garnier et al., 1989]. 

Таким образом, повышенное содержание азота в листьях изу-
ченных нами растений с выраженными свойствами С- и R-страте-
гии является вполне закономерным и, возможно, обусловлено 
увеличением содержания функциональных белков, прежде всего, 
РБФК. Ряд авторов [Grime et al., 1988; Пьянков и др., 2000] отме-
чает у рудеральных растений повышенную активность ферментов 
фотосинтеза, что обеспечивает им высокую скорость ассимиля-
ции СО2 и роста. Изученные нами растения верхового болота со 
свойствами С-, R- и S-стратегии являются медленно растущими 
видами с невысокой интенсивностью фотосинтеза и мы их не от-
носим к абсолютным первичным типам стратегии, а только опре-
деляем у них степень их выраженности (сильная, средняя и сла-
бая). У растений со свойствами S-стратегии мы обнаружили ми-
нимальное содержание азота, что, вероятно, коррелирует с низкой 
активностью РБФК, следствием чего является низкая относи-
тельная скорость роста [Grime, 1979; Grime et al., 1988] и низкая 
интенсивность фиксации СО2 у растений этой группы [Пьянков 
и др., 2000]. Pyankov et al., [1998] обнаружили у тенелюбивых 
стресс-толерантов (зимне-зеленых видов типа грушанок) низкую 
долю ассимиляционных тканей по сравнению с С- и R-стратега-
ми. Соответственно, высокое содержание азота в листьях способ-
ствует высокой скорости роста и проявлению конкурентного и 
рудерального типов стратегии, у стресс-толерантов снижается 
общая функциональная активность и скорость ростовых процес-
сов, вследствие меньшей концентрации в листьях азота, фермен-
тов фотосинтеза и доли фототрофной ткани. 

По результатам наших исследований, у рассмотренных видов 
растений в ряду от R→C→S, происходило увеличение содержа-
ния микроэлементов и уменьшение растворимых сахаров (рис. 43, 
прил. 25, 26).  

Содержание углерода и азота в листьях растений изменялось 
незначительно, но обнаружило четкую связь с типом экологиче-
ских стратегий изученных растений (рис. 42). Концентрация уг-
лерода и азота в листьях увеличивалась параллельно в ряду от 
S→R→C, что противоречит данным полученным Ивановым 
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(Иванов, 2001), где концентрация углерода в листьях в противо-
положность азоту уменьшалась в ряду S→C→R. Еще более пока-
зательно отношение содержания углерода и азота в листьях рас-
тений, которое снижалось в ряду S→R→C от 18 до 22. Мы счита-
ем, что значительные и достоверные различия в содержании уг-
лерода в листьях и, особенно, азота, а также их отношения, могут 
быть использованы для определения типов стратегий растений. 
Результаты наших исследований не совпадают с данными других 
работ, в которых показана отрицательная связь между скоростью 
роста и концентрацией углерода в листьях растений [Lambers, 
Poorter, 1992; Poorter, Bergkotte, 1992; Van Arendonk, Poorrter 1994]. 

Учеными Cornelissen et al., [1997], обнаружена положительная 
корреляция между содержанием азота и минеральных элементов 
при исследовании 81 вида древесных растений. 

Наши исследования показали, что содержание углерода в ли-
стьях изменялось не параллельно с содержанием неструктурных 
углеводов, что отличается от данных Л.А.Иванова [2001]. Мини-
мальное содержание углерода и растворимых сахаров отмечено у 
растений со свойствами S-стратегии. Углерод неструктурных уг-
леводов составляет лишь 1/4 часть от его общего количества. 

По нашим расчетам, у стресс-толерантов углерод неструктур-
ных углеводов составляет в среднем 24% от общего содержания 
углерода, у рудеральных видов 25%, у конкурентов 23%. По мне-
нию Niinemets [1999], общее количество углеродосодержащих 
органических соединений в листьях пяти древесных видов наи-
более тесно положительно коррелирует с содержанием лигнина. 
Кроме того, значительная часть углерода листа входит в состав 
структурных полисахаридов (целлюлоза, гемицеллюлоза), кото-
рые формируют клеточные стенки разных типов тканей листа 
(хлоренхима, эпидермис, ксилема и флоэма). Количество этих 
углеродсодержащих соединений должно быть значительно выше 
у видов с S-типом стратегии [Иванов, 2001]. У нас данный пока-
затель варьирует незначительно и достоверных различий у расте-
ний со свойствами С-, R- и S-стратегии мы не выявили. Виды с 
конкурентным и рудеральным типом стратегии значительное ко-
личество ассимилированного углерода тратят на синтез белков, о 
чем свидетельствует высокая концентрация азота в листьях (рис. 
21). Изученные нами растения верхового болота характеризуются 
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наличием: гидроморфных (рыхлой структуры мезофилла с круп-
ными гиалиновыми клетками; аэренхимой) и ксероморфных при-
знаков (сильно кутинизированный толстый эпидермис листа; уз-
кие свернутые листья у осок и злаков; мелкие и жесткие, листья 
кустарничков; низкая обводненность тканей; вечнозеленость; 
сильное развитие в тканях механической ткани). У растений со 
свойствами S-стратегии содержание азота достоверно ниже, чем у 
рудералов, соответственно и доля фототрофных клеток в объеме 
листа у них также ниже. Нефотосинтезирующие ткани листа 
(эпидермис, проводящая система и механические ткани) содержат 
больше целлюлозы и более лигнифицированы. Таким образом, 
высокое содержание углерода в листьях растений верховых болот 
связано с уменьшением доли функциональных тканей (хлоренхи-
мы) и возрастанием доли тканей с высоким содержанием целлю-
лозы и лигнина. Эти приспособления в какой-то мере замедляют 
охлаждение внутренних тканей растений [Культиасов, 1982; Де-
нисенков, 2000; Прокопьев, 2001]. Таким образом, ксероморфная 
структура служит анатомическим приспособлением болотных 
растений к недостатку воды [Чиркова, 2002]. 
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ 
 
