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Цель исследования состояла в выявлении особенностей конструктивной организации деревьев
умеренного пояса, обусловленных строением и ритмом развития генеративных побегов, а также
степенью их участия в построении скелетных осей. Объектами исследования были 14 видов дере-
вьев, составляющих первые ярусы лесных фитоценозов. 7 из них имеют односезонные неолиствен-
ные или слабоолиственные генеративные побеги. У 3 видов формируются генеративные побеги с
интеркалярным расположением соцветий, стробилов или шишек и полностью сохраняющейся
осью, у 4 видов – генеративные побеги с терминальными соцветиями и сохраняющейся осевой ча-
стью вегетативной зоны. Ранние сроки цветения определяются отсутствием или небольшим числом
листьев срединной формации, развивающихся под терминальным соцветием, расположением па-
зушных соцветий в проксимальной части генеративных побегов с интеркалярным цветорасположе-
нием и формированием генеративных побегов с терминальными соцветиями, зимующими на ста-
дии предсоцветия. Появление в кроне односезонных генеративных побегов и генеративных побегов
с интеркалярным расположением не влияет на способ нарастания скелетных осей. Односезонные
генеративные побеги могут образоваться как на основе генеративных побегов с терминальным, так
и интеркалярным цветорасположением в результате недоразвития почек возобновления. Появле-
ние в кроне генеративных побегов с терминальным цветорасположением и с сохраняющейся осе-
вой частью вегетативной зоны вызывает смену моноподиального нарастания на симподиальное.
Генеративные побеги деревьев умеренного пояса, как правило, имеют компактные соцветия, не-
большие размеры и приурочены к осям высоких порядков. Они либо не участвуют в образовании
мощных скелетных осей, либо участвуют, но только на заключительных этапах их формирования.
Особенности строения генеративных побегов, их расположения в кроне и смещение сроков цвете-
ния на весну-начало лета способствуют сохранению многолетней осевой системы деревьев в усло-
виях короткого вегетационного периода.

Ключевые слова: соцветия, генеративные побеги, вегетативные побеги, сроки цветения, деревья, ар-
хитектурные модели, скелетные оси, нарастание
DOI: 10.31857/S0006813622070067

Во многих климатических поясах деревья яв-
ляются эдификаторами зонального типа расти-
тельности. Дерево – жизненная форма растений,
характеризуемая наличием ствола, сохраняю-

щимся до конца жизни, и кроной, образованной
ветвями или пучком крупных листьев. У кроно-
образующих видов форма кроны, как и сам про-
цесс ее образования, определяется различиями в
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интенсивности и направлении роста отдельных
побегов и формирующихся на их основе осей.
Несмотря на единый принцип структурной орга-
низации деревьев, эндогенная ритмика развития
побегов и побеговых систем у деревьев умеренно-
го пояса находится под жестким контролем экзо-
генных факторов, что накладывает отпечаток как
на габитус деревьев, так и на способы их адапта-
ции к суровым условиям произрастания (Sere-
bryakov, 1962; Hallé, Oldeman, Tomlinson, 1978;
Millet, Bouchard, Еdelin, 1998 а, в, 1999).

В 70−90-х годах прошлого века зарубежные
исследователи активно развивали представления
о конструктивной организации древесных расте-
ний на основе изучения деревьев экваториально-
го и бессезонного тропического климата и разра-
ботали концепцию архитектурных моделей
(Hallé, Oldeman, 1970; Hallé, Oldeman, Tomlinson.
1978).

При выделении архитектурных моделей обра-
щают внимание на наиболее крупные их элемен-
ты – ствол и отходящие от ствола мощные оси.

К признакам, по которым различают архитек-
турные модели, относятся:

1. Характер нарастания осей (ритмическое или
постоянное, детерминированное или недетерми-
нированное, моноподиальное, симподиальное
или смешанное);

2. Характер ветвления (терминальное, боковое
или без ветвления, акротонное, мезотонное или
базитонное, силлептическое, пролептическое
или из спящих почек);

3. Морфологическая дифференциация побе-
гов и осей по направлению роста (оси ортотроп-
ные, плагиотропные, оси с плагиотропным и ор-
тотропным элементами); размерам (длинные,
короткие), выполняемым функциям (росто-
вые, генеративные, ассимилирующие, подзем-
ные и т.д.);

4. Расположение соцветий – терминальное
или пазушное.

Каждая архитектурная модель определяется
сочетанием перечисленных выше морфологиче-
ских признаков. Хотя теоретически число таких
сочетаний весьма велико, в природе признаки
группируются чаще только определенным обра-
зом. Такие устойчивые, наиболее часто встречаю-
щиеся и наиболее стабильные комбинации при-
знаков соответствуют 24 архитектурным моде-
лям.

Основные архитектурные модели возникли в
тропиках. По мере удаления от тропиков к северу
число архитектурных моделей сокращается, по-
скольку не все модели могут реализовываться в
условиях сурового климата (Hallé, Oldeman,1970;
Hallé, Oldeman, Tomlinson, 1978).

Впоследствии с позиций данной концепции
была проанализирована структурная организа-
ция многих видов деревьев умеренного климата,
произрастающих в Европе и в Северной Америке.
Было установлено, что древесные растения уме-
ренного пояса, в отличие от большинства дере-
вьев влажных тропических лесов, интенсивнее
ветвятся до 5−8 порядков (Hallé, Oldeman, Tom-
linson, 1978). Среди деревьев умеренного пояса
нет архитектурных моделей, представляющих со-
бой одноствольные неветвящиеся деревья (моде-
ли Chamberlain, Corner, Holtum). Поскольку все
процессы, связанные с ростом, цветением и
плодоношением, резко ограничены временным
фактором и прерываются длительным перио-
дом покоя, то в умеренном климате не пред-
ставлены модели, характеризующиеся непре-
рывным нарастанием осей. Было показано, что
у деревьев умеренного климата конструктивная
организация нередко сочетает признаки несколь-
ких моделей – Troll, Rauh, Koriba, Massart (Millet,
Bouchard, Édelin, 1998, а, в, 1999; Millet, Bouchard,
2011).

Ряд признаков, используемых для характери-
стики архитектурных моделей, касающихся по-
ложения соцветий на многолетних скелетных
осях, требуют уточнения. В рамках концепции
архитектурных моделей этот признак рассматри-
вается с точки зрения влияния соцветий на спо-
соб нарастания скелетных осей. В том случае, ко-
гда соцветие занимает терминальное положение,
моноподиальное нарастание оси сменяется на
симподиальное, при пазушном положении со-
цветия ось сохраняет возможность нарастать мо-
ноподиально (Barthelemy, Caraglio, 2007). Вместе
с тем соцветие как специализированная система
силлептически ветвящихся цветоносных осей
(Nukhimovsky, 1986; Kuznetsova, 1992) не является
самостоятельным конструктивным элементом
побегового тела растения, соцветие встраивается
в систему растущего побега и является его частью.
Такие побеги, включающие соцветия, W. Troll
(1964, 1969) называл Blütentrieb, И.Г. Серебряков
(Serebryakov, 1952) – цветоносными побегами. В
данной работе применительно к этому конструк-
тивному элементу мы используем термин генера-
тивный побег (Kostina, 2005; Kostina et al., 2018).
Способ нарастания скелетных осей определяется
строением генеративных побегов и их положени-
ем на скелетных осях.

Успешное существование деревьев в условиях
континентального климата с длительным зимним
периодом зависит не только от конструктивной
организации вегетативной побеговой сферы рас-
тений, но и от сроков цветения, которые во мно-
гом обусловлены строением генеративных побе-
гов, а также способом их встраивания в многолет-
нюю осевую систему растения. Вопрос о
факторах, определяющих сроки цветения расте-
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ний, рассматривался многими исследователями.
Предполагается, что раннее цветение дает видам
преимущество в конкуренции за успешное опы-
ление и достаточное время для развития плодов и
семян, что особенно важно в климатических поя-
сах с коротким вегетационным периодом (Mun-
guia-Rosas et al., 2011; Ehrlen, 2015; Austen et al.,
2017). Одним из факторов, обеспечивающих ран-
ние сроки цветения, считается преформация ор-
ганов в зимующих почках многолетних растений
(Schnablova et al., 2021). На связь строения генера-
тивных побегов со степенью преформации и сро-
ками цветения указывал И.Г. Серебряков (Sere-
bryakov, 1949, 1952) и другие исследователи (Buly-
gin, 1964; Filatova et al., 1986), которые отмечали,
что виды, у которых в состав генеративного побе-
га помимо соцветия входят листья срединной
формации, цветут обычно позже, чем виды, у ко-
торых на генеративных побегах такие листья от-
сутствуют. Ряд исследователей отмечали зависи-
мость между сроками цветения, способами на-
растания побегов и конструктивной
организацией растений (Geber, 1990; Duffy et al.,
1999; Kudoh et al., 2002).

Цель настоящей работы заключается в обоб-
щении литературных и наших собственных дан-
ных, как полученных ранее, так и совсем новых,
касающихся конструктивной организации лесо-
образующих видов деревьев первой величины,
произрастающих в средней полосе европейской
части России, обусловленных особенностями
строения и ритмом развития генеративных побе-
гов, а также степенью их участия в построении
скелетных осей.

Задачи исследования:
– выявить особенности строения генератив-

ных побегов, а также их роль в формировании
многолетней осевой системы растений;

– установить особенности структурной орга-
низации и ритма развития генеративных побегов,
обуславливающие ранние сроки цветения;

– рассмотреть модусы преобразования генера-
тивных побегов, обеспечивающие ранние сроки
цветения;

– провести сопоставление конструктивной
организации деревьев умеренного пояса и тропи-
ческого по признакам, связанным с различными
вариантами встраивания соцветий в вегетативное
тело растения.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Объектами исследования были Acer platanoides L.

(Aceraceae), Alnus glutinosa (L.) Gaertn., Alnus in-
cana (L.) Moench, Betula pendula Ehrh., Betula pu-
bescens Ehrh., (Betulaceae), Fraxinus excelsior L.
(Oleaceae), Picea abies (L.) Karst., Pinus sylvestris L.
(Pinaceae), Populus tremula L., Salix alba L., Salix

pentandra L. (Salicaceae), Quercus robur L. (Fagaceae),
Tilia cordata Mill. (Tiliaceae), Ulmus glabra Huds.,
Ulmus laevis Pall. (Ulmaceae).

Структурно-ритмологический анализ побего-
вых систем осуществляли путем выделения в теле
растения конструктивных элементов. В качестве
таковых использовали вегетативные и генератив-
ные побеги. У всех изученных видов почки за-
крытые, элементарные побеги были хорошо раз-
личимы благодаря наличию в их основании зоны
укороченных междоузлий и почечных чешуй.

Определения терминов, используемых
для описания побегов и систем побегов

Пролепсис – развитие боковых побегов проис-
ходит в том же сезоне, что и образование мате-
ринского побега, но после непродолжительного
периода покоя. В основании пролептического
побега находятся короткие междоузлия и чешуе-
видные листья (Müller-Doblies, Weberling, 1984).

Силлепсис – развитие боковых побегов проис-
ходит одновременно с образованием материнско-
го побега (Späth, 1912; Grudzinskaya, 1960; Müller-
Doblies, Weberling, 1984). В основании силлепти-
ческого побега обычно отсутствуют укороченные
междоузлия и чешуевидные листья (Tomlinson.
Gill, 1973; Hallé et al., 1978; Müller-Doblies, Weber-
ling, 1984). Синхронность развития материнского
и силлептических побегов дает основание рас-
сматривать их не как отдельные самостоятельные
элементарные побеги, а как составные элементы
единого разветвленного побега, образующегося
за один цикл роста (Mikhalevskaya, 2002).

Вегетативный побег – конструктивный эле-
мент, образующийся за один цикл видимого ро-
ста из зимующей или спящей почки и включаю-
щий стебель, листья и почки. В русскоязычной
литературе такие побеги называют элементарны-
ми побегами (Grudzinskaya, 1960), а за рубежом
единицами роста (англ.: unit groth) или единица-
ми прироста (англ.: unit of extension) (Barthelemy,
Caraglio, 2007). В случае силлептического ветвле-
ния за один цикл роста формируется разветвлен-
ный вегетативный побег.

Генеративный побег – конструктивный эле-
мент, образующийся за один цикл видимого ро-
ста из зимующих или спящих почек и включаю-
щий, помимо стебля, листьев и почек, еще и цвет-
ки (Kostina, 2005; Kostina et al., 2018). Поскольку у
растений умеренного пояса соцветие обычно раз-
вивается в результате силлептического ветвления
(Kusnetzova, 1988; Kusnetzova, 1992; Nukhimovsky,
1986), то генеративный побег – частный случай
силлептически разветвленного побега. В морфо-
логии растений нередко используют термины
“генеративный побег” и “вегетативно-генератив-
ный побег”. Однако мы считаем, что при описа-
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нии побегов, в состав которых входят генератив-
ные структуры, наличие или отсутствие листьев
срединной формации является важным, но не
единственным признаком. Не менее значимые
признаки – это положение соцветий на побеге
(терминальное или пазушное), характер отмира-
ния и возобновления генеративного побега после
цветения и плодоношения, наличие или отсут-
ствие резида, степень специализации побега и т.д.
Поэтому понятие “генеративный побег” более
универсально, а “вегетативно-генеративный по-
бег” – один из его вариантов.

Соцветие – достаточно целостная и отчетливо
отграниченная от вегетативных частей растения
группировка цветков, образовавшаяся в результа-
те силлептического ветвления (Nukhimovsky,
1986; Kusnetzova, 1988; Kusnetzova, 1992). Соцве-
тие в системе генеративного побега может зани-
мать терминальное или интеркалярное положе-
ние.

Терминальное цветорасположение. Соцветие
завершает собой генеративный побег. У голосе-
менных терминальное положение в системе гене-
ративных побегов могут занимать стробилы или
шишки.

Генеративная зона – отрезок главной оси гене-
ративного побега, располагающийся между веге-
тативными участками, на котором развиваются
пазушные цветки, пазушные соцветия, стробилы
или шишки.

Интеркалярное цветорасположение – располо-
жение пазушных цветков или соцветий на моно-
подиально нарастающей оси (Ims., 1964; Weber-
ling, 1981, 1982). Мы рассматривали вариант, при
котором генеративная зона располагается на
главной оси генеративного побега, т.е. на приро-
сте текущего года между вегетативными участка-
ми (Kuznetsova, Timonin, 2017). У голосеменных
растений интеркалярное положение на оси гене-
ративного побега могут занимать стробилы или
шишки.

Предсоцветие – стадия развития соцветия, на
которой завершившее внутрипочечный этап раз-
вития соцветие выходит из почки, зимует голым
(не защищенным почечными чешуями) и перехо-
дит к цветению только весной следующего года
(Nukhimovsky, 1997).

Вегетативная зона – часть генеративного по-
бега, включающая обычно листья срединной
формации, зимующие и спящие почки, а иногда
и силлептические вегетативные побеги.

Резид – многолетняя осевая часть генератив-
ного побега с зимующими и спящими почками
(Nukhimovsky, 1997).

В качестве конструктивных элементов исполь-
зовали также скелетные оси видимого порядка, т.е.
части растения, которые имеют по одному осно-
ванию и по одной видимой верхушке, служат

опорами для других частей, формируются в ре-
зультате мноподиального или симподиального
нарастания побегов и существуют более одного
года (Nukhimovsky, 1971; Barthelemy, Caraglio,
2007).

Скелетные оси видимых порядков являются
теми реальными структурными элементами, ко-
торые можно найти у всех деревьев и которые
позволяют осуществлять сравнительно-морфо-
логические манипуляции. Ось I видимого поряд-
ка – ствол, от ствола отходят оси II видимого по-
рядка и т.д.

При изучении генеративных побегов выявля-
ли характер цветорасположения (терминальное,
пазушное), строение вегетативной зоны, особен-
ности отмирания генеративных побегов после
пыления и образования семян.

Учитывали положение почек (верхушечное,
пазушное), из которых развиваются генератив-
ные побеги, а также характер материнских побе-
гов (вегетативные, генеративные), на которых эти
почки закладываются.

Определяли степень участия генеративных по-
бегов в построении скелетных осей I и мощных
скелетных осей II порядка.

Составляли схемы строения генеративных по-
бегов, а также схемы строения двухлетних побе-
говых систем, в образовании которых принимали
участие генеративные побеги.

РЕЗУЛЬТАТЫ
У всех изученных нами видов деревьев зимую-

щие почки как вегетативные, так и генеративные
закрытые, т.е. защищены почечными чешуями.
В течение вегетационного периода обычно на-
блюдается один цикл ростовых процессов, и гра-
ницы годичных вегетативных побегов совпадают
с границами элементарных побегов. Исключение
представляют Quercus robur и Populus tremula, у ко-
торых можно наблюдать образование двух, ре-
же – более, элементарных побегов. Для боль-
шинства видов, за исключением Betula pendula,
Alnus glutinosa, Salix alba, не характерно силлепти-
ческое ветвление вегетативных побегов. Размеры
вегетативных побегов в пределах кроны сильно
варьируют в зависимости от их положения в кро-
не и функций.

Генеративные побеги Quercus robur
У Quercus robur могут формироваться четыре

варианта генеративных побегов.
1. Генеративные побеги длиной 10–30 см обра-

зуются из верхушечных и пазушных почек, состо-
ят из стебля, завершающегося верхушечной поч-
кой, листьев срединной формации (5 и более) с
пазушными почками регулярного возобновле-
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ния, мужских и женских сережек, почечных че-
шуй с расположенными в их пазухах спящими
почками. Мужские сережки (открытый брактеоз-
ный тирс) находятся в пазухах верхних почечных
чешуй и нижних листьев срединной формации, а
женские (открытый брактеозный колос) – фор-
мируются в дистальной части генеративного по-
бега, в пазухах листьев срединной формации. Та-
кие генеративные побеги могут развиваться как
из верхушечных, так и из пазушных почек. Муж-
ские сережки входят в состав генеративной зоны,
образующейся в проксимальной части генератив-
ного побега, а женские соцветия – в генератив-
ную зону, расположенную в дистальной части.

Первыми переходят к цветению мужские се-
режки, позже зацветают женские. После цвете-
ния и плодоношения пазушные соцветия отмира-
ют, а вся осевая часть генеративного побега вхо-
дит в состав многолетней осевой системы
растения. Благодаря верхушечной почке, побеги
сохраняют способность к дальнейшему монопо-
диальному нарастанию (рис. 1а).

Более ранние сроки цветения мужских цвет-
ков по сравнению с женскими обусловлены тем,
что у Quercus robur мужские цветки в почках начи-
нают закладываться в июле, а женские – лишь

весной следующего года (Minina, 1954; Stairs,
1964).

2. На генеративных побегах длиной 10–30 см,
образующихся из верхушечных и пазушных почек,
развиваются только женские сережки (рис. 1b).

3. На генеративных побегах длиной 2–10 см,
формирующихся из верхушечных и пазушных
почек, развиваются, в отличие от первого вариан-
та, только мужские сережки (рис. 1b).

У побегов 2 и 3 типа, как и у побегов 1 типа, вся
осевая часть генеративного побега входит в состав
многолетней осевой системы растения.

4. На генеративных побегах длиной 1–2 см об-
разуются почечные чешуи и мужские сережки.
Такие генеративные побеги после пыления пол-
ностью отмирают, т.е. являются односезонными
(рис. 1d). Они обычно развиваются из почек, рас-
положенных в непосредственной близости от
верхушечной почки вегетативного или генера-
тивного побега.

Генеративные побеги с женскими сережками
принимают участие в построении скелетных
осей. Однако мощные скелетные оси у Q. robur
сначала формируются на основе вегетативных
побегов, а затем в их образовании начинают
участвовать генеративные побеги. Появление ге-
неративных побегов, имеющих 1–3-й варианты

Рис. 1. Генеративные побеги Quercus robur.
а – Генеративные побеги с мужскими и женскими соцветиями.
b – Генеративные побеги с женскими соцветиями.
с – Генеративные побеги с мужскими соцветиями.
d – Генеративные односезонные побеги с мужскими соцветиями.
1 – Почечные чешуи; 2 – спящие почки; 3 – мужское соцветие; 4 – почка регулярного возобновления; 5 –лист сре-
динной формации; 6 – женское соцветие; 7 – терминальная почка; 8 – флоральная зона с пазушными мужскими со-
цветиями; 9 – флоральная зона с пазушными женскими соцветиями; 10 – гибель верхушечной меристемы. Толстой
линией обозначены многолетние оси, тонкой – однолетние.
Fig. 1. Generative shoots in Quercus robur.
а – Generative shoots with male and female inflorescences.
b – Generative shoots with female inflorescences.
с – Generative shoots with male inflorescences.
d – Generative single-season shoots with male inflorescences.
1 – Bud scales; 2 – dormant buds; 3 – male inflorescence; 4 – bud of regular renewal; 5 – foliage leaf; 6 – female inflorescence;
7 – terminal bud; 8 – floral zone with male axillary inflorescences; 9 – floral zone with female axillary inflorescences; 10 – apical
meristem cell death. Perennial axes are represented with thick lines, annual axes are represented with thin lines.
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строения, не влияет на характер нарастания
скелетных осей, поскольку эти побеги заверша-
ются вегетативными верхушечными почками
(рис. 2a, 2b).

Генеративные побеги Pinus sylvestris

Для того, чтобы было понято, как устроены ге-
неративные побеги у Pinus sylvestris, рассмотрим
сначала разветвленные вегетативные побеги,
формирующиеся из почек регулярного возобнов-
ления. В их состав входят стебель, стерильные че-
шуевидные листья, находящиеся в основании
стебля, укороченные силлептические побеги
(брахибласты), верхушечная и несколько пазуш-
ных почек возобновления (рис. 3а). Брахибласты
состоят из стебля, стерильных почечных чешуй,
двух листьев срединной формации и верхушечной

почки. Брахибласты и почки возобновления на-
ходятся в пазухах чешуевидных листьев (рис. 3b).

У Pinus sylvestris образуется три варианта гене-
ративных побегов с мужскими стробилами и жен-
скими шишками, развивающихся из пазушных и
верхушечных почек.

1. Генеративные побеги с мужскими стробила-
ми. Генеративные побеги длиной 3–15 см отли-
чаются от вегетативных побегов тем, что в их
проксимальной части формируются мужские
стробилы, образующие генеративную зону.
После пыления мужские стробилы отмирают
(рис. 4а, 4b).

2. Генеративные побеги длиной от 15 до 50 см с
женскими шишками. Женские шишки формиру-
ются под верхушечной почкой, образуя генера-
тивную зону в дистальной части генеративных
побегов. Поскольку женские шишки у Pinus syl-
vestris созревают два года, они сохраняются в си-
стеме двулетней побеговой системы, после чего
опадают (рис. 4c, 4d).

3. Генеративные побеги с женскими шишками
и мужскими стробилами. Такие генеративные по-
беги у Pinus sylvestris образуются редко.

Рис. 2. Формирование двулетней побеговой системы
с мужскими и женскими сережками у Quercus robur.
a – Строение генеративного побега.

b – Строение двулетней побеговой системы.

1 – Почечное кольцо; 2 – мужское соцветие; 3 – лист
срединной формации; 4 – вегетативная почка регу-
лярного возобновления; 5 – женское соцветие; 6 –
пазушная почка с мужскими соцветиями; 7 – верху-
шечная почка; 8 – прошлогоднее опавшее мужское
соцветие; 9 – прошлогоднее отмершее женское со-
цветие; 10 – вегетативные побеги; 11 – односезонный
побег с мужскими сережками.

Fig. 2. Formation of biennial shoot system with male and
female catkins in Quercus robur.
a – Structure of generative shoot.

b – Structure of biennial shoot system.

1 – Bud scar; 2 – male inflorescence; 3 – foliage leaf; 4 –
vegetative bud of regular renewal; 5 – female inflores-
cence; 6 – axillary bud with male inflorescences; 7 – api-
cal bud; 8 – abscissed male inflorescence of last year; 9 –
dead female inflorescence of last year; 10 – vegetative
shoots; 11 – single-season shoot with male catkins.
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Рис. 3. Строение вегетативного побега Pinus sylvestris.
а – Строение брахибласта.

b – Строение вегетативного побега.

1 – Стебель брахибласта; 2 – чешуевидные листья в
основании брахибласта; 3 – верхушечная почка бра-
хибласта; 4 – листья срединной формации (хвоинки);
5 – чешуевидные листья в основании вегетативного
побега; 6 – стебель ауксибласта; 7 – брахибласт; 8 –
верхушечная вегетативная почка; 9 – пазушные веге-
тативные почки; 10 – спящие почки.

Fig. 3. Structure of vegetative shoot in Pinus sylvestris.
а – Structure of brachyblast.

b – Structure of vegetative shoot.

1 – Stem of brachyblast; 2 – cataphylls at the brachyblast
base; 3 – apical bud of brachyblast; 4 – foliage leaves (nee-
dles); 5 – cataphylls at the base of vegetative shoot; 6 –
stem of auxiblast; 7 – brachyblast; 8 – apical vegetative
bud; 9 – axillary vegetative buds; 10 – dormant buds.
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Мужские стробилы созревают раньше жен-
ских шишек. Такая динамика развития связана с
тем, что у Pinus sylvestris в конце августа – начале
сентября в почках уже имеются зачатки мужских
стробилов с примордиями микроспорангиев, в
которых находится спорогенная ткань. В отличие
от мужских стробилов, примордии женских ши-
шек в год заложения остаются слабо дифферен-
цированными (Mikhalevskaya, 1962; Kozubov,
1974).

В образовании мощных скелетных осей снача-
ла принимают участие вегетативные побеги, а на
заключительных этапах развития осей – и генера-
тивные. При этом сохраняется моноподиальный
характер нарастания, благодаря формированию
на генеративных побегах верхушечной вегетатив-
ной почки.

Генеративные побеги Tilia cordata

У Tilia cordata генеративные побеги длиной 2–
70 см состоят из стебля, почечных чешуй со спя-
щими почками в их пазухах, листьев срединной
формации и пазушных соцветий, представляю-

щих собой дихазии или многочленные дихазии из
3–9 цветков.

На генеративных побегах, так же как и на веге-
тативных, верхушечная зимующая почка не фор-
мируется, но сохраняется способность к акро-
симподиальному нарастанию, благодаря форми-
рованию вегетативного побега замещения. В
зимующих почках зачатки пазушных соцветий,
как правило, отсутствуют и образуются в год цве-
тения в начале второй декады мая (Bulygin, 1964).
Пазушные соцветия появляются в текущем году,
в процессе развития материнского побега, в акро-
петальной последовательности. Генеративная зо-
на, образованная пазушными соцветиями, распо-
лагается между нижней и верхней вегетативными
зонами (рис. 5а).

В основании пазушного цветоноса формиру-
ются два предлиста. Листовидный α-предлист,
срастаясь с осью цветоноса, превращается в кры-
ло (Troll, 1957). В пазухе чешуевидного предлиста
закладывается почка регулярного возобновления
(рис. 5b). После образования плодов от пазушно-
го цветоноса отделяется соцветие с прицветным
крылом (рис. 5с). Остается резид длиной 0.2 см

Рис. 4. Формирование двулетних побеговых систем Pinus sylvestris, в образовании которых принимают участие генера-
тивные побеги.

а – Генеративный побег с мужскими шишками.

b – Двулетняя побеговая система с мужскими шишками.

с – Генеративный побег с женскими шишками.

d – Двулетняя побеговая система с женскими шишками.

1 – Чешуевидные листья; 2 – мужские шишки; 3 – брахибласт; 4 – вегетативная пазушная почка; 5 – верхушечная ве-
гетативная почка; 6 – флоральная зона с мужскими шишками; 7 – опавшие прошлогодние мужские шишки; 8 – веге-
тативные побеги, образующиеся из пазушных и верхушечной почек; 9 – флоральная зона с женскими шишками; 10 –
женская шишка первого года существования; 11 – двулетняя мужская шишка.

Fig. 4. Formation of biennial shoot systems in Pinus sylvestris, involving generative shoots.

а – Generative shoot with male cones.

b – Biennial shoot system with male cones.

с – Generative shoot with female cones.

d – Biennial shoot system with female cones.

1 – Cataphylls; 2 – male cones; 3 – brachyblast; 4 – axillary vegetative bud; 5 – apical vegetative bud; 6 – floral zone with male
cones; 7 – abscissed male cones of last year; 8 – vegetative shoots developed from axillary and apical buds; 9 – floral zone with
female cone; 10 – annual female cone; 11 – biennial male cone.
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с почкой регулярного возобновления, из которой
на следующий год развивается генеративный или
вегетативный побег.

Появление генеративных побегов у Tilia corda-
ta не влияет на акросимподиальный характер на-
растания осей.

Генеративные побеги Acer platanoides

Генеративные побеги длиной 8–19 см имеют
стебель, почечные чешуи с пазушными спящими
почками, листья срединной формации (две, реже
одна пара) и завершаются соцветием метелкой
длиной до 12 см. В пазухах верхних листьев обыч-
но формируются силлептические побеги с верху-
шечной генеративной, реже вегетативной почкой
и одной парой листьев срединной формации, в
пазухах которых могут закладываться генератив-
ные почки. На мощных генеративных побегах
силлептические побеги могут достигать в длину

более 20 см, на них развивается 2–4 пары листьев
срединной формации. После плодоношения со-
цветие отмирает, а осевая часть побега с почками
возобновления и силлептическими побегами (ре-
зид) входит в состав многолетней системы расте-
ния (рис. 6а, 6b). Резид – 1–7 см (без учета длины
силлептических побегов) (Mikhalevskaya, 2001;
Kiseleva, 2003; Kostina, 2008).

После вступления растения в период цветения
и плодоношения генеративные побеги принима-
ют существенное участие в формировании осей
III и последующих видимых порядков. В образо-
вании оси I порядка (ствола) и наиболее мощных
скелетных осей II порядков растения генератив-
ные побеги принимают участие только на заклю-
чительных этапах формирования этих осей. Их
появление вызывает смену моноподиального на-
растания на симподиальное (Kostina, 2008). Далее
на основе генеративных побегов начинают фор-
мироваться ложнодихотомические системы, хо-

Рис. 5. Генеративные побеги Tilia cordata.
а – Генеративный побег летом в период цветения.

b – Генеративный побег в конце вегетационного периода.

с – соцветие с плодами и α предлистом, отрывающееся от генеративного побега.

1 – Почечная чешуя; 2 – спящая почка; 3 – лист срединной формации; 4 – почка регулярного возобновления; 5 –
α-предлист; 6 – β-предлист; 7 – зона срастания α-предлиста с осью пазушного соцветия; 8 – почка регулярного воз-
обновления; 9 – цветок; 10 – нижняя вегетативная зона; 11 – верхняя вегетативная зона; 12 – флоральная зона; 13 –
завершение моноподиального нарастания; 14 – отмерший лист; 15 – соцветие с плодами и α-предлистом; 16 – резид
с почкой регулярного возобновления в пазухе β-предлиста; 17 – соцветие с плодами и α-предлистом.

Fig. 5. Generative shoots of Tilia cordata
а – Generative shoot in summer, at the f lowering stage.

b – Generative shoot at the end of the growing season.

с – Inflorescence with fruits and prophyll α, separating from generative shoot.

1 – Bud scale; 2 – dormant bud; 3 – foliage leaf; 4 – bud of regular renewal; 5 – prophyll α; 6 – prophyll β; 7 – cohesive zone
between prophyll α and the axis of axillary inflorescence; 8 – bud of regular renewal; 9 – flower; 10 – lower vegetative zone; 11 –
upper vegetative zone; 12 – f loral zone; 13 — monopodial growth termination; 14 – dead leaf; 15 – inflorescence with fruits and
prophyll α; 16 – basal part of the axis with the bud of regular renewal in the axil of prophyll β; 17 – inflorescence with fruits and
prophyll α.
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рошо заметные в кроне генеративных растений
(рис. 7).

В зимующих почках у Acer platanoides присут-
ствуют не только зачатки листьев вегетативной
зоны, но и зачаточные силлептические побеги,
расположенные под зачаточным соцветием
(Mikhalevskaya, 2002).

Генеративные побеги Betula pendula 
и Betula pubescens

Генеративные побеги с мужскими сережками
длиной от 5 до 35 см, имеют стебель, почечные че-
шуи со спящими почками в их пазухах, листья
срединной формации с пазушными генеративны-
ми и вегетативными почками возобновления и
завершаются терминальной и пазушными муж-
скими сережками (открытые брактеозные тирсы)
(рис. 8а). У плакучих форм B. pendula под мужски-
ми сережками может развиваться силлептиче-
ский побег до 50 см в длину (Jäger, 1980; Kostina,
2001). Сережки начинают формироваться в конце
мая. К зиме мужские цветки полностью развиты,

но пылят весной следующего года. Таким обра-

зом, образовавшиеся на генеративных побегах

соцветия с мужскими цветками зимуют на стадии

предсоцветия и в зимний период защищены

плотно сомкнутыми сросшимися прицветниками

и прицветничками.

Генеративные побеги с женскими сережками

длиной до 2–4 см, имеют стебель, почечные че-

шуи со спящими почками в их пазухах, листья

срединной формации (2–3) и завершаются тер-

минальной женской сережкой (открытый брак-

теозный тирс), реже еще и двумя-тремя пазушны-

ми сережками (Jäger, 1980; Kostina, 2001; Mikha-

levskaya et al., 2006). В вегетативной зоне длиной

до 1 см в пазухах листьев обычно закладываются

генеративные почки с женскими сережками, ре-

же вегетативные почки (рис. 8b). Женские сереж-

ки зимуют в почках, т.е. защищены почечными

чешуями. К концу вегетационного периода в год,

предшествующий цветению, в женских цветках

только начинают развиваться семязачатки (Kor-

chaginа, 1980).

Рис. 6. Формирование двулетней побеговой системы Acer platanoides на основе генеративных побегов.

a – Строение генеративных побегов Acer platanoides.
b – Строение двулетней побеговой системы, формирующийся на основе генеративных побегов.

1 – Почечные чешуи; 2 – спящие почки; 3 – лист срединной формации; 4 – силлептический побег; 5 – генеративная
верхушечная почка; 6 – верхушечное соцветие; 7 – вегетативная зона генеративного побега; 8 – отмершее соцветие;
Жирной линией показаны многолетние оси, тонкой – отмирающие в конце вегетационного сезона.

Fig. 6. Formation of biennial shoot system in Acer platanoides, involving generative shoots.

a – Structure of generative shoots in Acer platanoides.
b – Structure of biennial shoot system formed of generative shoots.

1 – Bud scales; 2 – dormant buds; 3 – foliage leaf; 4 – sylleptic shoot; 5 – generative apical bud; 6 – terminal inflorescence; 7 –
vegetative zone of generative shoot; 8 – dead inflorescence; Perennial axes are represented with thick lines, and those withering
away at the end of the growing season are represented with thin lines.
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Генеративные почки с женскими соцветиями
могут развиваться из пазушных почек, заклады-
вающихся на вегетативных побегах, генератив-
ных побегах с мужскими сережками и на генера-
тивных побегах с женскими сережками. На уко-
роченных вегетативных побегах генеративные
побеги с женскими сережками могут формиро-
ваться из верхушечных почек (Mikhalevskaya,
2002). На основе генеративных побегов с женски-
ми сережками формируются короткие симподи-
ально нарастающие в течение 2–4 лет веточки,
появление которых в кроне практически никак не
сказывается на внешнем облике деревьев.

Генеративные побеги с мужскими сережками
принимают участие в формировании скелетных
осей, в том числе ствола и наиболее мощных осей
II порядка. Однако, сначала в образовании таких
симподиально нарастающих осей участвуют
удлиненные вегетативные побеги, а затем побеги
с мужскими сережками, которые, чередуясь с ве-
гетативными, образуют рыхлые повисающие
симподиально нарастающие системы (рис. 9). Ге-
неративные и вегетативные побеги в таких систе-
мах практически перестают утолщаться (Sere-
bryakov, 1962). Таким образом, образование пла-
кучей части ветвей, определяющих габитус
генеративного дерева, связано с регулярным по-

явлением в кроне побегов с мужскими сережками
(Kostina et al., 2015; Kostina et al., 2015).

У Betula pendula помимо типичного располо-
жения мужских сережек, завершающих собой го-
дичные побеги, существует большое разнообра-
зие реже образующихся вариантов генеративных
побегов, возникающее за счет силлептического и
пролептического ветвления, благодаря которому
увеличивается количество мужских и женских се-
режек. Так, например, высокая интенсивность
пыления этого вида в 2012 г. была ответной реак-
цией на аномально жаркое и сухое лето 2010 г.
(Kostina et al., 2015). Поскольку редкие варианты
генеративных побегов у этого вида формируются
в экстремальных погодных условиях, в данной
статье мы их не рассматриваем.

