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Морфологическая пластичность и структура популяции лишайника Pseudevernia 
furfuracea (L.) Zopf в изменяющихся условиях среды 

В статье представлено описание морфогенеза и онтогенеза листовато-кустистого таллома и результа-
ты популяционных исследований узколопастной повисающей, промежуточной широколопастной повиса-
ющей и широколопастной приподнимающейся морф Pseudevernia furfuracea на территории Республики 
Марий Эл. Широколопастная приподнимающаяся и промежуточная морфы сформированы в результате на-
рушения морфогенеза таллома в неблагоприятных экологических условиях. Наибольшая плотность попу-
ляции (число талломов/м2) характерна для узколопастной повисающей и промежуточной морф, наимень-
шей плотностью характеризуется широколопастная приподнимающаяся морфа. Это является отражением 
жизненности талломов. Жизненность талломов широколопастной приподнимающейся морфы меньше по 
сравнению с другими морфами в большинстве онтогенетических состояний. Онтогенетические спектры 
популяции Р. furfuracea всех морф имеют максимумы на онтогенетической группе v2. Широколопастная 
приподнимающаяся морфа отличается большей частотой потенциально генеративных талломов. Размеры 
талломов в популяции Р. furfuracea снижаются в последовательности узколопастная повисающая — про-
межуточная — широколопастная приподнимающаяся морфы. Морфологическая пластичность и измене-
ния в популяции Р. furfuracea рассматриваются как адаптации к разным экологическим условиям.
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Введение
Изучение закономерностей функционирования популяций лишайников в разных эко-

логических условиях позволяет определить их адаптивные возможности и может пред-
ставлять интерес для использования полученных данных в экологическом мониторинге 
и при оценке ресурсного потенциала.

Эпифитный лишайник Pseudevernia furfuracea (L.) Zopf является видом, чувствитель-
ным к изменению микроклиматических условий по топографическому градиенту [18; 27; 
34], к загрязнению воздуха [37], используется как сырье для парфюмерной промышлен-
ности [26; 30], является источником биологически активных соединений и применяется 
в медицине [25; 28].

Лишайник P. furfuracea широко распространен на территории России [12; 15]. В под-
таежных сосновых лесах Республики Марий Эл лишайник P. furfuracea является доми-
нантом лишайниковых группировок на сосне обыкновенной, березах повислой и пуши-
стой [1]. Разные аспекты популяционной экологии P. furfuracea были ранее подробно 
изучены [5; 16; 18; 19; 21; 29; 35].

Под жизненной формой, или формой роста, лишайников вслед за Н. С. Голубковой 
[6; 7], опиравшейся на представления биоморфологии растений [14], которые продол-
жают развиваться в настоящее время [13], мы понимаем своеобразный внешний облик 
(габитус) лишайников, возникший в их онтогенезе в определенных условиях среды. 
Согласно этой точке зрения, отраженной в ряде работ [9; 22; 24; 31], к листоватым ли-
шайникам относятся плагиотропные талломы, к кустистым лишайникам — ортотроп-
ные и плагио-ортотропные талломы с радиальным и дорсивентральным строением.  
В соответствии с другим подходом при выделении жизненных форм лишайников поми-
мо габитуса учитываются анатомо-морфологические признаки, и все талломы с дорси-
вентральным строением относятся к листоватым лишайникам [3; 23]. В обзорной статье 
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Е. Э. Мучник подробно рассмотрены разные взгляды на жизненные формы лишайников, 
их классификация и эволюция [10].

По классификации жизненных форм Н. С. Голубковой и Л. Г. Бязрова [2; 7] лишайник 
P. furfuracea относится к плагио-ортотропным листовато-кустистым лишайникам. Таллом 
P. furfuracea имеет вторичные свисающие вдоль субстрата лопасти, обычно формирующи-
еся на распростертых по субстрату первичных лопастях, которые или быстро исчезают, 
или не формируются [3]. Первичные лопасти рассматриваются нами как плагиотропное 
листоватое слоевище, вторичные лопасти — как ортотропное кустистое слоевище. 

