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На примере двух видов бриопсиса (Bryopsis plumosa, B. hypnoides) рассмотрены различные приёмы описа-
ния фитосистем (БФ) телесного и надтелесного уровней организации. Представлен набор физико-
геометрических параметров, позволяющий характеризовать структурное состояние БФ. Подробно описана 
морфологическая структура слоевища B. plumosa и дано феноменологическое описание формы и структуры 
кронового пространства слоевищ обоих видов водорослей. Описывается вертикальное распределение массы 
и поверхности растения в границах кронового пространства. Рассмотрены изменения параметров надтелес-
ных БФ в размерном ряду телесных систем. 
Ключевые слова: многоклеточные водоросли, Bryopsis, морфология, обитаемое пространство, концентра-
ция сухого вещества 

 

Растительный организм, ценопопуля-
ция, растительное сообщество (фитоценоз), 
растительноность отдельного района Земли, 
растительность Земли – это иерархический ряд 
растительных объектов, каждый из которых,  
взаимодействуя с энергией и веществом, обра-
зует функциональные системы [16]. Следуя 
терминологии [4, 5, 8, 32, 34, 45], это –
биокосные системы, а применительно к наше-
му случаю – биокосные фитосистемы (БФ). 
Биокосные фитосистемы  – это системы, в 
границах которых в неразрывной связи суще-
ствуют, с одной стороны, инертное вещество в 
твёрдой, жидкой и газовой фазах, а с другой – 
биоорганическое вещество фитосистем разного 
уровня организации. При таком подходе абио-
тическая компонента системы уже не может 
рассматриваться как «внешняя среда» по отно-
шению к биоорганическому веществу [32, 45]. 
«Живое» и «косное» вещество – равноважные  
и неразделимые части единого целого.  

Все биокосные фитосистемы по проис-
хождению делятся на «биогенные», «геоген-
ные» и «техногенные» [21, 22, 33, 34, 42]. При 
всём их  феноменологическом  отличии они 
могут быть представлены  единой моделью 
«биокосной системы» [34, 42, 45] (рис.1 а), 
описаны одними и теми же  структурными и 
функциональными параметрами и сопоставле-
ны в единых размерных рядах [19, 21, 26, 33 – 
36, 38, 42, 43, 45]. 

Морфологическая структура многокле-
точных водорослей чаще описывается с пози-
ций систематики и жизненных форм [1, 9, 10], 
реже – с позиций обменных  процессов [13, 14, 
40, 42]  и совсем редко – с позиций биокосных  
фитосистем [34, 42, 45]. Однако в настоящее 
время приоритеты  в получении знаний  пере-
местились в сторону крупных объектов, эко-
систем водоёмов и в целом гидросферы. Важ-
но  ещё и то, что структурными элементами 
этих объектов  являются БФ разного уровня
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организации. Понятно, что описание биокос-
ных фитосистем не может ограничиваться 
только традиционными формами морфологи-
ческого описания растения,  поскольку  они 
должны быть одинаково приемлемыми как те-
лесным, так и надтелесным уровням организа-
ции БФ. Это означает,  что необходим  опре-

делённый   набор  параметров, позволяющий 
это сделать. 

В настоящей статье рассматриваются 
БФ биогенного происхождения телесного и 
надтелесного уровня организации (рис. 1 б, в 
[20 – 22]).   

 
Рис. 1. Модели биокосных фитосистем (БФ). а – модель, 
отражающая два уровня организации БФ, телесный (n) и 
надтелесный (n+1), по [42] с изменениями: б – модель тела 
растения (телесной системы); в – модель надтелесной сис-
темы – тело растения в его ближайшем функциональном 
пространстве (БФП). 
Условные обозначения: масса (Wn), объём (Vn), поверхность 
(Sn), внешняя граница (Gn) длина метаболического пути (Ln) 
и объёмная концентрация сухой массы (CWn)  тела растения. 
Wn+1, Vn+1, Gn+1, Sn+1, Ln+1, CWn+1, - параметры надтелесной  
БФ. Стрелками (In, Jn) показан обмен между телом растения 
и водой в БФП, заштрихованными стрелками (In+1, Jn+1) – 
обмен между БФП и водой, окружающей надтелесную сис-
тему  n+1 - уровня организации. VБФП - объём ближайшего 
функционального пространства. kVn - телесный объём ветви 
растения k-порядка  в объёме её ближайшего функциональ-
ного пространства (kVБФП). kGn+1 - внешняя граница субкро-
нового пространства ветви k-порядка. 
 
Fig. 1. Models of bioinert phytosystems (BF). а - model mirror-
ing two levels of organization BF, corporal (n) and overcorporal 
(n+1), [42] with changes: б - model of a body of plant (corporal 

system); в - model overcorporal of the system - body of plant in its nearest functional space (NFS). 
Legend: Mass (Wn), volume (Vn), surface (Sn), outer boundary (Gn) length of metabolic path (Ln) and volume con-
centration of a dry mass (CWn) of plant body. Wn+1, Vn+1, Gn+1, Sn+1, Ln+1, CWn+1, - parameters of the overcorporal BF. 
The arrows (In, Jn) show the exchange between the plant body and water in NFS, shaded arrows (In+1, Jn+1) show the 
exchange between NFS and water enclosing overcorporal the system n+1 - level of organization. VБФП – volume of 
nearest functional space. kVn - corporal volume of k-order branch in volume of its nearest functional space (kVБФП). 
kGn+1 - outer boundary of subcrown space of k-order branch. 

 
Цель нашей работы: рассмотреть раз-

личные приёмы описания  биогенных биокос-
ных фитосистем на телесном и недтелесном 
уровнях организации и представить ограни-
ченный набор физико-геометрических пара-
метров, позволяющий характеризовать струк-
турное состояние БФ. В качестве конкретных 
объектов выбраны два вида черноморского 
бриопсиса (Bryopsis plumosa (Hudson) Agardh 
и B. hypnoides Lamouroux).  

Материал и методы. Слоевища бри-
опсиса перистого (B. plumosa) отбирали в фев- 

 
рале – марте 1988 г. с глубины 0.5 м, бриопси-
са гипнообразного (B. hypnoides) – в августе – 
сентябре 2005 г. с глубины 0.2 – 3 м  в защи-
щённом от волн участке побережья у радио-
биологического корпуса Института биологии 
южных морей, г. Севастополь (Чёрное море).  

Формы их кроновых и субкроновых 
пространств показаны на рис. 2 и 3 в виде гео-
метрических контуров, проходящих по пери-
ферийным окончаниям структурных элемен-
тов растения. 
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Рис. 2 Схемы морфологической структуры слоевища (а, б), 
«сложной» (г) и «элементарной» (д) ветви  бриопсиса пери-
стого (Bryopsis plumosa) и его кронового и субкроновых 
пространств (в). Условные обозначения: K0, К01 – К04 , К0k – 
«арматурные» осевые структуры (“long-axes”) нулевого, 
первого - четвёртого  или любого k-го порядка; short-axes – 
«короткие» оси; l**

01 и l**
02 – длина участка соответственно 

оси K01 и K02 от ее базальной части до места закладки соот-
ветствующей оси K02 и K03. A – D – зоны «элементарной» 
ветви; внешняя граница кронового пространства (Gn+1) и 
площадь её поверхности (Sn+1); I –V - концентрические зо-
ны (КЗ) кронового пространства, h – ширина КЗ; Z -  рас-
стояние от верхней границы кронового пространства до 
середины любой КЗ; 1Vn+1 – объём субкронового простран-
ства ветви первого порядка. 
Fig. 2 Schematic model of macromorphological structure of a 
whole thallus (а, б), "«composite" (г) and "«elementary" (д) of  
Bryopsis plumosa branch and its crown’s and subcrown’s 
spaces (в). Legend: K0, К01 – К04 , К0k –“reinforcing” axial mor-
phological structures (“long-axes”) zero, 1st  - 4th or any k- or-
ders; short-axes - "short" axes; l**01 and l**02 - length of site 
according to axis K01 and K02 from its bottom part up to the lo-
cation of according axis K02 and K03. A - D - zone of "elemen-
tary" branch; outer boundary of crown space (Gn+1) and square 
of its surface (Sn+1); I - V - concentric zones (CZ) of crown 
space, h - width CZ; Z - distance from high bound of crown 
space to middle of any CZ; 1Vn+1 – volume of subcrown space 
of the first order branch. 
 