Генеративные побеги Alnus glutinosa 
и Alnus incana

Генеративные побеги длиной 5–40 см имеют
стебель, почечные чешуи со спящими почками в

Рис. 7. Формирование скелетной оси Acer platanoides,
в образовании которой принимают участие генера-
тивные побеги.

1 – Почечное кольцо; 2 – вегетативные побеги; 3 –
отмершее соцветие; 4 – соцветие текущего года; 5 –
силлептические побеги.

Fig. 7. Skeletal axis formation in Acer platanoides, involv-
ing generative shoots.

1 – Bud scar; 2 – vegetative shoots; 3 – dead inflorescence;
4 – inflorescence of current year; 5 – sylleptic shoots.
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Рис. 8. Строение генеративных побегов Betula pendula
и Betula pubescens с мужскими сережками (а) и с жен-
скими сережками (b).

1 – Спящие почки; 2 – почечные чешуи; 3 – лист сре-
динной формации; 4 – почка с женской сережкой;
5 – почка, из которой образуется побег с мужскими
сережками; 6 – вегетативная почка; 7 – пазушные
мужские сережки 8 – терминальная мужская сереж-
ка; 9 – терминальная женская сережка, 10 – вегета-
тивная зона генеративного побега с почками регуляр-
ного возобновления.

Fig. 8. Structure of generative shoots in Betula pendula and
Betula pubescens with male (а) and female catkins (b).

1 – Dormant buds; 2 – bud scales; 3 – foliage leaf; 4 – bud
with female catkin; 5 – bud giving rise to the shoot bearing
male catkins; 6 – vegetative bud; 7 – male axillary catkins;
8 – male terminal catkin; 9 – female terminal catkin, 10 –
vegetative zone of generative shoot with buds of regular re-
newal.
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их пазухах, листья срединной формации (3–10), в

пазухах которых закладываются генеративные и

вегетативные почки. Завершаются генеративные

побеги терминальным мужским соцветием, ниже

которого развивается несколько боковых (3–5).

Мужские соцветия представляют собой открытые

тирсы, которые выглядят как сережки на ножках.

Под мужскими сережками в том же вегетацион-

ном сезоне развиваются боковые оси с тремя-де-

сятью женскими соцветиями – открытыми сидя-

чими тирсами, которые выглядят как “шишки”

(рис. 10а). Таким образом, развитие мужских и

женских соцветий на генеративных побегах про-

исходит в базипетальной последовательности:

сначала появляются мужские соцветия, а затем

женские (Jäger, 1980; Kostina, 2001). И те и другие

зимуют на стадии предсоцветия, т.е. в зимний пе-

риод цветки в таких соцветиях защищены не по-

чечными чешуями, а элементами соцветия – при-

цветниками и прицветничками, которые сраста-

ются между собой и пропитываются смолами.

Мужские соцветия начинают формироваться в

начале лета. К зиме мужские цветки полностью

развиты и готовы к цветению. В женских соцве-

тиях, образующихся позже мужских, к зиме цвет-

ки развиты слабо. Пыление происходит в апреле-

начале мая, до распускания листьев. Оплодотво-

рение осуществляется через 1–4 месяца после со-

зревания зародышевого мешка (Korchaginа,

1980). После пыления сразу же опадают мужские

соцветия, а женские соцветия после высыпания

плодов еще некоторое время висят, а затем опада-

ют. Остается резид длиной до 30 см.

Систему мужских и женских соцветий, фор-

мирующуюся на генеративных побегах, можно

описать как соцветие метелка из мужских и жен-

ских открытых тирсов.

Реже у Alnus glutinosa формируются генератив-

ные побеги длиной от 5 до 40 см, завершающиеся

только системой женских соцветий, состоящей

из терминального женского, зацветающего пер-

вым, и ниже расположенных боковых осей с жен-

скими сережками, появляющихся и переходящих

к цветению в базипетальной последовательности

(рис. 10b). Развитие терминальной системы жен-

ских сережек начинается одновременно с разви-

тием боковых осей с женскими соцветиями, об-

разующимися на генеративных побегах под муж-

скими сережками. Таким образом, мужские

сережки начинают формироваться раньше жен-

ских, вне зависимости от их положения в системе

генеративного побега.

Рис. 9. Строение симподиально нарастающей скелет-
ной оси Betula pendula, завершающейся системой веге-
тативных побегов и побегов с мужскими сережками.

1 – Вегетативные побеги; 2 – отмершие мужские се-
режки; 3 – мужские сережки текущего года.

Fig. 9. Structure of sympodially growing skeletal axis in
Betula pendula, terminating in the system of vegetative
shoots and shoots bearing male catkins.

1 – Vegetative shoots; 2 – dead male catkins; 3 – male cat-
kins of current year.
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Рис. 10. Строение генеративных побегов Alnus glutinosa.
а – Строение генеративного побега с мужскими и
женскими соцветиями.

b – Строение генеративного побега с женскими со-
цветиями.

1 – почечные чешуи; 2 – спящие почки; 3 – развитые
листья; 4 – почки регулярного возобновления; 5 –
женские соцветия; 6 – мужские соцветия; 7 – вегета-
тивная зона генеративного побега. Стрелками пока-
зан порядок формирования соцветий.

Fig. 10. Structure of generative shoots in Alnus glutinosa.
а – Structure of generative shoot with male and female in-
florescences.

b – Structure of generative shoot with female inflores-
cences.

1 – Bud scales; 2 – dormant buds; 3 – developed leaves;
4 – buds of regular renewal; 5 – female inflorescences; 6 –
male inflorescences; 7 – vegetative zone of generative
shoot. Arrows show the order of the inflorescence develop-
ment.
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Генеративные побеги развиваются из верху-

шечных и пазушных почек. Появление генера-

тивных побегов из верхушечной почки приводит

к смене нарастания скелетных осей с моноподи-

ального на симподиальное и к формированию

симподиально нарастающих систем побегов.

Генеративные побеги Fraxinus excelsior

Генеративные побеги длиной 4–8 см (во время

цветения) имеют стебель, почечные чешуи и за-

вершаются метелкой. В вегетативной зоне листья

срединной формации не образуются. Генера-

тивные побеги появляются только из пазушных

почек. Цветение происходит до распускания

листьев. Генеративные побеги односезонные

(рис. 11а). В зимующих почках генеративный по-

бег сформирован полностью, включая соцветие

(Kostina, 2010).

Скелетные оси у Fraxinus excelsior могут дли-

тельное время нарастать моноподиально. Появ-

ление односезонных генеративных побегов из за-

кладывающихся на этих осях пазушных почек не

влияет на характер их нарастания.

Генеративные побеги Salix alba и S. pentandra

У мужских и женских растений Salix alba гене-
ративные побеги во время цветения длиной 5–
8 см имеют стебель, двукилевую почечную че-
шую в виде колпачка, катафиллы, небольшие ли-
стья (2–5) и завершаются соцветием кисть, име-

ющей облик сережки (рис. 11b, 11d). После цвете-
ния генеративные побеги мужских растений
полностью отмирают. У женских растений на ге-
неративных побегах после плодоношения отми-

рает только соцветие, а вегетативная зона сохра-
няется до конца вегетационного периода. Такие
женские генеративные побеги называют двуэтап-
ноопадающими (Skvortsov, 1965; Nedoseko, 2018).

Нижняя олиственная часть двуэтапноопадающих
женских генеративных побегов фотосинтезирует
до осени.

Генеративные побеги S. pentandra имеют в ве-
гетативной зоне, помимо двукилевой почечной

чешуи и катафиллов, до 5–8 листьев срединной
формации. Мужские генеративные побеги отми-
рают сразу после цветения, а у женских генера-
тивных побегов вегетативная зона может сохра-

няться до весны следующего года – условно-не-
опадающие генеративные побеги регулярного
возобновления (Nedoseko, 2018).

Рис. 11. Односезонные генеративные побеги.

a – Генеративные побеги Fraxinus excelsior.
b – Генеративные побеги Salix alba, S. pentandra.
c – Генеративные побеги мужских и женских растений Populus tremula.
d – Брактеозная открытая кисть.

1 – Почечные чешуи; 2 – катафиллы; 3 – вегетативная зона; 4 – цветки; 5 – двукилевая почечная чешуя; 6 – развитые
листья; 7 – открытая брактеозная кисть.

Fig. 11. Single-season generative shoots.

a – Generative shoots of Fraxinus excelsior.
b – Generative shoots of Salix alba, S. pentandra.
c – Generative shoots in male and female plants of Populus tremula.
d – Open bracteous raceme.

1 – Bud scales; 2 – cataphylls; 3 – vegetative zone; 4 – flowers; 5 – bicarinate bud scale; 6 – developed leaves; 7 – open bracteous
raceme.
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Мощные скелетные оси у Salix alba, S. pentand-
ra нарастают акросимподиально. Появление ге-
неративных побегов не сказывается на способе их
нарастания.

Генеративные побеги Populus tremula

Генеративные побеги состоят из стебля, име-
ют почечные чешуи и завершаются сережковид-
ными кистями. Листья срединной формации в
вегетативной зоне генеративных побегов не раз-
виваются (рис. 11c, 11d). Генеративные побеги
после цветения (мужские) и после плодоношения
(женские) полностью опадают.

Генеративные побеги Ulmus laevis и U. glabra

Генеративные побеги Ulmus laevis отличаются
разнообразием, и их можно свести к трем основ-
ным вариантам (Grudzinskaya, 1966; Valikhodjae-
va, 1976; Kostina, 2006).

1. Генеративные побеги длиной 3–7 мм имеют
стебель, почечные чешуи и многочленные диха-
зии, которые образуются в пазухах верхних по-
чечных чешуй. Общее число цветков на генера-
тивном побеге колеблется от 20 до 100 и в среднем
равно 30 (рис. 12а). После завершения роста побе-
га его верхушка абортируется, как и во всех по-
следующих вариантах генеративных побегов это-
го вида. После плодоношения генеративные по-
беги отмирают полностью. Такие генеративные
побеги можно охарактеризовать как односезон-

ные, не имеющие листьев срединной формации и

завершающиеся открытым брактеозным тирсом.

2. Генеративные побеги длиной 7–25 см. В их

основании в пазухах нижних почечных чешуй

формируются спящие почки, а в пазухах верхних

почечных чешуй и нижних листьев срединной

формации образуются многочленные дихазии. В

пазухах листьев, расположенных выше, форми-

руются почки регулярного возобновления. После

плодоношения отмирают только пазушные со-

цветия, а вся ось генеративного побега входит в

состав многолетней осевой системы растения

(рис. 12b). Такие генеративные побеги можно

охарактеризовать как олиственные, с интерка-

лярным брактеозным тирсом, расположенным в

проксимальной части генеративного побега.

3. Генеративные побеги достигают в длину 5–

7 см. Выше зоны пазушных соцветий развивают-

ся несколько небольших листьев срединной фор-

мации. После цветения генеративные побеги

обычно отмирают полностью (рис. 12с).

Большая часть генеративных побегов, образу-

ющаяся у Ulmus laevis, относится к первому вари-

анту. Генеративные почки, из которых формиру-

ются такие побеги, закладываются в основании

длинных вегетативных побегов, в основании и

средней части побегов средней длины или по всей

длине коротких. Олиственные генеративные по-

беги с интеркалярным соцветием приурочены к

верхней части кроны, где ростовые процессы

протекают наиболее интенсивно.

Рис. 12. Генеративные побеги Ulmus laevis (а–с), U. glabra (d).

1 – Почечная чешуя; 2 – спящие почки; 3 – развитый лист; 4 – почка регулярного возобновления; 5 – гибель верху-
шечной меристемы (завершение моноподиального нарастания); 6 – цветок; 7 – дихазий.

Fig. 12. Generative shoots of Ulmus laevis (а–с), U. glabra (d).

1 – Bud scale; 2 – dormant buds; 3 – developed leaf; 4 – bud of regular renewal; 5 – apical meristem cell death (monopodial
growth termination); 6 – flower; 7 – dichasium.
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У U. glabra генеративные побеги имеют сте-
бель, почечные чешуи. В пазухах верхних почеч-
ных чешуй формируются цимы, состоящие из 1–
3 цветков. Длина осевой части таких побегов
не превышает 5 мм. Всю совокупность пазушных
цветоносов можно описать как открытый ком-
пактный брактеозный тирс, состоящий из 15–
30 цветков (рис. 12d).

Генеративные побеги Picea abies

Генеративные почки с мужскими стробилами
обычно развиваются из пазушных, реже из верху-
шечных почек, закладывающихся на вегетатив-
ных побегах (рис. 13a). В состав мужских генера-
тивных побегов длиной до 1 см входят стебель,
почечные чешуи и терминальный мужской стро-
бил (рис. 13b). Почки с женскими шишками мо-
гут образовываться как из пазушных, так и из вер-

хушечных почек (рис. 13c). Как правило, на од-
ном материнском побеге формируются или
мужские генеративные почки, или женские. Реже
можно наблюдать образование и тех и других.
Женские генеративные побеги длиной до 1.5 см с
молодыми шишками имеют стебель, почечные
чешуи, несколько листьев срединной формации
и завершаются терминальной женской шишкой
(рис. 13d). Мужские генеративные побеги отми-
рают после пыления, женские – после высыпа-
ния семян.

Мощные скелетные оси I и II порядков у
P. abies на первых этапах развития формируются
на основе вегетативных побегов. Далее в их обра-
зовании начинают участвовать вегетативные по-
беги, на которых помимо вегетативных заклады-
ваются генеративные почки с женскими шишка-
ми. Последние занимают пазушное положение и
развиваются в средней части побега. Такой харак-

Рис. 13. Формирование двулетней побеговой системы Picea abies, в образовании которой принимают участие генера-
тивные побеги.

а – Строение вегетативного побега с вегетативными почками и почками с мужскими шишками.

b – Строение двулетней побеговой системы.

с – Строение вегетативного побега с вегетативными почками и почками с женскими шишками.

d – Строение двулетней побеговой системы.

1 – Почечные чешуи; 2 – спящие почки; 3 – развитый лист (хвоинка); 4 – генеративная почка с мужской шиш-
кой; 5 – вегетативная пазушная почка; 6 – вегетативная верхушечная почка; 7 – генеративный побег с мужской шиш-
кой; 8 – мужской генеративный побег с мужской шишкой; 9 – вегетативный побег из пазушной почки; 10 – вегета-
тивный побег из верхушечной почки; 11 – пазушная почка с женской шишкой; 12 – терминальная почка с женской
шишкой; 13 – женская шишка; 14 – генеративный побег с женской шишкой.

Fig. 13. Biennial shoot system formation in Picea abies, involving generative shoots.

а – Structure of vegetative shoot bearing vegetative buds and buds with male cones.

b – Structure of biennial shoot system.

с – Structure of vegetative shoot bearing vegetative buds and buds with female cones.

d – Structure of biennial shoot system.

1 – Bud scales; 2 – dormant buds; 3 – developed leaf (needle); 4 – generative bud with male cone; 5 – vegetative axillary
bud; 6 – vegetative apical bud; 7 – generative shoot with male cone; 8 – male generative shoot with male cone; 9 – vegetative
shoot developed from the axillary bud; 10 – vegetative shoot developed from the apical bud; 11 – axillary bud with female cone;
12 – terminal bud with female cone; 13 – female cone; 14 – generative shoot with female cone.
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тер расположения генеративных почек позволяет
вегетативным побегам сохранять способность к
моноподиальному нарастанию, так как они за-
вершаются верхушечными вегетативными почка-
ми. На заключительных этапах формирования
скелетных осей в их образовании принимают уча-
стие вегетативные побеги с верхушечными гене-
ративными почками. Образование генеративных
побегов с женской шишкой из верхушечных по-
чек приводит к прекращению нарастания скелет-
ной оси или к смене способа нарастания оси с мо-
ноподиального на симподиальное (рис. 13с, 13d).

Вегетативные побеги с мужскими генератив-
ными почками обычно не принимают участие в
образовании мощных скелетных осей I и II по-
рядков. Мужские генеративные почки обычно
приурочены к осям III и последующих порядков.
Появление из верхушечных почек генеративных
побегов с мужскими стробилами обычно ведет к
прекращению нарастания скелетных осей.

Расположение мужских и женских генератив-
ных почек в побеговой системе дерева P. abies
подчиняется определенным закономерностям
(Anikeeva, Minina, 1959): генеративные почки с
женскими шишками обычно формируются на ро-
стовых побегах, а генеративные почки с мужски-
ми стробилами – на побегах коротких и средней
длины.

ОБСУЖДЕНИЕ

Результаты проведенного исследования поз-
волили выявить следующие основные типы гене-
ративных побегов, характерных для деревьев,
произрастающих в средней полосе европейской
части России.

1. Односезонные генеративные побеги.
У семи из рассмотренных нами видов (Populus

tremula, Salix alba, S. pentandra, Fraxinus excelsior,
Ulmus glabra, U. laevis, Picea abies) формируются
односезонные генеративные побеги. У первых
шести видов генеративные побеги развиваются
только из пазушных почек, у Picea abies – как из
пазушных, так и из верхушечных.

Генеративные побеги Populus tremula, Fraxinus
excelsior, Ulmus glabra, мужские генеративные по-
беги Picea abies не имеют листьев срединной фор-
мации, а у Salix alba и S. pentandra они развивают-
ся. У Quercus robur также формируются мужские
односезонные генеративные побеги, обычно не
имеющие листьев срединной формации и образу-
ющиеся из пазушных почек.

2. Олиственные генеративные побеги с интерка-
лярным расположением соцветий или мужских
стробилов и женских шишек и полностью сохраня-
ющейся осью. Пазушные соцветия или шиш-
ки/стробилы образуют генеративные зоны, рас-

положенные между вегетативными зонами гене-
ративного побега.

У Quercus robur и Pinus sylvestris оси генератив-
ных побегов сохраняются, завершаются верху-
шечными зимующими вегетативными почками,
пазушные соцветия и шишки / стробилы полно-
стью отмирают после пыления или образования
плодов или семян. У Tilia cordata верхушечная
почка в конце вегетации отмирает, и сохраняется
вся ось генеративного побега и проксимальные
участки осей пазушных соцветий с почками регу-
лярного возобновления.

У Ulmus laevis наряду с односезонными генера-
тивными побегами изредка формируются генера-
тивные побеги с сохраняющейся осью, отмираю-
щей в конце вегетационного периода верхушеч-
ной почкой и интеркалярным расположением
соцветий.

3. Олиственные генеративные побеги с терми-
нальными соцветиями и сохраняющей осевой ча-
стью вегетативной зоны.

У Acer platanoides, Alnus glutinosa и Betula pendu-
la, Betula pubescens соцветия в системе генератив-
ного побега занимают терминальное положение.
В вегетативной зоне формируются листья сре-
динной формации, в пазухах которых закладыва-
ются вегетативные и генеративные почки или
формируются вегетативные силлептические по-
беги. После цветения и плодоношения отмирает
только соцветие, а осевая часть вегетативной зо-
ны с почками регулярного возобновления входит
в состав многолетней осевой системы растения.

Участие генеративных побегов в построении 
многолетней осевой системы растения

По степени участия генеративных побегов в
построении многолетней осевой системы их
можно разделить на три группы. К первой группе
относятся односезонные генеративные побеги,
формирующиеся у Populus tremula, Salix alba,
S. pentandra, Fraxinus excelsior, Ulmus glabra,
U. laevis (большая часть), Picea abies, Quercus robur
(с мужскими сережками), которые не принимают
участие в формировании многолетней осевой си-
стемы растения и не влияют на характер нараста-
ния скелетных осей (рис. 14a), за исключением
Picea abies. У последнего вида генеративные побе-
ги с женскими шишками, появляющиеся на за-
ключительных этапах формирования скелетных
осей из верхушечных почек, приводят к смене
моноподиального нарастания на симподиальное.

У видов, односезонные генеративные побеги
которых развиваются только из пазушных почек,
существует определенная закономерность в раз-
мещении вегетативных и генеративных почек на
длинных и коротких материнских вегетативных
побегах. На длинных ростовых побегах в верхней
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их части формируются вегетативные почки, а в
средней и нижней частях – генеративные. Такой
характер расположения вегетативных и генера-
тивных почек позволяет ростовым вегетативным
побегам формировать крону за счет активного на-
растания и акротонно ветвиться. На коротких по-
бегах генеративные почки занимают большую
часть побега.

У всех остальных рассмотренных нами видов
(вторая и третья группы) после цветения и плодо-
ношения остается резид, который встраивается в
многолетнюю осевую систему растения.

Во второй группе у видов с пазушными соцве-
тиями (Quercus robur с олиственными побегами
(рис. 1а, 1b, 1с), Tilia cordata и Pinus sylvestris) по-
явление генеративных побегов не вызывает пере-
стройку работы верхушечных меристем скелет-
ных осей (рис. 14).

В третьей группе с верхушечными и пазушны-
ми соцветиями у Acer platanoides, Alnus glutinosa,
A. incana и Betula pendula, B. pubescens образование
генеративных побегов, напротив, приводит к по-
явлению побеговых систем, изменяющих габи-
тус дерева. У первых трех видов появление гене-
ративных побегов вызывает смену моноподи-

ального нарастания на симподиальное (рис. 14с).
Генеративные побеги этих видов участвуют в
формировании скелетных осей I и II порядков, но
только на заключительных стадиях их развития.
Это обусловлено тем, что на первых этапах фор-
мирования ствола и мощных ветвей длина вегета-
тивных побегов значительно превышает длину
генеративных побегов. Так, например, у Betula
pendula длина вегетативных побегов, из которых
строится ствол, колеблется от 60 до 150 см. По ме-
ре развития скелетных осей длина вегетативных
побегов постепенно уменьшается, и когда разме-
ры этих побегов становятся сопоставимыми с
размерами генеративных побегов, последние так-
же начинают участвовать в образовании осей.

Следует подчеркнуть, что в первых двух груп-
пах пазушные соцветия и односезонные генера-
тивные побеги не являются гомологичными
структурами. Односезонные генеративные побе-
ги функционально ведут себя как пазушные со-
цветия: и те и другие отмирают после плодоноше-
ния (за исключением Tilia cordata). В то же время
односезонные генеративные побеги представля-
ют собой самостоятельные конструктивные эле-
менты, имеющие собственные почечные чешуи.

Рис. 14. Строение трехлетних побеговых систем с разными вариантами генеративных побегов.

a – Трехлетняя побеговая система с односезонными генеративными побегами.

b – Трехлетняя побеговая система с генеративными побегами с пазушными соцветиями или стробилами.

c – Трехлетняя побеговая система с генеративными побегами, имеющими терминальные соцветия и многолетний
осевой участок.

1 – Почечное кольцо; 2 – пазушные вегетативные побеги; 3 – отмершее соцветие; 4 – генеративный побег прошлого
года; 5 – соцветие текущего года; 6 – генеративный побег текущего года; 7 – вегетативный побег, принимающие уча-
стие в формировании скелетной оси; 8 – продолжение моноподиального нарастания.

Fig. 14. Structure of triennial shoot systems with different kinds of generative shoots.

a – Triennial shoot system with single-season generative shoots.

b – Triennial shoot system with generative shoots bearing axillary inflorescences or cones.

c – Triennial shoot system with generative shoots bearing terminal inflorescences and perennial section of the axis.

1 – Bud Scar; 2 – axillary vegetative shoots; 3 – dead inflorescence; 4 – generative shoot of last year; 5 – inflorescence of current
year; 6 – generative shoot of current year; 7 – vegetative shoot involved in the skeletal axis formation; 8 – continuing monopodial
growth.
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Повреждение одной генеративной почки не влияет
на состояние других. Пазушные соцветия явля-
ются элементами генеративного побега и на внут-
рипочечном этапе развития защищены общими
почечными покровами этого побега. Поврежде-
ние почки приводит к отмиранию всех пазушных
соцветий.

Особенности строения генеративных побегов, 
определяющие сроки цветения

Рассмотренные нами виды деревьев, за исклю-
чением Tilia cordata, цветут весной до или одно-
временно с распусканием листьев (Serebryakov,
1949, 1952). Одним из факторов, определяющих
сроки цветения, является степень сформирован-
ности генеративного побега в почке (Serebryakov,
1949, 1952; Bulygin, 1964; Schnablova et al., 2021).

По степени сформированности генеративного
побега будущего года в почках регулярного возоб-
новления в конце вегетационного периода все на-
ши древесные и травянистые растения были под-
разделены И.Г. Серебряковым (Serebryakov, 1949,
1952) на три группы. К первой группе он отнес
растения, у которых в почках регулярного возоб-
новления побег будущего года сформирован пол-
ностью, включая соцветия, т.е. генеративный по-
бег полностью преформирован. Ко второй группе
были отнесены виды, у которых в почках регуляр-
ного возобновления сформирована только веге-
тативная часть генеративного побега, а соцветие
развивается в текущем году, в процессе внепочеч-
ного роста генеративного побега. В третью группу
объединены растения, у которых в почках регу-
лярного возобновления успевает сформироваться
только часть вегетативной сферы генеративного
побега. Следует отметить, что при выделении
этих групп И.Г. Серебряков не принимал во вни-
мание взаимное расположение соцветий и вегета-
тивной зоны у генеративного побега.

Проведенное нами исследование показало,
что ранние сроки цветения обусловлены тремя
структурно-ритмологическими вариантами гене-
ративных побегов.

1. К первому варианту относятся семь видов с
односезонными генеративными побегами, как с
листьями срединной формации, так и без них, и
один вид с терминальным соцветием и неболь-
шим числом листьев срединной формации в веге-
тативной зоне. Генеративные побеги у представи-
телей этого варианта имеют небольшие разме-
ры – от 1 см (у Ulmus glabra) до 19 см (у Acer
platanoides) и преформированы в зимующих поч-
ках (Serebryakov, 1952; Bulygin, 1964). Все эти ви-
ды относятся к первой группе, выделенной
И.Г. Серебряковым.

2. Ко второму варианту относятся виды с гене-
ративными побегами, имеющими интеркаляр-

ные соцветия, стробилы или шишки – Quercus ro-
bur и Pinus sylvestris. Длина генеративных побегов
у первого вида может достигать 30 см, а у второ-
го – до 50 см. У представителей этого варианта
степень сформированности мужских соцветий
или стробилов в зимующих почках намного пре-
восходит степень сформированности женских со-
цветий или шишек. Это определяется разным по-
ложением мужских и женских соцветий, а также
стробилов и шишек на оси генеративного побега.
Благодаря тому, что мужские соцветия или стро-
билы находятся в проксимальной части генера-
тивного побега, к началу цветения (пыления) в их
цветках или микроспорангиях уже сформирована
полноценная пыльца, опыляющая женские цвет-
ки или шишки. Женские же цветки или семязчат-
ки, образующиеся в дистальной части генератив-
ного побега, к моменту опыления не способны к
оплодотворению. По классификации И.Г. Сереб-
рякова, эти виды попадают в первую выделенную
им группу.

Следует отметить, что в отличие от представи-
телей первого варианта, у которых сроки цвете-
ния определяются числом листьев срединной
формации под терминальным соцветием, сроки
цветения генеративных побегов с интеркалярным
расположением не зависят от длины генератив-
ных побегов и числа листьев, расположенных вы-
ше генеративной зоны.

3. Виды с генеративными побегами, у которых
соцветия зимуют на стадии предсоцветия. В зи-
мующих почках Alnus glutinosa сформирована
только вегетативная зона, а мужские и женские
сережки образуются в начале лета на внепочеч-
ной стадии побега. Их дальнейшее развитие тор-
мозится на стадии предсоцветия. У берез такой
структурно-ритмологический вариант строения
имеют только генеративные побеги с мужскими
сережками.

И.Г. Серебряков отнес Alnus glutinosa, Betula
pendula, B. pubescens к первой группе. Однако по-
скольку в почках у этих видов преформирована
только вегетативная сфера, а мужские соцветия у
берез и мужские и женские соцветия у ольхи раз-
виваются в текущем году, то их следовало бы от-
нести ко второй группе. Но у представителей вто-
рой группы И.Г. Серебрякова соцветия переходят
к цветению в год образования, а у Alnus glutinosa,
Betula pendula, B. pubescens остаются на стадии
предсоцветия и цветут только весной следующего
года. Поэтому представителей семейства березо-
вые нельзя отнести ни к одной из групп, выделен-
ных И.Г. Серебряковым.

Как и у Quercus robur, у Alnus glutinosa, A. incana,
Betula pendula, B. pubescens цветки в мужских со-
цветиях в большей степени дифференцированы,
чем в женских. Но если у первого вида это дости-
гается различием в положении соцветий на оси
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генеративного побега, то у Alnus glutinosa и A. in-
cana – более поздней закладкой женских соцве-
тий, а у берез – нахождением женских соцветий
на верхушках олиственных побегов в зимующих
почках.

Позднецветущий вид Tilia cordata И.Г. Сереб-
ряков отнес ко второй группе. Однако, исходя из
строения генеративных побегов невозможно объ-
яснить, почему в зимующих почках T. cordata от-
сутствуют зачатки соцветий, хотя соцветия на ге-
неративных побегах располагаются в пазухах ли-
стьев срединной формации, начиная со 2–3-го.
По строению вегетативной сферы этот вид дол-
жен попасть в первую группу, выделенную
И.Г. Серебряковым, потому что во вторую группу
отнесены виды, у которых до соцветия развивает-
ся более пяти листьев. Поздние сроки цветения
T. cordata определяются не особенностями строе-
ния вегетативной сферы, а ритмом развития па-
зушных цветоносов, которое можно охарактери-
зовать как промежуточное между пролептиче-
ским и силлептическим. На пролептический
характер ветвления указывает образование уко-
роченного гипоподия, двух чешуевидных листьев
и почки регулярного возобновления, а также не-
полное отмирание пазушного цветоноса после
плодоношения. Возможно, что задержка заложе-
ния и цветения пазушных соцветий у T. cordata
стала результатом расхождения экологических
ниш в конкуренции за опылителей с рано цвету-
щими травами широколиственных и смешанных
лесов.

Вопрос о том, трактовать ли пазушные цвето-
носы липы как самостоятельные генеративные
побеги, либо как силлептические побеги в соста-
ве разветвленного генеративного побега, остается
открытым. А.А. Чистякова (Chistyakova, 1979)
рассматривает пазушные цветоносы T. cordata как
самостоятельные генеративные побеги. Мы от-
носим липу к видам, имеющим интеркалярное
цветорасположение.

Анализ строения генеративных побегов и сро-
ков цветения показал, что у большей части дере-
вьев первой величины существуют сходные
структурно-ритмологические адаптации, позво-
ляющие им реализовать возможность раннего
цветения, а у целого ряда видов – и ветроопыле-
ния. У меньшей части видов ранние сроки цвете-
ния обусловлены задержкой развития соцветий
на стадии предсоцветия. Поздние сроки цветения
T. cordata, не вписывающиеся в общую картину
феноритмики деревьев умеренной зоны, не
влияют на успешность существования этого ви-
да в сезонном климате. Это еще раз подтвер-
ждает множественность путей адаптаций расте-
ний, принадлежащих одной жизненной форме и
произрастающих в одном климате, среди кото-

рых, наряду с весьма распространенными, есть и
редко встречающиеся, но не менее эффективные.

Модусы преобразования генеративных побегов
1. Модусы образования 

односезонных генеративных побегов

Генеративные побеги с интеркалярным 
расположением соцветий

Результаты проведенного исследования пока-
зали, что у Ulmus laevis и Quercus robur на одном
растении наряду с генеративными побегами,
имеющими пазушные соцветия и сохраняющу-
юся ось генеративного побега, развиваются од-
носезонные генеративные побеги, не имеющие
листьев срединной формации. У Q. robur обра-
зование таких побегов происходит путем недо-
развития вегетативной зоны, расположенной вы-
ше генеративной зоны с пазушными мужскими
соцветиями. Благодаря появлению односезонных
побегов у этого вида значительно увеличивается
число мужских цветков, а следовательно, и пыль-
цы. У U. laevis преобладают односезонные генера-
тивные побеги. Их образование, так же, как и у
Q. robur, связано с завершением морфогенеза ге-
неративного побега после формирования зоны с
пазушными соцветиями. Расположение соцветий
у этих видов в основании генеративных побегов
обуславливает ранние сроки цветения.

Генеративные побеги с терминальным 
расположением соцветий

У видов родов Acer и Fraxinus по характеру и
числу листьев, развивающихся в вегетативной зо-
не, и по числу цветков в соцветии генеративные
побеги можно расположить в сравнительно-мор-
фологический ряд. Крайними членами этого ря-
да, с одной стороны, будут генеративные побеги,
у которых в вегетативной зоне развиваются асси-
милирующие листья и почки регулярного возоб-
новления. С другого края этого ряда располага-
ются односезонные, крайне специализирован-
ные генеративные побеги, имеющие ранние
сроки цветения.

Например, в роде Fraxinus самые ранние сро-
ки цветения в коллекции ГБС имеют виды, у
которых формируются крайне специализиро-
ванные односезонные генеративные побеги.
Так, Fraxinus pennsylvanica Marsh. и F. excelsior
цветут в начале мая, до развертывания листьев.
Позже переходит к цветению F. rhynchophylla
Hance, в вегетативной зоне генеративных побе-
гов которого располагаются листья срединной
формации (Drevesny’e…, 2005).

В роде Acer ранними сроками цветения также
обладают виды с крайне специализированными



646

БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 107  № 7  2022

КОСТИНА и др.

односезонными генеративными побегами. В кол-
лекции ГБС к таким видам относятся Acer rubra L.
и широко распространенный в нашем регионе
чужеродный североамериканский двудомный
вид A. negundo L. Причем деревья с женскими ге-
неративными побегами, в вегетативной зоне ко-
торых развивается пара ассимилирующих ли-
стьев, цветут позже мужских растений, для кото-
рых характерны крайне специализированные
генеративные побеги (Mikhalevskaya, 2001; Kisele-
va, Shorinа, 2003; Kostina, 2005, 2009). Возникно-
вение таких специализированных генеративных
побегов связано с полной редукцией листьев сре-
динной формации и почек возобновления в веге-
тативной зоне.

Рассмотренные выше сравнительно-морфоло-
гические ряды генеративных побегов можно
трактовать как в сторону увеличения, так и в сто-
рону уменьшения количественных параметров
(листьев срединной формации, почек). Однако
направление преобразования генеративных по-
бегов у деревьев умеренного климата определяет-
ся спецификой организации данной жизненной
формы, адаптированной к существованию в
условиях короткого вегетационного периода и
продолжительного зимнего периода покоя. Для
деревьев с их медленной сменой основных ске-
летных осей основной стратегической задачей яв-
ляется сохранение многолетней осевой системы в
зимний период. Поэтому смещение всех процессов,
связанных с ростом и цветением, на весну или нача-
ло лета позволяет представителям данной жизнен-
ной формы заранее подготовиться к зимнему пери-
оду. Можно предположить, что морфогенетические
перестройки генеративных побегов, направленные
в сторону односезонных рано цветущих генератив-
ных побегов, появление которых в побеговом теле
растений не отражается на характере нарастания
осей, будут преобладающими.

2. Модусы, затрагивающие ритм
развития соцветий

Структурно-ритмологические преобразова-
ния могут затрагивать не только вегетативную зо-
ну генеративного побега, но и изменять ритм раз-
вития соцветия. Поздние сроки цветения Tilia
cordata, по всей вероятности, определяются неко-
торым смещением силлептического ветвления в
сторону пролептического.

Еще один вариант ритмологических перестро-
ек можно продемонстрировать на примере Alnus
glutinosa, A. incana, Betula pendula и B. pubescens.
У первых двух видов мужские и женские сережки
зимуют на стадии предсоцветия, а у B. pendula и
B. pubescens на стадии предсоцветия в зимний пери-
од находятся только мужские сережки, а женские
сережки зимуют в почках. Образование предсоцве-
тий у Alnus glutinosa, A. incana, Betula pendula и

B. pubescens обусловлено замедлением темпов
развития соцветий, которые, минуя внутрипо-
чечный этап развития, переходят к бутонизации и
цветению только в следующем году рано весной.

Еще более выраженная задержка формирова-
ния боковых осей, несущих женские соцветия, у
B. pendula и B. pubescens приводит к тому, что в
зимний период они находятся в почках и защи-
щены почечными чешуями, приобретая, таким
образом, статус самостоятельных генеративных
побегов.

Особенности расположения генеративных побегов
в кроне деревьев умеренной зоны

У деревьев умеренно-континентального кли-
мата рост большинства побегов происходит не-
продолжительное время (Serebryakov, 1952).
Большую часть вегетационного периода растения
тратят на подготовку к зимнему покою, посколь-
ку, в отличие от травянистых растений, им необ-
ходимо сохранить свою надземную осевую систе-
му и, прежде всего, ствол и отходящие от него
крупные ветви. Генеративные побеги с компакт-
ными соцветиями имеют, как правило, неболь-
шие размеры и приурочены к осям высоких по-
рядков. Таких побегов в кроне формируется мно-
го. Характер их отмирания позволяет полнее
сохранить осевую систему растения, увеличивая
при этом степень дифференциации ее осей на
скелетные и заполняющие.

