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Аннотация. Обследованы семь ценопопуляций (ЦП) зимолюбки зонтичной (Chimaphila umbellata 
(L.) W. Barton) — типичного лесного вида (семейство Ericaceae Juss.). Четыре из них (ЦП1—ЦП4) рас-
положены на промышленных отвалах, три (ЦП5—ЦП7) находятся в естественных лесонасаждениях. Все 
исследованные ЦП Ch. umbellata являются нормальными неполночленными. На промышленных отвалах 
онтогенетические спектры ЦП в основном унимодальные с максимумом в виргинильном онтогенетиче-
ском состоянии (ЦП1, ЦП2 и ЦП4), за исключением ЦП3, где спектр бимодальный с пиками в виргиниль-
ном и зрелом генеративном онтогенетических состояниях. В естественных местообитаниях онтогенетиче-
ские спектры ЦП Ch. umbellata — бимодальные левосторонние, с преобладанием молодых генеративных 
(ЦП5 и ЦП7) и виргинильных (ЦП6) растений. Анализ индексов эффективности (ω) показал, что ЦП1, 
ЦП3, ЦП4 и ЦП6 Ch. umbellata являются молодыми, а ЦП2, ЦП5 и ЦП7 — зреющими. Средние значения 
числа и площади листьев, длины цветоноса, веса воздушно-сухой массы побега были достоверно выше в 
лесных фитоценозах на промышленных отвалах. Плодообразование Ch. umbellata в техногенных (88,3%) 
и естественных (90,0%) местообитаниях характеризуется высокими значениями. На морфологические па-
раметры генеративных особей значительное влияние оказывают ценотические факторы. Таким образом, в 
лесных фитоценозах на промышленных отвалах на Среднем Урале формируются экотопы, пригодные для 
заселения типичного бореального вида — Ch. umbellata.

Ключевые слова: Chimaphila umbellata, ценопопуляция, фитоценоз, промышленный отвал, онтогене-
тический спектр, морфология, жизненность, пластичность.
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Abstract. Seven cenopopulations (CPs) of typical forest species (family Ericaceae Juss.) — Chimaphila 
umbellata (L.) W. Barton) were examined. Four of them (CP1—CP4) are located on industrial dumps, three 
(CP5—CP7) in natural forests. All studied CPs Ch. umbellata are standard incomplete species. On industrial 
dumps, the ontogenetic spectra of CPs are mainly unimodal with a maximum in the virginal ontogenetic state 
(CP1, CP2 and CP4), with the exception of CP3, where the spectrum is bimodal with peaks in the virginal and 
mature generative ontogenetic states. In natural habitats, the ontogenetic spectrum of the CP Ch. umbellata are 
bimodal left-sided, with a predominance of young generative (CP5 and CP7) and virginal (CP6) plants. Analysis 
of efficiency indices (ω) showed that Ch. umbellata CP1, CP3, CP4 and CP6 are young, while CP2, CP5, CP7 
are maturing. The average values of the number and area of leaves, peduncle length and air-dry shoot mass were 
significantly higher in forest phytocenoses on industrial dumps. Ch. umbellata fruit formation in technogenic 
(88.3%) and natural (90.0%) habitats is characterized by high values. The morphological parameters of generative 
individuals are significantly influenced by coenotic factors. Thus, in forest phytocoenoses on industrial dumps 
in the Middle Urals, ecotopes are formed that are suitable for the colonization of a typical boreal species — Ch. 
umbellata.

Keywords: Chimaphila umbellata, cenopopulation, phytocenosis, industrial dump, ontogenetic spectra, 
morphology, vitality, plasticity.
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Введение
Возрастающее с каждым годом антропогенное воздействие на растительный покров 

Земли приводит к глубоким его изменениям, в частности, к уменьшению числа видов 
вследствие изменения или прямого уничтожения мест их естественного произрастания. 
Восстановление биологического разнообразия имеет основополагающее значение для 
устойчивого развития растительных сообществ. Во многих индустриальных регионах 
источником нарушения природных ландшафтов и их значительного загрязнения явля-
ются отвалы, образованные вследствие деятельности предприятий горнодобывающей и 
перерабатывающей промышленности [9]. В процессе самозарастания промышленных 
отвалов на Среднем Урале формируются преимущественно лесные фитоценозы. На 
определенной стадии формирования данных фитоценозов начинают поселяться типич-
ные лесные виды, характерные для бореальной зоны, в том числе представители семей-
ства Ericaceae Juss. трибы Pyroleae Dumort. [9]. Виды Pyroleae широко распространены 
на Урале и являются типичными компонентами травяно-кустарничкового яруса хвойных 
лесов, подвергшихся в регионе многолетним негативным антропогенным воздействиям, 
следствием которых стало значительное сокращение их биоразнообразия [4].

Изучение видового состава растительных сообществ, выявление эколого-биологиче-
ских особенностей, адаптационных механизмов и стратегий жизни видов в антропогенно 
трансформированных местообитаниях, оценка состояния популяций являются важны-
ми аспектами сохранения биологического разнообразия и рационального использования 
растительных ресурсов. Работ, посвященных изучению популяций видов трибы Pyroleae 
как в естественных, так и нарушенных местообитаниях, крайне мало [11; 12; 29; 46].

Объектом нашего исследования являлась Chimaphila umbellata (L.) W. Barton (зимо-
любка зонтичная) — циркумбореальный лесной вид. В России произрастает в средней 
полосе европейской части страны, на юге Западной Сибири, в Восточной Сибири, на 
Дальнем Востоке, вне России — в Западной Европе, Восточной Азии и Северной Аме-
рике [19; 44; 51].

