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ФОРМИРОВАНИЕ ТРАВЯНИСТОЙ ПОДУШКИ И СТРУКТУРА 
ЦЕНОПОПУЛЯЦИИ NEPETA LIPSKYI (LAMIACEAE) 

НА ТУРКЕСТАНСКОМ ХРЕБТЕ
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Изучен механизм формирования травянистой подушки в онтогенезе и дана оценка состояния цено-
популяции Nepeta lipskyi Kudrjasch. в высокогорных условиях Туркестанского хребта (Таджики-
стан). Установлено, что онтогенез особей полный, сложный, растения развиваются по варианту
симподиальной верхнерозеточной модели побегообразования. За счет выровненной длины резидов
и одинаковой высоты плотно прижатых к субстрату интенсивно ветвящихся верхнерозеточных по-
бегов, а также ярусного ветвления близкорасположенных осей с незначительным годичным приро-
стом формируется приземистая плоская травянистая подушка. В побегообразовании участвуют как
почки регулярного возобновления, так и спящие почки. Начиная с имматурного состояния форми-
руется каудекс, в результате ветвления особей и сохранения резидов он становится разветвленным.
В течение всего онтогенеза его базальная часть разрастается, апикальная часть надстраивается ре-
зидами побегов, возникших из почек регулярного возобновления. Тонкие ветви каудекса (каудику-
лы) определяют подземную многолетнюю структуру особей. С помощью архитектурного анализа
установлено, что многолетние оси (каудикулы) строятся в результате линейного последовательного
симподиального сочленения резидов вегетативных модулей. Первый модуль любой оси формиру-
ется из спящей почки, в дальнейшем ось строится за счет развития модулей из почек регулярного
возобновления. Последний годичный прирост всегда генеративный, после чего ось разрушается.
Онтогенетический спектр изученной ценопопуляции центрированный, полночленный, совпадает
с характерным спектром. Индексы возрастности и эффективности (Δ = 0.47; ω = 0.69) указывают на
ценопопуляцию как переходную к зрелой. Онтогенетический состав и демографические показатели
отражают устойчивое нормальное состояние ценопопуляции.

Ключевые слова: травянистая подушка, онтогенез, Nepeta lipskyi, архитектурный анализ, онтогенети-
ческая структура, Туркестанский хребет, Таджикистан
DOI: 10.31857/S0006813622110023

Подушковидные растения занимают особое
место в системе жизненных форм высших расте-
ний (Raunkiær, 1934; Serebryakov, 1962). Они ши-
роко распространены среди цветковых растений,
отличаются обширным ареалом, приурочены к
горным областям и высоким поясам от Арктики
до субантарктических островов (Hauri, Schröter,
1914; Körner, 2003; Butterfield et al., 2013; Aubert
et al., 2014). Все местообитания подушек характе-
ризуются крайними неблагоприятными условия-
ми для роста надземных осей (Rauh, 1939; Stanyu-
kovich, 1949; Steshenko, 1965; Udalova, 1978). В
различных местообитаниях ограничивающими
рост могут быть низкие температуры и влажность
воздуха и почвы, штормовые ветра. Влияние эко-
логических факторов сказывается на подавлении

роста надземных частей побегов (Serebryakov,
1962; Khokhryakov, 1994; Körner, 2016). Развитие
подушковидных растений в различных система-
тических группах привело к многообразию их ти-
пов и форм (Rauh, 1939; Zajczeva, 1949; Richter,
1981; Moore, 1983). В настоящее время выделено и
изучено морфологическое разнообразие основ-
ных типов подушек: травянистых, полудревес-
ных, древесных, истинных и ложных, дерновин-
ных и розеточных (Rauh, 1939; Serebryakov, 1962;
Kul’tiasov, 1962; Mazurenko, Khokhryakov, 1977;
Volkov, 2007; Körner et al., 2011; Kolegova, Cheryo-
mushkina, 2014; Talovskaya, 2017). Если в литерату-
ре существует много сведений по биологии и ме-
ханизмам формирования полудревесных и дре-
весных подушек, то для травянистых растений

СООБЩЕНИЯ
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имеются частные работы (Borisova, 1962; Antropo-
va, 1983; Nukhimovskii, 1997; Pichugina, Savinykh,
2007; Zhmylev, 2000). Травянистые подушки отно-
сятся к хамефитам и/или гемикрипофитам, поч-
ки возобновления которых находятся выше по-
верхности или на уровне субстрата. Для трав-по-
душек в общем плане их строения и развития, так
же как для прочих подушек, характерно акротон-
ное интенсивное ветвление, незначительный
годичный прирост, этажированность многолет-
них структур, компактное расположение осей и
образование придаточных корней. Разнообра-
зие и форма трав-подушек связаны главным об-
разом с особенностями побегообразования, ти-
пом и цикличностью побегов возобновления.
Так, у различных видов рода Saxifraga L. травя-
нистые подушки (Zhmylev, 2004) строятся за счет
развития моно-, ди-, или полициклических побе-
гов розеточного или полурозеточного типов по-
бегов с орто- и/или анизотропным направлением
роста.

Биоморфологический анализ травянистых
растений-подушек, с одной стороны, расширит
представление об этой жизненной форме и ее
эволюции (Boucher et al., 2016), с другой – поз-
волит выявить механизм адаптации этих расте-
ний к суровым природным условиям. Наши ис-
следования сосредоточены на изучении морфо-
логического разнообразия представителей
крупного рода Nepeta L. (Lamiaceae), виды кото-
рого в основном формируют травянистую, реже
полудревесную жизненные формы (Astashenkov,
2015; Astashenkov et al., 2021). Среди изученных к
настоящему времени видов только особи Nepeta
pamirensis Franch. в высокогорных условиях Па-
мира образуют подушковидную биоморфу (As-
tashenkov, 2015). Сравнительный анализ расте-
ний-подушек в системе биоморф близкород-
ственных таксонов поможет выявить основные
морфофилогенетические связи и пути соматиче-
ской эволюции видов рода. Современные рабо-
ты, связанные с изучением растений-подушек в
условиях высокогорий, остаются без анализа их
популяционной организации и оценки их состоя-
ния. Комплексное изучение популяционной био-
логии позволит заполнить этот пробел. В связи с
этим цель работы – изучение особенностей фор-
мирования травянистой подушки и онтогенети-
ческой структуры ценопопуляции Nepeta lipskyi
Kudrjasch. Образование подушки у представите-
лей Nepeta на базе травянистого растения описы-
вается впервые.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Материал по онтогенезу и структуре ценопо-

пуляции Nepeta lipskyi собран на перевале Оббур-
дон (хр. Туркестанский, Таджикистан) в седлови-
не гребня хребта (39°30'40.6"N 69°08'03.6"E,

h = 3905 м над ур. м.) на сухом сильно ощебнен-
ном субстрате. Расположенная в криоксерофит-
ных условиях на осевой пологой части хребта изу-
ченная популяция подвержена сильному иссуша-
ющему ветру и высокой инсоляции. Особи
N. lipskyi образуют монодоминантную раститель-
ную группировку в составе формации альпийских
низкотравных пустошей, проективное покрытие
вида составляло 30%. В целом климат района ис-
следования характеризуется как очень холодный
(средняя годовая температура +0.35–1.01°С) уме-
ренный (годовая амплитуда месячных температур
21–22°С) и с небольшим количеством осадков в
течение года. Максимум осадков (не более 800 мм
в год) выпадает в апреле, мае и июне. В разгар ве-
гетации (июль, август) количество осадков резко
уменьшается, и вследствие сильной инсоляции,
частых ветров, сильной испаряемости и высокого
нагревания каменистых почв создаются условия
значительной сухости. Климат горных склонов на
высотах около 4000 м сменяется суровым клима-
том нивальной области (Afanas’ev, 1956).

При описании жизненной формы использова-
ны подходы, разработанные отечественными
морфологами (Serebryakov, 1962; Serebryakova,
1977). Онтогенез изучен согласно представлени-
ям Т.А. Работнова (Rabotnov, 1950), А.А. Уранова
(Uranov, 1975). Организация побега охарактери-
зована с позиции его структурно-функциональ-
ной дифференциации, предложенной W. Troll
(1964). При описании структуры растений приме-
нен архитектурный подход (Hallé, Oldeman, 1970;
Serebryakova, 1977; Barthélémy, Caraglio, 2007).
Для описания архитектуры подушки в работе ис-
пользованы термины: модуль (Barthélémy, Cara-
glio, 2007), резид (Nukhimovskii, 1997). Календар-
ный возраст особей, когда это представлялось
возможным, установлен с помощью прямого
подсчета сохранившихся ежегодных резидов и го-
дичных колец на анатомическом срезе главного
корня. Онтогенетическая структура ценопопуля-
ции изучена по общепринятой методике (Tseno-
populyatsii…, 1988), применено представление о
характерном онтогенетическом спектре (Zau-
gol’nova, 1994). В качестве счетных единиц выбра-
ны особь семенного происхождения (p–g3) и пар-
циальные образования (кусты и побеги) (g3–s).
В ценопопуляции определено соотношение осо-
бей разных онтогенетических состояний. Онтоге-
нетический спектр построен на основе учета осо-
бей на 45 площадках размером 1 м2, заложенных
регулярным способом на трансектах шириной
1 м. Трансекты располагались вдоль и поперек
осевой части хребта. При характеристике цено-
популяции использованы классификации по
абсолютному максимуму онтогенетических
групп (Uranov, Smirnova, 1969) и “дельта-оме-
га” Л.А. Животовского (Zhivotovskii, 2001).
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Показатели экологической плотности (Pэкол) да-
ны согласно Ю. Одуму (Odum, 1986).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Nepeta lipskyi – симподиально нарастающее
многолетнее травянистое растение, эндемик
Средней Азии. Гемикриптофит. Произрастает на
осыпях в составе криофильной растительности в
границах альпийского и субальпийского поясов
(3800–4000 м над ур. м.) горной системы Гиссаро-
Алая (хр. Алайский, Туркестанский, Гиссарский)
(Pojarkova, 1954; Budantzev, 1993) (рис. 1).

ОНТОГЕНЕЗ

Онтогенез особей Nepeta lipskyi схематично
изображен на рис. 2.

Прорастание семян надземное. Проросток
имеет две семядоли и два настоящих супротивных
листа. За счет контрактильной деятельности кор-
ня происходит втягивание семядольного узла с
коротким гипокотилем в мелкоземистый суб-
страт. При этом эпикотиль вытягивается (0.3–
0.4 см). В год прорастания семян особи, продол-
жая нарастать моноподиально, переходят в юве-
нильное состояние. Первичный побег ортотроп-
ный, верхнерозеточный, высотой не более 1.5 см.
За вегетационный период развивается 2–3 пары
накрест-супротивно расположенных настоящих
черешковых листьев с городчатым краем. В пазу-
хах всех листьев закладываются почки. Обычно
на одном метамере супротивные почки имеют не-
одинаковое число зачатков, одна всегда наиболее
развита. Длина главного корня не превышает
2 см. После вегетации розеточная часть побега от-
мирает, сохраняется семядольный узел с пазуш-
ными почками.

На второй год растения переходят в имматур-
ное состояние. Особи однопобеговые. Монопо-
диальное нарастание сменяется на симподи-
альное. Из одной почки семядольного узла раз-
вертывается моноциклический ортотропный
верхнерозеточный побег. Вторая почка становит-
ся спящей. У побега текущего прироста геофиль-
ная часть длиной 1.5 см. Она ориентирована орто-
тропно, состоит из коротких 2–3 метамеров с че-
шуевидными и 1–2 длинных метамеров с
переходными листьями. Переходные листья си-
дячие, бурого цвета, листовые пластинки цельно-
крайние, только верхушки слегка волнистые.
Почки регулярного возобновления закладывают-

Рис. 1. Травянистая подушка Nepeta lipskyi в условиях
Туркестанского хребта.
Fig. 1. Herbaceous cushion of Nepeta lipskyi in the condi-
tions of Turkestan Range.

Рис. 2. Онтогенез особей Nepeta lipskyi.
Онтогенетические состояния: p – проросток, j – ювенильное, im – имматурное, v – виргинильное, g1 – молодое ге-
неративное, g2 – зрелое генеративное, g3 – старое генеративное, ss – субсенильное, s – сенильное; черта – уровень
почвы, стрелки – переход из одного онтогенетического состояние в другое.
Fig. 2. Ontogeny of Nepeta lipskyi individuals.
Ontogenetic states: p – seedling, j – juvenile, im – immature, v – virginal, g1 – young generative, g2 – mature generative, g3 –
old generative, ss – subsenile, s – senile; line – ground level, arrows – transition from one ontogenetic state to another.
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ся в пазухе верхнего чешуевидного или нижнего
переходного листа. Остальные почки не реализу-
ются и становятся спящими. Надземная часть по-
бега несет 3–4 метамера со сближенными междо-
узлиями. Верхнерозеточный побег прижат к по-
верхности субстрата, его высота не превышает 1.5
см. Побег в надземной части интенсивно ветвит-
ся. Из каждой пазушной почки развивается побег
обогащения длиной 0.5–0.9 см. В конце вегета-
ции разветвленный верхнерозеточный побег за-
сыхает, втягивается в субстрат и постепенно от-
мирает до почки регулярного возобновления. Со-
хранившийся ортотропный резид длиной не
более 0.4 см дает начало формированию каудекса
и становится основой для построения его главной
оси. Главный корень начинает ветвиться. Длина
главного корня достигает 5 см. Длительность со-
стояния 1 год.

На следующий год особи переходят в вирги-
нильное состояние. В этом состоянии формиру-
ется первичный куст. Он состоит из двух вегета-
тивных моноциклических верхнерозеточных по-
бегов. Побеги текущего прироста развертываются
из почки, сохранившейся в семядольном узле, и
почки регулярного возобновления, расположен-
ной на резиде прошлогоднего побега. Геофиль-
ные части побегов возобновления 2.0–2.2 см дл,
состоят из 1–3 коротких и 2–3 длинных метаме-
ров с чешуевидными и переходными листьями.
Начиная с этого состояния, почка регулярного
возобновления формируется в пазухе нижнего
переходного листа. Остальные почки не реализу-
ются, они могут тронуться в рост при поврежде-
нии растущего побега. Розеточная часть побегов
высотой 1.3–1.5 см состоит из 5–6 коротких мета-
меров. Из каждого узла развиваются боковые по-
беги обогащения длиной 1–1.5 см. После вегета-
ции все листья засыхают. В субстрат втягивается
разветвленная осевая часть каждого материнско-
го побега, которая сохраняется в течение следую-
щего года, затем отмирает до почки возобновле-
ния. Сохранившиеся резиды удлиненные, они
имеют относительно одинаковую длину (0.8–
1.0 см). Резид побега, возникшего из почки воз-
обновления, надстраивает главную ось каудекса.
Резид побега, возникшего из почки семядольного
узла, дает начало боковой оси (каудикула I поряд-
ка). Базальная часть каудекса разрастается до
0.4–0.8 см в диаметре. Главный и боковой корни
утолщаются (0.4–0.5 см), достигают длины 8–
10 см. Покровные ткани каудекса и главного кор-
ня начинают слущиваться. Длительность онтоге-
нетического состояния 1–2 года.

Первое цветение приходится на 4–5 год, особи
переходят в молодое генеративное состояние. На-
чинает формироваться подушка. В ее основе ле-
жат выровненная длина резидов, одинаковая вы-
сота плотно прижатых к субстрату ветвящихся
верхнерозеточных побегов, тесное расположение

друг к другу ортотропных осей с незначительным
годичным приростом. В молодой подушке разли-
чают вегетативные побеги разного происхожде-
ния: 1) побеги, развившиеся из почки возобнов-
ления, расположенные на каудикуле I порядка;
2) побеги, развившиеся из спящих почек, со-
хранившихся на первом резиде главной оси и
каудикуле I порядка. У особей вегетативные
верхнерозеточные побеги имеют облик побегов
имматурных и виргинильных особей. Каждый ве-
гетативный побег, развернувшийся из спящей
почки, дает начало новой боковой оси каудекса
(каудикула n+1 порядка). Так, после отмирания
надземных частей таких побегов сохраняются ре-
зиды с почками регулярного возобновления. Ни-
жележащие почки становятся спящими. На сле-
дующий год из одной перезимовавшей почки
каждого резида формируется вегетативный побег.
После его вегетации сохранившийся удлиненный
ортотропный резид продолжает симподиально
надстраивать ось каждой каудикулы. В кусте пер-
вым зацветает побег, развившийся из почки регу-
лярного возобновления верхнего резида главной
оси. Надземная часть генеративного побега высо-
той (вместе с соцветием) 5.8–6.0 см, она состоит
из метамеров с удлиненными междоузлиями в от-
личие от вегетативных побегов. В результате это-
го соцветие выносится высоко над поверхностью
подушки. Соцветие представляет собой отрытый
головчатый тирс из 4–5 близкорасположенных
дихазиев, составленных из монохазиев. Геофиль-
ная часть генеративного побега не превышает
2.5 см дл., несет 2–3 коротких и 2–3 длинных ме-
тамера с чешуевидными и переходными листья-
ми. Почки, расположенные в геофильной части
побега, слабо развиты и не участвуют в побегооб-
разовании. В конце вегетационного сезона гене-
ративный побег засыхает и отмирает. В результате
акронекроза каудикула начинает постепенно раз-
рушаться. Ежегодно отмирает каждый последую-
щий нижележащий резид каудикулы, живым
остается только первый резид оси. Базальная
часть каудекса за счет сохранения первых резидов
разных каудикул со спящими почками увеличи-
вается в диаметре (2.5–3.0 см). На ней появляют-
ся многолетние придаточные корни. Главный ко-
рень достигает длины 15 см, интенсивно ветвит-
ся, образуются однолетние эфемерные корни. В
этом состоянии начинается процесс расщепле-
ния главного корня. Он разрушается с апикаль-
ного конца вдоль сосудов ксилемы. В общей под-
земной части подушки из-за одинакового мета-
мерного расположения почки регулярного
возобновления (всегда первый метамер с пере-
ходными листьями) и выровненной длины сохра-
няющихся резидов (1.4–1.5 см), строится много-
летняя этажированная структура. Диаметр по-
душки не превышает 10 см. Длительность
состояния 3–4 года.
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В зрелом генеративном состоянии особи N.
lipskyi представляют собой плоскую, округлую в
очертании подушку диаметром 40–50 см. Побего-
образование осуществляется за счет почек возоб-
новления и спящих почек. В подушке развивают-
ся 30–50 генеративных и большое число вегета-
тивных (100–150) побегов, розеточные части
которых приземистые и плотно прижаты друг к
другу. Развертывание спящих почек, располо-
женных в базальной части каудекса, приводит к
появлению большого числа слаборазвитых веге-
тативных побегов, которые заполняют надзем-
ную сферу плоской подушки и приводят к ее ра-
диальному разрастанию. Фотосинтезирующая
часть таких побегов состоит из 3–5 коротких мета-
меров с зелеными листьями, геофильная часть –
из 2–3 коротких и 1–3 длинных метамеров. Боль-
шая часть вегетативных побегов осенью отмирает
и в дальнейшем они не участвуют в построении
многолетних осей. Вегетативные побеги, появив-
шиеся из почек возобновления, более развиты,
длина их геофильной и надземной частей варьи-
рует от 1.5 до 2.0 см и 3.0–4.0 см соответственно.
Генеративные побеги развиваются только из по-
чек возобновления последних годичных приростов
каждой каудикулы. Высота побегов – 6.5–7.5 см,
длина геофильной части – 2–2.5 см. Сохранив-
шиеся ортотропные резиды имеют выровненную
длину (1.6–1.7 см), они продолжают строить ярус-
ную подземную структуру подушки. Некроз мно-
голетних осей приводит к накоплению в кусте
большого числа отмерших остатков каудикул. Ба-
зальная часть разрастается до 4–7 см. Главный
корень длиной до 25 см, он веретенообразно пе-
рекручен, его базальная часть расширенная.
Многолетние боковые и придаточные корни
утолщаются до 1.0–1.5 см и достигают длины
20 см. На поверхности корней образуется боль-
шое число эфемерных корней разного порядка.
Длительность состояния – 10–12 лет.

В старом генеративном состоянии формирует-
ся клон. Отмирание первых резидов старых осей
и расщепление главного корня приводят к пол-
ной партикуляции особи. В результате этого
обособляются первичный и парциальные кусты,
имеющие собственную корневую систему. По-
душка становится рыхлой и имеет неправильную
в очертании форму. Клон состоит из первичного
куста и неомоложенных парциальных образова-
ний, которые медленно стареют вместе с первич-
ным кустом. Побегообразование осуществляется
как за счет почек возобновления, так и спящих
почек. В первичном и парциальных кустах фор-
мируется большое число вегетативных (более 50)
и незначительное число генеративных (не более
10) побегов. В конце этого состояния возможно
образование только одного генеративного и 5–
15 вегетативных побегов. У некоторых парциаль-
ных образований последний годичный прирост

каудикулы заканчивается побегом с неполным
циклом развития, в связи с этим особи оказыва-
ются временно не цветущими. Большая часть по-
бегов, возникших из спящих почек, не выходит
на поверхность субстрата. В течение короткого
вегетационного периода у них образуется только
геофильная часть, несущая чешуевидные листья.
Эти побеги отмирают и не участвуют в построе-
нии новых каудикул. Из-за разрушения целост-
ности особи в надземной сфере подушки образу-
ются свободные пространства. Отдельные парци-
альные кусты могут располагаться друг от друга
на расстоянии более 40–50 см. В результате пол-
ной партикуляции базальная часть каудекса так-
же разрушается. Длительность состояния не пре-
вышает 4–6 лет.

Особи постгенеративного периода представ-
ляют собой рыхлую подушку (клон), состоящую
из первичного и одного парциального куста с не-
большим числом (5–7) побегов виргинильного
облика. Побегообразование осуществляется ис-
ключительно из сохранившихся спящих почек.
За счет большого числа спящих почек и медлен-
ного разрушения особи долгое время могут на-
ходиться в этом состоянии. У неомоложенных
парциальных образований возможна повторная
партикуляция. Разрушение происходит в цен-
тральной части куста в результате отмирания
многолетних резидов каудекса и повторного рас-
щепления придаточного корня. Длительность со-
стояния 3–4 года.

Таким образом, онтогенез особей N. lipskyi
полный, сложный. Процесс партикуляции растя-
нутый, полный распад особи приходится на ста-
рое генеративное состояние. В результате мед-
ленного распада образуются неомоложенные
долгоживущие парциальные образования. По
темпам развития средневозрастное онтогенети-
ческое состояние самое продолжительное.

Архитектурный анализ
Используя архитектурный подход, мы выяви-

ли особенности строения и развития многолет-
ней структуры Nepeta lipskyi в условиях высокого-
рий Туркестанского хребта. В качестве конструк-
ционных единиц выбраны: модуль (Barthélémy,
Caraglio, 2007) и резид (Nukhimovskii, 1997). Так,
после отмирания первичного побега, возникшего
из семени, из одной почки семядольного узла
формируется замещающий разветвленный веге-
тативный модуль (рис. 3). После отмирания его
надземной части сохраняется удлиненный резид,
который становится основой для построения
первой оси (главная ось). Первая ось развивается
за счет симподиального линейного сочленения
удлиненных резидов разветвленных в надземной
части модулей. Каждый год формируется один
модуль замещения. Развитие модуля происходит
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из почки длинного метамера, несущего переход-
ные листья. Нижележащие почки (в пазухах ко-
ротких метамеров) становятся спящими. Особен-
ность структуры многолетней оси заключается в
том, что многолетняя ось строится резидами
только вегетативных модулей. На 4–5 год из поч-
ки верхнего резида развивается один генератив-
ный модуль. После его развития вся симподиаль-
ная ось начинает постепенно разрушаться. Мно-
голетняя структура оси разрушается до первого
резида с расположенными на нем спящими поч-
ками.

Основой построения боковых осей (каудикул)
выступают резиды модулей, возникших из спя-
щих почек. Механизм формирования новых осей
происходит также по линейному симподиально-
му способу. Как и главная, любая боковая ось
строится резидами только вегетативных побегов.
На 3–4 год из одной (реже двух) почки последне-
го верхнего резида развивается один генератив-
ный модуль. В конце вегетационного сезона, по-
сле отмирания модуля, боковая ось начинает раз-
рушаться до первого резида. Такой паттерн
построения боковых осей сохраняется в течение
всего онтогенеза особей. С возрастом у растений
сокращается число резидов в составе оси.

Онтогенетическая структура ценопопуляции

Исходя из особенностей онтогенеза и семен-
ного способа возобновления, характерный онто-
генетический спектр Nepeta lipskyi центрирован-
ный, полночленный. В условиях высокогорий
Туркестанского хребта особи N. lipskyi образуют
монодоминантную группировку с полным соста-
вом всех онтогенетических состояний. Онтогене-
тический спектр ценопопуляции совпадает с ха-
рактерным спектром. Спектр центрированный,
полночленный, с абсолютным максимумом на
средневозрастных генеративных растениях (36%)
(рис. 4). Это связано с долгим нахождением осо-
бей в зрелом генеративном состоянии и является
биологической особенностью этого вида. Распре-
деление онтогенетических фракций в левой части
спектра отражает успешное семенное возобнов-
ление, выровненные темпы развития особей и пе-
рехода из одного онтогенетического состояния в
другое. Правая часть спектра отражает процесс
старческой партикуляции особей в конце генера-
тивного периода. Замедленный процесс разруше-
ния, который сопровождается образованием кло-
на, с одной стороны, обуславливает появление
старых жизнеспособных особей в ценопопуляции
(g3–11; ss–14%), с другой, приводит к растянутым
темпам развития старых особей и, как следствие,
их накоплению. По классификации “дельта-оме-
га” Л.А. Животовского (Zhivotovskii, 1991) цено-

Рис. 3. Архитектурный анализ особей Nepeta lipskyi.
1 – разветвленный в надземной части вегетативный модуль, 2 – разветвленный в надземной части генеративный мо-
дуль, 3 – сохраняющаяся подземная часть модуля (резид), 4 – почка возобновления, 5 – почка спящая. Число почек
условное, узлы расставлены условно.
Fig. 3. Architectural analysis of Nepeta lipskyi individuals.
1 – vegetative module branched in the above-ground part, 2 – generative module branched in the above-ground part, 3 – pre-
served underground part of the module (residue), 4 – renewal bud, 5 – dormant bud. The number of buds is conditional, the
nodes are arranged conditionally.
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популяция переходная, приближающаяся к зре-
лой (Δ = 0.47; ω = 0.69). В изученной ценопопуля-
ции пространственное распределение особей
вдоль осевой части хребта носит равномерный ха-
рактер. Средняя экологическая плотность со-
ставляла 4.7 ± 2.4 экз./м2. Наибольшая плотность
(9–11 экз./м2) отмечена на площадках, где преоб-
ладали клоны, состоящие из большого числа
неомоложенных парциальных образований (ss) и
старых особей семенного происхождения (g3).
Низкая плотность (1–3 экз./м2) отмечалась на
выдуваемых буграх и складывалась преимуще-
ственно за счет растений прегенеративного пери-
ода и одиночных растений зрелого генеративного
состояния.