У многих тропических деревьев формирова-
ние генеративных побегов с крупными соцветия-
ми нередко происходит на осях низших порядков.
Отмирание таких соцветий вызывает отторжение
значительной части побеговой системы растения,
а у видов с верхушечными соцветиями изменяет
характер дальнейшего нарастания ствола и мощ-
ных ветвей.

Особенности строения генеративных побегов,
их ритма развития и расположения в кроне, при-
сущие деревьям умеренного климата, позволяют
всем процессам, связанным с ростом и цветени-
ем, сместиться на весну или начало лета, что ока-
зывается биологически выгодным. Особенно это
касается ветроопыляемых видов, которые цветут
до распускания листьев.

Для деревьев умеренного пояса авторы кон-
цепции архитектурных моделей указывают моде-
ли Rauh и Troll, у которых появление компактных
пазушных соцветий не приводит к изменению спо-
соба нарастания скелетных осей (Hallé, Oldeman,
1970; Hallé, Oldeman, Tomlinson, 1978). В целом пра-
вильно понимая этот аспект организации деревьев
умеренного климата, зарубежные коллеги не учи-
тывают все разнообразие вариантов “встраивания”
соцветий в побеговую систему деревьев умеренно-
го пояса, не рассматривают специфику односе-
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зонных генеративных побегов с терминальными
и пазушными соцветиями, предсоцветий.

ВЫВОДЫ

1. Для деревьев средней полосы европейской
части России характерны односезонные генера-
тивные побеги, генеративные побеги с интерка-
лярным расположением соцветий, шишек или
стробилов и полностью сохраняющейся осью, ге-
неративные побеги с терминальными соцветия-
ми и сохраняющейся осевой частью вегетативной
зоны. Преобладают виды с односезонными гене-
ративными побегами.

2. Ранние сроки цветения определяются отсут-
ствием или небольшим числом листьев средин-
ной формации, развивающихся под терминаль-
ным соцветием, расположением пазушных со-
цветий или стробилов в проксимальной части
генеративных побегов с интеркалярным цвето-
расположением и формированием генеративных
побегов с терминальными соцветиями, зимую-
щими на стадии предсоцветия.

3. Односезонные генеративные побеги могут
образоваться в результате недоразвития в вегета-
тивной зоне почек регулярного возобновления
как на основе генеративных побегов с интерка-
лярным, так и с терминальным цветорасположе-
нием. Изменение ритма формирования терми-
нальных или пазушных соцветий может привести
к смещению сроков цветения как на раннюю вес-
ну, так и на летний период.

4. Появление в кроне односезонных генера-
тивных побегов не влияет на характер нарастания
скелетных осей, так же, как и появление генера-
тивных побегов с интеркалярным расположени-
ем соцветий. Образование генеративных побегов
с терминальными соцветиями и сохраняющейся
осевой вегетативной частью приводит к смене
моноподиального нарастания на симподиальное.
Генеративные побеги этого типа могут участво-
вать в образовании мощных скелетных осей, но
только на заключительных этапах их формирова-
ния. Особенности строения генеративных побе-
гов, их расположения в кроне и смещение сроков
цветения на весну-начало лета способствует со-
хранению многолетней осевой системы растения.

5. Использование при анализе побегового тела
растений в качестве конструктивных элементов
не только вегетативных, но и генеративных побе-
гов позволяет выявить бóльшее разнообразие ва-
риантов цветорасположения, чем предполагалось
концепцией архитектурных моделей для деревьев
умеренного климата, а также глубже понять спе-
цифику конструктивной организации деревьев,
дающей возможность растениям соответствовать
годовому климатическому ритму.
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FEATURES OF ARCHITECTONIC ORGANIZATION OF TREES 
OF TEMPERATE BELT CAUSED BY STRUCTURE AND DYNAMICS 

OF GENERATIVE SHOOTS DEVELOPMENT
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The purpose of the research was to identify the features of constructive organization of temperate belt trees
caused by the structure and dynamics of generative shoots, as well as the degree of their participation in the
construction of skeletal axes. The research subjects were 14 species of trees that make up the first layer of for-
est phytocenoses. Seven of them have single-season (developing for only one growing season) non-leafy or
weakly leafy generative shoots. Generative shoots with an intercalary arrangement of inflorescences, strobili
or cones and a fully preserved axis are formed in 3 species, generative shoots with terminal inflorescences and
retaining the axial part of the vegetative zone are formed in 4 species. The early f lowering dates are deter-
mined by the absence or a small number of mid-formation leaves developing under the terminal inflores-
cence, the location of axillary inflorescences in the proximal part of generative shoots with intercalary inflo-
rescence and the formation of generative shoots with terminal inflorescences wintering at the pre-flowering
stage. The appearance in the crown of single-season generative shoots and generative shoots with intercalary
arrangement does not affect the way of growth of skeletal axes. Single-season generative shoots can form on
the basis of generative shoots with both terminal and intercalary inflorescence as a result of underdevelop-
ment of the buds of renewal. The appearance in the crown of generative shoots with a terminal inflorescence
and with a retaining axial part of the vegetative zone causes a change in monopodial growth to a sympodial
one. Generative shoots of temperate zone trees, as a rule, have compact inflorescences, small sizes and are
confined to axes of high orders. They either do not participate in the formation of powerful skeletal axes, or
participate, but only at the final stages of their formation. The peculiarities of the structure of generative
shoots, their location in the crown and the shift of f lowering dates to spring-early summer contribute to the
preservation of the perennial axial system of trees under conditions of a short growing season.

Keywords: inflorescences, generative shoots, vegetative shoots, f lowering time, trees, architectural models,
skeletal axes, growth
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Исследованные 63 малых болота (1–100 га) расположены в 4 основных типах ландшафтов в средне-
таежной подзоне Карелии, по ботанико-географической классификации они отнесены к 11 типам
болотных массивов. Их флора включает 229 видов сосудистых растений и 62 вида мхов. В составе
флоры преобладают бореальные евроазиатские и циркумполярные виды. Выявлены 6 видов, вне-
сенных в Красную книгу Республики Карелия (2020), из них 4 – в Красную книгу РФ (2008). Опре-
делены спектры общей флоры сосудистых растений и ее ядра по отношению к четырем экологиче-
ским факторам с использованием шкал Элленберга: свет, степень увлажнения, кислотность, обес-
печенность субстрата азотом. По световому режиму в составе флоры преобладают сциогелиофиты
и гелиофиты. По фактору увлажнения местообитаний более половины приходится на ультрагигро-
фиты и гигрофиты (55%), значительно участие гидро- и гидатофитов (12%). По степени кислотно-
сти субстрата умеренные ацидофилы составляют 29%, ацидофилы и крайние ацидофилы – 19%, к
нейтрофилам относятся 24%, к индифферентным – 23% видов. По отношению к обеспеченности
субстрата минеральным азотом во флоре преобладает группа олиготрофов – 46%, мезотрофов 18%,
евтрофными являются 9%, индифферентными – 10%.
Кластерный анализ сходства флористического состава отдельных типов болот показал четкое раз-
личие флоры омбротрофных и мезотрофных сфагновых болот (6 типов) и мезоевтрофных и евтроф-
ных травяных и травяно-моховых болот грунтового питания (5 типов). На исследованных болотах
общей площадью 915 га флора болот среднетаежной подзоны Карелии представлена на 74%, при
этом практически полностью выявлены виды омбротрофных, мезотрофных и евтрофных открытых
биотопов, преобладающих на болотах в этом регионе. В работе только частично отражена флора ма-
лых лесных болот, они не были основным объектом исследований. В целом малые болота различ-
ных ландшафтов среднетаежной Карелии достаточно полно отражают разнообразие флоры и типов
болот региона и являются важными объектами сохранения болотной биоты.

Ключевые слова: сосудистые растения, мхи, экологические шкалы, типы болот, охрана биоразнооб-
разия
DOI: 10.31857/S0006813622070055

Республика Карелия является одним из силь-
но заболоченных регионов России, болота и забо-
лоченные леса занимают около 30% территории.
Разнообразие типов рельефа и ландшафтов обу-
словили разнообразие спектра типов болотных
экосистем республики на разных уровнях их
структурной организации (Elina et al., 1984;
Kuznetsov, 2018). В ландшафтах с сильно расчле-
ненным рельефом (водно-ледниковые, грядовые
денудационно-тектонические) преобладают бо-
лота площадью менее 100 га, которые, в соответ-
ствии с делением торфяных месторождений

СССР по площадям (Razvedka…, 1953), относятся
к категории малых. В среднетаежной подзоне Ка-
релии (южнее 63° с. ш.) преобладают ландшафты
с расчлененным рельефом (Lukashov, 2003), по-
этому широко распространены малые болота раз-
ных типов. Так, в заповеднике “Кивач” из 58 вы-
явленных болот только одно (Чечкино) крупнее
100 га, остальные – малые, от 1 до 75 га
(Kuznetsov, Kutenkov, 2012). На Заонежском полу-
острове из 642 болот, выделенных по дистанци-
онным материалам, более 500 с площадями менее
100 га (Kuznetsov et al., 2014). Основное внимание

СООБЩЕНИЯ

EDN: THWLLM
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при изучении торфяных ресурсов, а также в ходе
комплексных исследований, уделялось крупным
болотным массивам и системам. Малые же боло-
та в среднетаежной части Карелии и сейчас
остаются слабо изученными. Исследование
флоры и растительности малых болот важно и
актуально, так как многие крупные болота ре-
гиона затронуты мелиорацией, приведшей к
трансформации их растительного покрова, а
малые болота сохранились в естественном со-
стоянии и могут рассматриваться как объекты
сохранения болотной биоты в регионе. В по-
следние десятилетия малые болота активно
изучаются в ряде более южных регионов России
(Ivchenko, 2011, 2019; Grishutkin, 2015; Zatsarin-
nay, 2015; Volkova, 2018), однако сведений по
флоре отдельных массивов в этих работах нет.
Данная статья посвящена репрезентативности
флоры малых болот среднетаежной Карелии и их
природоохранной значимости.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЙ

Исследования выполнялись в 2013–2017 годах
на пяти модельных территориях, расположенных
в основных ландшафтах среднетаежной Карелии:
водно-ледниковом холмисто-грядовом (модель-
ные территории (МТ) I и II), моренном равнин-
ном (МТ III), денудационно-тектоническом гря-

довом (МТ IV), озерном равнинном (МТ V) (рис. 1).
Разнообразие природных условий (геологиче-
ских, геоморфологических, гидрологических, и
биогеографических) привело к формированию в
районе исследований довольно широкого спек-
тра типов болот. Маршрутным методом изучена
флора и растительность 63 болотных массивов.
Площадь большей части исследованных болот
(39) от 1 до 10 га, 11 массивов – 11–20 га, 4 – 21–
30 га, 4 – 31–40 га, 3 – 41–50 га, 1 болото – 52 га и
1 – 90 га, их общая площадь составляет 915 га. На
каждом болоте для выявления состава флоры вы-
полнялся его обход по границам с суходолом, а
также обследование центральной части с состав-
лением списка выявленных видов, сбором герба-
рия для последующего определения сложных так-
сонов, включая мхи, и выполнением ряда геобо-
танических описаний.

В камеральном этапе составлены списки фло-
ры сосудистых растений и мхов отдельных болот
и общий список флоры исследованных болот, по
которому проводился ее анализ по ряду показате-
лей с использованием методов сравнительной
флористики (Yurtsev, Kamelin, 1987). Экологиче-
ский анализ флоры выполнен с использованием
шкал Элленберга (Ellenberg, Leuschner, 2010). По
результатам анализа описаний растительности и
ее структуры в динамическом ряду центр-окрайка
разработана типология исследованных болот на

Рис. 1. Район исследований.
Рельеф (по: Lukashov, 2003): 1 – денудационно-тектонический грядовый; 2 – аккумулятивные ледораздельные возвы-
шенности; 3 – моренные равнины; 4 – водно-ледниковые равнины, 5 – модельные территории (I – Вешкельская воз-
вышенность; II – Вохтозерская возвышенность; III – с. Колатсельга; IV – с. Гомсельга; V – п. Матросы); 6 – граница
подзон северной и средней тайги.
Fig. 1. Study area.
Terrain (after Lukashov, 2003): 1 – tectonic denudation; 2 – interlobate (morainic ridges) accumulative uplands; 3 – morainic
plain; 4 – glaciolacustrine, lacustrine plains, 5 – model sites (I – Veshkelskaya Upland; II – Vokhtozerskaya Upland; III – Ko-
latselga village; IV – Gomselga village ; V – Matrosy settlement); 6 – border of the northern and middle taiga subzones.
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основе ботанико-географического подхода
(Yurkovskaya, 1992; Kuznetsov, 2018, 2021), которая
включает 11 типов болотных массивов. Выполнен
анализ флоры выделенных типов массивов, в ка-
честве меры сходства анализируемых флор ис-
пользован коэффициента сходства Сёренсена.
Для построения дендрограммы сходства исполь-
зована программа PAST (Hammer et al., 2001).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Общий состав флоры и ее анализ

Сосудистые растения. На исследованных боло-
тах выявлено 229 видов из 132 родов и 61 семей-
ства, 6 классов и 5 отделов (табл. 1), что составля-
ет 12.7% от общей флоры Карелии, и 22.4% от еe
аборигенной фракции (Кravchenko, 2007). В со-
ставе выявленной флоры 204 вида входят в спи-
сок флоры болот Карелии (Кuznetsov, 2003), что
составляет 68% от ее разнообразия. Следует отме-
тить, что из 300 видов, ранее выявленных на боло-
тах Карелии, 25 встречаются только в северотаеж-
ной подзоне, а данное исследование проводилось
в подзоне средней тайги. С учетом этого, на ис-
следованных болотах представлено 74% флоры
болот среднетаежной Карелии. На них обнаруже-
но 25 видов, не включенных ранее в состав болот-
ной флоры Карелии (Кuznetsov, 2003), это “слу-
чайные” гелофиты, представленные лесными,
прибрежными и луговыми видами. На исследо-
ванных болотах обнаружены 6 охраняемых видов
сосудистых растений, занесенных в Красную
книгу Республики Карелия (Krasnaya…, 2020):
Oenanthe aquatica, Carex bergrothii, Cypripedium cal-
ceolus, Dactylorhiza traunsteineri, Myrica gale, Rhyn-
chospora fusca, из них четыре последних вида – в
Красную книгу Российской Федерации
(Krasnaya…, 2008). Целый ряд видов на исследо-
ванной территории находится у границ ареалов:
северной (Dryopteris cristata, Epipactis palustris, Iris
pseudacorus, Thelypteris palustris), западной (Bistorta
officinalis, Ligularia sibirica), южной (Carex livida,
Saussurea alpina) и восточной (Myrica gale, Rhyn-
chospora fusca).

Выявленная флора является типичной для бо-
реальных болот (Bogdanovskaya-Guienéuf, 1946;
Boch, Smagin, 1993; Кuznetsov, 2006), ведущими
семействами являются Cyperaceae (42 вида), Poa-
ceae (19), Orchidaceae (14), Rosaceae (10), Asteraceae,
Ericaceae, Salicaceae (по 9), Scrophulariaceae (6),
Juncaceae и Equisetaceae (по 5). Участие 10 веду-
щих семейств во флоре составляет 56%. Флороце-
нотический комплекс (ядро флоры), включаю-
щий виды с III–V классами верности болотам, со-
держит 94 вида (41% от состава флоры). Во флоре
исследованных болот преобладающей широтной
группой является бореальная (71%), на северную
группу приходится 5%, плюризональную – 19%,

бореально-неморальную – 5%. В составе долгот-
ных групп преобладают евроазиатская (46%) и
циркумполярная (42%), представлены также ев-
ропейские (8%), амфиатлантические (2%) виды и
космополиты (2%). По данным фитоценотиче-
ского анализа собственно болотных видов немно-
го – 19%, лесоболотных – 21%, лугово-болотных –
22% и водно-болотных – 12%, вместе они состав-
ляют почти 75% исследованной флоры. Наряду с
этими фитоценотипами в составе флоры имеются
лесные (11%), луговые (10%) и водные (5%) виды.

Экологический анализ флоры. Распределение
выявленных видов по отношению к факторам
окружающей среды осуществлено на основе шкал
Х. Элленберга (Ellenberg, Leuschner, 2010). Анализ
проведен по 4 экологическим факторам: свет,
влажность, кислотность и обеспеченность суб-
страта минеральным азотом. Экологическая
структура флоры представлена в табл. 2.

В составе исследованной нами флоры по отно-
шению к освещенности преобладают относитель-
но теневыносливые растения – сциогелиофиты
(46%, 105 видов). Гелиофиты составляют – 33%
(75 видов), причем во флороценотическом ядре
они превалируют (57%, 54 вида), поскольку изу-
ченные болота являются безлесными или слабо
облесенными местообитаниями. Это также явля-
ется причиной малой доли участия сциофитов и
гелиосциофитов – 14% (33 вида) в общей флоре и
7% (7 видов) во флористическом ядре. К индиф-
ферентным относятся 3% (6 видов).

По отношению к увлажнению в составе флоры
преобладают ультрагигрофиты и гигрофиты
(55%, 126 видов), они представлены видами моча-
жин и ковров, ключей и аллювиальных участков.
Эта группа составляет основную часть флористи-
ческого ядра (83%, 78 видов). Гидро- и гидатофи-
ты занимают 12% (27 видов), во флористическое
ядро входят 6% (6 видов). Мезофитная группа (ме-
зофиты, гигромезофиты и мезогигрофиты) со-
ставляет 20% (46 видов) и состоит в основном из
растений, встречающихся в экотоной полосе бо-
лото–лес. Лишь небольшая часть мезофитов
входит во флористическое ядро (3%, 3 вида). Ин-
дифферентная группа (9%, 20 видов) включает
виды сухих местообитаний, встречающихся и на
болотах, в основном на дренированных кочках и
грядах.

По отношению к степени кислотности суб-
страта преобладают умеренные ацидофилы – 29%
(67 видов). На ацидофилы и крайние ацидофилы
приходится 19% (44 вида). К нейтрофилам отно-
сится 24% (55 видов), к индифферентным – 23%
(53 вида). Во флороценотическом ядре увеличена
доля ацидофилов и крайних ацидофилов – 31%
(29 видов), к умеренным ацидофилам относится
28% (26 видов), к нейтрофилам – 16% (15 видов) и
к индифферентным – 19% (18 видов).
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Таблица 1. Состав флоры типов исследованных болот (название типов см. в табл. 3)
Table 1. Flora of the studied mires (see Table 3 for the names of the types)

Вид/Species
Тип болотного массива/Type of mire massif

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11

1 Agrostis canina L.* – + – – – + + + + + –
2 A. capillaris L. – – – – – – – + + – –
3 Alisma plantago-aquatica L. – – – – – – – + – – –
4 Alnus glutinosa (L.) Gaertn. – + – – – – + – + + –
5 A. incana (L.) Moench + + + + + + – + + + –
6 Andromeda polifolia L. + + + + + + + + + + +
7 Angelica sylvestris L. – – – – – – + + + + +
8 Anthoxanthum odoratum L. – – – – – – – – + – –
9 Athyrium filix-femina (L.) Roth – – – – – – – – – + –
10 Betula nana L. + + + + + + + + + + –
11 B. pendula Roth – – – – – – – – + – –
12 B. pubescens Ehrh. + + + + + + + + + + +
13 Bistorta officinalis Delarbre – – – – – – + – – + –
14 Calamagrostis arundinacea (L.) Roth – – – – – – – – – – +
15 C. canescens (Weber) Roth – – – – – – – – + + –
16 C. epigeios (L.) Roth – – – – – – – – + – –
17 C. neglecta (Ehrh.) Gaertn., B. Mey. et Schreb. + + – + + + – + + + –
18 C. phragmitoides Hartm. – + – – + + – + + + –
19 C. purpurea (Trin.) Trin. – – – – – – + + + – –
20 Calla palustris L. – + – + + + – + + + –
21 Calluna vulgaris (L.) Hull – + + – + + + – + – –
22 Caltha palustris L. – – – – – + + + + + –
23 Cardamine pratensis L. – – – – – – – – – + –
24 C. dentata Schult. – – – – – – – + – – –
25 Carex acuta L. – – – – – – – + – – –
26 C. appropinquata Schumach. – – – – – – + + + + +
27 C. aquatilis Wahlenb. – – – – – – – + – + –
28 C. bergrothii Palmgr. – – – – – – + – + – –
29 C. buxbaumii Wahlenb. – – – – – – + + + – –
30 C. canescens L. – + – + + + + + + + –
31 C. capillaris L. – – – – – – – + + – –
32 C. cespitosa L. – – – – – – + – + + –
33 C. chordorrhiza Ehrh. + + – + + + + + + + –
34 C. diandra Schrank – + – + + + – + + + –
35 C. dioica L. – – – – – + + – + + +
36 C. disperma Dewey – – – – + – – – + + –
37 C. echinata Murray – – – – – + – – + + –
38 C. elongata L. – – – – – – – – + – –
39 C. flava L. – – – – – – + + + + +
40 C. heleonastes L. fil. – – – – – – + – – – –
41 C. globularis L. + + + + + + – + + + +
42 C. juncella (Fries) Th. Fries – – – – – – – + + – –
43 C. lasiocarpa Ehrh. + + + + + + + + + + –
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44 C. leporina L. + – – – – + – – – – –
45 C. limosa L. + + + + + + + + + + –
46 C. livida (Wahlenb.) Willd. – – – – – – + – + + –
47 C. nigra (L.) Reichard + + + + + + + + + + +
48 C. omskiana Meinsh. – – – – – – – + – – –
49 C. pallescens L. – – – – – – – – + – –
50 C. panicea L. – – – – – – + + + – +
51 C. pauciflora Lightf. + + + + + + + + + + –
52 C. paupercula Michx. – + – – + + + + + + –
53 C. rostrata Stokes + + + + + + + + + + –
54 C. serotina Merat – – – – – – – + + – –
55 C. vesicaria L. – – – – – – – + – – –
56 Centaurea jacea L. – – – – – – – – + – –
57 C. phrygia L. – – – – – – – – + – –
58 Chamaedaphne calyculata (L.) Moench + + + + + + + + + + –
59 Chamaenerion angustifolium (L.) Scop. – + – – + + + + + + +
60 Cicuta virosa L. – + – – – + + + + + –
61 Cirsium heterophyllum (L.) Hill – – – – – – – – + + –
62 C. palustre (L.) Scop. – – – – – – – + + + +
63 C. vulgare (Savi) Ten. – – – – – – – – + – +
64 Coccyganthe flos-cuculi (L.) Fourr. – – – – – – – – + – –
65 Comarum palustre L. – + – + + + + + + + +
66 Convallaria majalis L. – – – – – + + + + + +
67 Corallorhiza trifida Chatel. – + – + – – + – – + –
68 Crepis paludosa (L.) Moench – – – – – – + – + – +
69 Cypripedium calceolus L. – – – – – – + – + + –
70 Dactylorhiza fuchsii (Druce) Soó – – – – – – + – + + +
71 D. incarnata (L.) Soó – + – + – + + + + + +
72 D. maculata (L.) Soó + + + + – + + + + + –
73 D. traunsteineri (Saut.) Soó – – – – – – + – + + –
74 Deschampsia cespitosa (L.) P. Beauv. – – – – – – + + + – +
75 Drosera anglica Huds. + + + + + + + + + + –
76 D. rotundifolia L. + + + + + + + + + + –
77 Dryopteris carthusiana (Vill.) H.P. Fuchs – + – – – + + + + + –
78 Dryopteris cristata (L.) A. Gray – – – – – + – – + – –
79 Eleocharis palustris (L.) Roem. et Schult. – – – – – – – – + + –
80 Elymus caninus (L.) L. – – – – – – + – – – –
81 Empetrum nigrum L. + + + + + + + + + + +
82 Epilobium palustre L. – + – + – + + + + + –
83 Epipactis helleborine (L.) Crantz – – – – – – – – – + –
84 E. palustris (L.) Crantz – – – – – – – – + + –
85 Equisetum arvense L. – – – – – – – + – – –
86 E. fluviatile L. – + – + – + + + + + +

Вид/Species
Тип болотного массива/Type of mire massif

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11

Таблица 1. Продолжение
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87 E. hyemale L. – – – – – – – + + + +
88 E. palustre L. – – – – – + + + + + –
89 E. sylvaticum L. – – + + – – – + – + –
90 Eriophorum angustifolium Honck. – + + + + + + + + + –
91 E. gracile W.D.J. Koch – + – + – + – + + + –
92 E. latifolium Hoppe – – – – – – + – + + +
93 E. vaginatum L. + + + + + + + + + + +
94 Festuca ovina L. – – – – – – – – – – +
95 F. rubra L. – – – – – – – + – + +
96 Filipendula ulmaria (L.) Maxim. – – – – – + + + + + +
97 Frangula alnus Mill. – + – – + + + + + + +
98 Galium album Mill. – – – – – – – – + – –
99 G. boreale L. – – – – – – – – + – +
100 G. palustre L. – + – – – + + + + + –
101 G. uliginosum L. – – – – – + – – + + +
102 Geranium sylvaticum L. – – – – – – + – + – –
103 Geum rivale L. – – – – – + + – + + +
104 Gymnadenia conopsea (L.) R. Br. – – – – – – + – + + +
105 Gymnocarpium dryopteris (L.) Newman – – – – – – – – + + –
106 Hammarbya paludosa (L.) Kuntze – + – + – – – – + + –
107 Hippuris vulgaris L. – + – – – – – – – + –
108 Hydrocharis morsus-ranae L. – – – – – – – – – + –
109 Iris pseudacorus L. – – – – – – – + – – –
110 Juncus bulbosus L. – – – – – – – + – – –
111 J. filiformis L. – – – – – – – + + – –
112 J. stygius L. – – – – – – + – – – –
113 Juniperus communis L. – + – – – + + – + + +
114 Lathyrus palustris L. – + – – – – – + – + –
115 L. pratensis L. – – – – – – – – + – –
116 Ledum palustre L. + + + + + + – + + – –
117 Lemna minor L. – + – + – + – + – + –
118 L. trisulca L. – – – – – – – – – + –
119 Linnaea borealis L. – – – – – – – – + + –
120 Ligularia sibirica (L.) Cass. – – – – – – + – – – –
121 Listera cordata (L.) R. Br. – – – – – – – – – + –
122 Listera ovata (L.) R. Br. – – – – – – + + + + +
123 Luzula multiflora (Ehrh.) Lej. – – – – – – – + – – –
124 L. pilosa (L.) Willd. – – – – – – – – + – –
125 Lycopus europaeus L. – – – – – + – + + + –
126 Lysimachia vulgaris L. – – – – – – – + – + –
127 Lythrum salicaria L. – – – – – – – + – – –
128 Maianthemum bifolium (L.) F.W. Schmidt – – – – – – – – + + +
129 Malaxis monophyllos (L.) Sw. – – – – – + – – + + –

Вид/Species
Тип болотного массива/Type of mire massif

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11

Таблица 1. Продолжение
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130 Mentha arvensis L. – – – – – – – + – – –
131 Melampyrum nemorosum L. – – – – – – – – + – –
132 M. pratense L. – + + + + + + – + + –
133 M. sylvaticum L. – – – – – – – – + + –
134 Melica nutans L. – – – – – – – – + – +
135 Menyanthes trifoliata L. + + – + + + + + + – +
136 Molinia caerulea (L.) Moench – – – – – – + + + – +
137 Moneses uniflora (L.) A. Gray – – – – – + – – + + –
138 Myosotis cespitosa Schultz – – – – – – – + – – –
139 M. palustris (L.) L. – – – – – – – + – + –
140 Myrica gale L. – – – – – – – + + – –
141 Myriophyllum alterniflorum DC. – – – – – – – + – – –
142 Naumburgia thyrsiflora (L.) Rchb. – + – + + + – + + + –
143 Nuphar lutea (L.) Sm. – + – + + – – + – + –
144 Nymphaea candida J. Presl et C. Presl – + – – – – – – – + –
145 Oenanthe aquatica (L.) Poir. – – – – – – – + – – –
146 Oxalis acetosella L. – – – – – + – – – + –
147 Oxycoccus microcarpus Turcz. ex Rupr. + + + + + + + + – + –
148 O. palustris Pers. + + + + + + + + + + +
149 Padus avium Mill. – – – – – – – + + + –
150 Paris quadrifolia L. – – – – – – – – + + –
151 Parnassia palustris L. – – – – – – + + + + –
152 Pedicularis palustris L. – – – – – + + + + + –
153 P. sceptrum-carolinum L. – – – – – – + – + + +
154 Persicaria amphibia (L.) Gray – – – – – – – + – – –
155 Phalaroides arundinacea (L.) Rauschert – – – – – – – + – – –
156 Phragmites australis (Cav.) Trin. ex Steud. + + + – + + – + + + +
157 Picea abies (L.) H. Karst. – + – – + + + + + + +
158 Pinguicula vulgaris L. – – – – – – – – + – –
159 Pinus sylvestris L. + + + + + + + + + + +
160 Platanthera bifolia (L.) Rich. – – – – – – + – + + +
161 Poa palustris L. – + – – – – – – – + –
162 Poa alpigena (Blytt) Lindm. – – – – – – – – + + –
163 Populus tremula L. – – – – – – – – + – –
164 Potamogeton alpinus Balb. – – – – – – – – – + –
165 P. berchtoldii Fieber – – – – – – – + – – –
166 Potentilla anserina L. – – – – – – – + – – –
167 Potentilla erecta (L.) Raeusch. – + – – – + + + + + +
168 Prunella vulgaris L. – – – – – – – – + – –
169 Pyrola minor L. – – – – – + + – – – –
170 P. rotundifolia L. – – – – – + + – + + +
171 Ranunculus acris L. – – – – – – – + + + –
172 R. auricomus L. – – – – – – – – + – –

Вид/Species
Тип болотного массива/Type of mire massif

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11

Таблица 1. Продолжение
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173 Rhynchospora alba (L.) Vahl + + – + + + + – + – –
174 R. fusca (L.) W.T. Aiton – – – – – – + – – – –
175 Rorippa palustris (L.) Besser – – – – – – – + – – –
176 Rosa majalis Herrm. – – – – – – – + + + +
177 Rubus arcticus L. – – – – – + – + + – +
178 R. chamaemorus L. + + + + + + + + + + –
179 R. saxatilis L. – – – – – – + – + + +
180 Rumex aquaticus L. – – – – – – – + – – –
181 R. fontano-paludosus Kalela – – – – – – – + + + –
182 Salix aurita L. – + + + + + – + + – –
183 S. cinerea L. – + – – – + + + + + +
184 S. lapponum L. + – – – – + + + + + –
185 S. myrsinifolia Salisb. – + – + – + + + + + +
186 S. myrtilloides L. – + + + – + – + – – –
187 S. pentandra L. – + – – – + + + + + –
188 S. phylicifolia L. – + – – – + + + + + +
189 S. rosmarinifolia L. – – – – – + + + + + +
190 Saussurea alpina (L.) DC. – – – – – – + – – – +
191 Saxifraga hirculus L. – – – – – – – – – + –
192 Scheuchzeria palustris L. + + + + + + + + + + –
193 Schoenoplectus lacustris (L.) Palla – – – – – – – + – – –
194 Scirpus sylvaticus L. – – – – – – – + + – –
195 Scutellaria galericulata L. – – – – – + – + + – –
196 Selaginella selaginoides (L.) Link – – – – – – + – + – –
197 Sium latifolium L. – – – – – – – + – – –
198 Solanum dulcamara L. – – – – – – – + – – –
199 Solidago virgaurea L. – – – – – – + – + + +
200 Sorbus aucuparia L. – + – – + + + – + + +
201 Sparganium natans L. – + – – – – – + – – –
202 Stachys palustris L. – – – – – + – – – + –
203 Stellaria alsine Grimm – – – – – – – – – + –
204 S. graminea L. – – – – – – – + + – –
205 Stellaria palustris Retz. – – – – – + – + + + –
206 Thalictrum flavum L. – – – – – – – + + – –
207 Thelypteris palustris Schott – – – – – + – + + + –
208 Thyselium palustre (L.) Raf. – + + – – + + + + + –
209 Tofieldia pusilla (Michx.) Pers. – – – – – – + – – – –
210 Trichophorum alpinum (L.) Pers. – + – + + + + + + + +
211 T. cespitosum (L.) Hartm. – – – – – – + – + – +
212 Trientalis europaea L. – + – – – + + + + + +
213 Triglochin palustris L. – – – – – – – – + + –
214 Trollius europaeus L. – – – – – – + – + + –
215 Typha angustifolia L. – – – – – – – – – + –

Вид/Species
Тип болотного массива/Type of mire massif

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11

Таблица 1. Продолжение
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216 T. latifolia L. – – – – – – – – + – –
217 Urtica dioica L. – – – – – – – – + – –
218 Utricularia intermedia Hayne – + – + – + + + + + –
219 U. minor L. – + – – – – – + + + –
220 U. vulgaris L. – + – – – + – – + + –
221 Vaccinium myrtillus L. + + + – + + + – + + +
222 V. uliginosum L. + + + – + + + + + – +
223 V. vitis-idaea L. – + + + + + – – + + +
224 Veronica scutellata L. – – – – – – – + – – –
225 Viburnum opulus L. – – – – – – – + + – –
226 Vicia cracca L. – – – – – – – – + – +
227 V. sepium (L.) Moench – – – – – – – – + – –
228 Viola epipsila Ledeb. – + – – – + + + + + +
229 V. palustris L. – – – – – + – + + + –

Всего 31 77 33 48 47 92 100 131 166 140 64

Мхи/Mosses

1 Aulacomnium palustre (Hedw.) Schwägr + + + + + + + + + + +
2 Bryum pseudotriquetrum (Hedw.) Gaertn., B. Mey. et Scherb. – – – – – – – – + + –
3 Calliergon cordifolium (Hedw.) Kindb. – + – + – + – – – + –
4 C. giganteum (Schimp.) Kindb. – + – – – – – – + – –
5 Calliergonella cuspidata (Hedw.) Loeske – + – – – + – + + + –
6 Campylium stellatum (Hedw.) C.E.O. Jensen – + – – – + + + + + –
7 Cinclidium stygium Sw. – – – – – + – – + + –
8 Climacium dendroides (Hedw.) F. Weber et D. Mohr – + – – – + – – + + –
9 Dicranum polysetum Sw. + – – – + – + – – – –
10 D. scoparium Hedw. + – – – + – + – + – –
11 D. undulatum Schrad. ex Brid. – – – + + – – – + – –
12 Fontinalis antipyretica Hedw. – + – – + – – – – + –
13 Helodium blandowii (F. Weber et D. Mohr) Warnst. – – – – – + – – + + –
14 Hylocomium splendens (Hedw.) Schimp. – – – – – – – – + – –
15 Loeskypnum badium (Hartm.) H.K.G. Paul – – – – – – + – – – –
16 Meesia triquetra (L. ex Jolycl.) Ångstr. – – – – – – – – + – –
17 Paludella squarrosa (Hedw.) Brid. – – – – – – – – – + –
18 Plagiomnium ellipticum (Brid.) T.J. Kop. – – – – – + – – – + –
19 Pleurozium schreberi (Brid.) Mitt. + + + + – + + + + – –
20 Pohlia nutans (Hedw.) Lindb. + – – + – – – – – + –
21 Polytrichum commune Hedw. + + – + + + – + + + +
22 P. strictum Menzies ex Brid. + + + + + + – + + + +
23 Pseudobryum cinclidioides (Huebener) T.J. Kop. – – – – – + – – – + –
24 Pseudocalliergon trifarium (F. Weber et D. Mohr) Loeske – – – – – – + + + – –
25 Ptilium crista-castrensis (Hedw.) De Not. – – – – + – – – – – –
26 Rhizomnium pseudopunctatum (Bruch et Schimp.) T.J. Kop. – – – – – + – – + + –
27 Rodobryum roseum (Hedw.) Limpr. – – – – – – – – + – –

Вид/Species
Тип болотного массива/Type of mire massif

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11

Таблица 1. Продолжение
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По отношению к обеспеченности субстрата
минеральным азотом во флоре преобладают
олиготрофные растения – 46% (106 видов), а во
флористическом ядре их доля занимает 71%
(67 видов). К группе мезотрофов относится 19%
(40 видов), к евтрофам – 9% (21 вид), к индиф-

ферентным – 10% (24 вида). Во флористиче-
ском ядре мезотрофов – 8% (8 видов) и один
мезоевтроф.