Ch. umbellata — длиннокорневищный вечнозеленый явнополицентрический кустар-
ничек с верхнерозеточными побегами и полной ранней специализированной партикуля-
цией (рис. 1). Полный онтогенез растения осуществляется в ряду особей вегетативного 
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происхождения, а онтогенез семенной особи краток (максимум до молодого генератив-
ного возрастного состояния) [3; 9]. Хамефит, мезофит [18]. Данный вид предпочитает хо-
рошо аэрированные песчаные почвы с реакцией среды (рН) в диапазоне от слабокислой 
до слабощелочной [9; 31]. Ch. umbellata является индикатором сухих местообитаний [1], 
наиболее требовательным к свету видом среди представителей Pyroleae [30]. Лекарствен-
ный, декоративный вид [5; 45; 50].

Рис. 1. Chimaphila umbellata (L.) W. Barton на золоотвале Верхнетагильской государственной 
районной электростанции (фото авторов)

В некоторых регионах Европы в связи со значительными преобразованиями лесных 
экосистем, а также увеличением выбросов соединений азота и серы отмечено сокраще-
ние численности Ch. umbellata почти на 80% [43; 53]. Антропогенные и естественные 
изменения местообитаний (вырубка сосновых лесов, заболачивание, рекреация и лесные 
пожары, изменение климата) приводят к сокращению численности популяций данного 
вида и в России. Ch. umbellata занесена в Красные книги более 23 субъектов Российской 
Федерации с категориями редкости от I до V [19—23]. На Среднем Урале Ch. umbellata 
встречается спорадически повсеместно, исключая северотаежную зону и высокогорья. 
Вид приурочен к светлым сосновым лесам, соснякам-зеленомошникам, соснякам раз-
нотравно-злаковым и вторичным березово-сосновым лесам [10; 18; 31].

Цель настоящего исследования — дать оценку естественных и антропогенно транс-
формированных местообитаний Ch. umbellata на Среднем Урале и провести анализ попу-
ляционных показателей Ch. umbellata в различных условиях произрастания.

Материалы и методы
Исследования проведены на Среднем Урале в июне — августе 2019—2022 годов. 

Изучены четыре ценопопуляции Ch. umbellata в лесных растительных сообществах, 
сформировавшихся в результате процесса самозарастания отвалов горнодобывающей и 
перерабатывающей промышленности, и три ценопопуляции в естественных лесных фи-
тоценозах (ЛФ).
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Первая ценопопуляция Ch. umbellata (ЦП1) изучена на Южном отвале Веселовского 
месторождения бурого угля, в 6 км к югу от г. Карпинска (59°41′20″ с. ш., 59°56′10″ в. д.; 
235 м над ур. м.). Отвалы сложены смесью ожелезненных песков и аргиллитов, реакция 
среды (рН) варьирует от сильнокислой до слабощелочной. Субстраты отвалов бедны ка-
лием, средне и хорошо обеспечены фосфором [33; 38].

Две ценопопуляции ЦП2 и ЦП3 находились соответственно на рекультивирован-
ном и нерекультивированном участках золоотвала Верхнетагильской государственной 
районной электростанции (ВТГРЭС). Золоотвал ВТГРЭС расположен в 5 км от г. Верх-
ний Тагил (Верхнетагильский городской округ Свердловской области) (57°20′45″ с. ш., 
59°56′46″ в. д.; 276 м над ур. м.) [8; 33]. Зола содержит малое количество азота и калия и 
достаточное количество фосфатов, реакция «свежей» золы (рН) слабощелочная [33; 52].

Четвертая ценопопуляция Ch. umbellata (ЦП4) изучена на платообразном терраси-
рованном отвале пустых пород и вскрыши Шабровского месторождения тальк-магне-
зитового камня в 25 км к югу от г. Екатеринбурга (56°37′45″ с. ш., 60°35′59″ в. д.; 322 м 
над ур.м.). Породы, складируемые в отвал, сильнокаменистые (каменистость 50—90%), 
реакция среды (рН) слабощелочная. Обеспеченность субстрата азотом и доступными 
фосфатами очень низкая, обменным калием — средняя и высокая [8; 25].

Пятая ценопопуляция Ch. umbellata (ЦП5) изучена в естественном лесном сообще-
стве в 8 км от г. Верхний Тагил (57°21′52″ с. ш., 60°00′10″ в. д.; 379 м над ур. м.). Рельеф 
района низкогорный. Преобладающие почвы района подзолистые и дерново-подзоли-
стые [7]. В районе распространены хвойные и смешанные леса.

Шестая ценопопуляция Ch. umbellata (ЦП6) располагалась в 1 км от пос. Исток 
(56°47′04″ с. ш., 60°55′23″ в. д.; 309 м над ур. м.). В почвенном покрове района преобла-
дают подзолистые и дерново-подзолистые, суглинистые и глинистые почвы. Основными 
лесами являются сосновые, но в результате вырубок они сменились вторичными березо-
выми с примесью Populus tremula L. [7; 37].

Седьмая ценопопуляция Ch. umbellata (ЦП7) изучена в окрестностях биологической 
станции Уральского федерального университета (УрФУ) (56°36′07″ с. ш., 61°03′11″ в. д.; 
234 м над ур. м.), расположенной в 1,7 км к западу от пос. Двуреченск (Сысертский 
городской округ Свердловской области). В почвенном покрове района широкое распро-
странение имеют дерново-подзолистые почвы разной степени оподзоливания, нередко в 
сочетании с болотно-подзолистыми почвами, а также серые лесные почвы. Преобладаю-
щим типом растительности в районе биологической станции является лесная, представ-
ленная чистыми сосняками [34].

Все местообитания находятся в зоне умеренно континентального климата с харак-
терной резкой изменчивостью погодных условий, хорошо выраженными сезонами года 
(с холодной зимой и теплым летом) [37]. Одна ценопопуляция (ЦП1) располагалась в 
подзоне средней тайги и шесть — в подзоне южной тайги.