Типичное кустистое слоевище P. furfuracea — узколопастное с повисающими лопа-
стями (далее — узколопастная повисающая морфа). На территории республики в двух 
антропогенно измененных местообитаниях, в пос. Старожильск и около г. Звенигово, 
на сосне обыкновенной была обнаружена нетипичная для лишайника P. furfuracea мор-
фа, талломы которой сохраняют разросшееся листоватое слоевище на протяжении все-
го онтогенеза [19], имеют широкие слабо приподнимающиеся над субстратом лопасти 
(далее — широколопастная приподнимающаяся морфа). На краевых деревьях сосново-
го леса около пос. Старожильск найдена промежуточная морфа — широколопастная с 
повисающими лопастями (далее — промежуточная). Фенотипическая изменчивость — 
успешная стратегия лишайников при колонизации различных местообитаний [33].

Цель работы — сравнение морфогенеза, онтогенеза, жизненности талломов, плот-
ности, онтогенетической и размерной структуры популяции разных морф Pseudevernia 
furfuracea.

Материал и методы
В статье приводятся подробные описания морфогенеза и онтогенетических состо-

яний типичной узколопастной повисающей морфы P. furfuracea, которые являются ре-
зультатом обобщения многолетних исследований онтогенеза этого вида, даются отличия 
двух других морф (рис. 1). При характеристике морфогенеза и онтогенеза узколопастной 
повисающей морфы учитывались талломы, произрастающие в разных типах сосняков 
Республики Марий Эл на сосне обыкновенной (Pinus sylvestris L.) и березе повислой 
(Betula pendula Roth). На территории республики были изучены талломы с апотециями, 
которые отмечены в нескольких местообитаниях [20]. При характеристике онтогенетиче-
ских состояний генеративного периода приводятся данные по числу апотециев на талло-
ме в сосняке лишайниково-мшистом в Национальном парке Марий Чодра, где на талломе 
встречается максимальное число апотециев. В каждом онтогенетическом состоянии раз-
ной жизненности исследовано по 20 талломов.

а б в
Рис. 1. Морфы P. furfuracea: узколопастная с повисающими лопастями (а), промежуточная широко-

лопастная с повисающими лопастями (б), широколопастная с приподнимающимися лопастями (в). Фото  
А. А. Теплых
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Исследования структуры популяции трех морф P. furfuracea проводили в пос. Ста-
рожильск и его окрестностях. Типичная узколопастная повисающая морфа P. furfuracea 
изучена в 90-летнем сосняке зеленомошном на 10 деревьях сосны обыкновенной в 
окрестностях пос. Старожильск. Длина окружности деревьев варьирует от 0,72 до 1,29 м, 
среднее — 0,96±0,06 м. Промежуточная морфа исследована на 35 краевых деревьях со-
сны того же сосняка зеленомошного (N 56°34,558′, E 47°17,997′), граничащего с посел-
ком. Длина окружности деревьев варьирует от 0,61 до 1,26 м, среднее — 0,91±0,03 м. 
Широколопастная приподнимающаяся морфа исследована в центре поселка в сосняке 
овсяницево-полевицевом (N 56°34,431′, E 47°18,274′) на 27 деревьях сосны обыкновен-
ной 70—90-летнего возраста; это сохранившийся участок сосняка (0,31 га), разреженный 
в парковую зону. Длина окружности деревьев варьирует от 0,63 до 1,32 м, среднее — 
0,93±0,03 м. На дереве на высоте 1—1,5 м подсчитывали число талломов P. furfuracea 
в разных онтогенетических состояниях, определяли их жизненность и размер с помо-
щью сетки 10×10 см. Размер таллома оценивается как площадь его поверхности (см2), 
проецируемой по отношению к стволу. А. А. Теплых было показано, что связь площади 
поверхности талломов с массой талломов у узколопастных повисающих (ранее называ-
емых кустистые) и широколопастных приподнимающихся талломов (ранее называемых 
листоватые) на сосне описывается линейной зависимостью, статистически значимые ко-
эффициенты детерминации равны 0,98 и 0,95 соответственно [21]. 

Анализировали показатель D2 — число талломов на площади субстрата (число тал-
ломов/м2). Использование показателей D1 (число талломов на дереве) и D2 при анализе 
плотности популяции P. furfuracea обсуждается в работе [18]. 

При изучении онтогенетической структуры популяции P. furfuracea учитывали тал-
ломы следующих онтогенетических состояний: имматурное (im), виргинильные 1 (v1) 
и 2 (v2), молодое потенциально генеративное (g1v), зрелое потенциально генеративное 
(g2v), старое потенциально генеративное (g3v), субсенильное (ss) и сенильное (s). 

