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ВВЕДЕНИЕ
Конкуренция между организмами являет-

ся одним из важных факторов, определяющих 
структуру и состав сообществ [14]. Под конку-
ренцией понимается негативное воздействие 
одного организма на другой за счет захвата или 
контролирования доступа к ресурсу, который 
ограниченно содержится в среде [17]. Роль кон-
курентных отношений более детально изучена 
между высшими растениями в растительных со-
обществах, на основании этих исследований вы-
делены три типа стратегий поведения растений 
в сообществах: стресс-толерантная (патиенты, 
растения с S-стратегией, выносливы к неблаго-
приятным условиям), конкурентная (виоленты, 
С-стратегия, конкурентно мощные растения) и 
рудеральная (эксплеренты, R-стратегия, быстро 
реагируют на нарушения в фитоценозе) [8], [15]. 

В отношении лишайников таких исследова-
ний значительно меньше, но в последнее время 
ученые обращают внимание на то, что в сходных 
условиях среды, на однотипных субстратах фор-
мируются разные по структуре лишайниковые 
группировки, что связано, по их мнению, с кон-
куренцией [9], [13], [16]. Последствием конкурен-
ции лишайников разных видов за пространство, 
свет, фотобионт является механическое давление 
друг на друга, приводящее к нарастанию одного 
слоевища на другое, подрыву одного слоевища 
другим, химическому воздействию. Случается, 

что у накипных, реже листоватых, лишайников 
слоевища одного и того же вида при встрече 
сливаются без заметного ущерба друг для дру-
га. Встреча слоевищ разных видов обычно при-
водит к заметной борьбе и даже гибели одного 
из конкурентов [3]. При выпадении слоевищ ли-
шайников, плотно связанных с субстратом, про-
исходит и дезагрегация структуры субстрата, что 
приводит к появлению новых свойств в среде и 
возможности включения новых видов. Конкурен-
тные отношения между видами, таким образом, 
ведут к изменению структуры субстрата и сме-
нам лишайниковых синузий. Взаимоотношения 
между эпигейными и эпилитными лишайниками 
изучал в условиях Полярного Урала Ю. Л. Мар-
тин [7], им разработана классификация типов 
взаимоотношений между лишайниками в сину-
зиях. Конкурентные отношения между особями 
оказывают влияние на скорость роста слоевищ, 
о чем свидетельствуют опыты Р. А. Армстронга 
[12], [14], проводимые на видах Parmelia saxati-
lis (L.) Ach. и Rhizocarpon geographicum (L.) DC. 
И это, по мнению автора, определяет мозаику в 
эпилитных лишайниковых синузиях. Наиболее 
интересным и малоизученным является вопрос 
определения жизненных стратегий лишайни-
ков. Первая попытка определить экологические 
стратегии лишайников была сделана Дж. Грай-
мом [15] и затем доработана Р. Роджерсом [20], в 
ее основу были положены следующие признаки: 
форма роста, экологическая группа по отноше-
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нию к субстрату, способ размножения и разно-
образие лишайниковых веществ. 

Целью данного исследования является оп-
ределение жизненных стратегий у эпилитных 
накипных лишайников в условиях прибрежных 
экосистем на основании анализа конкуренции 
видов в сложных многовидовых лишайниковых 
группировках. 

МЕСТО И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Работа выполнялась в процессе изучения 

особенностей роста эпилитных лишайников на 
прибрежных скалах реки Суна на территории 
Государственного природного заповедника «Ки-
вач» (Кондопожский р-н, Республика Карелия) 
в течение 2007–2014 годов. Для изучения типов 
взаимоотношений накипных видов лишайни-
ков в условиях побережий были использованы 
постоянные мониторинговые площадки (три 
круговые площадки радиусом до 1,5 м) [8] на 
фрагментах прибрежных выходов базальтов [5]. 
Исследование выполнено на модельных видах: 
Lecanora muralis (Schreb.) Rabenh., Bellemerea 
alpinа (Sommerf.) Clauzade & Cl. Roux и Lecidea 
lapicida (Ach.) Ach. [8]. Тип конкурентных от-
ношений оценивали по шкале, предложенной 
Ю. Л. Мартиным [7], которая включает 10 града-
ций. Из них агрессивными считаются такие от-
ношения между компонентами в лишайниковых 
синузиях, когда 1 – одно слоевище нарастает на 
другое, 2 – одно слоевище частично покрыва-
ет другое, 3 – слоевище одного вида растет на 
другом, 4 – слоевище одного вида растет внутри 
слоевища другого, 5 – в месте соприкосновения 
слоевищ образуется валик совместного давления. 
Все другие взаимоотношения между лишайни-
ками: 6 – слоевища соседних особей не соприка-
саются, 7 – слоевища соседних особей соприка-
саются без формирования валика, 8 – слоевища 
разных видов растут смешанно, 9 – слоевище 
одного вида растет под слоевищем другого, 10 – 
слоевища разных видов растут плотно прижато 
(для листоватых жизненных форм) – рассматри-
вались как индифферентные. 