Геоботаническое обследование лесных фитоценозов проводили по общепринятым 
методикам [8; 28]. Для изучения фитоценотических условий и структуры ценопопуля-
ций Ch. umbellata в каждом местообитании закладывали по  две учетные площади (S = 
100 м2 каждая) и раункиеровские площадки (S = 0,25 м2). На них выявляли общее коли-
чество видов сосудистых растений (флористическое богатство) и количество видов на 
учетных площадях (видовую насыщенность). Определяли основные характеристики вер-
тикальной организации растительных сообществ: сомкнутость крон, общее проективное 
покрытие (ОПП) кустарникового, травяно-кустарничкового и мохово-лишайникового 
ярусов. Для сравнения флористического состава растительных сообществ проводили 
факторный анализ. Для этого обилие видов, определенное по шкале Друде, переводили 
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в экспертные оценки по методике, разработанной Т. С. Чибрик и Ю. А. Елькиным [36]: 
un — 1, sol — 4, sp — 8, cop1 — 16, cop2 — 25, cop3 — 50.

Оценку условий в местообитаниях Ch. umbellata проводили индикаторными метода-
ми по шести прямодействующим факторам среды с использованием шести оптимумных 
экологических шкал Г. Элленберга: освещенность (L), температурный режим (T), влаж-
ность почвы (F), кислотность почвы (R), богатство почвы азотом (N) [42]. Значения эко-
логических факторов для местообитания каждой ЦП рассчитывали по видовому составу 
сообществ с учетом обилия видов [39].

При анализе структуры ценопопуляций Ch. umbellata за счетную единицу принимали 
рамет (особь вегетативного происхождения). Определяли плотность рамет на единицу 
площади. В соответствии с их описанием в литературных источниках [5] устанавливали 
онтогенетическое состояние растений. При анализе онтогенетической структуры цено-
популяций вычисляли следующие индексы [8]: возрастности (Δ) [32], эффективности (ω) 
[13], восстановления (Iв) и замещения (Iз) [14]. Оценивали эффективность самоподдер-
жания ценопопуляций [27].

Оценку состояния ценопопуляций проводили с использованием организменных и по-
пуляционных признаков [2; 15; 35]. Организменные признаки наиболее представленных в 
ценопопуляциях молодых генеративных рамет: высота побега (см), длина цветоноса (см), 
число цветков в соцветии (шт.), число завязавшихся коробочек (шт.), число листьев (шт.), 
параметры листьев (см), площадь листа (см2), общая площадь листьев (см2), масса побега 
(г). Популяционные признаки: плотность рамет на единицу площади (экз./0,25 м2), доля 
генеративной фракции (%). Каждый признак оценивали с помощью балльной шкалы. 
Диапазон каждого признака разбивали равномерно на 5 классов, каждому классу присва-
ивали балл из расчета: наименьший балл соответствовал наименьшим показателям, и так 
далее в зависимости от значения конкретного признака. Положение каждой исследован-
ной ценопопуляции оценивали по сумме баллов, полученной соответственно по средней 
величине каждого признака [15]. Результаты представлены в виде полигональных диа-
грамм [2; 35]. В каждой ЦП оценивали долю плодообразования Ch. umbellata.

Для расчета индекса фитоценотической пластичности параметров использовали фор-
мулу, предложенную Ю. А. Злобиным с соавторами [16]:

Ip = (A – B)/A,
где А — максимальное значение признака (амплитуда пластичности), В — минимальное 
значение признака (коэффициент свободного развития).

Индекс виталитета ценопопуляций (IVC) рассчитывали для каждой ценопопуляции 
по 8 морфометрическим параметрам методом взвешивания средних значений [17].

Образцы подстилки отбирали в каждом обследованном ЛФ и подготавливали к ана-
лизу общепринятыми методами [6]. Значения рН измеряли в водной суспензии (1:2,5) с 
помощью рН-метра («Анион 4100», Россия); содержание общего органического углерода 
определяли методом Тюрина, а общего азота (N) — по методу Кьельдаля. Для обработки 
полученных данных использовали программный пакет MS Office Excel и Statistica 12.0. 
Достоверность различий оценивали по критерию Манна — Уитни при уровне значимо-
сти р < 0,05.

Результаты и обсуждение
Характеристика растительных сообществ. Обследование Южного отвала Весе-

ловского месторождения бурого угля показало, что на данной территории за 56 лет 
сформировался смешанный лес (ЛФ1) с преобладанием Pinus sylvestris L. с примесью 
Betula pendula Roth и Betula pubescens Ehrh. Сомкнутость крон составляла 0,65—0,85.  
В подросте встречались Picea obovata Ledeb., Pinus sibirica Du Tour и Larix sibirica Ledeb.  
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В подлеске произрастали Sorbus aucuparia subsp. sibirica (Hedl.) Krylov и Salix caprea L. 
В травяно-кустарничковом ярусе аспект создавали Orthilia secunda (L.) House, Pilosella 
caespitosa (Dumort.) P. D. Sell & C. West (sp—cop1), Vaccinium vitis-idaea L. (sp gr), Fragaria 
vesca L., Rubus arcticus L. и Chamaenerion angustifolium (L.) Scop. (sol). Ch. umbellata 
встречалась рассеянно (sol).

Некоторые геоботанические характеристики исследованных растительных сооб-
ществ, а также показатели биоразнообразия приведены в таблице 1.