Таким образом, онтогенетический состав, ин-
дексы возрастности и эффективности отражают
успешный оборот поколений, выровненные тем-
пы онтогенеза и нормальное устойчивое развитие
ценопопуляции N. lipskyi в сложившихся высоко-
горных условиях.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Развитие особей Nepeta lipskyi существенно от-

личается от известных на сегодняшний день ва-
риантов побегообразования многолетних каудек-
сообразующих трав (Serebryakovа, 1977, Nukhi-
movskii, 1997; Aktual’nye…, 2012) и описанных
механизмов формирования травянистых поду-
шек. Так, в отличие от большинства описанных
каудексовых растений и трав-подушек, в побего-
образовании которых обычно участвует почки
возобновления, у особей N. lipskyi, помимо почек
регулярного возобновления, в побегообразова-
нии участвуют спящие почки. Пробуждение спя-
щих почек у особей N. lipskyi дает начало постро-
ению новых многолетних осей каудекса. Такое
побегообразование характерно для полудревес-
ных и некоторых древесных растений (кустарни-
ков, кустарничков) (Mazurenko, Khokhryakov,
1977; Cheryomushkina, Guseva, 2015; Talovskaya et
al., 2018), но не для трав (Serebryakov, 1962). Отли-
чие в побегообразовании и в механизме форми-
рования подушки отмечается у близкородствен-
ного вида N. pamirensis, произрастающего в усло-
виях высокогорий Восточного Памира. Так, в
отличие от особей N. lipskyi, подушка особей
N. pamirensis развивается на основе полукустар-
ничка в результате силлептического ветвления
базальной части материнского побега. Побеги
возобновления развертываются из почек, сохра-
нившихся на базальных частях побегов II порядка
прошлогоднего прироста. Интенсивное ветвле-
ние близкорасположенных побегов и ежегодное
симподиальное надстраивание одинаковыми ба-
зальными частями приводит к формированию
плотной выпуклой подушки. Развертывание по-
бегов из почек удлиненного метамера, находяще-

гося выше поверхности почвы, приводит к росту
подушки в высоту, а из почек укороченных мета-
меров – к ее разрастанию по периферии.

Помимо этого, механизм формирования тра-
вянистых и большей части древесных и полудре-
весных подушковидных жизненных форм связан
с розеточным или полурозеточным типом побега
(Rauh, 1939, Serebryakov, 1962; Körner, 2016). Для
особей N. lipskyi, как и для большинства предста-
вителей рода Nepeta, характерен удлиненный тип
побега. Однако влияние низких температур и
сильного иссушающего ветра привели к сокраще-
нию длины междоузлиев надземной части, что
отразилось на структуре побегов особей N. lipskyi
и обусловило “сжатие” верхушки побегов до ро-
зетки. Такой тип побега можно характеризовать
как верхнерозеточный, и мы его рассматриваем
как следствие аббревиации длины метаметров с
листьями срединной формации под влиянием
высокогорных условий.

В целом механизм формирования подушек у
изученных ранее травянистых видов растений по-
добен подушкам древесных и полудревесных
жизненных форм (Borisova, 1962; Nukhimovskii,
1997; Zhmylev, 2004; Pichugina, Savinykh, 2007).
Построение плоской подушки у особей N. lipskyi –
это результат выровненной длины резидов; оди-
наковой высоты плотно прижатых к субстрату
интенсивно ветвящихся верхнерозеточных побе-
гов; этажированного ветвления многолетних
структур за счет одинакового метамерного распо-
ложения почки регулярного возобновления;
близкого расположения осей с незначительным
годичным приростом. В отличие от известных
травянистых подушек, у которых накапливается

Рис. 4. Онтогенетический спектр ценопопуляции
Nepeta lipskyi.
По оси Х – онтогенетические состояния, по оси Y –
количество особей на единицу площади, % от общего
числа.
Fig. 4. Ontogenetic spectrum of Nepeta lipskyi coenopop-
ulation.
X-axis – ontogenetic states; Y-axis – the number of indi-
viduals per area unit, % of total number.
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ветошь от годичных приростов внутри подушки, у
особей N. lipskyi вся надземная часть ежегодно от-
мирает и сдувается ветром, а ветошь накаплива-
ется в субстрате между каудикулами.

В побегообразовании у N. lipskyi установлен
эффект “усиления побегов”, описанный Т.И. Се-
ребряковой (Serebryakovа, 1977). Она отмечала,
что усиление побегов у растений с удлиненным
типом побега наблюдается только на начальных
этапах онтогенеза особи, и после первого цвете-
ния у растений ежегодно формируются хорошо
развитые генеративные побеги замещения. У осо-
бей N. lipskyi эффект “усиления побегов” наблю-
дается в процессе формирования многолетней
оси (каудикулы) (рис. 3). Такой эффект повто-
ряется каждый раз при образовании новой бо-
ковой оси и сохраняется в течение всего онтоге-
неза особей. Так, каждый последующий побег
строящейся оси более развит, чем предыдущий.
Таким образом, архитектура подушки N. lipskyi
определяется наличием многолетних осей, фор-
мирующихся в результате линейного симподи-
ального сочленения резидов вегетативных моду-
лей.

Онтогенетическая структура ценопопуляции
N. lipskyi отражает устойчивое ее развитие в усло-
виях монодоминантного котовникового сообще-
ства на Туркестанском хребте. Онтогенетический
спектр ценопопуляции совпадает с характерным.
В отсутствие фитоценотического давления дина-
мические процессы, происходящие в ценопопу-
ляции, обусловлены выровненными темпами
развития семенных особей и парциальных обра-
зований, сбалансированным оборотом поколе-
ний в результате растянутого процесса партику-
ляции и постоянной инспермации. Подобное по-
пуляционное поведение отмечено у некоторых
видов рода Allium L., образующих монодоминант-
ные группировки на открытых перевеваемых пес-
чаных барханах (Cheryomushkina, 2004), у кото-
рых онтогенетическая структура, как и у Nepeta
lipskyi определяется только особенностями онто-
генеза, способом возобновления и влиянием эко-
логических факторов.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Онтогенез особей N. lipskyi сложный, полный.
Каудекс формируется на начальных этапах онто-
генеза в результате симподиального сочленения
резидов. По темпам развития наиболее продол-
жительное состояние средневозрастное. В побе-
гообразовании принимают участие почки регу-
лярного возобновления и спящие почки. В тече-
ние онтогенеза у особей N. lipskyi формируются
моноциклические вегетативные верхнерозеточ-
ные побеги и генеративные побеги с удлиненны-
ми междоузлиями.

Плотно расположенные друг к другу надзем-
ные части верхнерозеточных побегов из-за оди-
накового метамерного расположения почки регу-
лярного возобновления имеют выровненную вы-
соту (3.0–4.0 см) и прижаты к субстрату, это
приводит к образованию плоской травянистой
подушки. Ежегодный незначительный годичный
прирост (длина резида 1.6–1.7 см) многолетних
осей (каудикул) и одинаковое расположение поч-
ки регулярного возобновления сопровождается
этажированным ветвлением. Удлиненные меж-
доузлия генеративных побегов выносят верху-
шечное соцветие над поверхностью подушки.

Многолетние оси каудекса строятся по моно-
хазиальному типу. Длительность жизни каждой
оси не превышает 3–5 лет. В построении оси
участвуют резиды вегетативных побегов, закан-
чивается ось всегда генеративным побегом, после
чего ось разрушается. Онтогенетический спектр
ценопопуляции центрированный, полночлен-
ный, совпадает с характерным спектром. Индек-
сы возрастности и эффективности (Δ = 0.47; ω =
= 0.69) характеризуют ценопопуляцию как пере-
ходную к зрелой. На основании онтогенетическо-
го состава и демографических показателей изу-
ченная ценопопуляция характеризуется как
устойчивая, с нормальным типом развития.
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FORMATION OF HERBACEOUS CUSHION AND STRUCTURE
OF COENOPOPULATION OF NEPETA LIPSKYI (LAMIACEAE) 

ON THE TURKESTAN RANGE
A. Yu. Astashenkova,# and V. A. Cheryomushkinaa

a Central Siberian Botanical Garden SB RAS
Zolotodolinskaya Str., 101, Novosibirsk, 630090, Russia

#e-mail: astal@bk.ru

The mechanism of the formation of an herbaceous cushion in the ontogeny of Nepeta lipskyi Kudrjasch. was
studied and the state of its coenopopulation in the high-altitude conditions of the Turkestan Range (Tajiki-
stan) was estimated. It is established that the ontogeny is complete and complex, and the individual develop-
ment follows a sympodial upper-rosette pattern of shoot formation. A squat f lat herbaceous cushion is formed
due to the aligned length of the residues, an equal height of branching rosette shoots tightly pressed to the
substrate, closely spaced axes with a minor annual increase. The cushion begins forming in a young generative
state. Both regularly regenerating buds and dormant buds are involved in the shoot formation. Using archi-
tectural analysis, it was found that perennial axes (caudicules) are built as a result of a linear successive sym-
podial articulation of residues of vegetative modules. The first module of any axis is always formed from a dor-
mant bud. Further, the axis is built through the development of modules from the buds of regular renewal.
The last annual growth is always generative, after which the axis dies. The ontogenetic spectrum of the studied
coenopopulation is centered, complete, and coincides with the characteristic spectrum. Age and efficiency
indices (Δ = 0.47; ω = 0.69) characterize the coenopopulation as transitional to mature. The ontogenetic
composition and demographic indicators reflect the stable normal state of the coenopopulation.

Keywords: herbaceous cushion, ontogenesis, Nepeta lipskyi, architectural analysis, ontogenetic structure,
Turkestan Range, Tajikistan
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Освещены результаты исследования индивидуального развития особей вида Acer serrulatum Hayata.
Проведенные многолетние фенологические и эколого-морфологические наблюдения показали,
что растения сохранили ритмику и экологические особенности, присущие виду в естественных
условиях местообитаний. Охарактеризовано развитие формы листовой пластинки от проростка до
зрелой стадии, и основное внимание уделено гетерофиллии этого вида. Рассматривается два вида
гетерофиллии: предгенеративного и генеративного периодов. У A. serrulatum гетерофиллия отсут-
ствует у молодых и быстро растущих деревьев 10–12-летнего возраста. На их побегах (и ростовых, и
коротких) листья строго пятилопастные. Гетерофиллия у взрослого растения A. serrulatum проявля-
ется в листовой серии ростовых побегов. Изменения от пятилопастной до трехлопастной пластинки
объясняется как эффект недоразвития листа в средней части многолистного ростового побега, об-
разующего на следующий год множество боковых и большую листовую поверхность плагиотропной
ветви дерева. Рассмотрено явление гетерофиллии и для других 36 видов рода Acer секции Palmata
Pax. Общее количество видов с изменяющейся в онтогенезе листовой пластинкой на прегенератив-
ном этапе составляет 90% от числа листопадных видов секции. При этом виды, имеющие гетеро-
филлию во взрослом генеративном состоянии, составляют 35% от листопадных видов секции. Наи-
более часто встречаются виды с 9 лопастями листовой пластинки. Обсуждаются возможные эволю-
ционные тенденции в пределах таксона, приспособительные возможности вегетативного тела
древесного растения.

Ключевые слова: Acer serrulatum, онтогенез, прегенеративный и генеративный периоды, побег, гете-
рофиллия, листовая пластинка
DOI: 10.31857/S0006813622110035

Изучение индивидуального развития особей
позволяет уточнить характеристику приспособи-
тельных возможностей вида и необходимо для
понимания эволюционных тенденций (преобра-
зований) в пределах таксона. У некоторых видов
кленов прохождение отдельных стадий онтогене-
за маркируется определенной формой листовой
пластинки. Фенологические, морфологические и
анатомические методы исследования побегов
позволяют выявить особенности, сформирован-
ные в естественных условиях, и оценить приспо-
собительные возможности растения.

Acer serrulatum Hayata относится к секции Pal-
mata Pax. По литературным данным секция объ-
единяет около 40 видов (De Jong, 1976; Xu et al.,
2008; Eom et al., 2011). На систематическое поло-
жение вида существуют разные точки зрения

(De Jong, 1976; Beaulieu et al., 2003; Eom et al.,
2011). F. Pax в монографическом описании рода
Acer (1886) включает A. serrulatum в состав A. olive-
rianum. Другие авторы (Beaulieu et al., 2003) в об-
зоре рода клен также приводят только A. oliveria-
num Pax. Причем, в пределах вида они выделяют
три комбинации: A. oliverianum f. longistaminum
Hayata, A. oliverianum var. microcarpum Hayata, A. oli-
verianum var. nakaharae Hayata, и отдельно комби-
нацию A. serrulatum Hayata в качестве синонима.
Во флорах Тайваня и Китая A. serrulatum приве-
ден как самостоятельный эндемичный вид, про-
израстающий в составе дубово-лавровых лесов
(Huang et Editorial..., 1993; Xu et al. (eds.), 2008).
Название A. serrulatum Hayata считается приори-
тетным по IPNI (2019) и POWO (2019).

СООБЩЕНИЯ

EDN: PPFJZR
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В настоящее время A. serrulatum Hayata рас-
сматривается в качестве эндема острова Тайвань.
Растения вида обладают высокой семенной про-
дуктивностью и всхожестью семян, крупными
размерами деревьев. Это характеризует вид как
прогрессивный реликт, обладающий ограничен-
ным ареалом, в силу того что он, вероятно, еще не
успел расселиться.

Местообитания A. serrulatum сосредоточены на
высотах от 1000 до 2000 м над ур. м., где 187 дней в
году отмечаются дожди, вследствие чего влаж-
ность почвы и воздуха постоянно высокая (Wu,
1959; Huang et Editorial..., 1993; Bebiya et al., 2000).
Это лесные массивы, расположенные в субтропи-
ческом климате, характеризующиеся стабильно-
стью температурного режима и постоянным при-
сутствием туманов и облачности, спускающейся с
гор. Высота вечнозеленых лесных сообществ до-
стигает 30 метров. Полог леса разделяется на
три–четыре яруса. Сообщества исключительно
многовидовые. A. serrulatum дорастает до 20 м и
входит во второй-третий ярус, что позволяет от-
нести его к теневыносливым растениям. В состав
верхних ярусов входят Beilschmiedia erythrophlora
Hayata, Castanopsis longicaudata (Hayata) Nakai,
Quercus stenophylloides Hayata, Q. morii Hayata,
Q. tatakaensis Tomiya, Lithocarpus amygdalifolius
(Skan) Hayata, L. lepidocarpus (Hayata) Hayata,
L. kawakamii (Hayata) Hayata, Litsea acuminata
(Blume) Sa. Kurata, L. akoensis Hayata, Machilus
thunbergii Siebold et Zucc., M. japonica Siebold &
Zucc., Cinnamomum insularimontanum Hayata (Yang
et al., 2010). Бриофиты и лишайники здесь покры-
вают стволы деревьев и кроны большими гирлян-
дами. На поверхности почвы в таких лесах также
широко представлены многовидовые сообщества
настоящих мхов. Вследствие этого ювенильные
особи деревьев развиваются в условиях большой
влажности и значительного затенения.

Несмотря на то, что представители рода Acer
издавна выращиваются на Кавказе, A. serrulatum в
списках интродуцированных видов не значился
(Ginkul, 1936; Pilipenko, 1978; Karpun, 2003; Fe-
dorinova et al., 2013). В Саду Ботанического инсти-
тута Академии наук Абхазии (БИН АНА) этот вид
появился немногим более 25 лет назад (Dzhakoniya,
2012) и проявил себя как высокодекоративное
растение, потенциально способное занять замет-
ное место в озеленении населенных пунктов рес-
публики.

Многие исследователи отмечают, что для Acer
oliverianum Pax., A. serrulatum, а также некоторых
других видов секции Palmata Pax. характерно яв-
ление гетерофиллии. Это, в немалой степени, за-
трудняет определение таксономической принад-
лежности особей (De Jong, 1976; Eom et al., 2011).
При этом, гетерофиллия проявляется чаще у рас-
тений раннего возраста и в генеративном состоя-

нии. Сопоставление морфологических особенно-
стей листьев растений в разных возрастных со-
стояниях может раскрыть важные биологические
свойства вида.

Явление гетерофиллии широко известно и у
других видов рода Acer (Critchfield, 1970, 1971) и
представляет интерес для биологов разных спе-
циальностей в вопросе общего синтетического
понимания этого явления в биологии растений.

Цель данной работы – подвести итоги иссле-
дования развития листовой пластинки A. serrula-
tum от проростка до генеративной стадии и уде-
лить особое внимание гетерофиллии этого вида.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Исследованные растения Acer serrulatum выра-

щены на территории Сада БИН АНА из семян,
собранных в средней части о. Тайвань. В настоя-
щее время особи этого вида представляют собой
хорошо развитые генеративные растения, всту-
пившие в стадию плодоношения. Фенологиче-
ские наблюдения проводили с 2005 по 2021 год за
растениями, произрастающими в открытом грун-
те и высаженными в вазоны. Растения пересажи-
вали в вазоны в ювенильном возрастном состоя-
нии с семядолями и двумя листовыми пластинка-
ми начиная с апреля 2005 года. Наблюдения за
самосевом проводили в разных частях сада в под-
кроновом пространстве материнского растения и
на клумбах сада. Фенологические характеристи-
ки исследованы для более 300 растений (Metodi-
ka…, 1975; Shul’ts, 1981; Zaitsev, 1981).

Проведены подробные описания листовых
пластинок, их размеров и форм в разных возраст-
ных состояниях. Возрастные состояния (проро-
сток, ювенильное растение, имматурное расте-
ние, виргинильное растение, генеративное расте-
ние) выделены по методике О.В. Смирновой c
соавторами (Smirnova et al., 2018). У растений раз-
ных возрастных состояний проведены описания
побегов по методике, разработанной в СПбГУ
(Antonova, Fatianova, 2016). Выполнено анатоми-
ческое исследование листовых пластинок и че-
решков взрослых растений по методике Фурст
(Furst, 1979). На основе данных по анатомиче-
скому анализу трех- и пятилопастных листьев
проведены факторный и дискриминантный
анализы с использованием статистического па-
кета STATISTICA 10 (StatSoft, Inc.).

Проанализированы описания и изображения
листовых пластинок 36 видов секции (Huang,
1993; Xu et al., 2008). По литературным данным,
секция объединяет около 40 видов (De Jong, 1976;
Xu et al., 2008; Eom et al., 2011). Отнесение вида к
определенной градации по признаку лопастности
происходило на основании преобладающего ко-
личества лопастей листьев у дерева в генератив-
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ном возрастном состоянии. Высота дерева бра-
лась по максимальной градации, приводимой в
литературе.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Почки у Acer serrulatum раннего генеративного
состояния набухают в конце февраля (табл. 1).
Рост побегов начинается в начале марта и про-
должается около месяца. Разворачивающиеся ли-
стья и растущий побег вначале окрашены в ярко-
бордовый цвет. По мере созревания листовая
пластинка бледнеет до блекло-бордового цвета,
затем буреет и постепенно к началу июня стано-
вится зеленой. Листовая пластинка приобретает
форму, характерную для взрослого листа, к концу
первой декады марта одновременно с окончани-
ем роста побегов.

Цветение проходит параллельно с ростом по-
бегов и продолжается около 2.5 недель. Плоды со-
зревают в течение семи месяцев. Осеннее окра-
шивание листьев начинается в декабре. За две не-
дели листья могут измениться в цвете 8 раз. Ко
времени листопада листья имеют разнообразную
окраску: от желто-зеленой в нижней, красновато-
фиолетовой в средней и ярко-красно-оранжевой
в верхней части кроны (Dzhakoniya, 2012). Листо-
пад начинается почти через месяц после оконча-
ния окрашивания листьев, полное опадение ли-
стьев происходит поздно (к середине декабря) и
продолжается около недели.

Согласно литературным данным, на Тайване
A. serrulatum развертывает листья в конце фев-
раля – начале марта (Hayashida, 2015), что совпа-
дает со сроками, наблюдаемыми в Саду БИН
АНА. Аналогичная картина наблюдается и для
сроков цветения, созревания плодов, осеннего
окрашивания листьев и листопада (Dzhakoniya,
2012). Таким образом, несмотря на очень боль-
шую удаленность территории Абхазии от о. Тай-
вань и несомненно меньшее количество солнеч-

ной радиации, сроки прохождения важных фено-
логических фаз сходны.

Интересно отметить, что молодые растения,
привезенные из Тайваня, поначалу не сбрасыва-
ли листья, оставаясь вечнозелеными. У семенных
особей, развивающихся в условиях г. Сухум, ли-
стья опадают в 20-х числах декабря, а новые начи-
нают развертываться уже в начале марта.

Первое плодоношение наблюдалось у расте-
ний в 12-летнем возрасте. При этом все семена
оказались стерильными. Лишь через 4 года ста-
ли формироваться полноценные семена. В Со-
чинском дендрарии деревья также перешли в
генеративную фазу в 12–13-летнем возрасте
(Dzhakoniya, 2012).

В саду БИН АНА дерево 25-летнего возраста
значительно превосходит по высоте и ширине
кроны экземпляры того же возраста в сочинском
“Дендрарии”, где температура и влажность ме-
нее соответствуют условиям Тайваня, нежели в
Сухуме.

В Сухуме A. serrulatum имеет очень длительный
период вегетации. В конце имматурного и в вир-
гинильном возрастном состоянии у этого вида
наблюдали две волны роста. Вторая волна при-
ходилась на осень, поэтому побеги не успевали
одревесневать и зимой подмерзали. Две волны
роста связаны с более влажными весенним и
осенним сезонами, по сравнению с летним. В
особо влажные годы рост не прекращался и ле-
том, и тогда отдельной осенней волны не наблю-
далось.

Наши исследования показали, что у взрослого
генеративного растения пятилопастные листья
присущи всем генеративным побегам. У вегета-
тивных побегов такая форма листа свойственна
коротким побегам с двумя или тремя парами ли-
стьев. У всех многолистных ростовых побегов, со-
ставляющих скелет кроны, после образования
двух пар листовых пластинок с пятью лопастями
(рис. 1a, b) развиваются трехлопастные листовые

Таблица 1. Фенологические фазы Acer serrulatum в условиях Ботанического сада БИН АНА
Table 1. Phenological stages of Acer serrulatum in the conditions of the Botanical Garden of the Botanical Institute of the
Academy of Sciences of Abkhazia

Примечание: * – Дни.
Note: * – Days.
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пластинки, не имеющие зачатков нижних четвер-
той и пятой долей (рис. 1d–h). Пятилопастные
листья вполне соответствуют листьям генератив-
ных и коротких вегетативных побегов. Иногда за
пятилопастными листовыми пластинками обра-
зуются четырехлопастные пластинки, у которых
отсутствуют симметричная четвертой пятая доля
(рис. 1c). При этом у одного листа может быть че-
тырехлопастная пластинка, а у другого, отходя-
щего от того же узла – трехлопастная.

Последующие листовые пластинки ростовых
побегов отчетливо трехлопастные. Количество
пар трехлопастных пластинок обычно превышает
количество пятилопастных или может быть равно
ему. У части побегов трехлопастные листья появ-
ляются сразу за пятилопастными. Чаще такие по-
беги имеют несколько меньшую длину и количе-
ство листьев. Они развиваются на осях 4-го, реже
3-го порядка.

Пропорции долей трехлопастных листьев из-
меняются в сторону удлинения капельницы на
вершине листа и сокращения ширины долей
(рис. 1d–h). По консистенции эти листья более
плотные, чем пятилопастные. На следующий год
из почек ростовых побегов формируются много-
численные боковые побеги, образующие плос-

кую плагиотропную ветвь, подобную ветвям Tilia
cordata Mill. и Ulmus glabra Huds.

Таким образом, пятилопастные листья у гене-
ративных растений формируются на всех типах
побегов. Листовая серия A. serrulatum полностью
реализуется в благоприятных экологических
условиях и лишь частично в неблагоприятных.
Трехлопастные листья присутствуют на крупных
ростовых побегах в их дистальной части. Такие
побеги развиваются у деревьев в благоприятных
условиях произрастания. У особей со сниженной
жизненностью формируются только побеги сред-
ней длины с меньшим количеством листьев, из
которых только верхняя пара имеет четырехло-
пастную, а еще реже трехлопастную листовую
пластинку.

Исследование анатомического строения попе-
речных срезов листьев A. serrulatum показало, что
лист может быть охарактеризован как тонкий,
верхняя и нижняя поверхности листа ровные
(рис. 2a, b; табл. 2). Мелкие жилки не выступают
над поверхностями листа. Жилки, проходящие
по центру каждой из лопастей листа, выступают
над адаксиальной и абаксиальной его поверхно-
стями. Столбчатый мезофилл плотный, составля-
ет меньше половины толщины листа. Губчатый
мезофилл умеренно рыхлый, состоит из 4 слоев,
его клетки округлые, наиболее крупные межклет-
ники не превышают среднего размера клетки со-
ответствующего слоя мезофилла. Клетки верхней
эпидермы крупные, имеют округлые очертания и
при этом утоплены вглубь листа, создавая глад-
кую верхнюю поверхность. Слой мезофилла,
прилегающий к нижней эпидерме, мелкоклеточ-
ный, отчего кажется, что он содержит большее
количество хлоропластов, чем остальные слои
губчатого мезофилла. Клетки нижней эпидермы
на срезе мелкие, имеют прямоугольную форму.

Поперечный срез черешка имеет овальную
форму, край черешка укреплен шестью рядами
клеток колленхимы. Механические ткани, окру-
жающие проводящий пучок сверху, выражены
слабо и составляют 2 слоя клеток. Проводящие
пучки черешка разделены крупными паренхим-

Рис. 1. Серия фотосинтезирующих листьев ростового побега дерева. Из каждой пары листьев представлен только
один.
Fig. 1. A series of photosynthetic leaves of a growth shoot of a tree. Only one leaf of each pair is represented.

a b c d e f g h

Таблица 2. Характеристики анатомического строения
пятилопастного листа
Table 2. Characteristics of anatomic structure of five-lobed
leaf

Структура/Structure

Толщина (мкм)
± станд. откл./
Thickness (μm)

± standard deviation

Мезофилл/Mesophyll 116.4 ± 11.4
Столбчатый мезофилл/Palisade 
mesophyll

55.8 ± 7.0

Верхняя эпидерма/Upper epidermis 22.5 ± 4.0
Нижняя эпидерма/Lower epidermis 11.1 ± 0.8
Кутикула/Cuticle 4.5 ± 0.9
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ными промежутками. Самый крупный пучок на-
ходится на адаксиальной стороне черешка. Всего
на срезе черешка в средней его части 10 проводя-
щих пучков. На адаксиальной стороне черешка
выражена ложбинка (рис. 2c).