Подобный анализ, выполненный для флор вы-
деленных типов болотных массивов, также пред-

* Номенклатура сосудистых растений дана по S. K. Czerepanov (1995), номенклатура мхов – по Ignatov M.S., Afonina O.M., Ig-
natova E.A. et al., 2006.

28 Scorpidium cossonii (Schimp.) Hedenäs – – – – – – + + + + +
29 S. revolvens (Sw.) Rubers – – – – – – – – + – –
30 S. scorpioides (Hedw.) Limpr. – – – – – – + + + + –
31 Sphagnum angustifolium (C.E.O. Jensen ex Russow) C.E.O. Jensen + + + + + + + + + + –
32 S. aongstroemii C. Hartm. – – – – – + – – – – –
33 S. balticum (Russow) C.E.O. Jensen + + + + + + – – – – –
34 S. capillifolium (Ehrh.) Hedw. + + – + + + – – – – –
35 S. centrale C.E.O. Jensen – + – + + + + + + + –
36 S. compactum Lam. et DC. – + – + + – – – + – –
37 S. contortum Schultz – – – – – – – + – – +
38 S. cuspidatum Ehrh. ex Hoffm. + – – – – + – + – – –
39 S. fallax (H. Klinggr.) H. Klinggr. + + + + + + – + + + –
40 S. fimbriatum Wilson – + – – – – – + – – –
41 S. fuscum (Schimp.) H. Klinggr. + + + + + + – – + – –
42 S. girgensohnii Russow – + – – – – – – – – –
43 S. jensenii H. Lindb. – – – + + + – – – – –
44 S. lindbergii Schimp. + + – – + + – – – – –
45 S. magellanicum Brid. + + + + + + – + + + +
46 S. majus (Russow) C.E.O. Jensen + + + + + + – – + – –
47 S. obtusum Warnst. – + – – – + – + + – –
48 S. papillosum Lindb. + + – + + + – – – – –
49 S. platyphyllum (Lindb. ex Braithw.) Sull. ex Warnst. – – – + – – – + – – –
50 S. riparium Ångstr. + + – + + + – + + – –
51 S. russowii Warnst. + + + + + + + – + – –
52 S. squarrosum Crome + + – + + + + + + + –
53 S. subfulvum Sjörs – – – – – – – + – – –
54 S. subsecundum Nees – + – – + + – + + – –
55 S. teres (Schimp.) Ångstr. ex Hartm. – – – – – + + + + + –
56 S. warnstorfii Russow – + – – – + + + + + +
57 S. wulfianum Girg. – – + – – – – + + – –
58 Straminergon stramineum (Dicks. ex Brid.) Hedenäs – + – + + + – – + + –
59 Tetraplodon angustatus (Hedw.) Bruch et Schimp. – – – – – – – – + – –
60 Tomentypnum nitens (Hedw.) Loeske – – – – – – + – + + +
61 Warnstorfia exannulata (Schimp.) Loeske – + – – – + – – + + –
62 W. fluitans (Hedw.) Loeske – + + + + + – – + + –

Всего мхов/Total mosses 20  32 12 24 26  36  16  25  41  29  8
Всего видов/Total species 51 109 45 72 73 128 116 156 207 169 72

Вид/Species
Тип болотного массива/Type of mire massif

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11

Таблица 1. Окончание
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Таблица 2. Распределение сосудистых растений флоры малых болот Карелии по отношению к экологическим
факторам (на основании экологических шкал Элленберга)
Table 2. Distribution of vascular plants of the f lora of Karelian minor mires in relation to ecological factors (based on the
Ellenberg’s indicator values)

Экоморфа (баллы по Элленбергу)
Ecomorph (Ellenberg’s indicator values)

Флора в целом
Total f lora, %

Ядро
Floristic core, %

По отношению к освещенности/Factor of light intensity

Сциофиты/Sciophytes (1–3) 4 1
Гелиосциофиты/Heliosciophytes (4–5) 10 6
Сциогелеофиты/Scioheliophytes (6–7) 46 29
Гелиофиты/Heliophytes (8–9) 33 57
Индифферентные/Indifferents 3 0
Нет данных/No data 4 6

По отношению к увлажнению/Factor of moisture

Мезофиты/Mesophytes (4) 3 1
Гигромезофиты/Hygromesophytes (5) 10 1
Мезогигрофиты/Mesohygrophytes (6) 7 1
Гигрофиты/Hygrophytes (7–8) 25 28
Ультрагигрофиты/Ultra-hygrophytes (9) 30 55
Гидрофиты/Hydrophytes (10) 6 4
Аэрогидатофиты/Aerohydatophytes (11) 3 0
Гидатофиты/Hydatophytes (12) 3 2
Индифферентные/Indifferent 9 1
Нет данных/No data 4 6

По отношению к реакции субстрата/Factor of soil acidity

Крайние ацидофилы/Ultra-acidophytes (1) 4 9
Ацидофилы/Acidophytes (2–3) 15 22
Умеренные ацидофилы/Relative acidophytes (4–6) 29 28
Нейтрофилы/Neutrophytes (7–8) 24 16
Индифферентные/Indifferent 23 19
Нет данных/No data 4 6

По отношению к обеспеченности субстрата азотом/Factor of soil nitrogen

Ультраолиготрофы/Ultra-oligotrophic plants (1) 6 11
Олиготрофы/Oligotrophic plants (2) 24 41
Мезолиготрофы/Mesoligotrophic plants (3) 16 19
Олигомезотрофы/Oligomesotrophic plants (4) 12 12
Мезотрофы/Mesotrophic plants (5) 7 5
Евмезотрофы/Eumesotrophic plants (6) 10 3
Мезоевтрофы/Mesoeutrophic plants (7) 5 1
Евтрофы/Eutrophic plants (8–9) 4 0
Индифферентные/Indifferent 10 1
Нет данных/No data 5 6

ставленный в данной статье, позволяет охаракте-
ризовать специфику экологических условий ме-
стообитаний разных типов болот.

Мхи. На исследованных болотах выявлено
62 вида мхов из 29 родов и 17 семейств (табл. 1). Это

составляет 47% от бриофлоры болот Карелии, вклю-
чающей 133 вида (Кuznetsov, Maksimov, 2005). Веду-
щим семейством является Sphagnaceae (27 видов,
44%), участие других значительно ниже: Calliergona-
ceae (6), Mniaceae (4), Dicranaceae, Scorpidiaceae,
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Amblystegiaceae (по 3), двумя видами представлено
пять семейств, в шести – по одному виду. Флороце-
нотический комплекс мхов исследованных болот
включает 50 видов (81%), индифферентных видов –
9 (14%), случайных – 3 (5%). Преобладают бореаль-
ные виды – 47 (76%), арктобореальномонтанный и
гипоарктический элементы включают по 7 видов
(по 11%). В долготном отношении выделены цир-
кумполярная – 42 вида (68%) и биполярная – 20 ви-
дов (32%) группы.

Экологический анализ. В спектре экологиче-
ских групп по отношению к фактору увлажнения
в составе выявленных мхов лидируют гигрофиты
(24 вида) и гигрогидрофиты (18), вместе с гидро-
фитами (7), они составляют 79%, мезофитов –
10 видов (16%), гигромезофитов – 5%. Большин-
ство видов мхов на исследованных болотах явля-
ются типичными для омбротрофных и мезооли-
готрофных местообитаний (Кuznetsov et al., 2018),
которые преобладают на модельных территориях.
К малочисленным местообитаниям с богатым на-
порным и безнапорным питанием приурочен ряд
евтрофных видов: Sphagnum warnstorfii, S. subful-
vum, Campylium stellatum, Palludella squarrosa, To-
mentypnum nitens, Bryum pseudotriquetrum, Scorpidi-
um cossonii и др.

Характеристика флоры типов болот. Исследо-
ванные болота по ботанико-географической
классификации (Kuznetsov, 2018, 2021) отнесены
к 11 типам (табл. 3). В составе флор отдельных бо-
лотных массивов насчитывается от 21 до 146 ви-
дов, число сосудистых растений варьирует от 15
до 121, мхов в пределах 4–25 видов. Такие боль-
шие различия видового разнообразия обусловле-
ны в первую очередь типом и трофностью болот,
а также разнообразием местообитаний (биото-
пов) и структурой растительного покрова на них.

Сравнительный анализ состава флоры типов бо-
лотных массивов выполнен с использованием ко-
эффициента Сёренсена (рис. 2).

Наиболее бедна флора верховых кустарничко-
во-морошково-сфагновых грядово-мочажинных
(тип 1) и сосново-кустарничково-сфагновых (тип
3) болот, включающая 51 и 45 видов соответствен-
но, а средние показатели состава флоры отдель-
ных массивов составляют 28 и 25 видов (табл. 3).
Их площади составляют от 6 до 37 га (различают-
ся в 6 раз), а состав флоры включает от 21 до 33 ви-
дов (в 1.5 раза). В целом флора болот, входящих в
этот кластер, содержит 39 видов сосудистых рас-
тений и 22 вида мхов. Она включает практически
все виды растений омбротрофных и олиготроф-
ных болотных биотопов всей Карелии (Andromeda
polifolia, Chamaedaphne calyculata, Ledum palustre,
Eriophorum vaginatum, Sphagnum fuscum и др.), еди-
ничные минеротрофные виды (Alnus incana, Carex
lasiocarpa, C. nigra) встречаются на окрайках. На
дендрограмме эти болота образуют субкластер на
уровне сходства около 0.70 (рис. 2). Это малые бо-
лота с гомогенным или комплексным строением
растительного покрова. В имеющихся на ряде из
них комплексах кочки и гряды низкие, вторич-
ных озерков нет. Самые маленькие массивы этих
типов являются монофациальными, т. е. целиком
заняты одним типом болотного участка. Они ши-
роко распространены в среднетаежной Карелии,
а в водно-ледниковых ландшафтах являются до-
минирующими.

Верховые кустарничково-сфагновые болота
западнорусского типа (тип 2) характеризуются
более сложной структурой растительного покро-
ва. На ряде исследованных массивов есть оста-
точные озерки и зарастающие ручьи, по берегам
которых развиты мезотрофные биотопы, а также

Рис. 2. Дендрограмма сходства флор типов болот (коэффициент Сёренсена).
Fig. 2. Similarity dendrogram of the f loras of the mire types (X-axis – mire types; Y-axis – Sørensen index).
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выражены мезотрофные окрайки (лагги), что
обусловило значительное отличие состава их
флоры от двух других типов верховых болот. На
этих болотах выявлено 109 видов (77 – сосуди-
стые, 32 – мхи), среди них половину составляют
виды минеротрофных местообитаний, в том чис-
ле ряд прибрежно-водных и водных (Cicuta virosa,
Hippuris vulgaris, Sparganium natans, Sphagnum fim-
briatum). Площади исследованных болот этого ти-
па от 3 до 31 га, они слабо выпуклые, развиты в
водно-ледниковых и сельговых ландшафтах, в
Карелии находятся на северной границе ареала.
По составу флоры они очень близки с крупноосо-
ково-сфагновыми переходными болотами (тип 6),
что отражает кластерная дендрограмма (рис. 2).

Травяно-сфагновые верховые болота пред-
ставлены в районе исследований двумя типами (4
и 5), которые очень близки как по богатству (72 и
73 вида), так и по составу флоры. На кластерной
дендрограмме они объединились в пару с уров-
нем сходства около 0.80. Эти болота несколько
различаются по структуре растительного покро-
ва. В центральных частях на мелкоосоково-ку-
старничково-сфагново-печеночниковых масси-
вах (5 тип) выражен кочковато-топяной или ков-
рово-топяной микрорельеф, в топяных участках
наблюдается частичная деградация сфагнового
покрова и замещение его печеночными мхами
(Cladopodiella fluitans, Gymnocolea inflata) и водо-
рослями. Это обусловлено застойным режимом
этих болот, которые часто являются бессточны-
ми, они расположены в водно-ледниковых ланд-
шафтах (на МТ I и II, рис. 1) в понижениях между
озами и камами, площади исследованных масси-
вов варьируют от 3 до 90 га. Флора этих болот со-
держит 59 видов сосудистых растений и 30 видов
мхов. В составе флоры преобладают виды омбро-
трофных и олиготрофных местообитаний. Более
высокое разнообразие по сравнению с предыду-
щим кластером объясняется более широким
спектром условий водно-минерального питания.
Центральные части таких болот являются топя-
ными, как с гомогенным, так и комплексным
растительным покровом. Травяной ярус сооб-
ществ в центре болот сложен низкими видами
осоковых (Carex limosa, C. pauciflora, C. paupercula,
Eriophorum vaginatum, Rhynchospora alba) и
Scheuchzeria palustris, а моховой ярус образован
как сфагновыми мхами (Sphagnum balticum, S. ma-
jus, S. papillosum), так и печеночными мхами
(Cladopodiella fluitans, Gymnocolea inflata). Имею-
щиеся на них мезоолиготрофные окрайки вклю-
чают ряд мезотрофных видов (Comarum palustre,
Menyanthes trifoliata, Sphagnum riparium, S. squarro-
sum). Ранее эти болота были включены в группу
переходных типов болот (Kuznetsov, 2018, 2021),
как переходные они рассматриваются и другими
авторами (Yurkovskaya, 1971). Однако состав рас-
тительного покрова в центральных частях масси-

вов и стратиграфия торфяных залежей, в которых
верховые сфагновые торфа имеют мощность не-
сколько метров, свидетельствуют, что эти болота
давно находятся в верховой фазе развития и
должны включаться в группу северозападноевро-
пейских сфагновых верховых болот (табл. 3).

В целом на верховых болотах пяти типов пред-
ставлено большинство видов растений омбро-
трофных биотопов болот Карелии (Kuznetsov,
2006), являющихся, в основном, гелиофитами и
крайними ацидофилами.

Крупноосоково-сфагновые мезотрофные бо-
лота (тип 6) площадью от 4 до 52 га имеют в цен-
тральных частях гомогенный растительный по-
кров с доминированием в травяном ярусе видов
минеротрофных местообитаний с широкой эко-
логической амплитудой, фитоценотический оп-
тимум которых находится в мезотрофных биото-
пах, это Carex lasiocarpa или C. rostrata, часто
обильно Menyanthes trifoliata, в моховом ярусе до-
минируют Sphagnum fallax, S. аngustifolium. Неко-
торые из исследованных болот имеют облесен-
ные окрайки разной трофности. В целом флора
болот этого типа довольно разнообразна и вклю-
чает 128 видов (92 – сосудистые, 36 – мхи), одна-
ко в ее составе почти нет видов, присущих типич-
но евтрофным биотопам. На них достаточно пол-
но представлена флора мезотрофных биотопов
болот Карелии. По составу флоры эти болота
близки с верховыми болотами западнорусского
типа (тип 2), на кластерной дендрограмме они об-
разуют субкластер (пару) на уровне сходства око-
ло 0.8 (рис. 2).

Граница широкого распространения аапа бо-
лот находится севернее района исследований
(Kuznetsov, 2003), где было изучено только одно
аапа болото (тип 7) площадью всего 10 га. Оно
расположено на территории, сложенной карбо-
натными породами, является евтрофным и имеет
типичный грядово-мочажинный микрорельеф.
Флора болота насчитывает 116 видов (100 сосуди-
стых растений и 16 мхов), в ее составе большое
число видов, характерных для евтрофных биото-
пов. В обширных травяных мочажинах имеются
дернины гипновых мхов (Scorpidium scorpioides,
S. cossonii, Campylium stellatum, Loeskypnum badium)
и встречаются типичные для аапа болот сосуди-
стые растения (Carex livida, C. bergrothii, C. heleon-
astes, Juncus stygius), находящиеся здесь у южных
границ сплошных ареалов, а также Rhynchospora
fusca, охраняемая в России и Карелии. Только на
этом болоте встречены Ligularia sibirica (у запад-
ной границы ареала), Elymus caninus и ряд видов
лесных болот на его окрайках. В целом флора это-
го аапа болота довольно специфична и на кла-
стерной дендрограмме оно подсоединяется к па-
ре травяно-гипновых евтрофных болот на уровне
сходства 0.60 (типы 9 и 10).
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Травяные и кустарниково-травяные поймен-
ные и приозерные болота (тип 8) встречаются в
разных типах ландшафта по берегам озер и вдоль
водотоков. Исследованные массивы имеют ма-
ленькие площади (от 1 до 23 га). На данных боло-
тах специфический гидрологический режим, на
них представлены как заливаемые, так и незали-
ваемые участки разной трофности, поэтому их
флора очень разнообразна (131 вид сосудистых и
25 видов мхов). В ее составе широко представле-
ны прибрежно-водные и водные виды, а также
элементы лесной группы, приуроченные к обле-
сенным окрайкам, при этом отсутствует ряд ви-
дов верховых болот (табл. 1). В целом флора этих
болот довольно специфична, только на них встре-
чено 25 видов (Alisma plantago-aquatica, Carex acu-
ta, C. omskiana, C. vesicaria, Iris pseudacorus, Juncus
bulbosus, Lythrum salicaria, Mentha arvensis, Oenan-
the aquatica, Schoenoplectus lacustris, Sphagnum sub-
fulvum и др.). На кластерной дендрограмме этот
тип не образует пары ни с одним из других типов
и подсоединяется на уровне сходства 0.6 к субкла-
стеру, включающему 7, 9 и 10 типы болот (рис. 2).

Травяно-моховые евтрофные болота пред-
ставлены на исследованной территории двумя
типами, различающимися условиями водно-ми-
нерального питания: с безнапорным грунтовым
питанием (тип 9) и с ключевым напорным (тип
10). Болота этих типов встречаются в денудацион-
но-тектонических грядовых ландшафтах и на мо-
ренных равнинах. Их площади варьируют от 3 до
45 га. Богатство минерального питания, разнооб-
разие биотопов на этих болотах, включая обле-
сенные окрайки, обусловили высокое разнообра-
зие и значительную специфику их флоры. Флора
отдельных массивов включает от 86 до 147 видов,
а общий состав флоры этих типов включает
239 видов, из них сосудистые растения – 192 (84%
от флоры всех исследованных болот), мхи –
47 видов (75% бриофлоры). Это составляет около
90% флоры мезоевтрофных и евтрофных биото-
пов болот всей Карелии (Kuznetsov, 2006), что
свидетельствует об их высокой репрезентативно-
сти и ценности для сохранения болотной флоры
региона. На этих болотах широко представлены
виды ключевых евтрофных местообитаний (Ru-
mex fontano-paludosus, Epipactis palustris, Saxifraga
hirculus, Meesia triquetra, Paludella squarrosa). На
пяти осоково-гипновых болотах с безнапорным
питанием (9 тип) выявлено 207 видов (166 – сосу-
дистые, 41 – мхи), при этом 19 видов встречаются
только на таких болотах, среди них ряд луговых
видов (Anthoxantum odoratum, Centaurea jacea,
Coccyganthe flos-cuculi, Lathyrus pratensis), так как
некоторые из этих болот ранее использовались
как сенокосы. На подобных болотах, удаленных
от населенных пунктов, луговые виды не выявле-
ны. На одном из болот произрастает Myrica gale.
На травяно-моховых болотах с выходами родни-

ков (10 тип) сообщества, сформировавшиеся во-
круг ключей, занимают небольшие площади, но
именно к ним приурочены специфические виды
таких местообитаний (Saxifraga hirculus, Stellaria
alsine Grimm, Epipactis palustris, Campylium stella-
tum, Paludella squarrosa, Bryum pseudotriquetrum,
Scorpidium cossonii). Во флоре четырех болот этого
типа выявлено 169 видов (140 – сосудистые, 29 –
мхи). В моховом покрове этих болот важную роль
играют Sphagnum warnstorfii, S. teres, S. centrale, To-
mentypnum nitens, Pseudobryum cinclidioides. На кла-
стерной дендрограмме 9 и 10 типы болот объедини-
лись в субкластер на уровне сходства 0.70 (рис. 2).

Древесно-травяно-моховые болота (11 тип)
не были основным объектом, исследовано всего
3 маленьких массива площадью 1–4 га. На них
развиты смешанные древостои, сложенные сос-
ной, елью, березой высотой до 10 м, с сомкнуто-
стью 0.4–0.5. В составе их флоры выявлено всего
72 вида (64 – сосудистые, 8 – мхи), представлен
ряд лесных видов. Об экологической специфике
их флоры свидетельствует повышенная доля ме-
зофитов (20%), ультрагигрофиты составляют
лишь 19% (в остальных типах их доля от 32 до
52%), гидатофиты отсутствуют. В связи с низким
разнообразием и значительной спецификой фло-
ры исследованных лесных болот, они на кластер-
ной дендрограмме (рис. 2) подсоединились к суб-
кластеру всех евтрофных болот на уровне сход-
ства около 0.50. Флора и растительность лесных
болот Карелии значительно разнообразнее иссле-
дованных нами массивов, они подробно охарак-
теризованы в ряде работ (Kutenkov, Kuznetsov,
2013; Kutenkov, 2012).

ОБСУЖДЕНИЕ

Представленные результаты являются в значи-
тельной степени оригинальными, так как практи-
чески нет публикаций, содержащих сведения по
составу флоры отдельных болотных массивов, а
также их типов. Имеется работа, включающая
сведения по флоре более 30 маленьких (от 1–2 до
50 га), в основном евтрофных травяно-гипно-
вых болот в окрестностях д. Колатсельга в юж-
ной Карелии, которые исследовал Й. Лоунамаа
в 1942 году (Lounamaa, 1961). При этом флора
многих из них выявлена далеко неполно, так как
при наших исследованиях некоторых из этих со-
хранившихся болот через 60–70 лет обнаружено
значительное число видов, не указанных Лоуна-
маа (Kuznetsov, Grabovik, 2010; Lindholm et al.,
2019). Дополненные авторами данные по ряду
этих болот использованы в этой статье. На круп-
ной болотной системе Юпяужсуо в северной Ка-
релии (около 30 тыс. га), включающей массивы
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верхового и аапа типов, выявлено 127 видов (76 –
сосудистые растения, 52 – мхи), в том числе в
верховых биотопах 43 вида, в минеротрофных –
110 (Mironov et al., 2017).

В заповеднике “Кивач” (среднетаежная под-
зона Карелии) имеется 58 болот общей площадью
720 га, 57 из них малые (Kuznetsov, Kutenkov,
2012). По нашим исследованиям, а также резуль-
татам анализа флоры заповедника (Kucherov et al.,
2010) на открытых и лесных болотах заповедника
встречается 220 видов сосудистых растений, что
составляет 73% флоры болот всей Карелии. (Пло-
щадь заповедника – 10930 га, болота составляют
6.6% территории, флора заповедника – около
790 видов, т.e. флора болот составляет 28%). Это
свидетельствует о сходстве разнообразия флоры
исследованных нами малых болот (229 видов) и
болот заповедника “Кивач” (220 видов), включа-
ющего подобные типы болот региона.

В работах по анализу флоры болот в разных ре-
гионах рассматриваются или вся объединенная
парциальная флора (Eurola et al., 1984; Botch,
Smagin, 1993; Volkova, 2018) или парциальные
флоры нескольких типов болотных биотопов
(Kuznetsov, 2006; Ivchenko, 2019). Флора болот Ка-
релии была проанализирована для 6 типов биото-
пов, выделенных по трофности, растительному
покрову и характеру водного режима, каждая из
парциальных флор имеет свою значительную
специфику: в омбротрофных биотопах встречает-
ся 65 видов, а в облесенных минеротрофных – 246
(Kuznetsov, 2006). Типы биотопов не привязаны к
конкретным типам болотных массивов, некото-
рые из них встречаются на болотах разных типов.
Отсюда разнообразие флоры болота в первую
очередь обусловливается набором имеющихся на
нем типов биотопов.

Экологический анализ растительного покрова
болот с использованием экологических шкал вы-
полнен рядом авторов: для объединенной флоры
верховых болот Беларуси (Zeliankevich et al., 2016)
и для ряда синтаксонов болотной растительности
(Zeliankevich et al., 2016; Volkova, 2018; Ivchenko,
2019). Для отдельных типов болот таких исследо-
ваний нет.

Полученные результаты свидетельствуют, что
выделенные типы болотных массивов четко раз-
личаются по составу флоры, при этом видовое бо-
гатство отдельных болот в пределах одного типа
не зависит напрямую от их площади, а обусловле-
но в первую очередь набором биотопов на них.

Кластерный анализ по составу флоры показал
четкое разделение исследованных типов болот на
два кластера на уровне сходства около 0.40, в кла-
стер А вошли все болота сфагнового класса, а в
кластер В – минеротрофные травяно-моховые
болота из трех классов (рис. 2). Это подтверждает

специфику флоры этих групп типов болотных
массивов.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
На исследованных 63 малых болотах, общей

площадью 915 га, относящихся к 11 типам, до-
вольно полно представлена болотная флора сред-
нетажной подзоны Карелии – 74%, в том числе
ряд редких и охраняемых видов. При этом флора
открытых омбротрофных и минеротрофных био-
топов представлена на 90 и более процентов, фло-
ра биотопов лесных болот выявлена неполно. Это
свидетельствует о важной роли естественных ма-
лых болот в сохранении разнообразия флоры ре-
гиона в условиях активной антропогенной транс-
формации болот.

По результатам экологического анализа фло-
роценотическое ядро флоры исследованных ма-
лых болот составляют в основном светолюбивые
(58%), гигрофильные (84%), ацидофильные
(58%) и олиготрофные (72%) виды сосудистых
растений.

Выявленные типы малых болот довольно пол-
но представляют разнообразие типов болот сред-
нетаежной Карелии. Они отражают специфику
ландшафтной структуры региона, влияющей на
процессы болотообразования и динамики болот в
голоцене.
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ской области): Дис. … канд. биол. наук. М. 173 с.

[Zeliankevich et al.] Зеленкевич Н.А., Груммо Д.Г.,
Созинов О.В., Галанина О.В. 2016. Флора и рас-
тительность верховых болот Беларуси. Минск.
244 с.
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The surveyed 63 minor mires (1–100 ha) located in four major landscape types in the middle taiga subzone
of Karelia were assigned to 11 types of mire massifs of the botanical-geographical classification. Their f lora
comprises 229 species of vascular plants and 62 moss species. Prevailing in the f lora are boreal Eurasian and
circumpolar species. Six species listed in the Red Data Book of the Republic of Karelia (2020) were recorded,
four of them beingnationally red-listed (2008), too. The spectra of the total vascular plant f lora and its core
were mapped with respect to Ellenberg’s indicator values of 4 ecological factors: light, moisture, soil acidity,
soil nitrogen. In relation to light conditions, scioheliophytes and heliophytes prevail in the f lora. In relation
to moisture factor, over a half of the f lora is represented by ultra-hygrophytes and hygrophytes (55%), with a
significant contribution of hydro- and hydatophytes (12%). In terms of substrate acidity, moderately acido-
philic species account for 29%, acidophilic and extremely acidophilic species – 19%, the species preferring
neutral reaction – 24%, and 23% of species are acidity-indifferent. In relation to soil nitrogen factor, oligo-
trophic species make a prevaling group in the f lora (46%), 18% are mesotrophic, 9% are eutrophic, and 10%
are indifferent to the factor.
Cluster analysis of the f lora composition similarity between different mire types has shown a clear differenti-
ation between the f loras of ombrotrophic and mesotrophic sphagnum mires (6 types) and those of mesoeu-
trophic and eutrophic groundwater-fed herbaceous and herb-moss mires (5 types). The surveyed mires cover
total of 915 ha and contain 74% of the mire f lora of middle-taiga Karelia. Furthermore, the species associated
with ombrotrophic, mesotrophic, and eutrophic open habitats prevailing in mires of this region are represent-
ed almost entirely. The account of the f lora of forest mires is incomplete, as they have been studied very poor-
ly. Overall, minor mires located in different landscapes of middle-taiga Karelia quite comprehensively repre-
sent the diversity of the regional f lora and mire types, and are important for the conservation of mire ecosys-
tem biodiversity.

Keywords: vascular plants, mosses, ecological values, mire types, biodiversity conservation
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Для Ledebouria socialis характерна верхняя завязь с интерлокулярными септальными нектарниками,
которые приурочены как к асцидиатной, так и пликатной зонам плодолистика. Зональность гине-
цея невозможно описать непротиворечиво, так как существующая терминология не позволяет
отобразить все его особенности. Часть нектарников, расположенная в гинофоре и асцидиатной зо-
не интернализована с самого начала развития, для их формирования не требуется постгенитальное
срастание. Для формирования дистальной части нектарника, приуроченной к пликатной зоне пло-
долистика, постгенитальное срастание необходимо для разграничения нектарных полостей со сто-
роны центра гинецея. Интернализация нектарника по периферии гинецея происходит через раз-
растание тканей цветоложа. Строение нектарников, характерное для Ledebouria, можно обнаружить
у многих Asparagales c верхней завязью.

Ключевые слова: гинецей, зональность, морфогенез, септальные нектарники, Asparagaceae, Aspara-
gales
DOI: 10.31857/S0006813622050064

Ledebouria socialis (Baker) Jessop – популярное
комнатное растение, родиной которого является
Южная Африка (Baker, 1870). Его выращивают в
основном из-за красивых пятнистых листьев.
Цветки Ledebouria мелкие и невзрачные, но при
ближайшем рассмотрении обнаруживают неко-
торое изящество. В силу доступности материала
Ledebouria представляет собой удобный объект
для изучения строения и развития цветка у пред-
ставителей семейства Asparagaceae.

Цветки Ledebouria имеют типичный для одно-
дольных план строения. Гинецей с верхней трехг-
нездной завязью. В каждом гнезде расположены
по 2 семязачатка, микропиле которых направле-
ны к основанию завязи. Анатомия гинецея с ин-
терпретацией его зональности по W. Leinfellner
(1950) представлена в работе O. Dyka1 (2011). В ос-
новании завязи находится короткая стерильная
синасцидиатная зона. Над синасцидиатной зо-
ной в перегородках между гнездами завязи появ-
ляются щелевидные нектарники. Эта зона опре-

деляется как гемисинасцидиатная (Dyka, 2011).
Гемисинасцидиатная зона фертильна, раздвоен-
ные плаценты, несущие по два семязачатка, рас-
положены в дистальном участке этой зоны. Нек-
тарники продолжаются выше в гемисимпликат-
ную зону, которая, по определению автора
фертильна частично (на 1.9% от общей высоты за-
вязи). Выше уровня открытия нектарников рас-
положена асимпликатная зона, она формирует
крышу завязи и столбик. В зрелом гинецее Lede-
bouria линии постгенитального срастания не про-
слеживаются. В установлении зон гинецея по
W. Leinfellner (1950, O. Dyka (2011) во многом опи-
ралась на данные по развитию цветка (Sattler,
1973). R. Sattler (1973), в первую очередь, интере-
совала последовательность заложения органов
цветка. Особенностям строения гинецея уделено
мало внимания, даже не указано наличие сеп-
тальных нектарников (Sattler, 1973). Плодолисти-
ки, по его мнению, закладываются тремя отдель-
ными серповидными примодиями, которые по-
чти с самого начала соединены друг с другом по
периферии гинецея. Плодолистики из серповид-
ных становятся подковообразными, их края рас-

1 [Dyka] Дика О. 2011. Морфологія і васкулярна анатомія
квітки Ledebouria socialis (Bak.) Jessop. (Hyacinthaceae). –
Вісник Львівського університету. Серія біологічна. 56: 60–64.

СООБЩЕНИЯ

EDN: HFHLLV
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тут по направлению к центру гинецея. Одновре-
менно с ростом краев плодолистиков апекс цвет-
ка слегка удлиняется, цветоложе становится
выпуклым. Свободные части плодолистиков
удлиняются, формируя столбик и завязь. Постге-
нитальное срастание плодолистиков друг с дру-
гом и зарастание брюшного шва завершают фор-
мирование гинецея. Семязачатки по два на гнез-
до закладываются на подвернутых внутрь краях
плодолистика еще до начала постгенитальных
срастаний.

Описание развития гинецея у R. Sattler (1973) и
зональность гинецея, установленные на данных
по развитию О. Дика (Dyka, 2011), несколько про-
тиворечат друг другу. Так, R. Sattler (1973) явно
указывает, что семязачатки закладываются на
подвернутых внутрь краях плодолистика. Следо-
вательно, речь идет о пликатной зоне плодолистика
и симпликатной или асимпликатной зоне гинецея.
Также с точки зрения базовой архитектуры плодо-
листика не совсем понятно, как фертильными мо-
гут быть одновременно две зоны асцидиатная и
пликатная, ведь в данном случае на плаценте нужно
разместить всего два семязачатка.

Понимание устройства гинецея Ledebouria
важно не столько само по себе, сколько для пони-
мания эволюции септальных нектарников у As-
paragales и вообще у однодольных. Ранее неодно-
кратно высказывали мнение, что для формирова-
ния гинецея с септальными нектарниками
необходимо постгенитальное срастание между
плодолистиками в той области, где расположены
нектарники (van Heel, 1988; Smets et al., 2000; Ru-
dall, 2002a). Недавно была изложена точка зре-
ния, что для формирования септальных нектар-
ников в ходе развития гинецея наличие постгени-
тального срастания между плодолистиками не
обязательно, и нектарники такого типа как раз
могут быть распространены у представителей As-
paragales (Odintsova2, 2013).

Для выяснения спорных вопросов нами изуче-
но анатомическое строение и развитие гинецея
Ledebouria socialis с помощью сканирующего
электронного микроскопа.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДИКА
Материал по развитию соцветий был взят из

коллекции комнатных растений кафедры выс-
ших растений биологического факультета МГУ
им. М.В. Ломоносова и из личной коллекции ав-
тора. Луковицы были зафиксированы в 70%
спирте, а затем отпрепарированы под стереомик-
роскопом Olympus SZX7. Подготовленные соцве-
тия на разных стадиях развития, цветки или их

2 [Odintsova] Одінцова А. 2013. Два основних типи септаль-
них нектарників однодольних. – Вісник Львівського
університету. Серія біологічна. 61: 41–50.

части были высушены в критической точке в ап-
парате Hitachi HCP-2, затем смонтированы с по-
мощью углеродных дисков на столики для элек-
тронной микроскопии и напылены тяжелыми
металлами с помощью установки Eiko IB-3. Ма-
териал был изучен под сканирующим электронным
микроскопом CAMSCAN S2 в Общефакультетской
лаборатории электронной микроскопии МГУ.

Для изучения анатомии гинецея из коллекции
кафедры высших растений были взяты постоян-
ные препараты серийных микротомных попереч-
ных срезов цветка, подготовленные А.С. Беэром
и используемые для проведения курса “Морфоге-
нез и васкулатура цветка”. Фотографии срезов
были получены под световым микроскопом
Olympus BX53, оснащенного цифровой камерой
Olympus SC50 под управлением программы
Olympus CellSens Entry.

Полученные цифровые изображения были об-
работаны в графическом редакторе Adobe Photo-
shop Elements.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Строение гинецея. Плодолистики чередуются с

внутренними тычинками и срастаются по всей
своей длине. Гинецей на всем протяжении трех-
гнездный. Завязь верхняя, ребристая, возвышает-
ся на коротком массивном гинофоре (рис. 1).
Ложбинки вдоль завязи расположены напротив
тычинок. Более глубокие ложбинки формируют-
ся вдоль линий срастания плодолистиков, в них в
бутоне входят нити внутренних тычинок. На
спинках плодолистиков имеются менее глубокие
ложбинки, в которых в бутоне помещаются нити
наружных тычинок.

Без установления зональности по W. Leinfell-
ner (1950) гинецей можно описать следующим об-
разом. Септальные нектарники в виде трех от-
дельных полостей продолжаются из гинофора
(рис. 1b) в септы (рис. 1c–1f) и открываются про-
тяженной щелью на верхушке завязи (рис. 1g).
Таким образом, гинофор, соответствует конгени-
тально сросшимся ножкам плодолистиков. Семя-
зачатки прикрепляются на двулопастной плацен-
те в базальном участке завязи (рис. 1d) и располо-
жены таким образом, что большая их часть
помещается выше места прикрепления фунику-
лусов в несколько выступающих гнездах завязи.

Столбик узкий, с небольшим головчатым
рыльцем, на всем протяжении с тремя отдельны-
ми каналами, которые ведут в гнезда завязи
(рис. 1h, 1i). Отверстия каналов на верхушке ги-
нецея постгенитально замкнуты, изолируя поло-
сти гинецея от внешней среды.

Линии постгенитального срастания в зрелом
гинецее не заметны, поэтому для избежания
ошибок в определении вкладов конгенитального
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и постгенитального срастания в формировании
гинецея необходимо обратиться к его развитию.