Для v1—g2v особей учитывали трехбалльную шкалу жизненности: 3 балла (высокая 
жизненность) — образование таллома вследствие срастания нескольких талломов, 2 бал-
ла (нормальная жизненность) — без явных признаков отмирания и срастания талломов, 
1 балл (низкая жизненность) — талломы с признаками отмирания, изменения цвета с се-
рого до желто-коричневого, с повреждением корового слоя. Для g3v особей использова-
ли двухбалльную шкалу, не выделяли высокую жизненность [16]. Средняя жизненность 
рассчитывалась как сумма произведений балла жизненности на число особей, имеющих 
соответствующий балл. 

В работе применяли однофакторный дисперсионный анализ, критерий хи-квадрат, 
коэффициент корреляции Спирмена [4]. Оценки средних значений числа апотециев про-
водили в логарифмической шкале ln(х+1) с последующим преобразованием среднего в 
исходную шкалу. Использовали компьютерную программу Statistica.

Результаты и обсуждение 
Особенности морфогенеза и онтогенеза P. furfuracea
Онтогенез P. furfuracea [16] включает следующие периоды и онтогенетические со-

стояния: латентный период — аскоспора (sp); прегенеративный период — прототаллюс 
(pt), протероталлюс (prt), ювенильное (j), имматурное (im), виргинильное (v1, v2); потен-
циально генеративный (без апотециев) или генеративный период (с апотециями) — мо-
лодое потенциально генеративное (g1v) или генеративное (g1), средневозрастное потен-
циально генеративное (g2v) или генеративное (g2), старое потенциально генеративное 
(g3v) или генеративное (g3), постгенеративный период — субсенильное (ss), сенильное 
(s). Названия онтогенетических состояний от споры до протероталлюса приведены по 
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работам [11; 36], в которых сообщается, что лишайники разных жизненных форм про-
ходят стадию накипного слоевища (онтогенетическое состояние j). Названия и индексы 
онтогенетических состояний (от j до s) были заимствованы из концепции дискретного 
описания онтогенеза растений и адаптированы к лишайникам [17]. Рисунок полного он-
тогенеза типичной морфы P. furfuracea приведен в работе [19]. 

Таллом типичной узколопастной повисающей морфы P. furfuracea на разных этапах 
онтогенеза представлен разными жизненными формами: 1) накипной (онтогенетическое 
состояние j); 2) листоватой жизненной формой (онтогенетические состояния im, v1), об-
разованной плагиотропными пластинками с одной или несколькими лопастями, прикре-
пляющимися к субстрату ризоидами; 3) листовато-кустистой или кустистой жизненной 
формой (онтогенетические состояния v2, g1v, g2v, g3v, ss, s). В ходе онтогенеза от листо-
ватого таллома отрастают ортотропные восходящие или повисающие лопасти, которые 
имеют один или несколько центров прикрепления. Центр прикрепления — псевдогомф, 
представляющий вырост грибных гиф сердцевинного слоя. Ортотропные лопасти могут 
дополнительно закрепляться на коре с помощью ризоидов. Первичный листоватый тал-
лом может сохраняться или не сохраняться в ходе онтогенеза. Часть вторичного кусти-
стого таллома может отрываться под действием ветра, снега и т.п., прикрепляться к суб-
страту и развиваться далее. Такие талломы представлены кустистой жизненной формой. 
Таллом может быть разорван вследствие разрастания и возникновения трещин коры, 
происходит травматическая партикуляция. 

Для ортотропных лопастей талломов узколопастной повисающей морфы характерно 
верхушечное ветвление, при котором лопасти подчиненного порядка закладываются на 
верхушке основной лопасти (оси). При верхушечном ветвлении P. furfuracea основная 
лопасть может дать начало 2—4 лопастям второго порядка, которые дают начало лопа-
стям третьего порядка и т.д. Верхушечное ветвление ортотропных лопастей талломов 
P. furfuracea может быть двух типов: изотомическим и анизотомическим. При изотомии 
лопасти P. furfuracea развиваются одинаково, главная ось не выделяется. При анизотомии 
равнозначные лопасти P. furfuracea дихотомического, трихотомического или политоми-
ческого ветвления развиваются неодинаково: одна или две из них продолжают интенсив-
но расти (главные оси), а другая или другие растут медленнее и отклоняются в сторону. 
Такой процесс «перевершинивания» повторяется и для главной, и для боковых лопастей. 
В результате нескольких ветвлений образуется сложная система лопастей таллома, нахо-
дящихся между собой в той или иной степени подчинения, напоминая симподий. Пла-
гиотропные и ортотропные лопасти таллома дорсивентральные. Верхняя поверхность 
лопастей гладкая или складчатая с более или менее завернутыми вниз краями, окраска 
от светло-серой до темно-серой, покрыта изидиями такого же цвета. Изидии могут быть 
разной формы. Бородавчатые изидии имеют вид небольших бугорков. Цилиндрические 
изидии развиваются из бородавчатых, могут быть прямостоячими или загибающимися. 
Коралловидные изидии формируются из цилиндрических изидий, представляют собой 
группу изидий, выросших из одного центра, или образуются изидии 2-го порядка. Изи-
дии, формирующиеся по краям ортотропных лопастей, могут прорастать в небольшие 
неразветвленные лопасти. 