Сравнение анатомического строения трех- и
пятилопастных листьев из средней части кроны
показало статистически значимые различия тол-
щины (F-критерий, p < 0.00001). Проведенный
дискриминантный анализ показал, что с точно-
стью классификации 93% трех- и пятилопастные
листовые пластинки A. serrulatum различаются
(табл. 3).

В дискриминантную функцию вошли призна-
ки толщины столбчатого и губчатого мезофилла,
нижней эпидермы и кутикулы. Факторный ана-
лиз выделил 4 фактора, объясняющих дисперсию
с точностью 90% (табл. 4).

Выявлена общая тенденция к увеличению по-
казателей толщины столбчатого и губчатого ме-
зофилла, верхней и нижней эпидермы, кутикулы
у трехлопастных листьев, что соответствует пред-
ставлению об их большем светолюбии (рис. 2a, b).

В монографии “An Illustrated Guide to Maples”
(Beaulieu et al., 2003) для A. oliverianum отмечено
наличие гетерофиллии, то есть присутствие пяти,
четырех и трехлопастных листьев, однако по-
дробности строения листьев и их расположения
на коротких и удлиненных побегах у виргиниль-
ных и генеративных растений не приводятся.

У A. serrulatum особи из самосева в открытом
грунте имеют только один прирост в год. Для про-
ростка A. serrulatum характерны зеленые фотосин-
тезирующие семядоли с тремя параллельно иду-
щими жилками, видимыми на просвет. Продол-
жительность жизни семядолей около трех

Рис. 2. Поперечные срезы листовой пластинки и черешка особи Acer serrulatum генеративного возрастного состояния
(a – поперечный срез пятилопастного листа, b – поперечный срез трехлопастного листа, с – поперечный срез черешка
в средней части).

Fig. 2. Cross sections of leaf blades and petioles of an Acer serrulatum specimen of a generative age state (a – cross section of a
five-lobed leaf, b – cross section of a three-lobed leaf, c – cross section of a petiole in the middle part).

5 mkm

(a)

(b)

(c)

5 mkm

5 mkm
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месяцев. Выше по оси побега развиваются две-

три пары ювенильных листьев. Форма листовой

пластинки первой пары листьев вытянутая, с за-

остренной вершиной и тремя лопастями (рис. 3а, b),

причем боковые лопасти значительно меньше

верхней.

Вторая и особенно третья пара листьев отли-

чается от первой лучшим развитием “капельни-

цы” (рис. 4d), характерной для тропических рас-

тений (Richards, 1957). Вытянутая верхняя ло-

пасть листа преобладает и у последующих пар

листьев (рис. 4e–h).

Таблица 3. Результаты дискриминантного анализа для трехлопастных и пятилопастных листьев Acer serrulatum
Table 3. The results of the discriminant analysis for the three-lobed and five-lobed leaves of Acer serrulatum

Признаки/Traits Коэффициенты/Coefficients Факторные нагрузки/Factor loadings

Толщина/

Thickness of

кутикулы/cuticle –1.110 –0.59

нижней эпидермы/

lower epidermis
0.612 0.28

столбчатого мезофилла/

palisade mesophyll
–0.180 –0.23

мезофилла/mesophyll 0.077 0.08

Constant –2.567 –

Таблица 4. Результаты факторного анализа для трехлопастных и пятилопастных листьев Acer serrulatum
Table 4. Results of factor analysis for three-lobed and five-lobed leaves of Acer serrulatum

Признаки/Traits F1 F2 F3 F4

Мезофилл/Mesophyll –0.67 0.68 –0.14 –0.17

Столбчатый мезофилл/Palisade mesophyll 0.02 0.93 –0.14 0.16

Верхняя эпидерма/Upper epidermis –0.62 –0.38 -0.30 0.50
Нижняя эпидерма/Lower epidermis –0.20 0.18 0.79 0.48
Кутикула/Cuticle 0.49 0.12 –0.67 0.38

Губчатый мезофилл/Spongy mesophyll –0.86 –0.21 –0.24 –0.11

Накопленная объясненная дисперсия, %/

Cumulative explained variance, %
31 57 78 90

Рис. 3. Внешний вид листьев однолетней и трехлетней особей самосева Acer serrulatum (а – однолетняя особь, b – трех-
летняя особь).

Fig. 3. Appearance of leaves of annual (a) and three-year-old (b) self-sown plants of Acer serrulatum.

(a) (b)
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Из-за недостатка влаги у растений, произрас-
тающих под материнской особью, вскоре за от-
миранием семядолей усыхает и часть нижних на-
стоящих листьев. У растений, пересаженных в ва-
зоны, этого не наблюдается. Напротив, при
выращивании в затенении с регулярным поливом
растения первого года образуют второй прирост,
состоящий из двух пар чешуй и одной, двух или
даже трех пар листовых пластинок. При этом рас-
стояние между почечными чешуями может силь-
но варьировать – от 1 мм до 25 мм (рис. 5а–с).

В сухие жаркие годы семена A. serrulatum наи-
более успешно прорастали между плитками мо-
щения дорожек Ботанического сада в глубокой
тени здания, там, где влажность воздуха и почвы
поддерживается растущими в углублениях мхами.
Моховые куртины поддерживали жизнь пророст-
ков в течение одного сезона, а затем проростки
отмирали. Листовые пластинки в количестве не
более двух листовых пар имели те же очертания,
что и в открытом грунте.

Нередко у растений в вазонах вторая пара ли-
стьев на втором приросте имеет недоразвитый
лист с расширенным основанием и очень мелкой
листовой пластинкой. Другой лист в такой паре
развивается нормально. Все это указывает на то,
что определение характера трансформации ли-
стового зачатка (в чешуевидный или настоящий
лист), происходит в ходе развития на поздних ста-
диях его формирования и, вероятно, некоторую
роль здесь играют внешние условия. Угол рас-
хождения между первой центральной, удлиняю-
щейся в капельницу лопастью, и формирующей-
ся второй парой лопастей у молодых растений

больше, чем у листьев взрослого генеративного
возраста (табл. 5).

На второй и третий годы в открытом грунте
длина годичных приростов составляет 5–6 мм. На
побегах образуются две-три пары листьев с мел-
кими, едва заметными четырьмя и пятью лопа-
стями.

Установлено, что у особей A. serrulatum, произ-
растающих на сухих и открытых клумбах Ботани-
ческого сада, в течение трех лет развивались ли-
стья с очень короткими листовыми “капельница-
ми” (Richards, 1957), сходными с капельницами
первых листьев проростков. Растение как бы за-
держивалось на стадии проростка. Междоузлия
между такими листьями составляли доли милли-
метра. В связи с этим, приросты побегов были
очень малы.

На четвертый-пятый год жизни дерева у ли-
стьев хорошо выражены пять лопастей. Пяти- и
десятилетние растения отличаются от более мо-
лодых углом отхождения крупных боковых долей
и вытянутостью верхней доли, а также общей ши-
риной листа. У растений активизируется рост по-
бегов в длину. При этом прирост может состав-
лять 30–50 см в год. Ведущим экологическим
фактором для быстрого роста является влажность
воздуха и почвы. Напротив, иссушение, возника-
ющее под действием света, тормозит развитие
проростков и имматурных растений.

У имматурных и виргинильных растений при
достаточном увлажнении за один вегетационный
сезон могут развиваться очень длинные ростовые
побеги – от 1.5 до 2.3 м, но становление оконча-
тельной формы листовых пластинок удлиненных

Рис. 4. Примеры листовых пластинок первого и второго годов жизни Acer serrulatum (a – внешний вид проростка с се-
мядолями; b, c, d, e, f – последовательное изменение формы листа у растений первого года жизни; g, h – форма листо-
вой пластинки растения второго–третьего года жизни).

Fig. 4. Examples of leaf blades of Acer serrulatum of the 1st and 2nd years of life (a – seedling with cotyledons; b, c, d, e, f – se-
quential changes of the leaf shape in the plants of the 1st year of life; g, h – leaf blade shape of a plant of the 2nd–3rd year of life).

a b c d e f g h
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побегов у A. serrulatum происходит очень медлен-
но – только к десятому году жизни и позже.

При пересадке проростков в вазоны, а, следо-
вательно, удалении конкуренции с травянистыми
и материнскими растениями, изменение формы
листьев происходит быстрее. Возрастные состоя-
ния протекают в более короткие отрезки време-
ни.

Следует отметить, что хотя листья четырех-пя-
тилетних растений имеют хорошо выраженные
пять лопастей, их пропорции отличаются от пя-

тилопастных листьев взрослых генеративных рас-
тений по нескольким параметрам. Во-первых, от-
четливо длиннее остальных верхняя лопасть. Во-
вторых, нижние лопасти существенно меньше
верхних, и угол их отклонения от верхней лопасти
больше, чем 90 градусов. Это определяет соотно-
шение длины и ширины листа в сторону большей
вытянутости. Вырезы между лопастями глубокие
(табл. 5).

Характерной особенностью ювенильных ли-
стьев A. serrulatum является так же более выражен-

Рис. 5. Расположение листовых органов в начале второго прироста при выращивании Acer serrulatum в культуре (a –
две пары не фотосинтезирующих чешуй сближены; b – две пары почечных чешуй разнесены; c – верхняя пара почеч-
ных чешуй удалена на расстояние 25 мм от начала побега).

Fig. 5. The location of leaf organs at the beginning of the second growth of Acer serrulatum grown in culture (a – two pairs of non-
photosynthetic scales close together; b – two pairs of bud scales spaced; c – upper pair of bud scales spaced 25 mm from the shoot
base).

a b c

Таблица 5. Характеристики изменения формы листовой пластинки и ее площади у Acer serrulatum в разные воз-
растные периоды
Table 5. Characteristics of changes in the leaf blade shape and area in Acer serrulatum in different age periods
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ный двоякозубчатый край листа. По мере взрос-
ления растения образуются листья с пильчатым
краем. В ходе развития особи увеличивается пло-
щадь листовой пластинки, при этом размер че-
решка не меняется. Удлиненность верхней лопа-
сти и большой угол между второй и третьей пара-
ми лопастей сохраняется до 11–12-летнего
возраста дерева, по достижении которого листо-
вые пластинки растения приобретают форму ли-
ста, характерного для виргинильного и последую-
щих возрастных состояний (рис. 4). Угол расхож-
дения между второй и третьей парами лопастей
уменьшается на 12–14°. Соотношение длины и
ширины листовой пластинки меняется, так как у
растений в 5–10-летнем возрасте максимальная
ширина определяется второй, а у зрелого листа –
третьей парой лопастей. Расстояние от черешка
до выемки между первой и второй лопастями уве-
личивается от 10 до 51 мм, что делает лист более
широким и менее изрезанным. Площадь листа
при этом увеличивается в 6 раз (табл. 5).

Интересно, что у 6–7-летних растений иногда
образуются семилопастные листовые пластинки.
В 10-летнем возрасте таких листьев уже нет.

При пересадке проростков в вазоны, а, следо-
вательно, удаления конкуренции с травянистыми
и материнскими растениями, изменение формы
листьев происходит быстрее. Возрастные состоя-
ния протекают в более короткие отрезки време-
ни.

Проведенное исследование показало: в ходе
онтогенеза у A. serrulatum происходит переход от
нерасчлененной листовой пластинки с зубчатым
краем к трехлопастной, а затем к пяти- и даже се-
милопастной пластинке. Еще одной важной осо-
бенностью гетерофиллии A. serrulatum является
то, что боковые побеги, развивающиеся из па-
зушных почек трехлопастных листьев ростового
побега, несут только пятилопастные листовые
пластинки.

У A. serrulatum гетерофиллия отсутствует у про-
ростков, а также у молодых и интенсивно расту-
щих деревьев 10–12-летнего возраста. У имматур-
ных и виргинильных растений все побеги (и ро-
стовые, и короткие) имеют строго пятилопастные
листья. Гетерофиллия наиболее отчетливо прояв-
ляется у зрелых генеративных растений, у кото-
рых строение листьев различается в зависимости
от того, на каких побегах они расположены. На
генеративных 2–4 (6)-листных побегах все листья
пятилопастные, также как и на коротких вегета-
тивных 2–4 (6)-листных побегах. На ростовых
побегах A. serrulatum обычно за двумя парами пя-
тилопастных пластинок развиваются одна пара
четырехлопастных и 4–7 пар трехлопастных ли-
стьев. При этом отсутствуют побеги, у которых
листовая серия заканчивается четырехлопастной
пластинкой. За четырехлопастными всегда следу-

ют трехлопастные листья, причем их количество
больше, чем количество четырехлопастных. В ли-
стовой серии трехлопастные листовые пластинки
постепенно уменьшаются в размерах. Важно, что
по характеру зубчатости края листа, консистен-
ции и форме лопастей трехлопастные листья
близки к пятилопастным и совсем не похожи на
ювенильные трехлопастные листья, в том числе и
наличием внезапно оттянутой верхушки (рис. 1, 6).

При рассмотрении характера изменения пара-
метров метамеров вдоль оси ростового побега у
A. serrulatum наблюдается отклонение от типич-
ного. Обычно у деревьев в средней части ростово-
го побега метамеры с самыми крупными листья-
ми имеют и самые длинные междоузлия. У A. ser-
rulatum на ростовых побегах самые длинные
междоузлия сочетаются с небольшими трехло-
пастными листьями. На основе мощной оси ро-
стовых побегов в будущем году развивается много
боковых побегов с пятилопастными листьями,
образующими значительную фотосинтезирую-
щую поверхность.

Такие эффекты (несоответствие самого круп-
ного междоузлия самому крупному листу на ро-
стовых побегах, формирование мелких листовых
пластинок в дистальной части ростового побега
имеющей крупные междоузлия) наблюдаются в
том числе у ростовых побегов Fagus orientalis
Lipsky, произрастающего на Кавказе.

Было установлено,  что среди вечнозеленых
видов клена (в секции – 20%) только у A. kwang-
nanense Hu et W.C. Cheng имеются трехлопастные
листья. Для этого вида не характерна гетерофил-
лия. У остальных вечнозеленых видов листья не
расчленены на доли (А. laevigatum Wall.,  А. fabri
Hance,  A. wangchii W.P. Fang,  A. hilaense Hu et
W.C. Cheng,  A. crissum Hu et W.C. Cheng,  A. sino-
oblongum F.P. Metcalf). По высоте особи вечнозе-
леных видов представлены от совсем низких рас-
тений (до 5 м) до 15-ти метровых.

Общее количество видов с изменяющейся в
онтогенезе листовой пластинкой на прегенера-
тивном этапе составляет 90% от числа листопад-
ных видов секции.

У 65% листопадных видов гетерофиллия во
взрослом генеративном состоянии не встречает-
ся. Наибольшее количество видов с неизменны-
ми листовыми пластинками имеют 9 лопастей
(De Jong,  1976; Xu et al.,  2008; Eom et al.,  2011),
что составляет 39% от числа видов с неизменны-
ми листовыми пластинками. Остальные виды с
неизменными листьями имеют три,  пять,  семь
лопастей. Многолопастные листовые пластинки
характерны для видов с высотой от 7 до 10 метров
(A. duplicatoserratum Hayata,  A. japonicum Thunb.,
A. pseudosieboldianum (Pax) Kom.,  A. linganense Ha-
yata,  A. sinense Pax,  A. erianthum Schwer.,  A. tenui-
folium (Koidz.) Koidz.). Только виды A. campbellii
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Рис. 6. Форма листовой пластинки от первого года жизни до генеративного возрастного состояния. a – семядоли и
первый лист проростка; b, c, d, e – ювенильные листья первого года развития; f, g – ювенильные листья второго–
третьего года развития; h – лист имматурного возрастного состояния пятого года развития; i – лист виргинильного
возрастного состояния десятого года развития особи; j, k – листья взрослой особи первого генеративного возрастного
состояния.

Fig. 6. Leaf blade shape from the 1st year of life to a generative age state. a – cotyledons and the 1st seedling leaf; b, c, d, e –
juvenile leaves of the 1st year of development; f, g – juvenile leaves of the 2nd–3rd year of development; h – leaf of the immature
age state of the 5th year of development; i – leaf of the virginal age state of the 10th year of development of a plant; j, k – leaves
of an adult plant at the first generative age state.

a b c d e f g

j k

h i

Hook.f. et Thomson ex Hiern и A. shirasawanum
Koidz. имеют высоту 15 метров.

В группе листопадных видов с неизменными
листовыми пластинками представителей с 3-ло-
пастными листьями всего два (A. fenzelianum и
A. confertifolium Merr. et F.P. Metcalf.). Листопад-
ные виды с неизменными цельными листовыми
пластинками представлены деревьями высотой
10–12 м (A. oligocarpum W.P. Fang et L.C. Hu,  A. co-
riaceifolium H. Lev).

Изменяющаяся на генеративном этапе онтоге-
неза листовая пластинка характерна для видов с
3,  5 и 9 лопастями,  причем 5-лопастные виды
преобладают. Именно к этой группе относится
A. serrulatum. Высота деревьев этой группы в ос-
новном меняется от 7 до 12 метров.

Анализ полученных данных показывает, что
намечается тенденция к увеличению количества
лопастей у растений, имеющих высоту 10 метров
и ниже. Следует отметить, что график (рис. 7) по-
строен по максимальной высоте деревьев, значит,
в природе они имеют меньшие размеры. Лист с
большим количеством лопастей имеет меньшую
потерю площади на вырезы, для фотосинтеза ис-
пользуется вся площадь листовой пластинки,
приближающаяся по форме к кругу. Это харак-
терно, в основном, для растений нижних ярусов
леса. Более высокие растения (15–20 м) составля-
ют в группе растений с неизменным строением
листа 34%, а более низкие – 66%.

ОБСУЖДЕНИЕ

Acer serrulatum, интродуцированный на Черно-
морском побережье Кавказа, сохраняет целый
ряд тропических черт строения побега и листа. К
ним относятся, длина “капельницы” листьев,
продолжительность ростовых процессов, окраска
листьев и т.д.

Сбрасывание лишней воды с поверхности
листа – важная задача выживания, особенно во
влажных тропиках. У ряда тропических деревьев
при формировании листа формируется длинная
“капельница” – заостренный конец, называемый
еще капельным наконечником, что ускоряет сток
воды. Т.И. Серебрякова (Serebryakova, 1948) по-
казала, что при выращивании в тропической
оранжерее Tilia cordata Mill., у листьев резко уве-
личивается “капельница”, за счет которой лист
удлиняется. При этом известно то, что род Tilia L.
и семейство Tiliaceae имеют тропическое проис-
хождение, и в тепле оранжереи появление оття-
нутой верхушки можно рассматривать как прояв-
ление анцестрального признака.

Яркая окраска молодых листьев при развора-
чивании, присущая представителям разных си-
стематических групп, по мнению П.У. Ричардса
(Richards, 1961), является тропической чертой,
так как в тропиках световой поток значительно
сильнее, а это свойство позволяет защитить мо-
лодые листья. Существуют и современные, в том



БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 107  № 11  2022

ОСОБЕННОСТИ ГЕТЕРОФИЛЛИИ ACER SERRULATUM (ACERACEAE) 1049

числе физиологические, подтверждения этому
факту. Например, в работе W.C. Gong с соавтора-
ми обсуждается, как красная окраска молодых
листьев соотносится с адаптивными свойствами
древесных тропических растений (Gong et al.,
2020). Таким образом тропической чертой A. ser-
rulatum можно считать очень яркую окраску мо-
лодых листьев – почти алых, по внешнему виду
напоминающих бархатистые лепестки роз, что
защищает молодые листовые пластинки от из-
бытка солнечного света.

В тропическом теплом и важном климате фор-
мирование новых элементов ксилемы продолжа-
ется в течение длительного времени. При про-
движении растения на север длительное образо-
вание и созревание (одревеснение) элементов
ксилемы – одна из важнейших причин, тормозя-
щих успешное продвижение в более высокие ши-
роты. Чем позже заканчивается рост побега, тем
больше вероятность его гибели зимой. Таким об-
разом, способность A. serrulatum формировать
многолистные долго растущие и медленно одре-
весневающие побеги длиной до 2.3 м является
чертой, сохраненной видом от своего тропиче-
ского прошлого.

В Сухуме у A. serrulatum становление оконча-
тельной формы листовых пластинок происходит
в течение 10 лет, что характерно для видов, у кото-

рых онтогенез протекает медленно. Адаптация к
влажному сутропическому климату Черномор-
ского побережья Кавказа у A. serrulatum еще
не произошла в достаточной степени.

Ранее была исследована зависимость развития
проростков Acer negundo L. в условиях Белгород-
ской области от факторов влажности и освещен-
ности (Efimova, Antonova, 2012). Было установле-
но, что на проростки A. negundo, а именно, на ко-
личество пар листьев, длину междоузлий и
общую высоту проростка, а значит и на переход в
следующую фазу онтогенеза, освещенность влия-
ет в большей мере, чем увлажненность. Сравне-
ние условий существования проростков A. serru-
latum в вазонах и под деревом показывает, что в
вазонах почвенные условия несколько суше,
освещенность больше, тогда как под материн-
ским растением освещенность меньше, а влаж-
ность больше. Данное исследование показало,
что у A. serrulatum в условиях интродукции глав-
ным экологическим фактором быстрого роста и
перехода к следующему этапу онтогенеза являет-
ся влажность воздуха и почвы.

Достоверно известна разница между морфоло-
гическими, анатомическими и физиологически-
ми характеристиками листьев в разных частях
кроны и в дистальной и проксимальной частях
ветвей, как у покрытосеменных, так и у голосе-

Рис. 7. Соотношение высоты дерева и количества лопастей листьев во взрослом состоянии для листьев с неизменным
и меняющимся в онтогенезе количеством лопастей. Представлен результат для 36 видов на основе Флоры Китая и
Флоры Тайваня (Huang et Editorial Committee of the Flora of Taiwan, 1993, Xu et al., 2008).

Fig. 7. The ratio of the tree height to the number of leaf lobes in the adult state for the leaves with the lobe number unchanged
and changing in ontogenesis. The result is presented for 36 species on the base of Flora of China and Flora of Taiwan (Huang et
Editorial Committee of the Flora of Taiwan, 1993, Xu et al., 2008).
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менных растений (Huzulak, Elias, 1975; Chin, Sil-
lett, 2019). Гетерофиллия на уровне срединных
листьев побегов для растений Северо-Запада
России проявляется обычно в увеличении рас-
члененности листовой пластинки на отдельные
доли. Это наблюдается у растений со сложными
листьями, таких как Acer negundo, Fraxinus excelsi-
or, Sorbus aucuparia. Данное явление описано мно-
гими авторами (Serebryakov, 1962; Zaugol’nova,
1971; Korona, Vasilev, 2007).

У Acer platanoides L. в верхней части ростовых
побегов имматурного возрастного состояния три
верхние лопасти листа получают преобладающее
развитие. Нижние доли развиты слабо. У зрелых
генеративных растений (g2) все листья пятило-
пастные.

По мнению Curtis, Lestern (1978), для Populus
grandidentata и ряда других деревьев характерно
явление гетерофиллии, заключающееся в том,
что форма и размер листовых пластинок, образу-
ющихся в результате разворачивания зимующих
почек (преформация), существенно отличаются
от формы и размера листьев, образующихся в хо-
де открытого роста (неоформация). Листья раз-
личаются также по количеству зубцов, размеру и
расположению смолистых железок и экстрафло-
ральных нектарников, которые при этом имеют
сходное анатомическое строение. Zimmerman и
Brown (1971) отмечают, что большинство север-
ных деревьев на укороченных и коротких побегах
разворачивают только преформированные ли-
стья. На ростовых побегах эта группа “ранних ли-
стьев” может быть дополнена группой “поздних
листьев”, отличающихся морфологически. При
этом, первые один-два листа могут развиваться из
примордия, инициированного в конце предыду-
щего периода роста, в связи с чем они габитуаль-
но похожи на ранние листья.

Гетерофиллия листьев на побеге рассматрива-
ется как стратегия, используемая растениями для
приспособления к окружающей среде. Относи-
тельно недавно описана морфометрическая мо-
дель и создана вычислительная платформа на ос-
нове R, которая подтверждена для Prunus mume
Siebold et Zucc. Это новый подход к исследовани-
ям, направленным на анализ запрограммирован-
ной регуляции развития растений (Sun et al.,
2018).

Морфологический анализ представителей ро-
да Berberis L. из тропической и умеренной зон по-
казал гетерофиллию трех вариантов: листья длин-
ных побегов, листья коротких побегов и катафил-
лы в пазушных почках. Выявлены рудиментарные
перисто-сложные листовые пластинки у Mahonia
Nutt. Гетерофиллия у Berberidaceae генетически
фиксирована и не зависит от окружающей среды
(Pabon-Mora, Gonzalez, 2012).

Нами было проанализировано явление гетеро-
филлии у различных представителей секции Pal-
mata. При рассмотрении двух видов гетерофил-
лии, онтогенетической и гетерофиллии зрелого
возрастного состояния, у A. serrulatum необходи-
мо учитывать, насколько это явление характерно
для других видов секции. Для этого проанализи-
рованы описания и изображения листовых пла-
стинок 36 видов секции (Huang, 1993; Xu et al.,
2008). По литературным данным, секция объеди-
няет около 40 видов (De Jong, 1976; Xu et al., 2008;
Eom et al., 2011).

Изменение листовой пластинки в сторону
уменьшения или увеличения количества лопа-
стей всегда позиционировалось как присущая ви-
ду изменчивость. Формирование большего или
меньшего количества лопастей листовой пла-
стинки не связывалось у A. serrulatum с качествен-
ными функциональными характеристиками по-
бегов (их удлиненностью и укороченностью).
Проведенное исследование показывает, что у
A. serrulatum эти признаки отчетливо коррелиру-
ют. Основная часть побегов имеет пятилопастные
листья. Только на удлиненных ростовых побегах
“захвата пространства” образуются трехлопаст-
ные листья, отличные по форме от таковых, фор-
мирующихся в ранних возрастных состояниях.
Образование таких листьев происходит в ди-
стальных частях удлиненных побегов после раз-
ворачивания, по крайней мере, двух пар пятило-
пастных листьев. Важно, что это явление имеет
место только у генеративных особей и отсутствует
у более молодых. У вида A. mioshanicum наблюда-
ется сходная картина (Xu et al., 2008).