 

У погружённых в воду растений с помощью 
штангенциркуля измеряли линейные параметры, по-
зволяющие рассчитать объём (Vn+k, kVn+k, см3, здесь и 
далее подстрочным символом n+k будем обозначать 
параметры надтелесных систем, а надстрочным сим-
волом k иерархический порядок субкроновых про-
странств, k – изменяется от 1 и далее; рис. 1 – 3) и по-
верхность  (Sn+k, kSn+k,  см2) кроновых и субкроновых 
пространств (см. подробно [18, 22]). Vn+k, kVn+k и Sn+k, 
kSn+k рассчитывали по формулам, подходящим для 
аппроксимации их геометрических фигур. Объём (Vn, 
здесь и далее подстрочным символом n будем обозна-
чать параметры телесных систем, рис. 1) и поверх-
ность (Sn) осевых структур бриопсиса (рис. 2 г, д) рас-
считывали по формулам усечённого конуса, а их дли-
ну и диаметр измеряли с помощью бинокулярной лу-
пы МБС–1. По стандартной методике на микроанали-
тических весах определяли сырую и сухую массу рас-
тений [26]. Рассчитывалась объёмная концентрация 
сухой массы (CW) в кроновых и субкроновых про-
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странствах растений и их длина метаболиче-
ского пути (L). Формулы расчета CW и L при-

ведены ниже в тексте и в [22, 26].  

 
 
 

 
 
 

 
 
 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Рис. 3 Схемы структурной организации кроновых пространств (а, б)  Bryopsis hypnoides и субкроновых про-
странств, организованных пучками из мелких мало разветвлённых «побегов» (г, д) или одним крупным 
сложно разветленным «побегом» (е); в – фрагмент слоевища  бриопсиса,  оставшегося после удаления ос-
новной части «побегов». Показаны псевдостволик (1) и маленькие «побеги» ( kGn+1, kVn+1, kSn+1 – внешняя 
граница, объём и поверхность субкроновых пространств слоевища; остальные обозначения см. на рис. 2). 
Fig. 3 The schematic model of structural organization of crown space (а, б) of Bryopsis plumosa and of subcrown 
spaces organized by bundles of small not enough of ramified “tillers” (г, д) and subcrown spaces of one large com-
plex-ramified “tiller” (е). в – piece of Bryopsis hypnoides thallus stayed after deleting a main body of “tillers”. 
Pseudo-trunk (1) and small “tillers” are shown on figure. (kGn+1, kVn+1, kSn+1- outer boundary, volume and surface of 
subcrown spaces of the thallus; the remaining denotations see on fig. 2). 

 
Результаты и обсуждение. Биокосные 

фитосистемы биогенного происхождения де-
лятся на две группы: телесные  и надтелесные 
(рис. 1 б, в [18, 19, 21, 34, 42]). Особенностью 
биогенных систем является то, что «живое 
вещество» самостоятельно выделяет из обще-
го пространства собственное (рис.1, б, в). Дру-
гими словами оно определяет внешнюю гра-
ницу БФ . Например, для тела растения (для 
телесных БФ, рис. 1 б) – это пространство 
(объём тела, Vn), ограниченное его физической 
поверхностью (Gn) . В свою очередь, тело рас-
тения своим расположением «захватывает»  

 

 
собственное надтелесное ближайшее функ-
циональное пространство (БФП), внешняя 
граница (Gn+1) которого проходит по внешне-
му контуру окончаний структурных элементов 
растения (рис. 1 в). Иерархически ветвящему-
ся телу растения соответствует иерархически 
структурированное кроновое пространство, 
занимающее определенный объём (Vn+1). В 
границах кронового пространства размещает-
ся телесная масса растения и вода с раство-
рёнными и взвешенными в ней веществами, 
заполняющая весь объём БФП. Вместе расте-
ние и минеральные вещества в границах БФП 
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образуют надтелесную БФ биогенного проис-
хождения. Например, лес, луг, поле – это тоже 
надтелесные БФ биогенного происхождения, и 
в этих случаях биогенная составляющая фор-
мируется  соответственно растительными со-
обществами леса, луга, посева. 

А. Организменный  (телесный) уро-
вень организации многоклеточных водо-
рослей. При описании  сложно-рассечённых 
слоевищ многоклеточных водорослей со 
стержневым (осевым) строением морфологиче-
ских структур возможны, по крайней мере, два  
варианта объективного членения растения на 
структурные единицы [40]. В одном случае 
единицей членения слоевища  является «осевая 
структура» (осевые морфологические структу-
ры разных порядков ветвления), во втором – 
«ветвь» (ветви разных порядков ветвления). 
Ниже, на примере бриопсиса перистого (B. 
plumosa) рассмотрим  эти два подхода. 

1. Осевая структура – структурная еди-
ница сложно разветвлённого слоевища. Слое-
вище бриопсиса (Bryopsis) состоит из сильно 
разветвлённой трубчатой клетки и имеет вид 
разветвлённого кустика [6, 10].  В структуре 
слоевища бриопсиса  перистого (B. plumosa) 
отчетливо выделяется главная ось (K0), на ко-
торой  с двух сторон перисто в один продоль-
ный ряд располагаются оси первого порядка 
(K01, рис. 2 а). Аналогичным образом разме-
щаются  и оси следующих порядков (K02 – K04, 
рис. 2 г). Все выше перечисленные  осевые 
структуры («long-axes», «арматурные структу-
ры») имеют относительно большие размеры 
(рис. 4) и вместе формируют основной «ске-
лет» слоевища. В структуре растения имеются 
и различимо короткие оси – “short-axes” (рис. 
4), располагающиеся  перисто в одной плоско-
сти на структурах “long-axes” (рис. 2 г, д).  

Короткие оси включены в общую ие-
рархию ветвления, отдельные из них в соот-
ветствии с общей программой роста растения 
увеличиваются в размерах и дают начало ске-
летным структурам (“long-axes”), на которых в 

свою очередь появляются структуры следую-
щего порядка, но  в подавляющем большинст-
ве “short-axes” – короткие оси, не несущие на 
себе структур следующего порядка.  

 

 
Рис. 4. Средние и крайние значения длины (l0k, см) 
и диаметра (d0k, см) осевых структур слоевища бри-
опсиса перистого (К01 – К04 – арматурные структу-
ры первого – четвертого порядка; Кshort - «короткие» 
оси) 
Fig. 4. Average and extreme values of length (l0k, см) 
and diameter (d0k, см) of axial morphological structures 
of Bryopsis plumosa thallus (К01 - К04 - reinforcing 
axial morphological structures of 1st – 4th orders; Кshort - 
"short" axes) 

 
1.1. Морфологические характеристики 

осевых структур бриопсиса перистого. Пре-
дельные и средние  значения длины (l0k), диа-
метра(d0k), площади боковой поверхности (S0k) 
и объёма (V0k) «арматурных» (K01 – K04) и «ко-
ротких» осевых структур представлены на рис. 
4 и табл. 1.  

В ряду порядков от первого до четвёр-
того максимальная и средняя длина и макси-
мальный и средний диаметр осевых структур 
снижаются, причём длина снижается в 3 раза 
быстрее, чем диаметр. Осевые структуры K02 – 
K04 имеют одинаковый минимальный диаметр 
(0.0073 см) и,  возможно, это предельно мини-
мальное его  значение, когда на  осевых струк- 
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турах еще  возможно формирование структур 
следующего порядка и в частности «коротких» 
осей. Последние отличаются самыми малень-
кими величинами l и d и в то же время для них 

характерны самые большие различия между 
крайними значениями названных  параметров 
(табл. 1). 

