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ПОЛИВАРИАНТНОСТЬ ТЕМПОВ РАЗВИТИЯ FRAGARIA VESCA L. 
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Рассмотрена поливариантность темпов развития особей Fragaria vesca. Впервые динамическая поливариантность темпов разви-
тия земляники лесной описана на основе не только биологического возраста (посадки), но и условного (природные ценопопуля-
ции). В ценопопуляциях земляники лесной выделены классы развития, а также варианты их онтогенеза.  
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Генетическая и фенотипическая изменчивость осо-
бей в ценопопуляциях, а также гетерогенность среды 
обитания приводят к многообразию вариантов разви-
тия особей. Это широко распространенное явление, 
которое представляет собой адаптационный механизм, 
определяющий устойчивость как отдельных особей, 
так и всей ценопопуляции (ЦП) в целом.  

Поливариантность темпов развития относится к 
II надтипу динамической или временной поливариант-
ности, который выражается в различной скорости ин-
дивидуального развития, его показателем является про-
должительность онтогенетических состояний. Этот 
надтип поливариантности расширяет экологическую 
нишу вида, позволяет наиболее полно использовать 
возможности среды для выживания и развития макси-
мального числа особей, что в целом повышает устой-
чивость популяции [1]. Л.А. Жукова [2–5], анализируя 
большой фактический материал по исследованию по-
пуляций различных видов растений в естественных и 
искусственных условиях, выделила 6 классов временной 
поливариантности онтогенеза: нормальные темпы разви-
тия, замедленное развитие, ускоренное развитие, пропуск 
одного или нескольких онтогенетических состояний, ре-
версии в более ранние онтогенетические состояния или 
омоложение, временный (вторичный) покой. Биологи-
ческое значение временной поливариантности за-
ключается в том, что отдельные растения, оказавшись 
в неблагоприятных условиях, способны изменять тем-
пы своего развития, избегая тем самым их негативных 
воздействий. Длительные наблюдения ряда исследова-
телей  за маркированными особями разных жизнен-
ных форм показали, что на протяжении полного онто-
генеза одной особи темпы ее развития могут меняться 
на разных этапах онтогенеза [6–8]. Поливариантность 
развития обеспечивает максимальную приспособляе-
мость особей к меняющимся условиям среды. 

Ранее поливариантность темпов развития особей 
принято было описывать на основе их индивидуально-
го развития, учитывая в основном биологический воз-
раст растений. В основе исследования структуры и ди-
намики ценопопуляций лежит возрастная дифферен-
циация особей, базирующаяся на определении не только 
биологического, но и календарного возраста особей. В 
лесоведении установление календарного возраста у 
древесных растений является доминирующим [9–12]. 
Каждая особь характеризуется как календарным воз-
растом – отрезком времени с момента возникновения 
особи до момента исследования, так и биологическим 
или онтогенетическим, основанным на изучении инди-
видуального развития организма [1]. Необходимо от-

метить, что биологический возраст всегда связан с ка-
лендарным, т.к. последовательность онтогенетических 
процессов протекает во времени. Следовательно, особи 
одинакового онтогенетического состояния могут иметь 
разный календарный возраст и, наоборот, особи раз-
личных онтогенетических состояний обладают одина-
ковым календарным возрастом. У большинства корне-
вищных многолетников возможно определение услов-
ного или относительного возраста (интервал времени 
от возникновения самой старой сохранившейся части 
растения до момента наблюдения) [13].  

Цель работы – проанализировать темпы развития 
особей земляники лесной на основе условного возраста 
и биологического. 

Объект исследования – земляника лесная (Fragaria 
vesca L.) – лекарственное и пищевое растение, травяни-
стый наземно-столонообразующий короткокорневищ-
ный поликарпик из семейства Розовые (Rosaceae).  

