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В сезонном климате после окончания небла-
гоприятного для растений периода года (зимнего 
или летнего покоя) они возобновляют рост побе-
гов и корней. Однако иногда этого не происходит. 
В результате в популяциях некоторых видов от-
дельные особи в течение всего года или на про-
тяжении нескольких лет остаются в состоянии 
так называемого вторичного покоя (термин ис-
пользуется в популяционной биологии растений) 

(Rabotnov, 1969) или продленного покоя (Жмылев 
и др., 2018). В современной англоязычной ли-
тературе это соответствует понятию “vegetative 
dormancy” (Shefferson, 2009).

Вторичный покой оценивают как одно 
из важнейших приспособлений к неблагопри-
ятным условиям существования (Работнов, 1950, 
1974; Жукова, 1995; Gremer, 2010; Gremer et al., 
2012). Т. А. Работнов дал следующее объяснение 
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Структуру ценопопуляций проломника Androsace albana и незабудочника кавказского Eritrichium 
caucasicum по стадиям онтогенеза наблюдали на постоянных площадках в альпийском поясе 
Северо-Западного Кавказа ежегодно в течение 15 лет (2009–2023 гг.). Уникально длительные 
ряды этих данных позволили выявить эффекты вторичного покоя в жизненном цикле малолет-
него вида, что было принципиально невозможно на коротких рядах порядка трех–пяти лет. Дан-
ные типа “определенные особи” (A. albana) и “определенные особи от неизвестных родителей” 
(E. caucasicum) позволяют калибровать соответствующие матричные модели динамики популя-
ции с дискретной структурой и получить так называемые годичные проекционные матрицы по-
пуляции (ПМП). Анализ ПМП математическими средствами дает различные количественные 
характеристики объекта мониторинга – в частности, меру жизнеспособности локальной попу-
ляции, – но выявленные эффекты вторичного покоя вносят изменения в ряды данных и ставят 
вопрос о ревизии прежних моделей и полученных из них характеристик. Мы показываем, что 
логичный с точки зрения модели ход – включение в жизненный цикл дополнительного состо-
яния гибели или вторичного покоя – не имеет смысла в задаче оценки жизнеспособности по-
пуляции. Процедура калибровки, скорректированная по ревизованным данным, закономерно 
увеличивает прежнюю оценку меры жизнеспособности, подтверждая тем самым важную роль 
вторичного покоя как механизма адаптации к стрессовым условиям существования.
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наблюдаемому феномену: “При особо небла-
гоприятных условиях многие растения не в со-
стоянии развить надземных побегов, но в то же 
время сохраняют жизнеспособность, пребывая 
в покоящемся состоянии в виде подземных сте-
блей. Способность пребывать в течение небла-
гоприятных периодов в покоящемся состоянии 
является важным приспособительным свойством. 
Благодаря ему ряд растений может произрастать 
в местах с резкой неустойчивостью условий оби-
тания” (Работнов, 1950, с. 74). Такой покой может 
продолжаться в течение одного или нескольких 
лет, но после его окончания растение не отмирает, 
а начинает снова развивать надземные побеги.

Обнаружить вторичный покой в популяциях 
растений весьма непросто. Требуется проведение 
многолетних наблюдений за фиксированными 
особями в течение многих вегетационных сезо-
нов. Поскольку такие особи никак не проявляют 
своего присутствия (нет надземных побегов), они 
остаются неучтенными при однолетних популя-
ционных исследованиях, что сказывается на адек-
ватности интерпретации динамических процессов 
в популяциях.

Рейнтал с соавторами (Reintal et al., 2010) вы-
явили 64 вида растений из 14 семейств, где на-
блюдался вторичный покой. При этом 53% видов 
принадлежат к сем. Orchidaceae и 62% видов от-
носятся к классу Monocotyledones. П. Ю. Жмылев 
с соавторами (2018) нашли 112 видов из 58 родов 
и 21 семейства со вторичным покоем.

Исследования Epipactis atrorubens показали 
отсутствие снижения жизненности особей по-
сле пребывания в состоянии вторичного покоя 
по сравнению с особями тех же возрастных со-
стояний, не входивших во вторичный покой. Та-
ким образом было показано отсутствие “издер-
жек” или “стоимости” пребывания в покоящем-
ся состоянии (Jäkäläniemi et al., 2011). Открытым 
остается вопрос о жизнедеятельности подземных 
органов в период покоя, они могут находиться как 
в латентном состоянии, так и активно функцио-
нировать, в том числе получая углеродное питание 
по микоризным сетям (Morrow, Olfelt, 2003).

Вторичный покой по мнению одних авторов 
не связан с возрастным состоянием (Shefferson, 
2006), по мнению других – приурочен к какому-то 
одному или нескольким стадиям онтогенеза (Ер-
макова, 1989, 1994; Boeken, 1991; Уланова, 1995; 
Вахрамеева и др., 2014). Продолжительность тако-
го покоя у разных возрастных групп также может 
различаться.