Для количественного выражения межвидовых 
отношений эпилитных лишайников был исполь-
зован коэффициент агрессивности [7]. Его смысл 
в том, что сравнивают наблюдаемое количество 
агрессивных отношений с максимально возмож-
ным количеством отношений при независимом 
распределении партнеров в пространстве. Коэф-
фициент агрессивности имеет следующее выра-
жение: Ka = 1–2nXin(Yin)–1, где Ка – коэффици-
ент агрессивности; Х – количество агрессивных 
отношений данного вида; У – количество всех 
возможных отношений данного вида ко всем ис-

следуемым видам. Коэффициент агрессивности 
может иметь значения от –1 до +1. Виды, имею-
щие значение –1 < Ка < –0,5, считаются сильными 
конкурентами; при –5 < Ka < +0,5 – средними 
конкурентами; при +0,5 < Ка < +1 – слабыми 
конкурентами. Таким образом, анализировалось 
порядка 120 слоевищ лишайников.

Названия исследованных таксонов даны в со-
ответствии со «Списком лихенофлоры России» 
[10]. Образцы исследованных видов хранятся в 
коллекции лишайников гербария Петрозаводско-
го государственного университета (PZV).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ И ОБСУЖДЕНИЕ
Исследуемые виды лишайников являются со-

доминантами в составе многовидовых синузий с 
доминированием Rhizocarpon geminatum Körb., 
которые в пределах зоны супралиторали форми-
руют лишайниковый покров со 100 % покрытием. 

Lecanora muralis (Schreb.) (леканора настен-
ная) имеет тонкое диморфное слоевище в виде 
округлых, плотно прижатых к субстрату розе-
ток, в центре ареолированное, а по краю мелко 
лопастное. На слоевище формируются много-
численные апотеции, образуются конидии, ве-
гетативных пропагул (соредиев, изидиев) нет. 
Фотобионт, главным образом, одноклеточные зе-
леные водоросли рода Trebouxia. Синтезируется 
большой спектр вторичных метаболитов: атрано-
риновая, муроловая, нефростериновая, уснино-
вая кислоты, зеорин – вещества, образующиеся 
микобионтом. Леканора настенная предпочитает 
богатые азотистыми соединениями местообита-
ния, встречается на скальном субстрате, на коре 
форофитов. Для этого вида отмечена толерант-
ность к атмосферному загрязнению [2], [19].

Bellemerea alpinа (Sommerf.) Clauzade & Cl. 
Roux (беллемерея альпийская) имеет довольно 
толстое ареолированное слоевище с уплощенны-
ми неправильной формы ареолами и погружен-
ными в них апотециями и пикнидиями. Специ-
альных органов вегетативного размножения нет. 
Фотобионт – одноклеточные зеленые хлорокок-
коидные водоросли. Из лишайниковых веществ 
в слоевище обнаружена только норстиктовая 
кислота. Вид является облигатным эпилитом, 
предпочитает кислые кварцсодержащие породы 
и широко распространен в Северном полуша-
рии [19]. 

Lecidea lapicida (Ach.) Ach. (лецидея каменис-
тая) характеризуется трещиновато-ареолиро-
ванным слоевищем с хорошо развитым черным 
подслоевищем. На слоевище формируются мно-
гочисленные апотеции и пикнидии. Пропагулы 
вегетативного размножения не образуются. Фо-
тобионтом выступают зеленые одноклеточные 
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водоросли, чаще всего из рода Trebouxia. В слое-
вище лецидеи каменистой обнаружены аромати-
ческие соединения – орцинол и его производные. 
Вид – облигатный эпилит, предпочитает сили-
катные породы, богатые соединениями железа. 
Широко распространен в Северном и Южном 
полушариях [2], [19].