 
Табл. 1 Средние значения длины (l0k), диаметра (d0k), поверхности (S0k), объёма (V0k) и их соотношения осе-
вых структур (K01- K04, Kshort) слоевища бриопсиса перистого  
Table 1 Average value of lengths (l0k), diameter (d0k), surface (S0k), volume (V0k) and their relation of axial morpho-
logical structures (K01- K04, Kshort) of Bryopsis plumosa thallus 
 
Порядок 
ветвления 
 

l0k, см 
 
 

lmax/lmin 
 
 

d0k, см 
 
 

dmax/dmin 
 
 

l0k /d0k 
 
 

S0k, см2 

 
 

V0k, см3 

 
 

L0k = V/S, см 
 
 

K01 5.34 1.7 0.0351 2.6 152.1 0.6085 0.0060077 0.0099 
K02 2.17 7.0 0.0154 4.3 140.6 0.1154 0.0005939 0.0051 
K03 1.27 13.1 0.0130 3.1 98.2 0.0546 0.0001992 0.0036 
K04 0.60 7.3 0.0118 2.3 51.1 0.0241 0.0000797 0.0033 

Kshort 0.17 84.0 0.0074 6.7 23.6 0.0046 0.0000101 0.0022 
 
 

Длина метаболического пути (Ln, см) в 
осевых структурах цилиндрической формы 
линейно связана с dn (Ln = Vn/Sn = dn/4, см) и в 
ряду структур  бриопсиса перистого (K01 – K04, 
Kshort), её крайние значения различаются в 30 
раз (0.0004 – 0.012 см, рис. 4), а средние – в 4.5 
(табл. 1). Для структур K01 – K03 соотношение 
Ln и Sn (рис.5 а, линия 1) описывается уравне-
нием: 

 logLn = –2.059 + 0.338 log Sn (R2 = 0.62, n = 69). 

Хорошо известно геометрическое пра-
вило: отношение объёма шара (Vшар) к его по-
верхности (Sшар) будет всегда больше аналогич-
ного соотношения (V/S) любой фигуры, отлич-
ной от шара, при условии, что объём обеих фи-
гур одинаков. Растение за счёт удлинения, уп-
лощения и ветвления своего тела или за счёт 
образования на нём различных выростов и пер-
фораций сохраняет или  уменьшает длину мета-
болического пути. Другими словами, растения 
стремятся как можно дальше уйти от формы 
шара. Это – и хорошо известная «запрещёенная 
зона» в координатах S/V и V [42, 48]. 

Логично сопоставить длину метаболи-
ческого пути в границах тела реального расте-
ния с аналогичной характеристикой шара с  

 

 
объёмом, равным телу растения: U =  (Vn / Sn) / 
(Vшар / Sшар) = Ln/Lшар , при условии: Vn = Vшар. 

Относительная длина метаболического 
пути U показывает, какую долю от теоретиче-
ски максимально возможной длины метаболи-
ческого пути растения при форме шара состав-
ляет реальная длина пути растения в соответст-
вии с истинной формой его тела при тех же зна-
чениях величины объёма. Обратная величина U 
показывает, во сколько раз длина метаболиче-
ского пути подлинного тела растения меньше 
Lшар при равных значениях их объёмов.  

Обратим внимание на следующую осо-
бенность. Осевые структуры, имеющие отно-
сительно высокие значения Ln (рис. 5 а), как 
правило, имеют меньшее сходство с формой 
шара (рис. 5 б). Для осей первого и второго 
порядков, являющихся основой для формиро-
вания структур следующих порядков, харак-
терны большие значения диаметра и отноше-
ния  l/d (табл. 1).  

Другими словами, эти структуры, про-
игрывая в длине метаболического пути струк-
турам более высоких порядков ветвления, пре-
восходят их в возможности формировать 
большую поглощающую поверхность, не 
сильно увеличивая при этом длину метаболи-
ческого пути. 
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Рис. 5 Измене-
ние в размерных 
рядах осевых 
структур (Sn) и 
ветвей (kSn) бри-
опсиса перисто-
го их абсолют-
ной (Ln, kLn, а) и 
относительной 

(Un, kUn, б) дли-
ны метаболиче-
ского пути. Ко-

эффициенты 
уменьшения 

длины метабо-
лического пути 
(KL, в) и расши-
рения фотосин-
тетической по-
верхности (KSS, 
г) ветвей перво-
го – третьего 
порядков бриоп-
сиса перистого 
при разной дли-
не их несущей 

оси (l0k, см). ( K1 – K3 – ветви первого – третьего порядка; остальные обозначения cм. на рис. 2). 
Fig. 5 Change of sized ranges of axial morphological structures (Sn) and branches (kSn) of Bryopsis plumosa by their 
absolute (Ln, kLn, а) and relative (Un, kUn, б) length of metabolic path. Coefficients of decrease of metabolic path 
length (KL, в) and extension of photosynthetic surface (KSS, г) of 1st – 3rd orders branches of B. plumosa at different 
length of their carrying axis (l0k, cm) (K1 – K3 – the branches of 1st – 3rd orders; the remaining denotations see on fig. 
2). 
   

 
Вся совокупность «арматурных» и «ко-

ротких» структур (K01 – K04, Kshort) ветви перво-
го порядка бриопсиса перистого, независимо от 
порядка ветвления, по величине длины их мета-
болического пути делится на три группы.  

 
Для каждой группы структур между S0k 

и V0k, с  одной стороны, и l0k – c другой, в лога-
рифмических координатах обнаруживается ли-
нейная связь с достаточно большим коэффици-
ентом детерминации (табл. 2).  
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Табл. 2 Параметры уравнений вида logy = log a + b log x (R2 - коэффициент детерминации)  
Table 2 Equations parameters as log y = log a + b log x (R2 - determination coefficient) 
 
Размерная группа осевых 
структур (K0k, Kshort) по вели-
чине L0k, см и среднее значе-
ние L0k по группе (в скобках) 

Область  
определения  
по l0k, см 

Количество 
наблюдений 

Коэффициенты и их  
среднеквадратические  
отклонения 

 
 

R2 

   log a ± δ b ±  δ  
logV0k = log a + b log l0k 

0.0009 – 0.0020  (0.0015)  0.025 –  0.26 70 -4.183 ± 0.141 1.369 ± 0.065 0.87 
0.0021 – 0.0034 (0.0026)  0.15 – 3.3 116 -4.025 ± 0.105 1.122 ± 0.026 0.94 
0.0035 – 0.0081 (0.005) 0.77 – 5.2 26 -3.609 ± 0.220 1.337 ± 0.186 0.68 

0.0009 – 0.0081 0.025 –  5.2 214 -3.894±0.211 1.561±0.027 0.94 
logS0k = log a + b log l0k 

0.0009 – 0.0020  (0.0015)  0.025 –  0.26 70 -1.542± 0.071 1.183 ± 0.032 0.95 
0.0021 – 0.0034 (0.0026)  0.15 – 3.3 116 -1.463 ± 0.052 1.061 ± 0.009 0.98 
0.0035 – 0.0081 (0.005) 0.77 – 5.2 26 -1.255 ± 0.109 1.168 ± 0.092 0.87 

0.0009 – 0.0081 0.025 –  5.2 214 -1.398±0.105 1.280±0.014 0.98 
logL0k = log a + b log l0k 

0.0009 – 0.0020  (0.0015)  0.025 –  0.26 70 -2.641±0.070 0.184±0.033 0.32 
0.0021 – 0.0034 (0.0026)  0.15 – 3.3 116 -2.562±0.052 0.061±0.013 0.17 
0.0035 – 0.0081 (0.005) 0.77 – 5.2 26 -2.354±0.109 0.168±0.093 0.12 

0.0009 – 0.0081 0.025 –  5.2 214 -2.497±0.105 0.280±0.014 0.67 
 

1.2. Слоевище как популятивное мно-
жество осевых структур. Термин «популяция» 
чаще всего используется для обозначения со-
вокупности одинаковых, слабо скоррелиро-
ванных компонентов отдельной системы: ор-
ганизма или социальной группы [7]. Водорос-
ли со сложно рассечённой структурой таллома 
рассматриваются нами как популятивные объ-
екты [24, 42], поскольку они образованы из 
элементарных однотипных структур, компози-
ционно и анатомически связанных друг с дру-
гом, но физиологически слабо скоррелирован-
ных между собой.  

Полнота структурного ансамбля изу-
чаемого объекта – важное методическое усло-
вие рассматриваемого подхода: необходимо 
учитывать практически все образующие его 
структуры. Поскольку это условие по отноше-
нию ко всему слоевищу бриопсиса трудновы-
полнимо в силу большой численности его 
структур, то мы проводили исследования на 
самой крупной ветви первого порядка.  

На рис. 6 показано распределение чис-
ленности, суммарного объёма и суммарной 

поверхности в размерном ряду (Vn) осевых 
структур ветви первого порядка бриопсиса пе-
ристого.  