 
Проведенные исследования по изучению структуры биомассы 

и функциональных особенностям сосудистых растений верховых 
болот позволили выявить ряд закономерностей. 

Биомассы и ее структуры у растений верховых болот варьиро-
вала от 0,7 г (у морошки приземистой) до 129,55 г (у сосны си-
бирской), 50% растений имели массу меньше 4 г, максимальную 
биомассу создавали деревья и летне-зеленые листопадные кус-
тарнички. 

Различия в структуре биомассы у растений более отчетливо 
выявляются при сравнении интегральных морфологических ин-
дексов. 

Наибольший вклад в общую массу растений вносили стебли. 
Максимальное значение индекса стебля было у сосны обыкно-
венной, минимальное у морошки приземистой. Подземные орга-
ны у большинства растений занимали второе место в структуре 
биомассы. Генеративные органы вносили небольшой вклад в соз-
дание общей биомассы. Максимальную биомассу генеративных 
органов в структуре растения имела клюква болотная и морошка 
приземистая. 

Жизненные формы болотных растений (экобиоморфы) также 
отличались по величине биомассы и массе отдельных органов. 

Вечнозеленые кустарнички брусничного типа имели высокие 
значения доли генеративных органов, стеблей и небольшую долю 
листьев и корней по сравнению с другими видами растений. 

Вечнозеленые кустарнички эрикоидного типа отличались вы-
сокими значениями индексов стеблей и небольшими значениями 
индексов генеративных органов, листьев, корней. 

Травы с широкими толстыми жестковатыми листьями имели 
высокую долю листьев (60,15%), низкую долю генеративных ор-
ганов, стеблей и корней. 

Высокие значения индекса корней были выявлены у трав с уз-
кими свернутыми и складчатыми листьями, но они имели низкую 
долю генеративных органов, листьев, стеблей и LAR. 

Для деревьев характерна высокая доля стеблей, низкие значе-
ния генеративных органов, листьев, корней и SLA, LAR. 
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Летне-зеленые листопадные кустарнички отличались высоким 
индексом стеблей и низким значением индекса генеративных ор-
ганов, листьев, корней и LAR. 

Максимальные значения площади листьев, общей биомассы и 
массы отдельных органов были выявлены у деревьев, и они досто-
верно различались по этим показателям от других групп растений. 

Таким образом, мы делаем заключение, что жизненные формы 
растений верховых болот отличаются между собой по вкладу от-
дельных органов в структуру биомассы растений. Стебли вносили 
основной вклад в структуру биомассы всех изученных кустар-
ничков и деревьев. Травы в основном формируют свою биомассу 
за счет массы корней и листьев. 

Использование дискриминантного анализа на основе парамет-
ров структуры биомассы изученных видов позволило выделить 
степень выраженности свойств экологических типов стратегии. 

Свойства толерантной стратегии были выражены у 33% видов. 
Среди них травы с узкими свернутыми и складчатыми листьями 
т.к. пушица влагалищная, осока шаровидная, осока пузырчатая и 
подбел многолистный, относящийся к вечнозеленым кустарнич-
кам брусничного типа. 

Высокую степень выраженности свойств рудеральной страте-
гии имели 17% видов: морошка приземистая, клюква болотная. 

Свойства конкурентной стратегии преобладали у 50% изучен-
ных видов. Это представители групп деревьев: сосна обыкновен-
ная, сосна сибирская; летне-зеленых листопадных кустарничков: 
береза карликовая, голубика и вечнозеленых кустарничков брус-
ничного типа - мирт болотный. 

В ходе исследования были выявлены значительные различия в 
структуре биомассы у растений с разной степенью выраженности 
свойств первичных типов ЭС. Растения со свойствами С-страте-
гии (конкурентности) характеризовались наибольшей площадью 
листьев, максимальной общей биомассой и массой отдельных ор-
ганов и достоверно отличались по этим показателям от растений 
со свойствами толерантной (S-стратегии) и рудеральной способ-
ности (R-стратегии). 

