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Сукцесійні зміни структурно-функціональної організації фітоценозу безпосередньо 
пов’язані з динамічними процесами всередині популяцій. Перебудова взаємостосун-
ків між популяціями супроводжується змінами їхніх демографічних параметрів – 
щільності, фітомаси, просторової структури, співвідношення вікових груп, а також 
способів самопідтримання. У клональних видів на індивідуальному рівні відбувають-
ся зміни характеру перерозподілу ресурсів між над- і підземною частинами організму 
та окремими парціалями. У Calamagrostis epigeios (L.) Roth протягом первинної сук-
цесії від інвазії до розквіту та маргіналізації популяції в ценозі відбуваються зміни 
онтогенезу, загальмовується інтенсивність прегенеративного періоду розвитку. Зав-
дяки горизонтальній алокації ресурсів роль вегетативного розмноження є визначаль-
ною, як і участь прегенеративної вікової групи у самопідтриманні популяції. 
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Сукцесії є однією з найпоширеніших форм динаміки фітоценозів і розгляда-
ються як процес незворотних трансформацій в угрупованні, які полягають у 
поступовій зміні одних ценозів іншими в межах певної території (Миркин, 
1985; Одум, 1986) без огляду на природу ініціюючих її (сукцесію) чинників. 
Сукцесія після досягнення врівноваженості між біотою та абіотичним сере-
довищем, а також між біотичними компонентами угруповання, завершується 
формуванням термінального ценозу з достатньо стабільними параметрами – 
продуктивністю, потоками енергії та речовини, біомасою. Такий стан системи 
підтримується через компенсаторну популяційну динаміку, яка спрямована на 
досягнення негативної коваріантності між конкурентними видами в угрупо-
ванні (Ernest, Brown, 2001). 

Трансформація рослинних угруповань відбувається згідно з певними за-
кономірностями, які відображають механіку сукцесії (Миркин, 1985). Перебіг 
змін може бути детермінований різними чинниками, мати різну спрямова-
ність, тривалість, але рівнем таких перебудов завжди є популяції рослин, що 
формують фітоценоз. Тобто, сукцесійні зміни структурно-функціональної 
організації фітоценозу безпосередньо пов’язані з динамічними процесами 
всередині популяцій. Перебудова взаємостосунків між популяціями супрово-
джується змінами їхніх демографічних параметрів. Головно це стосується 
щільності, просторової структури, співвідношення вікових груп, а також спо-
собів самопідтримання, життєздатності тощо. Зміни таких групових параметрів 
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відбуваються в межах окреслених як зовнішніми чинниками, так і еколого-
біологічними властивостями конкретного виду. Одночасно з перебудовою 
внутрішньо- та міжпопуляційних стосунків на індивідуальному рівні відбу-
ваються зміни характеру перерозподілу ресурсів між над- та підземною час-
тинами рослинного організму (Boldt et al., 2010) чи окремими парціалями у 
клональних видів (Gloser V., Kosvancova, Gloser J., 2007; Ikegami, Whigham, 
Werger, 2008). Такий перерозподіл між напівавтономними утвореннями у 
гетерогенному середовищі забезпечує їм морфологічну пластичність і, відтак, 
максимальну ефективність використання ресурсів, інтенсивний розвиток і 
можливість індивідуальної спеціалізації (Price, Marshall, 1999). 

Вивчення взаємозалежності особливостей індивідуального розвитку й 
поведінки та структурно-функціональної організації популяції в процесі 
трансформації рослинного покриву в ході первинної сукцесії було метою 
цього дослідження. 
 

Матеріали та методика досліджень 

Об’єктом досліджень був обраний Calamagrostis epigeios (L.) Roth – вид, 
який формує ценотичне ядро серійних рослинних угруповань на відвалах 
різних типів субстратів (Білонога, 1989; Baasch, Tischew, Bruelheide, 2008), 
починаючи від піонерного етапу. Calamagrostis epigeios – багаторічник, по-
ширений на різних типах ґрунтів з різним режимом зволоження у Лісовій та 
Лісостеповій зонах. У межах ареалу є співдомінантом низки злакових асоціа-
цій (Злаки Украины, 1977). Вид вегетативно рухливий, інтенсивно освоює 
первинні субстрати, де часто домінує на кореневищних етапах заростання. 
Гемікриптофіт – бруньки поновлення формуються в основі вкорочених між-
вузлів у зоні зміни напрямку росту пагону з плагіотропного в ортотропний 
(Федоров, Кирпичников, Артюшенко, 1962). 