Особенность P. furfuracea — срастание талломов, этот признак учитывался при вы-
делении жизненности талломов. Срастание может происходить на стадии листоватого 
таллома, могут срастаться вторичные лопасти кустистого таллома. Может происходить 
срастание лопастей близко расположенных соседних талломов. Сросшиеся талломы вы-
глядят как единая структура с несколькими центрами прикрепления к субстрату и рас-
сматриваются нами как единый таллом или «особь». Известно, что на начальных этапах 
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онтогенеза два или несколько зачатков талломов (стадия протероталлюса), соприкасаясь, 
могут сливаться и формировать один таллом [36]. Слияние грибных гиф, выросших из 
нескольких спор, документировано у Xanthoria parietina (L.) Th. Fr. [32]. 

При характеристике онтогенетических состояний приводятся подробные описания 
талломов типичной узколопастной повисающей морфы P. furfuracea. 

Имматурное (im). Таллом в виде листоватой пластинки округлой, овальной или не-
правильной формы. На нем могут появляться выемки и лопасти. В этом состоянии фор-
мируется один центр прикрепления, который представлен пучком ризоидов. Размер тал-
лома — до 0,1 см2. 

Виргинильное 1 (v1). Таллом в виде разветвленной листоватой пластинки с несколь-
кими лопастями. Имеется несколько центров прикрепления, представленных пучками 
ризоидов. На верхней стороне лопастей появляются бородавчатые изидии, располага-
ющиеся ближе к концам лопастей. По боковым краям лопастей могут формироваться 
цилиндрические изидии. Размеры таллома — от 0,2 до 0,4 см2.

Виргинильное 2 (v2). В этом состоянии происходит переход от плагиотропного к ор-
тотропному росту, формируется листовато-кустистый таллом. Таллом прикрепляется к 
субстрату в нескольких местах пучками ризоидов. От листоватой пластинки ортотроп-
но отрастают лопасти, возвышающиеся над субстратом. Главные ортотропные лопасти, 
отходящие от плагиотропного листоватого таллома, дихотомически или политомически 
ветвятся, образуя оси 3—5 порядков ветвления. На верхней стороне ортотропных лопа-
стей таллома развиваются бородавчатые изидии, по краям лопастей — цилиндрические 
изидии. Размеры таллома — от 0,5 до 5,5 см2.

Генеративный или потенциально генеративный период. Критериями для выделения 
онтогенетических состояний здесь были присутствие апотециев и/или форма изидий (ци-
линдрические или коралловидные), интенсивность их образования. Поскольку апотеции 
у P. furfuracea в большинстве местообитаний не встречаются, к генеративным мы отно-
сили талломы с апотециями, к потенциально генеративным — без апотециев, последние 
по морфогенезу изидий и другим признакам соответствовали талломам с апотециями.