Средняя масса растений с высокой выраженностью С-страте-
гии была в 19—35 раз выше, чем у видов со стресс-толерантой и 
рудеральной способностями.  
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До 50% изученных нами растений имели сильную степень вы-
раженности свойств конкурентности, следовательно, условия 
обитания на верховых болотах для этих растений не являются 
крайне неблагоприятными и у растений выработались механизмы 
адаптации, позволяющие им произрастать на болотах. 

Растения со свойствами рудеральной и толерантной стратегии, 
а также конкурентной и рудеральной, имели достоверные отличия 
по индексам корней, листьев, стеблей, генеративных органов. Ви-
ды с конкурентной и стресс-толерантной способностью различа-
лись по всем перечисленным параметрам, кроме индекса листьев. 

Таким образом, использование абсолютных показателей струк-
туры биомассы в сочетании с показателями интегральных морфо-
логических индексов отдельных органов позволяет с высокой 
достоверностью отличать группы видов с разной степенью выра-
женности типов экологических стратегий болотных растений, что 
ранее показано и в работах других исследователей (Миркин и др., 
2000; Иванов, 2001). 

Нами выявлена определенная взаимосвязь между типом ЭС и 
жизненной формой (экобиоморфой). Группы растений разных 
жизненных форм достоверно различались по большинству пара-
метров структуры биомассы. 

Полученные нами результаты, при изучении 12 видов растений 
верховых болот, подтвердили литературные данные о высокой 
информативности параметров структуры биомассы при выделе-
нии типов стратегии. 

Изучение особенностей водного режима показало, что растения 
верховых болот имеют средний и низкий уровень транспирации. 

Полученные результаты об особенностях интенсивности транс-
пирации подтверждаются динамикой изменения содержания воды 
и высокой водоудерживающей способностью листьев.  

Общее содержание воды в листьях варьировало от 44,31 до 
62,4%. Содержание воды в группах растений с разной степенью 
выраженности типов стратегии увеличивалось в ряду C→R→S. 
Эти показатели воды почти полностью соответствует гомеостати-
ческим (40—60%) и представляют минимальное количество во-
ды, при котором растение способно поддерживать свою жизне-
деятельность. Низкое содержание воды у болотных растений  
связано с явлением физиологической сухости на болотах и как  
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результат формированием у них типичных ксероморфных при-
знаков анатомо-морфологической структуры и средней величины 
интенсивности транспирации. 

Для болотных растений характерна высокая водоудерживаю-
щая способность листьев, которая увеличивается в ряду S→R→С, 
что позволяет им противостоять обезвоживанию в условиях не-
благоприятного водного режима и служит показателем адаптив-
ности к условиям болот. 

Количество свободной и связанной воды в растениях характе-
ризует метаболическую активность в тканях и водоудерживаю-
щую способность. Содержание свободной воды у растений вер-
ховых болот низкое. Величина связанной воды значительно пре-
вышала содержание свободной воды. 

Изученные болотные растения по своему водообмену прибли-
жаются к гидростабильному типу. Изученные виды занимают 
промежуточное положение по интенсивности транспирации меж-
ду двудольными растениями (травы) солнечных мест обитания и 
тенелюбивыми растениями. 

Выявлено, что интенсивность фотосинтеза болотных растений 
в среднем составляет 5,86 мг СО2/дм2 /ч и варьирует от 2,33 у со-
сны обыкновенной до 12,63 мг СО2/дм2 /ч у мирта болотного. 

Проведенные исследования показали, что интенсивность фо-
тосинтеза болотных растений в среднем составляет 5,86 мг 
СО2/дм2/ч и варьирует от 2,33 у сосны обыкновенной до 12,63 мг 
СО2/дм2/ч у мирта болотного (рис. 24).  

В неблагоприятных условиях среды на болоте биологическая 
продуктивность растений, скорость ростовых процессов снижа-
ются, что вероятно связано с невысокой интенсивностью фото-
синтеза.  

Величина фотосинтеза у растений разных жизненных форм 
отличалась — минимальные показатели выявлены у деревьев, 
максимальные у вечнозеленых кустарничков брусничного типа. 

Интенсивность фотосинтеза у изученных болотных растений с 
разной степенью выраженности типов стратегии увеличивается в 
ряду S→C→R от 4,63 до 6,44 мг СО2/дм2/ч. 

Прямой корреляции между интенсивностью фотосинтеза и ко-
личественным содержанием пигментов нами отмечено не было. 
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Качественный состав пигментов у изученных видов болотных 
растений не менялся, количественное соотношение было различ-
ным. 

Общее содержание пигментов имело максимальную величину 
у пушицы влагалищной, подбела и осоки шаровидной, соответст-
венно, у пушицы влагалищной — 34,82; подбела — 41,54; осоки 
шаровидной — 44,39 мг/г сухого веса. 

Низкое содержание пигментов было у сосны обыкновенной — 
9,49, сосны сибирской — 13,68, багульника болотного — 14,08. 
Остальные виды имели среднее значение содержания пигментов. 