На исследуемой территории слоевища Lecano-
ra muralis образуют как моновидовые пятна, так 
и входят в состав сложных многовидовых сину-
зий, при этом проявляют разные типы взаимоот-
ношений. Так, установлено, что отдельные слое-
вища в моновидовых группировках проявляют 
нейтральные отношения, краевые лопасти растут 
смешанно, без видимых разрушений или подры-
вов слоевища (рис. 1). При этом зона контакта 
двух соседних слоевищ имеет вид практически 
прямой линии (то есть, контактируя, слоевища 
не перерастают друг друга). Слоевища начинают 
разрастаться в свободные стороны. Для вида ха-
рактерно довольно быстрое старение слоевища, 
что выражается в выпадении центральной части 
и образовании в структуре лишайникового со-
общества «окон» (см. рис. 1), которые являются 
удобным новым пространством для заселения 
лишайниками [14], [19]. «Окна», как правило, 
заселяются этим же видом, так как леканора на-
стенная формирует плодовые тела и пикнидии, 
продуцируя большое число аскоспор и конидий, 
с помощью которых размножается микобионт. 
Споры, попадая в образовавшиеся пустоты (сво-
бодные пространства) внутри слоевищ, фор-
мируют первичное слоевище грибного бионта, 
который с легкостью может включать в симбиоз 
клетки водорослей из разрушающегося слоевища 
и формировать новую особь лишайника.

При контакте слоевищ этого вида со слоеви-
щами представителей рода Aspicilia sp. отмечает-
ся агрессивное отношение со стороны леканоры 
(см. рис. 1, слоевище 3). Это проявляется в на-
растании лопастей леканоры на ареолированное 
слоевище аспицилии. Краевая часть слоевища 
леканоры настенной остается целостной, без ви-
димых нарушений, площадь слоевища аспици-
лии сокращается. Обращает на себя внимание тот 
факт, что в зоне контакта двух видов замедляется 
рост и слоевища леканоры, что отражено в из-
менении радиального очертания слоевищ. Одна-
ко при контакте слоевищ леканоры настенной с 
накипными видами рода беллемерея (Bellemerea 
alpinа) и лецидея (Lecidea lapicida) леканора ока-
зывается в угнетенном состоянии: ее слоевища 
изменяют очертания в сторону сокращения пло-
щади контура, в зоне контакта очевидны разру-

Рис. 1. Моновидовое пятно, образованное разновозраст-
ными слоевищами (1, 2, 3, 4) вида Lecanora muralis.

Белый контур внутри слоевищ леканоры настенной – 
«окна» при разрушении центральной части слоевища; бе-
лый контур вне слоевищ леканоры настенной – слоевище 

лишайника рода Aspicilia

Рис. 3. Слоевища лишайников Lecanora muralis (1.1.15, 
1.1.16) и Lecidea lapicida (белые контуры слоевищ)

Рис. 2. Слоевища лишайников Leranora muralis (3) 
и Bellemerea alpina (1, 2)
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шения лопастной части слоевища, как это видно 
на рис. 2, 3. 

Беллемерея альпийская имеет довольно тол-
стое ареолированное слоевище, лецидея ка-
менистая характеризуется трещиновато-аре-
олированным слоевищем с хорошо развитым 
подслоевищем. В месте контакта этих видов со 
слоевищами леканоры настенной формируется 
четко очерченная линия, изогнутая в сторону ле-
каноры, что свидетельствует об угнетении пос-
леднего вида. 

Таким образом, на исследуемых прибреж-
ных скалах в синузиях эпилитных лишайников 
Lecanora muralis проявляет агрессию по отно-
шению к накипным видам рода Aspicilia. Однако 
сама оказывается в угнетенном состоянии, про-
израстая совместно с видами Bellemerea alpina 
и Lecidea lapicida.

На исследуемой территории Bellemerea alpinа 
(беллемерея альпийская), как и обсуждаемый 
выше вид Lecanora muralis, образует моновидо-
вые пятна или включается в сложные синузии, 
по-разному сживаясь со слоевищами разных ви-
дов лишайников.