Молодое генеративное (g1) или потенциально генеративное (g1v). Листовато-кусти-
стый или кустистый таллом, листоватое слоевище может отсутствовать, хорошо разви-
ты повисающие вторичные лопасти. Повисающие ортотропные лопасти дихотомически, 
трихотомически, редко политомически ветвятся, характерна изотомия и анизотомия. 
Преобладает дихотомическое анизотомное ветвление. Характер ветвления таллома со-
храняется далее в последующих онтогенетических состояниях. Лопасти имеют до 6—12 
порядков ветвления. Ортотропные лопасти таллома могут срастаться как в пределах од-
ного таллома, так и с лопастями соседних талломов. Срастание с соседними талломами 
может происходить и на уровне листоватого таллома. На верхней поверхности лопастей 
таллома, начиная с 3-го порядка ветвления, образуются цилиндрические изидии, ближе к 
их растущим краям формируются бородавчатые изидии, на расстоянии 2—3 мм от края 
лопасти без изидий. Цилиндрические изидии редко могут образовывать 1—4 изидии 
2-го порядка. Некоторые из них прорастают в небольшие лопасти на талломе. Изидии 
равномерно распределены на талломе, между ними отчетливо просматриваются участки 
таллома без изидий. На отдельных лопастях могут появляться небольшие группы корал-
ловидных изидий. Апотеции отмечены на лопастях 6—9 порядков ветвления. Из них, как 
правило, 1—2 имеют хорошо развитую ножку, остальные сидячие. Число апотециев на 
талломе — от 1 до 19. Размеры таллома — от 2,5 до 20 см2.

Средневозрастное генеративное (g2) или потенциально генеративное (g2v). Таллом 
листовато-кустистый или кустистый. Кустистые талломы представлены многочисленны-
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ми повисающими лопастями, которые растут из одного или из нескольких центров. По-
висающие лопасти могут дополнительно прикрепляться к субстрату ризоидами, могут 
срастаться между собой. Порядок ветвления лопастей может быть таким же, как и в g1/
g1v состоянии, при этом увеличивается расстояние между разветвлениями. Характерная 
черта — постоянное присутствие коралловидных изидий, которые развиваются как на 
верхних, так и на нижних лопастях таллома. Апотеции развиваются на участках лопа-
стей с бородавчатыми и цилиндрическими изидиями, имеют развитую ножку и широкий 
диск, ножка и слоевищный край таких апотециев покрыты бородавчатыми изидиями. 
Число апотециев на талломе — от 1 до 19. Размеры таллома — от 3,1 до 80 см2.

Старое генеративное (g3) или потенциально генеративное (g3v). Таллом листова-
то-кустистый или кустистый. Ортотропные повисающие лопасти имеют несколько цен-
тров прикрепления и до 12-ти порядков ветвления. Хорошо развиты повисающие лопа-
сти с коралловидными изидиями, присутствуют лопасти с цилиндрическими изидиями. 
Характерный признак — отмирание участков лопастей таллома. Некоторые отмирающие 
лопасти имеют желто-коричневую окраску. У зрелых апотециев диск покрыт бородавча-
тыми и цилиндрическими изидиями. Число апотециев на талломе — от 1 до 21. Размеры 
таллома — от 17 до 38 см2. 

Изменчивость числа апотециев у особей генеративного периода показана в табли-
це 1. Можно видеть, что максимальное число апотециев характерно для g2 состояния 
нормальной жизненности. Следует, однако, заметить, что основную роль в изменчиво-
сти числа апотециев играют не онтогенетические различия талломов разной жизнен-
ности, а различия между особями в пределах онтогенетической группы определенной 
жизненности.

Таблица 1
Число апотециев у особей генеративного периода разной жизненности

Онтогенетическое состояние,
(балл жизненности) Среднее 95%-ный доверительный интервал

g1, (2) 0,63 0,10—1,41
g1, (3) 0,84 0,00—3,63
g2, (1) 0,80 0,12—1,89
g2, (2) 3,18 1,67—5,52
g2, (3) 1,75 0,64—3,63
g3, (2) 2,72 0,25—10,08
g3, (3) 1,92 0,62—4,27

По степени преобразования ортотропных лопастей таллома в скопления коралловид-
ных изидий и степени отмирания таллома в постгенеративном периоде выделены субсе-
нильные и сенильные талломы. 

Субсенильное (ss). Таллом представлен нормальными или видоизмененными орто-
тропными лопастями, отходящими от листоватых участков, которые часто отсутствуют. 
Ортотропные лопасти имеют до 4—7 порядков ветвления. Большая часть ортотропных 
лопастей сильно изменена и представлена бесформенными скоплениями коралловидных 
изидий. Цвет верхней поверхности таллома за счет интенсивного изидиеобразования из-
меняется с серого на темно-серый. Часть лопастей таллома имеет участки без корового 
слоя, некоторые отмирают и меняют свой цвет на желто-коричневый. Размеры талло-
ма — от 13 до 30 см2.