Развитие гинецея. Данные по развитию цветка
были частично опубликованы ранее (Remizowa
et al., 2010), без описания зональности гинецея.
Для иллюстрации положений данной статьи ис-
пользованы новые изображения. Плодолистики
закладываются тремя отдельными подковообраз-
ными примордиями (рис. 2а). Плодолистики на-
чинают удлиняться, формируя пликатные зоны
(рис. 2b–2d). Таким образом, в развитии гинецея
первой появляется асимпликатная зона. Очень
скоро края плодолистиков заворачиваются
внутрь и начинается формирование плацент. Од-
новременно с заложением семязачатков по пери-
ферии гинецея между плодолистиками образу-
ется внешняя стенка завязи (рис. 2b, 2c). Обра-
зование этой стенки дает начало заложению

гемисимпликатной зоны. Дальнейший рост гине-
цея связан с увеличением длины гемисимпликат-
ной и асимпликатной зон. Между растущими пло-
долистиками долгое время заметен голый участок
цветоложа. В области завязи из-за формирования
крупных семязачатков спинки плодолистиков на-
чинают выпирать в сторону околоцветника, и
между плодолистиками формируются глубокие
ложбинки. По мере роста гинецея, свободные
края плодолистиков сближаются в центре гине-
цея и происходит их постгенитальное сраста-
ние – плодолистики срастаются друг с другом и
зарастают брюшные швы (рис. 2e–2h). В геми-
симпликатной зоне срастание плодолистиков
друг с другом и зарастание брюшных швов приво-
дят к интернализации септальных нектарников –
они становятся изолированными как со стороны
внешней стенки завязи, так и со стороны центра

Рис. 1. Строение гинецея Ledebouria socialis. а – гинофор, основание, b – гинофор с септальными нектарниками, c –
базальная стерильная часть завязи, синасцидиатная зона, d – плаценты, гемисимпликатная зона, e–f – средняя и ди-
стальная часть завязи, гемисимпликатная зона, g – уровень открытия септальных нектарников (отверстие нектарника
показано черной стрелкой), асимпликатная зона, h – крыша завязи, асимпликатная зона, i – столбик, асимпликатная
зона. Септальные нектарники обведены белой линией. Масштабные линейки – 200 мкм в (a–h) (все срезы в одном
масштабе), и 50 мкм в (i).
Fig. 1. Structure of Ledebouria socialis gynoecium. а – gynophore base below septal nectaries. b – gynophore with septal nectar-
ies. c – sterile ovary base, synascidiate zone. d – level of ovule insertion, hemisymplicate zone. e–f – middle and distal ovary
part, hemisymplicate zone. g – level of nectary openings (shown by black arrowhead), asymplicate zone. h – ovary roof, asym-
plicate zone. i – style, asymplicate zone. Septal nectaries are outlined with white in (b–f). Scale bars: a–h – 200 μm (all on the
same scale); i – 50 μm.

(a) (b) (c)

(d) (e) (f)

(g) (h) (i)
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гинецея. Постгенитальные срастания в гинецее
начинаются на достаточно ранних стадиях, еще
до полного формирования столбика, поэтому в
зрелых цветках линии постгенитальных сраста-
ний не видны. Столбик начинает удлиняться по-
сле формирования завязи (рис. 2i, 2k). Асцидиат-
ные зоны плодолистиков и гинофор формируют-
ся путем зонального роста под основанием
гемисимпликатной зоны (рис. 2j–2k). Для обра-
зования нектарников в этой части гинецея пост-
генитальные срастания не задействованы.

ОБСУЖДЕНИЕ

Топология, или зональность гинецея согласно
W. Leinfellner (1950), построена с учетом типа
срастания между плодолистиками и с учетом то-
го, что у типичного плодолистика имеются ба-
зальная асцидиатная и дистальная пликатная зо-
ны. Кратко применение этой терминологии к ги-
нецеям со сросшимися плодолистиками можно
описать так. В синасцидиатной зоне плодолисти-
ки срастаются конгенитально своими боковыми
и брюшными поверхностями с образованием
синкарпного (многогнездного) участка. В случае,
если срастание в асцидиатной зоне затрагивает
только боковые поверхности плодолистика,
оставляя пространство в центре гинецея, то зону
следует описывать как гемисинасцилиатную.
При конгенитальном срастании плодолистиков в
пликатной зоне образуется симпликатная зона
гинецея. Эта зона исходно одногнездная, но мо-
жет стать вторично многогнездной через постге-
нитальное срастание плодолистиков в центре ги-
нецея и зарастание брюшных швов. Гемисимпли-
катная зона образуется, если края плодолистиков
в центре гинецея остаются свободными. При по-
стгенитальном же срастании плодолистиков в
пликатной зоне образуется асимпликатная зона
гинецея, которая может быть как одногнездная,
так и многогнездная в зависимости от зарастания
брюшных швов.

Следует отметить, что концепция зональности
по W. Leinfellner (1950) хорошо работает только
для гинецеев с верхней завязью. Гинецеи с ниж-
ней завязью описывать достаточно сложно, так
как их конструкцию однозначно интерпретиро-
вать по предложенной терминологии удается с
трудом. Так, при нижней завязи у любого расте-
ния практически невозможно определить, где на-
ходится граница плодолистика по отношению к
внешней стенке завязи, другими словами, участ-
вуют ли ткани плодолистика в образовании этой
стенки (Gustafsson, Albert, 1999; Leins, Erbar,
2010). Ориентироваться приходится на тип срас-
тания плодолистиков в центре гинецея. Еще
большие сложности возникают, если к нижней
завязи добавляются септальные нектарники.
Возьмем для примера представителей Asparagales

из семейства Amaryllidaceae. При стандартном
описании зональности, т.е. учитывая, что ткани
плодолистиков участвуют в образовании стенки
завязи, в основании гинецея находится синасци-
диатная зона, затем следуют симпликатная и ге-
мисимпликатная (в ней расположены нектарни-
ки) зоны, асимпликатная зона составляет крышу
завязи и столбик (Fishchuk, 2021; Fishchuk,
Odintsova, 2021a,b). Отметим, что в типичной ге-
мисимпликатной зоне края плодолистиков долж-
ны быть свободны. У описываемых однодольных
края плодолистиков в гемисимпликатной зоне
срастаются постгенитально, отграничивая нек-
тарники друг от друга в центре гинецея. Если же
принять, что внешняя стенка нижней завязи об-
разована без участия спинных частей плодоли-
стиков, а сами плодолистики прикреплены очень
косо на сильно вогнутом цветоложе, то нектарни-
ки расположены в асимпликатной зоне, для кото-
рой срастание краев плодолистиков в центре ги-
нецея вполне ожидаемо.

При описании гинецея с септальными нектар-
никами при верхней завязи возникают не мень-
шие сложности. Сам W. Leinfellner (1950) никогда
не применял разработанную им терминологию к
гинецею такого типа.

Попробуем описать зональность гинецея Lede-
bouria. Последовательность событий при форми-
ровании гинецея в целом соответствует установ-
ленной R. Sattler (1973). Обращает на себя внима-
ние характер заложения семязачатков – они
закладываются по краям в пликатной зоне плодо-
листика. Во время их заложения по периферии
гинецея подковообразные плодолистики соеди-
нены валиком, поэтому фертильна гемисимпли-
катная, а не гемисинасцидиатная (Dyka, 2011) зо-
на гинецея. На нашем материале мы не обнару-
жили типичной синасцидиатной зоны, так как
нектарники начинаются еще в гинофоре и идут
через всю асцидиатную зону плодолистика. Со-
гласно W. Leinfellner (1950), в синасцидиатной зо-
не плодолистики срастаются конгенитально как
боковыми, так и брюшными поверхностями, а в
гемисинасцидиатной зоне – только боковыми,
оставляя полость в центре гинецея. Для призна-
ния области с септальными нектарниками геми-
синасцидиатной зоной (хотя и нетипичной) не-
обходимо, чтобы плодолистики в центре гинецея
были постгенитально сросшимися. Однако срас-
тание их конгенитальное. Интерпретации данной
области как синасцидиатной зоны препятствуют
свободные боковые участки плодолистиков в об-
ласти нектарников. В нашем описании мы при-
няли решение охарактеризовать область сраста-
ния асцидиатных зон плодолистиков как синас-
цидиатную зону, основываясь на том, что
срастание плодолистиков в центре гинецея кон-
генитальное. Согласно терминологии, в типич-
ной гемисимпликатной зоне края плодолистиков
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Рис. 2. Развитие гинецея Ledebouria socialis. а – плодолистики на стадии подковообразных примордиев. заложение
асимпликатной зоны. b – заложение семязачатков (*) и образование гемисимпликатной зоны. c, d – рост плодолисти-
ков в длину, увеличение размеров асимпликатной зоны. e – внешний вид гинецея на момент начала постгениталь-
ного срастания между плодолистиками. f – гинецей с удаленным плодолистиком, начало постгенитальных срас-
таний в гемисимпликатной и асимпликатной зонах, область постгенитального срастания отмечена скобкой на
левом плодолистике. g – внешняя стенка завязи в области септального нектарника, образованная в результате
конгенитального срастания. h – гинецей перед удлинением столбика, вид сверху; плодолистики постгенитально
срослись друг с другом, брюшные швы не замкнуты. i – гинецей перед удлинением столбика, вид сбоку. j – внеш-
няя стенка завязи в области нектарника. k – вид нектарной щели сверху в сформированном гинецее. * – Семяза-
чатки. Белыми стрелками показана верхняя граница гемисимпликатной зоны/нижняя граница нектарной щели.
Черными стрелками показана верхняя граница нектарной щели. Масштабные линейки – 30 мкм в (a–d, g, h, j, k)
и 100 мкм в (e, f, i).

Fig. 2. Development of Ledebouria socialis gynoecium. а – horseshoe-shaped carpel primordia. initiation of asymplacate
zone. b – ovule initiation (*) and formation of hemisymplicate zone. c, d – elongation of young carpels, enlargement of
asymplicate zone. e – gynoecium at beginning of postgenital carpel fusion. f – same stage as in (e) with one carpel removed
to show areas of postgenital intercarpellary fusion in hemisymplicate and asymplicate zones, area of postgenital fusion is
marked by an arc on the left carpel. g – outer ovary wall below the future opening of septal nectary, developed via congenital
fusion. h – gynoecium before style elongation, view from above. margins of adjacent carpels are postgenitally fused, ventral
slits are still open. i – gynoecium before style elongation, lateral view. j – outer ovary wall below nectary opening. k – slit
of septal nectary opening in late bud. * – Ovules. White arrowheads show upper boundary of hemisymplicate zone/lower
boundary of septal nectary opening. Black arrowheads show upper boundary of septal nectary opening. Scale bars: a–d, g,
h, j, k – 30 μm; e, f, i – 100 μm.
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должны быть свободны. В случае же Ledebouria
они постгенитально срастаются.

В итоге получается следующая картина. На-
сколько можно судить по анализу срезов и из дан-
ных по развитию, у плодолистиков Ledebouria вы-
ражены короткая асцидиатная и длинная пликат-
ная зоны. Брюшные швы в пликатной зоне
замкнуты по всей ее длине. Зональность же гине-
цея достаточно сложна из-за наличия септальных
нектарников и с трудом вписывается в термино-
логию W. Leinfellner (1950). Гинофор (рис. 1а, 1b)
соответствует конгенитально сросшимся нож-
кам плодолистиков. Базальный участок завязи
представлен нетипичной синасцидиатной зо-
ной (рис. 1с). Выше расположена фертильная ге-
мисимпликатная зона с постгенитально сросши-
мися краями плодолистиков в центре гинецея
(рис. 1d–1f). Остальная часть гинецея (дисталь-
ная часть завязи от уровня открытия септальных
нектарников и столбик) образованы асимпликат-
ной зоной (рис. 1g–1i). Септальные нектарники
проходят через все зоны гинецея. Для формиро-
вания участка нектарников, расположенного в
синасцидиатной зоне, постгенитальное сраста-
ние не задействовано. Септальные нектарники в
этом участке можно охарактеризовать как “раз-
дельные” по классификации А.В. Одинцовой
(Odintsova, 2013).

По наличию конгенитального срастания пло-
долистиков в центре гинецея в области располо-
жения нектарников A. Odintsova (2013) выделила
два типа септальных нектарников – “объединен-
ный” и “раздельный”. При формировании нек-
тарников объединенного типа будущие нектар-
ники не отделены друг от друга в центре гинецея.
Раздельный тип септальных нектарников пред-
ставляет три нектарные полости, которые разде-
лены с самого начала развития гинецея (т.е. ассо-
циированы с конгенитальным срастанием асци-
диатных зон плодолистиков в центре гинецея). В
своем онтогенетическом и эволюционном разви-
тии раздельные септальные нектарники сначала
открыты с внешней стороны. Образование внеш-
ней стенки у раздельных нектарников A. Odintso-
va (2013) понимает как результат углубления нек-
тарных полостей в базальном направлении, тогда
в основании гинецея появится зона с конгени-
тально замкнутыми септальными полостями.
Особенно благоприятные условия для возникно-
вения раздельного нектарника создаются в цвет-
ке с нижней завязью, внешняя стенка нектарника
образуется путем конгенитального прирастания к
завязи цветочной трубки. Распространение раз-
дельных нектарников подлежит проверке и уточ-
нению, но, вероятно, этот тип менее распростра-
нен. A. Odintsova (2013) считает, что выделенные
ей типы септальных нектарников не могут соче-
таться в одном гинецее и не переходят один в дру-
гой в ходе эволюции.

Ledebouria совершенно не вписывается в эту
схему. Во-первых, в развитии гинецея вся услов-
но синасцидиатная зона вместе с гинофором об-
разуются с уже интернализованными нектарни-
ками в результате зонального роста под гемисим-
пликатной зоной. Во-вторых, в гинецее этого
растения сочетаются оба типа нектарников – и
раздельный, и объединенный (начиная с геми-
симпликатной зоны). Кроме Ledebouria имеются
и другие достаточно многочисленные варианты
отграниченных снаружи трех отдельных нектар-
ных полостей, которые со стороны центра гине-
цея в базальной его области разделены “конге-
нитальными перегородками”, а в дистальной –
“постгенитальными”, и протяженность этих
участков достаточна, ни одним из них нельзя пре-
небречь – Allium (Hartl, Severin, 1981; van Heel,
1988; Zuraw et al., 2009), Aspholdelus (van Heel,
1988), Ornithogalum (van Heel, 1988), Scilla (Dyka,
2013). Характерно, что большая часть этих расте-
ний, действительно, принадлежит порядку Aspar-
agales. Отметим, что у некоторых Allium, как и у
Ledebouria, имеется гинофор с интернализован-
ными нектарниками (Zuraw et al., 2009). По
A. Odintsova (2013), образование наружной стен-
ки нектарника в гинецеях с раздельным типом
нектарников происходит путем перехода к ниж-
ней завязи, в этом случае к гинецею с открытыми
нектарниками снаружи прирастает цветочная
трубка. При этом автор как будто упускает из ви-
ду, что большая часть нектарников при нижней
завязи – это как раз нектарники “объединенно-
го” типа. Так, один из самых распространенных
типов септальных нектарников при нижней завя-
зи – трехлучевые, часто лабиринтовидные, т.е.
без срастания плодолистиков брюшными поверх-
ностями в асцидиатной зоне, например, у Brome-
liaceae (Sajo et al., 2004). Если же при нижней за-
вязи нектарные щели изолированы друг от друга,
то нектарник приурочен к пликатной зоне плодо-
листика, например, у Iridaceae (Rudall et al., 2003).

В целом, для понимания устройства гинецея с
септальными нектарниками, действительно, не-
обходимо учитывать тип срастания плодолисти-
ков. Но, вероятно, не следует выделять типы нек-
тарников, основываясь только на установлении
типа гинецея по W. Lenfellner (1950).

Asparagales – один из немногих порядков од-
нодольных с очень вариабельной структурой ги-
нецея. В эволюции порядка неоднократно были
утеряны септальные нектарники, происходила
смена положения завязи (Simpson, 1998; Rudall,
2002a,b). По положению относительно гнезд за-
вязи септальные нектарники Asparagales бывают
интерлокулярными и инфралокулярными. В по-
следнем типе они расположены на ножках плодо-
листиков и/или в основании асцидиатной зоны
“под гнездами” всегда верхней завязи и обычно
открыты с наружной стороны гинецея (Simpson,
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1998; Smets et al., 2000; Kocyan, Endress, 2001; Ru-
dall, 2002a,b). У Borya плодолистики при инфрало-
кулярных нектарниках срастаются только постге-
нитально в пликатной зоне. У большей же части
растений с инфралокулярными нектарниками
ножки плодолистиков и их асцидиатные зоны срас-
таются конгенитально. В развитии такие нектарни-
ки недостаточно изучены, но на конгенитальный
характер срастания указывает наличие синвен-
тральных пучков (Kocyan, Endress, 2001). Интер-
локулярные нектарники у представителей Aspara-
gales чаще всего развиваются при нижней завязи
(Kocyan, Endress, 2001; Rudall, 2002a,b) и приуро-
чены к пликатной зоне плодолистика. Наличие
интерлокулярных нектарников при верхней завя-
зи, как у Ledebouria, представляет собой совер-
шенно особый тип. Выводить его, на наш взгляд,
следует от гинецеев с инфралокулярными нек-
тарниками через распространение секреторных
поверхностей в пликатную зону и образование
внешней стенки завязи, которая, вероятно, обра-
зуется как вырост цветоложа (о природе наруж-
ной стенки завязи в гинецеях с септальными нек-
тарниками см. также van Heel, 1988). Такой же тип

гинецея, как у Ledebouria, характерен для пред-
ставителей нескольких линий Asparagales, при-
чем сходство обнаруживается не только в строе-
нии взрослого гинецея, но и в его развитии. Осо-
бенностью этих однодольных растений является
раннее начало постгенитальных срастаний в ги-
нецее, поэтому в гинецее зрелых цветков линии
срастания между плодолистиками и линии зарас-
тания брюшных швов зачастую плохо различимы
или не различимы вообще. Без обращения к раз-
витию цветка эта особенность затрудняет пра-
вильную интерпретацию структуры гинецея, осо-
бенно при описании строения по W. Leinfellner.
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особенности соответствуют секциям рода, и исключение секции Spiranthera мы считаем нецелесо-
образным. А близкородственные Tulipa urumiensis и T. tarda следует рассматривать как самостоятель-
ные виды.
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Исследования рода Tulipa, наравне с другими
родами, вносят вклад и в познание морфологиче-
ского разнообразия пыльцы и в палинологию как
науку.

И.М. Данелия и В.Н. Косенко (Danelia, Kosen-
ko, 1990; Kosenko, 1999) показали, что пыльцевые
зерна тюльпанов имеют большое морфологиче-
ское разнообразие. В своих статьях авторы приво-
дят морфологические описания различных типов
пыльцевых зерен. Палиномофология тюльпанов
изучается наравне с другими родами (Kumiko et
al., 2001; Blackmore, 2007; Furness et al., 2015; Luo
et al., 2015). Уделяется внимание фертильности и
прорастанию пыльцы (Okazaki et al., 2005; Cordea
et al., 2018; Remizowa, 2019).

Для филогенетического внутриродового ана-
лиза немаловажную роль играют палиноморфо-
логические исследования. Для решения данного
вопроса была поставлена цель – исследовать
скульптуру поверхности пыльцевых зерен видов
рода Tulipa.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Нами исследован пыльцевой материал образ-

цов 12 видов рода Tulipa из 4 секций по классифика-
ции, предложенной А.И. Введенским во “Флоре
СССР” (Vvedensky, 1935) и З.П. Бочанцевой (Bo-
tschantzeva, 1962): T. kaufmanniana Regel и T. tschim-

ganica Botschantz. (Узбекистан, 2009: 70°04' с.ш.
41°30' в.д.); T. kolpakowskiana Regel, T. alberti Regel,
T. behmiana Regel, T. buhseana Boiss. (Казахстан,
2014: 76°45' с.ш. 43°55' в.д.; 74°51' с.ш. 44°27' в.д.;
75°38' с.ш. 44°15' в.д.; 80°33' с.ш. 47°49' в.д.); T. pa-
tens Agardh ex Schult. et Schult. fil. (Казахстан, 2014:
82°03' с.ш. 50°16' в.д.; Алтайский край, 2017:
85°55' с.ш. 52°13' в.д.); T. lanata Regel (Таджики-
стана, 2009); T. uniflora (L.) Bess. ex Baker (Алтай-
ский край, 2017: 85°55' с.ш. 52°13' в.д.). Растения
собраны в дикой природе и привезены лично ав-
тором. T. urumiensis Stapf, T. tarda Stapf, T. sylvestris L.
в коллекции с 1980 г. (УНУ № USU 440534).

Строго сухие зерна, расположенные на черном
скотче, напыляли золотом с палладием, исследо-
вали с помощью СЭМ Carl Zeiss EVO MA 10 с про-
граммой SmartSEM, на базе Центра коллективно-
го пользования микроскопического анализа био-
логических объектов ЦСБС СО РАН.

Описания скульптуры экзины пыльцевых зе-
рен сделаны с использованием работ Л.А. Купри-
яновой, Л.А. Алешиной (Kupriuanova, Alyoshina,
1972), А.Е. Боброва и др. (Bobrov et al., 1983),
П.И. Токарева (Tokarev, 2002) и В.В. Головко
(Golovko, 2004). Материал собран с 2–5 экзем-
пляров одного вида (кроме Tulipa lanata). Все фо-
тографии, представленные в статье, авторские.

СООБЩЕНИЯ

EDN: MIDPUA
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Для описания скульптуры экзины мы исполь-
зуем дополнительный термин. Ленты (tape) пред-
ставляют собой своеобразные участки на поверх-
ности спородермы, проходящие от одного эква-
ториального полюса к противоположному. На
проксимальной стороне ленту по Л.А. Куприяно-
вой (1948) мы будем называть киль. Между вида-
ми существуют отличия в орнаменте лент.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Скульптура поверхности пыльцевого зерна

тюльпанов очень разнообразна и может включать
насколько орнаментов. По результатам наших
исследований скульптура экзины спородермы
пыльцевых зерен сложная, делится на три типа:
1) бугорчатая, представлена бугорками разного
размера и лентами с различным орнаментом;
2) сетчатая; 3) струйчатая с отверстиями, размеры
и число которых являются видовыми признаками
(табл. 1). Так, можно заметить, что самые круп-
ные отверстия у Tulipa sylvestris до 2.2 μm, и их
число на 100 μm2 практически одинаково с T. uru-
miensis, при этом размеры у последнего вида не
превышают 1.7 μm.

Ниже приводятся описания отличительных
особенностей скульптуры экзины пыльцы у ви-
дов по секциям.

I Секция Spiranthera Vved.
Апертура с оперкулумом. Основная часть по-

верхности спородермы представлена разнораз-
мерной бугорчатой экзиной. Ленты различной
ширины. Края лент со стороны апертуры слабо
бахромчатые, с латеральных сторон бахрома име-
ет различные размеры и формы.

T. kaufmanniana Regel (рис. 1a–1c). Оперкулум
четко выражен, разной длины и ширины. Редко
встречаются зерна, где оперкулум сливается с
лентами на экваторе. Сами ленты четкие, непре-
рывные. Бугорчатая экзина апертуры отличается
от проксимальной экзины. У первой она мелко-
бугорчатая, на второй бугорки частично сливают-
ся между собой, образуя узор. Скульптура опер-
кулума идентична лентам, очень мелкобугорча-
тая, мелко и редко перфорированная.

T. tschimganica Botschantz. (рис. 1d–1f). Зерна с
нечетко выраженным оперкулумом, имеющим
своеобразный орнамент из очень крупных бугор-
ков. Проксимальная экзина разнобугорчатая,
крупные бугорки с узором. Ленты имеют корот-
ко-мелко-морщинистую скульптуру и могут пре-
рываться, редко наблюдается мелкая и редкая
перфорация.

II Секция Leiostemones Boiss.

У апертуры отсутствует оперкулум. Основная
часть поверхности спородермы представлена раз-
но-размерной бугорчатой экзиной. Секция отли-
чается наличием разно выраженных лент, даже в
пределах одного растения. Проксимальная экзи-
на чаще имеет менее крупные бугорки.

T. kolpakowskiana Regel (рис. 1g–1i). Зерна от-
личаются четко выраженными лентами. Ленты
имеют типичный рифленый орнамент, мелко и
редко перфорированные. Экзина разнобугорча-
тая, бугорки располагаются не плотно, хорошо
просматривается подстилающий слой, на бугор-
ках наблюдаются узоры. Также у зерен данного
вида можно наблюдать своеобразную особен-
ность – появление около апертуры места, где эк-
зина изменяет свою скульптуру.

T. alberti Regel (рис. 1m–1o). Пыльца данного
вида имеет большое морфологическое разнооб-
разие. Зерна отличаются узкими лентами. Встре-
чаются зерна с одинаковой экзиной как на ди-
стальной, так и на проксимальной стороне. На
экваторе апертура имеет вытянутые угловатые об-
разования. Экзина разнобугорчатая, дистальная
чаще образует крупные бугорки с узором. В узоре
между бугорками можно увидеть подстилающий
слой. Ленты слабоморщинистые, перфорирован-
ные.

T. behmiana Regel (рис. 1j–1l). Ленты четко вы-
раженные с морщинистой скульптурой, редко-
перфорированные. Экзина разнобугорчатая, с
дистальной стороны более крупные бугорки. Узо-
ры на бугорках встречаются везде. На лентах есть
своеобразные образования в виде длинных выро-
стов.

Таблица 1. Число и размеры отверстий в спородерме пыльцевых зёрен видов Tulipa секции Eriostemones
Table 1. Number and size of holes in the sporoderm of pollen grains of the Tulipa section Eriostemones species

Вид
Species

Число в 100 мкм2

Number per 100 μm2

Размер/Size, μm

длина/length ширина/width

T. urumiensis 23–45 0.1–1.7 0.1–1.1
T. tarda 23–40 0.1–1.0 0.1–0.6
T. patens 12–70 0.1–1.4 0.1–1.0
T. sylvestris 33–46 0.1–2.2 0.1–1.2
T. buhseana 28–45 0.1–0.2 0.1–0.2
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Рис. 1. Пыльцевые зерна тюльпанов и их скульптура, секции Spiranthera и Leiostemones: a, b, c – T. kaufmanniana;
d, e, f – T. tschimganica; g, h, i – T. kolpakowskiana; j, k, l – T. behmiana; m, n, o – T. alberti; p, q, r – T. lanata.
a, d, g, j, m, p – общий вид; b, e, h, l, n, q – проксимальная сторона; c, f, i, k, o, r – дистальная сторона.
Fig. 1. Pollen grains of tulips and their sculpture, sections Spiranthera and Leiostemones: a, b, c – T. kaufmanniana; d, e, f –
T. tschimganica; g, h, i – T. kolpakowskiana; j, k, l – T. behmiana; m, n, o – T. alberti; p, q, r – T. lanata.
a, d, g, j, m, p – general view; b, e, h, l, n, q – proximal side; c, f, i, k, o, r – distal side.
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Рис. 2. Пыльцевые зерна тюльпанов и их скульптура, секции Eriostemnes и Orithyia. a, в, c – T. patens; d, e, f – T. buhseana;
g, h, i – T. sylvestris; j, k, l – T. urumiensis, m, n, o – T. tarda; p, q, r – T. uniflora.
a, d, g, j, m, p – общий вид; b, e, h, k, n, q – дистальная сторона; c, f, i, l, o, r – проксимальная сторона.
Fig. 2. Pollen grains of tulips and their sculpture, sections Eriostemnes and Orithyia. a, в, c – T. patens; d, e, f – T. buhseana;
g, h, i – T. sylvestris; j, k, l – T. urumiensis, m, n, o – T. tarda; p, q, r – T. uniflora.
a, d, g, j, m, p – general view; b, e, h, k, n, q – distal side; c, f, i, l, o, r – proximal side.
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T. lanata Regel (рис. 1p–1r). Ленты рыхлые,
края не четкие, морщинисто-разно-перфориро-
ванные. Дистальная и проксимальная экзины
идентичны. Иногда на поверхности апертуры
встречаются крупные бугорки разных форм и раз-
меров.

III Секции Eriostemones Boiss.
Апертура с оперкулумом разной ширины.

Мембрана апертуры с бугорчатой экзиной, раз-
ной плотности. Экзина струйчатая, струны у всех
одинаковой ширины (0.2 μm), но имеют различ-
ную длину и разнонаправленные, частично па-
раллельны. Виды между собой отличаются разме-
рами отверстий и их числом на 100 μm2 (табл. 1),
края отверстий неровные, различного очертания.

T. patens Agardh ex Schult. et Schult. fil. (рис. 2a–
2c). Струны 0.4–3.5 μm длиной, перфорации
крупные, их плотность может резко меняться.
Оперкулум, относительно апертуры, короткий и
узкий.

T. buhseana Boiss. (рис. 2d–2f). Экзина образо-
вана плотным сплетением струн 0.3–1.5 μm дли-
ной. Перфорации очень мелкие, практически не-
заметные и частые. Экзина мембраны мелкобу-
горчатая, редкая. Оперкулум имеет экзину
идентичную основной.

T. sylvestris L. (рис. 2h–2o). Струны 0.5–5.0 μm
длиной, разнонаправленные. Перфорации круп-
ные и частые. Оперкулум длинный, чаще узкий.
Экзина мембраны разно-мелкобугорчатая, ред-
кая.

T. urumiensis Stapf (рис. 2j–2l). Струны редкие и
разнонаправленные, 0.4–4.5 μm длиной, перфо-
рации крупные, плотность значительно колеб-
лется. Оперкулум длинный и узкий. Экзина мем-
браны разно-мелкобугорчатая, редкая настолько,
что просматривается подстилающий слой.

T. tarda Stapf (рис. 2m–2o). Струны частые и
плотные, редко параллельные, 0.4–5.0 μm дли-
ной, перфорации мелкие. Оперкулум длинный и
узкий. Экзина мембраны разно-мелкобугорча-
тая, достаточно плотная.

IV Секция Orithyia Baker
T. unif lora Bess. ex Baker (рис. 2p–2r). Скульпту-

ра экзины почти гладкая, сетчатая. Перфорации
неровные, местами по площади больше чем ткань
или наоборот очень мелкие и редкие. Оперкулум
округлой формы.

Вопросы классификации

Мы придерживаемся внутриродовой класси-
фикации предложенной А.И. Введенским (Vve-
densky, 1935) и дополненной З.П. Бочанцевой
(Botschantzeva, 1962), где исследуемые нами виды

тюльпанов распределены по четырем секциям.
Вид T. urumiensis, как близкородственный T. tarda,
включен нами в ту же секцию.

Особое внимание следует уделить отличитель-
ным особенностям видов T. urumiensis и T. tarda,
которые некоторые авторы объединяют в один
(Christenhusz et al., 2013). Существующие отличия
в скульптуре спородермы пыльцевых зерен этих
видов описаны выше, но следует уточнить: во-
первых, это плотность и направленность струн;
во-вторых, это характер перфораций, в-третьих,
это плотность бугорков на апертуре. На основа-
нии полученных данных виды не следует объеди-
нять в один вид.

В современной классификации (Christenhusz
et al., 2013) секция Spiranthera упразднена, и ее
представители вошли в секцию Leiostemones. Как
показывают результаты исследования скульпту-
ры экзины двух видов из секции Spiranthera, Tuli-
pa kaufmanniana и T. tschimganica, у них есть важ-
ный общий признак (наличие у апертуры оперку-
лума), который может служить обоснованием для
выделения этих видов в отдельную секцию, также
скульптура лент этих видов отличается от скульп-
туры видов секции Leiostemones.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
По результатам палинологического изучения

скульптуру спородермы пыльцевых зерен у ис-
следованных нами видов можно разделить на три
типа: бугорчатая и ленты (Leiostemones, Spiran-
thera), струйчатая (Eriostemones) и сетчатая
(Orithyia). Апертура с оперкулумом (Spiranthera,
Eriostemones, Orithyia) или без него (Leiostemones).

Палиноморфологическое изучение тюльпанов
из 4 секций подтверждает классификацию рода,
предложенную А.И. Введенским, и объединение
секций Spiranthera и Leiostemones (Christenhusz et
al., 2013) мы считаем нецелесообразным. Близко-
родственные виды Tulipa urumiensis и T. tarda сле-
дует рассматривать как самостоятельные виды.
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The article presents the results of studies of the surface sculpture of pollen sporoderm of 12 species from
4 sections of the genus Tulipa L. according to the classification by A.I. Vvedensky in “Flora URSS”. The pol-
len was examined under a scanning electron microscope. The sporoderm sculpture in the pollen grains is sim-
ple, three types being distinguished: tuberculate with tapes (Leiostemones, Spiranthera), striated (Eriostemo-
nes) and reticulate (Orithyia). The aperture is without (Leiostemones) or with operculum (Spiranthera, Erios-
temones, Orithyia). Our study of pollen morphology from 4 sections confirms the classification of the genus
by Vvedensky, and we do not consider it appropriate to abolish the section Spiranthera as it was done by mod-
ern scientists. Tulipa urumiensis and T. tarda, should be considered as closely related but separate species on
the base of our results.
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На основе полевых исследований авторов в 2020–2021 гг. приводятся сведения о 78 видах, новых для
лихенофлоры Керженского заповедника. Из них, новыми для Нижегородской области являются
65 видов и 4 рода (Agyrium, Allocalicium, Protoparmelia, Toensbergia). Впервые для России приводится
вид Lecanora densa. Виды Gyalecta nigricans, Micarea microareolata, Protoparmelia oleagina и Stigmidium
cerinae – новые для средней полосы европейской части России. В аннотациях представлена инфор-
мация об экологии и местонахождении; приведены данные о распространении видов новых для
России и средней полосы европейской части России.

Ключевые слова: Lecanora densa, лишайники, новые находки, распространение
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Керженский заповедник расположен в цен-
тральной части Восточно-Европейской равнины,
в заволжской части Нижегородской области, на
левом берегу р. Керженец. Положение Нижего-
родского Заволжья в целом и Керженского запо-
ведника в частности в схемах ботанико-географи-
ческого районирования имеет различную интер-
претацию. Мы придерживаемся точки зрения
Н.Г. Кадетова, который включает территорию за-
поведника в подзону подтайги (Kadetov, 2015).

Климат в районе исследований умеренно-кон-
тинентальный; средняя температура января со-
ставляет –10.1°С, июля +18.1°С, среднегодовая
температура +3.6°С; среднегодовое количество
осадков около 600–630 мм/год. Рельеф равнин-
ный, с густой сетью малых рек, абсолютные от-
метки высот над уровнем моря находятся в интер-
вале 77–142 м. Лишайниковые и зеленомошные
сосняки в заповеднике распространены на песча-
ных дюнах. Сфагновые болота приурочены к
междюнным понижениям. В долинах малых рек
распространены заболоченные черноольховые
леса. Небольшие по площади хвойно-широко-
лиственные леса сосредоточены в западной части
заповедной территории в долине р. Керженец.

Активное изучение лихенофлоры Нижегород-
ской области началось со второй половины 90-х
годов прошлого века. Тогда же были получены

первые сведения о 207 видах лишайников Кер-
женского заповедника. В итоге, к 2001 г. список
лихенофлоры Нижегородской области включал
около 380 видов (Sharapova, 2001; Presnyakova,
2001; Urbanavichene, Urbanavichus, 2001). Настоя-
щее исследование продолжает реинвентариза-
цию видового состава лихенофлоры Керженско-
го заповедника, начатую в 2019 г. (Urbanavichene,
Urbanavichus, 2021).

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Сборы образцов лишайников проведены авто-

рами в ходе полевых исследований в мае и июне
2020–2021 гг. на территории Керженского запо-
ведника – преимущественно в бассейне р. Вишня
в северной части и в бассейне р. Пугай в южной
части; некоторые сборы сделаны в долине р. Кер-
женец. Географические координаты фиксирова-
лись с помощью навигатора Garmin GPSmap 62s в
системе WGS84 (табл. 1).