Для анализа поливариантности темпов развития рас-
тений использовали особи земляники лесной, собранные 
в четырех фитоценозах на территории Государственного 
природного заповедника «Большая Кокшага» Республи-
ки Марий Эл: липняк осиновый; сосняк можжевелово-
зеленомошный; рудеральное сообщество на железнодо-
рожной насыпи и ежово-разнотравный луг, а также рас-
тения с экспериментального участка Марийского госу-
дарственного университета (МарГУ). Исследуемые ме-
стообитания отличаются по характеру почв и по типу 
растительного сообщества: липняк осиновый – почва – 
бурая, лесная, связно-песчаная грунтово-глееватая на 
слоистых песках; 2) сосняк-можжевелово-ландышево-
зеленомошный – расположен на склоне восточно-юго-
восточной экспозиции с уклоном 8º, почва – бурая, лес-
ная, связно-песчаная на слоистых средних и крупнозер-
нистых аллювиально-деллювиальных песках; 3) руде-
ральное сообщество на железнодорожной насыпи – 
земляника лесная произрастает среди крупного извест-
някового щебня (карбонатная горная порода), при пол-
ной освещенности; 4) ежово-разнотравный луг – ЦП 
F. vesca произрастает на границе между лугом сенокос-
ного использования и смешанным лесом, почва – дерно-
во-среднеподзолистая, связнопесчаная, грунтово-гле-
еватая на двучленных песчано-суглинистых породах. 

Особи земляники лесной разных онтогенетических 
состояний из трех фитоценозов: липняка осинового 
(популяционный локус 1), сосняка можжевелово-
зеленомошного (популяционный локус 2), рудерально-
го сообщества на железнодорожной насыпи (популя-
ционный локус 3) были пересажены в экологически 
однородные условия на экспериментальный участок 
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МарГУ. Наблюдения за ходом их онтогенеза проводи-
ли в течение одного года. 

В работе использовали следующие методы: сравни-
тельно-анатомо-морфологический [14]; онтогенетиче-
ский, в соответствии с концепцией дискретного описания 
онтогенеза Т.А. Работнова [10], А.А. Уранова [15] и их 
учеников [1, 3]; статистический [16]. Условный возраст 
определяли у каждой особи F. vesca из природных сооб-
ществ по числу надземных побегов, годичных приростов 
на корневище, учитывали количество живых и погибших 
побегов от n-го до n+5 порядков, год их формирования. 
Для растений F. vesca каждой онтогенетической группы 
была рассчитана мода условного возраста – точка на оси 
абсцисс, соответствующая максимальной частоте теоре-
тической кривой распределения вариант [16], т.к. он вы-
ражается целыми числами и имеет дискретное значение. 
Биологический возраст определяли путем выделения в 
ценопопуляции онтогенетических групп растений. 

Динамическую поливариантность принято изучать 
по биологическому возрасту [2, 3, 6–8, 17]. Нами впер-
вые временная поливариантность у особей F. vesca в 
природных фитоценозах описана на основе условного 
возраста [18]. Результаты анализа гербарного материа-
ла на основе косвенного признака (количества годич-
ных приростов) позволили выявить механизм саморе-
гуляции популяций земляники лесной. Онтогенез у 
особей земляники лесной в трех фитоценозах (ежово-
разнотравный луг, рудеральное сообщество на желез-
нодорожной насыпи, липняк осиновый) неполный 
(растения вегетативного происхождения), в сосняке 
можжевелово-зеленомошном – сокращенный (в связи с 
пропусками генеративного периода).  

Рассматривая неполный и сокращенный онтогенез 
земляники лесной в изученных фитоценозах, можно 
заключить, что моды условного возраста расположены 
по нисходящей (рис. 1): липняк осиновый (4–23); в ру-
деральном сообществе на железнодорожной насыпи (3–
19); сосняк можжевелово-зеленомошный (4–15) и ежово-
разнотравный луг (4–11). Подсчет условного возраста 
позволил нам выделить минимальную продолжитель-
ность онтогенеза, его модальный ход и максимальную 
продолжительность индивидуального развития.  

С помощью значений условного возраста особи 
разных онтогенетических состояний изученных цено-
популяций были распределены по классам развития – 
ускоренный, нормальный и замедленный. Значения 
моды принимались как норма, показатели меньше мо-
ды – ускоренное развитие, а больше моды – замедлен-
ное развитие. Наблюдения показали, что большинство 
особей F. vesca из всех изученных местообитаний 
(липняк осиновый; рудеральное сообщество на желез-
нодорожной насыпи; сосняк можжевелово-зеленомош-
ный и ежово-разнотравный луг) развивались замедлен-
ными темпами (табл. 1). С переходом особи в следую-
щее онтогенетическое состояние условный возраст 
увеличивается. Выявлено, что условный возраст зави-
сит как от местообитания, так и от онтогенетического 
состояния. Максимальный условный возраст отмечен у 
особей, произраставших в липняке осиновом (рис. 1), 
минимальный – у растений в ежово-разнотравном лугу 
(рис. 1). Растения земляники лесной в рудеральном 
сообществе на железнодорожной насыпи и в сосняке 