Отношение основных групп пигментов а/b приближается по 
своим значениям, как у отдельных видов растений, так и у разных 
жизненных форм к тенелюбивым или занимают промежуточное 
положение между ними и светолюбивыми видами. 

Отношение содержания хлорофиллов к каротиноидам у расте-
ний с разной выраженностью первичных типов стратегии было 
разное. У стресс-толерантов оно было наибольшее — 4,33, кон-
куренты занимали промежуточное положениепо данному показа-
телю — 4,14, рудералы самое низкое — 1,9. Мы предполагаем, 
что виды с высокой стресс-толерантностью не нуждаются в вы-
соких концентрациях каротиноидов, так как, возможно, система 
синтеза хлорофиллов у них высокоустойчива к условиям верхо-
вых болот. 

На основе анализа в содержании отдельных групп пигментов 
хлорофиллов а/b и каротиноидов мы делаем заключение о нали-
чии различных путей адаптации пигментной системы у растений 
верховых болот, что, вероятно, связано с их происхождением и 
биологией. 

Изученные виды имеют низкую интенсивность темнового ды-
хания, что мы связываем с неблагоприятными условиями среды в 
корнеобитаемом слое растений: дефицит кислорода, повышенная 
кислотность, бедность торфа элементами минерального питания, 
в том числе и доступными формами азота, низкие температуры. 

У болотных растений наблюдаются механизмы адаптации и на 
биохимическом уровне. 

Растения с различной степенью выраженности первичной 
стратегии имели следующие закономерности изменения кон-
центрации азота и углерода от S→R→C; уменьшается процент 
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зольности, в ряду: C→R→S; количество микроэлементов, увели-
чивается от R→C→S; содержание растворимых сахаров, наобо-
рот, уменьшаются, а неструктурных полисахаридов, увеличивает-
ся от C→S→R. 

Наиболее информативным для выделения типов стратегии был 
показатель отношения C/N, который уменьшался от S→R→С. 

На наш взгляд, экспериментальная идентификация типов эко-
логических стратегий растений возможна при сочетании разных 
подходов: морфологического, физиологического и биохимическо-
го. Структура биомассы позволяет отчетливо выявить степень 
выраженности типов стратегии и сочетание адаптивных свойств 
(конкурентности, рудеральности и стресс-толерантности). Функ-
циональные и биохимические показатели позволяют конкретизи-
ровать адаптивные пути растений к условиям среды. 

Листья растений верховых болот имели высокое содержание 
марганца и железа, что, вероятно, связано с природной особенно-
стью болотных вод и торфа, которые характеризуются высоким 
содержанием вышеуказанных элементов. 

Таким образом, полученные результаты позволяют сделать 
следующие выводы: 

— изученные растения верховых болот Среднего Приобья 
проявляют все типы стратегии Раменского-Грайма, но в разном 
соотношении. До 50% исследованных видов имели выраженные 
свойства конкурентной стратегии, 33% — стресс-толерантной и 
17% — рудеральной; 

— растения с разной степенью выраженности типов стратегии 
имеют морфологические особенности, связанные с параметрами 
структуры биомассы. Конкуренты отличаются большей общей 
массой растений, массой отдельных органов и общей площадью 
листьев; стресс-толеранты — высокой долей корней и низкими 
долями генеративных органов, стеблей, листьев; рудералы — не-
большими значениями индекса стеблей, корней и высокими зна-
чениями генеративных органов, листьев;  

— растения верховых болот характеризуются гидростабиль-
ным типом водного режима, низкими и средними значениями ин-
тенсивности транспирации, высокой водоудерживающей способ-
ностью, низким содержанием свободной воды, невысокими по-
казателями интенсивности фотосинтеза и дыхания. Величина  
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интенсивности транспирации листьев растений с разной степе-
нью выраженности типов стратегии увеличивалась в ряду 
R→C→S, интенсивность фотосинтеза — S→C→R, дыхания — 
C→R→S. Общее содержание пигментов хлорофиллов а и b, каро-
тиноидов увеличивалось в ряду — C→R→S; 

— растения с разными типами экологических стратегий раз-
личаются по химическому строению листьев. В ряду S→R→C 
увеличивается содержание в листьях азота, углерода и уменьша-
ется показатель зольности. В ряду R→C→S увеличивается со-
держание микроэлементов и уменьшается количество раствори-
мых сахаров. В ряду C→S→R увеличивается содержание не-
структурных полисахаридов. 

Отношение C/N уменьшалось в ряду растений с различным 
типом стратегии от S→R→C. 
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Приложение 7 

Таблица 1 

Биологическая характеристика  
болотных видов растений 

№ Название вида Семейство Характеристика вида 
1 Подбел 

многолистный 
Аndromeda 
polifolia L. 

Вересковые  
(Ericaceae)  

Цветки обоеполые, в соцветиях, 
околоцветник двойной, плод яго-
да, семена мелкие с эндоспермом, 
эндотеций отсутствует, обычна 
микориза. Листья имеют ксеро-
морфное строение. 