Таблица 1
Характеристики исследованных растительных сообществ

ЛФ

Фитоценотические характеристики Биоразнообразие

Возраст 
деревьев

Формула 
леса

ОПП травяно-
кустарничкового 

яруса, %
(Х / min—max)

ОПП 
мохово-лишайникового 

яруса, %

Общее 
число 
видов

Число видов 
на 0,25 м2

(Х / min—max)

ЛФ1 55 8С2Б+Е 22,6 / 8—70 55,0 77 4,6 / 2—10
ЛФ2 45 4Б3Ос2ЕС 33,0 / 10—65 15,0 74 5,1 / 2—8
ЛФ3 35 5Б4ОсС+ЕИ 33,6 / 3—80 25,0 59 4,0 / 3—8
ЛФ4 55 5Б5С 15,1 / 1—45 20,0 49 3,3 / 1—8
ЛФ5 90 5С4ЕБ 57,3 / 20—85 40,0 53 7,3 / 5—11
ЛФ6 80—90 6Б3СОс 47,3 / 15—80 5,0 88 9,6 / 5—12
ЛФ7 >130 10С+Б 59,4 / 10—100 5,0 86 8,6 / 4—11

Примечание: X — среднее значение показателей; min—max — крайние значения показателей.

На рекультивированном участке золоотвала ВТГРЭС с полосным нанесением грунта 
(ширина полос 6—10 м, толщина — 0,10—0,15 м) за 50 лет сформировался лесной фи-
тоценоз (ЛФ2) с сомкнутостью крон 0,70. В древесном ярусе доминировали B. pendula, 
P. tremula, P. sylvestris, единично встречались B. pubescens, Alnus incana (L.) Moench и 
Populus sp. В подросте, кроме основных культур, произрастали P. obovata, P. sibirica, 
L. sibirica. В травяно-кустарничковом ярусе преобладали: O. secunda (cop1 gr—cop2), 
Pyrola rotundifolia L., Lathyrus pratensis L., Vicia cracca L. (sp gr). Рассеянно и группами 
произрастали виды семейства Orchidaceae Juss. — Platanthera bifolia (L.) Rich., Listera 
ovata (L.) R. Br. (sol gr—sp), единичными особями встречались Malaxis monophyllos (L.) 
Sw. и Epipactis helleborine (L.) Crantz. Ch. umbellata произрастала спорадически неболь-
шими группами на полосах грунта.

На нерекультивированном участке золоотвала ВТГРЭС за 40 лет сформировался лес-
ной фитоценоз (ЛФ3) с сомкнутостью крон 0,55. В составе древесного полога преоблада-
ли мелколиственные породы (B. pendula и P. tremula) с примесью хвойных (P. sylvestris и 
P. obovata). В подлеске были зафиксированы Salix myrsinifolia Salisb., Sorbus aucuparia L., 
Prunus padus L., Viburnum opulus L., Chamaecytisus ruthenicus (Fisch. ex Woł.) Klásk.  
В травяно-кустарничковом ярусе преобладали виды: Trifolium repens L., P. rotundifolia, 
O. secunda, Calamagrostis epigejos (L.) Roth, P. bifolia (sp gr—cop1) [8]. На всей террито-
рии участка встречались малочисленные группы Ch. umbellata, Pyrola minor L., Pyrola 
chloranta Sw., Moneses uniflora (L.) A. Gray.

На отвале Шабровского тальк-магнезитового месторождения за 60 лет сформировал-
ся лесной фитоценоз (ЛФ4) с доминированием P. sylvestris и B. pendula. Сомкнутость 
крон составляла 0,70. В подлеске произрастали S. myrsinifolia, S. aucuparia, P. tremula, 
а также всходы P. sylvestris и Acer negundo L. В составе травяно-кустарничкового яруса 
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преобладали O. secunda (sp—cop1), Pimpinella saxifraga L. (sol gr—sp), группами встреча-
лись P. bifolia (sp gr), Epipactis atrorubens (Hoffm.) Besser и Ch. umbellata (sol gr).

В естественном лесном фитоценозе, расположенном в 8 км от г. Верхний Тагил (ЛФ5), 
древесный ярус был представлен P. obovata и A. sibirica с примесью P. sylvestris, P. sibirica 
и B. pendula. В подлеске была отмечена S. aucuparia, встречалась Rosa acicularis Lindl. 
В травяно-кустарниковом ярусе преобладали следующие виды: Vaccinium myrtillus L., 
Calamagrostis arundinacea (L.) Roth, C. epigejos, Elymus fibrosus (Schrenk) Tzvelev (sp—
cop1), O. secunda и P. media (sp gr).

В лесном фитоценозе около пос. Исток (ЛФ6) древесный ярус был представлен 
B. pubescens, B. pendula, P. tremula и P. sylvestris, сомкнутость крон составляла 0,50—
0,75. В подлеске были отмечены S. aucuparia, P. padus, встречались Rubus idaeus L., 
S. caprea, Ch. ruthenicus и R. acicularis. В травяно-кустарничковом ярусе (ОПП 15—80%) 
преобладали: P. rotundifolia (cop2 gr), O. secunda (sp gr—cop1), Pulmonaria mollis Wulfen 
ex Hornem., Rubus saxatilis L. (sp gr—cop1), Hieracium umbellatum L. (sp). Ch. umbellata 
произрастала группами (sol gr—sp gr).

В лесном фитоценозе, расположенном в окрестностях биологической станции УрФУ 
(ЛФ7), древесный ярус был представлен: P. sylvestris, B. pendula, сомкнутость крон 
составляла 0,75. В состав хорошо сформированного подлеска входили P. avium, S. aucu-
paria, A. incana, встречались Ch. ruthenicus, Viburnum opulus L. и Rosa canina L. В тра-
вяно-кустарниковом ярусе преобладали Licopodium annotinum L. (sp—cop1), V. myrtillus, 
Brachypodium pinnatum L., O. secunda (sp gr—cop1), Pteridium aquilinum (L.) Kuhn (cop1), 
Galium boreale L., P. mollis, F. vesca, Ch. umbellata (sp gr).

Геоботанические исследования показали, что естественные лесные фитоценозы 
характеризовались более высокими показателями ОПП травяно-кустарничкового яруса 
и числа видов на единицу площади по сравнению с техногенными местообитаниями.