можжевелово-зеленомошном имели промежуточные 
значения условного возраста. По-видимому, это обу-
словлено различной реакцией на комплекс условий 
среды обитания. Так, например, особые эдафические 
условия в липняке осиновом, оторфованная подстилка, 
часть которой перегнила, вторая – минерализовалась, 
третья – перешла в гумус, а также зола, сохранившаяся 
после пожара, повышенное содержание азота в слабо-
кислых почвах, отсутствие антропогенной нагрузки – 
определили способность растений F. vesca длительное 
время находиться в том или ином онтогенетическом 
состоянии.  

Растения земляники лесной, произраставшие на ежо-
во-разнотравном лугу сенокосного использования, в 
среднем быстрее проходили полный онтогенез, чем осо-
би F. vesca других сообществ. По-видимому, в данном 
местообитании на ускоренное развитие растений иссле-
дуемого вида влияли: высокая задернованность почвы 
злаковыми растениями, полная фоновая освещенность и 
антропогенная нагрузка. Благодаря полной фоновой ос-
вещенности, отсутствию конкуренции с другими травя-
нистыми растениями, а также благоприятному для роста 
и развития субстрату длительность онтогенеза земляни-
ки лесной в рудеральном сообществе на железнодорож-
ной насыпи с крупным известняковым щебнем состави-
ла от 3 до 19 лет. В сосняке можжевелово-зелено-
мошном невысокая продолжительность индивидуально-
го развития у F. vesca обусловлена сокращением онтоге-
неза, которое происходит за счет того, что особи про-
пускают ряд онтогенетических состояний в разные пе-
риоды. В данном случае особи земляники лесной задер-
живались в виргинильном состоянии, далее, минуя гене-
ративный период, переходили в субсенильное состоя-
ние. Малая продолжительность жизни у растений, веро-
ятно, также зависела от низкой освещенности и высокой 
конкурентной борьбы за минеральное питание среди 
богатого разнообразия ценопопуляций травянистых рас-
тений в данном фитоценозе. 

Определение онтогенетических состояний у растений 
земляники лесной с экспериментального участка МарГУ 
позволило рассмотреть временную поливариантность раз-
вития особей по биологическому возрасту (определение по 
морфологическим признакам, обусловленным онтогенети-
ческими изменениями) (рис. 2; табл. 2). Проведенные срав-
нения показывают, что у особей земляники лесной, пере-
саженных из разных фитоценозов, были отмечены сле-
дующие классы развития: нормальное и ускоренное. За 
нормальное развитие принимали последовательную смену 
одного онтогенетического состояния на другое; за уско-
ренное – пропуски онтогенетических состояний. 

Так, например, наибольший процент нормального разви-
тия отмечен для растений из популяционного локуса 2 
(85,4 %), наименьший процент данного класса развития 
(67,6 %) принадлежит особям из популяционного локуса 1 
(рис. 2), промежуточное положение по этому темпу развития 
занимают растения из популяционного локуса 3 (75,0%). 

Анализ материала показал, что 32,4 % особей попу-
ляционного локуса 1 развивались с пропуском какого-
либо онтогенетического состояния. Таким же образом 
25% растений развивались из популяционного локуса 3 и 
14,6% – из популяционного локуса 2, пропуская старое 
генеративное состояние (рис. 2). 
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Т а б л и ц а  1 
Распределение особей F. vesca разных онтогенетических состояний в изученных сообществах по классам развития 

 
Класс развития 

ускоренное нормальное замедленное Фитоценоз Онтогенетические 
состояния Σ особей % 

% % % 
im 21 100 14,3 33,4 52,3 
v 21 100 9,5 19,1 71,4 
g1 21 100 28,6 23,8 47,6 
g2 20 100 25,0 15,0 60,0 
g3 20 100 70,0 20,0 10,0 
ss 22 100 9,1 13,7 77,2 

Липняк осиновый 

Σ 125 100 25,6 20,8 53,6 
im 22 100 4,6 31,8 63,6 
v 21 100 23,8 28,6 47,6 
g1 20 100 45,0 25,0 30,0 
g2 23 100 26,1 13,0 60,9 
g3 20 100 35,0 20,0 45,0 
ss 12 100 50,0 41,7 8,3 