На рис. 4 отчетливо видно, что слоевища Bel-
lemerea alpinа со всех сторон окружены слоеви-
щами Rhizocarpon geminatum, имеющего менее 
плотную структуру: ареолы ризокарпона распо-
лагаются обособленно на черном подслоевище. 
В результате контакта слоевищ двух разных ви-
дов беллемерея занимает лидирующую позицию 
на исследуемом скальном фрагменте побережья 
и притесняет Rhizocarpon geminatum. Беллемерея 
разрастается и увеличивает свои размеры в на-
правлении контакта со слоевищем ризокарпона. 

Слоевища ризокарпона, окружающие белле-
мерею альпийскую, не проявляют конкурентной 
активности и при контакте со слоевищем бел-
лемереи альпийской «отступают», о чем свиде-
тельствует разрушение краевой части слоевища 
ризокарпона (см. рис. 4).

В моновидовых пятнах, образованных слое-
вищами беллемереи альпийской, внутривидовые 
отношения складываются таким образом, что 
при взаимодействии нескольких особей одна из 
них может перерастать другую, что заметно про-
является в контуре контакта. Однако при взаимо-
действии особи могут вести себя и равнозначно, 
тогда перерастания одного из них не происходит 
и линия контакта имеет вид прямой (рис. 5). Во 
всех случаях в местах соприкосновения слоевищ 
друг с другом образуется валик от совместного 
давления, что, по мнению Ю. Л. Мартина [7], ука-
зывает на агрессивные отношения между ними. 
При контакте слоевищ 1 и 2 в местах их сопри-

косновения образуется плотный валик. А между 
слоевищами 2 и 3 образуется пустая «канавка», 
не занятая лишайником. В некоторых местах 
«канавка» смыкается и образует валик (плот-
ный, тактильно ощутимый). Вероятно, располо-
женные рядом слоевища, не имеющие контакта 
друг с другом, в процессе своего роста постепен-
но смыкаются, образуя одно пятно, состоящее из 
нескольких особей, различить которые можно 
только по плотным валикам на нем.

Более сложные отношения в лишайниковых 
синузиях складываются между разными вида-
ми, как, например, при контакте слоевищ вида 
беллемерея альпийская с накипными же слоеви-
щами леканоры настенной. Слоевища Bellemerea 
alpina перерастают слоевища леканоры (рис. 6). 
При этом площадь слоевищ леканоры настенной 
сокращается, за счет разрушения краевых лопас-
тей в зоне контакта слоевищ двух видов.

Таким образом, на исследуемых прибреж-
ных скалах в эпилитном лишайниковом покрове 
беллемерея альпийская проявляет агрессивные 
отношения к накипному диморфному виду рода 
леканора настенная и видам рода ризокарпон. 

Рис. 5. Слоевища лишайника Bellemerea alpinа (1, 2, 3) 
в моновидовом сообществе

Рис. 4. Слоевища лишайников Bellemerea alpina (1, 2) 
и Rhizocarpon geminatum (пятно слоевищ – 3)
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При совместном произрастании особей одного 
вида в моновидовых группировках отмечаются 
конкурентные отношения, которые не позволя-
ют формировать сплошного пятна, как это может 
происходить у некоторых накипных эпилитов, 
например у прибрежного вида гидропунктарии 
мавританской [6]. Конкуренция проявляется 
в образовании хорошо заметной зоны контакта.

Внутривидовые взимодействия слоевищ вида 
Lecidia lapicida в условиях прибрежных скал при-
водят к образованию моновидовых пятен, внут-
ри которых между особями складываются ней-
тральные отношения. В местах взаимодействий 
слоевищ границы плохо различимы, практически 
стерты (рис. 7).

Межвидовые отношения могут носить агрес-
сивный характер. Так, в месте контакта слоевищ 
лецидеи каменистой и леканоры настенной фор-
мируется четко очерченная линия, изогнутая в 
сторону леканоры, что свидетельствует об угне-
тении со стороны лецидеи каменистой (рис. 8). 

При взаимодействии слоевищ Lecidea lapici-
da и Rhizocarpon geminatum проявляется агрес-
сивное отношение со стороны лецидеи – и, как 
результат, уменьшение площади слоевища ризо-
карпона (рис. 9).