2 Мирт болотный 
Chamaedaphne 
calyculata L. 

Вересковые  
(Ericaceae)  

Цветки обоеполые, в соцветиях, 
околоцветник двойной, плод яго-
да, семена мелкие с эндоспермом, 
эндотеций отсутствует, обычна 
микориза. 

3 Клюква болотная 
Oxycoccus 
palustris L. 

Вересковые 
(Ericaceae)  

Дикорастущее плодово-ягодное 
растение. Цветки обоеполые, в 
соцветиях, околоцветник двой-
ной, плод ягода, семена мелкие с 
эндоспермом, эндотеций отсутст-
вует, обычна микориза, завязь 
нижняя. Листья имеют ксеро-
морфное строение. 

4 Багульник 
болотный 
Ledum palustre L.  

Вересковые  
(Ericaceae)  

Цветки обоеполые, в соцветиях, 
околоцветник двойной, плод яго-
да, семена мелкие с эндоспермом, 
эндотеций отсутствует, обычна 
микориза. Листья имеют ксеро-
морфное строение. 

5 Голубика 
Vaccinium 
uliginоsum L. 

Вересковые  
(Ericaceae)  

Дикорастущее плодово-ягодное 
растение. Цветки обоеполые, в 
соцветиях, околоцветник двой-
ной, плод ягода, семена мелкие с 
эндоспермом, эндотеций отсутст-
вует, обычна микориза, завязь 
нижняя. Листья имеют ксеро-
морфное строение. 
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6 Береза карликовая 
Betula nana L. 

Betulaceae  
(Березовые)  

Кустарник, высотой не более 1 м. 
Листья мелкие, цельные, очеред-
ные, цветки в сложных мужских и 
женских тирсоидных соцветиях. 
Элементарное соцветие — диха-
зий. 

7 Пушица 
влагалищная  
Eriophorum 
vaginatum L. 

Осоковые  
(Cyperaceae)  

Многолетник, стебли трехгран-
ные, листья с замкнутыми влага-
лищами, цветок обоеполый, со-
цветие сложное, метельчатое, 
плод — орешек. 

8 Осока шаровидная  
Сarex globularis L. 

Осоковые  
(Cyperaceae)  

Многолетник, стебли трехгран-
ные, листья с замкнутыми влага-
лищами, цветок женский, соцве-
тие — сложный колос, плод — в 
мешочке. 

9 Осока пузырчатая 
Сarex vesicaria L. 

Осоковые  
(Cyperaceae)  

Многолетник, стебли трехгран-
ные, листья с замкнутыми влага-
лищами, цветок женский, соцве-
тие — сложный колос, плод — в 
мешочке. 

10 Морошка 
приземистая 
Rudus 
chamaemorus L. 

Розоцветные  
(Rosidae)  

Низкорослое ягодное растение, с 
неглубоко лопастными стеблевы-
ми листьями, цветки одиночные 
или в соцветиях, околоцветник 
двойной, чашелистиков и лепест-
ков 5, плод — многокостянка. 

11 Сосна 
обыкновенная  
Pinus sylvestris L. 

Сосновые  
(Pinaceae)  

Представитель древесного яруса, 
листья — чешуевидные иглы по 2 
в пучке, длиной 4—7 см, соцве-
тия — мужские и женские шиш-
ки. 

12 Сосна сибирская  
Pinus sibirica L. 

Сосновые  
(Pinaceae)  

Вечнозеленое дерево высотой 
30—50 м, ветви располагаются 
мутовчато, семена бескрылые, 
располагаются в соцветии — 
шишке. Листья — чешуевидные 
иглы по 5 в пучке. 
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Приложение 20 

Таблица 2 

Структура биомассы изученных видов растений с высокой  
степенью выраженности свойств первичных типов ЭС 

Типы экологической  
стратегии 

Достоверность  
межвидовых  

различий Показатель 

С R S C-S C-R S-R 

Общая масса, г/растение 40,15 
±4,36 

1,15 
±0,68 

2,17 
±0,03 *** *** ** 

Масса генеративных органов, г 1,20 
±0,13 

0,36 
±0,07 

0,14 
±0,01 ** ** н.з 

Масса стеблей, г 15,93 
±1,45 

0,17 
±0,05 

0,55 
±0,13 *** *** ** 

Масса листьев, г 12,48 
±1,62 

0,43 
±0,11 

0,46 
±0,14 ** ** н.з 

Масса корней, г 10,55 
±1,27 

0,19 
±0,06 

1,02 
±0,32 ** *** *** 

Индекс генеративных органов,  
% 

3,78 
±0,27 

17,18 
±7,91 

6,13 
±2,18 * ** * 

Индекс стеблей, % 42,95 
±7,16 

16,66 
±3,84 

26,07 
±6,17 *** *** ** 

Индекс листьев, % 25,32 
±9,17 

47,13 
±15,35 

22,72 
±5,79 н.з ** ** 

Индекс корней, % 27,97 
±9,89 

19,15 
±5,87 

45,07 
±9,18 ** * *** 

SLA (S лис/m лис), см2/г 81,45 
±8,00 

107,74 
±45,3 

131,28 
±37,9 ** н.з н.з 

LAR (S лис/m рас), см2/г 19,67 
±4,95 

54,86 
±13,85 

30,30 
±12,17 * ** ** 

S листьев, см2 812,24 
±18,69 

43,71 
±7,51 

71,00 
±18,25 ** ** н.з 

Примечание: С — конкуренты (6 видов), R — рудералы (2 вида), S — стресс-
толеранты (4 вида). Достоверность различий оценивали по критерию Манна-
Уитни. *p<0,05; ** p<0,01; ***p<0,001, н.з. — не значимо. 
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Приложение 21 