Численность структур в размерном ря-
ду изменяется по логнормальной кривой; чётко 
выражен левый  восходящий и правый нисхо-
дящий участки спектра (рис. 6 а). Отметим, что 
такой вид распределения наиболее характерен 
для природных объектов [12, 47]. Если же изу-
чаемый ряд не отражает весь ансамбль струк-
турных элементов системы (целой ветви, цело-
го растения) или анализ проводился с недоста-
точным шагом, обнаруживаются вправо или 
влево скошенные распределения.  

Связь рассматриваемых параметров с 
Vn на восходящем и нисходящем участках 
спектра (рис. 6 а – в) может быть описана 
уравнениями вида:              

logY = loga + b logVn 
logY = loga – b logVn 

 
Значения параметров уравнения пред-

ставлены в табл.3. 
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Рис. 6 Распределение численности (а), суммарного объё-
ма (б) и суммарной поверхности (в) в размерном ряду 
(Vn) осевых структур ветви первого порядка бриопсиса 
перистого и вклад арматурных (long-axes) и «коротких» 
(short-axes) осевых структур в общую численность (г), 
объём (д) и поверхность (е) ветви.  
Fig. 6 Allocation of number (а), total volume (б) and total 
surface (в) in the sized range (Vn) of axial morphological 
structures of 1st order branch of Bryopsis plumosa and con-
tribution reinforcing (long-axes) and "short" (short-axes) of 
axial morphological structures in total number (г), volume 
(д) and surface (е) branch.  
 

 
 
  

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Табл. 3 Параметры уравнений вида: logy = log a + b log x; 
 logy = log a - b log x (R2 - коэффициент детерминации) 
Table 3 Equations parameters as log y = log a + b log x; 
 logy = log a - b log x (R2 - determination coefficient) 
 

Вид 
 зависимо-

сти 

№ 
ри-
сун-
ка 

Кол-во 
наблюде-

ний 

Коэффициенты и их  
среднеквадратические  

отклонения 

 
R2 

   log a ± δ b ±  δ  
Размерный диапазон по Vn:  10-8  -10-5 см3 

Ni = f(Vn) 6 а 3 8.111±0.058 0.878±0.038 0.99
Vi = f(Vn) 6 б 3 8.111±0.058 1.878±0.038 0.99
Si = f(Vn) 6 в 3 9.613±0.018 1.644±0.011 0.99

Размерный диапазон по Vn :  10-6 - 10-2 см3 
Ni = f(Vn) 6 а 4 -1.917±0.045 -1.016±0.022 0.99
Vi = f(Vn) 6 б 4 -1.917±0.045 -0.016±0.022 0.20
Si = f(Vn) 6 в 4 -0.336±0.039 -0.238±0.018 0.99

Как следует из рис. 6, 
осевые структуры с индивиду-
альным объёмом меньше 10-6 см3 
(первая и вторая размерные 
группы) составляют 11.7 % от 
общей численности структур 
ветви, а их вклад в общий объём 
и поверхность минимален (соот-
ветственно 0.4 и 1 %). По чис-
ленности преобладают структу-
ры размером от 10-6  до 10-7 см3;  
на их долю приходится 67 %. 
Объекты размером до 10-7 см3   –  
«короткие» структуры, распола-
гающиеся непосредственно на 
верхушках арматурных структур 
(в зоне «а», рис. 2 г, д. рис. 4). 
Основная масса растения отно-
сительно равномерно (22.7 –   
28.4 %, рис. 6 б) распределена по 
четырём размерным группам с 
третьей по шестую, тогда как 
определяющая роль в формиро-
вании поверхности ветви при-
надлежит структурам третьей и 
четвёртой размерных групп (это 
«короткие» оси и оси четвёртого 
порядка), на их долю приходит-
ся до 71.9 % поверхности ветви.  
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Из рис. 6 г – е следует, что поверхность 
ветви на 72.6 % складывается из поверхностей 
«коротких» осевых структур. По численности 
эта группа структур значительно превосходит 
все группы вместе взятые (98.6 %) и на 53 % 
определяет массу (общий объём) ветви.  

Таким образом, можно заключить, что 
«стратегия» ветвления бриопсиса перистого 
направлена на образование как можно большего 
числа «коротких» структур, обладающих наи-
меньшей длиной метаболического пути (0.0004 
– 0.0025 см), а, следовательно, и потенциально 
большой метаболической активностью. Также 
можно предположить, что основной поток ве-
ществ, поступающий в растение, проходит че-
рез поверхность «коротких» структур. Этим 
структурам принадлежит большая роль в мине-
рализации органического вещества. 

2. «Ветвь» – структурная единица 
сложно  разветвлённого слоевища. Ветвь, как 
принято считать в альгологии [11], это сложно 
разветвлённый элемент слоевища, обладаю-
щий собственной морфофункциональной 
структурой, закономерно меняющейся во вре-
мени [14, 17, 18, 22, 30, 31, 40].  

2.1. Взаимное расположение ветвей раз-
ного порядка в структуре растения. Независимо 
от типа ветвления, ветви бриопсиса перистого 
можно разделить на две группы: «элементар-
ные» и «сложные» ветви. В структуре первых 
(рис. 1 д) различаются только осевые структуры 
двух порядков ветвления: несущая «арматур-
ная» ось любого порядка и располагающиеся на 
ней «короткие» оси. Вдоль несущей оси от её 
верхушки к основанию выделяются 4 зоны (рис. 
2 д). Верхушечная зона (зона – A) – зона расту-
щих, увеличивающихся в длине и диаметре 
«коротких» структур (рис. 7). Верхушки ветвей 
имеют треугольное очертание – видовой при-
знак B. plumosa [10]. Размер зоны у K02 – K04 
варьирует в диапазоне от 0.15 до 0.46 см, что у 
большинства структур составляет 15 – 40 % их 
длины. В то же время у длинных осей K02 она не 
превышает 10 %, а у осей K04 может достигать 

80%. Плотность расположения «коротких» 
структур в зоне A на осях K02 и K03  (Nshort/lA) 
варьирует в диапазоне 76.7 – 134.3 экз./см и в 
среднем составляет  – 94.5 экз./см. 

 

Рис. 7 Изменение длины (lshort, см), боковой поверх-
ности (Sshort, см2) и объёма (Vshort, см3) «коротких» 
осевых структур бриопсиса перистого с расстоянием 
от верхушки оси третьего порядка (l*03, см).  
(A, B – зоны «элементарной» ветви, см. рис. 2 д). 
Fig. 7 Change of length (lshort, см), lateral area (Sshort, 
см2) and volume (Vshort, см3) of "short" axial morpho-
logical structures of Bryopsis plumosa with distance 
from an apex of 3rd order axes (l*03, см).  
(A, B – zones of "elementary" branch, see fig. 2 д). 
 

За зоной A следует зона B, где распола-
гаются зрелые одноразмерные «короткие» 
структуры (рис. 7) и структуры с признаками 
разрушения. Протяжённость зоны у структур 
K02 и K03 колеблется от 0.08 до 0.9 см. На от-
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дельных участках зоны «короткие» структуры 
могут отсутствовать вследствие их разруше-
ния. В зонах C и D осевые структуры отсутст-
вуют полностью.  В зоне C на поверхности ар-
матурных структур обнаруживаются чёткие 
следы («пеньки») опавших Kshort, а в зоне D они 
отсутствуют. Возможно, в зоне D «короткие» 
оси никогда не образовывались.  

Вторая группа ветвей – «сложные» вет-
ви, образованные в результате ветвления «ар-
матурных» осевых структур. Например, ветвь 
первого порядка в своей основе имеет ось пер-
вого порядка, на которой располагаются оси 
второго, а на них – третьего и далее, соответ-
ственно, четвёртого порядков (рис. 2 г). В 
структуру «сложной» ветви включены и «ко-
роткие» оси. 

В структуре отдельно взятой «слож-
ной» ветви отражена общая модель архитекто-
ники кроны растения. В результате ветвления 
растение охватывает пространство, ограничен-
ное полусферой (рис. 2 а – в). Для достижения 
такой формы обитаемого пространства расте-
ние «выбирает» и соответствующую стратегию 
роста и ветвления.  