В то же время при контакте с видами рода As-
picilia слоевища лецидеи каменистой ведут себя 
по-разному. Так, в синузии с видом Aspicilia ci-
nerea (L.) Körb. (аспицилия серая) лецидея каме-
нистая уступает, аспицилия серая перерастает в 
сторону слоевища лецидеи каменистой, сокращая 
ее площадь. В этом случае аспицилия проявляет 
себя как более сильный конкурент (рис. 10).

Иначе складываются взаимоотношения между 
видами A. caesiocinerea и L. lapicida (рис. 11). 
Слоевище лецидеи нарастает на слоевище аспи-
цилии. Площадь слоевища аспицилии сокраща-
ется.

Рис. 6. Слоевища лишайников Bellemerea alpina (1, 2) 
и Leranora muralis (3)

Рис. 7. Взаимоотношения слоевищ лишайника Lecidea 
lapicida (1)

Рис. 8. Слоевища Lecidea lapicida (белый контур) и Leca-
nora muralis (1.1.10)

Рис. 9. Слоевища Lecidea lapicida (1) и Rhizocarpon 
geminatum (2)
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Рассматривая межвидовые отношения по зна-
чениям коэффициента агрессивности, рассчи-
танного для каждого из исследованных видов в 
данных условиях среды, лишайники можно вы-
строить в следующий ряд от слабого конкурента 
к сильному: Lecanora muralis (Ка = 0) – Lecidea 
lapicida (Ка = –0,5) – Bellemerea alpina (Ка = –0,8). 
Эти три вида проявляют способность к конку-
ренции среди накипных лишайников, обитателей 
прибрежных скал. 

Оценка скорости роста (по значениям прирос-
та слоевищ), выполненная на этих же слоевищах 
в течение 8 лет, показала, что наиболее быстро 
растущей является леканора настенная: диаметр 
слоевища прирастает в среднем на 1 см в год 
(d = 1,0 ± 0,2 см при n = 17). Прирост слоевищ у 
лецидеи каменистой – 0,8 см в год (d = 0,8 ± 0,4 см 
при n = 13), а у беллемереи альпийской – 0,3 см 
в среднем за год (d = 0,3 ± 0,007 см при n = 15).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 
Таким образом, на прибрежных скалах в ус-

ловиях супралиторали между накипными ви-
дами лишайников складываются разные типы 
взаимоотношений. В отличие от растительных 
сообществ, когда внутривидовые отношения 
между растениями считаются более жесткими в 
силу сходных экологических требований к среде 
обитания [4], для эпилитных лишайников при-
брежных территорий таких однозначных зако-
номерностей не было выявлено. Нами отмечены 
конкурентные или нейтральные отношения меж-
ду слоевищами внутри моновидовых сообществ у 
вида Bellemerea alpinа, нейтральные отношения 
между слоевищами Lecanora muralis и не выяв-
лено конкурентных отношений между слоеви-

щами вида Lecidea lapicida. Слоевища лецидеи 
сформировали при слиянии моновидовое пятно 
без видимых границ между особями. Формиро-
вание моновидовых пятен у лишайников отмеча-
ется для разных видов и представителей разных 
жизненных форм, что расценивается некоторыми 
авторами как реакция на экстремальные условия 
среды, например обитание на камнях, корке дере-
вьев [14]. Все лишайники изначально проявляют 
признаки стресс-устойчивых организмов, так как 
они осваивают экстремальные местообитания, 
порой не пригодные для других фототрофов. 
В таких условиях вероятность выжить и оставить 
потомство возрастает с увеличением численнос-
ти и скорости роста популяции [1]. Для лишай-
ников, одними из первых осваивающих новые 
местообитания, такая возможность реализуется 
при совокупном существовании особей в моно-
видовых сообществах. 

Межвидовые отношения у наблюдаемых ви-
дов лишайников характеризуются как конкурен-
тные, а поскольку лишайники – долгоживущие 
и медленнорастущие организмы, то изменения, 
которые происходят в окружающей среде, отра-
жаются ими с некоторым опозданием. Можно 
предположить, что наличие моновидовых пятен 
в структуре литофитного лишайникового покро-
ва супралиторали – признаки начальных стадий 
в освоении скального субстрата. 