Сенильное (s). Ортотропные лопасти таллома почти полностью преобразованы в ско-
пления коралловидных изидий. Весь таллом изменяет цвет на желто-коричневый, что 
свидетельствует об интенсивном отмирании. Размеры таллома — от 8 до 13 см2.
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Таллом широколопастной приподнимающейся морфы P. furfuracea формируется 
вследствие нарушения морфогенеза. Вместо формирования политомически ветвящихся 
ортотропных лопастей таллом на всем протяжении онтогенеза, начиная с v2 онтогенети-
ческого состояния, сохраняет листоватое слоевище — широкие лопасти, прижатые к коре 
дерева, и формирует слабо ветвящиеся широкие лопасти, приподнимающиеся над суб-
стратом. По краям широких приподнимающихся лопастей развиваются короткие узкие 
лопасти, как правило, не превышающие 2-го и 3-го порядков ветвления. На плагиотроп-
ных и ортотропных лопастях интенсивно образуются изидии, морфогенез которых ле-
жит в основе выделения онтогенетических состояний. У промежуточной морфы форми-
руются широкие лопасти таллома, несколько больше по сравнению с широколопастной 
приподнимающейся морфой выражена ортотропность и длина лопастей. Промежуточная 
морфа имеет большое сходство с широколопастной приподнимающейся морфой, мы до-
пускали, что при получении сходных характеристик структуры популяции P. furfuracea 
объединим эти материалы. Узколопастная повисающая, промежуточная и широколопаст-
ная приподнимающаяся морфы имеют общий ход онтогенеза и морфогенеза изидий, при 
этом последние две морфы не образуют апотеции. На рисунке 2 приведены онтогенезы 
узколопастной повисающей и широколопастной приподнимающейся морф в онтогенети-
ческих состояниях v2 — s, в которых проявляются различия между морфами.

Экоморфологические изменения таллома P. furfuracea с формированием двух мор-
фотипов с широкими и узкими ортотропными лопастями были отмечены в ответ на из-
менение уровня фотосинтетически активной радиации [34]. Три морфы известны у ку-
стистого почвенного лишайника Cetraria aculeata (Schreb.) Fr. — прикрепленная морфа с 
тонкими веточками, промежуточная морфа с широкими веточками и свободноживущая, 
или неприкрепленная, морфа с деформированными и широкими веточками [33]. 

Рис. 2. Онтогенез Pseudevernia furfuracea: а — узколопастная повисающая морфа, б — широколопаст-
ная приподнимающаяся морфа. Объяснения индексов онтогенетических состояний приведены в тексте
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Структура популяции разных морф Р. furfuracea
Число талломов узколопастной повисающей морфы Р. furfuracea на высоте 1—1,5 м 

в сосняке зеленомошном составляет 1864 на 10 деревьях, число талломов на дереве ва-
рьирует от 119 до 417. Число талломов промежуточной морфы в сосняке зеленомош-
ном — 6739 на 35 деревьях, на дереве изменяется от 50 до 386. Число талломов широ-
колопастной приподнимающейся морфы Р. furfuracea на сосне обыкновенной в сосняке 
овсяницево-полевицевом составляет 2396 талломов на 27 деревьях, число талломов на 
дереве варьирует от 0 до 338. Бóльшее число обследованных деревьев при изучении про-
межуточной и широколопастной приподнимающейся морф Р. furfuracea было вызвано 
значительным варьированием числа талломов на разных деревьях, что было отмечено 
при их визуальном осмотре. 

В таблице 2 приведены оценки плотности популяции D1 и D2 разных морф талломов 
Р. furfuracea. Между числом талломов D1 широколопастной приподнимающейся морфы 
и площадью субстрата выявлена связь (rs = 0,72; P = 2,3∙10–4). Для узколопастной повиса-
ющей и промежуточной морф такая связь не установлена (rs = 0,29; P = 0,42 и rs = 0,29; 
P = 0,09). 

Плотность популяции D2 разных морф Р. furfuracea статистически значимо разли-
чается (P = 1,0∙10–5). Множественные сравнения показали, что плотность популяции 
широколопастной приподнимающейся морфы является самой низкой и отличается от 
плотности промежуточной морфы (P = 1,9∙10–5) и узколопастной повисающей морфы 
(P = 0,0088), плотности промежуточной и узколопастной повисающей морф не различа-
ются (P = 0,95).