На рис. 8 представлена общая схема 
морфологической структуры ветви первого 

порядка бриопсиса перистого, а на рис. 9 – 
структурные параметры образующих её ветвей 
второго и третьего порядка в зависимости от 
места их расположения на несущей оси.  

Ветвь первого порядка - это комбина-
ция из оси K01 и двух типов ветвей второго по-
рядка. Ближе к нижней части и у самой вер-
хушки несущей оси располагаются «элемен-
тарные» ветви, а в средней части – «сложные». 
Первые преобладают по численности. Вторые 
при небольшом их количестве играют опреде-
ляющую роль в формировании общей массы 
(67.8 %) и поверхности (69.2 %) ветви. На до-
лю оси первого порядка приходится 7.7 % мас-
сы и 2.7 % поверхности. Длина осевых струк-
тур, независимо от их порядка ветвления, 
уменьшается по направлению к вершине не-
сущей оси (рис. 9 а, е).  

В целом, ветвь первого порядка, буду-
чи расположенной на горизонтальной поверх-
ности, принимает веерообразную форму (рис. 
8). Такую же форму имеют и «сложные» ветви 
второго порядка. Ветви третьего порядка, как 
правило, это – «элементарные» ветви, и распо-
лагаются они преимущественно вблизи верху-
шек осей второго порядка. 

 
Рис. 8 Морфологическая структура ветви первого 
порядка бриопсиса перистого (для условных обозна-
чений см. рис. 2) 
Fig. 8 Morphological structure of 1st order branch of 
Bryopsis plumosa (Legends see on fig. 2) 

 
2.2 Абсолютная и относительная длина 

метаболического пути и коэффициент расши-
рения фотосинтетической поверхности ветви. 
Многоклеточные водоросли полностью состоят 
из элементов, приспособленных к материально-
энергетическому обмену с окружающей средой. 
Увеличение размеров тела растения автоматиче-
ски ведёт к расширению площади поглощающей 
поверхности и к возможному изменению соот-
ношения между объёмом и поверхностью. 
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Рис. 9 Изменения значений параметров вет-
вей второго (а – д) и третьего (е - к) порядка 
бриопсиса перистого (длины осей второго (а) 
и третьего (е) порядка (l0k), объёма (kVn), по-
верхности (kSn), длины метаболического пути 
(kLn) и коэффициента уменьшения длины 
метаболического пути (kKL)) по длине оси 
первого (l**

01) и второго (l**
02) порядка от её  

нижней части к верхушке. 
Fig. 9 Changes of parameters of 2nd (а - д) and 
3rd (е - к) orders branches of Bryopsis plumosa 
(length of axes 2nd (а) and 3rd (е) orders (l0k), 
volume  (kVn), surface (kSn), length of metabolic 
path (kLn) and coefficient of decrease of meta-
bolic path length (kKL)) lengthwise axes of 1st  
(l**01) and 2nd (l**02) orders from its bottom to 
an apex. 

 
 
 
 
Формирование максимально воз-

можной поглощающей поверхности (S) 
при минимально возможных значениях 
длины метаболического пути тела расте-
ния (L) может считаться важной целью, 
достигаемой в ходе онтогенеза отдельно 
взятой ветви и всего растения в целом.  

 
 
Для телесных сложно разветвлённых 

объектов, каковыми являются ветви разных 
порядков и слоевище в целом, длина метабо-
лического пути (kLn) рассчитывается как отно-

шение суммы объёмов )(
1

∑
=

m

i
iV  к сумме по-

верхностей )(
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Представив значения параметров осе-
вых структур и ветвей в координатах L и S 
(рис. 5 а), можно увидеть, что существенное 
увеличение площади поглощающей поверхно-

сти в ряду порядков ветвей (K3 - K1) не сопро-
вождается заметным увеличением  их длины 
метаболического пути (линия 2, logkLn =  –
2.600 + 0.093 log kSn , R2 = 0.29, n = 69), как это 
имеет место в ряду порядков (K03 – K01) осевых 
структур (линия 1). В результате ветвления ось 
k-го порядка превращается в ветвь соответст-
вующего порядка, увеличивается общая пло-
щадь поглощающей поверхности и одновре-
менно уменьшается длина метаболического 
пути (на рис. 3 а переход из одного состояния в 
другое показан стрелками). Для «элементар-
ных» ветвей бриопсиса перистого коэффици-
ент уменьшения длины метаболического пути 
(KLn = Ln/kLn) варьирует в диапазоне от 1 до 2, 
у «сложных» – от 2 до 3.4 (рис. 5 в).  
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Судя по наклону линии 3, можно пред-
положить, что в целом для всего куста расте-
ния KLn будет приближаться к 2. Ветви второго 
порядка, располагающиеся в нижней и средней 
частях оси первого порядка, имеют близкие 
друг к другу значения kLn (рис. 9 г), и в то же 
время эти структуры сильно различаются по 
объёму и поверхности (рис. 9 б, в). Для ветвей, 
размещающихся у самой верхушки несущей 
оси, заметны характерные низкие значения kLn.  

Как видно из рис. 5 б (линия 2), отно-
сительная длина метаболического пути ветвей 
(kUn = kLn/Lшар) снижается с уменьшением их 
номера порядка. Другими словами, чем больше 
ветвится растение, тем дальше оно отдаляется 
от метаболически невыгодной сферической 
формы тела. При одинаковой площади погло-
щающей поверхности, ветвящиеся объекты 
метаболически выигрывают, по сравнению с 
неветвящимися: для первых характерны более 
низкие значения как абсолютной, так и отно-
сительной длины метаболического пути (рис. 
5а, б).  

Ветви можно также характеризовать 
коэффициентом расширения фотосинтетиче-
ской поверхности (KSS): это отношение сум-
марной поверхности ΣS осей всех последую-
щих порядков ветвления (k+1+…+n), обра-
зующихся на оси k-порядка, к её поверхности 
Sk: KSS = ΣS(k+1+…+n)/Sk. Коэффициент KSS отра-
жает эффективность расширения фотосинтети-
ческой поверхности за счёт формирования 
структур всех последующих порядков. 

«Сложные» ветви более низкого поряд-
ка ветвления имеют более высокие значения 
KSS (рис. 5 г). В случае с бриопсисом перистым 
интересно то, что у «элементарных» ветвей 
суммарная поверхность «коротких» осей в по-
давляющем числе случаев превышает поверх-
ность оси носителя, KSS варьирует от 1 до 9 , и 
это  сказывается на структуре «сложных» вет-
вей второго и первого порядка (рис. 6 г – е). 
При соответствующей тактике ветвления за 
счёт увеличения численности «коротких» осей 

растение быстро расширяет площадь погло-
щающей поверхности, тем самым исключается 
необходимость в формировании большого 
числа ветвей четвёртого порядка. Это отраже-
но и в численном (n) соотношении  ветвей K2  – 
K4 в структуре ветви первого порядка: nK2 : nK3 : 
nK4 = 22 : 47 : 20. Доля ΣS4 в общей поверхно-
сти ветви первого порядка не превышает  2.5%.  

Б. Надорганизменные (надтелесные) 
уровени организации многоклеточных во-
дорослей.  

В [18, 19, 22, 41, 42] мы неоднократно 
касались вопроса пространственной организа-
ции БФ кроновых и субкроновых систем на-
земных и водных растений и вопроса объек-
тивности определения их внешних границ. В 
данной статье акцент делается на распределе-
ние биоорганического вещества (сухой массы) 
в пространстве кроны отдельного растения, и 
бриопсис в этом отношении является удобным 
объектом. Морфологическая структура расте-
ния определяет форму кронового пространст-
ва, но и одновременно изменяется в соответст-
вии с условиями «обитания» в границах кро-
нового пространства. 

1. Феноменологическое описание фор-
мы и структуры кронового пространства  слое-
вища бриопсиса. Рассмотрим два вида  бриоп-
сиса (B. plumosa, B. hypnoides), сильно разли-
чающихся морфологически, но формирующих 
сходные по форме кроновые пространства. 
Рассматриваемые виды разделим на четыре 
экологические группы: растения, заселяющие 
горизонтальную поверхность дна; растения, 
растущие на вертикальных поверхностях 
крупных камней, валунов и искусственных со-
оружений; растения, эпифитирующие на дру-
гих видах водорослей; и растения, находящие-
ся в неприкреплённом состоянии и образую-
щие плотные скопления слоевищ в складках 
дна на глубинах 2  – 3 м.  