С включением в сообщество новых видов ли-
шайников плотность лишайникового населения 
возрастает, проявляется конкуренция между 
видами. В этом случае успешность видов будет 
связана с высокой конкурентоспособностью за 
счет повышения вероятности выживания каждо-
го продуцируемого потомка (или диаспоры для 

Рис. 10. Взаимоотношения слоевищ лишайников 
Lecidea lapicida (1) и Aspicilia cinerea (2)

Рис. 11. Взаимоотношения слоевищ лишайников Lecidea 
lapicida (1) и Aspicilia caesiocinerea (2)
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размножения) и развития более совершенных ме-
ханизмов защиты особей от негативного влияния 
конкурента [1]. Для лишайников эта возможность 
достигается увеличением скорости роста слоеви-
ща и синтезом специфических веществ.

Так, анализ конкурентных отношений, показа-
телей роста слоевищ, морфотипов, особенностей 
размножения, экологии и наличия вторичных ме-
таболитов позволил в данном исследовании опре-
делить экологические стратегии трех видов ли-
шайников в литофитном лишайниковом покрове 
супралиторали побережья реки Суна. Lecanora 
muralis является факультативным эпилитом, ко-
торый наряду с каменистыми субстратами осва-
ивает и кору некоторых форофитов, предпочитая 
богатые азотистыми соединениями местообита-
ния [19]. Кроме того, вещества, синтезируемые 
этим лишайником: атранориновая, муроловая, 
нефростериновая, усниновая кислоты и зеорин, 
кроме защитной функции от внешних факторов 
абиотической среды (высокий уровень инсоля-
ции на открытых участках побережья, перепад 
температур в связи с обитанием на скалах и пр.), 
выполняют функцию ингибирования развития 
микроорганизмов, а возможно, и некоторых ви-
дов лишайников [14]. Довольно быстрый и ста-
бильный рост [9], а также формирование внутри 

слоевищ «окон» обеспечивают этому виду воз-
можность присутствовать в лишайниковом пок-
рове длительное время даже при слабой конку-
рентной способности [14]. В дополнение к этому, 
сведения в литературе о толерантности данного 
вида к аэрополлютантам, то есть способность к 
нормальной жизнедеятельности в условиях на-
рушения среды, дают основание рассматривать 
данный вид как эксплерент с R-стратегией. 

Высокая конкурентная способность видов Bel-
lemerea alpina и Lecidea lapicida при суммирова-
нии всех наблюдаемых отношений в литофитных 
синузиях на побережье, наряду с особенностями 
морфотипов (ареолированное, плотно сраста-
ющееся с субстратом слоевище), образование 
большого количества плодовых тел с аскоспо-
рами и пикнидий с конидиями, а также наличи-
ем в слоевищах ароматических лишайниковых 
кислот характеризует их как виоленты, виды с 
С-стратегией, конкурентоспособные виды. А на-
личие в эпилитном лишайниковом покрове мо-
новидовых пятен, образованных особями леци-
деи каменистой, с нейтральными отношениями 
внутри этих структур, позволяет говорить о нем 
и как о стресс-устойчивом виде. Lecidea lapicida, 
таким образом, имеет переходный (вторичный) 
тип стратегии, по Дж. Грайму [15], как СS тип.

* Исследование выполнено в рамках проекта № 6.724.2014/К Государственного задания Минобрнауки РФ.
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VITAL STRATEGIES OF LICHENS IN LITTORAL SAXICOLOUS LICHEN COMMUNITIES
Saxicolous communities were studied within a supralittoral zone of the shore of the river Suna (Nature Reserve “Kivach”, Kon-
dopoga district, Republic of Karelia). Based on the results of analysis of competitive relations between species in the lichen com-
munities, as well as studying of growth rate of thalli, including their morphological, ecological and biochemical features, the vital 
strategies of 3 lichens have been established. Lecanora muralis Schreb. Rabenh. proves to be a ruderal species with R-strategy, 
Bellemerea alpina Sommerf. Clauzade & Cl. Roux is a competitive species with S-strategy and Lecidea lapicida (Ach.) Ach. is 
characterized by a transitional type of CS-strategy.
Key words: epilithic lichens, competition, vilal strategy, supralittoral zone
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