Анализ условий обитания Ch. umbellata на Среднем Урале показал, что они отлича-
лись не только эколого-фитоценотическими особенностями, но и разными субстратами. 
Как правило, корневища и придаточные корни у Ch. umbellata располагаются в лесной 
подстилке на глубине 10—20 см [40]. В исследованных местообитаниях, как в естествен-
ных ЛФ, так и в ЛФ, формирующихся на отвалах, толщина подстилки изменялась от 3 до 
8 см, в среднем составляя 5 см. Реакция среды исследованных местообитаний варьиро-
вала от среднекислой в ЦП1 и ЦП7, слабокислой в ЦП6 и ЦП5 до близкой к нейтральной 
в ЦП2—ЦП4 (табл. 2). Содержание органического углерода в подстилке изменялось от 
31,5% (ЦП3, ЦП4) до 54,5—49,8% (ЦП2, ЦП5). Корреляционный анализ не выявил зави-
симости морфологических и популяционных показателей Ch. umbellata от значений рН и 
содержания органического углерода в подстилке.

Исследования показали, что подстилка бедна азотом, его содержание варьирует от 
1,1% (ЦП7) до 1,7% (ЦП3) (табл. 2).

Известно, что повышенное содержание азота в почве является одним из факторов, 
оказывающих негативное влияние на распространение Ch. umbellata [53]. Это связано с 
тем, что прорастание и развитие мелких семян Pyroleae полностью зависят от грибковых 
партнеров, поставляющих углерод и другие питательные вещества [47], а увеличение 
содержания азота в почве оказывает отрицательное влияние на разнообразие эктомико-
ризных грибов [41]. Корреляционный анализ не выявил зависимости морфологических 
и популяционных показателей Ch. umbellata от содержания азота в подстилке. Аналогич-
ные результаты получены другими авторами [53].

Оценка местообитаний по экологическим шкалам Х. Элленберга [42] показала, что 
освещенность в них составляла 10—20% от полной (L = 5,9—6,1). Климат варьировал 
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от прохладного (T = 4,8) в ЛФ1 до умеренного (T = 5,0—5,3) в ЛФ2—ЛФ7. По характе-
ристике влажности почв все местообитания Ch. umbellata относились к средневлажным 
(табл. 2). Средние значения степени увлажнения местообитаний на отвалах (F = 5,3) были 
чуть выше, чем в естественных местообитаниях (F = 5,0). Почвы характеризовались как 
бедные (N = 3,5—3,7) или умеренно обеспеченные азотом (N = 4,0—4,5), слабокислые 
(R = 4,9) и умеренно кислые (R = 5,5—6,3).

Таблица 2
Характеристики экологических условий обитания Chimaphila umbellata

ЛФ

Агрохимическая характеристика 
подстилки

Оценка факторов среды обитания на основе 
экологической шкалы Элленберга, баллы

Реакция среды
(рН Н2О)

Общий орган. 
углерод, %

Общий 
азот, % L T F R N

ЛФ1 5,09 27,44 1,18 6,3 4,8 5,3 5,6 3,7
ЛФ2 5,74 31,51 1,38 6,4 5,1 5,3 6,1 4,4
ЛФ3 5,81 35,00 1,71 6,2 5,0 5,5 5,8 4,3
ЛФ4 6,00 25,03 1,01 6,4 5,3 5,2 6,3 3,9
ЛФ5 5,35 31,10 1,12 5,9 5,0 5,1 4,9 3,5
ЛФ6 4,68 33,62 1,21 6,4 5,2 5,0 6,1 4,3
ЛФ7 4,68 33,42 1,10 6,1 5,0 5,0 5,5 4,0

Примечание. Факторы среды обитания на основе экологической шкалы Элленберга: L — освещен-
ность, T — температурный режим, F — влажность почвы, R — кислотность почвы (рН), N — богатство 
почвы азотом.

Факторный анализ, проведенный на основе сравнения флористического состава рас-
тительных сообществ с учетом обилия видов, разделил их на две группы, отличающиеся 
по доминантам древесного и травяно-кустарничкового яруса. В первую группу объеди-
нились фитоценозы ЛФ2—ЛФ4, ЛФ6 с доминированием мелколиственных пород деревь-
ев, преимущественно B. pendula (факторная нагрузка 7,3), P. tremula (3,8) с примесью  
P. sylvestris (1,5), в подлеске S. aucuparia (2,1) (рис. 2). В травяно-кустарничковом яру-
се доминировали такие виды, как P. rotundifolia (величина факторной нагрузки — 4,0),  
O. secunda (2,3), Deschampsia cespitosa (L.) P. Beauv. (1,6), V. cracca (1,6), Festuca rubra L. 
(1,5), L. pratensis (1,5).

Вторая группа местообитаний ЛФ1, ЛФ5, ЛФ7 характеризовалась преобладанием 
в древостое P. sylvestris (8,2), P. obovatа (2,0). В травяно-кустарничковом ярусе высо-
кую факторную нагрузку имели: C. arundinacea (3,5), O. secunda (2,8), V. myrtillus (2,7), 
Equisetum sylvaticum L. (1,8), V. vitis-idaea (1,4), C. epigejos (1,1) (рис. 2). Значение фак-
торной нагрузки у Ch. umbellata было выше в фитоценозах с преобладанием хвойных 
пород (1,1).