Для растений, заселяющих горизон-
тальную поверхность дна, характерна полу-
сферическая (рис. 2 а – в) или приближающая-
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ся к ней (рис. 3 а) форма кронового простран-
ства. У бриопсиса перистого субкроновые про-
странства ветвей первого порядка (1Vn+1) име-
ют форму конусов с выпуклыми основаниями, 
обращёнными к наружной границе кронового 
пространства  (рис. 2 в). Как правило, они час-
тично перекрывают друг друга. Субкроновое 
пространство ветви можно представить в виде 
воронки, расширяющейся кверху, у которой 
верхняя, расширенная, часть «открыта» для 
прохождения солнечного света, а боковые уча-
стки поверхности экранированы соседними 
ветвями. 

В отличие от бриопсиса перистого, у 
гипнообразного отсутствует главная ось, ис-
полняющая роль ствола, а вместо этого из од-
ной точки (области), располагающейся в цен-
тре нижней плоскости полусферы (рис. 3 а), 
отходит большое множество «побегов», в 
большинстве случаев не сильно ветвящихся. 
«Побеги» группируются в пучки (рис. 3 г, д). 
Форма охватываемого пучком субкронового 
пространства (1Vn+1) чаще близка к форме ко-
нуса с выпуклым наружу основанием, а его 
внешняя граница (1Gn+1) проходит по внешне-
му контуру окончаний «побегов». В отдельных 
случаях субкроновое пространство формиру-
ется одним сложно разветвлённым «побегом» 
(рис. 3 е). В нижней, центральной, части кроны 
вследствие переплетения осевых структур и 
ризоидов образуется «псевдостволик». 

Слоевища бриопсиса гипнообразного, 
эпифитирующие на макрофитах, и слоевища, 
находящиеся на дне в незакреплённом состоя-
нии, имеют сферическую форму кронового 
пространства (рис. 3 б). Пучки «побегов» от-
ходят радиально от центра сферы, где они объ-
единены общим разветвленным «псевдоство-
ликом» (рис. 3 б, в) и фрагментами талломов 
других видов водорослей, на которых бриоп-
сис эпифитирует. 

Слоевища этого же вида, отобранные с 
вертикальных поверхностей  крупных камней, 
валунов и искусственных сооружений, отлича-

лись большим разнообразием форм кроновых 
пространств (рис. 10) и чаще были похожи на 
кроны деревьев и кустарников наземных рас-
тений. Кроновые системы формируются либо 
одним, либо несколькими (до шести) сложно 
разветвлёнными «побегами». В последнем 
случае побеги отходили от общего основания. 

Рис. 10 Проекции  кроновых пространств слоевищ 
бриопсиса гипнообразного и субкроновых про-
странств сложно разветвлённых «побегов» 
Fig. 10 Projections of crown spaces of Bryopsis hyp-
noides thallus and subcrown spaces of complex-
ramified “tiller” 

 
В левой части рис. 10 показаны проек-

ции  кроновых пространств отдельных слое-
вищ B. hypnoides, а в правой – проекции суб-
кроновых пространств сложно разветвлённых 
«побегов», слагающих эти растения. У всех 
рассмотренных нами слоевищ бриопсиса обна-
ружено от 5 до 6 сложно разветвлённых «побе-
гов».  Показатель Σ1Vn+1/Vn+2 (отношение сум-
мы объёмов субкроновых пространств (Σ1Vn+1) 
всех ветвей, формирующих «крону», к объёму 
кронового пространства (Vn+2)) может быть как 
больше, так и меньше единицы.  
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2. Распределение массы и телесной по-
верхности в границах кронового пространства 
бриопсиса перистого и гипнообразного. Дан-
ный вопрос необходимо рассматривать в двух 
направлениях: распределение параметров тела 
растения по длине ветви первого порядка или 
пучка «побегов» от их верхушки к основанию 
(рис. 3 г – е, рис. 8) и послойное распределение 

надтелесных параметров всего растения от 
верхних границ кронового пространства к его 
центральной части, как это показано на рис. 2 
а, б, 3 а, б. Заметим, что на рис. 11 – 13 на осях 
ординат отложены значения расстояния (Z) от  
верхней границы кронового пространства до 
середины любой его зоны Z (рис. 2 б, рис. 3 г – 
е).  

 
 

 
 

Рис. 11 Абсолютное и относительное распределение параметров (объёма Vn(Z), поверхности Sn(Z) и длины 
метаболического пути Ln(Z) ) на отдельных участках (h = 1.7 см) ветви бриопсиса перистого вдоль её верти-
кальной составляющей от верхушки к основанию. Z – расстояние от верхней границы кронового пространст-
ва до середины любой горизонтальной зоны, см. рис. 2 а – в,  рис. 8. 
Fig. 11 Absolute and relative distribution of parameters (volume Vn(Z), surface Sn(Z) and metabolic path length 
Ln(Z)) on separate sites (h = 1.7 cm) of Bryopsis plumosa branch along its vertical making from an apex to the basis. 
Z - distance from high bound of crown space to middle of any horizontal zone, see fig. 2 а - в, fig. 8. 

 
 

Рис. 12. Распреде-
ление сухой массы 
(WZ/h) по длине 
пучков «побегов» 
бриопсиса гипно-
образного от их 
верхушек к осно-
ванию, отобран-
ных с одного слое-
вища со сфериче-
ской формой кро-
нового простран-

ства. Z – расстояние от верхушки пучка «побегов» до середины любой горизонтальной зоны, см. рис.3 г – е. 
Для удобства обзора рисунок разделён на три части: а, б, в. 
Fig. 12. Allocation of dry mass (WZ/h) lengthwise of bundles of Bryopsis hypnoides “tiller” from their apexes to the 
basis taken from one thallus with the spherical form of crown space. Z - distance from an apex of “tiller” bundle to 
middle of any horizontal zone, see fig. 3 г - е. The figure is divided into three parts: а, б, в. 
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Рис. 13 Соотношение между величиной объёма концентрического слоя (VZ) и абсолютным (а) и относитель-
ным (б) количеством сухой массы растения, размещённого в нём (W(сух)(Z)). в - Послойное изменение объём-
ной концентрации сухой массы (CW(Z) в кроновом пространстве бриопсиса гипнообразного. Z – расстояние 
от верхней границы кронового пространства до середины любой горизонтальной зоны, см. рис.3 а, б. Расте-
ния со сферической (2) и полусферической (1) формами кронового пространства. 
Fig. 13. Relation between the value of concentric stratum (VZ) volume and absolute (а) and relative (б) amount of  
plant dry mass disposed in it ((W(сух)(Z)). в - Level-by-level change of  volume concentration of dry mass (CW(Z) in 
crown space of Bryopsis hypnoides. Z - Distance from high bound of crown space to middle of any horizontal zone, 
see fig. 3 a, b. Plants with spherical (2) and hemispherical (1) forms of crown space. 

 
Чтобы разобраться в вертикальной 

структуре ветви первого порядка бриопсиса 
перистого, ветвь по длине была разделена на 
четыре равные зоны (h = 1.7 см, рис. 8). Как 
видно из рис. 8, архитектоника ветви склады-
вается таким образом, что число элементов 
ветви увеличивается от  основания к верхушке. 
В зоне «IZ»  сосредоточено максимальное чис-
ло осевых структур (рис. 2 а, б, рис. 8), здесь 
располагаются 74 % всей массы и 88 % всей 
поверхности  ветви (рис. 11 а, б).  «Короткие» 
оси играют определяющую роль, и это объяс-
няет низкие значения Ln(Z) в «сообществе» 
осей этой зоны (рис. 11 в). Ln(Z) рассчитывает-

ся как отношение суммы объёмов )(
1

∑
=

m

i
iV Z к 

сумме поверхностей )(
1

∑
=

m

i
iS Z осевых структур, 

входящих в зону Z.  
 

 
Как мы видим, вертикальная структура 

ветви строится таким образом, что большая 
часть её поверхности располагается непосред-
ственно вблизи верхней границы кронового 
пространства и охватывает его определённый 
участок (рис. 2 в). Принимая во внимание ха-
рактер расположения ветвей первого порядка в 
структуре всего растения, можно предполо-
жить, что и в верхней зоне кроны всего расте-
ния (рис. 2 а – в) сосредоточена большая  часть 
всей поверхности растения, здесь происходит 
основное поглощение ФАР, и, следовательно,  
осуществляется основной фотосинтез растения. 