Мониторинг особей Astragalus scaphoides в тече-
ние 25 лет (Gremer et al., 2012) показал, что обе-
спечение преимущества в приспособленности 
в изменчивой среде реализовано за счет отказа 
от одного или нескольких сезонов роста и раз-
множения в пользу сохранения состояния покоя. 
Данные о продолжительности жизни особей, ко-
торые пребывали во вторичном покое, малочис-
ленны и разноречивы. Так, исследование популя-
ции Dactylorhiza sambucina в Чешской Республике 
в течение 12 лет (Jersáková et al., 2015) показало, 
что 20% из 450 изученных растений находились 
в состоянии покоя в течение одного или несколь-
ких лет, максимально отмеченный покой составил 
восемь лет, при этом после повторного появления 
эти особи обычно были бесплодны в течение сле-
дующего года. Часто отмечают, что вероятность 
смерти особей возрастает с увеличением продол-
жительности покоя. Считают, что вторичный по-
кой увеличивает продолжительность жизни расте-
ний (Pfeifer et al., 2006; DePrenger-Levin et al., 2013) 
или является проявлением старения (Jacquemyn 
et al., 2010).

В природе вегетативный покой часто меняется 
в зависимости от климатических факторов и усло-
вий местообитания. Большинство растений с вто-
ричным покоем предпочитает расти при хорошем 
освещении, в сухих местах и на неплодородной 
почве (Reintal et al., 2010). Продолжительность 
периода покоя больше у видов, растущих на сухих 
участках и/или известковых почвах. Поведение 
растений зависит от целого ряда факторов, однако 
экологический стресс является основным факто-
ром, вызывающим спячки.

Метаанализ исследований вторичного покоя 
растений выявил ряд интересных закономерно-
стей (Shefferson et al., 2018): вероятность наличия 
вторичного покоя имела отрицательную корре-
ляцию с другими свойствами жизненного цик-
ла видов (репродуктивные затраты, вегетативное 
размножение, скорость роста); средняя доля спя-
щих растений была самой низкой у миксотрофов 
(частичных микогетеротрофов) и самой высокой 
у полных микогетеротрофов; корневищные виды 
имели максимальные значения длительности по-
коя; во всех популяциях и видах связь между мак-
симальной продолжительностью покоя и широ-
той местности была отрицательной.

Причиной перехода растения в состояние вто-
ричного покоя может стать дефолиация. Исполь-
зуя маркеры для 140 клонов Solidago missouriensis, 
исследователи (Morrow, Olfelt, 2003) доказали, 
что восстановление особей после дефолиации 
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травоядными происходит из корневища, и часть 
клонов уходят в состояние вторичного покоя для 
избегания биотического стресса, вновь отрастая 
через 1–10  лет; такая реакция подтверждалась 
и в других исследованиях (Shefferson et al., 2018). 
Связь вегетативного покоя с параметрами гене-
ративного размножения (показатели биологиче-
ской приспособленности) более сложная, потому 
что некоторые виды увеличивают цветение и пло-
доношение после покоя, в то время как другие 
демонстрируют противоположную тенденцию 
(Shefferson, 2009).

Исследования травянистого многолетника 
Astragalus scaphoides на юго-западе штата Монтана 
в США (Gremer et al., 2010) выявили, что у нахо-
дящихся в покое растений была более низкая кон-
центрация неструктурных углеводов (НСУ), чем 
у вегетирующих растений. Удивительно, но в те-
чение вегетационного периода находящиеся в по-
кое растения набирали столько же НСУ, сколько 
и фотосинтетически активные растения. Таким 
образом, низкие уровни запаса НСУ были связа-
ны с сохранением растения под землей.

Изучение вторичного покоя и механизмов его 
проявления остается важной задачей для понима-
ния биологии и экологии видов, существующих 
в крайних экологических условиях, к которым 
относятся альпийские пустоши. Уникально длин-
ные временные ряды данных типа “определенные 
особи” (“identified individuals”; Caswell, 2001, p. 134) 
по структуре локальных популяций двух альпий-
ских малолетних видов (Логофет и др., 2023, 2024) 
позволили обнаружить эффекты вторичного по-
коя у заметного числа особей. Поскольку ожившие 
особи считались ранее погибшими, возникает по-
требность в ретроспективной ревизии ряда дан-
ных, начиная с того года, когда первое растение 
ушло в состояние вторичного покоя. Для соответ-
ствующего временнóго ряда матричных моделей 
динамики популяций (Логофет и др., 2023, 2024) 
это означает, что показатели жизнеспособности 
популяции, получаемые с их помощью, на самом 
деле были занижены и нуждаются в коррекции 
в сторону увеличения. Нуждается в коррекции 
и сам модельной формализм, поскольку прежнее 
состояние гибели в жизненном цикле особей те-
перь должно означать гибель или вторичный покой.