Характеристика ценопопуляций Chimaphila umbellata. В исследованных раститель-
ных сообществах Ch. umbellata произрастала редкими группами, встречаемость вида 
варьировала от 10% (ЦП1) до 35% (ЦП3). Численность рамет Ch. umbellata в лесных 
фитоценозах на отвалах изменялась от 73 экз./200 м2 (ЦП2) до 222 экз./200 м2 (ЦП4), в 
контроле — от 20 экз./200 м2 (ЦП5) до 168 экз./200 м2 (ЦП7). Для Ch. umbellata характе-
рен групповой тип распределения особей в пространстве во всех исследуемых местооби-
таниях (табл. 3). Средняя экологическая плотность рамет на отвалах изменялась от 3,4 до 
10,1 экз./0,25 м2, в естественных местообитаниях — от 6,7 до 13,5 экз./0,25 м2.
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Рис. 2. Взаиморасположение растительных сообществ в факторном пространстве 
(с учетом обилия видов)

Таблица 3
Экологическая плотность Chimaphila umbellata и тип распределения рамет в пространстве

Ценопопуляция M Х min—max S2/m Тип распределения
ЦП1 162 10,1 2—21 7,4 групповой
ЦП2 93 4,8 3—7 4,5 групповой
ЦП3 73 3,4 1—14 7,0 групповой
ЦП4 222 10,1 1—20 6,7 групповой
ЦП5 20 6,7 4—9 6,9 групповой
ЦП6 153 13,5 1—34 19,4 групповой
ЦП7 168 10,8 3—43 15,1 групповой

Примечание: M — численность рамет на 200 м2; X — среднее значение плотности, экз./0,25 м2; min—
max — крайние значения плотности; S2/m — отношение дисперсии числа рамет в выборках и среднего 
количества рамет на площадке.

Групповой тип распределения и относительно высокая экологическая плотность объ-
ясняются вегетативным размножением вида, а также способностью рассеивать подавля-
ющее большинство семян (до 95,7%) на расстояние не более 5 м [46]. Корреляционный 
анализ показал достоверно значимую связь плотности рамет Ch. umbellata с влажностью 
местообитаний (F) по шкале Х. Элленберга (r = –0,76; p < 0,05). В более сухих местооби-
таниях плотность рамет Ch. umbellata выше.

Анализ онтогенетической структуры ценопопуляций Ch. umbellata показал, что все 
они являются нормальными неполночленными (в основном отсутствуют проростки и 
особи сенильного онтогенетического состояния) (рис. 3).

Онтогенетические спектры ценопопуляций Ch. umbellata во всех местообитаниях 
являются левосторонними. На промышленных отвалах спектры в основном унимодаль-
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ные с максимумом в виргинильном онтогенетическом состоянии (ЦП1, ЦП2 и ЦП4), ис-
ключение составляет ЦП3, где спектр бимодальный с пиками в виргинильном и зрелом 
генеративном онтогенетических состояниях. В естественных местообитаниях онтогене-
тические спектры ценопопуляций Ch. umbellata — бимодальные левосторонние: в ЦП5 
и ЦП7 преобладают молодые генеративные, а в ЦП6 — виргинильные растения (рис. 3).

Ценопопуляции Ch. umbellata представлены преимущественно молодыми растения-
ми, значения индексов возрастности (∆) [32] не превышают пороговое значение (табл. 4). 
Анализ индексов эффективности (ω) [13] показал, что ЦП1, ЦП3, ЦП4 и ЦП6 Ch. umbellata 
являются молодыми, а ЦП2, ЦП5 и ЦП7 — зреющими. При оценке эффективности само-
поддержания ЦП установлено, что ЦП1, ЦП2 самоподдерживаются умеренно, ЦП3, ЦП4 
и ЦП6 — эффективно, а ЦП5 и ЦП7 — слабо (табл. 4).
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Рис. 3. Онтогенетические спектры ценопопуляций Chimaphila umbellata. Онтогенетические состоя-
ния: p — проростки, j — ювенильное, im — имматурное, v — виргинильное, g1 — молодое генеративное, 
g2 — средневозрастное генеративное, g3 — старое генеративное, ss — субсенильное, s — сенильное

Таблица 4
Индексы ценопопуляций Chimaphila umbellata в изученных местообитаниях

Ценопопуляция ∆ ω Тип 
ценопопуляции Jв Jз Эффективность 

самоподдержания IVC

ЦП1 0,23 0,60 молодая 1,10 1,10 умеренно 1,19
ЦП2 0,24 0,62 зреющая 1,00 1,00 умеренно 1,12
ЦП3 0,24 0,54 молодая 2,75 2,44 эффективно 1,00
ЦП4 0,14 0,40 молодая 10,53 9,09 эффективно 0,95
ЦП5 0,31 0,64 зреющая 0,64 0,54 слабо 1,08
ЦП6 0,15 0,41 молодая 4,46 4,46 эффективно 0,80
ЦП7 0,30 0,66 зреющая 0,59 0,59 слабо 0,87

Примечание: ∆ — индекс возрастности ценопопуляции; ω — индекс средней эффективности ценопо-
пуляции. Индексы эффективности самоподдержания ценопопуляций: Jв — индекс восстановления, Jз — 
индекс замещения; IVC — индекс виталитета ценопопуляции.

Доля растений, находящихся в прегенеративном онтогенетическом состоянии, значи-
тельно превышает долю генеративных в ЦП3, ЦП4 и ЦП6; незначительно превышает (на 
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5%) — в ЦП1 и является равной в ЦП2. В ценопопуляциях из естественных местооби-
таний (ЦП5 и ЦП7) доля генеративных растений больше в 1,6 и 1,7 раза соответственно.

Морфологический анализ генеративных побегов Ch. umbellata показал, что значения 
признаков варьировали как в нарушенных, так и в естественных местообитаниях. Для 
того чтобы дать оценку зависимости морфологических признаков от условий произрас-
тания, ценопопуляции были объединены в две группы: техногенных и естественных ме-
стообитаний. Анализ показал, что средние значения числа и площади листьев, числа му-
товок с листьями, длины цветоноса, веса воздушно-сухой массы побега были достоверно 
выше в лесных фитоценозах на промышленных отвалах. Высота побегов, число цветков 
и плодов достоверно не различались в исследованных местообитаниях. Коэффициенты 
вариации (Cv) изменялись в пределах от низких (12%) до очень высоких (49%) (табл. 5) 
[24]. В целом полученные значения морфометрических параметров не превышали по 
своим значениям литературных данных [5].