Таблица 3 

Функциональные параметры растений  
верховых болот разных жизненных форм 

Жизненные формы Показатель ВКБ ВКЭ ЛЗК Т. уз. Т. ш. Дер. 
Интенсивность  
транспирации, мг/дм2/ч 

755,69 
±19 

732,4 
±131 

756,08 
±154 

965,35 
±83 

641,7 
±53 

888,365 
±65 

Содержание воды  
в листьях, % 

55,42 
±4,07 

47,73 
±5,18 

45,33 
±5,2 

62,4 
±5,91 

57,98 
±4,87 

44,31 
±4,93 

Водоудерживающая  
способность листьев, % 

67,9 
±7,71 

81,1 
±1,4 

78,3 
±2,17 

60,9 
±6,07 

59,7 
±1,04 

75,8 
±1,42 

Водопоглощающая  
способность листьев, % 

98,1 
±1,06 

98,1 
±1,44 

98,1 
±0,76 

98,4 
±0,64 

98,5 
±0,73 

92 
±1,32 

Содержание свободной  
воды в листьях, % 

9,22 
±2,95 

23,5 
±0,74 

20,9 
±1,66 

17,7 
±2,14 

22,9 
±0,61 

20,7 
±8,06 

Содержание связанной  
воды в листьях, % 

46,34 
±10,5 

29,8 
±0,88 

32,5 
±4,58 

45,7 
±2,81 

43,7 
±0,47 

22,7 
±11,43 

Фотосинтез,  
мг СО2/дм2/ч 

7,87 
±3,54 

3,9 
±0,09 

6,8 
±1,12 

4,67 
±0,34 

6,44 
±0,21 

3,76 
±1,55 

Хлорофилл а,  
мг/г сух. веса 

17,01 
±6,63 

7,88 
±1,28 

13,46 
±2,29 

22,54 
±4,5 

12,38 
±0,89 

6,88 
±1,11 

Хлорофилл b,  
мг/г сух. веса 

7,77 
±3,29 

3,48 
±0,48 

5,09 
±1,05 

8,87 
±1,58 

4,85 
±1,82 

2,91 
±0,73 

Хлорофиллы а+b,  
мг/г сух. веса 

24,78 
±9,89 

11,36 
±1,73 

18,55 
±3,34 

31,4 
±6,03 

17,23 
±2,47 

9,78 
±1,79 

Каротиноиды,  
мг/г сух. веса 

4,7 
±1,44 

2,72 
±0,47 

3,66 
±0,44 

7,21 
±1,85 

4,4 
±0,51 

1,81 
±0,47 

Дыхание,  
мг СО2/дм2/ч 

3,2 
±2,3 

2,42 
±1,41 

3,81 
±1,73 

10,18 
±4,9 

6,96 
±0,87 

0,86 
±0,55 

Примечание: Вечнозеленые кустарнички: ВКБ — брусничного типа, ВКЭ — 
эрикоидного типа; ЛЗК — летне-зеленые листопадные кустарнички; Т.уз. — 
травы с узкими свернутыми и складчатыми листьями; Т.ш. — травы с широкими 
толстыми жестковат. листьями; Дер. — деревья. 
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Приложение 22 

Таблица 4 

Функциональные параметры изученных видов  
растений верхового болота с разной степенью выраженности  

свойств первичных типов ЭС 

Типы экологической 
стратегии 

Достоверность  
межвидовых различий Показатель 

С R S C-S C-R S-R 
Интенсивность  
транспирации, мг/дм2/ч 

746,3 
±1,31 

741 
±0,72 

906,7 
±0,11 ** ** н.з. 

Содержание  
воды в листьях, % 

47,22 
±1,4 

56,24 
±0,08 

60,1 
±0,33 *** ***  

** 
Водоудерживающая  
способность листьев, % 

74,47 
±1,6 

67,2 
±0,11 

64,5 
±0,24 ** ** н.з. 