Цель настоящей работы – привести собранные 
ранее данные по структуре локальных популяций 
изучаемых альпийских малолетних видов и по-
строенные для них матричные модели в соответ-
ствие с обнаруженными эффектами вторичного 
покоя.

1. ОБЪЕКТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ  
И ХАРАКТЕР ДАННЫХ

1.1. Проломник Androsace albana Stev.
A. albana – травянистый розеточный стерж-

некорневой монокарпик (Шишкин, Бо-
бров, 1952; Шхагапсоев, 1999), в условиях 
Северо-Западного Кавказа проявляет себя как 
малолетник, стержнекорневой многолетний 
монокарпик (Казанцева, 2016). Вид включен 
в “Красную книгу Краснодарского края” (2007) 
и “Красную книгу Республики Адыгея” (2012). 
Этот светолюбивый вид произрастает на аль-
пийских лугах, осыпях и каменистых местах, 
трещинах известняковых скал и валунов в су-
бальпийском, альпийском и субнивальном по-
ясах на высотах 1800–3600 м (Шишкин, Бобров, 
1952; Гроссгейм, 1967; Shetekauri, 1998; Зернов, 
2006, 2015).

1.2. Незабудочник кавказский Eritrichium 
caucasicum (Albov) Grossh

E. caucasicum – травянистый дву- или мало-
летний полурозеточный поликарпик (Попов, 
1953; Ахметжанова и др., 2009; Зернов, 2006, 
2015). В условиях Северо-Западного Кавказа 
проявляет себя как малолетник, стержнекорне-
вой травянистый поликарпик (Казанцева, 2016). 
Этот светолюбивый вид произрастает на лугах 
и скалах в субальпийском, альпийском и субни-
вальном поясах на высоте 2000–3000 м (Попов, 
1953; Гроссгейм, 1967; Цепкова, 1987; Зернов, 
2006). Очень медленно восстанавливается по-
сле нарушений, так как его семенная продук-
ция невысока, а вегетативное размножение от-
сутствует (Батчаева, 2005).

1.3. Данные многолетнего мониторинга
Исследования проводятся в Карачаево- 

Черкесской Республике, на территории Тебер-
динского национального парка, на горе Малая 
Хатипара (высота над уровнем моря 2800 м). 
Картирование маркированных особей на по-
стоянных площадках, или мониторинг, осущест-
вляли ежегодно, начиная с 2009 г., в августе, от-
мечая обновленные онтогенетические стадии 
закартированных ранее особей и пополнение 
популяций молодыми растениями согласно из-
вестным шкалам онтогенеза (рис. 1, 2) (Казан-
цева, 2016; Логофет и др., 2016, 2017, 2019).

В 2022 г. временные ряды соответствующих 
данных для каждого из двух видов содержали 
по 14 точек (Логофет и др., 2024), и результаты 
мониторинга в 2023 г. довели это число до 15, 
причем впервые были обнаружены эффекты 
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Рис. 1. Шкала онтогенеза альпийского малолетника Androsace albana: pl – проростки, j – ювенильные растения, 
im – имматурные, v – взрослые вегетативные, g – генеративные (Logofet et al., 2023).

Рис. 2. Шкала онтогенеза альпийского малолетника Eritrichium caucasicum: pl – проростки, j – молодые особи, v – 
взрослые вегетативные растения, g – генеративные, gt – генеративные на стадии последнего цветения (Логофет 
и др., 2023).
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вторичного покоя у данных видов малолетни-
ков (табл. 1, наглядности ради показаны только 
окончания временны́х рядов).

Всего за 15  лет наблюдений с 2009 по 2023  г. 
на постоянных площадках для A. albana была от-
мечена 1371 особь, а для E. caucasicum – 1454 особи.

2. РЕВИЗИЯ МАТРИЧНЫХ МОДЕЛЕЙ

2.1. Граф жизненного цикла A. albana и проек-
ционная матрица

“Граф жизненного цикла (ГЖЦ) – это сжа-
тое графическое представление наших зна-
ний о том, как особи развиваются от рождения 
до смерти и когда производят потомство; он 
согласован со шкалой онтогенеза и строго со-
ответствует структуре рассматриваемой попу-
ляции: его вершины (или узлы) соответствуют 
компонентам вектора структуры, а направлен-
ные ребра (или дуги) показывают переходы, ко-
торые особи совершают (или могли бы совер-
шить) между структурными группами за фикси-
рованный промежуток времени Δt, называемый 
временны́м шагом” (Логофет и др., 2024, с. 190). 
В нашем случае шаг равен одному году (Δt = 1), 
и потому в традиционном формализме матрич-
ной модели основное уравнение принимает вид

xA(t + 1) = LA(t) xA(t), 
		  t = 2009, 2010, …, 2022.  	 (1)