Полученные результаты по анатомическому
строению разных по признакам лопастности и
расположения в кроне листьев A. serrulatum сопо-
ставимы с исследованием пластичности листьев
на разных типах побегов трех видов хвойных,
проведенных Chin, Sillett (2019).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Исследование особенностей фенологических
и отчасти ценотических свойств Acer serrulatum в
условиях интродукции на Черноморском побере-
жье Кавказа показало, что вид сохраняет многие
свойства, сформированные в условиях естествен-
ного произрастания. Это наличие “капельницы”,
красный цвет молодых листьев, осеннее окраши-
вание, высокая влаголюбивость взрослого орга-
низма и сильная зависимость от влажности воз-
духа и почвы на ранних стадиях развития, мед-
ленная скорость онтогенеза и др.

Морфологический аспект явления гетерофил-
лии рассмотрен у генеративных растений и в ран-
них онтогенетических состояниях. Гетерофил-
лию взрослых растений можно рассматривать
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с разных позиций: во-первых, филогенетически,
т.е. сравнивая эволюционно более и менее продви-
нутые виды. Во-вторых, с учетом экологических
свойств вида – более лопастные пластинки облада-
ют большей фотосинтетической поверхностью и
предпочтительнее в условиях сильного затенения.

Пятилопастной лист A. serrulatum лучше при-
способлен к условиям затенения, чем трехлопаст-
ной. Это подтверждается морфолого-анатомиче-
ским строением листа, а именно, его большей пло-
щадью, малой толщиной столбчатого мезофилла.

Выявлено, что у A. serrulatum в средней части
ростового побега соотношение крупное междоуз-
лие–крупный лист не соблюдается, что связано с
недоразвитием нижних лопастей пятилопастного
листа. На основе такого побега на следующий год
формируется плагиотропная ветвь с большой фо-
тосинтетической поверхностью.

Сравнение высоты деревьев вечнозеленых и
листопадных представителей секции Palmata по-
казало, что у вечнозеленых кленов гетерофиллия в
генеративном возрастном состоянии не обнаружи-
вается. Выявлена тенденция формирования много-
лопастных листовых пластинок листопадных ви-
дов, имеющих наименьшую высоту в сообществах,
по сравнению с другими кленами секции.

Гетерофиллия, выявленная у A. serrulatum на
ранних стадиях онтогенеза, напрямую не связана
с гетерофиллией зрелого возрастного состояния,
что подтверждается иными пропорциями и фор-
мой листа, особенностями края листовой пла-
стинки и “капельницы”. Для некоторых 8 видов
секции Palmata гетерофиллия на ранних стадиях
онтогенеза так же подтверждена. У A. palmatum
эта разновидность гетерофиллии выражена сла-
бее, и лист почти сразу приобретает форму зрело-
го. Однако, подробных материалов по описанию
листовой серии в онтогенезе представителей сек-
ции Palmata очень мало. Поэтому, провести хотя
бы первичное сравнение пока затруднительно.
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The article highlights the results of a study of the individual development of Acer serrulatum Hayata plants
during ontogenesis. The development of the leaf blade shape from the seedling to the mature stage is charac-
terized and special attention is paid to heterophylly of the species. Two types of heterophylly, that of the pre-
generative and of the generative period, are considered. In A. serrulatum, the heterophylly is absent in young
and fast growing trees 10–12 years old. There, the leaves on all the shoots of the tree (both growth and short
shoots) are strictly 5-lobed. The phenomenon of heterophylly of adult plants is considered from the position
of phylogenetics, i. e., comparisons of evolutionarily more and less advanced species, and from the ecological
point of view – more lobed blades have a greater photosynthetic surface. The changes from 5-lobed to 3-lobed
leaves are explained as the effect of underdevelopment of the leaf blade in order to form the stem part of the
shoot, the latter being capable to develop a larger leaf surface next year. The phenomenon of heterophylly was
also considered for the other 36 maple species of the section Palmata Pax. The total number of species with a
leaf blade changing in ontogenesis is 90% of deciduous species of the section. Moreover, the species having
heterophylly in the adult generative state account for 35% of deciduous species of the section. The vast ma-
jority of them have 9-lobed blades. The results of our studies allow us to clarify the characteristics of the adap-
tive capabilities of the species and, along with genetic studies, are important for understanding evolutionary
trends (transformations) within a taxon. They are also important for emendation the taxonomy of the mem-
bers of the genus Acer within the section.

Keywords: Acer serrulatum, ontogenesis, pre-generative and generative periods, shoot, heterophylly, leaf blade
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Проведен критический анализ применимости предложенных ранее разными авторами морфологи-
ческих диагностических признаков для разграничения наиболее распространенных видов Palimbia,
P. rediviva и P. turgaica (число лучей терминального зонтика, угол между главным стеблем и ветвями,
характер соцветия, порядок ветвления, длина плодоножек, ширина сегментов листа, число междо-
узлий на стебле). Изучены типовые образцы Palimbia rediviva и P. turgaica и коллекции обоих видов
из гербариев LE, MHA и MW (всего 934 особи) методами одномерной и многомерной статистики.
Показано, что указанные признаки имеют одновершинное распределение и не годятся для разгра-
ничивания видов, следовательно, название P. turgaica следует считать синонимом P. rediviva. Вместе
с тем отмечена некоторая географическая дифференциация Palimbia. В северной части ареала рас-
пространены растения, в соцветии которых имеются только ветви первого и второго порядка (син-
флоресценцию в целом можно охарактеризовать как щитковидную), а соцветия с ветвями третьего
порядка (в ключах для определения из называют раскидистыми метелками) практически отсутству-
ют. Западнее Волги почти не встречаются растения с ветвями только первого порядка. В Казахстане
и Оренбургской области распространены все три варианта. Показаны корреляции на уровне 0.4–
0.5 между признаками, которые предлагались в качестве диагностических.

Ключевые слова: Apiaceae, систематика, морфология, изменчивость
DOI: 10.31857/S0006813622110059

Palimbia Besser ex DC. – олиготипный или даже
монотипный род Восточной Европы и Западной
Азии; его виды (1–3) растут в зоне сухих засолен-
ных степей и т.н. полупустынь от западного Ки-
тая до восточной Румынии. Для территории Рос-
сии и некоторых сопредельных стран долгое вре-
мя указывался один вид рода Palimbia Besser
ex DC. – P. rediviva (Pall.) Thell. (P. salsa (L.f.) Besser),
распространенный в западном Китае (Синьцзян –
Pimenov, 2017), восточной и северной части Ка-
захстана (Korovin, 1963, Pimenov, 2020), Западной
Сибири (юг Курганской обл.), Южном Урале,
Поволжье, Северном Кавказе (Таманский полу-
остров) (Pimenov, Ostroumova, 2012), в Крыму
(Yena, 2012), причерноморской части Украины
(Kotov, 1955, Mosyakin, Fedoronchuk, 1999), Мол-
дове (Negru, 2007), восточной Румынии (Яссы –
Todor, 1958) в ковыльных и типчаковых степях, на
сухих щебнистых склонах и на солонцах (рис. 1).
В Ростовской области, Калмыкии и Ставрополь-
ском крае палимбия не была надена, в этой обла-
сти дизъюнкции граница ареала показана преры-
вистой линией.

В 1931 году был описан новый вид P. turgaica
Lipsky ex Woronov (Woronov, 1931). Лектотип –
LE 01121243 из Башкортостана, Кучеровская
№ 281. В качестве признаков отличия от P. rediviva
(Pall.) Thell. были указаны направленные вверх
веточки, 6–20 лучей зонтика, более широкие ли-
сточки обертки, тогда как у P. rediviva (P. salsa) от-
топыренные веточки и 5–7 лучей зонтика. На ри-
сунке 535 (стр. 819) P. turgaica изображена с на-
правленными вверх ветвями, терминальный
зонтик с 4 лучами, зонтики на ветвях первого по-
рядка с 4–8 лучами, что не вполне соответствует
диагнозу (6–20 лучей). Воронов отметил, что “не-
которые образцы затруднительно с уверенностью
отнести к тому или иному виду” (стр. 818).

Другие ботаники предлагали для разграниче-
ния двух видов некоторые дополнительные при-
знаки: характер общего соцветия – щитковидная
или раскидистая метелка (Kotov, 1955; Korovin,
1963), порядок ветвления (Korovin, 1963), длина
плодоножек, число междоузлий от розетки до
первой ветви, ширина сегментов листа (Ryabini-
na, Knyazev, 2009)

СООБЩЕНИЯ

EDN: DFZDBV
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Среди авторов нет единой точки зрения об
ареалах видов. Рябинина, Князев (Ryabinina,
Knyazev, 2009) считали, что P. rediviva распростра-
нена только к западу от Волги. Коровин (Korovin,
1963), Пименов (Pimenov, 1983, 2020), Пименов и
Остроумова (Pimenov, Ostroumova, 2012) полага-
ли, что P. rediviva и P. turgaica встречаются как в за-
падной, так и в восточной частях ареала Palimbia.

Б.К. Шишкин (Shishkin, 1951) и его последова-
тели (Vinogradova, 2004; Yelenevskii et al., 2009) не
соглашались с самостоятельностью P. turgaica и
включали это название в синонимику P. rediviva
(P. salsa).

Учитывая сохраняющиеся в литературе разли-
чия в таксономический трактовке P. redivivа и
P. turgaica, мы решили переисследовать этот во-
прос, с использованием, впервые для этого таксо-
на, методов молекулярной таксономии (Degtyare-
va et al., 2021), и одномерной и многомерной ста-
тистики (данное сообщение).

В первой работе отношения трех видов (P. redi-
viva, P. turgaica и P. defoliata (Ledeb.) Korovin) изу-
чались методами ядерной (ITS яд-р ДНК) и хло-
ропластной (psbA-trnH хр ДНК) филогеномики.
Все три вида по молекулярным данным относятся
к одной кладе, причем образцы, определенные
как P. turgaica (4 образца из Казахстана), нашли
свое место среди более многочисленных образцов
P. rediviva, т.е. с молекулярной точки зрения виды
не отличаются. Одновременно была показана до-
вольно значительная молекулярная вариабель-
ность P. rediviva.

Задача настоящей статьи – использовать одно-
мерный и многомерный анализ морфологиче-
ских диагностических признаков для оценки воз-

можности различения двух видов по этим при-
знакам; оценить статус P. turgaica.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Были измерены все образцы Palimbia из герба-
риев LE, MHA и MW (Seregin, 2022), типовые об-
разцы P. rediviva (B-W05860-01, B-W05860-02,
B-W05860-03, LINN-HL356-11, M0173089 (Global
plants…, 2000–2022) и P. turgaica (LE 01121242-
01121249), всего 934 особи. Растения имели раз-
ную степень сохранности, были собраны в разные
фенофазы, так что далеко не на каждой особи
удавалось выявить все признаки.

Порядок ветвления побегов определяли с уче-
том мелких ветвей, зонтики на которых иногда
засыхают, не приступая к цветению. Подсчиты-
вали число лучей терминального зонтика, число
междоузлий на стебле от розетки листьев до пер-
вой ветви и в области соцветия до терминального
зонтика. Измеряли длину 5 цветоножек в терми-
нальном зонтике, определяли среднее значение.
Было замечено, что после цветения цветоножки
удлиняются, пока плоды не достигнут длины око-
ло 2 мм. Для сравнения длин цветоножек взяты
особи со зрелыми плодами и молодыми плодами
длиной 2 и более миллиметров. На ранних этапах
развития соцветия боковые ветви плотно прижа-
ты к главному стеблю; ветви занимают свое окон-
чательное положение и приобретают жесткость
ко времени распускания цветков на ветвях перво-
го порядка. Углы отхождения ветвей первого по-
рядка измеряли на полностью развитых растени-
ях без явных механических повреждений, по 1–
3 ветви на каждом растении, вычисляли среднее
для особи. Измеряли длину стебля от розетки ли-

Рис. 1. Карта ареала Palimbia rediviva s.l. и соотношение морфотипов с первым, вторым и третьим порядком ветвления
в северной, западной и юго-восточной частях ареала.
Fig. 1. Map of Palimbia rediviva s.l. range and the ratio of morphotypes with the first, second, and third branching order in the
northern, western, and southeastern parts of the range.

Порядок ветвления

Москва

Киев

Волгоград

Самара

Оренбург

Курган

Астана

1
2
3

50�

80�70�60�50�40�



БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 107  № 11  2022

МОРФОЛОГИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ PALIMBIA REDIVIVA s.l. 1057

стьев до первой ветви и от первой ветви до терми-
нального зонтика, длину ветвей. В области обще-
го соцветия стебель извилистый, мы определяли
его длину как сумму междоузлий. Прикорневые
листья у палимбий трижды перисторассеченные
на линейные или нитевидные сегменты, ко вре-
мени цветения засыхают, а в период плодоноше-
ния растения обычно вообще не имеют пласти-
нок прикорневых листьев; стеблевые листья ре-
дуцированы до чешуевидных влагалищ. Ширину
конечных сегментов листьев розетки удалось из-
мерить у вегетативных особей и у немногих гене-
ративных. Листочки оберточки ко времени цвете-
ния начинают засыхать и теряют форму, впослед-
ствии часто опадают; ширину листочков удалось
измерить только у 22 особей, материала для оцен-
ки этого признака недостаточно.

Число лучей терминального зонтика, порядок
ветвления, число междоузлий в гербариях LE и
MHA подсчитывали непосредственно на гербар-
ных листах, а из MW использовали сканирован-
ные изображения на сайте гербария (Seregin,
2022).

Для измерений линейных размеров и углов ис-
пользовали фотографии гербарных образцов и
программу ImageScope S в режиме ручных изме-
рений с помощью “мыши”.

Эти данные использованы для построения
диаграмм распределения значений признаков и
для вычисления корреляций между признаками с
помощью программы Microsoft Excel 2016.

Число лучей терминального зонтика опреде-
лено для 695 особей, углы между ветвями и глав-
ным стеблем на 778 особях, длину плодоножек на
354, число междоузлий между розеткой и первой
ветвью на 587, длину этого участка стебля на 665,
ширину сегментов листа на 131 особи, порядок
ветвления на 834, число междоузлий и длину
главного стебля в соцветии на 649, длину ветвей
на 499 особях.

Для изучения изменчивости объектов по мно-
гим признакам широко используются (отнюдь не
только в биологии) многомерные методы ордина-
ции, такие как метод главных компонент. Цель
этих методов – визуализация взаимоотношений
объектов (таксонов) в пространстве меньшей раз-
мерности с сохранением максимума информации
об их сходстве и различии. На три первые главные
компоненты приходится большая часть изменчи-
вости. Проекции объектов на плоскости, образу-
емые этими компонентами, позволяют убеди-
тельно судить об отношениях объектов (в данном
случае о близости двух видов) по многим призна-
кам.

Анализ главных компонент основан на мате-
риалах 186 особей, у которых удалось измерить
все 6 признаков: общую длину стебля, число лу-
чей терминального зонтика, число междоузлий

главного стебля от розетки до первой ветви и в об-
ласти инфлоресценции, углы между ветвями и
главным стеблем, длину плодоножек1. Ширину
сегментов листа не использовали, так как в вы-
борке почти не было плодоносящих растений с
сохранившимися листьями. Обработка данных
проведена с помощью пакета программ PaSt
(Hammer et al., 2001) по нормализованным значе-
ниям переменных. Точки разбиты по регионам:
1 – северный (Курганская и Челябинская обла-
сти, республика Башкортостан, Саратовская, Са-
марская и Ульяновская области); 2 – Крым и Та-
манский полуостров; 3 – Волгоградская область;
4 – Казахстан и Оренбургская область. Анализ
крымско-таманских и волгоградских растений
проведен отдельно, потому что в Воронежской и
Ростовской областях, Калмыкии и Ставрополь-
ском крае палимбия до сих пор не найдена, на-
блюдается значительная дизъюнкция ареала.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Морфометрические данные изученных типо-

вых образцов представлены в табл. 1.
Типовой материал Palimbia rediviva. В работе

П.С. Палласа (Pallas, 1783), где описан Peuceda-
num redivivum, на таблице VIII изображено расте-
ние с ветвями 1, 2 и 3-го порядка, терминальный
зонтик с 2 лучами. Образцы этого вида, собран-
ные Палласом, имеются в гербариях B-Willd, BM,
K, LINN, M, в качестве лектотипа был выбран об-
разец B-W05860 02 (Pimenov, 2020: 202). На сайте
plants.JSTOR.org (Global plants … 2000–2022) име-
ются высококачественные изображения 5 гербар-
ных листов: M 0173089 (2 особи – справа P. redivi-
va, слева растение с клубнем – Elaeosticta lutea);
LINN-HL 356-11 (2 особи P. rediviva – вегетатив-
ная и фрагмент генеративной); B-W 05860-01
(2 особи – справа P. rediviva, а слева, видимо,
фрагмент E. lutea), B-W 0586 0-02 (2 особи P. redi-
viva – прикорневой лист и фрагмент крупного ге-
неративного растения без терминального зонти-
ка); B-W 05860-03 (3 особи – фрагменты двух ге-
неративных растений и одна вегетативная).
Растения ветвятся до второго или третьего поряд-
ка, терминальные зонтики с 3–6 лучами, зонтики
первого порядка с 3–8 лучами. Число междоузлий
от основания стебля до первой ветви 4–14, длина
этой части стебля 14–37 см. Число междоузлий от
первой ветви до терминального зонтика 5–9, дли-
на этой части стебля 11–20 см. Средние для особи
углы отхождения ветвей от 45 до 77°. Ширина сег-
ментов листа от 0.22 до 0.37 мм.

Типовой материал P. turgaica. Все сборы, про-
цитированные во “Флоре Юго-Востока” (Wo-
ronow, 1931), хранятся в гербарии Ботанического
ин-та РАН (LE). В качестве лектотипа В.М. Ви-

1 Список образцов представлен в электронном приложении.
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ноградова (Vinogradova, 2003) выделила лист
LE 01121243: одно растение с розеткой листьев,
терминальным зонтиком с 11 лучами и зонтиками
на ветвях 1-го порядка с 8–9 лучами, что соответ-
ствует диагнозу вида. Угол отхождения ветвей
определить невозможно, так как растения нахо-
дятся в самом начале цветения, общее соцветие

еще не приобрело окончательной структуры.
Изолектотипы LE 01121242 и LE 01121244 относятся
к тому же сбору (Башкортостан, Кучеровская 283) и
имеют 6–9 лучей зонтиков. LE 01121245 из Сара-
товской области соответствует диагнозу: терми-
нальные зонтики с 6 лучами, углы отхождения
ветвей 40–45°. LE 01121246 из Саратовской обла-

Таблица 1. Морфометрические признаки типовых образцов Palimbia rediviva и P. turgaica
Table 1. Morphometric characters of type specimens of Palimbia rediviva and P. turgaica

Примечание. Признаки: 01 – общая длина главного стебля, см; 02 – порядок ветвления; 03 – число лучей терминального зон-
тика; 04 – углы между главным стеблем и ветвями, градусы; 05 – плодоножки, мм; 06 – стебель ниже синфлоресценции, чис-
ло междоузлий; 07 – синфлоресценция, число междоузлий; 08 – стебель ниже синфлоресценции, длина, см; 09 – синфлорес-
ценция, длина главного стебля, см; 10 – крупные ветви, длина, см; 11 – ширина сегментов листа, мм.
Note. Characters: 01 – main stem, total length, cm; 02 – branching order; 03 – terminal umbel, ray number; 04 – angles between main
stem and branches, degrees; 05 – pedicel length, mm; 06 – stem below synflorescence, number of internodes; 07 – synflorescence, num-
ber of internodes; 08 – stem below synflorescence, length, cm; 09 – synflorescence, main stem length, cm; 10 – larger branches length,
cm; 11 – width of leaf segments, mm.

Образец/Specimen Тип/Type
Признаки/Characters

01 02 03 04 05 06 07 08 09 10 11

Palimbia rediviva
M0173089b isolecto 34.9 3 3 65 3.1 4 9 14.6 20.3 7.3
LINN-HL356-11a isolecto 2 4 68 4.1 7 19.4 5.4
LINN-HL356-11b 0.37
B-W05860-01b isolecto 32.8 2 3 75 3.7 7 7 18.7 14.1 5.4
B-W05860-02a lecto 3 7.0
B-W05860-02b 0.22
B-W05860-03a isolecto 3 57 2.1 8.7
B-W05860-03b 50.4 3 6 77 3.9 14 8 33.5 16.9 5.1
B-W05860-03c 0.37
Palimbia turgaica
LE 01121242a isolecto 51.2 2 8 43 3.0 1 6 7.3 44.0 15.5 0.51
LE 01121242b isolecto 43.0 1 4 3 31.3 11.7 0.35
LE 01121243 lecto 55.6 2 11 4.2 5 30.7 24.8 7.8 0.46
LE 01121244a isolecto 2 36 2 11.2 0.43
LE 01121244b isolecto 64.4 2 9 44 3.9 4 7 30.7 33.6 8.4
LE 01121245a syn 28.3 2 6 40 3.1 2 4 11.9 16.3 3.9
LE 01121245b syn 26.3 2 6 45 4.2 3 5 12.2 14.1 4.9
LE 01121246 syn 37.0 0.48
LE 01121247a syn 3 5.5 2 8.6
LE 01121247b syn 30.7 2 5 64 3.8 5 15.8 14.9
LE 01121248a syn 2 3 76 3.0 5 10.0 3.7
LE 01121248b syn 2 3 84 2.0 5 11.3 2.2
LE 01121248c syn 2 3 51 2.1 5 6.6 4.4
LE 01121248d syn 2 4 71 2.2 6 12.5 3.5
LE 01121248e syn 2 3 80 1.8 4 12.4 1.7
LE 01121249a syn 30.4 2 4 38 2.8 6 8 11.4 19.0 7.0
LE 01121249b syn 22.0 3 59 3.7 4 10.1 11.9 6.7
LE 01121249c syn 25.6 3 38 3.2 4 9.4 16.2
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сти – крупное растение с еще не сформировав-
шимся соцветием. Растения из Оренбургской об-
ласти, процитированные во “Флоре Юго-Восто-
ка”, не соответствуют диагнозу P. turgaica.
LE 01121247 – одно растение с корнем, повре-
жденным главным стеблем и двумя крупными бо-
ковыми ветвями, фрагмент другого растения
(возможно, главный стебель с терминальным
зонтиком и ветвями) расположен между этими
ветвями. Число лучей зонтиков 4–7, углы 64°. На
листе LE 01121248 расположены 5 небольших рас-
тений без корней, у которых зонтики с 3–5 луча-
ми, углы отхождения ветвей 71–84°, что никак не
ассоциируется с “направленными вверх веточ-
ками”, только у одной особи (средней) углы 51°,
но зонтики с 3 лучами. LE 01121249 – три растения
с корнями, веточки направлены вверх (37–58°),
зонтики с 3–4, у правой особи с 3–6 лучами. Та-
ким образом, даже автор вида P. turgaica процити-
ровал ряд экземпляров, не соответствующих диа-
гнозу этого вида.

Другие образцы из гербариев LE, MHA и MW.
В попытках различить P. turgaica и P. rediviva боль-
шое значение придавали облику синфлоресцен-
ции (щитковидное – раскидистая метелка); объ-

ективным показателем облика соцветия можно
считать порядок ветвления, по этому признаку
мы выделили три группы (морфотипа) A, B и C
(рис. 2).

Морфотип А – растения с ветвями только пер-
вого порядка, 203 особи.

Морфотип B – растения с ветвями первого и
второго порядка, 349 особей.

Морфотип C – растения с ветвями первого,
второго и третьего (редко четвертого) порядка,
217 особей.

Цветки терминального зонтика всегда распус-
каются первыми. Верхние 1–2 ветви в большин-
стве случаев перевершинивают терминальный
зонтик, они длиннее расстояния от соответству-
ющего узла до терминального зонтика, независи-
мо от порядка ветвления. Самые длинные ветви
первого порядка обычно располагаются в нижней
трети синфлоресценции, независимо от порядка
ветвления. У достаточно мощных растений мор-
фотипа C веточки второго порядка также пере-
растают концы материнских ветвей. В общем со-
цветии у морфотипов А и В наиболее заметны
терминальный зонтик и боковые зонтики перво-

Рис. 2. Схемы расположения побегов и сложных зонтиков у морфотипов Palimbia rediviva s.l.: A – синфлоресценция с
ветвями только первого порядка; B – с ветвями первого и второго порядка; C – с ветвями первого, второго и третьего
порядка.
Fig. 2. Arrangements of shoots and compound umbels in the morphotypes of Palimbia rediviva s. l.: A – synflorescence with
branches of the first order only; B – with branches of the first and second order; C – with branches of the first, second and third
order.
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го порядка. Крупные экземпляры морфотипа С
имеют сильно разветвленное соцветие, терми-
нальный зонтик нередко мельче боковых зонти-
ков первого порядка, находится в глубине общего
соцветия и не доминирует в растении. Облик со-
цветия зависит от фенологической фазы.

На рис. 3 представлены распределения значе-
ний признаков, предлагавшихся для диагностики
видов: число лучей зонтика, угол отхождения бо-
ковых ветвей, длина плодоножек, число междоуз-
лий между розеткой и первой ветвью и длина это-
го участка, ширина сегментов листа. Все распре-

деления одновершинные, хотя не все могут быть
названы нормальными (гауссовскими). Уже эта
одновершинность распределений позволяет усо-
мниться в наличии в выборке особей разных так-
сонов, особенно видов. Ни один признак не име-
ет хиатусов и не годится для диагностики.

В то же время наблюдается некоторая геогра-
фическая дифференциация (рис. 1). В северной
части ареала (Курганская и Челябинская области,
республика Башкортостан, Саратовская, Самар-
ская и Ульяновская области и, вероятно, донец-
кая лесостепь, где растения были определены как

Рис. 3. Распределения значений количественных признаков Palimbia rediviva s.l., предлагавшихся для выделения P. tur-
gaica. По оси Y – число особей.
Fig. 3. Distributions of quantitative trait values of Palimbia rediviva s.l. proposed for the identification of P. turgaica. Y-axis –
number of individuals.
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P. turgaica (Kotov, 1955), встречаются преимуще-
ственно растения с ветвями первого и второго по-
рядка (морфотипы A и B), а сильно разветвлен-
ные растения практически отсутствуют. Западнее
Волги очень мало растений с ветвями только пер-
вого порядка, встречаются преимущественно
морфотипы B и C, а в Казахстане и Оренбургской
области встречаются все три морфотипа. Самый
многочисленный морфотип В встречается по все-
му ареалу. Растения с очень большим числом
междоузлий на стебле между розеткой листьев и
первой ветвью (15–18) встречаются в Крыму, на-
ряду с 8–14 междоузлиями; самые узкие сегменты
листьев (0.15–0.29 мм) отмечены в Волгоградской
области, наряду с 0.30–0.37 мм; самые широкие
сегменты отмечены у одного растения в Саратов-
ской области (0.66 мм) и одного в Самарской
(0.88 мм), у других растений из северной части
ареала ширина сегментов 0.34–0.53 мм.