Камеральная обработка собранного материала
проведена в лаборатории лихенологии и бриоло-
гии Ботанического института им. В.Л. Комарова
РАН. Состав лишайниковых веществ изучен ме-
тодом высокоэффективной тонкослойной хрома-
тографии (HPTLC) (Arup et al., 1993) в системах A
и C. Номенклатура цитируемых таксонов дана со-
гласно последней сводке лишайников и лихено-

ФЛОРИСТИЧЕСКИЕ НАХОДКИ

EDN: EVYLGM
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Таблица 1. Пункты сбора лишайников в Керженском заповеднике
Table 1. Sites of collecting lichens in the Kerzhenskiy Reserve

№ пункта
Site number

Местонахождение
Locality

Координаты
Coordinates

Дата сбора
Collecting date

1 кв. 193, черноольховый лес в пойме руч. Бугровка и сосново-березовый 
лес вдоль ручья
19rd quarter, Bugrovka brook, f loodplain black alder forest, and pine-birch for-
est along brook

56.43151°N
45.10437°E

12.06.2020

2 кв. 191, сосновый разнотравный лес
191st quarter, herb pine forest

56.43825°N
45.08016°E

12.06.2020

3 кв. 192, молодой березовый лес на месте гари
192nd quarter, young herb birch forest on burnt place

56.43672°N
45.09606°E

12.06.2020

4 кв. 205, пустошь ракитниково-злаковая
205th quarter, broom and grass heathland

56.42300°N
45.04564°E

13.06.2020

5 кв. 165, пойма р. Бол. Черная, смешанный лес с черной ольхой
165th quarter, Bolshaya Chernaya river, floodplain mixed forest with black alder

56.45082°N
45.00162°E

14.06.2020

6 кв. 168/190, молодой березовый лес на гари
168th/190th quarters, young birch forest on burnt place

56.44191°N
45.04867°E

15.06.2020

7 кв. 155, сосново-еловый лес
155th quarter, pine-spruce forest

56.45273°N
44.84061°E

15.06.2020

8 кв. 155, сосново-еловый лес с единичными дубами
155th quarter, pine-spruce forest with sporadic oaks

56.45350°N
44.83786°E

15.06.2020

9 кв. 155, сосново-широколиственный лес
155th quarter, pine-broadleaved forest

56.45515°N
44.82790°E

15.06.2020

10 кв. 178, сосняк лишайниковый
178th quarter, lichen pine forest

56.44369°N
44.85914°E

15.06.2020

11 кв. 195, левый берег р. Черная, усыхающий еловый лес с единичными 
старыми соснами и дубами
195th quarter, left bank of the Chernaya river, drying spruce forest with spo-
radic old pines and oaks

56.42596°N
44.87099°E

17.06.2020

12 кв. 178, старица р. Керженец, затапливаемый ильмовый лес с черной 
ольхой, липой и дубом
178th quarter, oxbow of the Kerzhenets river, f loodplain elm forest with black 
alder, linden and oak

56.44438°N
44.85096°E

18.06.2020

13 кв. 207, устье р. Пугай, широколиственный лес
207th quarter, mouth of the Pugay river, broadleaved forest.

56.38807°N
44.89383°E

19.06.2020

14 кв. 208, берег р. Пугай, смешанный лес
208th quarter, bank of the Pugay river, mixed forest.

56.39163°N
44.89938°E

19.06.2020

15 кв. 179, разновозрастный сосново-еловый лес
179th quarter, diverse-aged pine-spruce forest

56.43879°N
44.86073°E

20.06.2020

16 кв. 178, сосново-березовый лес с осиной у кордона “Чернозерье”
178th quarter, cordon Chernozerye, mixed pine-birch with forest aspen

56.43497°N
44.85720°E

20.06.2020

17 кв. 129, старовозрастный сосновый лес на краю болота
129th quarter, old-growth pine forest at swamp edge

56.47532°N
44.81942°E

21.06.2020

18 кв. 128/129, сосново-еловый лес
128th/129th quarters, pine-spruce forest

56.47790°N
44.81219°E

21.06.2020

19 кв. 11, черноольховый лес с соснами на правом берегу р. Гремышка
11th quarter, right bank of the Gremyshka brook, f loodplain black alder forest 
with pine

56.58319°N
44.99798°E

05.05.2021

20 кв. 11, молодой порослевый липовый лес с единичными дубами и ивами
11th quarter, young coppice linden forest with sporadic oaks and willows

56.59606°N
44.98426°E

05.05.2021
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фильных грибов Фенноскандии (Westberg et al.,
2021). Определенные образцы хранятся в лихено-
логическом гербарии БИН РАН (LE); часть об-
разцов передана в гербарий Керженского запо-
ведника.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

В результате определения коллекции лишай-
ников выявлено 78 видов, ранее не зарегистриро-
ванных в лихенофлоре Керженского заповедни-
ка. Из них, вид Lecanora densa – новый для лихе-
нофлоры России, виды Gyalecta nigricans, Micarea
microareolata, Protoparmelia oleagina и Stigmidium ce-
rinae – новые для средней полосы европейской
части России, 60 видов впервые обнаружены в
Нижегородской области. В аннотированном
списке для каждого вида указаны местонахожде-
ния в соответствии с пунктами сбора, обозначен-
ными выше, и субстрат, на котором вид обитает.
Для лихенофильных грибов указаны лишайники-
хозяева. Для видов, новых для средней полосы ев-
ропейской части России, приведены сведения о
местонахождениях в пределах европейской части
России и некоторых сопредельных регионов.
Данные о новом для России виде включают спе-
циальные комментарии о его отличительных
признаках и распространении в мире. Принятые
условные обозначения и сокращения: + – нели-
хенизированный сапротрофный гриб, * – нели-
хенизированный лихенофильный гриб.

Новый вид для России

Lecanora densa (Śliwa et Wetmore) Printzen
(рис. 1) – 1: на коре Alnus glutinosa (L.) Gaertn. Со-
держит псоромовую кислоту (HPTLC). L. densa
был выделен из широко распространенного вида
L. varia (Hoffm.) Ach. на основе изучения северо-

американских образцов, вначале как подвид
L. varia subsp. densa Śliwa et Wetmore (Śliwa, Wet-
more, 2000), но в 2001 г. переведен в ранг вида
(Printzen, 2001). Несмотря на некоторое внешнее
сходство этих двух таксонов и аналогичный со-
став лишайниковых метаболитов, L. densa имеет
существенные отличия: более бледно окрашен-
ные и более мелкие, 0.15–0.37 мм в диам. (против
0.2–0.5 мм у L. varia) ареолы таллома, часто с раз-
витым сероватым проталломом; апотеции пре-
имущественно сидячие, со слабо зауженным ос-
нованием и ровным, более бледно окрашенным
диском; край апотеция тонкий, ровный и менее
выпуклый, состоит из одного слоя (у L. varia край
двухслойный, обычно толстый, неровный и силь-
но завернутый во внутрь); коровой слой края апо-
теция тонкий, 5–20 мкм толщ. (против 25–80 мкм
у L. varia), к основанию апотеция расширяется до
35–65 мкм (против 90–150 мкм у L. varia); споры
несколько короче и относительно шире, 8–11 ×
4.7–5.4 мкм, соотношение длины споры к ее ши-
рине составляет 1.6–1.9 (против 2.1–2.5 у L. varia);
обитает преимущественно на коре деревьев. Вид
изначально был известен только из Северной
Америки, но потом обнаружен в Испании, где
оказался довольно широко распространенным
(Martínez, Aragón, 2004).

Новые виды для средней полосы 
европейской части России

Gyalecta nigricans Vain. – 5, 9: на коре Picea abies (L.)
Karst. s.l., Tilia cordata Mill., Alnus glutinosa. Вторая
находка в Европейской России и в Европе в це-
лом. Вид был описан и долгое время известен
только из Западной Сибири, но недавно впервые
обнаружен в Европе из Ленинградской области
(Stepanchikova et al., 2020).

21 кв. 7, старовозрастный сосновый лес на болоте
7th quarter, old-growth swampy pine forest

56.61346°N
45.05575°E

06.05.2021

22 кв. 21 (юго-западный угол)/кв. 32 (северо-западный угол), чернооль-
ховый лес на правом берегу р. Вишня
21st (southwest corner)/32nd (northwest corner) quarters, right bank of the 
Vishnya river, black alder forest

56.56216°N
44.97971°E

07.05.2021

23 кв. 3, черноольховый лес на правом берегу р. Вишня
3rd quarter, right bank of the Vishnya river, black alder forest

56.61293°N
45.00037°E

08.05.2021

24 кв. 37, cредневозрастный осинник на краю Редькиного болота
37th quarter, middle-aged aspen forest on the edge of Redkino swamp

56.53838°N
45.06288°E

24.06.2021

25 кв. 60, вторичный смешанный лес
60th quarter, secondary mixed forest

56.53740°N
45.05158°E

24−28.06.202
1

№ пункта
Site number

Местонахождение
Locality

Координаты
Coordinates

Дата сбора
Collecting date

Таблица 1. Окончание



690

БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 107  № 7  2022

УРБАНАВИЧЕНЕ, УРБАНАВИЧЮС

Micarea microareolata Launis, Pykälä et Myllys –
22: на коре и древесине пня Alnus glutinosa. Содер-
жит метоксимикареевую кислоту (HPTLC). В Ев-
ропейской России вид известен по находкам из
Калининградской, Ленинградской и Архангель-
ской областей (Konoreva et al., 2020).

Protoparmelia oleagina (Harm.) Coppins – 21: на
древесине сухостоя Pinus sylvestris L. В Европей-
ской России вид известен из Мурманской, Ле-
нинградской областей и Республики Коми (Her-
mansson et al., 2006; Zhdanov, 2011; Kuznetsova et
al., 2012). Также вид известен на Северном Кавка-
зе из республик Адыгея и Кабардино-Балкария
(Urbanavichus et al., 2020, 2021).

*Stigmidium cerinae Cl. Roux et Triebel – 24: на
апотециях Caloplaca cerina (Hedw.) Th. Fr. на Popu-
lus tremula L. В Европейской России вид известен
из Мурманской области и Республики Коми
(Hermansson et al., 2006; Zhurbenko, 2009). Также
вид известен на Северном Кавказе из Краснодар-
ского края (Urbanavichus, Urbanavichene, 2015).

Новые виды для Нижегородской области

+Agyrium rufum (Pers.) Fr. – 21, 24: на древесине
сухостоя Pinus sylvestris.

Agonimia allobata (Stizenb.) P. James – 8, 12, 13:
на Quercus robur L., Tilia cordata, Populus tremula,
валеже.

Allocalicium adaequatum (Nyl.) M. Prieto et
Wedin – 4: на Chamaecytisus ruthenicus (Fisch. ex
Woł.) Klásk.

Arthonia mediella Nyl. – 16: на Quercus robur, Acer
platanoides L.

A. patellulata Nyl. – 24: на Populus tremula.
A. vinosa Leight. – 17: на коре и древесине Pinus

sylvestris.
Bacidina pycnidiata (Czarnota et Coppins)

Czarnota et Guz.-Krzem. – 12: на Ulmus spp., Quer-
cus robur.

Bryoria glabra (Motyka) Brodo et D. Hawksw. – 7:
на ветвях Picea abies.

Buellia arborea Coppins et Tønsberg – 19: на Pinus
sylvestris.

Caloplaca ahtii Søchting – 24: на коре Populus
tremula.

Carbonicola anthracophila (Nyl.) Bendiksby et
Timdal – 21: на древесине сухостоя.

Catinaria atropurpurea (Schaer.) Vězda et Poelt –
19, 25: на Salix spp., древесине сухостоя.

+Chaenothecopsis nana Tibell – 19: на древесине
сухостоя Pinus sylvestris.

+C. vainioana (Nádv.) Tibell – 9: на древесине
сухостоя Quercus robur.

Cladonia bacilliformis (Nyl.) Sarnth. – 21: на дре-
весине Pinus sylvestris.

C. norvegica Tønsberg et Holien – 17: на Betula
spp., древесине пня.

Cryptodiscus foveolaris (Rehm) Rehm – 19: на
древесине сухостоя Pinus sylvestris.

C. tabularum Kirschst. – 17: на древесине сухо-
стоя Pinus sylvestris.

Eopyrenula leucoplaca (Wallr.) R.C. Harris – 22:
на Populus tremula.

Fuscidea pusilla Tønsberg – 1: на Alnus glutinosa.
Содержит диварикатовую кислоту (HPTLC).

Gyalecta carneola (Ach.) Hellb. – 13: на Padus avi-
um Mill.

G. ophiospora (Lettau) Baloch et Lücking – 11: на
Quercus robur.

Lecanora conizaeoides Nyl. ex Cromb. – 19: на Al-
nus glutinosa.

L. hypoptella (Nyl.) Grummann – 13: на Populus
tremula.

L. phaeostigma (Körb.) Almb. – 1, 5: на Betula spp.,
Alnus glutinosa, Pinus sylvestris.

L. subcarpinea Szatala – 1: на Populus tremula.
*Lichenoconium lichenicola (P. Karst.) Petr. et Syd.

– 1: на талломе Physcia aipolia (Ehrh. ex Humb.)
Fürnr. на стволе Populus tremula.

*L. usneae (Anzi) D. Hawksw. – 1: на талломе и
апотециях Melanohalea olivacea (L.) O. Blanco et al.
на Pinus sylvestris.

Рис. 1. Апотеции Lecanora densa на коре ольхи черной.
Шкала: 0.5 мм
Fig. 1. Apothecia of Lecanora densa on the bark of Alnus
glutinosa. Scale bar: 0.5 mm
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*Lichenodiplis lecanorae (Vouaux) Dyko et
D. Hawksw. – 1: на апотециях Athallia pyracea
(Ach.) Arup, Frödén et Søchting на Populus tremula.

Micarea botryoides (Nyl.) Coppins – 17: на древе-
сине Picea abies.

M. laeta Launis et Myllys – 1, 5: на коре Alnus glu-
tinosa.

M. nigella Coppins – 5: на древесине старого
пня.

M. pusilla Launis, Malíček et Myllys – 5: на дре-
весине валежа Alnus glutinosa.

Myriolecis dispersa (Pers.) Śliwa, X. Zhao et
Lumbsch – 15: на бетонных столбиках.

Naevia punctiformis (Ach.) A. Massal. – 1, 4, 13: на
коре Quercus robur, Alnus glutinosa, Chamaecytisus
ruthenicus.

Ochrolechia androgyna (Hoffm.) Arnold – 1, 5, 14:
на Alnus glutinosa. Содержит гирофорову, лекано-
ровую кислоты и несколько жирных кислот
(HPTLC).

O. bahusiensis H. Magn. – 14: на Tilia cordata.
Содержит гирофоровую кислоту и жирные кис-
лоты муролового комплекса (HPTLC).

O. microstictoides Räsänen – 14: на Quercus robur.
Содержит вариоляровую и лихестериновую кис-
лоты (HPTLC).

Opegrapha niveoatra (Borrer) J.R. Laundon – 17:
на коре Picea abies.

Phaeophyscia pusilloides (Zahlbr.) Essl. – 1: на
Populus tremula.

Physcia tribacia (Ach.) Nyl. – 13, 16: на Quercus
robur.

Placynthiella hyporhoda (Th. Fr.) Coppins et
P. James – 1, 3: на почве.

Porina aenea (Wallr.) Zahlbr. – 17: на тонкой ве-
точке Picea abies.

*Pronectria erythrinella (Nyl.) Lowen – 3: на тал-
ломе Peltigera rufescens (Weiss) Humb. на почве.

Rinodina efflorescens Malme – 5: на Alnus glutino-
sa.

R. griseosoralifera Coppins – 12, 13, 14, 16: на
Quercus robur, Acer platanoides, Tilia cordata, Alnus
glutinosa, Padus avium.

R. laevigata (Ach.) Malme – 3, 12, 16, 17: на Bet-
ula spp., Quercus robur, Acer platanoides, Sorbus aucu-
paria L.

+Sarea resinae (Fr.) Kuntze – 7, 17: на старой
смоле на коре Pinus sylvestris и Picea abies.

+Sclerococcum microsporum (Etayo) Ertz et
Diederich – 23: на Alnus glutinosa.

Sclerophora coniophaea (Norman) Mattsson et
Middelb. – 17: на древесине сухостоя Pinus sylves-
tris.

Scoliciosporum sarothamni (Vain.) Vězda – 4, 13,
17: на веточках ракитника, Sorbus aucuparia.

Steinia geophana (Nyl.) Stein – 6: на кирпичах.
*Taeniolella phaeophysciae D. Hawksw. – 16: на

талломе Phaeophyscia ciliata (Hoffm.) Moberg на
Populus tremula.

Thelidium minutulum Körb. – 16: на кирпичах.
Thelocarpon lichenicola (Fuckel) Poelt et Hafell-

ner – 10: на древесине валежа.
*Tremella phaeophysciae Diederich et M.S. Christ. –

16: на талломе Phaeophyscia ciliata на Populus trem-
ula.

Thrombium epigaeum (Pers.) Wallr. – 4: на почве.
Toensbergia leucococca (R. Sant.) Bendiksby et

Timdal – 25: на Alnus glutinosa.
Trapelia placodioides Coppins et P. James – 6: на

кирпичах.
Usnea fragilescens Hav. ex Lynge – 18: на ветвях

Picea abies.
Виды, ранее известные в Нижегородской обла-

сти (Presnyakova, 2001; Sharapova, 2001), впервые
найденные на территории Керженского заповедни-
ка:

Biatora beckhausii (Körb.) Tuck. – 21: на сосне.
Chaenotheca brachypoda (Ach.) Tibell – 8: на ста-

ром валеже Populus tremula.
*Chaenothecopsis epithallina Tibell – 23: на талло-

ме Chaenotheca sp. на древесине сухостоя Alnus glu-
tinosa.

Lecanora albella (Pers.) Ach. – 11: на Quercus ro-
bur.

Cladonia parasitica (Hoffm.) Hoffm. – 17: на дре-
весине валежа Pinus sylvestris.

C. squamosa Hoffm. – 3: на почве.
C. symphycarpa (Flörke) Fr. – 2: на почве.
Ochrolechia arborea (Kreyer) Almb. – 5: на Alnus

glutinosa.
Micarea elachista (Körb.) Coppins et R. Sant. – 1,

11: на древесине сухостоя Pinus sylvestris, Betula
spp.

Scutula circumspecta (Vain.) Kistenich, Timdal,
Bendiksby et S. Ekman – 11, 12, 16: на коре Ulmus
spp., Quercus robur, Acer platanoides, Populus tremula,
Padus avium.

Scytinium subtile (Schrad.) Otálora, P.M. Jørg. et
Wedin – 20: на Salix spp.

S. teretiusculum (Wallr.) Otálora, P.M. Jørg. et
Wedin – 8: на валеже Populus tremula.

Usnea wasmuthii Räsänen – 1, 12: на Betula spp.,
Alnus glutinosa.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В результате проведенных нами исследований

лихенофлора Керженского заповедника попол-
нена 78 новыми видами, при этом общее разнооб-
разие выявленной лихенофлоры заповедника до-
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стигло 371 вида. Для лихенофлоры Нижегород-
ской области впервые выявлено 65 видов и 4 рода
(Agyrium Fr., Allocalicium M. Prieto et Wedin, Proto-
parmelia M. Choisy, Toensbergia Bendiksby et Tim-
dal) и на настоящий момент насчитывает 542 ви-
да. Впервые для России приводится Lecanora den-
sa, известный из Северной Америки и Испании;
для средней полосы европейской части России:
Micarea microareolata, Protoparmelia oleagina, Stig-
midium cerinae, Gyalecta nigricans – все эти виды
имеют единичные указания для европейской ча-
сти России и России в целом.

Характерной особенностью лихенофлоры
Керженского заповедника является преоблада-
ние видового разнообразия представителей эпи-
фитной и эпиксильной эколого-субстратных
групп, поскольку основная часть заповедной тер-
ритории представлена лесными сообществами
травянистых типов. Значительное проективное
покрытие травянистых растений, а также зелёных
мхов в напочвенном покрове заповедника, кроме
сосняков-беломошников, ограничивают возмож-
ности для распространения напочвенных видов
лишайников и их высокого видового разнообра-
зия. Представители эпигейной эколого-субстрат-
ной группы на изученных в 2020–2021 гг. лесных
участках заповедника заселяют преимуществен-
но экотопы с различными нарушениями напоч-
венного покрова (старые гари и вырубки, обочи-
ны лесных дорог и т.д.). Единичные находки эпи-
литных видов лишайников связаны только с
антропогенным субстратом.

В настоящее время на территории Керженско-
го заповедника зарегистрировано примерно
2/3 известного состава лихенофлоры Нижегород-
ской области, что можно расценивать в качестве
значительного вклада в сохра

нение разнообразия лихенофлоры региона в
целом. Тем не менее, для более полного раскры-
тия потенциала биоразнообразия региона, очень
важно продолжение работ не только по изучению
лихенофлоры Керженского заповедника, но и
всей Нижегородской области.
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78 species new to the lichen flora of the Kerzhenskiy Reserve are recorded based on the authors’ field research
in 2020–2021. 65 species are new to the Nizhny Novgorod Region. Among them, Lecanora densa is reported
for the first time for Russia; 4 species, namely Gyalecta nigricans, Micarea microareolata, Protoparmelia olea-
gina, and Stigmidium cerinae, are new to the Central European Russia. The information about the localities,
ecology and distribution of mentioned species is provided.
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Статья содержит сведения о находках в Челябинской области 6 новых для флоры региона видов рода
Alchemilla: A. auriculata, A. filicaulis, A. nemoralis, A. oxyodonta, A. schmakovii, A. stellaris. Из них A. nemor-
alis указывалась прежде на основе ошибочно определенных образцов.
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Одним из многовидовых родов цветковых рас-
тений во флоре России является род Alchemilla L.
(Rosaceae). Инвентаризация видов этого рода в
региональных флорах всегда вызывает трудности.
Это и распознавание видов “в поле”, и подготов-
ка пригодного для определения гербария, и соб-
ственно идентификация образцов.

В новейшей флористической сводке по Челя-
бинской области содержится информация о на-
хождении в регионе 43 видов рода Alchemilla L.
(манжетка) (Kulikov, 2010). К настоящему време-
ни, с учетом наших ранее опубликованных дан-
ных (Chkalov et al., 2019b, 2021), род Alchemilla в
Челябинской области насчитывает 51 вид. Дан-
ное сообщение посвящено новым находкам ви-
дов этого рода в национальном парке “Таганай”,
сделанным в 2019 г. и, частично, в 2017–2018 гг.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Национальный парк “Таганай” занимает тер-

риторию к северу от зоны застройки города Зла-
тоуст и небольшую часть Кусинского района Че-
лябинской области. Общая площадь составляет
56.4 тыс. га. Образован в 1991 г. Рельеф нацио-
нального парка представляет собой систему ме-
ридионально расположенных хребтов. Наивыс-

шая точка (1178 м над у. м.) находится на г. Круг-
лица. Основная территория национального парка
“Таганай” располагается в поясе темнохвойных
лесов и гольцовом поясе гор Южного Урала.
В юго-восточной части парка господствуют сос-
новые, лиственнично-сосновые, липово-сосно-
вые, сосново-березовые леса (Kolesnikov, 1961,
1964).

Полевые исследования проводились традици-
онным маршрутным методом с гербаризацией
растений (Shcherbakov, Mayorov, 2006). Все сборы
сделаны Е.В. Письмаркиной и А.Г. Быструшки-
ным, определены А.В. Чкаловым. Гербарные об-
разцы переданы в Гербарий Ботанического ин-
ститута им. В.Л. Комарова РАН (LE).

Гербарные коллекции, упомянутые в статье,
обозначены их акронимами: MW – Гербарий им.
Д.П. Сырейщикова Московского государствен-
ного университета им. М.В. Ломоносова; NNSU –
Гербарий Нижегородского государственного
университета им. Н.И. Лобачевского; PERM –
Гербарий Пермского государственного универ-
ситета; SVER – Гербарий Института экологии
растений и животных УрО РАН (г. Екатерин-
бург); UFA – Гербарий Института биологии
Уфимского научного центра РАН.

ФЛОРИСТИЧЕСКИЕ НАХОДКИ

EDN: EPBLMC
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РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Alchemilla auriculata Juz.: 1) “поляна в хвойно-
мелколиственном лесу на берегу р. Большая Тесьма,
недалеко от “Нижней тропы”. 55°14'10.450'' с.ш.,
59°45'40.165'' в.д. 1 VII 2019”; 2) “туристический
приют “Таганай”, открытый участок между до-
миками. 55°18'7.081'' с.ш., 59°51'29.261'' в.д.
20 VI 2018”; 3) “западный склон хребта Средний
Таганай, на высоте около 700 м н. у. м., верхняя
граница таежного пояса, по краю курумника.
55°15'37.822'' с.ш., 59°49'11.219'' в.д. 4 VI 2019”. –
Вид описан как эндемик Северного Урала (Рес-
публика Коми) (Tikhomirov, 2001). К настоящему
времени он обнаружен в качестве заносного в
Финляндии и Карелии (Piirainen, Piirainen, 2017)
и характерен для всех более южных макрорегио-
нов Урала, преимущественно для высокогорных
поясов: отмечен как редкий в Свердловской обла-
сти (Chkalov et al., 2019c; Knyazev et al., 2019) и
Пермском крае (Chkalov, Pakina, 2019), а также –
на западном Алтае (Chkalov, Pakina, 2019). В SVER
хранятся сборы этого вида из Челябинской обла-
сти: “г. Малый Иремель. 5 VII 1984. В.П. Коро-
бейникова”, SVER598284-598285; “оз. Зюраткуль.
31 V 1997. П.В. Куликов” SVER532718. Но они
выявлены нами после проведенной ревизии.

Alchemilla filicaulis Buser (A. fokinii Juz.):
1) “окрестности пос. Магнитка Кусинского р-на,
разреженный березово-сосновый лес на левом
берегу р. Куса. 55°21'25.834'' с.ш., 59°42'58.244''
в.д. 4 VII 2019”; 2) “окрестности г. Златоуст, луг на
склоне правого берега р. Малая Тесьма около
Тесьминского водохранилища, около уреза воды.
55°11'16.094'' с.ш., 59°45'0.853'' в.д. 1 VII 2019”. –
Европейский вид с основной частью ареала в
Атлантической, Центральной, в меньшей сте-
пени – в Северной Европе. Как заносный изве-
стен в северо-восточной Америке (Atlas…,
2007). В Восточной Европе обнаруживался
лишь спорадически, длительное время – только
в западных и центральных регионах Европей-
ской России (Tikhomirov, 2001). К настоящему
времени выявлены единичные местонахождения
в Нижегородской обл. и Республике Марий Эл
(Chkalov et al., 2019a), в Удмуртии (Baranova,
Glazunova, 2006), материалы из Кировской обл.
послужили когда-то для описания A. fokinii (Tik-
homirov, 2001). Пока нет достоверных данных об
обнаружении этого вида в Пермском крае (Chka-
lov, Pakina, 2019). Равно как и местонахождения в
Свердловской области (Chkalov et al., 2019c;
Knyazev et al., 2019), мы склонны считать указан-
ные находки заносными по происхождению.

Alchemilla nemoralis Alechin: “3 км к северо-во-
стоку от пос. Магнитка Кусинского района, в на-
правлении с. Александровка, сырой березово-
пихтовый лес в правобережной пойме р. Куса,
55°24'32.094'' с.ш., 59°45'29.513'' в.д. 2 VII 2019”. –

Восточноевропейский вид, тяготеющий к зоне
лесостепи, где произрастает чаще всего по пере-
увлажненным местообитаниям (сырые днища ба-
лок, выходы ключей, ольшаники, влажные нит-
рофильные опушки). Указывался из трёх место-
нахождений: около оз. Зюраткуль, в окрестностях
пос. Александровка по р. Юрюзань и в Ильмен-
ском заповеднике (Kulikov, 2010), однако соответ-
ствующие гербарные образцы были нами пере-
определены (как A. sarmatica Juz., A. auriculata
Juz., A. atrifolia Zāmelis и др.). В связи с этим цити-
рованное местонахождение является первым до-
кументально подтвержденным указанием вида
для области и восточного макросклона Урала в
целом. Очень редкий вид на Урале, находящийся
на восточной границе ареала, прежде обнаружен-
ный только близ ж.-д. ст. Алебастрово в Перм-
ском крае (PERM; Chkalov, Pakina, 2019). Близ-
кий вид – A. rigescens Juz. – отличается голыми на
верхних междоузлиях стеблями, коническими ги-
пантиями с заостренным основанием, опушен-
ными чашелистиками, и прикорневыми листья-
ми, которые часто оголяются на нижней поверх-
ности, в то время как A. nemoralis имеет
опушенные доверху стебли, колокольчатые ги-
пантии, голые чашелистики и равномерно густо
опушенные листья.

Alchemilla oxyodonta (Buser) C.G. Westerl.:
1) “окрестности пос. Александровка Кусинского
района, западный склон хребта Юрма (координа-
ты вершины 55°28'51.254'' с.ш., 59°59'20.191'' в.д.),
между высотами 500 и 700 м н. у. м., в хвойно-ши-
роколиственном лесу. 3 VII 2019”; 2) “3 км к севе-
ро-востоку от пос. Магнитка Кусинского района,
в направлении с. Александровка, сырой березо-
во-пихтовый лес в правобережной пойме р. Куса.
55°24'32.094'' с.ш., 59°45'29.513'' в.д. 2 VII 2019”;
3) “окрестности г. Златоуст, луг на склоне право-
го берега р. Малая Тесьма около Тесьминского
водохранилища. 55°11'16.094'' с.ш., 59°45'0.853''
в.д. 1 VII 2019”. – Вид, известный прежде только
как североевропейский, описанный из Швеции
(Juzepczuk, 1959; Tikhomirov, 2001; Atlas…, 2007).
Имея в распоряжении многочисленные образцы
этого вида с территории Урала (из Республики
Башкортостан – UFA, Свердловской области –
Висимский заповедник [NNSU]), мы можем за-
ключить, что по аналогии с близкородственными
видами (A. murbeckiana Buser, A. samuelssonii
Rothm. ex S.E. Fröhner, A. glomerulans Buser), рас-
пространенными, наряду с Северной Европой и
севером европейской части России, в высокого-
рьях Урала и даже Алтая, мы можем охарактери-
зовать данный вид как гипоаркто-альпийский во-
сточноевропейско-уральский. Известны сборы
этого вида из Чувашии (заносное местонахожде-
ние в полосе отчуждения автомобильной трассы)
(Chkalov, Gafurova, 2021) и Владимирской обла-
сти: MW0560477, MW0560478 (в том числе, в по-
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лосе отчуждения железной дороги) (Seregin,
2021). От наиболее близкого вида – A. baltica Sam.
ex Juz., – отличается короткими лопастями, дуго-
видными у нижних и средних листьев, полукруг-
лыми или почти трапециевидными у верхних (с
закругленной верхушкой); крупными длинными
листочками подчашия, порою сходными с чаше-
листиками; листьями, неравномерно распреде-
ленными по стеблю, более тесно собранными в
его верхней половине.

Alchemilla schmakovii Czkalov: “3 км к северо-
востоку от пос. Магнитка Кусинского района, в
направлении с. Александровка, сырой березово-
пихтовый лес в правобережной пойме р. Куса.
55°24'32.094'' с.ш., 59°45'29.513'' в.д. 2 VII 2019”. –
Восточноевропейско-уральский вид, тяготею-
щий на равнине к подзоне смешанных лесов,
первоначально описанный из Среднего Повол-
жья (Chkalov, 2015), в скором времени, однако,
зарегистрированный на Урале: в Пермском крае
(Chkalov, Pakina, 2019), Свердловской области
(Chkalov et al., 2019c; Knyazev et al., 2019) и в Рес-
публике Башкортостан (Pakina, Chkalov, 2017).

Alchemilla stellaris Juz.: 1) “окрестности г. Зла-
тоуст, луг на склоне правого берега р. Малая Тесь-
ма около Тесьминского водохранилища.
55°11'16.094'' с.ш., 59°45'0.853'' в.д. 1 VII 2019”;
2) “окрестности пос. Магнитка, железная дорога,
полотно. 55°21'30.038'' с.ш., 59°42'46.332'' в.д.
4 VIII 2019”. – Восточно-европейский бореаль-
ный вид, ранее известный преимущественно с се-
веро-запада Европейской России. К настоящему
времени стало понятно, что ареал вида охватыва-
ет среднюю полосу европейской части России
(Mayevskiy, 2014), а также Средний и Южный
Урал: Пермский край (Chkalov, Pakina, 2019),
Свердловская область (Chkalov et al., 2019c;
Knyazev et al., 2019) и Республику Башкортостан
(Pakina, Chkalov, 2017; Chkalov, Pakina, 2018).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В результате проведенной нами инвентариза-

ции в настоящее время в национальном парке
“Таганай” известно 43 вида рода Alchemilla L., в
том числе 14 видов, не указанных ранее для Челя-
бинской области (Chkalov et al., 2019b, 2021). Та-
ким образом, по данным наших полевых исследо-
ваний, род Alchemilla в Челябинской области на-
считывает не менее 57 видов.
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The data on the new records of six Alchemilla species new for the Chelyabinsk Region are presented. Alche-
milla auriculata, A. filicaulis, A. nemoralis, A. oxyodonta, A. schmakovii, A. stellaris were revealed in the region
for the first time. One of them, A. nemoralis, was earlier noted for the region based on erroneously identified
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Центрально-Лесной государственный при-
родный биосферный заповедник (далее заповед-
ник) расположен в Тверской области (56°26'–
56°31' с.ш.; 32°29'–33°29' в.д.). Общая площадь за-
поведника составляет 185776 гектаров. Флора за-
поведника изучалась многими исследователями
(Flerov, 1935; Trofimov, 1940, 1950; Minyaev,
Konechnaya, 1976; Kuraeva, Minaeva, 1998;
Konechnaya, 2012; Pukinskaya, 2009, 2017). В на-
стоящее время на территории заповедника из-
вестно 592 вида сосудистых растений, 247 видов
мохообразных, 401 вид лишайников, 115 видов
водорослей, 925 видов грибов.

В 2019 г. при инвентаризации гербарных сбо-
ров в фонде заповедника было обнаружено три
листа Corydalis cava (L.) Schweigg. et Körte, со-
бранных А.Н. Наумовым в 1980 г. в ельнике не-
моральном на границе 90–91 кварталов (просе-
ка 1–2 кварталов Нелидовского леспромхоза)
(рис. 1). Согласно последнему лесоустройству
территории в 2005 г. – это просека 104–105 квар-
талов заповедника. В списке видов Центрально-
Лесного заповедника, изданном в 2012 г., C. cava
отсутствовал (Konechnaya, 2012). Не указан он и
во флоре средней полосы европейской части Рос-
сии (Mayevskiy, 2014). Corydalis cava – новый вид
не только для заповедника, но и для флоры Твер-
ской области.

По всему заповеднику, в том числе и его
охранной зоне, по обочинам дорог, в кустарни-
ках, вдоль ручьев и рек обычно встречается Cory-
dalis solida (L.) DC. Морфологические различия
двух видов Corydalis четко выражены: C. cava бо-
лее крупное растение, чем C. solida, имеет цель-
ные сизые или бледно-фиолетовые прицветники
яйцевидной формы, цветки могут быть розовы-
ми, лиловыми и нередко белыми, в то время, как
у C. solida прицветники обратнояйцевидные и
надрезаны на верхушке, цветки лиловые или ро-
зовые.

По нашей просьбе в мае 2020 г. госинспектор
С.Н. Степанов при осмотре территории собрал
образцы Corydalis в указанном месте, среди кото-
рых оказался C. cava в генеративном состоянии
(массовое цветение, 8 V 2020). Венчик цветков
был лилового цвета. Таким образом, местона-
хождение подтверждено свежими гербарными
сборами:

1. Центрально-Лесной заповедник, южное
участковое лесничество, просека 104–105 кв.,
елово-широколиственный лес, на склоне,
56°44'62'' с.ш., 32°89'77'' в.д. 8 V 2020, № 498,
С.Н. Степанов (LE, Гербарий заповедника).
2. Там же, 56°44'58'' с.ш., 32°89'76'' в.д., № 499
(LE, Гербарий заповедника).

В конце мая 2020 г. в месте, где произрастает
C. cava, были выполнены геоботанические описа-

ФЛОРИСТИЧЕСКИЕ НАХОДКИ

EDN: DQSBTS
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ния лесных сообществ по стандартной методике
(Polevaya geobotanica, 1964; Ipatov, Mirin, 2008) на
двух пробных площадях 400 м2 (20 × 20 м). При-
водятся следующие характеристики: географи-
ческие координаты местоположения пробных
площадей, положение участка в рельефе, глазо-
мерная оценка сквозистости и сомкнутости дре-
весного полога, сплошной пересчет деревьев всех
ярусов и таксационная характеристика древостоя
(высота и диаметр стволов каждого вида), оценка
сомкнутости по видам подлеска в целом для
пробной площади, описание травяно-кустарнич-
кового и мохово-лишайникового ярусов на
20 учетных метровых площадках, заложенных ре-
гулярно по всей пробной площади. Для определе-
ния возраста деревьев произведено выборочное
бурение разных видов деревьев хорошей жизнен-
ности на уровне груди (1.30 м).

Латинские названия сосудистых растений
приведены в соответствии с международной так-
сономической базой данных Plants of the World
Online (POWO) (http://www.plantsoftheworldon-
line.org/). Названия мхов – по GBIF Backbone
Taxonomy (GBIF, 2019).