Здесь
	      xA(t) = [pl(t), j(t), im(t), v(t), g(t)]T 	 (2)

–  это вектор, компоненты которого суть численно-
сти соответствующих групп особей в год t (значок T  

превращает вектор-строку в вектор-столбец), 
а строение матрицы LA(t) соответствует ГЖЦ:

       LA =























0 0 0 0
0 0 0

0
0 0 0
0 0 0 0

a
d b
e f h c

k l
m

; a, b, …, k, l, m ≥ 0  (3)

(подробнее см. Логофет и др., 2024, а также учеб-
ное пособие Логофет, Уланова, 2024).

Матрица (3) получила название “проекционная 
матрица популяции” (ПМП); ее потенциально 
ненулевые элементы, отвечающие дугам ГЖЦ, – 
демографические параметры популяции (vital 
rates; Caswell, 2001, p. 1) – вычисляются одно-
значно по данным двух последовательных учетов.

При этом не было нужды включать состоя-
ние гибели в жизненный цикл растений в явном 
виде – оно присутствовало неявно, обеспечивая 
определенные математические свойства ПМП 
(математические подробности даны в Прило-
жении А). Но чтобы модель учитывала эффекты 
вторичного покоя, в традиционный ГЖЦ, ко-
торый определяется шкалой онтогенеза и спо-
собом ежегодного мониторинга ценопопуляции 
(Логофет и др., 2024, рис. 3), приходится ввести 
еще одно состояние гибели или вторичного покоя 
(рис.  3). Выявить различие в истинном стату-
се особей невозможно на момент наблюдения, 
и потому переходы в это состояние (стрелки се-
рого цвета на рис. 3) показаны для всех стадий, 
где наблюдалась смертность особей; в частности, 

Таблица 1. Структура ценопопуляций по годам, согласно данным учетов 2016–2023 гг. (продолжение табл. 1 
из Логофет и др., 2024)

Стадия
Численность стадийных групп A. albana в год наблюдения

2016 2017 2018 2019 2020 2021 2022 2023
pl 10 3 12 13 3 8 29 9
j 29 8 23 38 3 10 45 16

im 13 12 13 2 4 6 5 7(1)✓

v 22 28 23 23 19 15 19(9)✓ 14(11)✓

g 2 1 2 1 2 5 1 2
Стадия Численность стадийных групп E. caucasicum в год наблюдения

j 73 13 49 72 7 19 65 76
va 103 75 66 42 45 28 47(12)✓ 43(4)✓

g 1 5 3 1 13 15 3 5
gt 1 1 1 1 2 3 1 0

Примечание. ✓ (Число растений, вышедших из вторичного покоя).
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Рис. 3. Ревизия ГЖЦ проломника A. albana: обозначения стадий как на рис. 1; штриховые стрелки – пополнение 
популяции, обнаруженное в соответствующих стадиях; дополнительные пояснения в тексте.

такой переход делают все особи генеративной 
стадии у монокарпного вида.

Параметры зеленых стрелок обозначены 
теми же буквами, что и соседние с ними, заходя-
щие дуги, но с нижним индексом r, означающим 

“оживление” (revival).
В связи с дополнительным состоянием раз-

мерность вектора структуры популяции (2) воз-
растает с 5 до 6:

		  yA(t) = [xA(t), dvd(t)]T,	 (4)
а ПМП размера 6 × 6 принимает следующий вид:

0 0 0 0 0

0 0 0 0

0

0 0 0

0 0 0 0 0

1 1 1 1 1

a

d b

e f h c

k l

m

d e f h k l m- - - - - - -

=

é
ê
ê
ê
ê
ê
ê
ê
ë

é
ê
ê
ê
ê
ê
ê
ê
ë

fr
kr

1 f k- -r r

rL   (5)

–  согласно общему правилу соответствия между 
ПМП и ГЖЦ как ориентированным графом, ассо-
циированным с данной матрицей (Логофет, Ула-
нова, 2024, § П.6). Закономерно, что ее главная 
подматрица размера 5 × 5 (очерчена красными 
линиями) совпадает с матрицей LA (3), 6‑й стол-
бец показывает параметры оживления, 6‑я стро-
ка отражает тот факт, что ни одно растение 
не исчезает из такой расширенной популяции.

2.2. Граф жизненного цикла E. caucasicum 
и проекционная матрица

Аналогичная схема рассуждений с вектором 
структуры популяции
   	    xE(t) = [j(t), v(t), g(t), gt(t)]T 		 (6)
и традиционным базовым уравнением

	       xE(t + 1) = LE(t) xE(t), 
	     t = 2009, 2010, …, 2022,  	

(7)

где ПМП

	 LE = 

0 0
0

0
0

0
0

c d
a b
e

f
k

h
l


















; a, b, …, k, l, m ≥ 0,   (8)

приводит к ГЖЦ E. caucasicum, который изобра-
жен на рис. 4.