Были определены корреляции между количе-
ственными признаками (табл. 2). Значения более
0.5 показаны для показателей общей мощности
растений (общая длина стебля, длина стебля ни-
же первой ветви и в соцветии, длина ветвей, чис-
ло междоузлий), а также между признаками син-
флоресценции (порядок ветвления, число междо-
узлий и длина главного стебля в области
соцветия, длина ветвей).

Порядок ветвления, число лучей терминаль-
ного зонтика, углы отхождения ветвей, число
междоузлий от розетки до первой ветви скорре-
лированы слабее, значения от 0.4 до 0.5 выделены
в таблице серой заливкой. Связь этих признаков
уже была замечена составителями ключей для
определения растений (Woronow, 1931; Kotov,
1955; Korovin, 1963; Pimenov, 1983; Ryabinina,
Knyazev, 2009 и др.), но на деле корреляция не
очень высока.

Для порядка ветвления и числа лучей терми-
нального зонтика показана отрицательная корре-
ляция -0.4759. Тенденция к редукции терминаль-
ного зонтика известна и у других зонтичных. У
некоторых видов с многократно разветвленными
соцветиями терминальный зонтик отсутствует,
например, Dorema aitchisonii, Seseli tortuosum, Feru-
la tatarica, F. tuberifera. Известны случаи, когда
терминальный зонтик содержит меньше лучей,
чем боковые. У Anthriscus sylvestris и Falcaria vulgar-
is встречаются варианты как со слабо развитым
терминальным зонтиком, так и совсем без него
(Reuther, Classen-Bockhoff, 2010; Kusnetzova,
Timonin, 2017).

Число междоузлий стебля от розетки до пер-
вой ветви скоррелировано не только с длиной
этого участка, но и с порядком ветвления, числом
лучей зонтика (отрицательно) и с углом отхожде-
ния боковых ветвей. Интересно, что порядок

Рис. 4. Результаты анализа главных компонент по 6 морфологическим признакам. Регионы: 1 s – северная часть
ареала – Курганская и Челябинская области, республика Башкортостан, Саратовская, Самарская и Ульяновская об-
ласти;  2 + – Крым и Таманский полуостров; 3 e – Волгоградская обл.; 4 h – Казахстан и Оренбургская обл.
Fig. 4. Results of principal component analysis for 7 morphological characters. Regions: 1 s – northern part of the range:
Kurgan and Chelyabinsk regions, Republic of Bashkortostan, Saratov, Samara and Ulyanovsk regions; 2 + – Crimea and
Taman peninsulas; 3 e – Volgograd Region; 4 h – Kazakhstan and Orenburg Region.
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ветвления практически не коррелирует (0.092148)
с длиной стебля до первой ветви, но имеет корре-
ляцию 0.49303 с числом междоузлий этого участ-
ка. Длина плодоножек связана только с длиной
стебля и длиной соцветия, а с известными диа-
гностическими признаками скоррелирована сла-
бо (0.007–0.326).

При анализе главных компонент (рис. 4,
табл. 3 и 4) первая компонента включает 46.98%
дисперсии, вторая – 20.77%, в сумме 67.7%
(табл. 3); таким образом, проекция точек на плос-
кость первой и второй компонент довольно точно
отражает положение точек в многомерном про-

странстве. Коэффициенты проекций точек на
первую компоненту для разных признаков от 0.36
до 0.48 по абсолютной величине, ни одна из пере-
менных не преобладает (табл. 4). Точки на диа-
грамме образуют сплошное облако, изученные
особи не разделяются на изолированные группы,
хотя области типовых образцов в многомерном
пространстве не перекрываются. Области точек
Волгоградской области и крымско-таманских в
значительной степени совпадают, несмотря на
дизъюнкцию. Области западного региона (Крым,
Тамань и Волгоградская обл.) не перекрываются
с растениями из северной части ареала. Точки
растений из Казахстана и Оренбургский области
показывают наибольший разброс и перекрыва-
ются со всеми остальными регионами (рис. 4).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Вид Palimbia turgaica невозможно надежно от-
личить по морфологическим признакам от Palim-
bia rediviva. Первый был описан как крайний мор-
фологический вариант из северной части ареала,
но он связан непрерывными переходами с
остальными особями. Среди процитированных
автором образцов (Woronow, 1931) далеко не все
соответствуют предложенному диагнозу. Все ав-
торы ключей предлагали в качестве важного диа-
гностического признака угол отхождения вет-
вей от главного стелбя, но этот признак зависит
от фенологической фазы, на ранних стадиях
развития соцветия углы всегда острые. Palimbia
rediviva s.l. – это полиморфная группа с широким

Таблица 4. Нагрузки на главные компоненты (коэффициенты)
Table 4. Loadings of variables into principal components (coefficients)

Признаки/Characters PC 1 PC 2 PC 3 PC 4 PC 5 PC 6

Общая длина главного стебля
Length of main stem 0.40817 0.52731 0.070169 0.31366 –0.22948 –0.63196

Число лучей терминального зонтика
Ray number of the terminal umbel –0.35877 0.50251 0.45461 0.46593 0.1697 0.40768

Число междоузлий от розетки до первой ветви
Number of internodes from rosette to first branch 0.48453 –0.17751 0.34049 0.05889 –0.63327 0.46183

Число междоузлий в соцветии
Number of internodes in inflorescence 0.43958 0.15112 –0.64696 0.34719 0.27728 0.40981

Углы отхождения ветвей
Angles between main stem and branches 0.37408 –0.47322 0.44501 0.29888 0.56798 –0.16174

Длина плодоножек
Pedicel length 0.36978 0.4372 0.23639 –0.68643 0.34355 0.16442

Таблица 3. Характеристики главных компонент
Table 3. Summary of the principal components (PC)

Главные 
компоненты PC

Собственные 
значения
Eigenvalue

Доля объясненной 
дисперсии, %

Proportion of the 
explained variance, %

1 2.81861 46.977

2 1.24602 20.767

3 0.67055 11.176

4 0.601419 10.024

5 0.413789 6.8965

6 0.249617 4.1603
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ареалом, которая нуждается в дальнейшем изуче-
нии.

Palimbia rediviva (Pall.) Thell., 1926, in Hegi, Ill.
Fl. Mittel-Eur. 5, 2: 1364.

≡ Peucedanum redivivum Pall., 1779, in Acta Acad.
Sci. Imp. Petrop. 2: 252, tab. VIII.

≡ Sison salsum L.f., 1781, in Suppl. Pl.: 181.
Тип: Россия “In salsis limosis aridissimis circa

Wolgam [In aridis deserti caspiae]. P.S. Pallas” Лек-
тотип: B-W05860-02!, выделен М.Г. Пименовым
(Pimenov, 2020: 202); изолектотипы: B-W05860-01!,
B-W05860-03!, LINN-HL356-11!, M0173089!.

= Palimbia turgaica Lipsky ex Woronow, 1931, Tru-
dy Bot. Sada Akad. Nauk SSSR 43, 2 (Fl. Ross. Aus-
tro-Or. 5): 818, fig. 535.

Тип: Россия “Bashkiria, kanton Sterlitamak,
Chekchenevskoe, pag. Jakschimbetova. 03.07.1928.
S.E. Kucherovskaya 281” LE 01121243! – лектотип,
выделен В.М. Виноградовой (Vinogradova, 2003:
109); изолектотипы: LE 01121242!, LE 01121244!;
синтипы LE 01121245!, LE 01121246!, LE 01121247!,
LE 01121248!, LE 01121249!
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To distinguish Palimbia rediviva and P. turgaica species, several authors (Lipsky in Woronov, 1931; Korovin,
1963; Pimenov, 1983; Ryabinina, Khyazev, 2009; Pimenov, Ostroumova, 2012; Pimenov, 2020) used the fol-
lowing traits: general appearance of inflorescence, number of rays in the terminal umbel, angle between the
stem and branches of the first order, branching order, number of internodes on the stem from the rosette to
the first branch, and the width of the leaf segments. Other authors considered P. turgaica a synonym of P. re-
diviva (Schischkin, 1950; Vinogradova, 2004; Yelenevskii et al., 2008).
Type specimens of the both species (Table 1) and materials from LE, MHA, and MW herbaria were studied
(totally 934 specimens). Inflorescence appearance is associated with the order of branching; plants can
branch only to the first order (morphotype A), or to the second (morphotype B), or to the third (morphotype
C), and occasionally there are individuals without branches or with branches of the fourth order (Fig. 1). It
was shown that all the proposed diagnostic characters have a unimodal distribution and are not suitable for
the species distinguishing (Fig. 3).
At the same time, some geographical differentiation was noted. Morphotypes A and B predominate in the
northern part of the range, while morphotypes B and C predominate in the western part, and all three forms
are widely represented in Kazakhstan.
The most significant correlations (Table 2) were noted between indicators of the total vigour of plants (total
stem length, stem length below the first branch and in inflorescence, length of branches, number of inter-
nodes), and between the traits of synflorescence (branching order, number of internodes and length of the
main stem in the inflorescence area, length of branches).
For the branching order and the number of rays of the terminal umbel, a negative correlation of –0.4759 is
shown. The tendency to reduction of the terminal umbel is also known in other Apiaceae (Reuther, Classen-
Bockhoff, 2010; Kusnetzova, Timonin, 2017).
The number of stem internodes from the rosette to the first branch is correlated not only with the length of
this section, but also with the branching order, the number of umbel rays (negatively), and with the angle of
origin of the lateral branches. The relationship of these traits has already been noticed by the compilers of keys
for plant identification (Woronow, 1931; Korovin, 1963; Pimenov, 1983; Ryabinina, Knyazev, 2009), but in
fact the correlation is not very high. It is interesting that the branching order is practically not correlated
(0.092148) with the length of the stem below the first branch, but has a correlation of 0.49303 with the number
of internodes in this section.
When analyzing the principal components (Fig. 4, Tables 3, 4), the first component explains 46.98% of the
variance, the second – 20.77%, in the amount of 67.7% (Table 3); thus, the projection of points onto the
plane of the first and second components rather accurately reflects the position of dots in multidimensional
space. The dots on the diagram form a continuous cloud; the studied individuals were not divided into iso-
lated groups, although the areas of type specimens in multidimensional space do not overlap. The areas of
dots of the Volgograd Region and the Crimean-Taman ones largely coincide, despite the disjunction. The ar-
eas of the western region (Crimea, Taman and Volgograd Region) do not overlap with plants from the north-
ern part of the range. The dots for the plants from Kazakhstan and the Orenburg Region show the greatest
scatter and overlap with all other regions (Fig. 4).
Thus, Palimbia turgaica cannot be reliably distinguished morphologically from P. rediviva. The former
was described as an extreme morphological variant from the northern part of the range, but it is connect-
ed by continuous transitions with the rest of the individuals, and should be considered a synonym of
P. rediviva.

Keywords: Apiaceae, morphology, taxonomy, variability
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На территории научно-опытной станции “Отрадное” БИН РАН в 2018–2021 гг. проведены геобота-
нические исследования изменчивости состава и структуры луговых сообществ на пологом склоне
террасы озера Отрадное (Приозерский район, Ленинградская область, Россия).
Изученные луговые сообщества относятся к пяти ассоциациям. Вверх по склону террасы сообще-
ства этих ассоциаций закономерно сменяют друг друга: Filipenduletum ulmariae alopecurosum, Phalar-
idetum arundinaceae filipendulosum, Alopecuretum pratensis anthriscosum, Arrhenatheretum elatioris geranio-
sum, Calamagrostietum epigeji.
Общее количество выявленных высших растений на профиле за 4 года составило 84 вида при доми-
нирующем участии травянистых растений (68 видов). В среднем видовое богатство луговых фито-
ценозов составило 20 ± 5 видов/100 м2. Относительно высокая выравненность и видовое богатство
формируются в сообществах середины катены. Выявлены следующие закономерности: увеличение
роли доминирующих видов в сложении фитоценоза ведет к снижению выравненности (rp = –0.79);
увеличение суммарного проективного покрытия ведет к снижению видового богатства сообществ
(rp = –0.63). Для изученных сообществ характерна высокая сезонная и разногодичная изменчивость
суммарного проективного покрытия и высоты травостоя: коэффициент вариабельности >20%. Ко-
личество диагностических видов ассоциаций увеличивается от вершины склона к подножию с 3 до
8. Спектр эколого-ценотических групп диагностических видов луговой катены зависит от положе-
ния сообществ на склоне, и, соответственно, от почвенно-грунтовых условий, а также от террито-
риальной близости к фитоценозу определенного типа леса (черноольшанику или сосняку). В целом
60% всех видов травянистых растений в сообществах принадлежат к луговому экоценотипу. Выяв-
лено, что ведущими факторами дифференциации луговых сообществ являются плодородие и
увлажнение почв по орографическому градиенту.

Ключевые слова: луг, катена, луговые сообщества, Filipenduletum ulmariae alopecurosum, Phalaridetum
arundinaceae filipendulosum, Alopecuretum pratensis anthriscosum, Arrhenatheretum elatioris geraniosum,
Calamagrostietum epigeji, Карельский перешеек, Отрадное
DOI: 10.31857/S0006813622110060

Научно-опытная станция Ботанического ин-
ститута им. В.Л. Комарова РАН “Отрадное” (да-
лее – станция) расположена в Приозерском районе
Ленинградской области (60°50' с.ш. и 30°15' в.д.).
Она находится на Карельском перешейке в 100 км
к северу от г. Санкт-Петербурга, в 25 км к югу от
г. Приозерска и в 12 км к западу от Ладожского
озера.

Земельный участок станции расположен на
полуострове, глубоко вдающемся в оз. Отрадное
(Пюхе-Ярви). Он неширокой полосой вытянут
вдоль берега озера по пологому склону юго-за-
падной экспозиции. В восточной части станции
“Отрадное” находится луговой массив, ограни-
ченный с одной стороны сосновым лесом, а с дру-
гой – прибрежными черноольшаниками. На
базе станции “Отрадное” со второй половины

СООБЩЕНИЯ

EDN: BWXJWV
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СОЗИНОВ и др.

50-х годов XX века проводились интенсивные
экспериментальные геоботанические исследова-
ния луговой растительности (Shennikov, 1963;
Makarevich, 1963; 1970). В то время основная зада-
ча заключалась в проработке теоретических во-
просов и научных обоснований основных поло-
жений фитоценологии. Программа исследований
шла по двум основным направлениям: изучение
взаимодействий между растениями при их сосу-
ществовании в ценозе и изучение влияния цено-
зов и их отдельных компонентов на исходную
среду (Makarevich, 1970; Vasilevich, Yurkovskaya,
2007). Наиболее активная фаза работ на луговом
стационаре пришлась на 60-е–70-е гг. прошлого
века. За период исследований было опубликова-
но более 70 научных статей по эксперименталь-
ной геоботанике (Latmanizova, 2017). Работы в
этом направлении продолжались в Отрадном до
середины 1990-х годов (Vasilevich, Yurkovskaya,
2007).

С 2018 года сотрудниками лаборатории общей
геоботаники БИН РАН возобновлено изучение
лугов – заложен эколого-ценотический профиль
с 5 пробными площадями (100 м2) на пологом
склоне террасы оз. Отрадное юго-западной экс-
позиции, занятом луговой растительностью.

Исторически луга станции “Отрадное” воз-
никли на месте лесов на озерных террасах; дан-
ные по строению почвенного профиля за разные
годы (1963–1970), наличие частых дренажных
канав на опытном участке, мозаика лесной рас-
тительности сравнительно молодого возраста
позволяют говорить о длительной истории
окультуривания рассматриваемой территории
(Shennikov, Makarevich, 1963). До 1938–1940 гг.
луга распахивались и засевались многолетними
ценными кормовыми растениями, некоторые
участки были заняты огородами (Makarevich,
1963). В конце 90-х – начале 2000-х на этих лугах
велся активный выпас скота (овец). Интенсивное
использование данных лугов прекратилось в на-
чале 2000-х гг.

Луга являются азональными экосистемами, их
ценотические особенности определяются ло-
кальными, в первую очередь, почвенно-грунто-
выми условиями биотопа и режимом антропоген-
ного использования (Rabotnov, 1984; Znamenskiy,
2015). Наиболее эффективный подход к изучению
эколого-ценотических характеристик лугов во
времени и пространстве основан на использо-
вании понятия “катена”. Катеной считают по-
следовательность взаимозависимых местооби-
таний, вытянутых цепочкой вдоль геоморфоло-
гического профиля с закономерным изменением
экологических условий, определяемым рельефом
местности (Mordkovich, 1985; Zhukov et al., 2016).
Таким образом, катена (= цепочка местообита-
ний) формируется на градиенте экологических

факторов геоморфологического профиля. Рельеф
относится к орографической комплексной груп-
пе факторов (Walter, 1982). Рельеф меняет режим
увлажнения, трофности почвы и иные экологи-
ческие показатели (эти изменения проявляются
на уровне отдельных ландшафтов), и, зачастую,
выступает основным комплексным фактором,
приводящим к локальной дифференциации рас-
тительного покрова (Ramenskiy, 1971). В расти-
тельном покрове соответствующие хорологиче-
ские единицы называют “фитокатенами” (Katen-
in, 1988; Kholod, 1991; Zaugol’nova, 2001).
Использование понятия “катена” в геоботаниче-
ских исследованиях позволяет в полной мере вы-
разить естественные пространственные и вре-
менные свойства экосистем, которые характери-
зуют их разнообразие и динамику (Didukh, 2008).
Катенная организация местообитаний широко
распространена на суше: на равнинах, занимаю-
щих 2/3 земной суши, 90% площади составляют
склоны, в том числе 60% с уклоном поверхности
менее 10°. Этого минимального уклона достаточ-
но для локального перераспределения вдоль
склона потоков припочвенного воздуха, тепла,
атмосферных осадков и грунтовых вод вместе с
растворенными в них биогенами, в результате че-
го формируется катена (Mordkovich, 2017). Поэто-
му катена является удобной моделью территории,
с помощью которой можно оценить изменение
видов и экосистем вдоль избранного градиента
среды (Kaprus, 2011).

Для изучаемой территории характерен элюви-
ально-аккумулятивный (делювиальный) тип
увлажнения. В связи с этим, а также по причине
преобладания глинистых и суглинистых почв,
при освоении данной территории было проведе-
но поверхностное осушение (мелиоративная сеть
по всему склону долины перпендикулярно берегу
озера) (Shennikov, Makarevich, 1963). Соответ-
ственно, в данных условиях должен проявляться
катенный эффект – это реакция растительных
сообществ на фактор рельефа, в результате пере-
распределения влаги и биогенов почв по мезоре-
льефу в рамках конкретной местности.

Многие исследования луговой растительности
на различных формах рельефа посвящены много-
летнему изучению (мониторингу): временной и
пространственной динамики растительных сооб-
ществ, оценке состояния и степени загрязнения
эдафотопа травяных сообществ; характера внеш-
него воздействия и степени угроз существованию
лугов (Rabotnov, 1987; Guzova, Tikhodeeva, 2016;
Stepanovich et al., 2019). Представленная работа
раскрывает новые аспекты влияния катенного
градиента на состав и структуру луговых экоси-
стем на фоне разногодичной и сезонной измен-
чивости метеорологических условий с использо-
ванием комплекса статистических методов на
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территории с многолетней историей стационар-
ных наблюдений.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Исследования проводились авторами в тече-
ние 2018–2021 гг. в разные периоды вегетацион-
ного сезона на территории станции “Отрадное”.
По геоботаническому районированию (Geobo-
tanicheskoe…, 1989) территория станции располо-
жена в Балтийско-Ладожском округе среднета-
ежной подзоны, для растительности которого ха-
рактерно преобладание сосняков на песчаных
водно-ледниковых отложениях. Позднее положе-
ние территории было пересмотрено – теперь она
относится к южной тайге (Safronova, Yurkovskaya,
2015).

Для характеристики погодных условий с сай-
тов https://rp5.ru/ и метеостанции Сосново (рас-
положена на 60°33' с.ш., 30°15' в.д.) нами взяты
общие (среднегодовые) показатели и показатели
для вегетационных сезонов 2018–2021 гг. Для
оценки изменения теплообеспеченности терри-
тории использовали сумму активных температур
(температур воздуха ≥+10°С) и гидротермический
коэффициент Селянинова (ГТК) (Selyaninov,
1930) (табл. 1).

Изучена изменчивость показателей α- и β-раз-
нообразия луговых сообществ на пологом склоне
озерной террасы за 4-летний период (2018–
2021 гг.). Для этого на склоне юго-западной экс-
позиции (азимут 208°) на второй приозерной тер-
расе был заложен профиль длиной 150 м. Вдоль
профиля расположены 5 пробных площадей
10 × 10 м (100 м2). Почвы на склоне дерново-сла-
боподзолистые суглинистые на безвалунных пы-
леватых суглинках (Baranovskaya, 1963). Ежегодно
на каждой пробной площади проводили по одно-
му геоботаническому описанию (сентябрь 2018,
июль 2019, июнь 2020, июнь и июль 2021 – всего
по 5 описаний на каждой из 5 площадок) с учетом
проективного покрытия всех высших растений.
Анализ изменчивости видового богатства был
проведен по обилию и встречаемости только тра-
вянистых видов растений. Мохообразные и дре-
весные виды в оценке строения растительности
не использованы вследствие их малочисленно-
сти.

Для оценки репрезентативности выборки видов
растений на пробных площадях применялся метод
(эстиматор) Jackknife2 (bootstrapping: n = 1000)
(Sushko, 2021).

Индекс Маргалефа (видового богатства), ин-
декс Пиелу (выравненности) и индекс Бергера–
Паркера (доминирования) рассчитывали на ос-

Таблица 1. Метеорологические условия района исследования
Table 1. Meteorological conditions of the research area

Параметр/Parameter
Год/Year

2018 2019 2020 2021

Сумма осадков за год, мм
Annual amount of precipitation, mm 790 708 753 792

Кол-во дней с осадками
Number of days with precipitation 225 247 234 241

Кол-во осадков в период со среднесуточной температурой ≥+10°С, мм
Amount of precipitation in the period with an average daily temperature ≥+10 °C, mm

256 177 338.8 407.4

Сумма осадков за три месяца до проведения описаний, мм
Amount of precipitation for three months before the relevés, mm 184 81 135 190

Кол-во дней с осадками за 3 месяца до проведения описаний
Number of days with precipitation for 3 months before the relevés 42 35 48 46

Среднегодовая температура, t°С
Average annual temperature, t°С

+5.4 +5.7 +6.7 +4.9

Средняя температура за 3 месяца до проведения описаний, t°С
Average temperature for 3 months before the relevés, t°C

+17.1 +10.9 +9.2 +11

Сумма температур за период со среднесуточной температурой ≥+10°С, t°С
Sum of temperatures for the period with an average daily temperature ≥+10°C, t°C

2262 1922 2048 2102

Кол-во дней со среднесуточной температурой ≥+10°С
Number of days with an average daily temperature ≥+10°C

140 128 139 127

ГТК (по Селянинову)
Hydrothermal coefficient (according to Selyaninov) 1.13 0.92 1.65 1.94
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нове обилия всех выявленных видов травянистых
растений (Magurran, 2004).

Эколого-ценотические группы понимаются
нами в соответствии с работой О.В. Смирновой с
соавторами (Smirnova et al., 2004) для таежной зо-
ны.

Фитоиндикация экологических режимов био-
топов проводилась по шкалам Г. Элленберга
(Ellenberg, 1996).

Измерение высот особей доминирующих ви-
дов травостоя проводили выборочно на каждой
пробной площади с высокой повторностью (от
25 и более) линейкой (±1 мм).

Кислотность почвенного раствора корнеоби-
таемого горизонта измеряли с помощью Rapitest
Digital № 1835 (±0.1) в трехкратной повторности
на каждой пробной площади.

Анализ сходства и различий растительных со-
обществ проводили с помощью Analysis of similar-
ities (ANOSIM) и Permutational multivariate analysis
of variance (PERMANOVA) на основе расстояния
Брея–Кёртиса (Sushko, 2021). Для выявления ди-
агностических видов сообществ применяли Indi-
cator Value (IndVal) – метод индикаторных видов
М. Дюфрена и П. Лежандра (Dufrêne, Legendre,
1997).

Ординация сообществ в системе экологиче-
ских координат проведена по методу неметриче-
ского многомерного шкалирования (nMDS) на
основе расстояния Брея–Кёртиса (Hammer et al.,
2001). Ординационные оси интерпретированы с
помощью анализа корреляций с факторами сре-
ды.

Статистическую обработку геоботанических
описаний и морфометрических параметров про-
водили в программе: PAST 4.10 (Hammer et al.,
2001) и R v. 4.1.1 (R Core Team, 2021).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
В период начала экспериментальных исследо-

ваний на станции “Отрадное” в 1955 г. здесь были
распространены полидоминантные мелкозлако-
во-разнотравные луга с доминированием Agrostis
tenuis, Anthoxanthum odoratum, Alopecurus pratensis,
Alchemilla monticola. Было отмечено большое сход-
ство флористического состава по всему профилю
луга, от основания склона до его вершины (Shen-
nikov, Makarevich, 1963). Причину этого исследо-
ватели видели в сглаживании эдафических разли-
чий при распашке территории под сеянные луга
(Shennikov, Makarevich, 1963).

За прошедшие с начала исследований 60 лет
травостой кардинально изменился. На основа-
нии анализа полученных данных геоботаниче-
ских описаний 2018–2021 гг. по луговому фраг-
менту катены (от опушки прибрежного чернооль-
шаника к вершине склона, занятой сосняком

зеленомошным) на основе принципов эколого-
фитоценотической классификации (Shennikov,
1941) мы выделили 5 ассоциаций: 1) Filipenduletum
ulmariae alopecurosum, 2) Phalaridetum arundinaceae
filipendulosum, 3) Alopecuretum pratensis anthriscos-
um, 4) Arrhenatheretum elatioris geraniosum, 5) Ca-
lamagrostietum epigeji, относящихся соответственно
к формациям: 1) Filipenduleta ulmariae, 2) Phala-
rideta arundinaceae, 3) Alopecureta pratensis,
4) Arrhenathereta elatioris, 5) Calamagrostieta epigeji.
Эти формации принадлежат к группам форма-
ций: крупнозлаковые (Magnogramineta) (2–5) и
крупноразнотравные луга (Magnoherbeta) (1).