Таблица 2 
Плотность популяции разных морф Р. furfuracea

Морфа
D1, особей/дерево D2, особей/м2

М±m Медиана М±m Медиана
Узколопастная повисающая 186,40±26,89 166,5 393,10±43,04 356,5
Промежуточная 192,54±15,64 200,0 414,06±35,28 376,0
Широколопастная приподнимающаяся 88,74±15,21 89,0 182,41±28,2 173,0

Онтогенетический состав популяции характеризуется наличием всех онтогенетиче-
ских групп: от имматурной до сенильной (рис. 3). Важной особенностью, сходной для 
онтогенетических спектров всех морф, является максимум числа талломов на особях 
онтогенетической группы v2. Онтогенетические спектры популяции трех морф стати-
стически значимо отличаются друг от друга (χ2 = 357,9, ν = 14, Р < 0,001). Онтогенетиче-
ская структура популяции широколопастной приподнимающейся морфы статистически 
высоко значимо отличается от структуры промежуточной (χ2 = 240,7; ν = 7; Р < 0,001) и 
узколопастной повисающей морф (χ2 = 221,8; ν = 7; Р < 0,001), промежуточная морфа 
отличается от узколопастной повисающей (χ2 = 76,14; ν = 7; Р < 0,001). Узколопастная по-
висающая морфа по сравнению с другими характеризуется более высокой долей особей 
группы v2, для широколопастной приподнимающейся морфы характерна бóльшая доля 
потенциально генеративных особей. 

В качестве первого приближения к оценке качества особей в популяциях прибегают к 
выявлению иерархии по размеру [8]. При сравнении размеров разных морф P. furfuracea 
(рис. 4) однофакторный дисперсионный анализ (P =2,7·10–9) и множественные сравнения 
(P = 0,003 — P = 4,3·10–9) показали, что наибольший средний размер талломов характе-
рен для узколопастной повисающей морфы, далее по размерам следует промежуточная 
морфа, минимальные размеры талломов характерны для широколопастной приподнима-
ющейся морфы. Разная размерность талломов отражает разную скорость их роста. 
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Рис. 3. Онтогенетические спектры популяции разных морф P. furfuracea
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Рис. 4. Размер талломов разных морф Р. furfuracea

Жизненность в каждом из онтогенетических состояний узколопастной повисающей, 
промежуточной и широколопастной приподнимающейся морф сравнивалась с помощью 
критерия χ2. В онтогенетическом состоянии v1 жизненность всех трех морф статисти-
чески высоко значимо различается (χ2 = 29,7; ν = 4; Р < 0,001). Жизненность широколо-
пастной приподнимающейся морфы является самой низкой и отличается от промежуточ-
ной и узколопастной повисающей морф, эти различия статистически высоко значимы  
(χ2 = 21,3; ν = 2; Р < 0,001), в то время как промежуточная и узколопастная повисающая 
морфы различаются только на 5%-ном уровне значимости (χ2 = 8,4; ν = 2; Р < 0,05). 

В онтогенетическом состоянии v2 жизненность трех морф не различается между со-
бой (χ2 = 7,48; ν = 4; Р > 0,05). Основные различия по жизненности выявлены у талломов 
потенциально генеративного периода. В онтогенетическом состоянии g1v жизненность 
трех морф статистически высоко значимо различается (χ2 = 99,3; ν = 4; Р < 0,001). Жиз-
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ненность широколопастной приподнимающейся морфы меньше и статистически значи-
мо отличается от средней жизненности промежуточной и узколопастной повисающей 
морф (χ2 = 93,4; ν = 2; Р < 0,001); промежуточная и узколопастная повисающая морфы не 
различаются между собой (χ2 = 5,9; ν = 2; Р > 0,05). 

В онтогенетическом состоянии g2v жизненность всех трех морф статистически высо-
ко значимо различается (χ2 = 87,3; ν = 4; Р < 0,001). Широколопастная приподнимающаяся 
морфа отличается низкой жизненностью от промежуточной и узколопастной повисаю-
щей морф (χ2 = 72; ν = 2; Р < 0,001); промежуточная и узколопастная повисающая мор-
фы также статистически значимо различаются между собой (χ2 = 15,3; ν = 2; Р < 0,001), 
наибольшая жизненность характерна для талломов узколопастной повисающей морфы. 

В онтогенетическом состоянии g3v жизненность трех морф статистически высоко 
значимо различается (χ2 = 31,9; ν = 2; Р < 0,001). Жизненность широколопастной при-
поднимающейся морфы отличается меньшими значениями от средней жизненности двух 
других морф (χ2 = 31,27; ν = 1; Р < 0,001), промежуточная и узколопастная повисающая 
морфы не различаются (χ2 = 0,63; ν = 1; Р > 0,05). 