Таблица 5
Некоторые морфометрические параметры генеративных побегов Chimaphila umbellata

Параметр Показа-
тель ЦП1 ЦП2 ЦП3 ЦП4 ЦП5 ЦП6 ЦП7

Высота 
побега, см

Х±m 17,8±0,5ab 18,4±0,6b 17,8±0,4ab 16,8±0,7a 19,4±1,4b 16,5±1,1a 18,9±0,9ab
lim 10,4—24,5 12,2—23,5 13,4—21,3 11,8—24,0 14,2—24,2 11,3—24,7 12,1—30,4
Cv 17 15 12 18 18 25 30

Длина 
цветоноса, 
см

Х±m 8,2±0,3c 7,9±0,3bc 7,5±0,2bc 6,8±0,4b 5,9±0,6b 4,8±0,2a 7,3±0,2bc
lim 4,4—12,0 6,3—10,5 5,7—9,6 3,4—9,8 3,8—7,8 3,6—6,4 4,5—9,4
Cv 25 16 13 23 23 18 16

Число 
цветков, шт.

Х±m 4,1±0,2b 4,0±0,3b 4,5±0,2b 4,2±0,2b 2,2±0,4a 4,5±0,3a 3,9±0,2b
lim 1—7 2—6 2—6 3—5 1—4 2—6 1—6
Cv 37 29 27 18 49 24 32

Число 
плодов, шт.

Х±m 3,5±0,2b 3,8±0,3b 3,4±0,3b 3,9±0,2b 2,0±0,5a 3,4±0,3b 3,4±0,2b
lim 1—6 1—6 1—6 3—5 0—3 1—6 1—6
Cv 42 34 45 20 40 35 41

Число 
мутовок 
c листьями, 
шт.

Х±m 4,4±0,1c 3,8±0,2b 4,0±0,2bc 3,8±0,2b 5,2±0,4d 2,5±0,1a 2,9±0,2a
lim 3—6 2—5 3—6 2—5 4—6 2—3 2—6

Cv 19 24 20 21 19 20 34

Число 
листьев, шт.

Х±m 20,5±0,8c 13,3±0,8b 12,9±0,5b 11,7±0,6b 20,5±2,4c 7,6±0,5a 11,9±0,7b
lim 13—39 7—20 9—21 8—17 14—27 5—11 6—24
Cv 25 26 22 23 29 24 35

Площадь 
листа, см2

Х±m 2,15±0,1c 2,50±0,1d 1,89±0,1b 1,91±0,1ab 1,76±0,2b 1,73±0,1b 1,46±0,1a
lim 1,37—3,03 1,51—3,19 1,31—2,51 1,26—2,51 1,03—2,20 1,32—2,51 0,69—2,45
Cv 20 15 18 19 23 21 26

Воздушно-
сухая масса 
побега, г

Х±m 0,85±0,0b 0,81±0,1a 0,61±0,0a 0,56±0,0a 0,89±0,2b 0,50±0,0a 0,58±0,0a
lim 0,51—1,45 0,43—1,65 0,39—0,97 0,34—0,81 0,33—1,42 0,31—0,77 0,34—1,02
Cv 28 37 22 26 43 32 25

Примечание: X±m — среднее значение с ошибкой; lim — пределы значений признака; Cv — коэф-
фициент вариации, %. Разные буквы в строках (a, b, c, d) указывают на достоверные различия изученных 
параметров между ценопопуляциями при уровне значимости p ˂ 0,05.

Корреляционный анализ продемонстрировал достоверно значимую связь между чис-
лом зеленых листьев на генеративных побегах Ch. umbellata и ОПП мохово-лишайнико-
вого яруса (r = 0,91; p < 0,05). Увеличение числа верхнерозеточных побегов Ch. umbellata, 
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произрастающей в моховом покрове, также отмечено в работе Ю. А. Боброва [3]. Это 
объясняется высокой средообразующей способностью мохового покрытия в бореальных 
лесных экосистемах: низкой теплопроводностью, высокой влагоемкостью, а также влия-
нием мхов на химические процессы в лесной подстилке [26].

Известно, что Ch. umbellata производит нектар и в основном опыляется шмелями [49; 
53]. Изучение плодообразования показало, что доля завязывания плодов у Ch. umbellata 
во всех местообитаниях имеет высокое значение. В техногенных местообитаниях доля 
плодообразования в среднем составляла 88,3%, изменяясь от 77,0% в ЦП3 до 94,0% в 
ЦП2, в естественных местообитаниях — 90,0%, варьируя от 80,0% в ЦП5 до 96,0% в 
ЦП7. На основе корреляционного анализа было выявлено влияние освещенности место-
обитаний (L) по шкалам Х. Элленберга на число цветков и плодов (r = 0,80 и r = 0,88 
соответственно; p < 0,05). Влияние освещенности на плодообразование у Ch. umbellata 
отмечено в работе других авторов [48; 53]. Также было установлено, что при увеличении 
освещенности наблюдается уменьшение высоты особей (r = –0,80; p < 0,05).

При оценке жизненного состояния ценопопуляций одной из главнейших диагности-
ческих характеристик является жизненное состояние особей. Оценка жизненности це-
нопопуляций по среднему размерному спектру особей (IVC) показала, что в наиболее 
благоприятных условиях находились растения из ЦП1 на Южном Веселовском отвале, 
ЦП2 — на рекультивированном участке золоотвала ВТГРЭС и ЦП5 — в естественном 
лесном массиве, расположенном в 8 км от г. Верхний Тагил (табл. 3). В наименее благо-
приятных условиях произрастали растения в ЦП6 в лесном фитоценозе около пос. Исток: 
данная территория характеризовалась относительно более высокой антропогенной (рек-
реационной) нагрузкой и более низкими показателями влажности субстрата.