Вивчали особливості онтогенезу C. epigeios, чисельність і запаси надзем-
ної фітомаси ценопопуляцій, запаси підземних кореневищ на послідовних 
етапах первинної сукцесії на відвалах сірковидобувних підприємств у Яво-
рівському районі та околицях м. Новий Розділ Львівської області. Здійснена 
оцінка участі кожної з вікових груп у формуванні чисельності та фітомаси 
ценопопуляції. 

Біологічна продуктивність серійних фітоценозів, облік запасів підземних 
спеціалізованих органів розмноження вивчали на основі традиційних методик 
(Работнов, 1960, 1966; Макаревич, 1969). Базові популяційні та онтогенетичні 
дослідження проводили стаціонарними методами на постійних трансектах на 
різновікових відвалах, сформованих з неогенових глинистих відкладів. Для 
вивчення онтогенезу використовували метод фіксованих особин. Для морфо-
логічного аналізу кожного вікового стану відкопували 25-30 особин; для 
оцінки біометричних параметрів від 30 до 100. Вікові стани куничника на-
земного виділяли на основі кількісних та якісних параметрів відповідно до 
методик, які широко використовують в популяційній екології (Воронцова, 
Жукова, 1976; Смирнова и др., 1976; Ulanova, 2000). Спрямованість первин-
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них сукцесій на субстратах, видобутих на денну поверхню в ході розробки 
покладів сірки, вивчали на основі порівняння структурно-функціональної 
організації рослинних угруповань на відвалах різного віку та за багаторічними 
безпосередніми спостереженнями за динамікою популяцій ценозоутворю-
вальних видів рослин на пробних ділянках. 

 
Результати досліджень та їх обговорення 

Заростання первинних субстратів техногенних елементів ландшафту в 
досліджених умовах можна розділити на кілька послідовних етапів, які різ-
няться за життєвою формою видів ценотичного ядра угруповання. У межах 
таких етапів за домінантним видом були виділені окремі стадії розвитку фі-
тоценозу. В одному з найпоширеніших варіантів сукцесії виділені піонерний 
(І), кореневищний (ІІ), кореневищно-дернинний (ІІ-ІІІ) і дернинний (ІІІ) ета-
пи. У межах кореневищного етапу – стадії Tussilago farfara L. (ІІt) і 
Calamagrostis epigeios (IIc) (Рис. 1). Сукцесія супроводжується поступовим 
формуванням структурованого рослинного угруповання з чіткою тенденцією 
до збільшення продуктивності, щільності, стабільності видового складу (Бі-
лонога, 1989). Малолітні монокарпічні ценофоби витісняються багаторіч-
ними видами з тривалим онтогенезом, спроможними поєднувати різні типи 
розмноження та самопідтримання популяцій. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Рис. 1. Структура проективного вкриття на послідовних етапах і стадіях сукцесії:  
І – піонерний етап, ІІt – стадія Tussilago farfara L., IIc – стадія Calamagrostis epigeios 

(L.) Roth, ІІІ – дернинний етап. 
 
Calamagrostis epigeios – за типом біоморфи вид явнополіцентричний. 

Дочірні парціальні утворення материнська особина спроможна самостійно 
формувати вже у прегенеративному періоді від моменту закріплення вірґі-
нільних ознак. В умовах дослідження самодостатність дочірніх парціальних 
утворень може досягатися протягом одного вегетаційного періоду, проте фі-
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зичний зв’язок з материнською особиною звичайно зберігається протягом 
кількох сезонів. 