Водопоглощающая  
способность листьев, % 

96 
±1,2 

98,5 
±0,08 

98,4 
±0,52 ** *** *** 

Содержание свободной  
воды в листьях, % 

18,9 
±0,4 

15,6 
±0,88 

16,1 
±1,03 *** *** ** 

Содержание связанной  
воды в листьях, % 

28,96 
±2,72 

51,1 
±1,1 

46,14 
±3,8 * ** * 

Фотосинтез,  
мг СО2/дм2/ч 

6,28 
±0,3 

6,44 
±0,1 

4,63 
±0,09 н.з. н.з. *** 

Хлорофилл а,  
мг/г сухого веса 

10,13 
±1 

12,76 
±1,5 

23,2 
±0,5 н.з. ** ** 

Хлорофилл b,  
мг/г сухого веса 

4,29 
±0,1 

5,38 
±0,5 

9,63 
±1,0 ** * *** 

Хлорофиллы а+b,  
мг/г сух. веса 

81,45 
±3 

107,74 
±4,5 

131,28 
±5,7 ** н.з. н.з. 

Каротиноиды,  
мг/г сухого веса 

3 
±0,1 

54,86 
±3,3 

6,8 
±0,1 * ** ** 

Дыхание,  
мг СО2/дм2/ч 

2,12 
±0,1 

43,71 
±1,7 

7,95 
±0,2 ** ** н.з. 

Примечание: С — конкуренты, R — рудералы, S — стресс-толеранты. Дос-
товерность оценивали по критерию Манна-Уитни. *p<0,05; ** p<0,01; 
***p<0,001, н.з. — не значимо. 
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Приложение 23 

Таблица 5 

Функциональные параметры изученных видов  
растений верхового болота Среднего Приобья 

Показатель О.ш. Б.н. Г. Б.б. М.п. 
Интенсивность  
транспирации, мг/дм2/ч 

980,43 
±37 

644,33 
±86 

839,37 
±83 

732,48 
±92 

641,7 
±53 

Содержание воды  
в листьях, % 

63,4 
±5,91 

46,35 
±5,21 

44,3 
±5,19 

47,73 
±5,18 

57,98 
±4,87 

Водоудерживающая  
способность листьев, % 

55,22 
±1,55 

76,6 
±0,89 

80 
±1,64 

81,13 
±1,4 

59,7 
±1,04 

Водопоглощающая  
способность листьев, % 

98,51 
±0,74 

97,87 
±0,91 

98,33 
±0,55 

98,11 
±1,44 

98,51 
±0,73 

Содержание свободной  
воды в листьях, % 

18,83 
±1,93 

19,41 
±0,52 

22,35 
±0,82 

23,53 
±0,74 

22,94 
±0,61 

Содержание связанной  
воды в листьях, % 

47,84 
±1,43 

27,26 
±1,23 

37,65 
±0,69 

29,8 
±0,88 

43,73 
±0,47 

Интенсивность фотосинтеза,  
мг СО2/дм2/ч 

4,73 
±0,24 

5,73 
±0,16 

7,88 
±0,07 

3,9 
±0,09 

6,44 
±0,21 

Количество хлорофилла а,  
мг/г сухого веса 

25,64 
±4,11 

11,36 
±0,74 

15,56 
±0,74 

7,88 
±1,28 

12,38 
±0,89 

Количество хлорофилла b,  
мг/г сухого веса 

9,98 
±1,31 

4,12 
±0,24 

6,06 
±0,39 

3,48 
±0,48 

4,85 
±1,82 

Количество хлорофилла а+b,  
мг/г сух. веса 

35,62 
±5,37 

15,48 
±0,97 

21,62 
±1,09 

11,36 
±1,73 

17,23 
±2,47 

Количество каратиноидов,  
мг/г сухого веса 

8,77 
±1,26 

3,32 
±0,21 

4 
±0,33 

2,72 
±0,47 

4,4 
±0,51 

Интенсивность дыхания,  
мг СО2/дм2/ч 

13,1 
±4,6 

2,19 
±0,33 

5,42 
±0,55 

2,42 
±1,41 

6,96 
±0,87 

Примечание: О.ш. — Осока шаровидная, Б.н. — Береза карликовая, Г. — Го-
лубика, Б.б. — Багульник болотный, М.п. — Морошка приземистая 
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Таблица 6 