Рудеральное сообщество 
на зарастающей насыпи 
железнодорожного  

полотна 

Σ 118 100 28,8 25,4 45,8 
im 20 100 50,0 45,0 5,0 
v 20 100 5,0 40,0 55,0 
g1 20 100 35,0 30,0 35,0 
g2 21 100 19,3 38,3 42,4 
g3 10 100 30,0 20,0 50,0 
ss 20 100 35,0 25,0 40,0 

Ежово-разнотравный луг 

Σ 111 100 28,8 34,2 37,0 
im 23 100 13,1 30,4 56,5 
v 20 100 70,0 20,0 10,0 
ss 21 100 14,2 19,1 66,7 

Сосняк можжевелово-
зеленомошный 

Σ 64 100 31,3 23,4 45,3 
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Рис. 2. Распределение особей F. vesca с экспериментального участка 

по классам темпов развития: 1 – особи F. vesca, пересаженные из липняка осинового; 2 – из сосняка  
можжевелово-зеленомошного; 3 – из рудерального сообщества на железнодорожной насыпи 

 
В табл. 2 показано многообразие путей онтогенеза 

особей земляники лесной по биологическому возрасту. 
Частота встречаемости разных вариантов у пересажен-
ных особей различна: нормальными темпами развилось 
от 2,9 до 44,2% особей; ускоренными – от 2,9 до 25% 
особей. Отмечены варианты, когда особи на протяже-
нии всего срока наблюдений находились в одном онто-
генетическом состоянии, что является нормой для мно-
голетних растений, к которым относится F. vesca. На-
пример, 53% особей из популяционного локуса 1 на 
последний момент наблюдения остались в том же он-
тогенетическом состоянии, что при пересадке (v, g1, 
g2), из популяционного локуса 2 остались в виргиниль-

ном онтогенетическом состоянии 32,4% растений, а из 
популяционного локуса 3 были в виргинильном и моло-
дом генеративном состоянии 50% особей (табл. 2). 

Таким образом, результаты исследований в природе 
и на экспериментальном участке показали, что в цено-
популяциях и популяционных локусах особи F. vesca 
различаются по темпам развития, т.е. четко выражена 
динамическая или временная поливариантность онто-
генеза. Полученный материал показал, что условный 
возраст позволяет определить сроки пребывания особи 
в каждом онтогенетическом состоянии, а также устано-
вить, за какой период времени особь проходит полный 
онтогенез.  
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Т а б л и ц а  2 
Варианты онтогенеза особей F. vesca в посадках 

 
Класс развития № популяционного локуса Варианты онтогенеза Встречаемость, % 

1 

im-v-v 
v-v-v 

v-g1-g1 
g1-g1-g1 
g1-g2-g2 
g2-g2-g2 
g3-g3-ss 

2,9 
5,9 
5,9 
2,9 
2,9 
44,2 
2,9 

2 
v-v-v 
v-v-g1 
v-g1-g1 

32,4 
14,7 
38,3 

Нормальное 

3 
v-v-v 

v-g1-g1 

g2-g2-g2 

18,8 
25 

31,2 

1 

v-g2-g2 

v-v-ss 
g2-g2-ss 
v-g2-ss 

17,8 
2,9 
8,8 
2,9 

2 
v-v-ss 
v-g2-g2 
v-g1-ss 

2,9 
8,8 
2,9 

Ускоренное 

3 v-g2-g2 25 
 

Это служит реальным доказательством того, что услов-
ный и онтогенетический возраст – это разные понятия. 
Подсчет условного возраста у особей этого вида на разных 
этапах онтогенеза в различных фитоценотических и эколо-
гических условиях подтвердил существование в ценопопу-
ляции классов нормального, ускоренного и замедленного 
развития растений для каждой онтогенетической группы. 
Изученный материал свидетельствует о том, что к исследо-

ванию динамической поливариантности можно подойти, 
используя не только биологический, но и условный воз-
раст, что дает более полную картину темпов развития рас-
тений земляники лесной. Разнообразие длительности жиз-
ни особей определяет временную гетерогенность популя-
ций, а лабильность этого признака служит механизмом 
адаптации к меняющейся среде обитания и поддерживает 
внутрипопуляционное биоразнообразие растений. 
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