По мнению Ю. А. Злобина [16], пластичность представляет собой обратимые 
адаптивные изменения средних значений параметров, характеризующих статус особей 
при смене условий обитания. Анализ индексов фитоценотической пластичности (Ip) Ch. 
umbellata показал, что большинство изученных морфометрических параметров характе-
ризовалось высоким уровнем пластичности (рис. 4).
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Рис. 4. Фитоценотическая пластичность морфометрических признаков ценопопуляций Chimaphila 
umbellata в хвойных и смешанных лесных фитоценозах: 1 — площадь листа, 2 — длина цветоноса, 3 — 
воздушно-сухая масса побега, 4 — число цветков на особь, 5 — число листьев, 6 — высота побега

Наиболее отзывчивыми (пластичными) на изменение условий местообитания в хвой-
ных и смешанных лесных фитоценозах являлись такие параметры, как площадь листа 
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(Ip = 0,86; 0,67 соответственно), длина цветоноса (Ip = 085; 0,76) и вес побега (Ip = 0,78; 
0,81) наименее пластичными — высота побега (Ip = 0,66; 0,54) и число цветков (Ip = 0,70; 
0,60). В хвойных лесах все морфометрические признаки Ch. umbellata характеризовались 
большей пластичностью, чем в смешанных лесных фитоценозах (рис. 4). В техногенных 
и естественных местообитаниях пластичность морфометрических признаков практиче-
ски не различалась (0,63 и 0,68 соответственно).

Для оценки отношения растительного организма и ценопопуляции к различным эко-
лого-фитоценотическим условиям применяли комплексный подход [2]. Оценка состоя-
ния ценопопуляций Ch. umbellata по совокупности организменных признаков показала, 
что в условиях хвойных бореальных лесов особи чувствуют себя наиболее комфортно. 
Самые высокие значения суммы баллов (18—22 балла) оказались у особей, произрастаю-
щих в среднетаежной зоне и северной части южной тайги (ЦП1—ЦП3, ЦП5). Более низ-
кие по совокупности баллов параметры (13—15 баллов) имели особи, произрастающие 
значительно южнее (ЦП6, ЦП7) (табл. 6, рис. 5).
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Рис. 5. Оценка состояния ценопопуляций Chimaphila umbellata по морфологическим показателям ге-
неративных растений (от 0 до 5 баллов): Организменные признаки: I — высота побега, II — длина цве-
тоноса, III — число цветков на побег, IV — число листьев, V — площадь листа, VI — общая площадь 
листьев, VII — воздушно-сухая масса побега; Популяционные признаки: VIII — доля генеративных рамет, 
IX — плотность, экз./0,25 м2
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Таблица 6
Балльные оценки величины признаков Chimaphila umbellata

Признаки
Баллы

1 2 3 4 5
Организменные признаки особей g1

Высота генеративных побегов, см 10,4—14,4 14,5—18,4 18,5—22,4 22,5—26,4 26,5—30,4
Длина цветоноса, см 3,4—5,1 5,2—6,8 6,9—8,5 8,6—10,3 10,4—12,0
Число цветков, шт. 1,0—2,0 2,1—3,0 3,1—4,0 4,1—5,0 5,1—6,0
Число листьев, шт. 5,0—10,4 10,5—15,8 15,9—21,2 21,3—26,6 26,7—32,0
Площадь листа, см2 0,69—1,19 1,19—1,69 1,69—2,19 2,19—2,69 2,69—3,19
Общая площадь листьев, см2 10,7—20,7 20,8—30,6 30,7—40,6 40,7—50,6 50,7—60,5
Воздушно-сухая масса побега, г 0,31—0,54 0,55—0,77 0,78—0,99 1,00—1,22 1,23—1,45

Популяционные признаки
Плотность рамет, экз./0,25 м2 9,0—19,8 19,9—30,6 30,7—41,4 41,5—52,2 52,3—63,0
Доля генеративных рамет, % 3,4—5,4 5,5—7,4 7,5—9,4 9,5—11,5 11,6—13,5

Корреляционный анализ выявил достоверно значимое влияние географического рас-
положения ценопопуляции на суммарную оценку ее состояния по совокупности организ-
менных признаков (r = 0,82; p < 0,05), а также на оценку виталитета (IVC) ценопопуляции 
(r = 0,83; p < 0,05).

Анализ состояния ценопопуляций Ch. umbellata по популяционным признакам по-
казал, что доля генеративных рамет и их плотность (экз./0,25 м2) зависят от фитоцено-
тических условий. Наибольшие значения по сумме баллов (7—9) установлены для ЦП, 
находящихся в хвойных лесах.

Заключение
В 40—60-летних хвойных и смешанных лесных фитоценозах на промышленных от-

валах на Среднем Урале формируются экотопы, пригодные для заселения типичного бо-
реального вида Ch. umbellata.

Низкие показатели проективного покрытия травяно-кустарничкового яруса, снижен-
ный фитоценотический стресс, отсутствие задернованности, развитый моховый покров, 
сформированная подстилка создают в техногенных экотопах благоприятные условия для 
произрастания Ch. umbellata.

Установлено, что все ценопопуляции нормальные неполночленные, устойчивые. Са-
моподдержание ценопопуляций происходит успешно вегетативным и семенным спосо-
бами. Выявлено достоверно значимое влияние освещенности местообитаний на число 
цветков и плодов. В лесных фитоценозах с преобладанием хвойных пород Ch. umbellata 
характеризуется относительно высокими морфологическими и популяционными показа-
телями. Менее благоприятными для произрастания Ch. umbellata являются антропогенно 
деградирующие в результате рубок и рекреационной нагрузки вторичные лесные фито-
ценозы с преобладанием мелколиственных древесных пород.
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