В елово-широколиственном лесу на участке с
координатами 56°44'62'' с.ш., 32°89'77'' в.д. у пова-
ленных деревьев Ulmus glabra Huds. и Acer platanoi-
des L. на площади 1 × 2 м произрастают 19 особей
Corydalis cava: 10 – в вегетативном состоянии, 9 в
генеративном − цветущие и плодоносящие рас-
тения. На расстоянии 18 метров от этой группы
растений (56°44'60'' с.ш., 32°89'77'' в.д.) рядом с
растущим деревом Acer platanoides (диаметр 56 см,
высота 26 м, возраст 90 лет) на площади 1 × 1.5 м
произрастает вторая группа растений C. cava, со-
стоящая из 16 особей, из них 12 генеративных и
4 вегетативных.

Рассматриваемый участок леса расположен на
пологом склоне южной экспозиции. В древесном
ярусе два подъяруса, сквозистость 40%. Несо-
мкнутый первый подъярус (высота 24–30 м) сло-
жен деревьями Picea abies (L.) H. Karst. и Acer pla-
tanoides, единичными деревьями Tilia cordata Mill.
и Betula pubescens Ehrh.Возраст деревьев Picea
abies – 80–90 лет, Acer platanoides – 80 лет, Tilia
cordata – 48 лет. Диаметр Picea abies 39–54 см, Acer
platanoides 32–56 см, Tilia cordata 18–22 см. Вто-
рой подъярус (6–10 м) слагается Ulmus glabra и

Рис. 1. Карта местонахождений (красные кружки) Corydalis cava.
Красная линия – границы Центрально-Лесного заповедника, зеленая линия – границы охранной зоны.
Fig. 1. Map of Corydalis cava localities (red circles).
Red line – borders of the Central Forest State Natural Biosphere Reserve, green line – border of conservation zone.
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Sorbus aucuparia L. В подросте присутствуют Acer
platanoides, Ulmus glabra, Picea abies, Sorbus aucu-
paria. В хорошо развитом подлеске доминирует
Corylus avellana L., также присутствуют Prunus
padus L., Lonicera xylosteum L., Rubus idaeus L.

Проективное покрытие травяно-кустарничко-
вого яруса 97%. Видовая насыщенность на проб-
ную площадь 34 вида. Доминируют неморальные
виды (Anemonoides nemorosa (L.) Holub, Lamium ga-
leobdolon (L.) L., Pulmonaria obscura Dumort., Gali-
um odoratum (L.) Scop.) и виды высокотравья (Aco-
nitum septentrionale Koelle, Urtica dioica L., Dryop-
teris expansa (C.Presl) Fraser-Jenk. & Jermy, Athyrium
filix-femina (L.) Roth). Мохово-лишайниковый
покров не развит, единично присутствуют Cir-
riphyllum piliferum Grout и Brachythecium rutabulum
W.P. Schimper, на валеже встречен Dicranum sco-
parium Hedwig. На некоторых деревьях Acer plata-
noides (старше 70 лет) развит мох Neckera pennata
Hedw., единично на дереве Ulmus glabra встречен
редкий вид лишайника Lobaria pulmonaria (L.)
Hoffm., занесенный в Красную книгу РФ
(Krasnaya…, 2008). В сообществе хорошо выражен
микрорельеф ветровального происхождения
(упавшие деревья Ulmus glabra).

Во втором местонахождении в заповеднике
(56°44'58'' с.ш., 32°89'76'' в.д.) в 100 метрах от опи-
санного выше, на площади 8 × 5 м произрастают
167 особей C. cava, 78 из которых находятся в ве-
гетативном, 89 – в генеративном состоянии. Дре-
востой двухъярусный, сквозистость 30%. Первый
подъярус (15–30 м) образован Tilia cordata с Picea
abies и единичными Populus tremula L., Betula pen-
dula Roth, Ulmus glabra. В состав второго подъяру-
са (8–14 м) входят Acer platanoides, Tilia cordata,
Ulmus glabra. Возраст Picea abies верхнего яруса
89 лет. В подросте доминируют Ulmus glabra и Acer
platanoides, единично представлены Tilia cordata,
Picea abies, Sorbus aucuparia и Fraxinus excelsior L.
Подлесок из Corylus avellana, Lonicera xylosteum,
Rubus idaeus, Prunus padus развит слабо. Для сооб-
щества характерны окна с валежом деревьев Tilia
cordata. Общее проективное покрытие травяно-
кустарничкового яруса 80%, видовая насыщен-
ность 36 видов. Ярус образован неморальными
травами (Anemonoides nemorosa, A. ranunculoides
(L.) Holub, Pulmonaria obscura, Lamium galeobdolon,
Galium odoratum, Hepatica nobilis Schreb., Aegopodi-
um podagraria L., Lathyrus vernus (L.) Bernh., Stella-
ria holostea L.) и высокотравьем Aconitum septentri-
onale. Моховой покров не развит, присутствуют
Plagiomnium cuspidatum T. Koponen, Sciuro-hypnum
oedipodium (Mitt.) Ignatov et Huttunen, Cirriphyllum
pi-liferum.

В 2021 году было найдено новое местонахож-
дение Corydalis cava в охранной зоне заповедника.
3 V 2021 г. в урочище Сибирь (288 квартал Дмит-
ровского участкового лесничества Осташковского

лесничества Нелидовского района) в 150 метрах от
кордона Сибирь (56°47'812'' с.ш., 33°21'471'' в.д.)
А.П. Кораблёвым была обнаружена многочис-
ленная популяция этого вида в состоянии массо-
вого цветения, 499B (LE, Гербарий заповедника).
Отмечено около 1200 особей на площади 800 м2.
Общая плотность C. cava в данном месте 1.5 особи
на 1 м2. 17 мая было сделано описание раститель-
ности, хохлатка уже не цвела, находилась в стадии
развития плодов. У единичных особей наблюдал-
ся конец цветения. Надо отметить, что венчики
цветков большинства растений были белого цве-
та, у меньшего числа – лиловыми.

Местонахождение хохлатки расположено на
крутом пологом облесённом склоне юго-восточ-
ной экспозиции, спускающемся к реке Тудовка.
По окраинам склона произрастают деревья Picea
abies (80 лет, высота 30 м, диаметр 28–36 см, мак-
симальный – 103 см). Единичны особи Acer plata-
noides (60 лет, высота 25 м, диаметр 30 см), много-
численны деревья Alnus incana (L.) Moench. (вы-
сота 12 м, диаметр 20 см). Отмечен единичный
подрост Ulmus glabra. В подлеске встречены
Prunus padus, Corylus avellana, Rubus idaeus, Sambu-
cus racemosa L., Viburnum opulus L. Травяно-ку-
старничковый ярус хорошо развит, общее проек-
тивное покрытие 90%, на пробной площади от-
мечен 41 вид. Доминируют неморальные виды:
Stellaria nemorum L., Anemonoides ranunculoides,
Chrysosplenium alternifolium L., Aegopodium po-
dagraria, Urtica dioica. Мохово-лишайниковый
покров не развит, единично присутствуют Pla-
giomnium cuspidatum, P. medium T. Koponen, Sciuro-
hypnum oedipodium, Cirriphyllum piliferum. В сооб-
ществе хорошо выражен микрорельеф ветроваль-
ного происхождения (15 стволов упавших дере-
вьев Alnus incana).

Таким образом, флора Центрально-Лесного
заповедника пополнилась еще одним видом (об-
щее число видов сосудистых растений 593).
Местонахождения Corydalis cava в Центрально-
Лесном заповеднике и его охранной зоне являют-
ся пока единственными в Тверской области. Воз-
можно, вид попал на данную территорию из Смо-
ленской области (Mayevskiy, 2014).
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The article describes the findings of Corydalis cava (L.) Schweigg. et Körte in the Central Forest State Natural
Biosphere Reserve and in its conservation zone. This species is new for the f lora of the Tver Region. Duplicate
herbarium specimens were transferred to the Komarov Botanical Institute RAS (LE).
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В ходе проведения полевых исследований и изучения материалов, хранящихся в гербариях ФНЦ
Биоразнообразия ДВО РАН (VLA) и Ботанического сада-института ДВО РАН (VBGI), уточнены
данные о распространении и биотопической приуроченности 12 редких для природной флоры ре-
гиона видов сосудистых растений, в том числе отмечены новые местонахождения для 11 видов,
занесенных в Красные книги Приморского края, Сахалинской области и Российской Федера-
ции (Krasnaya…, 2008; Krasnaya…, 2013; Red data book…, 2008). Один вид рекомендован для за-
несения в следующее издание Красной книги Приморского края, 4 вида – для занесения в Крас-
ную книгу РФ.

Ключевые слова: природная флора, сосудистые растения, редкие таксоны, новые местонахождения,
Приморский край
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В решении проблемы охраны редких видов
природной флоры страны и отдельных ее регио-
нов важное место занимает издание Красных
книг, являющихся государственными документа-
ми с соответствующим юридическим статусом.
Занесенные в Красные книги виды становятся
объектами правовой охраны вне зависимости от
того, произрастают они в границах особо охраня-
емых природных территорий или нет. Очередные
издания должны учитывать новые данные, полу-
ченные за время, прошедшее после предшеству-
ющего издания. Источником таких данных слу-
жит мониторинг состояния и численности из-
вестных популяций редких видов и регистрация
новых местонахождений и новых для админи-
стративных территорий видов.

Данная работа – итог мониторинга состояния
и численности популяций редких видов природ-
ной флоры Приморского края, проводимого на-
ми на протяжении последних 12 лет. В статье при-
ведены сведения, касающиеся распространения
редких видов, известных ранее из единственного

или немногих местонахождений, а также из мест,
где виды считались исчезнувшими.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Сведения о новых местонахождениях редких и

охраняемых видов получены в ходе экспедицион-
ных поездок по Приморскому краю в 2008–2019 гг.
В представленном аннотированном списке виды
приведены в алфавитном порядке. Названия так-
сонов даны в соответствии с Международным
указателем научных названий растений “World
Flora Online” (URL: www.worldfloraonline.org).

Цитируемые образцы хранятся в Гербариях
ФНЦ Биоразнообразия ДВО РАН (VLA) и Бота-
нического сада-института ДВО РАН (VBGI). В
конце текста каждой этикетки в скобках дан но-
мер штрих-кода, под которым образец хранится в
фондах.

Все снимки оригинальны и сделаны З.В. Ко-
жевниковой в местах сбора приводимых в статье
видов.

ОХРАНА РАСТИТЕЛЬНОГО МИРА

EDN: TXULWZ
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Cypripedium shanxiense S. C. Chen. – Примор-
ский край, окр. г. Находка, 42°49'30'' с.ш.,
132°59'56'' в.д., гора Сестра, юго-восточный
склон, выс. около 100 м над ур. м., дубово-березо-
вый лес с Lespedeza bicolor Turcz., единично, 13 VI
2016, А.Е. Кожевников, З.В. Кожевникова
(VLA00002107); там же, гора Племянник,
42°50'03.10'' с.ш., 133°00'34.25'' в.д., разреженный
дубняк в нижней части склона, 03 VI 2019,
З.В. Кожевникова (VLA00002110); Шкотовский р-н,
окр. пос. Штыково, 43°26'14.00'' с.ш.,
132°24'22.82'' в.д., разреженный дубняк по склону
сопки близ горы Голубиной, единично, 05 VI 2019,
З.В. Кожевникова (VLA00002111); г. Владиво-
сток, лесной массив в районе трассы Де-Фриз –
Патрокл – Русский, ул. Нейбута, 43°11'05.10'' с.ш.,
131°90'04.25'' в.д., дубняк, 12 VI 2019, З.В. Кожев-
никова (VLA00002112).

Восточноазиатский вид, распространенный в
Северо-Восточном и Центральном Китае, Север-
ной Корее, Японии (о. Хоккайдо). Для террито-
рии России был приведен относительно недавно
Л.В. Аверьяновым и отмечен им для юго-востока
Читинской области, юго-запада Амурской обла-
сти, юга и востока Хабаровского края, Примо-
рья и южного Сахалина. (Perner, Averyanov,
1995; Averyanov, 1999).

По данным Л.В. Аверьянова (Averyanov, 1999),
C. shanxiense легко гибридизирует в местах кон-
такта с близким и более обычным C. calceolus L.
Однако предотвращению полного поглощения
вида способствует его способность к самоопыле-
нию.

Перечисленные сборы вида уточняют совре-
менное произрастание вида в Приморье, в том
числе, наряду с C. calceolus, в непосредственной
близости и даже в черте крупных городов – На-
ходка и Владивосток. Последний факт увеличи-
вает степень его уязвимости вследствие рекреа-
ционной нагрузки. Во всех приведенных место-
нахождениях C. schanxiense был обнаружен нами в
составе сообществ с участием C. calceolus. В Шко-
товском районе помимо C. calceolus в непосред-
ственной близости присутствовали также C. mac-
ranthon Sw. и C. × ventricosum Sw., в окрестностях
г. Находка – C. macranthon, C. guttatum Sw.,
C. × ventricosum. Во всех случаях находки C. schan-
xiense были представлены одиночными растения-
ми или небольшими куртинами (рис. 1а).

C. schanxiense занесен в Красную книгу Саха-
линской области (Krasnaya…, 2019) как редкий
вид 3(в), имеющий узкую экологическую приуро-
ченность, связанную со специфическими услови-
ями произрастания.

Вид не был занесен в Красную книгу РФ
(Krasnaya…, 2008), однако присутствует в Прило-
жении к ней в Перечне таксонов, нуждающихся в
особом внимании к их состоянию в природной
среде и мониторинге.

Рекомендуется для занесения в следующие из-
дания Красной книги Приморского края (КК
ПК) и Российской Федерации (КК РФ).

Dimeria neglecta Tzvelev – Приморский край,
Надеждинский р-н, около 2 км к югу от пос. Оле-
невод, 43°33'52'' с.ш., 131°50'49'' в.д., выс. ок. 40 м
над ур. м., сырой злаково-разнотравный луг,
28 VIII 2014, А.Е. Кожевников, З.В. Кожевникова
(VLA00002121, VLA00002122, VLA00002123).

Эндемик Южного Приморья, описанный в
1957 г. Н.Н. Цвелевым (Tzvelev, 1957) с о. Русский
(г. Владивосток). Более полувека вид был изве-
стен только из locus classicus. В 1985−2001 гг. раз-
ными авторами были обнаружены еще 6 местона-
хождений данного вида на островах в Японском
море и в прибрежных районах континентальной
части Приморского края (Borzova et al., 1985;
Taran, 1987; Verkholat et al., 1993; Prokopenko,
2000; Semkin et al., 2001). Находится на северной
границе ареала рода.

Нами впервые было обнаружено местонахож-
дение этого редкого вида в континентальной ча-
сти Приморского края на удалении более 35 км от
морского побережья (рис. 1б).

Вид занесен в КК РФ (Krasnaya…, 2008) как на-
ходящийся под угрозой исчезновения и КК При-
морского края (Red…, 2008) со статусом (EN) –
угрожаемый.

Geum japonicum Thunb. – Приморский край,
Ольгинский р-н, окрестности пос. Милоградово,
43°17′36.11″ с.ш., 131°37′33.64″ в.д., в пойменном
лесу долины р. Милоградовка, по опушке и обо-
чине дороги, у брода в сторону морского берега,
единично, 31 V 2017, А.Е. Кожевников, З.В. Ко-
жевникова (VLA00002590, VLA00002591); Хасан-
ский р-н, окр. пос. Барабаш, 43°11′16.66″ с.ш.,
131°30′05.39″ в.д., в прибрежном чозеннике на пе-
риодически затапливаемом галечнике поймы
р. Барабашевка, единично, 27 VII 2016, А.Е. Ко-
жевников, З.В. Кожевникова (VLA00002592).

Восточно-азиатский (японо-китайский) вид.
Для российского Дальнего Востока впервые при-
веден В.В. Якубовым (Yakubov, 2014) для южного
Приморья (без указания конкретных местона-
хождений). Ранее во флору Приморья в качестве
заносного был включен близкородственный вид –
G. urbanum L. (Yakubov at al., 1996; Kozhevnikov
et al., 2019). В Гербарии VLA хранятся 4 образца
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Рис. 1. Редкие виды сосудистых растений Приморского края в природных ценозах.
а – Cypripedium shanxiense S. C. Chen – Венерин башмачок шанксийский. Шкотовский р-н, окр. пос. Штыково, 5 июня
2019 г.; б – Dimeria neglecta Tzvel. – Димерия незамеченная. Надеждинский р-н, около 2 км к югу от пос. Оленевод,
28 августа 2014 г.; в – Hypericum laxum (Blume) Koidzumi – Зверобой рыхлый. Хасанский р-н, заболоченная равнина
между озерами Птичье и Лотос, 6 августа 2014 г.; г – Pseudostellaria heterophylla (Miq.) Pax. – Звездчаточка разнолистная.
Хасанскийр-н, западный отрог горы Приозерная, 18мая 2013г.; д – Trapa japonica Fler – Рогульник японский. Хасан-
ский р-н, оз. Родниковое, 15 августа 2019 г.; е – Trapa manshurica var. rubra Pshenn. et Z.V. Kozhevnikova – Рогульник
маньчжурский вариация красная. Хасанский р-н, оз. Родниковое, 15 августа 2019 г.
Fig. 1. Rare species of vascular plants of Primorsky Krai in natural cenoses.
а – Cypripedium shanxiense S. C. Chen.; б – Dimeria neglecta Tzvel.; в – Hypericum laxum (Blume) Koidzumi; г – Pseudostellaria
heterophylla (Miq.) Pax.; д – Trapa japonica Fler; е – Trapa manshurica var. rubra Pshenn. et Z.V. Kozhevnikova.

(a) (б)

(в) (г)

(д) (е)
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одного сбора этого вида из нижнего течения
р. Таудеми (Литовка) Партизанского района, да-
тированного 09. VII. 1964 г. В.В. Якубовым G. ur-
banum отмечен для окрестностей пос. Овчинни-
ково Хасанского района (Yakubov at al., 1996).

Основным отличием G. urbanum от G. japoni-
cum, по мнению В.В. Якубова, является экологи-
ческая приуроченность последнего к переувлаж-
ненным местообитаниям в пойменных лесах.
Экологическая приуроченность растений всех
процитированных выше образцов к пойменным
лесам и галечникам позволяет предположить, что
сборы, определяемые ранее как заносный G. urba-
num, в действительности относятся к G. japonicum,
а местонахождение в Ольгинском районе значи-
тельно расширяет границы ареала данного вида в
Приморье.

Hypericum laxum (Blume) Koidz. – Хасанский р-н,
около 3 км к северо-востоку от пос. Хасан,
42°28′03'' с.ш., 130°39′46'' в.д., заболоченная рав-
нина между озерами Птичье (Тальми) и Лотос
(Дорицине), 5–6 VIII 2014, А.Е. Кожевников,
З.В. Кожевникова (VLA00002115).

Западнопацифический вид, распространен-
ный в Северо-Восточном Китае, на п-ове Корея и
в Японии. Для флоры России впервые приведен в
2001 г. (Kozhevnikov, Kozhevnikova, 2001, 2006).
Был известен из единственного местонахождения
с морского побережья близ горы Голубиный Утес
на крайнем юге Приморского края, на северной
границе ареала. Обнаруженное нами местона-
хождение вида – самое северное из известных на
данный момент (рис. 1в).

Вид занесен в КК ПК (Red data book.., 2008) со
статусом (EN) – угрожаемый; вид на границе аре-
ала. Заслуживает занесения в очередное издание
КК РФ.

Iris ventricosa Pall. – Приморский край, Хан-
кайский р-н, около 4 км к юго-востоку от пос.
Комиссарово, близ автодороги Ильинка–Комис-
сарово, 44°58'12'' с.ш., 131°46'49'' в.д., долина
р. Комиссаровка, низкотравный луг с Pulsatilla
cernua (Thunb.) Bercht et Presl, ок. 90 м над ур. м.,
07 V 2015, А.Е. Кожевников, З.В. Кожевникова
(VLA00002113, VLA00002114).

Восточноазиатский дауро-маньчжурский вид.
Произрастает в Восточной Сибири (Забайкаль-
ский край) и на юге Приморского края.

Приведенное местонахождение, впервые об-
наруженное Г.Э. Куренцовой в 1947 г., считалось
утраченным (Pavlova, 2008a). Наши сборы под-
тверждают современное произрастание этого
редкого вида в ранее известном местонахожде-
нии.

Занесен в КК РФ (Krasnaya.., 2008) со статусом
3(г) − редкий вид, находящийся в пределах Рос-
сии на границе распространения, и КК ПК
(Red.., 2008) со статусом (CR) − на грани исчезно-
вения; на границе ареала.

Pogostemon yatabeanus (Makino) Press – Хасан-
ский р-н: около 3 км к северо-востоку от пос. Ха-
сан, 42°27′54'' с.ш., 130°38′52'' в.д., северо-восточ-
ный берег оз. Лотос (Дорицине), 5–20 м над
ур. м., 30 VIII 2008, А.Е. Кожевников, З.В. Кожев-
никова (VLA00002128), там же, 6 IX 2008, А.Е. Ко-
жевников, З.В. Кожевникова (VLA00002129), там
же, 20 V 2009, А.Е. Кожевников, З.В. Кожевнико-
ва (VLA00002130); оз. Лотос, западная часть,
42°28′29.20'' с.ш., 130°38′29.20'' в.д., на сплавинах
заболоченного берега, 14 VIII 2019, Л.М. Пшен-
никова, Л.Н. Миронова, Р.В. Дудкин, З.В. Ко-
жевникова (VBGI185778).

Восточноазиатский (японо-китайский) вид.
В России произрастает только на юге Дальнего
Востока – в Приморском крае и на юге Амурской
области.

Н.С. Пробатовой отмечается, что все докумен-
тированные местонахождения этого вида в При-
морском крае, приводимого под названием Dyso-
phylla jatabeana Makino, относятся к раннему пе-
риоду ботанического изучения края и датируются
началом ХХ века (Probatova, 1995, 2008). Известно
5 местонахождений, четыре из которых находятся
в районе оз. Ханка. На оз. Лотос (Дорицине) вид
был зарегистрирован в 1913 г. (Seledets, 1993). До
2008 г. сборов с этого места больше не было. На-
ши сборы документально подтверждают совре-
менное произрастание вида в этом месте на про-
тяжении около 100 лет. Электронный ресурс iNat-
uralist содержит информацию о находке данного
вида также на озере Лотос (https://www.inatural-
ist.org/taxa/973483-Pogostemon-yatabeanus).

Занесен в КК Приморского края (как Dysophyl-
la jatabeana Makino) (Red…, 2008) со статусом
(VU) – уязвимый; вид на границе ареала. Вид ре-
комендуется для занесения в КК РФ.

Pseudostellaria heterophylla (Miq.) Pax. – Хасан-
ский р-н, западный отрог горы Приозерная (близ
205 км автотрассы Владивосток–Хасан),
42°30'49'' с.ш., 130°39'57'' в.д., 30 м над ур. м., дуб-
няк (с Quercus dentata Thunb.) по южному склону,
в распадке, 17–18 V 2013, А.Е. Кожевников,
З.В. Кожевникова (VLA00002116) (рис. 1г).

Восточно- и южно-азиатский вид, известный
из Северо-Восточного Китая, п-ова Корея и Япо-
нии. В России произрастает только в Примор-
ском крае на северо-восточной границе ареала.
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В Приморском крае ранее было известно всего
3 местонахождения данного вида. Данное место-
нахождение – четвертое и самое южное.

Занесен в КК Приморского края (Red…, 2008)
со статусом (VU) – уязвимый; вид на границе аре-
ала. Вид заслуживает занесения в КК РФ.

Pueraria lobata (Willd.) Ohwi – Приморский
край, Хасанский р-н: около 2 км к северо-востоку
от пос. Хасан, край лесистых холмов между озера-
ми Птичье (Тальми) и Лотос (Дорицине),
42°27′13'' с.ш., 130°40′10'' в.д., 5–20 м над ур. м.,
29 VIII 2008, А.Е. Кожевников, З.В. Кожевнико-
ва, там же, 08 X 2008, 24 VII 2010, 06 VIII 2014,
А.Е. Кожевников, З.В. Кожевникова (VLA00002104,
VLA00002105, VLA00002102, VLA00002106); Ха-
санский р-н, оз. Родниковое, на северном крутом
склоне берега озера, 42°29′59.58'' с.ш.,
130°47′49.77'' в.д., 15 VIII 2019, Л.М. Пшенникова,
Л.Н. Миронова, Р.В. Дудкин, З.В. Кожевникова
(VBGI185779, VBGI185780; VLA00001810).

Восточноазиатский вид, известный в России
только с юга Приморского края. Согласно лите-
ратурным данным (Pavlova, 1989, 2008b), все из-
вестные местонахождения вида расположены в
Хасанском р-не, вдоль побережья Японского мо-
ря от горы Голубиный Утес до мыса Мраморный.

Найденные местонахождения P. lobata расши-
ряют представление о распространении вида на
территории Хасанского р-на и его биотопической
приуроченности − вид встречается не только по
морским побережьям, но и в удаленных от берега
экотопах.

Занесен в КК РФ (Krasnaya.., 2008) со статусом
3(г) – редкий вид на границе распространения со
значительным отрывом от основного ареала, и
КК Приморского края (Red…, 2008) со статусом
(VU) – уязвимый; вид на границе ареала.

Trapa japonica Flerow – Приморский край, Ха-
санский р-н, оз. Родниковое, 42°30′14.60'' с.ш.,
130°47′53.42'' в.д., в северной и восточной ча-
стях озера, 15 VIII 2019, Л.М. Пшенникова,
Л.Н. Миронова, Р.В. Дудкин, З.В. Кожевнико-
ва (VBGI85786; VBGI185787).

Восточноазиатский (японо-китайский) вид,
произрастающий в России только на юге Даль-
него Востока в бассейне р. Амур и Примор-
ском крае. С оз. Родниковое приводится впер-
вые (рис. 1д).

Вид занесен в КК Приморского края (Red…,
2008) со статусом (VU) – уязвимый.

Trapa manshurica Flerow – Хасанский р-н,
оз. Родниковое, 42°30′14.60'' с.ш., 130°47′53.42'' в.д.,
в северной и восточной частях озера, 15 VIII 2019,

Л.М. Пшенникова, Л.Н. Миронова, Р.В. Дудкин,
З.В. Кожевникова (VBGI185751; VBGI185749;
VBGI185781).

Восточноазиатский вид, в России произраста-
ющий только в Приморском крае и известный
всего из десятка местонахождений. Гербарные
сборы c оз. Родниковое приводятся впервые.

Занесен в КК Приморского края (Red…, 2008)
со статусом (VU) – уязвимый; вид на границе аре-
ала.

Trapa manshurica var. rubra Pshenn. et Kozhev-
nikova – Хасанский р-н, оз. Родниковое,
42°30′14.60'' с.ш., 130°47′53.42'' в.д., в северной и
восточной частях озера, 15 VIII 2019, Л.М. Пшен-
никова, Л.Н. Миронова, Р.В. Дудкин, З.В. Ко-
жевникова (VBGI185750) (рис. 1е).

Описанная недавно с территории Хасанского
р-на Приморского края разновидность ореха
маньчжурского (Pshennikova, Kozhevnikova, 2019).
Данное местонахождение является третьим в
Приморье.

Trapa maximowiczii Korsh. – Хасанский р-н,
оз. Родниковое, в северной и восточной частях озе-
ра, 42°30′14.60'' с.ш., 130°47′53.42'' в.д., 15 VIII 2019,
Л.М. Пшенникова, Л.Н. Миронова, Р.В. Дудкин,
З.В. Кожевникова (VBGI185782).

Восточноазиатский вид, известный в России
только из южных районов Дальнего Востока.
C оз. Родниковое сборы приводятся впервые.

Вид занесен в КК Приморского края (Red…,
2008) со статусом (VU) − уязвимый.

Veronicastrum cerasifolium (Monjuschko) T. Yamaz. –
Приморский край, Шкотовский р-н, окр. пос.
Штыково, 43°23'6.73'' с.ш., 131°20'3.52'' в.д., по
опушке леса близ трассы в сторону г. Артем, еди-
нично, 3 VIII 2016, А.Е. Кожевников, З.В. Кожев-
никова (VLA00002108).

Эндемичный южноприморский вид (Ivanina,
1991). Данный сбор – третье местонахождение
вида в Приморье. Вид заслуживает дальнейшего
изучения и поиска новых местонахождений с це-
лью уточнения границ его распространения, в
том числе, на сопредельных территориях.

Занесен в Красную книгу Приморского края
(Red.., 2008) со статусом (EN) – угрожаемый.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В результате проведенных исследований уточ-

нены данные по распространению и биотопиче-
ской приуроченности, а также отмечены новые
местонахождения для 12 редких для природной
флоры региона видов сосудистых растений, в том
числе отмечены новые местонахождения для 11
видов, занесенных в Красные книги Приморско-
го края (Red…, 2008), Сахалинской области
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(Krasnaya…, 2019) и Российской Федерации
(Krasnaya…, 2008). Один вид рекомендован к за-
несению в Красную книгу Приморского края и
4 вида – в Красную книгу РФ.
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NEW DATA ON RARE VASCULAR PLANT SPECIES
IN THE SOUTH OF PRIMORYE TERRITORY
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The data on new localities, distribution and ecology of 12 vascular plant species, including 11 species listed in
the Red Data Books of Primorye Territory (2008) and the Sakhalin Region (2019), as well as the Red Data
Book of the Russian Federation are presented. One species is recommended to include in the next edition of
the Red Data Book of Primorye Territory, and 4 species deserve to be included in the Red Book of the Rus-
sian Federation.
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В июне 2022 года отметил свой семидесятилет-
ний юбилей профессор, доктор биологических
наук, член Русского ботанического общества и
Международной Ассоциации по половому вос-
произведению растений (International Association
of Sexual Plant Reproduction – IASPR) Иван Ива-
нович Шамров.

Иван Иванович родился 27 июня 1952 года в
д. Покровские Выселки Торбеевского района
Мордовской АССР. Семья была большая − 8 де-
тей (Иван был 4 ребенком). Его отец – Иван Ива-
нович, работал бухгалтером в колхозе “Победа”, а

мать – Зоя Павловна, занималась в основном до-
машним хозяйством. Все дети получили прекрас-
ное образование. Среди них есть педагоги, врачи,
юристы. Родители Ивана Ивановича были люди
добрые, скромные, трудолюбивые. Любовь и ува-
жение к труду и людям они привили своим ребя-
там с детства. Ивану очень нравилось выращивать
плодовые деревья и кустарники, а также комнат-
ные растения. Он интересовался явлениями в
окружающей природе, наблюдал за животными и
растениями, пытался понять и найти ответы на
вопросы мироздания. Эти черты характера у Ива-
на Ивановича сохранились до сих пор. В 1959 году
он пошел в 1-й класс. Школа в деревне была не-
большой и малокомплектной – в классах учени-
ки сидели за партами так, что рядом находились
первоклассники и третьеклассники либо второ-
классники и четвероклассники. Затем была
Красаевская 8-летняя школа, а после нее – Ста-
ро-Пичурская средняя школа. Учился на протя-
жении всех лет Иван Иванович с интересом, осо-
бенно любил математику, химию и биологию.

После окончания школы Иван Иванович по-
ступал в Актюбинский медицинский институт.
Попытка эта оказалась неудачной, и он вернулся
в родной колхоз. Однако это не поколебало жела-
ние Ивана Ивановича получить высшее образо-
вание. На следующий год (1970) он поступил в
Мордовский государственный педагогический
институт им. М.Е. Евсевьева на биолого-химиче-
ский факультет. Мир растений всегда был ближе
душе Ивана Ивановича, поэтому уже с первого
курса он пришел на кафедру ботаники и стал за-
ниматься научной работой по анатомии и морфо-
логии листьев древесных растений. Иван Ивано-
вич упорно и скрупулёзно изучал эту тематику,
неоднократно выезжал с докладами на студенче-
ские конференции в Горький, Киров, Казань.
Учился по всем предметам на “отлично” и с тре-
тьего курса был Ленинским стипендиатом. Сту-

Иван Иванович Шамров 
  Ivan Ivanovich Shamrov 

ЮБИЛЕИ И ДАТЫ

EDN: ACXNAX
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денческая жизнь Ивана Ивановича не была огра-
ниченна только блестящими успехами в учебе.
Он активно участвовал в студенческой художе-
ственной самодеятельности, исполнял в составе
мужского квартета факультета народные и эст-
радные песни. В 1975 году Иван Иванович окон-
чил институт с красным дипломом по специаль-
ности “учитель биологии с дополнительной спе-
циальностью химия”. Преподаватели факультета
за все годы учебы отмечали его широкую эруди-
цию, упорство, прилежание и заинтересован-
ность в изучении проблемных вопросов в ботани-
ке. Ему была предложена работа ассистентом ка-
федры ботаники института, где он проработал в
этой должности в течение трех лет. Именно в это
время была опубликована первая научная статья
Ивана Ивановича, посвященная проводящей си-
стеме листьев деревьев и кустарников совместно
с его научным руководителем Киндяковой Ми-
литиной Дмитриевной.

В 1978 г. Иван Иванович поступил в аспиран-
туру Ботанического института АН СССР, где за-
нимался проблемами сравнительной эмбриоло-
гии и анатомии семян. В 1982 г. защитил канди-
датскую диссертацию на тему “Эмбриология
семейства роголистниковых (Ceratophyllaceae) в
связи с его систематическим положением”. Затем
работал младшим научным и старшим научным
сотрудником в лаборатории Эмбриологии и ре-
продуктивной биологии. В 1990 году поступил в
докторантуру БИН РАН. После ее окончания
стал ведущим научным сотрудником лаборато-
рии Эмбриологии и репродуктивной биологии. В
1995 г. защитил диссертацию на соискание уче-
ной степени доктора биологических наук на тему
“Принципы типизации и организация семязачат-
ка цветковых растений”.

За время работы в БИН РАН Иваном Ивано-
вичем написано большое количество статей
(часть статей была написана совместно с коллега-
ми), о результатах изучения растений на разных
уровнях: анатомическом, эмбриональном, эколо-
гическом, функциональном. Тематика научных
статей свидетельствуют о широте его научных ин-
тересов. Иван Иванович является соавтором
многотомной сводки “Сравнительная эмбриоло-
гия цветковых растений” (1981–1990) – им напи-
саны характеристики 17 семейств; соавтором
многотомной сводки “Сравнительная анатомия
семян” (1985–2013) – написаны характеристики 4
семейств. С 1994 по 2000 гг. Иваном Ивановичем
написаны статьи для трехтомного издания “Эм-
бриология цветковых растений. Терминология и
концепции” (1994–2000), которое в дальнейшем
было переиздано на английском языке (2002–
2009). Многие статьи для этого издания были на-
писаны вместе с научным руководителем канди-
датской и докторской диссертаций Батыгиной
Татьяной Борисовной. 1-й том: термины – Ар-

хеспорий, Гипостаза, Интегумент, Интегумен-
тальный тапетум, Микропилярный воротни-
чок, Паренхима интегумента, Подиум, Поста-
мент, Примордий семязачатка, Обтуратор,
Оперкулум, Фуникулус, Халаза, Эпидермис ин-
тегумента; новые классификации – Новый
подход к классификации типов формирования
стенки микроспорангия, Новый подход к трак-
товке структур базальной области семязачатка,
Транспорт метаболитов в развивающемся семя-
зачатке, Chrysanthemum-тип развития зародыше-
вого мешка. 2-й том: термины – Гелобиальный
тип развития эндосперма, Перисперм, Проэм-
брио, Целлюлярный тип развития эндосперма,
Эмбриогения; новые классификации – Новый
подход к типизации эндосперма в связи с пробле-
мой его эволюции, Принципы классификации
типов эмбриогенеза. 3-й том: Аберрантные семя-
зачатки и семена: строение и диагностика, Влия-
ние условий загрязнения окружающей среды на
репродукцию растений, Репродуктивная страте-
гия роголистниковых (Ceratophyllaceae), Соотно-
шение пыльцевых зерен и семязачатков при раз-
ных системах скрещивания. Все эти годы Иван
Иванович являлся секретарем этих изданий.

Самой высокой оценки заслуживает много-
летняя и плодотворная работа Ивана Ивановича в
составе редколлегии “Ботанического журнала”.
Он принимает активное участие в редактирова-
нии статей, требователен к их авторам, но вместе
с тем корректен и доброжелателен, никогда не от-
казывает в консультациях. Критический анализ
материала, широта эрудиции и неравнодушное
отношение к работе Ивана Ивановича способ-
ствуют сохранению и преумножению научного
потенциала журнала. За время работы в Ботани-
ческом институте Иван Иванович стал Лауреатом
Государственной премии Российской Федерации
в области науки и техники (1993 год) как один из
авторов многотомной монографии “Сравнитель-
ная эмбриология цветковых растений” и Лауреа-
том Премии Правительства Российской Федера-
ции за разработку теоретических и прикладных
аспектов эмбриологических основ семенного
размножения цветковых растений (2002 год).