Аналогичная задача – распределение 
сухой массы в границах кронового простран-
ства, решалась и применительно к бриопсису 
гипнообразному. Слоевище этого вида со сфе-
рической формой кронового пространства раз-
делялось на пучки «побегов», каждый из кото-
рых расчленялся, начиная с верхушки, на гори-
зонтальные зоны с шагом 1 см (рис. 3 б, г – е). 



А. В. Празукин 

82  Морський екологічний журнал, № 1, Т. VI. 2007   

При шаге в 1 см в вертикальном рас-
пределении массы в пучках «побегов» обнару-
живается одновершинность, причём максимум, 
независимо от длины пучков, располагается 
примерно на одном расстоянии от их верху-
шек, т.е. от верхней границы кронового про-
странства растения (рис. 12). 

Просуммировав по каждой зоне значе-
ния WZ всех пучков (рис. 3 г – е, рис. 12), по-
лучаем распределение сухой массы всего рас-
тения по концентрическим слоям кронового 
пространства (ΣWZ(Z), рис. 3 а, б,). В свою 
очередь, разделив соответствующие значения 
ΣWZ на соответствующие величины объёмов 
концентрических слоев (VZ, см3), получаем 
послойное изменение объёмной концентрации 
сухой массы (CW(Z), мг/см3 ) в кроновом про-
странстве растения (рис. 13 в). 

На рис. 13 а показано соотношение ме-
жду величиной объёма  концентрического слоя 
(VZ) и количеством сухой массы растения,  
размещённого в нём (W(сух)(Z)). Чем дальше от 
центра, тем больше пространства для заполне-
ния и тем больше в нём располагается массы 
растения. Самый верхний односантиметровый 
слой кронового пространства является и са-
мым незаполненным участком пространства. С 
продвижением к центру кроны увеличивается 
объёмная концентрация сухой массы (рис. 
13в). 71 – 75 % всей массы растения сосредо-
точено в верхнем трёхсантиметровом слое 
(рис. 13 б) при длине метаболического пути в 
1.4 – 1.7 см и при относительно невысокой 
объёмной концентрации сухого вещества (0.39 
– 2.34 мг/см3, рис. 13 в). Последнее обстоя-
тельство позволяет солнечной энергии с мень-
шими потерями проникать в нижние слои кро-
нового пространства.  

Таким образом, невыгодная, казалось 
бы, в метаболическом отношении сферическая 
форма кронового пространства бриопсиса гип-
нообразного, благодаря неравномерному рас-
пределению в пространстве массы растения, 
приобретает выгодные черты «пластины».  

3. Изменение параметров надтелесных 
БФ в размерном ряду телесных систем. Ветви 
первого порядка, простые и сложно разветв-
лённые «побеги» и «побеги», собранные в кус-
ты целых растений, это – иерархический ряд 
телесных БФ бриопсиса гипнообразного. В 
свою очередь, ряд надтелесных БФ следует 
телесной иерархии. Растение «выгораживает» 
в соответствии с количеством своей массы 
(Wсыр) объём обитаемого пространства (Vn+k). 
Последний включает в себя  объём тела расте-
ния (Vn) и объём ближайшего функционально-
го пространства (VБФП), заполненного водой с 
растворёнными и взвешенными в ней вещест-
вами (Vn+k = Vn + VБФП, рис. 1 б, в, рис. 3). 

Внешняя граница обитаемого про-
странства (Gn+2, kGn+1) проходит по внешнему 
контуру окончаний структурных элементов 
растения. Геометрическая поверхность надте-
лесных БФ (Sn+k, kSn+1), в отличие от телесной,  
не имеет физической основы (рис. 2 и 3). 

Между Vn+k и Wсыр существует опреде-
лённая  связь (рис. 14 а), описываемая уравне-
нием: 
logVn+k = 1.915 +1.02 logWсыр (R2 = 0.97, n =82).  

 

В уравнении коэффициент при logWсыр 
близок к 1. Это означает, что объём обитаемо-
го пространства увеличивается пропорцио-
нально массе растения. Другими словами, кон-
центрация массы живого вещества в границах 
обитаемого пространства (Wсыр/Vn+k, мг/см3) 
удерживается на относительно постоянном 
уровне. Это следует и из рис. 14 в, г. Концен-
трация сухой массы (CW) и концентрация по-
верхности (CS) в обитаемых пространствах 
варьируют в устойчивых диапазонах (0.4 – 3 
мг(сух)/см3, 0.8 – 5.2 см-1). Отметим, что и в 
кроновых и субкроновых пространствах ветвей 
и вертикальных «побегах» цистозиры (Cysto-
seira crinita) в зрелом возрасте и в пологах це-
нопопуляции цистозиры также поддерживает-
ся устойчивый диапазон CW, от 1 до                
20 мг(сух)/см3 [22].  
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Рис. 14 Изменение параметров надтелесных биокосных 
фитосистем (объёма обитаемого пространства (а), объ-
ёмной концентрации сухой массы (б) и поверхности (в), 
абсолютной (г) и относительной (д) длины метаболиче-
ского пути) в размерном ряду (WСЫР) телесных систем 
бриопсиса гипнообразного. 
( 1 – ветви первого порядка, 2 – сложно разветвлённые 
побеги, 3 – слоевища целых растений).  
Fig. 14 Change of parameters of overcorporals bio-inert 
phytosystems (volume of living spaces (а), volume concen-
tration of dry mass (б) and surface (в), absolute (г) and rela-
tive (д) of metabolic path length) in sized range (WСЫР) cor-
poral systems of Bryopsis hypnoides. 
(1 – 1st order branch, 2 - complex-ramified “tiller”, 3 - thal-
lus of the whole plants).  

 
 
Длина метаболического  пути (L, см), при-

менительно к надтелесным системам и, в частно-
сти, к БФ, в границах кроновых и субкроновых 
пространств рассчитывается как отношение их 
объёмов (Vn+k, kVn+1) к площади их внешней по-
верхности (Sn+k, kSn+1): Ln+k   = Vn+k / Sn+k ; kL n+1  = 
kVn+1/ kSn+1.  

Связь между массой растения и длиной ме-
таболического пути в границах надтелесной систе-
мы (рис. 14 г) описывается уравнением: 

 

log Ln+k = 0.148 +2.531 logWсыр  (R2 = 0.96 , n = 82). 
 

Относительная длина метаболического пу-
ти (Un+k = Ln+k /Lшар) в ряду субкроновых и кроно-
вых систем увеличивается и у последних достигает 
единицы (рис. 14 д). Таким образом, можно фор-
мально описать изменение формы надтелесного 
обитаемого пространства от вытянутой формы у 
ветвей растения (рис. 10) до сферической – у целых 
растений (рис. 1 б). 

В заключение повторим ранее высказанную 
мысль [18, 34], что надтелесные фитосистемы, об-
разованные с участием тела растения, имеют такую 
же оптимальную организацию, как и телесные. 

 
В. Физико-геометрические парамет-

ры биокосных фитосистем телесного и над-
телесного уровней организации. 

Выше предметно обсуждались различ-
ные физико-геометрические параметры БФ 

телесного и надтелесного уровней организа-
ции. Систематизируем их, что позволит чётче 
увидеть единообразие в описании рассматри-
ваемых систем. Все рассматриваемые парамет-
ры условно объединим в семь групп. 
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Первая группа – параметры, отра-
жающие линейные и весовые характеристики 
телесных и надтелесных биокосных фитоси-
стем (длина – ln, ln+k, ширина – mn, mn+k, высота 
– hn, Hn+k, диаметр – dn dn+k, сырая (WСЫР) и су-
хая (WСУХ) масса растения, рис. 2 – 4, табл. 1 
[18, 19, 22, 26, 42]), значения которых в даль-
нейшем используются для расчетов объёма, по-
верхности и длины метаболического пути объ-
ектов с разной формой и дискретностью оби-
таемого пространства, а также объёмной кон-
центрации сухой массы растений в нём.  