У ході сукцесії участь C. epigeios у ценозі змінюється хвилеподібно, дося-
гаючи максимуму на кореневищному етапі заростання. Домінантне становище 
виду формується доволі швидко – протягом 5-7 років. Натомість згасання по-
пуляції є процесом довготривалим і, залежно від умов, може тривати 15-20 
років і більше. Протягом сукцесії змінюється співвідношення щільності (N) та 
надземної фітомаси (M) популяції C. epigeios (Рис. 2). Оптимальних для попу-
ляції значень цей показник, ймовірно, набуває в період абсолютного доміну-
вання виду в ценозі (Makinde et al., 2009). Максимальним співвідношення M/N 
є в період освоєння популяцією території відвалу й становить 5,7. Протягом 
сукцесії, внаслідок посилення внутрішньопопуляційної та міжвидової конку-
ренції, цей показник знижується до 1,7 на стадії ІІс, та 1,4 на дернинному етапі. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Рис. 2. Динаміка щільності та фітомаси популяції Calamagrostis epigeios (L.) Roth 
на послідовних етапах і стадіях сукцесії: ІІt – стадія Tussilago farfara L., IIc – стадія 

Calamagrostis epigeios, ІІІ – дернинний етап.  
 
Функціонування популяції в конкретних умовах, її питома чисельність і 

фітомаса значною мірою визначаються співвідношенням особин, які перебу-
вають на різних етапах розвитку й по-різному впливають на демографічні 
процеси (Gatsuk et al., 1980). Тобто, популяція може бути поділена на класи 
особин, між якими розділені певні навантаження щодо демографії популяції, 
а демографічні зміни є наслідком перебудов у матрицях таких перехідних 
класів (de Kroon, van Groenendael, Ehrlén, 2000) або вікових груп. 

Враховуючи кількісні параметри та якісні ознаки, які традиційно засто-
совуються під час класифікації вікових станів вегетативно рухливих видів 
рослин, було виокремлено 9 вікових груп. Для оцінки демографічних проце-
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сів та особливостей функціонування популяції C. epigeios в угрупованнях 
сукцесійного ряду на неогенових мергелистих глинах найбільш інформатив-
ними виявилися вікові групи від іматурних до субсенільних особин. Іматурні 
рослини (im) з 1-2 екзовагінальними пагонами до 30 см заввишки; перехід у 
наступну вікову групу в особин вегетативного походження здійснюється про-
тягом 2-3 місяців, у насіннєвого – залежно від умов росту – протягом поточ-
ного вегетаційного періоду або наступного року. У віргінільних рослин (v) 
налічується до 5 листків нормальних розмірів та форми. Вегетативних паго-
нів у дернинці та спеціалізованих підземних пагонів звичайно 1-2. Тривалість 
віргінільного стану від 5 місяців до двох років. У молодих генеративних рос-
лин (g1) 1-3 вегетативних і 1 (зрідка 2) генеративний пагін. Особина утворює 
до 5 підземних пагонів, які забезпечують зв’язок з дочірніми парціальними 
кущами. Тривалість стану в умовах дослідження – 1-2 роки. Середньовіковим 
генеративним особинам (g2) характерна наявність 2-3 вегетативних і до 7 
генеративних пагонів. Зв’язок з материнською особиною втрачається. Три-
валість стану – 2-3 роки. У старих генеративних рослин (g3) число пагонів 
зменшується до 1-2 вегетативних і 1-3 генеративних; кількість підземних 
кореневищ 2-4. Тривалість стану – 1-2 роки. Втрата здатності утворювати 
генеративні та спеціалізовані підземні пагони вказує на перехід рослини у 
субсенільну (ss), а домінування процесів розпаду над формуванням нових 
структур – у сенільну вікову групи (s). 

Від моменту інвазії до формування відносно стабільного рослинного 
покриву C. epigeios зазнає змін, які стосуються особливостей індивідуаль-
ного розвитку та істотних трансформацій базових демографічних параметрів. 
Протягом сукцесії – від піонерного до дернинного етапів, з базового типу 
онтогенезу, який включає усі виділені вікові стани, поступово випадає зрілий 
генеративний. Зменшується тривалість старого генеративного та постгенера-
тивних станів, збільшується кількість випадків тимчасової втрати здатності 
утворювати генеративні пагони. 