В связи с дополнительным состоянием раз-
мерность вектора структуры популяции (6) воз-
растает с 4 до 5:

		  YE(t) = [xE(t), dvd(t)]T,	 (9)
а ПМП размера 5 × 5 принимает следующий вид:

0 0 0

0

0 0

0 0

1 1 1 1 1

a b

c d e c
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c d f e h l c f k- - - - - - - - -

=

é
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ê
ê
ê
ë

é
ê
ê
ê
ê
ê
ê
ë

r

r

r

r r r

rL  (10)

–  согласно общему правилу соответствия меж-
ду ПМП и ГЖЦ как ориентированным графом, 
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ассоциированным с данной матрицей (Логофет, 
Уланова, 2024, § П.6). Закономерно, что ее главная 
подматрица размера 4 × 4 (очерчена красными 
линиями) совпадает с матрицей LE (8), 5‑й стол-
бец показывает параметры оживления, а 5‑я стро-
ка отражает тот факт, что ни одно растение не ис-
чезает из такой расширенной популяции.

2.3. Ревизия матричного формализма
Как только демографические параметры ка-

либрованы по данным двух последовательных 
учетов, появляется возможность получить объек-
тивные количественные характеристики локаль-
ной популяции, в частности вычислить меру ее 

“жизнеспособности” как доминантное собствен-
ное число λ1 калиброванный матрицы. Но стро-
ение расширенных матриц (5) и (10) позволяет 
доказать, что их λ1 всегда больше единицы при 
всех допустимых количественных значениях 
демографических параметров (Приложение А). 
Иными словами, расширенная популяция, т. е. 
совокупность живых и погибших особей, может 
только прирастать. Это совершенно осмыслен-
но по сути и совершенно бессмысленно с точки 
зрения оценки жизнеспособности популяции – 
ее следует оценивать только среди живых особей.

Таким образом, стандартная схема рассужде-
ний при построении матричной модели приво-
дит к бессмысленному результату и нуждается 

f

cr fr
kr

e

d h

l

1‒c

1‒d‒f‒k 1‒e‒l

k

c

b

a

j g gt

dvd

va

1

1‒c ‒f ‒kr r r

Рис. 4. Ревизия ГЖЦ незабудочника E. caucasicum: обозначения стадий как на рис. 2 (стадию проростка и юве-
нильную растение проходит за один сезон, и потому их объединили в одну стадию j); дополнительное состояние 
dvd – гибели или вторичного покоя; штриховые стрелки – пополнение популяции, обнаруженное в соответству-
ющих стадиях.

в ревизии. Очевидная цель ревизии – исклю-
чить погибшие особи из рассмотрения, а значит, 
вместо состояния гибели или вторичного покоя 
(dvd) будем рассматривать только вторичный по-
кой (vd). Поскольку отследить вторичный покой 
можно только в момент “воскрешения”, предла-
гаемая ревизия матричного формализма зависит 
от того, наблюдались или нет ожившие растения 
в промежутке t → t + 1, т. е. в ряду годичных ма-
триц LrA(t) A. albana присутствуют теперь матри-
цы соответственно двух следующих типов:

LrA(t) = 
L

L

r

A

r rt 2840 5A; 8 f t k t

t 5A; 8 f

( ) ( ) ( )+ ( ) >

( ){ }

, ;

diag , ,

5 0

1 rr t k t( ) = ( ) =








 r 0.

           
;

.

f t k t

f t k t

r

r

( )+ ( ) >

( ) = ( ) =

r

r

0

0
 (11)

Запись diag L t( ){ },1  означает  блочно-
диагональную матрицу, на диагонали которой 
стоят перечисленные квадратные блоки.

Аналогично, в ряду годичных матриц LrE(t) 
E. caucasicum присутствуют теперь матрицы двух 
следующих типов:

LrE(t) = 

L

LE

r

r r

t 2840
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     (12)

вида (5), если

если

если

если

вида (10), 
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Теперь вычисление меры жизнеспособности 
популяции как доминантного собственного чис-
ла λ1 ПММ (11) или (12) вполне осмысленно.

3. РЕЗУЛЬТАТЫ

3.1. Калиброванные ПМП A. albana и вычис-
ленные меры жизнеспособности

Результаты “осмысленного” вычисления 
представлены в табл. 2.