Вторая группа – объём (Vn, Vn+k, см3) и 
внешняя поверхность (Sn, Sn+k, см2) обитаемого 
пространства БФ. Для телесных  систем их 
внешняя поверхность (Sn) – это поверхность 
тела растения, а обитаемое пространство (Vn) – 
это пространство в границах тела растения 
(рис. 1 б). Внешняя поверхность  надтелесных 
систем (Sn+k) не является физической оболоч-
кой и проходит по внешнему контуру оконча-
ний растения. Объём надтелесной системы 
(Vn+k) включает в себя объём тела растения и 
объём ближайшего функционального про-
странства (VБФП): Vn+k = Vn + VБФП (рис.1 в). 

Третья группа. Параметры дискретно-
сти обитаемого пространства. Телесное про-
странство сложно разветвлённого слоевища 
подразделяется на множество пространств его 
элементарных единиц (осевых структур) и на 
множество пространств ветвей разного порядка 
(рис. 2 а, г, д, рис. 8). Другими словами, тело 
растения рассматривается как популятивное 
множество элементарных структур, характери-
зующееся распределениями: численности (ni), 
суммарного объёма (ΣVi), суммарной массы 
(ΣWi) и суммарной поверхности (ΣSi) структур-
ных элементов i-го размерного класса в размер-
ных рядах объектов (Vi, Wi), рис. 6 [25, 43]. 

В свою очередь обитаемое пространст-
во надтелесных систем, например, кроновое 
пространство (Vn+k), расчленяется на множест-
во субкроновых пространств (kVn+k) ветвей 
разного порядка (рис. 1 в, рис. 2 в, рис. 3, рис 

10 [18, 20 , 22, 34, 42]). Субкроновые про-
странства могут частично перекрывать друг 
друга, а их суммарный объём (ΣkVn+k) может 
превышать объём кронового пространства 
(ΣkVn+k/Vn+k >1). 

Четвертая группа. Параметры, харак-
теризующие архитектонику ветвящегося рас-
тения (рис. 5 г, рис. 9) и иерархию его субкро-
новых пространств. Закономерность построе-
ния любой ветвящейся системы и, в частности, 
ветвящихся слоевищ многоклеточных водорос-
лей однотипна: обязательная соподчинённость 
последующих порядков предыдущим. Это дела-
ет возможным в моделях и реально проследить 
изменения размеров поглощающей поверхности 
и массы растения в процессе его роста или раз-
рушения и оценить значимость каждого класса 
структур в структурных и обменных процессах 
[14, 17, 18, 30, 40, 42, 44]. Иерархия субкроно-
вых пространств ветвящегося растения следует 
иерархии его ветвей [18, 22]. 

Пятая группа. Показатели формы. 
Удельная поверхность и длина метаболическо-
го пути. Всё разнообразие внешнего строения 
слоевищ многоклеточных водорослей [9, 10] 
можно свести к комбинации трёх геометриче-
ских фигур [42]: цилиндра, пластины и шара. 
Различными комбинациями из этих же фигур 
можно представить всё разнообразие форм 
обитаемых пространств  надтелесных биокос-
ных фитосистем [18, 22, 23, 34, 41, 42].  

Отношение внешней поверхности сис-
темы к её геометрическому объёму (Sn / Vn, 
Sn+k / Vn+k, см2/см3) – это показатель обеспечен-
ности обитаемого пространства внешними 
границами, через которые поступают вещество 
и энергия и удаляются продукты метаболизма 
[14, 15, 37, 40, 42]. Их обратное соотношение 
(Vn / Sn = Ln , Vn+k / Sn+k = Ln+k, см, рис. 5 а, рис. 
9 г, и, рис. 11 в, рис. 14 г) интерпретируется 
как длина пути, которую проходят атомы и 
молекулы питательных веществ на пути от 
всех точек на внешней поверхности (Sn, Sn+k) 
системы ко всем точкам внутри её объёма
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 (Vn, Vn+k) [18, 22, 26, 34, 39, 45, 46].  
Относительная длина метаболического 

пути (Un = Ln /Lшар, Un+k = Ln+k /Lшар) может рас-
сматриваться и как показатель формы, демон-
стрирующий меру отличия от формы шара. 
Чем значения U меньше единицы, тем больше 
форма слоевища водоросли или форма кроно-
вого пространства отличаются от формы шара 
(рис. 5 в, рис. 14 д). Для разветвлённых струк-
тур (ветвей, «побегов» и целого слоевища) 
этот показатель может рассматриваться и как 
показатель разветвлённости («рассечённости»).  

Показатель отношения длины к диа-
метру (l0k/d0k, табл. 1) у осевых структур ци-
линдрической формы отражает их удлинён-
ность (относительную длину) и не является в 
данном случае показателем формы, как это 
часто и удачно интерпретируется для объек-
тов, имеющих форму, близкую к сферической.  

Ю.В. Брянцева [3] для описания формы 
клеток одноклеточных водорослей предложила 
индекс «сферичности» (ω), отражающий сход-
ство формы клеток с формой шара. Для его 
нахождения достаточно измерить объём (V) и 
поверхность (S) клетки и использовать уравне-
ние: ω = 4.836 V0.667 / S. 

Шестая группа – параметры объёмной 
концентрации. Структурированное в виде кле-
ток и тканей биоорганическое вещество (сухая 
масса, Wсух) размещается в объёме тела расте-
ния (Vn, рис. 1 б). Одновременно эта же масса 

растения (Wсух) распределяется  в объёме про-
странства надтелесной системы (Vn+1, рис. 1 в).  

Отношение сухой массы растения к 
объёму, в котором она находится (Wсух / Vn = 
CWn, Wсух / Vn+1 = CWn+1, мг (сух. массы) / см3), 
рассматривается как объёмная, физическая 
концентрация сухого вещества, то есть плот-
ность заполнения обитаемого пространства 
сухим веществом [20, 22, 34, 39, 42, 43, 45]. 
Аналогичным образом рассчитывается и объ-
ёмная концентрация поверхности растения (CS 

= Sn / Vn+1, см-1)  [2, 18, 27 – 29]. CW и CS  могут  
рассчитываться как для всего объёма обитае-
мого пространства системы (рис. 14), так и для 
отдельной части, например, слоя растительно-
го полога [22, 25, 29] или кроны растения (рис. 
3 в). 

Седьмая группа. Соотношение между 
параметрами разных уровней иерархически 
организованных БФ: соотношение объёмов 
(Vn+1/Vn [18]), поверхностей (Sn+1/Sn [18]), длин 
метаболического пути (Ln/Ln+1 [39, 46]) и дру-
гих параметров.  
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Різноманітні прийоми опису фітосистем різного рівня організації на прикладі зеленої водорості бріоп-
сис (Bryopsis Lamouroux) Чорного моря. О. В. Празукин. На прикладі двох видів бріопсису (Bryopsis 
plumosa, B. hypnoides) розглянуті різноманітні прийоми опису біогенних біокосних систем (БФ) тілесного і 
надтілесного рівнів організації. Показаний набір фізико-геометричних параметрів, що дозволяють характе-
ризувати структурний стан БФ. Докладно описана морфологічна структура слоєвища B. plumosa і дано фе-
номенологічний опис форми і структури кронового простору слоєвищ обох видів водоростей. Описується 
вертикальний розподіл маси і поверхні рослини в межах кронового простору. Розглянуто зміни параметрів 
надтілесних БФ в розмірному ряді тілесних систем. 
Ключові слова: багатоклітинні водорості, Bryopsis, біокосні системи, населений простір, концентрація біо-
органічної речовини  
 
Different methods of the description of phytosystems of different organization level on an example of green 
alga Bryopsis (Bryopsis Lamouroux) from the Black Sea. A. V. Prazukin. On an example of two sorts Bryopsis 
(B. plumosa, B. hypnoides) the different methods of the description of biogenic bioinert phytosystems (BP) corporal 
and overcorporal of levels of organization surveyed. The set of physical-geometrical parameters permitting to char-
acterize a structural state BP represented. Morphological structure of B. plumosa thallus explicitly is circumscribed 
and the phenomenological description of the form and composition crown of space of a tree of both sorts of algas is 
given. The vertical allocation of a mass and surface of plant in boundaries of crown of space is featured. The changes 
of parameters overcorporal BP in a sized number of corporal systems are curried.  
Key words: multicellular algae, Bryopsis,  bio-inert systems, living space, concentration of bioorganic matter,  
 
 
 
 
 
 
 
 
 