Найбільша амплітуда змін чисельності протягом сукцесії характерна 
для групи віргінільних особин, яка досягає максимальних значень у період 
цілковитого домінування популяції у ценозі. Можна припустити, що роль 
віргінільних особин і вегетативного розмноження у регуляторних процесах 
є визначальною. Натомість генеративна група є більш консервативною, збе-
рігаючи провідні позиції у демографічних процесах на початку сукцесії та 
після втрати домінантної ролі C. epigeios в угрупованні (Рис. 3).  

Встановлено, що тривалість існування цілісної мережі парціальних ку-
щів, яка об’єднує різновікові утворення, може перевищувати тривалість 
окремих вікових станів. Особини часто змінюють свій віковий статус, збері-
гаючи фізіологічний зв’язок з материнською та/або дочірніми рослинами. 
При цьому, підземні кореневища в C. epigeios виконують головно комуніка-
тивну й регенераційну роль, а нагромаджувальна є вторинною (Gloser V., 
Kosvancova, Gloser J., 2007). Згідно з дослідженнями (Ikegami, Whigham, 
Werger, 2008), поліцентричні рослини спроможні до горизонтальних компен-
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саторних алокацій між раметами. У результаті, менші за розміром рамети 
можуть отримувати більше ресурсів на одиницю маси. Таким чином, стиму-
люється розвиток парціальних утворень, які ростуть в умовах дефіциту ре-
сурсів, і особин прегенеративної групи. У випадку C. еpigeios це іматурні та 
віргінільні особини вегетативного походження. Це пояснює високі темпи 
індивідуального розвитку цих вікових станів і домінування у вікових спект-
рах віргінільних особин вегетативного походження протягом сукцесії. Попри 
істотні втрати ценотичних позицій на дернинному (завершальному в нашому 
випадку) етапі заростання у популяції їх частка є стабільно великою – до 20%. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Рис. 3. Динаміка чисельності базових вікових груп Calamagrostis epigeios (L.) Roth 
на послідовних етапах і стадіях сукцесії: ІІt – стадія Tussilago farfara L., IIc – стадія 
Calamagrostis epigeios, ІІ-ІІІ – кореневищно-дернинний етап, ІІІ – дернинний етап. 

 
Певним підтвердженням наявності горизонтальної алокації ресурсів між 

материнською та дочірніми раметами може слугувати характер зміни запасів 
надземної фітомаси особин різних вікових станів (Рис. 4). 

Збільшення сумарної щільності фітоценозу і, відповідно, посилення 
внутрішньо популяційної та міжпопуляційної конкуренції за ресурси, зумов-
лює зменшення маси особин усіх вікових груп. Водночас, у іматурних і віргі-
нільних особин на тлі зниження інтенсивності вегетативного розмноження та 
сповільнення онтогенезу, цей показник виявився найбільш консервативним. 
Натомість, зрілі генеративні особини, роль яких у продукуванні дочірніх ра-
мет є найвагомішою, протягом сукцесії зменшували надземну фітомасу най-
істотніше – у 3-6 разів. Загалом, особини усіх генеративних станів мають 
подібний характер щодо зміни надземної фітомаси. Результати наших дос-
ліджень узгоджуються з дослідженнями інших авторів (Březina et al., 2006), 
які дійшли висновку, що руйнування фізичного зв’язку між раметами прово-
кує зменшення фітомаси дочірньої рамети та знижує її здатність до утворення 
спеціалізованих кореневищ. Натомість, материнські зрілі генеративні особи-
ни фітомасу не зменшують, оскільки є цілковито автономними. 
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Рис. 4. Динаміка маси особин базових вікових груп на послідовних етапах сукцесії: 
ІІt – стадія Tussilago farfara L., IIc – стадія Calamagrostis epigeios (L.) Roth, 

ІІІ – дернинний етап. 
 