Показатель С.с. С.о. М.б. К.б. П.м. П.в. 
Интенсивность  
транспирации, мг/дм2/ч 

914,57 
±58 

844,66 
±54 

517,57 
±94 

840 
±133 

826 
±129 

914,18 
±85 

Содержание  
воды в листьях, % 

45,28 
±4,99 

43,34 
±4,89 

56,32 
±5,24 

54,49 
±5,09 

55,46 
±4,75 

61,4 
±5,91 

Водоудерживающая  
способность листьев, % 

76,6 
±1,39 

75 
±0,98 

57,5 
±0,41 

74,63 
±1,09 

71,67 
±1,15 

66,67 
±1,02 

Водопоглощающая  
способность листьев, % 

91,49 
±1,30 

92,5 
±1,22 

97,5 
±1,05 

98,51 
±1,14 

98,33 
±0,8 

98,33 
±0,57 

Содержание свободной  
воды в листьях, % 

12,94 
±1,10 

28,4 
±0,39 

6,47 
±0,8 

8,24 
±1,33 

12,94 
±0,77 

16,47 
±1,71 

Содержание связанной  
воды в листьях, % 

33,73 
±1,02 

11,76 
±0,55 

33,53 
±0,72 

58,43 
±1,22 

47,06 
±1,12 

43,53 
±2,06 

Фотосинтез,  
мг СО2/дм2/ч 

5,19 
±0,02 

2,33 
±0,66 

12,63 
±0,19 

6,44 
±0,07 

4,55 
±0,13 

4,61 
±0,43 

Хлорофилл а,  
мг/г сух. веса 

7,89 
±0,28 

5,86 
±0,44 

13,5 
±2,8 

13,15 
±2,06 

24,38 
±6,28 

19,43 
±2,1 

Хлорофилл b,  
мг/г сух. веса 

3,57 
±0,35 

2,24 
±0,13 

6,26 
±2,13 

5,90 
±0,76 

11,16 
±3,3 

7,75 
±0,91 

Хлорофиллы а+b,  
мг/г сух. веса 

11,46 
±0,2 

8,10 
±0,56 

19,76 
±4,91 

19,05 
±2,79 

35,54 
±9,56 

27,18 
±2,92 

Каротиноиды,  
мг/г сух. веса 

2,22 
±0,23 

1,39 
±0,14 

4,35 
±0,92 

3,75 
±0,69 

6,00 
±1,56 

5,64 
±0,37 

Дыхание,  
мг СО2/дм2/ч 

1,36 
±0,26 

0,36 
±0,06 

0,97 
±0,16 

5,15 
±2,09 

3,49 
±1,69 

7,26 
±3,29 

Примечание: С.с. — Сосна сибирская, С.о. — Сосна обыкновенная, М.б. — 
Мирт болотный, К.б. — Клюква болотная, П.м. — Подбел многолистный, П.в. — 
Пушица влагалищная. 
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Приложение 24 

Таблица 7 

Зольность листьев растений верховых болот (%) 

С.с. С.о. М.б. К.б. П.м. П.в. О.ш. О.п. Б.н. Г. Б.б. М.п.   А   2,29 1,29 3,29 3,29 3,29 3,29 7,29 5,29 3,29 3,29 3,29 5,29 
 

ВКБ ВКЭ ЛЗК Т.уз. Т.ш. Дер. Б 2,29 1,29 3,29 3,29 3,29 3,29 

Примечание: А — зольность листьев разных видов растений: С.с. — сосна 
сибирская, С.о. — сосна обыкновенная, М.б. — мирт болотный, К.б. — клюква 
болотная, П.м. — подбел многолистный, П.в. — пушица влагалищная, О.ш. — 
осока шаровидная, О.п. — осока пузырчатая, Б.н. — береза карликовая, Г. — 
голубика, Б.б. — багульник болотный, М.п. — морошка приземистая; Б — золь-
ность листьев растений разных жизненных форм: ВКБ — вечнозеленые кустар-
нички брусничного типа; ВКЭ — эрикоидного типа; ЛЗК — летне-зеленые лис-
топадные кустарнички; Т.уз. — травы с узкими свернутыми или складчатыми 
листьями; Т.ш. — травы с широкими толстыми жестковатыми листьями; Дер. — 
деревья. 
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Приложение 25 

 
 

 
 

Рис. 1. Общие направления изменения содержания  
основных химических компонентов в листьях растений  

с сильной степенью выраженности свойств первичных типов ЭС 
С — конкуренты (6 видов);  

R — рудералы (2 вида);  
S — стресс-толеранты (4 вида);  

А — азот, углерод;  
Б — неструктурные полисахариды;  

В — растворимые сахара 
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Приложение 26 
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Рис. 2. Общие направления изменения содержания  
микроэлементов и зольности в листьях растений с сильной  

степенью выраженности свойств первичных типов ЭС 
С — конкуренты (6 видов);  

R — рудералы (2 вида);  
S — стресс-толеранты (4 вида);  

А — зольность;  
Б — микроэлементы 
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Приложение 27 

Сокращенные обозначения терминов 

NAR — нетто-ассимиляция углекислого газа 
GMR — доля генеративных органов 
RMR — доля корней 
SMR — доля стеблей 
LMR — доля листьев 
LAR — отношение площади листьев к массе растения 
SLA — площадь единицы массы листьев 
LMA — показатель обратный SLA 
SRR — показатель отношения побег/корень 
L/R — корнелистовой индекс (соотношение листьев к корням)  
G/VR — соотношение генеративных органов к вегетативным 
V/GR — соотношение вегетативных органов к генеративным 
RGRmах — относительная максимальная скорость роста 
ЭФС — эколого-фитоценотические стратегии 
ПАР — первичные адаптивные реакции 
ЭС — экологические стратегии 
ЖФ — жизненная форма 
С — конкуренты 
R — рудералы 
S — стресс-толеранты 
АТФ — аденозинтрифосфорная кислота 
Т — транспирация 
ФТР — функциональные типы стратегии 
ЭФС — эколого-фитоценотические стратегии  
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