3.2. Калиброванные ПМП E. caucasicum и вы-
численные меры жизнеспособности

Наличие двух репродуктивных стадий в жиз-
ненном цикле E. caucasicum и невозможность 
различить родительские стадии у потомков об-
условили такое объективное свойство данных, 
которое было названо репродуктивной неопреде-
ленностью (Логофет и др., 2016). Неопределен-
ными остаются параметры пополнения популя-
ции a и b, поскольку из основного матричного 

Таблица 2. Годичные ПМП для A. albana, калиброванные по данным 2017–2023 гг. (продолжение табл. 2 
из Логофет и др., 2024)

Год переписи, t Матрица Lt – 2009:  t → t + 1 λ1(L(t)) Вектор x*, %

2017
j = 8

L8 =

0 0 0 0 12
1

0 0 0 0 23
1

3
3

2
8

8
12 0 0

0 0 2
12

21
28 0

0 0 0 2
28 0



























1.1206

12 93

24 78

42 13

18 95

1 21

.

.

.

.

.























2018
j = 9

L9 = 

0 0 0 0 13
2

0 0 0 0 38
2

1
12

1
23

0
13 0 0

0 0 1
13

22
23 0

0 0 0 1
23 0

















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
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

0.9617

13 23
38 65
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.

.
.
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.
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
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







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



2019
j = 10

L10 = 

0 0 0 0 3
1

0 0 0 0 3
1

1
13

1
19

2
4 0 0

0 0 2
4
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23 0

0 0 0
4

2
23 0




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











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




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18 45

18 45
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
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
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j = 11

L11 = 

0 0 0 0 8
2

1
3 0 0 0 9

2
2

3
2

3
2

4 0 0

0 0 2
4

13
19 0

0 0 0
4

5
19 0


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
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










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
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


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уравнения (6) для их вычисления остается лишь 
одно линейное соотношение:

		  j(t + 1) = a g(t) + b gt(t),	 (13)
в котором левая часть и коэффициенты в правой 
части известны из данных двух последователь-
ных учетов. Поэтому в качестве вычисленной 
меры выступает не точное значение, а диапазон 

возможных значений. Тот факт, что слагаемые 
в правой части (13) суть целые числа, позволяет 
свести неопределенность к определенному набору 
рациональных чисел (Логофет и др., 2023). Имен-
но такие, зависящие от t, наборы и соответствую-
щие диапазоны значений меры жизнеспособно-
сти показаны в таблице результатов (табл. 3).

Таблица 2. Окончание

Год переписи, t Матрица Lt – 2009:  t → t + 1 λ1(L(t)) Вектор x*, %

2021
j = 12

L12 = 

0 0 0 0 29
5

1
8 0 0 0 44

5
1

8
2

5 0 0 0

0 0 5
6

14
15 0

0 0 0
6

1
15 0



























1.2717
1.1143✓

14 86

24 21

10 36

47 72

2 85

.

.

.

.

.























2022
t = 13

L13 = 

0 0 0 0 9
1

0 0 0 0 16
1

2
29

4
45

2
5 0 0

0 0 10
5

15
19 0

0 0 0
5

2
19 0





























1.1825
0.79742✓

21 39

38 03

6 20

31 57

2 81

.

.

.

.

.















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





Примечание. ✓ Значения, вычисленные без учета выхода из вторичного покоя.

Таблица 3. Проекционные матрицы L(a, b; t) для незабудочника E. caucasicum, калиброванные по данным 
переписей в моменты t и t +1 в период 2017–2023 гг., и соответствующие значения меры приспособленности 
λ1 (продолжение табл. 3 из Логофет и др., 2024)

Год 
переписи, t Матрица L(a, b; t) = Lt – 2009

Уравнение (3.14); 
{значения a} среднее, λ1

Диапазон λ1(Lj) 

λ1min λ1
max

2017
t = 8

L8 =

0 0 49 5
1

5
13

58
75

3
5 0

0 2
75

1
5 0

0 0
75

1
5 0

a a( )−





















5a + b = 49;

{0, 
1

5
, 

2

5
, …, 

49

5
}

24

5
, 0.942829

0.939603 0.945573

2018
t = 9

L9 = 

0 0 72 3
1

2
49

40
66 0 0

0 1
66 0 0

0 1
66 0 0

a a( )−





















3a + b = 72;

{0, 
1

3
, 

2

3
, …, 

72

3
}

39

3
, 0.669523

0.642064 0.697567
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4. ОБСУЖДЕНИЕ

Использ ов анные шкалы онтогенез а 
(рис.  1, 2)  и соответствующие ГЖЦ не содер-
жат стадии способных к прорастанию семян, 
потому что определение запаса семян и пара-
метров семенного размножения в поле сталки-
вается с принципиальными трудностями. По-
этому стадия семени сознательно исключена 
из модельного жизненного цикла. Возможность 
и корректность такого исключения при кали-
бровке модели по данным типа “определенные 
особи” ранее постулировалась (Логофет и др., 
2016, Приложение А), а позднее была доказа-
на математически (Logofet et al., 2020) на осно-
ве результатов решения новых математических 

задач, замотивированных в практике модельных 
исследований.