Для усіх вікових станів трансформація фітоценозу протягом сукцесії від 
моменту домінування C. epigeios супроводжується не тільки зменшенням 
габітусу та маси, але й зменшенням інтенсивності формування підземних 
кореневищ (Рис. 5). Протягом кореневищного етапу заростання визначаль-
ною у вегетативному розмноженні є роль віргінільних і зрілих генеративних 
особин. На дернинному етапі ключовими у вегетативному пропагуванні за-
лишаються переважно генеративні особини. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Рис. 5. Динаміка маси віргінільних і генеративних (g3) особин та кількості  
сформованих ними кореневищ (log) у ході сукцесії: ІІt – стадія Tussilago farfara L.,  

IIc – стадія Calamagrostis epigeios (L.) Roth, ІІІ – дернинний етап. 
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Висновки 
Трансформація структурно-функціональної організації популяцій кло-

нальних видів рослин під впливом зовнішніх чинників має у своїй основі 
їхню здатність змінювати характер горизонтального перерозподілу ресурсів. 
Така пластичність алокації ресурсів у гетерогенному середовищі дозволяє 
популяції Calamagrostis epigeios максимально ефективно використовувати 
доступні ресурси й утримувати відповідну для конкретних умов організацію. 
Завдяки перерозподілу забезпечується оптимальна демографічна структура (у 
тому числі вікова), тип розмноження та спосіб самопідтримання популяції. 
Роль різних вікових груп у демографічних процесах не є сталою, а зміню-
ється залежно від стану конкретної популяції та від еколого-ценотичних 
умов загалом. 
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ДИНАМИКА  ИНДИВИДУАЛЬНЫХ  ПАРАМЕТРОВ  И  СТРУКТУРЫ 
ПОПУЛЯЦИИ  CALAMAGROSTIS  EPIGEIOS  (L.)  ROTH  (POACEAE)  В  
ХОДЕ  ПЕРВИЧНОЙ  СУКЦЕССИИ  НА  ТЕХНОГЕННЫХ  СУБСТРАТАХ 
МЕСТОРОЖДЕНИЙ  СЕРЫ  ЛЬВОВСЬКОЙ  ОБЛАСТИ 

В. М. БИЛОНОГА 

Сукцессионные изменения структурно-функциональной организации фитоценоза непосредст-
венно связаны с динамическими процессами внутри популяций. Перестройка взаимоотноше-
ний между популяциями сопровождается изменениями их демографических параметров – 
плотности, фитомассы, пространственной и возрастной структуры, а также способов возоб-
новления. У клональных видов на индивидуальном уровне наблюдаются изменения характера 
перераспределения ресурсов между надземной и подземной сферами, а также между парциа-
лями. У Calamagrostis epigeios (L.) Roth на протяжении первичной сукцессии – от инвазии до 
максимального развития и затухания популяции в сообществе, изменяется онтогенез, замедля-
ется интенсивность прегенеративного периода развития. Благодаря горизонтальной аллокации 
ресурсов роль вегетативного размножения является определяющей, равно как и участие особей 
прегенеративного возрастного периода развития в самоподдержании популяции. 
Ключевые слова: сукцессия, популяция, онтогенез, Calamagrostis epigeios 

THE  DYNAMICS  OF  THE  INDIVIDUAL  PARAMETERS  AND  POPULATION 
STRUCTURE  OF  THE  CALAMAGROSTIS  EPIGEIOS  (L.)  ROTH  (POACEAE)  
DURING  THE  PRIMARY  SUCCESSION  ON  EXCAVATED  SUBSTRATES  BY  
SULFUR  MINING  COMPANY  IN  LVIV  REGION 

V. M. BILONOHA 

Changes of structural and functional organization of plant communities during initial successions are 
linked with dynamic processes inside the populations. Transformation of relations between species 
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accompanies with changes of their population demography – thickness, spatial and age structure, and 
phytomass, and renewal modes. During primary succession – from invasion through maximum 
development to decreasing in community – Calamagrostis epigeios (L.) Roth changes an ontogeny, 
reduces of energy of the development on pregenerative stage. Due to ability of horizontal allocation 
of resources the importance of clonal propagation becomes defining as well as role of pregenerative 
age period for self-sustainability. 
Key words: succession, population, ontogeny, Calamagrostis epigeios 
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