Сообщества первых 3 формаций, относящихся
к классу болотистых (Filipenduleta ulmariae,
Phalarideta arundinaceae) и настоящих (Alopecureta
pratensis) лугов, на территории Северо-Запада не
занимают больших площадей, но встречаются ча-
сто (Ramenskaya, 1958; Matveeva, 1967; Lopatin,
1971; Vasilevich, Belyaev, 2005). Сообщества этих
формаций предпочитают богатые почвы с про-
точным увлажнением. Таволговые луга возника-
ют на месте вырубленных заболоченных лесов, но
являются очень устойчивыми длительно произ-
водными сообществами (Vasilevich, Belyaev, 2005).
В настоящее время из прежних доминирующих
видов свое обилие на части склона сохранил толь-
ко Alopecurus pratensis L. На обследуемой террито-
рии лисохвост луговой мог остаться в травостое от
прежних сеяных лугов, поскольку в естественных
сообществах он характерен преимущественно для
речных пойм (Shennikov, Makarevich, 1963; Vasile-
vich, Bibikova, 2007). Фитоценозы с таволгой фор-
мируются в случае постоянного избытка застой-
ной воды (Matveeva, 1967). Еще один доминант –
Arrhenatherum elatius (L.) J. Presl et C. Presl, скорее
всего, был занесен на территорию станции “От-
радное” позднее, в результате его посева на экс-
периментальных площадках (Shennikov, Serafi-
movich, 1963). Arrhenatherum elatius – европейский
вид, внедрялся в качестве кормового и пастбищ-
ного растения во многих странах, в 14 регионах на
европейской части России вид имеет инвазион-
ный статус (Vinogradova et al., 2015). Тем не менее,
ассоциации с доминированием Arrhenatherum ela-
tius достаточно давно описаны в литературе для
севера Карельского перешейка (Serafimovich,
1960; Matveeva, 1967). Сообщества с доминирова-
нием райграса отличаются достаточно высоким
видовым разнообразием (Panasenko, 2019). Фор-
мацию Calamagrostieta epigeji описывают на тер-
ритории Северо-Запада, как типичную при зарас-
тании опушек, вырубок и гарей сосновых лесов
(Nitsenko, 1961; Matveeva, 1967). Отмечено, что
Calamagrostis epigeios появляется в составе траво-
стоя на лугах при прекращении их хозяйственно-
го использования (Somodi et al., 2008; Samsonova
et al., 2016). Таким образом, на обследуемом
участке вверх по склону идет смена сообществ бо-
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Таблица 2. Экологические характеристики биотопов ассоциаций (2018–2021 гг.)
Table 2. Ecological characteristics of biotopes of the distinguished associations (2018–2021)

Примечание. Ассоциации: 1 – Filipenduletum ulmariae alopecurosum; 2 – Phalaridetum arundinaceae filipendulosum; 3 – Alope-
curetum pratensis anthriscosum; 4 – Arrhenatheretum elatioris geraniosum; 5 – Calamagrostietum epigeji.
Cv – коэффициент вариабельности, %; F – увлажнение; N – трофность по азоту; R – кислотность; L – освещенность (по
Г. Элленбергу).
Note. Associations: 1 – Filipenduletum ulmariae alopecurosum; 2 – Phalaridetum arundinaceae filipendulosum; 3 – Alopecuretum
pratensis anthriscosum; 4 – Arrhenatheretum elatioris geraniosum; 5 – Calamagrostietum epigeji.
Cv – coefficient of variation, %; F – moisture; N – soil nitrogen; R – acidity; L – illumination (according to G. Ellenberg).

Ассоциация
Association

F N R L

Балл/Point Cv Балл/Point Cv Балл/Point Cv Балл/Point Cv

1 5.9 ± 0.05 1.9 4.3 ± 0.13 6.8 2.6 ± 0.18 14.5 5.9 ± 0.08 2.9
2 5.1 ± 0.1 4.5 3.3 ± 0.08 5.7 2.5 ± 0.14 12.5 5.5 ± 0.16 6.6
3 5.3 ± 0.09 3.7 4.6 ± 0.23 11.5 2.9 ± 0.16 11.8 6.6 ± 0.11 3.6
4 5.3 ± 0.11 4.6 4.8 ± 0.14 6.5 3.7 ± 0.29 17.5 6.6 ± 0.16 5.3
5 4.5 ± 0.14 6.7 3.2 ± 0.24 16.8 3.1 ± 0.15 10.8 5.4 ± 0.13 5.3

лотистых лугов фитоценозами настоящих мезо-
фитных, а выше – бедных мезопсаммофитных
лугов.

Порядок смены ассоциаций отражает эколо-
гический градиент по склону террасы озера
(табл. 2). Вверх по склону отмечено снижение
увлажнения и кислотности почвы (pH почвенно-
го раствора изменялось от 6.3 до 6.7); для уровня
освещенности и трофности (по азоту) отмечено
возрастание показателей в середине профиля.
Отмечен невысокий уровень разногодичной из-
менчивости градаций экологических факторов с
тенденцией возрастания их коэффициента вариа-
бельности вверх по склону (табл. 2).

В среднем на одно геоботаническое описание
приходилось 20 ± 5 видов травянистых растений,
тогда как на всем профиле отмечено в 3 раза боль-
ше видов (табл. 3). Метод Jackknife2 (bootstrap-
ping: n = 1000) показал, что наша выборка выяв-
ленных видов растений достаточно репрезента-
тивна и отличается от потенциально возможной в
среднем на 2–3 вида, что, скорее всего, связано с
сезонной изменчивостью выявляемого видового
состава луговых фитоценозов (табл. 3).

Всего за 4 года выявлено 68 видов травянистых
растений. Из видов деревьев отмечены у перимет-
ра пробных площадей: Pinus sylvestris L. (1 ед., h =
= 5 м), из кустарников – Salix phylicifolia L. (h =
= 2.5 м; проективное покрытие – 12%) в асс. Ar-
rhenatheretum elatioris geraniosum и Salix myrsinifolia
Salisb. (h = 4 м, 15%) в асс. Phalaridetum arundinace-
ae filipendulosum. Всходы березы, дуба, ольхи се-
рой и рябины отмечались в отдельные годы, с по-
следующей естественной элиминацией. Выявле-
но 9 видов мохообразных, количество и обилие
которых зависит от сезона описания. Наиболь-
шее количество видов мохообразных и макси-
мальное их обилие выявлено в сентябре, что свя-

зано со снижением высоты и обилия травостоя во
второй половине вегетационного сезона и, соот-
ветственно, снижением конкуренции за свет
(табл. 3). Отмечена прямая зависимость суммар-
ного обилия мхов от сезона (с июня по сентябрь):
коэффициент корреляции Пирсона r = 0.68;
p < 0.05. Чаще всего встречается Brachythecium
salebrosum (F. Weber et D. Mohr) Bruch et al.

Относительно высокая выравненность видо-
вого состава сообществ устойчиво фиксировалась
четыре года в середине профиля (Phalaridetum
arundinaceae filipendulosum и Alopecuretum pratensis
anthriscosum), что, по мнению В.И. Василевича
(Vasilevich, 2015, с. 373), свидетельствует о преоб-
ладании в данных сообществах видов со схожей
конкурентоспособностью. По видовому богат-
ству (индекс Маргалефа) изученные сообщества,
в целом, во многом синхронны с выравненно-
стью (но максимальные значения, как правило,
не совпадают). Индекс Маргалефа достаточно
тесно связан с видовым богатством (количеством
видов, шт./100 м2): r = 0.97 (p < 0.05). Между уров-
нем выравненности и индексом доминирования
(Бергера–Паркера) выявлена обратная корреля-
ционная связь: –0.79 (p < 0.05). Это подтверждает
установленный некоторыми исследователями
факт снижения биоразнообразия в травяных со-
обществах доминирующими видами (McCain
et al., 2010). В июне 2020 г. все изученные сообще-
ства, как по выравненности, так и по видовому
богатству были сходными (табл. 3). Аналогичная
ситуация была в сентябре 2018 г. по индексу Мар-
галефа. Это свидетельствует, что растительные
сообщества, относящиеся к различным ассоциа-
циям (и формациям), могут быть схожими по ви-
довому богатству и разнообразию в зависимости
от особенностей вегетационного сезона.
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По индексу доминирования после стабильно
высоких значений в сообществах в верхней части
склона (Calamagrostietum epigeji; 2018–2020 гг.), в
2021 году произошло резкое усиление данного
показателя в начале июня в асс. Filipenduletum ul-
mariae alopecurosum с последующим возвратом
высоких значений индекса Бергера–Паркера в
июле к сообществам верхней части профиля.

Все вышеприведенные результаты по α-разно-
образию лугов подтверждают классические поло-
жения луговедения о значительной сезонной и
разногодичной изменчивости, как значимости
доминирующих видов, так и видового богатства в
луговых сообществах (Shennikov, 1941).

Сравнение полученных нами данных с резуль-
татами В.И. Василевича (Vasilevich, 2015) по
влажным лугам Европейской России показало

достаточно высокое сходство по видовому богат-
ству, суммарному проективному покрытию и вы-
равненности асс. Filipenduletum и Alopecuretum
(табл. 3, рис. 1В). Сравнение с данными по видо-
вому разнообразию пойменных лугов р. Вятки
(Shchukina, 2017) демонстрирует некоторые отли-
чия. Для пойменных сообществ асс. Phalaridetum
arundinaceae характерны сходные значения вы-
равненности при меньшем видовом богатстве и
суммарном проективном покрытии. Для асс. Fili-
penduletum и Alopecuretum при достаточно близких
значениях видового богатства и суммарного про-
ективного покрытия, выравненность в поймен-
ных сообществах выше.

Морфо-ценотические характеристики расти-
тельных сообществ также являются важными ин-
дикаторами особенностей экологических режи-

Таблица 3. α-разнообразие луговых сообществ
Table 3. α-diversity of meadow communities

Примечание. 1–5 – номера ассоциаций (см. Примечание к табл. 2).
S – количество видов в ассоциации; H′ – индекс выравненности; dМg – индекс Маргалефа; d – индекс Бергера–Паркера.
Курсивом отмечены значения индексов, которые достоверно (p < 0.05) отличаются от максимального значения на профиле;
spp – общее количество видов в изученных ассоциациях; Mean±SD – среднее арифметическое±квадратичное отклонение;
** метод оценки Jackknife2.
Note. 1–5 –numbers (see Note to Table 2).
S – number of species in association; H′ – evenness index; dМg – Margalef index; d – Berger–Parker index.
Italicized are the index values significantly (p < 0.05) differing from the maximum value on the profile; spp – the total number of species
in the studied associations; Mean±SD – arithmetic mean± quadratic deviation; ** Jackknife2 estimation method.

Месяц, год,
Мonth, year

Параметры 
Parameters

Ассоциация/Association
spp. spp.**

Mean ± SD1 2 3 4 5

IX 2018, 2 декада
IX 2018, 2nd ten days

S 23 26 19 20 20 47 50.8 ± 10.5
H′ 0.43 0.35 0.50 0.32 0.29
dМg 4.61 5.17 4.05 4.08 4.20
d 0.33 0.46 0.34 0.55 0.63

VII 2019, 1 декада
VII 2019, 1st ten days

S 25 26 29 26 21 46 49.2 ± 8.7
H′ 0.26 0.31 0.42 0.39 0.25
dМg 4.92 4.99 5.84 5.20 4.22
d 0.51 0.32 0.32 0.31 0.63

VI 2020, 3 декада
VI 2020, 3rd ten days

S 19 20 23 17 15 33 35.4 ± 5.6
H′ 0.38 0.43 0.39 0.33 0.34
dМg 3.72 3.60 4.48 3.17 2.89
d 0.46 0.25 0.36 0.41 0.58

VI 2021, 1 декада
VI 2021, 1st ten days

S 17 18 23 20 25 39 41.7 ± 7.4
H′ 0.37 0.55 0.43 0.34 0.54
dМg 3.29 3.22 4.26 3.64 4.76
d 0.46 0.20 0.28 0.35 0.22

VII 2021, 1 декада
VII 2021, 1st ten days

S 22 23 26 18 25 44 47.0 ± 9.1
H′ 0.37 0.28 0.50 0.29 0.42
dМg 4.63 4.64 4.91 3.58 5.08
d 0.41 0.41 0.24 0.50 0.43
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мов биотопов и конкурентных взаимоотношений
между видами растений. В большинстве описа-
ний луговых фитоценозов суммарное проектив-
ное покрытие стабильно выше 100% (рис. 1В), т.е.
в сообществах имеется значительное перекрыва-
ние надземных частей растений, что ведет к уси-
лению конкуренции за свет и снижению видового
разнообразия (Vasilevich, 2015). Согласованная
изменчивость объема травостоя (произведение
суммарного проективного покрытия на высоту
вегетирующей части) с видовым богатством и вы-
равненностью недостоверна, аналогичные дан-
ные получены В.И. Василевичем (Vasilevich, 2015)
для влажных лугов Северо-Запада. Нами установ-
лена обратная средняя корреляционная связь
между суммарным проективным покрытием и
значением индекса Маргалефа (видового богат-
ства): r = –0.63, p < 0.05, а также – обратная зна-
чимая корреляция согласованной изменчивости
объема травостоя с индексом Маргалефа: r = –0.47

(p < 0.05), что, опять-таки, подтверждает мнение
В.И. Василевича (Vasilevich, 2015).

Отмечено достоверное отличие высот вегета-
тивной части побегов доминирующих растений
асс. Filipenduletum ulmariae alopecurethosum (у ос-
нования склона) от высот вегетативных частей
растений всех остальных сообществ. По высоте
генеративных побегов значимо выделяется
асс. Alopecuretum pratensis anthriscosum (табл. 4).

Сравнение степени изменчивости высоты тра-
востоя и суммарного проективного покрытия по-
казало высокую сезонную и разногодичную
(2018–2021 гг.) вариабельность данных парамет-
ров: Cv >20% (рис. 1). Высота вегетативной части
травостоя изменялась от 30 до 180 см (Cv =
= 32.6%), высота генеративных побегов – 110–
200 см (Cv = 20.2%), суммарное проективное по-
крытие – 87–198% (Cv = 22.1%).

Выявлен общий сезонный тренд (июнь–сен-
тябрь) изменчивости суммарного проективного

Рис. 1. Морфо-ценотические параметры травостоя сообществ.
1–5 – номера ассоциаций (см. Примечание к табл. 2).
A – H, cm – высота травостоя; B – ∑ПП, % – суммарное проективное покрытие травостоя.
Fig. 1. Morpho-coenotic parameters of herb layer of communities.
1–5 – association numbers (see Note to Table 2).
A – H, cm – height of herb layer; B – ∑ПП, % – total projective cover of herb layer.
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покрытия травостоя: r = –0.64 (p < 0.05), что гово-
рит о наиболее высокой степени конкуренции в
начале лета, с последующим снижением до мини-
мума осенью. Сезонное изменение высоты траво-
стоя (июнь, июль, сентябрь) имеет колоколооб-
разную (арочную) нелинейную тенденцию с мак-
симумом: по генеративной высоте в июле и
вегетативной части травостоя – во второй поло-
вине июня (рис. 1А), что считается закономер-
ным фенологическим явлением.

Приведенные факты свидетельствуют о том,
что луга являются довольно лабильными сообще-
ствами по видовому богатству и разнообразию, а
также по морфо-ценотическим параметрам на
экологических градиентах, что дает возможность
формировать относительно устойчивые долго-
временные фитоценозы при высокой изменчиво-
сти надземной структуры.

Сравнительный анализ геоботанических опи-
саний показал, что ведущую роль в дифференци-

ации растительных сообществ играет комплекс-
ный фактор рельефа, а не погодные условия раз-
ных лет. Достоверное различие (по ANOSIM)
между сериями описаний разных лет выявлено
только для максимально удаленных по времени
геоботанических данных: первая декада июня –
вторая декада сентября (R = 0.44; p = 0.0066). Не
отмечено различий между июньскими и июль-
скими описаниями одного года (2021 г., p = 0.44).
В то же время между всеми ассоциациями по
ANOSIM и PERMANOVA получены высокозна-
чимые различия (p ≤ 0.01 с поправкой Bonferroni;
табл. 5).

Количество диагностических видов в ассоциа-
циях с достоверным вкладом в их различие зако-
номерно уменьшается вверх по склону, т.е. про-
исходит снижение числа индикаторных видов
растений, связанных с определенными условия-
ми местообитаний. Количество видов со значе-
нием IndVal >50% снижается по мере уменьше-
ния степени увлажнения и возрастания pH (см.
табл. 2), а также уменьшается до одного количе-
ство индикаторных видов злаков. На более сухих
участках катены (асс. Calamagrostietum epigeji) ве-
сомое индикаторное значение имеют только три
вида (табл. 6).

Изменчивость спектра эколого-ценотических
групп индикаторных видов растений по профилю
адекватно отражает экологические особенности
луговой части катены (рис. 2). Луговые виды ста-
новятся доминирующей группой среди индика-
торных растений в середине профиля и выше. Это
подтверждает тезис о лугах, как о достаточно ста-
бильных экосистемах, которые сохраняют свои
ценотические характеристики в течение длитель-
ного времени (Cherednichenko, Borodulina; 2018).
В асс. Filipenduletum ulmariae alopecurethosum и
Phalaridetum arundinaceae filipendulethosum явно
прослеживается влияние расположенного рядом

Таблица 4. Различия и сходства по высотам генеративных побегов и их вегетативной части травостоя луговых со-
обществ (p-level по критерию наименьшего существенного различия (LSD-test); 2021 г.)
Table 4. Differences and similarities in the heights of generative shoots and their vegetative part of the herb layer of meadow
communities (p-level by the least significant difference (LSD-test); 2021)

Примечание. 1–5 – номера ассоциаций (см. Примечание к табл. 2). Полужирным шрифтом отмечены значения с p < 0.05.
Note. 1–5 – association numbers (see Note to Table 2). Values with p < 0.05 are marked in bold.

Параметр
Parameter

Длина генеративных побегов/Length of generative shoots

5 4 3 2 1

Длина вегетативной части побегов
Length of vegetative part of shoots

5 0.1 0.00003 0.41 0.07

4 0.9 0.016 0.76 0.51

3 0.79 0.74 0.043 0.31

2 0.73 0.71 0.88 0.43

1 0.001 0.0022 0.0006 0.0081

Таблица 5. β-разнообразие луговых сообществ (p-level)
Table 5. β-diversity of meadow communities (p-level)

Примечание. 1–5 – номера ассоциаций (см. Примечание к
табл. 2). Полужирным шрифтом отмечены значения p < 0.05.
Note. 1–5 – association numbers (see Note to Table 2). The values
of p < 0.05 are marked in bold.

Test
ANOSIM

1 2 3 4 5

PERMANOVA 1 0.0073 0.008 0.0075 0.0087

2 0.0074 0.0095 0.0099 0.009

3 0.0097 0.008 0.0079 0.0078

4 0.0083 0.0081 0.0089 0.01

5 0.0075 0.0097 0.0085 0.0088
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черноольшаника – среди индикаторных наблю-
дается значимое участие водно-болотных (Phalar-
is arundinacea, Scirpus sylvaticus, Lysimachia vulgaris)
и нитрофильных (Filipendula ulmaria, Geum rivale,
Elytrigia repens) видов. Наличие нитрофильных
индикаторных видов в большинстве ассоциаций
профиля отражает элювиально-аккумулятивный
(делювиальный) тип увлажнения. В асс. Calama-
grostietum epigeji ключевым индикаторным ви-
дом становится вейник наземный – боровой
вид (влияние близлежащего сосняка). Соответ-
ственно, в луговых сообществах есть проявле-
ние экотонного эффекта в спектрах эколого-
ценотических групп индикаторных видов рас-
тений в зависимости от близлежащего лесного
фитоценоза. Значимая доля среди диагностиче-
ских видов большинства ассоциаций катены –
видов широколиственных лесов (неморальные
виды) и черноольшаников (нитрофильные ви-
ды) свидетельствует о потенциальных перспек-
тивах данных луговых ассоциаций к сукцесси-
онным изменениям в сторону формирования
лесных фитоценозов.

Полные спектры эколого-ценотических групп
каждой ассоциации на протяжении 4-х лет доста-
точно устойчивы – колебания в каждой группе
±1–2 вида. Различия по эколого-ценотическим
группам между ассоциациями более значитель-

ны: количество видов каждой эколого-ценоти-
ческой группы отличалось до ±8–9 видов. В це-
лом, спектр эколого-ценотических групп всего
видового списка свидетельствует, что открытые
сообщества катены относятся к влажным лугам
на плодородных почвах: почти 60% травяни-
стых видов относятся к луговой (мезофитной)
группе, 18% – водно-болотные виды, 13% –
нитрофилы.

Ординация (nMDS) растительных сообществ
подтвердила результаты анализа ANOSIM и
PERMANOVA: разногодичные отличия между
растительными сообществами минимальны, а ос-
новные дифференцирующие факторы ассоциа-
ций – локальные факторы катены (рис. 2). Это
подтверждает предположение А.П. Шенникова и
В.Н. Макаревич (Shennikov, Makarevich, 1963),
что со временем выравненность сообществ ис-
следуемых лугов должна уменьшаться, эдафиче-
ские различия увеличиваться; вместе с тем долж-
ны становиться более четкими и различия в рас-
тительности по склону. Уменьшение видового
богатства и разнообразия (по индексу Маргалефа
и выравненности) в ходе сукцессии показано, на-
пример, в 21-летнем опыте восстановления рас-
тительности влажных лугов низменности Саньц-
зян (Сунгарийская равнина) на северо-востоке
Китая (An et al., 2019).

Таблица 6. Диагностические виды ассоциаций (Indicator Value; p < 0.05)
Table 6. Diagnostic species of associations (Indicator Value; p < 0.05)

Примечание. 1–5 – номера ассоциаций (см. Примечание к табл. 2). Полужирным шрифтом выделены злаки. Виды располо-
жены в столбцах сверху вниз по мере уменьшения значения IndVal; * – значения IndVal >50%.
Note. 1–5 – association numbers (see Note to Table 2). Grasses are highlighted in bold. The species are arranged in the columns from
top to bottom in decreasing order of the IndVal value; * – IndVal values >50%.

Ассоциация/Association

1 2 3 4 5

Equisetum
sylvaticum L.*

Phalaris
arundinacea L.*

Anthriscus sylvestris
(L.) Hoffm.*

Cirsium hetero-
phyllum (L.) Hill*

Calamagrostis
epigeios (L.) Roth*

Scirpus sylvaticus L.* Galium boreale L.* Angelica sylvestris L.* Arrhenatherum elatius 
(L.) J. Presl et C. Presl* Trifolium medium L.*

Filipendula
ulmaria (L.) Maxim.*

Lupinus
polyphyllus Lindl.*

Alchemilla
vulgaris L. s.l. Geranium pratense L. Hypericum

maculatum Crantz

Rumex crispus L.* Lysimachia vulgaris L.* Equisetum arvense L. Alchemilla
vulgaris L. s.l. –

Elytrigia repens
(L.) Nevski

Deschampsia cespitosa 
(L.) P. Beauv. Geum rivale L. Angelica sylvestris L. –

Veronica chamaedrys L. Scirpus sylvaticus L. Alopecurus pratensis L. – –

Geum rivale L. Equisetum
pratense Ehrh. Lathyrus pratensis L. – –

Poa nemoralis L. – Aegopodium
podagraria L. – –
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Ординация, как в случае анализа луговой рас-
тительности катены за каждый год, так и в случае
анализа описаний одной ассоциации, выявляет
два примерно равных по значимости градиента
(рис. 3). Первая ось объясняет 31.4% общей из-
менчивости, вторая – 41.2% общей изменчивости
(рис. 3). Первая ось значимо коррелирует с пара-
метрами кислотности почв (табл. 6). Таким обра-
зом, главным градиентом в данной совокупности,
несомненно, оказывается фактор плодородия
почв (кислотность), носящий, возможно, во мно-
гом антропогенный характер (кошение, поверх-
ностное осушение, выпас скота) и естественные
причины (сток воды по суглинкам склона). Вто-
рая ось значимо коррелирует со шкалами почвен-
ного увлажнения, содержания азота и освещен-
ности (по Элленбергу). Набор двух ведущих фак-
торов среды (плодородие и увлажнение почв)
типичен для лугов и является определяющим для
луговой растительности (Znamenskiy, 2003; Hav-
lovà et al., 2004; Borodulina et al., 2019). Корреля-
ции ординационных осей с погодными условия-
ми низкие и недостоверные (p ≥ 0.6). Ординация
показала ведущий вклад в дифференциацию лу-
говых сообществ почвенно-грунтовых условий
(r2 = 0.8722; p = 0.0009), тогда как погодные усло-

вия сезонов вносят минимальный вклад (r2 = 0.0306;
p = 0.98).

Отмечено, что вдоль градиента содержания
азота, увлажнения и освещенности в наибольшей
степени к осени изменяются асс. Filipenduletum ul-
mariae alopecurethosum (1), Alopecuretum pratensis
anthriscosum (3) и Arrhenatheretum elatioris gera-
niethosum (4) (рис. 3В), тогда как асс. Phalaridetum
arundinaceae filipendulethosum (2) и Calamagrosti-
etum epigeji (5) достаточно стабильны в течение
вегетационного сезона.