Уточненные данные последних лет наблюде-
ний на площадках с E. caucasicum (табл.  1)  де-
монстрируют эффект вторичного покоя: в 2022 
и 2023 гг. в стадии v обнаружены растения, кото-
рые ранее считались погибшими. Соответствен-
но, изменились и годичные ПМП последних лет 
(табл. 3). В терминах рис. 4 и выражения (12) эти 
изменения означают, что cr(12) = 12, cr(13) = 4. 
Нарушение субстохастичности в подматрице пе-
реходов имеет место в матрице L12, и, как след-
ствие, значения λ1 нетипично высокие. В матри-
це L13 сумма элементов 2‑го столбца лишь при-
близилась к 1, но не превысила ее, и значения λ1 
весьма умеренные.

Таблица 3. Окончание

Год 
переписи, t Матрица L(a, b; t) = Lt – 2009

Уравнение (3.14); 
{значения a} среднее, λ1

Диапазон λ1(Lj) 

λ1min λ1
max

2019
t = 10

L10 =

0 0 7
1

31
72

14
42

0
1 0

0 12
42

1
1 0

0 2
42

0
1 0

a a( )−





















a + b = 7;
{0, 1, 2, …, 7}

2, 1.237478
1.000000 1.4955

2020
t = 11

L11 =

0 0 38 13
2

1
7

25
45

10
15 0

0 9
45

1
15 0

0 0
45

2
15 0

a a( )−























13a + 2b = 19;

{0, 
1

13
, 

2

13
, …, 

19

13
}

11

13
, 0.816248

0.787582 0.845745

2021
t = 12

L12 =

0 0 65 15
3

1
7

25
45

10
15 0

0 9
45

1
15 0

0 0
45

2
15 0

a a( )−























15a + 3b = 65;

{0, 
1

15
, 

2

15
, …, 

65

15
}

32

15
, 1.664109

1.660384
1.240569✓

1.667919
1.252970✓

2022
t = 13 L13 =

0 0 76 3

1
65

46
59 0 0

0 4
59

1
3 0

0 0 0 0

a a−



















3a + b = 76;

{0, 
1

3
, 

2

3
, …, 

76

3
}

38

3
, 0.813485

0.779661
0.893617✓

0.841460
0.950206✓

Примечание. ✓ Значения, вычисленные без учета вторичного покоя.
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Если бы ожившие растения не ожили, а оста-
вались бы в состоянии вторичного покоя, 
то значения λ1 должны были бы уменьшиться, 
что и подтверждается в соответствующих ячей-
ках двух последних столбцов табл. 3. Отсутствие 
оживших особей в 2022 г. привело бы к заметно-
му снижению меры жизнеспособности: у вирту-
альной матрицы L12 (не показанной в таблице) 
диапазон допустимых значений λ1

✓ заметно бли-
же к 1, чем диапазон λ1Z λ12. В 2023 г. вернувших-
ся особей оказалось гораздо меньше, а если бы 
их не было, то диапазон λ1

✓ тоже приблизил-
ся бы к единице, парадоксально увеличив меру 
жизнеспособности.

Если ревизованные ГЖЦ сравнивать между 
собой по разнообразию стадий, в которых мо-
жет происходить возврат к жизни из вторичного 
покоя (зеленые стрелки на рис. 3, 4), то можно 
заметить, что у E. caucasicum это разнообразие 
выше: среди таких стадий есть генеративные, 
в отличие от ГЖЦ A. albana (рис. 3), где таких 
стадий нет. На самом деле данные наблюдений 
не зафиксировали возвратов из состояния покоя 
в генеративные стадии у обоих видов (нулевые 
значения параметров fr и kr в табл. 2, 3). Однако 
возвраты в генеративные стадии отнюдь не ис-
ключены теоретически, и задача последующих 
наблюдений состоит в том числе и в отслежива-
нии подобных эффектов.

Как отмечалось ранее (Логофет, Уланова, 
2021; Логофет и др., 2024), оценка жизнеспо-
собности по итогу всего периода мониторинга 
на основе оригинальной концепции структурно-
геометрического среднего (Logofet, 2018), или 
структурно-мультипликативного среднего (Protasov 
et al., 2022; Logofet, 2023) неотрицательных матриц, 
а также прогнозы будущей жизнеспособности 
по стохастической скорости роста λS весьма чув-
ствительны к содержанию годичных ПМП. Поэ-
тому учет вторичного покоя и соответствующие 
ревизии годичных матриц весьма важны с точки 
зрения адекватного использования наших уни-
кально длинных временны́х рядов данных.

5. ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Уникально длинные временны́е ряды данных 
наблюдений на постоянных площадках по ста-
дийной структуре альпийских малолетних ви-
дов Androsace albana и Eritrichium caucasicum по-
зволили выявить эффекты вторичного покоя 
в жизненном цикле малолетнего вида, что было 
принципиально невозможно на коротких рядах 

порядка трех–пяти лет. Данные типа “опреде-
ленные особи” (A. albana) и “определенные осо-
би от неизвестных родителей” (E. caucasicum) по-
зволяют калибровать соответствующие матрич-
ные модели динамики популяции с дискретной 
структурой и получать так называемые годичные 
проекционные матрицы популяции (ПМП). Их 
анализ математическими средствами дает раз-
личные количественные характеристики объекта 
мониторинга – в частности, меру жизнеспособ-
ности локальной популяции, – но выявленные 
эффекты вторичного покоя внесли изменения 
в ряды данных, что привело и к ревизии преж-
них моделей и полученных из них характеристик.

Мы показали, что логичный с точки зрения 
модели ход – включение в жизненный цикл до-
полнительного состояния гибели или вторич-
ного покоя – не имеет смысла в задаче оценки 
жизнеспособности популяции, и значит, тра-
диционный матричный формализм нуждается 
в ревизии. Процедуры калибровки, скорректи-
рованные по ревизованным данным в рамках 
ревизованного формализма, изменили – хотя 
и по-разному – прежнюю оценку меры жизне-
способности в сторону увеличения, подтвердив 
тем самым важную роль вторичного покоя как 
механизма адаптации к стрессовом условиям 
существования.

Приложение А

ПОДРОБНОСТИ ДЛЯ МАТЕМАТИКОВ

Традиционное представление ПМП L в виде сум-
мы двух матриц L = T + F, где T отвечает за пере-
ходы между стадиями, а F – за пополнения попу-
ляции (Логофет, Уланова, 2024, § 1.1), для случаев, 
рассмотренных в разделе 2, выглядит так:

LA = 

0 0 0 0 0
0 0 0 0

0
0 0 0
0 0 0 0

d
e f h c

k l
m























 + 

0 0 0 0
0 0 0 0
0 0 0 0
0 0 0 0 0
0 0 0 0 0

a
b
c























; 

		  a, b, …, k, l, m ≥ 0; 	 (A1)

LE = 

0 0 0 0
0

0
0

0
0

c d e
f
k

h
l


















 + 

0 0
0 0 0 0
0 0
0 0

0 0
0 0

a b

















; 

		  a, b, …, k, l, m ≥ 0.	 (A2)
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Если имеет место смертность особей, то ма-
трица переходов T всегда субстохастическая 
по столбцам, т. е. сумма элементов каждого ее 
столбца не превосходит 1 вне зависимости от их 
количественных значений (Логофет, Уланова, 
2024, c. 41–42), и каждая столбцовая сумма рав-
на 1, т. е. матрица стохастическая, когда убыли 
особей нет. Таковы, например, подматрицы пе-
реходов в матрицах (5) и (10).

Спектральный радиус стохастической матрицы 
равен 1 (Horn, Johnson, 1990, § 8.7). Отсюда по те-
ореме о монотонной зависимости фробениусова 
числа от элементов неразложимой матрицы (Лого-
фет, Уланова, 2024, § П.7, П.7.1) следует, что доми-
нантное собственное число λ1 субстохастической 
матрицы не превосходит 1, а λ1 матриц (5) и (10) 
строго больше 1 всегда, как только хотя бы один 
из параметров пополнения a, b, c не равен нулю.
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The local population structures of two short-lived perennial species, Androsace albana and Eritrichium 
caucasicum, classified by ontogenetic stages were observed annually for 15 years (2009–2023) at 
permanent sites in the alpine belt of the North-West Caucasus. The uniquely long series of these data 
made it possible to discover the effects of vegetation dormancy in the life cycle of a short-lived species, 
which was fundamentally impossible with short series of about three to five years. Data of the “identified 
individuals” (A. albana) and “identified individuals from unknown parents” (E. caucasicum) types enable 
us to calibrate the corresponding matrix models of discrete-structured population dynamics and obtain 
the so-called annual population projection matrices (PPMs). The analysis of PPMs by mathematical 
means yields various quantitative characteristics of the monitored object, in particular, the viability 
measure of the local population. However, the revealed effects of vegetation dormancy make changes to 
the data series and raise the issue to revise the previous models and ensued characteristics. We show that 
including an additional state of death or vegetation dormancy into the life cycle, which is quite a logical 
move from the model’s viewpoint, does not make any sense in the task of assessing the population viability. 
When adjusted to fit the revised data, the calibration procedure, does naturally increase the previous 
estimates of the viability measure, thereby confirming an important role the vegetation dormancy plays 
as a mechanism to adapt the plant for stressful environment.