На рисунке 5 можно видеть, что, начиная с онтогенетического состояния g1v, точки 
на кривой для широколопастной приподнимающейся морфы лежат ниже, чем для двух 
других морф. В онтогенетических состояниях g2v и g3v точки для узколопастной повиса-
ющей морфы лежат значительно ниже, чем для промежуточной морфы. 
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Рис. 5. Средняя жизненность разных морф Р. furfuracea

Талломы более высокой жизненности узколопастной повисающей и промежуточной 
морф Р. furfuracea по сравнению с широколопастной приподнимающейся морфой обе-
спечивают высокое воспроизводство, что находит отражение в высокой плотности этих 
морф в популяции. Эти результаты согласуются с обобщениями, полученными ранее для 
растений. Особи высокой жизнеспособности обеспечивают воспроизводство, особи по-
ниженного виталитета составляют резерв, который способен быстро заполнять появляю-
щиеся при сукцессиях и нарушениях фитоценозов незанятые местообитания [8]. 

Заключение
Формирование в разных экологических условиях узколопастной повисающей, про-

межуточной и широколопастной приподнимающейся морф свидетельствует о высокой 
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морфологической пластичности талломов Р. furfuracea и отражает адаптацию талломов 
к гетерогенным условиям среды. Появление талломов промежуточной морфы в услови-
ях краевых деревьев соснового леса и широколопастной приподнимающейся морфы в 
условиях лесопарка вызвано неблагоприятными для Р. furfuracea микроклиматическими  
условиями (вероятно, высокая инсоляция и низкая влажность), под влиянием которых 
происходит изменение морфогенеза талломов. При этом ход онтогенеза и морфогенез 
изидий разных морф не различаются. Морфогенетические нарушения промежуточной 
и широколопастной приподнимающейся морф приводят к задержке роста талломов, 
уменьшению степени ортотропности талломов, сокращению порядков их ветвления, 
что находит отражение в структуре популяции Р. furfuracea. Наибольшие размеры име-
ют талломы узколопастной повисающей морфы, в порядке уменьшения размеров следу-
ют промежуточная и широколопастная приподнимающаяся морфы. Наибольшая плот-
ность популяции характерна для узколопастной повисающей и промежуточной морф, 
наименьшей плотностью характеризуется широколопастная приподнимающаяся морфа. 
Жизненность талломов широколопастной приподнимающейся морфы в большинстве он-
тогенетических состояний меньше по сравнению с другими морфами. Талломы низкой 
жизненности широколопастной приподнимающейся морфы обеспечивают более низ-
кое воспроизводство в популяции Р. furfuracea. Онтогенетические спектры популяции 
Р. furfuracea всех морф имеют максимумы на онтогенетической группе v2. Онтогенети-
ческая структура популяции широколопастной приподнимающейся морфы отличает-
ся большей долей потенциально генеративных талломов, что является свидетельством 
ускоренного онтогенеза и старения талломов.

Благодарности. Автор выражает благодарность А. А. Теплых за предоставленные 
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Morphological plasticity and population structure of the lichen Pseudevernia 
furfuracea (L.) Zopf under changing environmental conditions

The article presents a description of the morphogenesis and ontogenesis of the foliose-fruticose thallus and 
the results of population studies of narrow-lobed hanging, intermediate broad-lobed and broad-lobed ascending 
morphs of Pseudevernia furfuracea in the Republic of Mari El. Broad-lobed ascending and intermediate morphs 
are formed as a result of disruption of thallus morphogenesis in unfavorable environmental conditions. The highest 
population density (number of thalli/sq. m) is characteristic of the narrow-lobed hanging and intermediate morphs. 
The lowest density is characteristic of the broad-lobed ascending morph. This is a reflection of the vitality of thalli. 
The average vitality of the broad-lobed ascending morph is lower than that of other morphs in most ontogenetic 
states. Ontogenetic spectra of P. furfuracea population have maxima at the ontogenetic group v2. The broad-
lobed ascending morph is characterized by a higher frequency of potentially generative thalli. Thalli sizes in  
P. furfuracea population decrease in the sequence narrow-lobed hanging — intermediate — broad-lobed ascending 
morphs. Morphological plasticity and changes in P. furfuracea population are considered as adaptations to different 
ecological conditions.
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