Таким образом, анализ геоботанических дан-
ных растительных сообществ луговой части кате-
ны береговой террасы озера Отрадное (Ленин-
градская обл.) за четыре вегетационных сезона
показал, что:

– луговая растительность сформирована сооб-
ществами пяти ассоциаций, экологически зако-
номерно сменяющих друг друга по склону терра-
сы озера;

– видовое богатство фитоценозов составляет
20 ± 5 видов/100 м2, тогда как общее количество
видов травянистых растений катены – 68; по
видовому богатству и разнообразию луговые
сообщества катены сходны с сообществами со-

Рис. 2. Спектры эколого-ценотических групп индикаторных видов растений луговых ассоциаций.
Эколого-ценотические группы: Pn – боровая (виды сосновых лесов), Nm – неморальная (виды широколиственных ле-
сов), Md – лугово-степная (виды лугов, луговых степей и лесных опушек), Wt – водно-болотная (виды низинных бо-
лот, прибрежно-водные, внутриводные и виды свежего аллювия), Nt – нитрофильная (виды черноольшаников).
По оси абсцисс – номера ассоциаций (см. табл. 2), по оси ординат – доля индикаторных видов эколого-ценотических
групп (%).
Fig. 2. Spectra of ecological and coenotic groups of indicator plant species of meadow associations.
Ecological and coenotic groups: Pn – pinery (species of pine forests), Nm – nemoral (species of broad-leaved forests), Md –
meadow-steppe (species of meadows, steppes and forest edges), Wt – wetland (species of lowland swamps, coastal-aquatic,
aquatic and growing on fresh alluvium), Nt – nitrophilic (species of black alder forests).
X-axis – the numbers of associations (see Table 2), Y-axis – the share of indicator species of ecological and coenotic groups (%).
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ответствующих ассоциаций европейской части
России;

– относительно высокая выравненность и ви-
довое богатство формируются в сообществах се-

редины катены; увеличение роли доминирующих
видов в сложении фитоценоза ведет к снижению
выравненности (r = –0.79); увеличение суммар-
ного проективного покрытия лугового сообще-
ства ведет к снижению видового богатства сооб-
ществ (r = –0.63);

– отмечена высокая сезонная и разногодичная
изменчивость параметров надземной части тра-
востоя (суммарное проективное покрытие, высо-
та травостоя): Сv >20%;

– количество диагностических видов ассоциа-
ций уменьшается вверх по склону с 8 до 3; спектр
эколого-ценотических групп во многом зависит
от положения сообществ на склоне, и соответ-
ственно, от почвенно-грунтовых условий, а также
от соседства с сообществами определенного типа
леса (черноольшаником или сосняком), но в це-
лом 60% видов, слагающих растительность от-
крытой части катены, составляют виды лугового
экоценотипа;

– достоверно установлено, с использованием
разнообразных статистических методик, нали-
чие на исследуемых лугах катенного эффекта;
основными факторами среды, дифференцирую-
щими луговые сообщества, являются эдафиче-

Рис. 3. Ординационная диаграмма nMDS сообществ луговой части катены.
А – Положение ассоциаций в системе экологических координат (различия ассоциаций); В – Положение луговых со-
обществ катены 2018–2021 гг. в системе экологических координат (разногодичные различия растительности катены).
Векторы факторов соответствуют экологическим шкалам (факторы фитоиндикации см. табл. 2); pH – кислотность
почвенного раствора; нумерация точек: год_выполнения описания_номер ассоциации (см. табл. 2); ┼ – центроид;
stress = 0.148.
Fig. 3. Ordination diagram of nMDS communities of the meadow part of the catena.
А – position of associations in the system of ecological coordinates (differences of associations); В – position of meadow com-
munities of the catena 2018–2021 in the system of ecological coordinates (differences of vegetation of the catena in different
years).
The factor vectors correspond to ecological scales (for factors of phytoindication see Table. 2); pH – acidity of soil solution.
Numbering of points: year of relevé (last two digits)_number of association (see Table 2); ┼ – centroid; stress = 0.148.

A
xi

s 2
 (4

1.
2%

)

Axis 1 (31.4%) Axis 1 (31.4%)

A B

F
N L

R

1

18_1

18_3
18_4

18_2

19_1
19_3

19_419_2

20_1

20_2

20_3

20_4

21_1

21_3

21_4

21_2

18_5

19_5

20_5

21_5

18_1

18_3
18_4

18_2

19_1
19_3

19_419_2

20_1

20_2

20_3

20_4

21_1

21_3

21_4

21_2

18_5

19_5

20_5

21_5

3

4

pH

F
N L

R

pH
+

+

+

+

+

2

5

Таблица 7. Коэффициенты корреляции и коэффици-
енты детерминации ординационных осей с экологиче-
скими факторами
Table 7. Correlation coefficients and coefficients of deter-
mination of ordination axes with environmental factors

Примечание. pH – кислотность; F – увлажнение; N – содер-
жание азота; R – кислотность (по Г. Элленбергу); L – осве-
щенность (по Г. Элленбергу); полужирным шрифтом отмече-
ны значимые корреляции; * – p < 0.01; ** – p < 0.001.
Note. pH – acidity; F – moisture; N – nitrogen content; R –
acidity (according to G. Ellenberg); L – illumination (accord-
ing to G. Ellenberg); significant correlations are marked in
bold; * – p < 0.01; ** – p < 0.001

Факторы/Factors 1 ось/1st axis 2 ось/2nd axis R2

pH 0.998 –0.060 0.92**
F –0.301 0.954 0.66**
N 0.420 0.907 0.53*
R 0.989 –0.150 0.51*
L 0.574 0.819 0.76**
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ские условия, изменяющиеся на орографиче-
ском профиле.
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CHANGES IN ECOLOGICAL AND COENOTIC CHARACTERISTICS
OF MEADOW VEGETATION ON THE SLOPE OF A LAKE TERRACE 

(KARELIAN ISTHMUS)
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Geobotanical studies of the variability of the composition and structure of meadow communities on a gently
sloping terrace of Lake Otradnoye, Priozersky district, Leningrad Region, Russia were carried out within the
territory of the research station of the BIN RAS “Otradnoye” in 2018–2021. An ecological-coenotic profile
of 5 sample plots (100 m2) was laid along the orographic gradient. Relevés on the sample plots were repeated
5 times.
The studied meadow communities belong to 5 associations naturally replacing each other from the foot to the
top of the slope: Filipenduletum ulmariae alopecurosum, Phalaridetum arundinaceae filipendulosum, Alopecu-
retum pratensis anthriscosum, Arrhenatheretum elatioris geraniosum, Calamagrostietum epigeji.
In total, 84 higher plant species were identified on the profile in 4 years, herbaceous plants having dominant
participation and numbered 68 species. On average, species richness of meadow phytocoenoses was 20 ± 5
species/100 m2. Relatively high evenness and species richness are formed in the communities of the middle
catena. The following patterns were revealed: an increasing role of dominant species in the composition of
the phytocoenosis leads to decreasing evenness (r = –79); an increase in the total projective coverage leads to
a decrease in the species richness of the communities (r = –0.63). The studied communities are characterized
by high seasonal and multi-annual variability of the total projective cover and height of the herb layer: the co-
efficient of variability >20%. The number of diagnostic species of associations increases from 3 to 8 from the
top of the slope to the foot. The spectrum of ecological and coenotic groups of diagnostic species of meadow
catena depends on the position of communities on the slope, and, accordingly, on soil conditions, as well as
on the proximity to neighbouring vegetation types (Alnus incana or Pinus sylvestris forest). In general, 60% of
herbaceous plant species in the communities belong to the meadow ecocoenotype.
The gradient on the catena (variability of fertility and soil moisture along the slope) is revealed to be the main
factor leading to the differentiation of meadow communities.

Keywords: meadow, catena, meadow communities, Filipenduletum ulmariae alopecurosum, Phalaridetum
arundinaceae filipendulosum, Alopecuretum pratensis anthriscosum, Arrhenatheretum elatioris geraniosum,
Calamagrostietum epigeji, Karelian Isthmus, Otradnoye
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Helianthus maximiliani Schrad. – многолетние растения, с преобладанием вегетативного размноже-
ния (посредством корневищ) и угнетенным семенным размножением. Вид представляет интерес
для селекции культурного подсолнечника (как источник ЦМС и других полезных свойств), однако
является эмбриологически не изученным. Установлено, что основные репродуктивные процессы у
H. maximilianii протекают сходно с таковыми у H. tuberosus, H. ciliaris и других видов Helianthus.
Пыльники тетраспорангиатные, стенка пыльника развивается по двудольному типу. Сформиро-
ванная стенка пыльника 4-слойная, стенка зрелого пыльника 2-слойная. Тапетум клеточный с ре-
организацией в синцитий в постмейотическом периоде (по классификации Kamelina, 2002b, 2009)
или типичный периплазмодиальный (по классификации Shamrov et al., 2021). Микроспорогенез си-
мультантного типа. Тетрады микроспор в основном тетраэдральные. Зрелые пыльцевые зерна 3-
клеточные, с шиповатой экзиной. Средний диаметр пыльцы 25.14 ± 0.11 мкм, фертильность состав-
ляет около 98%. Семязачаток анатропный, унитегмальный, медионуцеллятный (синдермальная ва-
риация однослойная субвариация, по классификации И.И. Шамрова (Shamrov, 2008)), или непол-
ностью тенуинуцеллятный, по классификации P.K. Endress (2011). Археспориальная клетка форми-
руется из субэпидермальной клетки примордия семязачатка после двух периклинальных делений
вглубь семязачатка с отделением базальных клеток, с последующим преобразованием в мегаспоро-
цит (без отделения париетальных клеток). Тетрада мегаспор линейного типа, с функциональной ха-
лазальной мегаспорой. Зародышевый мешок Polygonum-типа, но 6-клеточный и 7-ядерный (ре-
же – 6 ядерный) вследствие отсутствия заложения клеточной перегородки между двумя из трех кле-
ток антипод и образованием двух антипод, одна из которых двуядерная (реже одноядерная с
полиплоидным ядром). Только половина семязачатков трансформируются в семена, в которых
формируются эндосперм нуклеарного типа и нормальный зародыш. В остальных случаях отмечено
отсутствие или дегенерация женского гаметофита в сформированных семязачатках. Высказано
предположение, что низкий уровень завязываемости семян у H. maximilianii связан с отсутствием
процессов опыления и оплодотворения его цветков (вследствие самонесовместимости), а не с от-
клонениями в развитии его мужской и женской репродуктивных сфер.

Ключевые слова: Helianthus maximiliani, Asteraceae, микроспорогенез, мегаспорогенез, стенка пыль-
ника, пыльцевое зерно, семязачаток, женский гаметофит, зародыш, эндосперм
DOI: 10.31857/S0006813622110084

Подсолнечник Максимилиана (Helianthus
maximiliani Schrad.) – многолетний вид подсол-
нечника, родиной которого является централь-
ная часть Северной Америки. Данные по эмбрио-
логии и репродуктивной биологии этого вида
практически отсутствуют в литературе. В то же
время вид интересен для селекционно-генетиче-
ских разработок. Как и ряд других подсолнечни-
ков, растущих в дикой природе, он обладает
устойчивостью к болезням, которым подвержены
культурные формы однолетнего подсолнечника

(например, к ложной мучнистой росе Plasmopa
rahelianthi) и рядом других полезных свойств. Ди-
кие подсолнечники несут гены восстановления
фертильности пыльцы, что используется для по-
лучения форм с цитоплазматической мужской
стерильностью (Georgieva-Todorova, 1990, 1993;
Seiler, 2007; Christov, 2013; Seiler et al., 2017). Од-
ним из важных приемов, который используют для
внедрения полезных генов в генотип культурного
подсолнечника, является межвидовая гибридиза-
ция. Первыми были получены межвидовые ги-
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бриды с топинамбуром, а уже на их основе созда-
вались многолетние хозяйственно-ценные ги-
бридные формы подсолнечника (Shchibrya, 1936,
1941; Marchenko, 1939, 1968). В настоящее время в
межвидовую гибридизацию вовлекаются и другие
виды подсолнечника (Gavrilova, Anisimova, 2003;
Breton et al., 2010, 2017; Anisimova, Gavrilova, 2012;
Christov, 2013). Кроме того, H. maximiliani являет-
ся декоративным растением (Gavrilova, Anisimo-
va, 2003), благодаря его неприхотливости и засу-
хоустойчивости он хорошо подходит для озелене-
ния.

H. maximiliani, как и большинство многолет-
них подсолнечников, размножается преимуще-
ственно корневищами, а семенное размножение
угнетено, что создает определенные проблемы
для семеноводства, а также селекции и выведения
новых сортов. Для выяснения причин низкой за-
вязываемости семян у данного вида необходимы
не только цитогенетические, но и эмбриологиче-
ские исследования (Atlagić, 2004; Atlagić et al.,
2012), в частности, подробное изучение процес-
сов формирования его мужских и женских репро-
дуктивных структур, что обусловило цели и зада-
чи настоящего исследования.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Сбор материала проводили с растений, выра-
щиваемых на Интродукционно-карантином пи-
томнике Кубанской опытной станции Федераль-
ного исследовательского центра Всероссийского
института генетических ресурсов растений им.
Н.И. Вавилова (КОС ВИР) (45°21'N, 40°80'E).
Целые корзинки на разных стадиях развития
собирали с разных растений одной делянки и
фиксировали в смеси FAA. Обработку зафикси-
рованного материала и изготовление постоянных
препаратов для световой микроскопии осуществ-
ляли по общепринятой методике (Barykina et al.,
2004). Препараты окрашивали несколькими кра-
сителями – толуидиновым синим, гематоксили-
ном по Эрлиху с подкраской эозином или алциа-
новым синим, гематоксилином по Гейденгайну с
подкраской алциановым синим (Zhinkina, Voron-
ova, 2000), реактивом Шиффа по Фельгену с под-
краской алциановым синим и гематоксилином
по Эрлиху (Kamelina et al., 1992).

Для исследования семязачатков также исполь-
зовали метод тотальных просветленных препара-
тов (Voronova, 2008), а для оценки фертильности
пыльцы использовали тотальные препараты,
окрашенные ацетокармином (Voronova, Gavrilo-
va, 2019).

Микрофотографии получали с помощью мик-
роскопа Zeiss Axioplan 2 Imaging оснащенного
цифровой фотокамерой AxioVision и программ-
ным обеспечением AxioVision 4.8 (Carl Zeiss).

Подсчет пыльцевых зерен и оценку фертильно-
сти осуществляли с использованием программ
ImageJ и Excell (Microsoft).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Для подсолнечников характерно соцветие-
корзинка, состоящее из язычковых и трубчатых
цветков. Трубчатые цветки обоеполые. Андроцей
состоит из пяти одинаковых тычинок, которые
срастаются в трубку. Гинецей псевдомономер-
ный, состоит из двух сросшихся плодолистиков,
завязь нижняя, одногнездная, с единственным
семязачатком.

Пыльники H. maximiliani тетраспорангиатные,
гнезда объединены попарно в две теки. Формиро-
вание гнезд происходит в период, когда тычин-
ки и пестик уже оформились и становятся за-
метными лопасти рыльца, что хорошо видно на
поперечных срезах трубчатых цветков. Внеш-
ние (абаксиальные) микроспорангии развива-
ются чуть быстрее, чем внутренние (адаксиаль-
ные), и поэтому немного крупнее. На попереч-
ном срезе они имеют характерный вид
“бабочки” (рис. 1a, 2a, b).

Тычиночная нить иннервирована единствен-
ным пучком, продолжающимся в массивный
связник. Она намного короче, чем пыльник по
длине, и такое соотношение сохраняется до цве-
тения. В верхней части пыльники имеют длинные
выросты, являющиеся продолжением верхней
части гнезд, но состоящие из стерильной ткани
(рис. 2a, c). Максимального размера выросты до-
стигают на стадии образования микроспороци-
тов.

Стенка пыльника формируется в несколько
этапов. На самых ранних этапах развития (в при-
мордиях гнезд пыльников) стенка пыльника
представлена эпидермисом, под которым диффе-
ренцируются клетки мужского археспория (рис. 1a).
Далее клетки археспория делятся периклиналь-
но, с отделением наружу слоя первичных парие-
тальных клеток, а внутрь – спорогенных, форми-
руя спорогенную ткань. С внутренней стороны
микроспорангия париетальный слой образуется
за счет деления клеток микроспорангия, распо-
ложенных рядом со спорогенными клетками. В
результате повторных периклинальных делений
клеток первичного париетального слоя формиру-
ется 2 новых слоя: вторичный париетальный слой
и тапетум (рис. 1b). Тапетум дифференцируется
первым. Периклинальные деления клеток вто-
ричного париетального слоя дают начало эндоте-
цию и среднему слою. Сформированная стенка
микроспорангия включает четыре слоя – эпидер-
мис, эндотеций, средний слой и тапетум. Сред-
ний слой – эфемерный и быстро подвергается де-
струкции, вследствие чего уже к концу премейо-
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Рис. 1. Ранние стадии развития андроцея и начало формирования микроспор.
а – строение трубчатого цветка на стадии ранней дифференциации стенки пыльника на поперечном срезе (общий
вид; видны рыльце, молодые тычинки и лепестки); b – часть тычинки, два гнезда пыльника (начало дифференциации
слоев стенки пыльника, в адаксиальном микроспорангии – из двух слоев, в абаксиальном – из трех, с отделением слоя
тапетума, поперечный срез); c–f – строение гнезда пыльника на продольном (с) и на поперечном (d–f) срезах (стенка
пыльника преимущественно 3-слойная, четвертый – средний слой, в состоянии дегенерации, d – профаза, e – анафа-
за мейоза I, f – анафаза мейоза II).
e l – эпидермальный слой, en – эндотеций, m l – средний слой, msc – микроспороцит, pe – лепесток, p p c – первичная
париетальная клетка, s – тычинка, s c – спорогенная клетка, s p с – вторичная париетальная клетка, st – рыльце, ta –
тапетум. Масштабная линейка: а – 50, b–f – 10 мкм.
Fig. 1. Early stages of androecium development and the beginning of microspores formation.
a – structure of a tubular f lower at the stage of early differentiation of the anther wall, cross section (general view; stigma, young
stamens and petals are visible); b – part of a stamen, two anther locules (beginning of differentiation of the layers of the anther
wall, in the adaxial microsporangium from two layers, in the abaxial one from three layers, with separation of the tapetum layer,
cross section); c–f – structure of the anther locule in the longitudinal (c) and cross (d–f) sections (the anther wall is predomi-
nantly 3-layered, the fourth is the middle layer, at the state of degeneration, d – prophase, e – anaphase of meiosis I,  f – anaphase
of meiosis II).
e l – epidermal layer, en – endotheсium, m l – middle layer, msc – microsporocyte, pe – petal, p p c – primary parietal cell, s –
stamen, s c – sporogenous cell, s p c – secondary parietal cell, st – stigma, ta – tapetum. Scale bars, μm: а – 50 μm; b–f – 10.
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тического периода он представлен лишь
остатками отдельных клеток (рис. 1с).

В премейотическом периоде развития пыль-
ника происходит увеличение количества споро-
генных клеток, а также деление и рост клеток сло-
ев стенки его гнезд. В эпидермисе рост наблюда-
ется преимущественно за счет растяжения
клеток, в эндотеции – за счет деления, что приво-
дит к увеличению количества его клеток. В клет-

ках тапетума делятся ядра, но перегородки не
формируются, что приводит к их многоядерно-
сти. Клетки тапетума увеличиваются в размерах,
но рост тапетального слоя идет не так интенсив-
но, как внешних слоев пыльника. Внешняя часть
микроспорангия (эпидермис, эндотеций) растет
быстрее внутренней (тапетум, спорогенная
ткань). Граничащий с тапетумом средний слой к
этому моменту полностью дегенерирует. Это все

Рис. 2. Трубчатый цветок на стадии мужского мейоза.
а – два трубчатых цветка, общий вид (продольный срез); b – трубчатый цветок, поперечный срез на уровне средней
части пыльников, стенки соседних гнезд пыльников находятся в тесном контакте, c – трубчатый цветок, поперечный
срез на уровне стерильных выростов пыльников.
a a – вырост пыльника, a l – гнездо пыльника, co – связник, ol – семязачаток, ov – завязь, pe – лепесток, st – рыльце.
Масштабная линейка: а – 100 мкм, b, c – 50 мкм.
Fig. 2. Tubular f lower at the stage of male meiosis.
а – two tubular f lowers, general view (longitudinal section); b – tubular f lower, cross section at the level of the middle part of the
anthers, the walls of adjacent anther locules are in close contact, c – tubular f lower, cross section at the level of sterile outgrowths
of anthers.
a a – anther appendage, a l – anther locule, co – connectivum, ol – ovule, ov – ovary, pe – petal, st – stigma. Scale bars, μm:
а – 100, b, c – 50.
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приводит к тому, что по линии бывшего среднего
слоя клетки тапетума отслаиваются от остальной
стенки пыльника и остаются в центре полости
пыльника вместе с микроспороцитами (рис. 1c, d).

В дальнейшем спорогенные клетки преобразу-
ются в микроспороциты. Микроспороциты име-
ют крупные размеры и неправильную форму,
близкую к шароообразной или многоугольной,
на их клеточных стенках начинается отложение
каллозы, которая хорошо заметна благодаря
окрашиванию алциановым синим (рис. 1c, d).

В конце премейотического периода начинает-
ся объединение всех пяти пыльников в тычиноч-
ную (пыльниковую) трубку. Пыльники располо-
жены в цветке плотно и контактируют друг с дру-
гом своими микроспорангиями – это приводит к
тому, что эпидермальные слои соседних структур
слипаются и остаются единым целым даже после
фиксации и обработки материала, что четко вид-
но на поперечных срезах пыльников (рис. 2b).

В мейотический период пыльник интенсивно
увеличивается в объеме и начинается изоляция
микроспороцитов друг от друга. Микроспороге-
нез симультантного типа. После первого деления
мейоза перегородка не образуется, цитокинез
происходит после второго мейотического деле-
ния, с образованием тетрады микроспор, которая
располагается внутри общей оболочки бывшего
микроспороцита (рис. 1d, e, f, 3a, b). В большин-
стве случаев веретена делений мейоза II распола-
гаются перпендикулярно друг к другу и формиру-
ются тетраэдральные тетрады микроспор (рис. 3a),
но изредка встречается расположение делящихся
ядер в одной плоскости (рис. 1f) и изобилатераль-
ное положение микроспор в тетраде. Процесс
дальнейшей дифференциации микроспор сопро-
вождается образованием каллозных оболочек во-
круг каждой микроспоры (рис. 3b). Аномалий в
процессе мейоза не выявлено.

В постмейотическом периоде тетрады микро-
спор в гнезде пыльника уже лежат свободно. Обо-
лочка микроспороцита, окружающая тетрады,
разрывается. Каллоза разрушается, и микроспо-
ры высвобождаются из нее (рис. 3с).

В ходе постмейотического периода происхо-
дит окончательная реорганизация клеточного та-
петума в синцитий (рис. 3d, e), затем остатки та-
петума дегенерируют, и стенка пыльника стано-
вится двухслойной (рис. 3f, 4а, b). Стенка зрелого
пыльника состоит из эпидермиса и эндотеция с
фиброзными утолщениями (рис. 4e), которые
участвуют в процессе вскрывания пыльников.

Микроспора претерпевает два цикла митоти-
ческих делений и цитокинеза. Первое деление за-
канчивается формированием крупной вегетатив-
ной и мелкой генеративной клеток, затем генера-
тивная клетка делится с образованием двух
спермиев, сначала мелких и округлых (рис. 4с),

но постепенно видоизменяющихся до удлинен-
ных и вытянутых (рис. 4f). Таким образом, зрелые
пыльцевые зерна H. maximiliani трехклеточные. К
моменту цветения длина спермиев уже превыша-
ет радиус пыльцевого зерна, поэтому они распо-
лагаются внутри пыльцевого зерна изогнувшись
полукругом.

Одновременно с образованием гамет идет
процесс формирования оболочки пыльцевого
зерна, с образованием на экзине характерных
для многих сложноцветных выростов в виде
шипов (рис. 4b, c).

Аномалий в микрогаметофитогенезе выявлено
не было.

В постмейотическом периоде в тычиночной
трубке образуются разрывы между стенками со-
седних гнезд пыльников, что приводит к их объ-
единению в общую крупную полость, состоящую
из 4 гнезд (2 + 2) двух соседних пыльников
(рис. 4a). Всего образуется пять полостей, каждая
из которых вскрывается продольной щелью к
центру цветка, где располагаются сложенные
вместе рыльца пестика (рис. 4d). Во время цвете-
ния тычиночная трубка сначала быстро выдвига-
ется вверх (за счет роста тычиночных нитей) и
пыльца высыпается в пространство, появившееся
на месте, где располагалось рыльце пестика. Во
второй фазе цветения начинается рост рыльца,
которое как поршень выталкивает всю пыльцу на
вершину тычиночной трубки.

Оценка фертильности пыльцы ацетокармино-
вым методом выявила неоднородность в воспри-
имчивости красителя цитоплазмой пыльцевых
зерен: примерно 71% пыльцевых зерен имеют
светло-розовый оттенок, около 27% имеют ин-
тенсивную карминно-красную окраску, доля не-
окрашенных стерильных зерен составляла 2%.
Среднее значение диаметра пыльцы составляет
25.14 ± 0.11 мкм.

Специального исследования по оценке спо-
собности пыльцы к прорастанию in vivo не прово-
дилось, но на единичных препаратах были отме-
чены на рыльце пестика проросшие пыльцевые
зерна с неправильно растущими (короткими, бу-
лавовидными) пыльцевыми трубками (рис. 4g).

Семязачаток анатропный, медионуцеллятный,
унитегмальный с интегументальным тапетумом.
Поворот в анатропное положение завершает к
моменту созревания зародышевого мешка.

Процессы формирования зародышевого меш-
ка и развития семязачатка исследовались от ста-
дии заложения примордия семязачатка до на-
чальных этапов формирования семени.

Археспориальная клетка формируется в при-
мордии семязачатка из группы субэпидермаль-
ных (инициальных) клеток после двух перикли-
нальных делений, приводящих к отделению вниз
базальных клеток (рис. 5a, b). В дальнейшем ар-
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хеспориальная клетка дифференцируется в мега-
спороцит без отделения париетальных клеток
(рис. 5c). В результате мейоза образуется линей-
ная тетрада мегаспор.

Аномалий в протекании женского мейоза об-
наружено не было.

В процессе развития нуцеллуса можно выде-
лить существование трех его областей: апикаль-
ной (эпидермис), латеральной (субэпидермаль-
ные клетки, расположенные вокруг археспори-
альной) и базальной (базальные клетки).
Нуцеллус рано дегенерирует и к стадии сформи-

Рис. 3. Строение пыльника на стадии завершения мейоза в микроспороцитах и начала формирования пыльцевых зе-
рен.
a – телофаза мейоза II в микроспороцитах; b – распад тетрад на отдельные микроспоры; c – фрагмент пыльника на
стадии полностью сформированных микроспор; d, e – пыльники с микроспорами на стадии вакуолизации, стенка
пыльника трехслойная, тапетум реорганизуется в синцитий (d – поперечный срез, e – продольный срез); f – пыльник
с формирующимися пыльцевыми зернами, тапетум полностью дегенерировал и стенка пыльника стала двухслойной.
el – эпидермальный слой, en – эндотеций, ms – микроспора, ta – тапетум. Масштабная линейка: а, b, d, e,  f – 10, c –
20 мкм.
Fig. 3. Anther structure at the end of meiosis in microsporocytes, and the beginning of the pollen grains formation.
a – teleophase meiosis II in microsporocytes; b – disintegration of tetrads into separate microspores; c – anthers at the stage of
fully formed microspores; d, e – anthers with microspores at the vacuolization stage, the anther wall is 3-layered, a tapetum is
reorganized into syncytium (d – cross section, e – longitudinal section);  f – anthers with forming pollen grains, the tapetum is
fully degenerated and the anther wall became 2-layered.
el – epidermal layer, en – endotheсium, ms – microspore, ta – tapetum. Scale bars, μm: а, b, d, e,  f – 10, c – 20.
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рованного зародышевого мешка представлен од-
ним эпидермальным слоем (апикальная область)
и единичными клетками в базальной области.
Исходя из этого семязачаток может быть определен
как медионуцеллятный (синдермальная вариация,
однослойная субвариация, по классификации И.И.
Шамрова (Shamrov, 2008), или не полностью тенуи-

нуцеллятный (“incompletely tenuinucellar”, по
классификации P.K. Endress (2011)).