Иван Иванович регулярно участвовал и про-
должает участвовать в работе всесоюзных, все-
российских и международных симпозиумов и
конференций, посвященных проблемам анато-
мии, морфологии, эмбриологии и филогении
растений. Его доклады всегда встречают живой
отклик среди зарубежных и отечественных кол-
лег.

С 2007 г. Иван Иванович работает в Россий-
ском государственном педагогическом универси-
тете им. А.И. Герцена сначала как профессор, а
затем, с 2009 г., как заведующий кафедрой бота-
ники (в 2021 г. кафедра была переименована в ка-
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федру ботаники и экологии). Под руководством
Ивана Ивановича Шамрова защищены три кан-
дидатских и одна докторская диссертации, он яв-
ляется научным консультантом многих аспиран-
тов Лаборатории эмбриологии, работающих над
кандидатскими диссертациями. В 2010 г. Иван
Иванович получил ученое звание профессор. Од-
новременно он является ведущим научным со-
трудником лаборатории Анатомии и морфологии
БИН РАН. Им подготовлены характеристики
5 триб семейства Asteraceae для 8-го тома “Срав-
нительной анатомии семян”. Современные науч-
ные достижения связаны с изучением структур-
ных особенностей гинецея и семязачатка. Всего
опубликовано около 300 научных работ, среди
них обзоры на русском и английском языках.
Особую значимость приобрели написанные им
монография (2008) и учебные пособия для сту-
дентов (2010, 2015, 2018, 2019).

Иван Иванович Шамров активно проводит
учебную работу в вузе, читает лекционные курсы:
“Ботаника”, “Эмбриология растений”, “Репро-
дукция и размножение растений” (бакалавриат),
“Современная ботаника”, “Сравнительная эм-
бриология растений и животных” (магистратура).
Ему интересно заниматься как серьезными науч-
ными исследованиями, так и процессом обуче-
ния и воспитания с бакалаврами, магистрами и
аспирантами. Он успешно руководит их научной
работой, осуществляет руководство научно-ис-
следовательскими практиками магистрантов. Яв-
ляется победителем открытого конкурса на право
получения грантов Санкт-Петербурга в сфере на-
учной и научно-технической деятельности (2011).
Принимает участие в проекте Программы разви-
тия Герценовского университета – в научно-об-
разовательном проекте “Герценовский абоне-
мент” (в 2017–2019 гг. в форме видеоконферен-
ции прочитаны лекции для преподавателей и
учащихся разных школ).

Высокий уровень профессионализма, воспри-
имчивость к новому, способность генерировать
идеи, широта мысли, исследовательский талант
характеризует Ивана Ивановича Шамрова как
прекрасного педагога и исследователя. Он всегда
искренне помогает своим коллегам, неравноду-
шен, переживает одинаково как за работу кафед-
ры и факультета, так и за работу студентов. Стара-
ется сохранить ценный опыт кафедры, нарабо-
танный и накопленный предшествующими
поколениями преподавателей. С его приходом на
кафедру стали успешно реализовываться и разви-
ваться новые научные направления – эмбриоло-
гия и цитология растений, которые ранее на ка-
федре не проводились. Он постоянно открыт для
общения, полон сил и творческих планов. За
многолетний добросовестный труд, большой
личный вклад в обеспечение учебного процесса
награжден Почетными грамотами БИН РАН

(2014) и РГПУ им. А.И. Герцена (2012, 2015), ме-
далью Ивана Ивановича Бецкого (2017).

От всей души желаем Ивану Ивановичу реали-
зовывать свои планы и идеи. Здоровья, долгих лет
жизни, семейного благополучия, успехов и про-
цветания!
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Уссурийский заповедник им. В.Л. Комарова является одним из старейших природоохранных учре-
ждений Дальнего Востока. В 2022 году исполняется 90 лет со дня его основания. По инициативе и
при активной поддержке В.Л. Комарова под охрану государства в южной части Приморского края
был выделен участок девственной уссурийской тайги. Интерес к изучению уникальной флоры за-
поведника В.Л. Комаров передал своим ученикам (Е.Н. Клобуковой-Алисовой, З.И. Лучник и др.)
и последователям (Д.П. Воробьев, Г.Э. Куренцова, А.М. Скибинская и др.). В последние годы фло-
ристические исследования на территории Уссурийского заповедника были отражены в крупных
обобщающих работах С.С. Харкевича, Т.А. Безделевой, Л.А. Фединой. В настоящее время Уссурий-
ский заповедник им. В.Л. Комарова является резерватом ценных растительных сообществ и богатой
разнообразной маньчжурской флоры.
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Основная роль в организации Уссурийского
(Супутинского) заповедника принадлежит круп-
нейшему отечественному ботанику, президенту
АН СССР (1936−1945 гг.), академику Владимиру
Леонтьевичу Комарову. В 1913 г. комплексная
экспедиция под его руководством прошла иссле-
довательским маршрутом из города Никольска-
Уссурийского (г. Уссурийск) до с. Шкотово вверх
по течению р. Супутинка (ныне р. Комаровка).
Уникальная девственная растительность этого
района произвела сильное впечатление на членов
экспедиции, вследствие чего Владимир Леонтье-
вич пришел к твердому убеждению о необходи-
мости сохранения данной территории в нетрону-
том (первозданном) виде.

По инициативе и при поддержке В.Л. Комаро-
ва в 1932 г. Дальневосточный научно-исследова-
тельский институт (до 1930 г. – Южно-Уссурий-
ское отделение Русского географического обще-
ства) был преобразован в Горнотаежную станцию
ДВФ АН СССР. В этом же году для проведения
стационарных работ по изучению флоры, фауны

и растительности уссурийской тайги при станции
был организован Супутинский заповедник. В
1934 г. Уссурийский (Супутинский) заповедник
получил юридический статус природоохранного
учреждения. К 70-летнему юбилею В.Л. Комаро-
ва в 1940 году заповеднику было присвоено имя
его организатора и создателя. В 1972 г. река Супу-
тинка, протекающая через заповедник, была пе-
реименована в р. Комаровка; также одно из лес-
ничеств заповедника было названо Комаров-
ским. В 1974 году Супутинский заповедник
получил современное название Уссурийский.
(Vorob’ev et al., 1936; Kotlyar, Kuprin, 2014; Fisenko,
2017; Bogatov, Urmina, 2020).

Уссурийский заповедник расположен на юге
Приморского края в верхней части бассейнов рек
Комаровка (Супутинка) – левого притока реки
Раздольная и Артёмовка, впадающей в Уссурий-
ский залив Японского моря. Рельеф на заповед-
ной территории низкогорный, сформирован от-
рогами хребта Пржевальского южного Сихотэ-
Алиня. Территория заповедника находится в об-
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ласти влияния дальневосточных муссонов. Сред-
негодовая (1973−2020 гг.) температура воздуха со-
ставляет 3.9° С. Продолжительность безморозно-
го периода в настоящее время доходит до
200 дней. Уссурийский заповедник расположен в
Уссурийском флористическом районе – в южной
подзоне смешанных хвойно-широколиственных
лесов. В заповеднике четко выделяются два вы-
сотных растительных пояса: хвойно-широко-
лиственные леса и пихтово-еловые леса с немо-
ральными элементами. Основу видового состава
растительного покрова заповедника составляют
элементы маньчжурской флоры (Fedina, 2018a).

Интерес к уникальной флоре Уссурийского за-
поведника отмечается с первых лет освоения Ус-
сурийского края. Пионером в исследовании фло-
ры будущего заповедника стал В.Л. Комаров. Им
было выявлено около 300 видов сосудистых рас-
тений в 1913 г. во время работы Ханкайской бота-
нической экспедиции в южной части края в доли-
нах рек Супутинка (Комаровка) и Майхе (Артё-
мовка). Первую инвентаризацию флоры
заповедника в его первоначальных границах про-
вела в основном А.М. Скибинская (1932–
1933 гг.). Итоговая работа представлена в первом
томе трудов Горнотаежной станции: Д.П. Воро-
бьёв, Г.Э. Куренцова, З.И. Лучник, Т.В. Самой-
лова, А.М. Скибинская. В сводке приведены
565 видов сосудистых растений (Vorob’ev et al.,
1936). Карту заповедной растительности, в перво-
начальном варианте выполненную А.М. Скибин-
ской в начале тридцатых годов, в 1935–1936 годы
дополнил Я.Я. Васильев. Он сделал фитоценоти-
ческое описание лесов. Позже Г.Ф. Бромлей и
З.И. Гутникова (Bromlej, Gutnikova, 1955) выпу-
стили научно-популярный очерк под названием
“Супутинский заповедник”, где приведено
186 видов сосудистых растений наиболее инте-
ресных для читателей, по мнению авторов. Суще-
ственно дополнила список видов растений
О.Д. Форш (Forsh, 1970). Она указала для флоры
заповедника 70 новых видов, среди них 46 занос-
ных, из них 25 видов − сорные. Далее видовой со-
став сосудистых растений Уссурийского заповед-
ника был уточнен С.С. Харкевичем (Bromlej et al.,
1977), который приводит 286 видов флоры.

Большую работу по изучению флоры заповед-
ника в его современных границах провели
С.С. Харкевич и Т.А. Безделева. Результаты этих
работ нашли отражение в вышедшей в 1978 г. мо-
нографии “Флора и растительность Уссурийско-
го заповедника”. В ней содержится список из
825 видов высших растений (Flora…, 1978). В
2006 г. была опубликована коллективная моно-
графия “Флора, растительность и микобиота за-
поведника “Уссурийский”, в которой глава сосу-

дистые растения представлена 860 видами (Flo-
ra…, 2006). Авторами этого флористического
раздела стали Т.А. Безделева и Л.А. Федина. По-
следние флористические находки дополнили
список сосудистых растений заповедника до
890 видов из 435 родов и 109 семейств (Fedina,
2012, 2018b).

Накануне 90-летия со дня основания Уссурий-
ского (Супутинского) заповедника уместно
вспомнить первых исследователей флоры Уссу-
рийского заповедника и их последователей.

Комаров Владимир Леонтьевич (1869–1945) –
академик, выдающийся ученый-ботаник, прези-
дент Академии наук СССР (1936–1945 гг.).

Владимир Леонтьевич Комаров родился 1 ок-
тября в Петербурге в семье военного. Еще со
школьных лет он проявлял интерес к естествозна-
нию, собирал и изучал растения. После обучения
в классической гимназии, в 1890 г. поступает на
естественно-историческое отделение Импера-
торского Санкт-Петербургского университета,
который заканчивает в 1894 г. с дипломом 1-й
степени (Bogatov, 2020).

Свои исследования как ботаник Владимир
Леонтьевич начинает проводить на территории
современного Приморского края с середины 1885
года. Результаты трехлетних (1895–1897) экспе-
диционных исследований растительности Даль-
него Востока, Маньчжурии и Кореи легли в осно-
ву фундаментального научного сочинения “Фло-
ра Маньчжурии”, первый том которого в 1901 г.
был опубликован, а в 1902-м – защищен Кома-
ровым в качестве магистерской диссертации.
Владимир Леонтьевич начал ботаническое ис-
следование Южно-Уссурийского края в 1913 г.
Монография “Типы растительности Южно-Ус-
сурийского края”, написанный им после Ханкай-
ско-Сучанской экспедиции (1913 г.) и сегодня
считается одним из лучших описаний основных
типов растительности юга Приморья. Были изда-
ны несколько определителей: в 1925 г. “Малый
определитель растений Дальневосточного края”
и в 1931–1932 гг. двухтомный “Определитель рас-
тений Дальневосточного края” (Urmina, 2020). В
первой половине 30-гг. Комаров многократно
приезжал на Дальний Восток и работал в разных
его районах. Многолетняя деятельность В.Л. Ко-
марова внесла так много нового в изучение Даль-
него Востока, что в ботанической литературе по-
явились выражения “докомаровский период” и
“комаровский период”. В 1930 г. Комаров орга-
низовал Дальневосточный филиал Академии на-
ук СССР, в 1932 г. инициировал создание Горно-
таежной станции и Супутинского (Уссурийского)
заповедника (Gukov, 2001). Значительные дости-
жения и вклад В.Л. Комарова во флористические,
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географические и экологические исследования
запечатлены в различных формах: его именем на-
званы институты, географические объекты, пре-
мии и т.д. Более 70 растений названы в честь зна-
менитого ботаника, в том числе, на Дальнем Во-
стоке 23 вида: Ribes komarovii Pojark., Nelumbo
komarovii Grossh., Thymus komarovii Serg. и др.

Евгения Николаевна Клобукова-Алисова (1889–
1962) – известный дальневосточный флорист и
геоботаник.

Евгения Николаевна родилась 24 июля в 1889 г.
в с. Варзняки Вятской губернии в семье земского
врача. Окончила высшие Бестужевские курсы,
где под руководством В.Л. Комарова получила
специальность ботаника. В 1917 г. Евгения Нико-
лаевна в г. Никольск Уссурийский (г. Уссурийск)
возглавила недавно организованный Ботаниче-
ский кабинет Южно-Уссурийского отделения
Русского географического общества, сотрудники
которого занимались изучением дальневосточ-
ной флоры. Евгения Николаевна участвовала в
многочисленных экспедициях по территории
Приморского края, где производила массовые
сборы растений, гербарий которых отправляла в
Ленинград на определение В.Л. Комарову. В
1932–1934 гг. Евгения Николаевна, будучи заме-
стителем директора по хозяйственной части, за-
ведовала лабораторными и подсобными помеще-
ниями на Горнотаежной станции ДВФ АН СССР
и в Супутинском (Уссурийском) заповеднике, а
также библиотекой и гербарием. Совместно с
В.Л. Комаровым участвовала в изучении флоры
заповедника и прилегающих территорий, в со-
ставлении и написании определителей дальнево-
сточных растений. Эти определители стали на-
стольными книгами для ученых-исследователей
и имели большое значение для дальнейшего изу-
чения флоры и растительности Дальнего Восто-
ка. В честь Евгении Николаевны названы Lycopus
alisoviae Kiss, Viola alissoviana Probat., Alnus alisovi-
ana Mandl.

Дмитрий Петрович Воробьёв (1906–1985) –
кандидат биологических наук, известный дальне-
восточный флорист-систематик и дендролог.

Дмитрий Петрович родился 3 ноября 1906 г. в
пос. Иман (сейчас Дальнереченск) Приморского
края в семье провизора. После окончания сред-
ней школы в 1924 г. поступил на лесное отделение
агрономического факультета Дальневосточного
государственного университета (г. Владивосток).
С 1932 г. и до выхода на пенсию Дмитрий Петро-
вич трудился в дальневосточных научных учре-
ждениях АН СССР. В 1932 г. он приезжает на Гор-
нотаежную станцию ДВФ АН СССР (ГТС ДВФ
АН СССР), где проработал более 10 лет, с 1934 г.
исполнял обязанности директора, в 1935 г. полу-

чил должность научного сотрудника. Дмитрий
Петрович внес большой вклад в установление на-
учных связей ГТС ДВФ АН СССР с Дальнево-
сточным филиалом в г. Владивостоке, участвовал
в юридическом оформлении Уссурийского запо-
ведника. В 1945 г. Дмитрий Петрович переезжает
во Владивосток, где работает в отделе ботаники и
растениеводства ДВ филиала АН СССР, с 1962 г. –
во вновь организованном Биолого-почвенном
институте ДВФ АН СССР. Материалы экспеди-
ционных исследований нашли отражение в обоб-
щающих работах “Растительный покров южного
Сихоте-Алиня и дикорастущие плодово-ягодные
растения в нем” (1935), “Материалы к флоре за-
поведника Горнотаежной станции ДВФ АН
СССР” (1936), “Обзор дальневосточных видов
рода Actinidia Lindley” (1939). Память об извест-
ном дальневосточным ученом сохранили его кол-
леги и ученики, назвав его именем несколько но-
вых видов растений бузульник Ligularia vorobievii
Worosch., овсяница Festuca vorobievii Probat., мят-
лик Poa vorobievii Probat., касатик Iris vorobievii
N.S., осока Carex vorobievii A.E. Kozhevnikov.

Галина Эразмовна Куренцова (1909–1989) –
доктор биологических наук, известный дальнево-
сточный флорист и геоботаник.

Галина Эразмовна родилась 28 мая 1909 г. в се-
мье лесничего в г. Орел. После окончания сред-
ней школы в 1926 г. Галина Эразмовна поступила
в медицинский техникум. В 1933 г. с мужем
А.И. Куренцовым (впоследствии известным эн-
томологом) переехала на Дальний Восток. Нача-
ло научной деятельности совпало с организацией
первого учреждения академической науки на
Дальнем Востоке – Горнотаежной станции
АН СССР, где уже жили и работали начинающие
ученые – Д.П. Воробьев, Т.В. и Т.П. Самойловы,
3.И. Гутникова и другие. С 1934 по 1936 г. Галина
Эразмовна исследовала флору и растительность
Уссурийского (бывшего Супутинского) запо-
ведника, было выполнено более 200 геоботани-
ческих описаний. Она изучала местные и ин-
тродуцированные лекарственные растения, их
распространение и запасы. Галине Эразмовне
посчастливилось неоднократно встречаться с ос-
нователем академической науки на Дальнем Во-
стоке В.Л. Комаровым. С 1947 по 1955 г. Галина
Эразмовна работала под руководством Б.П. Ко-
лесникова над составлением геоботанической
карты Приморского края. В этот же период она
проводит геоботаническое обследование При-
ханкайской равнины и окружающих ее предго-
рий, а в 1958 г. по этим материалам успешно за-
щищает кандидатскую диссертацию в Ботаниче-
ском институте им. В.Л. Комарова АН СССР. В
1971 г. Галина Эразмовна защищает докторскую
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диссертацию “Смена растительности Приморья в
связи с естественной динамикой ландшафтов и
деятельностью человека” (Tarankov et al., 1980).
Г.Э. Куренцова проработала более пятидесяти лет
на Дальнем Востоке России. Опубликовала около
сотни научных работ, в том числе несколько
книг.

Таисия Васильевна Самойлова (1908–1998) –
исследователь-дендролог, старший научный со-
трудник Горнотаежной станции ДВО РАН.

Родилась Таисия Васильевна в семье ветери-
нарного фельдшера в городе Никольск-Уссурий-
ский (сейчас г. Уссурийск). В 1926 году поступила
практиканткой в Ботанический кабинет Южно-
Уссурийского отделения Русского географиче-
ского общества. В 1927 году была зачислена на
должность препаратора. В этом учреждении ее
свела судьба с Евгенией Николаевной Клобуко-
вой-Алисовой, ближайшим помощником акаде-
мика Владимира Леонтьевича Комарова на Даль-
нем Востоке. Евгения Николаевна руководила
приобретением молодой сотрудницей общеобра-
зовательных и специальных ботанических зна-
ний. После короткой стажировки Таисия Васи-
льевна стала ездить в экспедиции по Приморью,
собирая ботанический материал для В.Л. Кома-
рова и его сподвижницы Е.Н. Клобуковой-Али-
совой. После прохождения курсов повышения
квалификации (1936−1939 гг.) в Москве и Ленин-
граде, ей определили тему исследований “Дре-
весно-кустарниковые породы для озеленитель-
ных, агромелиоративных и других народнохозяй-
ственных целей в Приморском крае”. Под
руководством дендрологов Я.Я Васильева и Б.П.
Колесникова Таисией Васильевной в 1935 г. был
заложен дендрарий интродуцированной и мест-
ной флор. В настоящее время здесь произрастает
более 800 видов древесных, кустарниковых расте-
ний и лиан из различных регионов мира. Труд
Т.В. Самойловой отмечен двумя орденами “Знак
Почета” и орденом “Дружбы народов”, медалью
“За доблестный труд в Великой Отечественной
войне 1941–1945 гг.”.

Зинаида Ивановна Лучник (1909–1994) – док-
тор сельскохозяйственных наук, геоботаник,
дендролог-интродуктор.

Зинаида Ивановна родилась в 1909 году в
г. Спасске Приморского края в семье учителя.
Когда Зинаиде Ивановне было пять лет, в их доме
несколько дней гостила Е.Н. Клобукова-Алисо-
ва, маленькую Зину увлекла работа с растениями,
и она решила в дальнейшем тоже стать ботани-
ком. Окончив среднюю школу, Зинаида Иванов-
на в 1927 г. поступила на агрономический факуль-

тет Дальневосточного государственного универ-
ситета во Владивостоке и в 1930 г. успешно его
закончила.

После окончания университета участвовала в
землеустроительной экспедиции на Камчатке,
затем в течение семи лет работала в качестве бота-
ника Горнотаежной станции Академии наук в
Приморском крае. На Горнотаежной станции Зи-
наида Ивановна снова встречается с Е.Н. Клобу-
ковой-Алисовой, которая становится наставни-
ком молодого ученого. Зинаиде Ивановне пору-
чили изучить систематику двух больших семейств –
злаковых и осоковых, а также дать характеристи-
ку кормовых ресурсов Приморского края. Основ-
ные исследования проводились на территории
Супутинского (Уссурийского) заповедника. Со-
бранные гербарные образцы отправляли в Бота-
нический институт АН СССР, где В.Л. Комаров
помогал с определением видов. Зинаида Иванов-
на часто переписывалась с В.Л. Комаровым,
встречалась с ним во время его посещений за-
поведника и считала себя его ученицей. В 1937 г.
она уезжает работать на Алтайскую зональную
плодово-ягодную станцию (ныне Научно-ис-
следовательский институт садоводства Сибири
им. М.А. Лисавенко). В 1943 г. Зинаида Иванов-
на защитила кандидатскую диссертацию на тему
“Декоративные растения Горного Алтая”. Уче-
ную степень доктора сельскохозяйственных наук
получила по совокупности опубликованных ра-
бот по теме “Интродукция деревьев и кустарни-
ков в Алтайском крае”. С 1973 по 1982 гг. заведо-
вала отделом декоративного садоводства НИИ
садоводства Сибири им. М.А. Лисавенко. За тру-
довые успехи была награждена орденом “Трудо-
вого Красного Знамени” и несколькими медаля-
ми.

Зинаида Ивановна Гутникова (1910–1985) –
кандидат биологических наук, ботаник, исследо-
ватель лекарственных растений.

Зинаида Ивановна родилась в 1910 г. в Хаба-
ровске в семье рабочего. После окончания сред-
ней школы в Никольске (ныне г. Уссурийск) в 17
лет она поступила практиканткой-препаратором
в Ботанический кабинет Южно-Уссурийского
отдела Государственного Русского географиче-
ского общества. Здесь тогда работала Е.Н. Клобу-
кова-Алисова, которая обучала Зинаиду Иванов-
ну собирать растения и заниматься их гербарной
обработкой. В 1930–1931 гг. в период подготовки
второго издания “Определителя растений Даль-
невосточного края”, двухтомного, с множеством
рисунков-таблиц, Зинаида Ивановна принимала
активное участие: собирала и гербаризировала
растения для художников, оформлявших опреде-
литель. В 1932 г. в должности лаборанта Зинаида
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Ивановна переходит работать на Горнотаежную
станцию ДВФ АН СССР. Здесь она изучает медо-
носные и лекарственные растения. В военные го-
ды (1941–1945) для нужд фронта Зинаида Ива-
новна отыскивала заросли лимонника китайско-
го в тайге. Также она изучала биологию этого
растения, молодые саженцы пересаживала на
свои плантации в Уссурийском заповеднике.
Плантацию под пологом леса помогали ей разра-
батывать красноармейцы – так командование Ус-
сурийского гарнизона благодарило ботаников за
их помощь воинским частям в годы войны. С 1946 г.
Зинаида Ивановна трудилась в Биолого-почвен-
ном институте ДВО РАН (БПИ ДВО РАН). Боль-
шой вклад она сделала в разработку рекоменда-
ций по агротехнике возделывания “корня жизни” –
женьшеня, в изучение биологии и определение
естественных запасов элеуторококка колючего.
Последние годы работы в БПИ ДВО РАН З.И. Гут-
никова формировала коллекции семян растений,
с помощью которых можно было определять ви-
русные болезни сельскохозяйственных культур.
Зинаида Ивановна награждена медалью “За доб-
лестный труд в Великой Отечественной войне
1941–1945 гг.”, орденом “Знак Почета” (1953).

Анна Михайловна Скибинская (1906–1989) –
кандидат сельскохозяйственных наук, ученый –
биолог, выдающийся знаток плодовых растений.

Анна Михайловна родилась в Канаде в 1906 г.
Высшее образование получила в Киевском ин-
ституте народного хозяйства в 1930 г. Сначала
трудилась ассистентом в АН УССР (1930–1931),
затем работала научным сотрудником Горнота-
ежной станции (1931–1934). Анна Михайловна
первой описала флору и растительность заповед-
ной территории Супутинского (Уссурийского)
заповедника. Ее флористические сборы и список
растений, составленный в 1932 и 1933 годах, легли
в основу для составления первоначального видо-
вого списка флоры. А.М. Скибинская создала в
1932 г. первые в заповеднике опытные посадки
корня жизни – женьшеня настоящего, было вы-
сажено около 200 разновозрастных растений.
В.Л. Комаров, осмотрев эти посадки летом 1932 г.,
предложил расширить экспериментальные пло-
щади. К 1940 году на плантации произрастало уже
до 10 тыс. растений. Эти работы впоследствии по-
служили основой для создания специализирован-
ного совхоза “Женьшень” в Анучинском районе
Приморского края. Также ею была составлена
схема распределения основных лесных форма-
ций. С 1943 г. – Анна Михайловна работала на
Алтае старшим научным сотрудником НИИ садо-
водства Сибири (г. Барнаул). Занималась разра-
боткой филогенетического метода анализа сортов
яблони. Ею составлен определитель по плодам и

вегетативным признакам 69 наиболее распро-
страненных в сибирском садоводстве сортов яб-
лони. Опубликовала 11 научных работ. Анна Ми-
хайловна награждена медалью “За трудовую доб-
лесть в Великой Отечественной войне 1941–
1945 гг.”.

Яков Яковлевич Васильев (1900–1942) – геобо-
таник, лесовед-дендролог.

Яков Яковлевич родился 1 августа 1900 года в
Осинском уезде Пермской губернии в семье лес-
ничего. В 1922–1926 гг. обучался в Ленинград-
ском лесном институте (бывший Санкт-Петер-
бургский лесной институт, нынешний Лесотех-
нический университет). В 1933–1934 гг. Яков
Яковлевич работал в должности геоботаника
Дальневосточной (Амурской) комплексной
экспедиции АН СССР. С 1934 по 1937 годы ра-
ботал специалистом-геоботаником Горнотаеж-
ной станции ДВФ АН СССР. Изучение типов ле-
са и их биоценотической структуры продолжало
быть главным направлением его исследований. В
1935–1936 годах, заложив постоянные пробные
площади, он подробно проанализировал лесные
ассоциации Супутинского заповедника (будуще-
го Уссурийского заповедника). Им были выделе-
ны, в частности, кедрово-широколиственные,
дубово-кедровые и кедрово-еловые леса, главной
лесообразующей породой в которых является
сосна кедровая корейская; впервые выделена но-
вая лесная формация – чернопихтово-широко-
лиственные леса, образованные пихтой цельно-
листной. В 1937 г. Яков Яковлевич возвращается в
Ленинград в Ботанический институт АН СССР. В
составе группы ботаников и географов он актив-
но включается в работу по составлению “Карты
растительности СССР”, а также в 1938–1939 гг.
вошел в состав авторского коллектива по подго-
товке многотомного издания “Деревья и кустар-
ники СССР”. Не прекращалась работа и после
начала блокады Ленинграда, но завершить свои
труды Яков Яковлевич не успел. Суровая бло-
кадная зима 1941–1942 года оказалась для него
последней: 7 февраля 1942 года Яков Яковлевич
скончался (Putenihin, 2019). Через несколько
лет после войны были опубликованы первый
том “Деревьев и кустарников СССР” (1949), а
также “Геоботаническое районирование СССР”
(1947), в которые были включены материалы
Я.Я. Васильева, завершенные в блокадном Ле-
нинграде.

Ольга Дмитриевна Форш – дальневосточный
геоботаник, флорист-систематик.

Ольга Дмитриевна родилась в 1937 г. в Ленин-
граде и была внучкой и полной тезкой своей зна-
менитой бабушки – писательницы О.Д. Форш
(двоюродной сестры В.Л. Комарова). После за-
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вершения учебы в Ленинградском университете
молодой геоботаник-флорист прибывает на рабо-
ту на Дальний Восток. Вначале она трудится в
Судзухинском (Лазовском) заповеднике, а с 1964
по 1972 годы проводит ботанические исследова-
ния на территории Уссурийского заповедника.
По результатам этих исследований список флоры
заповедника был дополнен 70 новыми видами. Из
них 25 видов – это сорные растения, появившие-
ся после расширения центральной усадьбы запо-
ведника.

Сигизмунд Семенович Харкевич (1921–1998) –
доктор биологических наук, заслуженный дея-
тель науки Российской Федерации.

Сигизмунд Семенович родился 2 мая 1921 г. в
с. Катериновка Житомирской области в семье
крестьянина. Великая Отечественная война пре-
рвала его обучение в Киевском государственном
университете. За участие в боевых действиях Си-
гизмунд Семенович был награжден орденом и ме-
далями. После войны, окончив университет, а за-
тем и аспирантуру С.С. Харкевич работал в Киеве
в Центральном республиканском ботаническом
саду. В 1977 г. С.С. Харкевич возглавил лаборато-
рию высших растений Биолого-почвенного ин-
ститута ДВНЦ АН СССР (г. Владивосток). Боль-
шая работа была организована и проделана по
подготовке и написанию многотомной сводки
“Сосудистые растения Дальнего Востока” (So-
sudistye…, 1985–1996). Ответственным редакто-
ром всех выпусков был С.С. Харкевич, под его ру-
ководством была проведена критическая обра-
ботка гербарного материала, составлены
точечные карты распространения видов на терри-
тории российского Дальнего Востока. При подго-
товке монографии “Флора и растительность Ус-
сурийского заповедника” в 1974–1976 гг. был
проведен большой объем полевых исследований.
С.С. Харкевич руководил рабочей группой авто-
ров и осуществлял общую редакцию книги. Мно-
голетняя научная и общественная деятельность
С.С. Харкевича была высоко оценена правитель-
ством и научной общественностью. Он был на-
гражден медалью “За трудовую доблесть”, избран
профессором Центрально-Европейского уни-
верситета (университет Джорджа Сороса), по-
четным членом многих зарубежных научных ор-
ганизаций.

Тамара Аркадьевна Безделева (15.12.1941) –
кандидат биологических наук, биоморфолог, ис-
следователь дальневосточной флоры.

Тамара Аркадьевна родилась в с. Монастыри-
ще Приморского края. После получения полного
среднего образования, поступила в Московский
государственный педагогический институт им.
В.Л. Ленина. Еще будучи студенткой этого учеб-

ного заведения в полевые сезоны 1963–1964 гг.
работала в Уссурийском заповеднике. В 1966 г.
студенческие годы завершены, но уже в 1968–
1971 гг. она продолжила обучение здесь же в аспи-
рантуре под руководством Ивана Григорьевича
Серебрякова. Спустя пять лет успешно защитила
диссертацию на соискание ученой степени к.б.н.
“Морфогенез и эволюционные отношения
жизненных форм некоторых видов рода Сoryd-
alis Vent.”. Стаж непосредственной работы в за-
поведнике составил более десяти лет. Но и в по-
следующие годы Тамара Аркадьевна продолжа-
ла курировать ботанические исследования на
заповедной территории. В 2006 г. была опубли-
кована коллективная монография “Флора, рас-
тительность и микобиота заповедника “Уссу-
рийский”, в которой глава сосудистые растения
представлена 860 видами. Авторами этого фло-
ристического раздела стали Т.А. Безделева и
Л.А. Федина.

Любовь Александровна Федина (21.04.1952) –
кандидат биологических наук, ботаник, исследо-
ватель флоры Уссурийского заповедника.

Любовь Александровна родилась в г. Артёме
Приморского края. После учебы в Приморском
Государственном сельскохозяйственном инсти-
туте (г. Уссурийск) в 1974 г. получила образова-
ние – ученый-агроном. Более 40 лет (1980–2021)
Любовь Александровна посвятила изучению
флоры Уссурийского заповедника. За годы рабо-
ты на заповедной территории авторские флори-
стические находки составили 71 вид.

Постоянное внимание уделялось редким рас-
тениям, находящимся на границе ареала, а также
эндемикам Уссурийского заповедника. К их чис-
лу можно отнести первую находку Adoxa orientalis
Nep. не только для заповедной площади, но и для
Приморского края (Fedina, 2013). Настоящим от-
крытием стало обнаружение в 2014 г. плодонося-
щих кустарников Lonicerа monantha Nakai в Суво-
ровском лесничестве заповедника (Fedina, 2015).
Этот вид включен в Красную книгу Приморского
края со статусом (ЕХ) – исчезнувший. Наиболее
интересными сборами можно считать выявлен-
ную в 1985 г. Oplopanax elatus (Nakai) Nakai, а так-
же Aralia continentalis Kitag., обнаруженную в 1996 г.
Эти реликтовые растения, занесены в Красную
книгу РФ (Krasnaya…, 2008) и Красную книгу
Приморского края (Red data book…, 2008) со ста-
тусом VU – уязвимый, вид на границе ареала. В
2004 г. собрана фиалка амурская – Viola amurica
W. Beck. практически одновременно в двух лесни-
чествах. В Суворовском лесничестве впервые для
флоры заповедника выявлен ясень густой – Frax-
inus densata Nakai, а также новое семейство Corna-
ceae, представленное двумя видами: Chamaeperic-



726

БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 107  № 7  2022

ФЕДИНА, МАЛЫШЕВА

lymenum canadense (L.) Aschers. et Graebn. и Swida
alba (L.) Opiz. Ценной находкой стало обнаруже-
ние в Суворовском лесничестве популяции гале-
ариса круглогубого – Galearis cyclochila (Franch. et
Savat.) Soo. Ранее этот вид приводился только в
первой работе по флоре Комаровского лесниче-
ства (Vorob’ev et al., 1936) и с тех пор больше ни
разу не отмечался, это единственное местонахож-
дение до настоящего времени.

К сожалению, увеличение видового состава
идет не только за счет выявления автохтонных
видов, но и адвентивных. В 1988 г. на территории
заповедника обнаружена амброзия полынно-
листная – Ambrosia artemisiifolia L. В 1990 г. возле
кордона Аникина падь впервые была найдена ко-
нопля посевная – Cannabis sativa L. Более того в
последнее время выявлен Tussilago farfara L. (As-
teraceae) – заносный вид в Уссурийском заповед-
нике (Fedina, 2018b; Fedina et al., 2019).

В настоящее время работа по исследованию
флоры и растительности Уссурийского заповед-
ника проводится учеными различных научных
учреждений Дальнего Востока и других регионов
России (ФНЦ биоразнообразия наземной биоты
Восточной Азии ДВО РАН, Ботанического сада-
института ДВО РАН, Института проблем эколо-
гии и эволюции им. А.Н. Северцова, Ботаниче-
ского институтов РАН), а также ведущих вузов
региона (Дальневосточного федерального уни-
верситета, Приморской государственной сель-
скохозяйственной академии). В 2021 году как
часть государственной системы охраны при-
родных территорий, Уссурийский заповедник
им. В.Л. Комарова вошел в состав националь-
ного парка “Земля леопарда”. В условиях ан-
тропогенного пресса на природные ресурсы
Приморского края роль данной заповедной
территории в сохранении биоразнообразия про-
должает возрастать.
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Авторы выражают большую признательность ин-
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рийского заповедника Николаю Павловичу Паку, не-
изменному спутнику и проводнику по заповедным ме-
стам в течение многих полевых сезонов.
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The V.L. Komarov Ussuriyskiy Nature Reserve is one of the oldest nature conservation institutions in the Far
East of Russia. The year 2022 marks the 90th anniversary of its foundation. A section of the virgin Ussuri taiga
was allocated for state protection in the southern part of Primorye Territory on the initiative and with an ac-
tive support of V.L. Komarov. V.L. Komarov instilled interest in studying the unique f lora of the reserve in
his students (E.N. Klobukova-Alisova, Z.I. Luchnik, etc.) and followers (D.P. Vorobyev, G.E. Kurentsova,
A.M. Skibinskaya, etc.). In recent years, f loristic studies on the territory of the Ussuriyskiy Reserve were re-
flected in major generalizing works by S.S. Kharkevich, T.A. Bezdeleva, L.A. Fedina. Currently, the V.L. Ko-
marov Ussuriyskiy Nature Reserve is a refuge of valuable plant communities and rich diverse Manchurian
flora.

Keywords: Ussuriysky Nature Reserve, V.L. Komarov, botanical research, f lora researchers, Primorsky
Krai
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