Интегумент дифференцируется на две зоны:
внутреннюю – с интегументальным тапетумом,
примыкающим к женскому гаметофиту, и разру-
шающимися крупными рыхлыми клетками с
ослизняющимися оболочками, вытянутыми

Рис. 4. Формирование пыльцевых зерен.
a – трубчатый цветок, начало формирования пыльцевых зерен (поперечный срез); b – переход от одноклеточных мик-
роспор к двуклеточным, начинает видоизменяться эндотеций, с – сформированное трехклеточное пыльцевое зерно;
d – трубчатый цветок со зрелыми пыльцевыми зернами перед началом цветения (поперечный срез); e – формирова-
ние в эндотеции фиброзных утолщений;  f – зрелое трехклеточное пыльцевое зерно; g – прорастающее пыльцевое
зерно с вздувшейся пыльцевой трубкой.
a l – гнездо пыльника, e l – эпидермальный слой, en – эндотеций, f t – фиброзные утолщения, g n – генеративное ядро,
pe – лепесток, p a o – область вскрытия пыльника, p g – пыльцевое зерно, p t – пыльцевая трубка, sp – спермий, st –
рыльце, v n – вегетативное ядро. Масштабная линейка: a, d – 50, b, c, e, f, g – 10 мкм.
Fig. 4. Pollen grains formation.
a – tubular f lower, the beginning of the pollen grains formation (cross section); b – transition from unicellular microspores to a
2-celled ones, endothecium begins changing; с – formed 3-celled pollen grain; d – tubular f lower with mature pollen grains be-
fore f lowering (cross section); e – formation of fibrous thickening in the endothecium;  f – mature 3-celled pollen grain; g – ger-
minated pollen grain with a swollen pollen tube.
al – anther locule, e l – epidermal layer, en – endothecium,  f t – fibrous thickening, g n – generative nucleus, pe – petal, p a o –
place of anther opening, p g – pollen grain, p t – pollen tube, sp – sperm cell, st – stigma, v n – vegetative nucleus.
Scale bars, μm: a, d – 50, b, c, e, f, g – 10.
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вдоль продольной оси семязачатка, и наружную –
представленную упорядоченными рядами мел-
ких клеток. Первые признаки формирования ин-
тегументального тапетума (эндотелия) появляют-
ся еще во время начала мейоза в мегаспороците,
полностью сформированным он становится ко вре-
мени созревания зародышевого мешка (рис. 5e).
К этому времени внешняя зона интегумента на-
считывает 12–15 рядов мелких клеток, внутрен-
няя – 5–7 рядов разрушающихся клеток с
ослизняющими клеточными стенками. После
оплодотворения внутренняя зона интегумента
быстро разрушается, внешняя часть преобразу-
ется в тонкую пленку, окружающую зародыш в
семени (рис. 6a, b, d).

Халазальная мегаспора дает начало зародыше-
вому мешку Polygonum-типа. Однако, особенно-
стью его формирования является отсутствие за-
ложения клеточной перегородки между двумя из
трех антиподальных ядер в процессе клеткообра-
зования, вследствие чего сформированный заро-
дышевый мешок является 6-клеточным 7-ядер-
ным (реже – 6-ядерным), состоящим из яйце-
клетки, двух синергид, слившегося ядра
центральной клетки и двух антипод (рис. 5e). Ан-
типоды расположены линейно; одна из них, бли-
жайшая к центральной клетке, является двуядер-
ной или имеет единственное полиплоидное ядро,
образующееся в результате слияния двух ее ис-
ходных ядер.

Были выявлены единичные случаи полного
отсутствия в семязачатке женского гаметофита. В
этих случаях в центре семязачатка, под слоем
эпидермиса, присутствовали несколько сжатых
клеток без выраженной структуры, которые, ве-
роятно, представляли собой дегенерирующий ме-
гаспороцит и остатки лизирующихся клеток ну-
целлуса, окруженные слоем клеток интегумен-
тального тапетума (рис. 5d).

Примерно в половине исследованных завязей
наблюдалось формирование семян с зародышем
от глобулярной до торпедовидной стадии разви-
тия (рис. 6a, b, d). В остальных завязях присут-
ствовали семязачатки со стареющими зароды-
шевыми мешками с признаками деструкции
(рис. 6с).

При отсутствии оплодотворения зародыше-
вый мешок сохраняется в течение длительного
времени, при этом клетки интегументального та-
петума продолжают делиться, и он становится все
более многослойным (рис. 6с).

Эндосперм нуклеарный, клеткообразование
начинается на ранних стадиях эмбриогенеза – на
стадии 8-клеточного зародыша можно наблюдать
уже 16–32-клеточный эндосперм (рис. 6b). На
ранних этапах развития деления клеток эндо-
сперма происходят интенсивно, что приводит к
образованию его многоклеточной ткани. Однако,

начиная со стадии сердечковидного зародыша, в
нем начинаются процессы деструкции и на ста-
дии торпедовидного зародыша эндосперм почти
полностью дегенерирует (рис. 6d).

ОБСУЖДЕНИЕ

Полученные эмбриологические данные срав-
нивались с результатами, описанными ранее для
других многолетних видов подсолнечника. Про-
цессы формирования репродуктивных структур у
H. maximiliani идут сходно с таковыми у H. tubero-
sus L. и H. ciliaris DC (Babro, Voronova, 2018;
Voronova, Babro, 2018, 2021) и у других многолет-
них видов подсолнечника (Dziubenko, 1965; Tod-
erich, 1988; Kamelina, 2009 и др.).

Формирование в пыльнике четырех микро-
спорангиев, объединенных попарно в две, теки, а
также несколько большие размеры микроспоран-
гиев с абаксиальной стороны пыльника по срав-
нению с адаксиальными (обращенными к пести-
ку) характерно не только для видов рода Helian-
thus, но для видов многих других семейств
цветковых растений (Eupomatiaceae, Ceratophyl-
laceae и другие) (Kamelina, 2002a).

Стенка пыльника развивается согласно Sola-
naceae-типу (Batygina et al., 1963), или по типу
двудольных (Davis, 1966), или центробежному
типу (Teryokhin et al., 1993). При этом способе
формирования первым из внутреннего парие-
тального слоя дифференцируется тапетум, затем
деления в субэпидермальном (наружном парие-
тальном) слое приводят к образованию эндоте-
ция и среднего слоя.

Существуют разные точки зрения на то, как
именно происходят самые первые этапы форми-
рования стенки микроспорангия у цветковых
растений. Основным дискуссионным моментом
является вопрос о происхождении слоев стенки
микроспорангия с адаксиальной (внутренней)
стороны. Л.Н. Константинова (Konstantinova,
1980) отмечала, что клетки внутреннего тапетума
(со стороны связника) у подсолнечника отлича-
ются от наружной его части по происхождению и
после обработки соцветий гиббереллином выяв-
лялось сильное разрастание клеток именно внут-
реннего тапетума. К.Н. Тодерич (Toderich, 1988)
описывала, что у подсолнечника тапетум двойно-
го происхождения: клетки с наружной стороны
являются продуктом деления первичного парие-
тального слоя, а с внутренней – выделяются из
меристемы связника, расположенной под архес-
порием. И.И. Шамров с соавторами (Shamrov,
2006, 2008, Shamrov, Babro, 2008; Shamrov et al.,
2021) полагает, что в субэпидермальном слое
формирующегося микроспорангия идет выделе-
ние инициальных клеток (центральной и лате-
ральных), из которых образуются все области
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Рис. 5. Формирование семязачатка и зародышевого мешка.
a – часть корзинки на стадии заложения инициальной клетки археспория в трубчатых цветках, b – семязачаток с ини-
циальной клеткой археспория, c – семязачаток с формирующимся мегаспороцитом, d – часть семязачатка с интегу-
ментальным тапетумом и дегенерировавшим мегаспороцитом, e – часть семязачатка с интегументальным тапетумом
и зрелым зародышевым мешком.
an – антипода, b c – базальная клетка, d msc – дегенерирующий мегаспороцит, e c – яйцеклетка, e l – эпидермальный
слой, i c – инициальная клетка археспория, in – интегумент, i t – интегументальный тапетум, msc – мегаспороцит, ol –
семязачаток, ov – завязь, r f – язычковый цветок, s c – спорогенная клетка, s n – вторичное ядро центральной клетки.
Масштабная линейка: a – 50, b, c, d, e – 10 мкм.
Fig. 5. Formation of the ovule and embryo sac.
a – part of the head at the stage of formation of the initial cell of archesporium in tubular f lowers, b – ovule with the initial cell,
c – ovule with developing megasporocyte, d – part of the ovule with integumental tapetum and degenerated megasporocyte, e –
part of the ovule with integumental tapetum and mature embryo sac.
an – antipodal cell, b c – basal cell, d msc – degenerating megasporocyte, ec – egg cell, e l – epidermal layer, i c – initial cell of
archesporium, in – integument, i t – integumental tapetum, msc – megasporocyte, ol – ovule, ov – ovary, r f – row flower, s c –
sporogenous cell, s n – secondary nucleus of the central cell. Scale bars, μm: a – 50, b, c, d, e – 10.
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стенки микроспорангия. Наши исследования
позволяют нам присоединиться к этой точке зре-
ния. У H. maximiliani, как и ряда других видов под-
солнечника (Babro, Voronova, 2018), мы выявили
двойственную природу париетального слоя, и та-
петума (из центральных и латеральных инициа-

лей). Внешняя и внутренняя части этих тканей
различаются по происхождению, но в развитии
объединяются в единый концентрический слой.

В пределах одного микроспорангия процессы
микроспорогенеза протекают асинхронно. На
последовательных поперечных срезах одного
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пыльника можно наблюдать все стадии мейоза.
Подобная асинхронность мужского мейоза отме-
чалась ранее у H. tuberosus (Tatintseva, 1971; Babro,
Voronova, 2018), H. ciliaris (Babro, Voronova, 2018),
а также у других цветковых растений, например, у
Spheaerophysa (Kamelina et al., 1990). Поскольку
во время мейоза микроспороциты наиболее
чувствительны к воздействию неблагоприят-
ных факторов, то асинхронность клеточных деле-
ний – один из способов реализации системы на-
дежности в репродуктивной сфере (Grodzinskii,
1983).

Тапетум закладывается и формируется как
клеточный, но в постмейотическом периоде, на-
чиная со стадии распада тетрад микроспор, кле-
точные стенки тапетума разрушаются, что приво-
дит к формированию отдельных протопластов с
2–4 ядрами. Таким образом, тапетум у H. maximil-
iani может быть определен, как клеточный с реор-
ганизацией в постмейотическом периоде в лож-
ный периплазмодий (по классификации Kameli-
na, 1980) или “синцитий” (по Kamelina, 2002b,
2009). По мнению И.И. Шамрова (Shamrov et al.,
2019, 2021), тапетум у подсолнечника следует
классифицировать как типичный периплазмоди-
альный, о чем свидетельствует весь комплекс
признаков его развития (раннее разрушение кле-
точных стенок, слияние протопластов и их внед-
рение в полость микроспорангия, но не во время
мейоза, а чуть позже – на стадии обособленных
микроспор).

Формирование плазмодиального тапетума с
момента появления шипов на оболочке пыльце-
вых зерен и его быстрая дегенерация отмечались
у подсолнечника сорта Армавир (Konstantinova,
1980). Слияние клеток тапетума в плазмодий на
стадии свободных микроспор и его полная деге-
нерация к стадии трехклеточного пыльцевого
зерна отмечались также для других культурных
форм подсолнечника (Gotelli et al., 2008). Подоб-
ное формирование тапетума описывалось и у дру-
гих представителей рода Helianthus (Toderich,
1988; Babro, Voronova, 2018). В то же время виды

различаются по времени реорганизации тапету-
ма: у H. annuus на стадии окончания распада тет-
рад микроспор, у H. rigidus Desf. – на стадии вакуо-
лизированной микроспоры, а у H. scaberimus Benth.,
по данным К.Н. Тодерич, утрата клеточной
структуры тапетума так и не наблюдалась (Tod-
erich, 1988). У H. ciliaris и H. tuberosus первые при-
знаки реорганизации отмечались в конце II деле-
ния мейоза (Babro, Voronova, 2018), что немного
раньше, чем у видов, изученных предыдущим ав-
тором. У H. maximiliani первые признаки реорга-
низации (смещение клеток тапетума из пристен-
ного положения в сторону центра пыльника) так-
же были отмечены в конце II деления мейоза, а
полноценный периплазмодиальный тапетум на-
блюдался на стадии одноклеточного пыльцевого
зерна.

Тетрады микроспор формируются по симуль-
танному типу (Alimova, 2002).

У H. maximiliani не было выявлено нарушений
в процессе микроспорогенеза, а также в развитии
стенки пыльника. Это отличает его от изученных
ранее других видов подсолнечника с различными
нарушениями развития. Например, у культурно-
го подсолнечника отмечены разнообразные нару-
шения, начиная с мейотической стадии: в микро-
спороцитах – аномалии мейоза, а в тапетальной
ткани – ранняя дегенерация клеток, что может
быть связано с воздействием высоких температур
(выше 40°С) в период сбора материала (Tatintseva,
1971).

В других работах отмечалось, что отклонения в
развитии микроспор выявляются после стадии
разъединения тетрад: уже на одноядерной стадии
микроспоры становятся морфологически неод-
нородными – среди пыльцы нормального разме-
ра встречаются карликовые и гигантские пыльце-
вые зерна, с очень крупными ядрами и несколь-
кими ядрышками (Dzyubenko, 1965). Сходная
картина наблюдалась у H. tuberosus, в меньшей
степени у H. ciliaris – морфологическая неодно-
родность и аномалии в развитии пыльцы у кото-
рых проявлялись со стадии одноядерной неваку-

Рис. 6. Формирование семени.
a – формирующиеся семя с глобулярным 4-клеточным зародышем и клеточным эндоспермом, b – формирующиеся
семя с 8-клеточным зародышем, клеточным эндоспермом и с 4–5-слойным интегументальным тапетумом, c – часть
семязачатка с остатками дегенерирующего зародышевого мешка, d – семя с торпедовидным зародышем, остатками
эндосперма и интегументального тапетума.
an – антипода, d e s – дегенерирующий зародышевый мешок, d ed – дегенерирующий эндосперм, ed – эндосперм, em –
зародыш, in – интегумент, i t – интегументальный тапетум, i z i –внутренняя зона интегумента, o z i – внешняя зона
интегумента. Масштабная линейка – 10 мкм.
Fig. 6. Formation of the seed.
a – developing seed with a globular 4-celled embryo and cellular endosperm, b – developing seed with an 8-celled embryo, cel-
lular endosperm and a 4–5-layered integumental tapetum, c – part of the ovule with the remains of degenerating embryo sac, d –
seed with torpedo-shaped embryo, remains of endosperm and integumental tapetum.
an – antipodal cell, d e s – degenerating embryo sac, d ed – degenerating endosperm, ed – endosperm, em – embryo, in – integ-
ument, i t – integumental tapetum, i z i – inner zone of integument, o z i – outer zone of integument. Scale bar – 10 μm.
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олизированной микроспоры (Babro, Voronova,
2018).

Пыльцевые зерна у H. maximiliani трехклеточ-
ные, как и у других подсолнечников (Toderich,
1988; Babro, Voronova, 2018; Voronova, Gavrilova,
2019), а также большинства других представите-
лей семейства Asteraceae (Solntseva, 1987). Сред-
ний диаметр пыльцы сопоставим с другими дики-
ми видами, например, пыльца у H. occidentalis в
среднем 25–27 мкм в диаметре, несколько мельче
у H. angustifolius L. и H. ciliaris – 20–22 мкм. Сред-
ний размер пыльцевых зерен у культурного под-
солнечника находится в диапазоне 28–32 мкм.
Крупные пыльцевые зерна отмечены у H. tubero-
sus, а у H. giganteus L. встречаются зерна размером
более 40 мкм (Voronova, Gavrilova, 2019).

У H. maximiliani не отмечалось аномалий в
формировании пыльцы, и, несмотря на некото-
рую неоднородность окрашивания и присутствия
темноокрашенных и светлоокрашенных пыльце-
вых зерен, можно предполагать, что все они фер-
тильны и считать общую фертильность пыльцы
на уровне 98%.

Таким образом, исследуемый вид имеет до-
вольно стабильный ход развития мужских генера-
тивных структур и формирует высокофертиль-
ную пыльцу, следовательно, причина низкой за-
вязываемости семян не связана с развитием
мужской репродуктивной сферы и этот вид мож-
но рекомендовать для использования в селекци-
онных программах и межвидовых скрещиваниях
в качестве отцовского родителя.

Семязачаток у H. maximiliani анатропный, уни-
тегмальный с интегументальным тапетумом. По
строению, процессу развития и дегенерации ну-
целлуса семязачаток сходен с H. ciliaris и H. tubero-
sus (Voronova, Babro, 2018, 2021) и может быть так
же классифицирован как медионуцеллятный
(синдермальная вариация однослойная субвари-
ация, по классификации И.И. Шамрова (Sham-
rov, 2008) или не полностью тенуинуцеллятный
(“incompletely tenuinucellar” – по классификации
P.K. Endress (2011)).

Морфологическое разделение интегумента на
внешнюю и внутреннюю зоны, а также выделе-
ние интегументального тапетума характерно не
только для подсолнечника H. annuus (Newcomb,
1973a, b), но отмечалась и у других представите-
лей Asteraceae, например, у Taraxacum (Musial
et al., 2013).

Обычно отмечают, что у культурных сортов и
ряда диких видов подсолнечника интегументаль-
ный тапетум к моменту созревания зародышевого
мешка однослойный, увеличение числа слоев
происходит после оплодотворения (Newcomb,
1973a; Voronova, 2013; Voronova, Babro, 2018, 2021),
а у некоторых гибридов культурного подсолнеч-
ника и линии НА89 его толщина может достигать

до 6 слоев, особенно в области антипод (Gotelli et
al., 2008). У H. maximiliani интегументальный та-
петум к моменту созревания зародышевого меш-
ка также, как правило, однослойный, но вскоре
число его слоев увеличивается, и в случае отсут-
ствия оплодотворения он становится особенно
массивным (5–6 и более слоев). Сходная картина
наблюдалась у H. ciliaris и H. tuberosus (Voronova,
Babro, 2018, 2021). Можно предположить, что при
отсутствии оплодотворения метаболиты, продол-
жающие поступать в семязачаток, утилизируются
в интегументальном тапетуме, что приводит к на-
ращиванию числа клеточных слоев.

Развитие зародышевого мешка, в целом, осу-
ществляется по Polygonum-типу, за исключением
числа закладывающихся антиподальных клеток.
У H. maximiliani, как и у некоторых других ранее
исследованных видов подсолнечника (Ustinova,
1964; Dzubenko, 1965; Newcomb, 1973a; Teleżyńska,
Teleżyński, 1973; Gotelli et al., 2008; Voronova,
Babro, 2018, 2021), отмечалось преимущественно
формирование только двух линейно расположен-
ных антипод (одна из них обычно двуядерная) и,
соответственно, образование 6-клеточного заро-
дышевого мешка.

Сформированный зародышевый мешок дли-
тельно сохраняется без изменений при отсут-
ствии опыления. В исследованном нами материа-
ле отмечалось как формирование зародыша, так и
старение и дегенерация зародышевого мешка.

Нам не удалось детально проследить весь путь
формирования зародыша, но, согласно литера-
турным данным, у исследованных ранее видов
подсолнечника эндосперм нуклеарный, клетко-
образование начинается на ранней стадии разви-
тия зародыша (4–8-клеточной, по данным New-
comb (1973b) и Toderich (1988)). Эмбриогенез осу-
ществляется по Asterad-типу (Senecio-вариация),
что отмечалось как для дикорастущих (Toderich,
1988), так и для культурных форм (Voronova,
2013).

В единичных случаях у H. maximiliani наблюда-
лось полное отсутствие зародышевого мешка. В
литературе такие случаи отмечены у некоторых
линий культурного подсолнечника (Voronova,
2013) и ряда его тетраплоидных форм (Efremov,
1967), а также у H. tuberosus (Voronova, Babro,
2021).

Примерно в половине исследованных семяза-
чатков на поздних стадиях развития отмечалось
отсутствие зародыша и эндосперма, при наличии
стареющего, дегенерирующего зародышевого
мешка и продолжающего развиваться много-
слойного интегументального тапетума. Вероятно,
причиной отсутствия оплодотворения является
самонесовместимость. В пользу этой гипотезы
говорят выявленные нами картины нарушений
прорастания пыльцы на рыльце пестика.
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Проведенное нами исследование не выявило

каких-либо существенных отклонений в разви-
тии мужской или женской репродуктивной сфе-
ры у Helianthus maximiliani. Для вида характерно
формирование высокого процента фертильной
пыльцы, а также преимущественно нормально
развитых зародышевых мешков. Выявленные
единичные случаи дегенерации женского гамето-
фита в семязачатках не могут являться причиной
крайне низкого уровня завязываемости семян у
данного вида. Низкий уровень продукции семян у
H. maximiliani, вероятно, является следствием на-
рушений процессов опыления и оплодотворения
у этого вида (вследствие самонесовместимости, и
соответственно, отсутствия прорастания боль-
шей части пыльцы на рыльце пестика – при огра-
ниченном числе растений и отсутствии возмож-
ности их перекрестного опыления). В пользу этой
точки зрения свидетельствуют выявленные нами
случаи аномального характера прорастания
пыльцы на рыльце (с отклоняющейся структурой
пыльцевых трубок), однако этот вопрос нуждает-
ся в дальнейших исследованиях с применением
специальных методов.
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The Maximilian sunflower (Helianthus maximiliani Schrad.) is a perennial sunflower. There is practically no
data on its embryology and reproductive biology, but the species is of interest for breeding as a source of CMS
and other good properties for the cultivated sunflower. It was revealed that the development of the anther wall
and the formation of pollen grains in H. maximiliani are similar to those in the other perennial Helianthus spe-
cies. The anthers are tetrasporangiate, the anther wall development follows the dicotyledonous type. The
formed anther wall is 4-layered, the mature anther wall is 2-layered. The tapetum is cellular with reorganiza-
tion into syncytium in the postmeiotic period (according to the classification by Kamelina, 2002b, 2009) or
typical periplasmodial (according to the classification by Shamrov et al., 2021). Microspore tetrads are
formed in a simultaneous manner. Mature pollen grains are 3-celled, with an echinate exine. The average pol-
len diameter is 25.14 ± 0.11 μm, the total pollen fertility is about 98%. No disturbances in microsporogenesis,
microgametogenesis, or anther wall development were found. Consequently, this species can be used in
breeding programs and interspecific crosses as a good paternal parent.
The ovule is unitegmal with an integumental tapetum. The nucellus degenerates early and is represented by
single cells by the formation of the embryo sac, but since lateral and basal regions are present in the nucellus
development, it can be considered not as a tenuinucellate, but as a medionucellate (syndermal variation, sin-
gle-layered subvariation) according to I.I. Shamrov, or incompletely tenuinucellar according to P.K. Endress.
The archesporial cell is formed from the subepidermal (initial) cell after two periclinal divisions, and differ-
entiates into a megasporocyte without separation of parietal cells. As a result of meiosis, a linear tetrad of me-
gaspores is formed. The chalazal megaspore gives rise to the Polygonum-type embryo sac, the cell membrane
between the chalazal antipodes is not formed, and two antipodes are formed, one of which is binuclear. Along
with formation of embryos, a unique case of absence of the female gametophyte was noted, as well as aging
and degenerating embryo sacs.
No significant deviations in the development of the male or female reproductive sphere were found, a suffi-
cient amount of fertile pollen is formed and normal embryo sacs develop. The identified cases of the absence
of a female gametophyte cannot be the reason of nearly absent seed reproduction.
Thus, as a result of the study, we concluded that poor seed set is not associated with abnormalities in the for-
mation of male or female reproductive organs but is a consequence of violations of the pollination and fertil-
ization process. Most likely, self-incompatibility takes place, when its own pollen does not germinate well on
the stigma. This is also supported by several cases of deviations found during pollen germination, the forma-
tion of anomalous pollen tubes. With a limited number of plants and no cross-pollination, self-incompatibil-
ity can be the main reason for reduced seed set.

Keywords: Helianthus maximiliani, Asteraceae, microsporogenesis, macrosporogenesis, anther wall, pollen
grain, ovule, female gametophyte, embryo, endosperm
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Виды рода Vaucheria DC. (Vaucheriaceae, Xan-
thophyceae) широко распространены в морях и
обычно произрастают в эстуариях и на литорали,
где образуют густо переплетенные войлокопо-
добные маты на поверхности мягких грунтов
(Christensen, 1987), реже отмечаются в придонных
слоях воды в сублиторали (Kersen, 2012). Систе-
матика этих водорослей основана на морфологии
генеративных структур (Rieth, 1980; Entwisle,
1988), которые не всегда можно обнаружить в мо-
мент сбора, поэтому нередко образцы остаются
неопределенными до вида. По числу известных
морских и солоноватоводных видов (7) Россия
уступает странам с меньшей длиной береговой
линии: из моря Лаптевых, Белого, Балтийского,
Черного и Азовского морей известно всего по 1–
4 вида (Woutschetitsch, 1917; Kalugina-Gutnik,
1975; Vasil’eva, 1987; Kuznetsov, Tarasov, 2008; Vish-
nyakov, 2019, 2021), в то время как, например, в
Великобритании их насчитывается 15 (Chris-
tensen, 1987). Поэтому при продолжении целена-
правленных исследований можно было ожидать
уточнение видовых списков. Настоящее сообще-
ние посвящено находке V. litorea C. Agardh, нового
вида для Белого моря, обнаруженного в прибре-
жье Онежского залива.

Белое море – мелководное шельфовое море
Северного Ледовитого океана, омывающее берега
Северо-Запада России. О видах рода Vaucheria Бе-
лого моря было известно очень мало и только из

Кандалакшского залива. Для района Беломор-
ской биологической станции Московского уни-
верситета приводились V. intermedia Nordstedt,
V. sessilis (Vauch.) DC. и V. terrestris Lyngb.
(Kuznetsov, Tarasov, 2008), из которых только пер-
вый относится к морским и солоноватоводным,
остальные – к пресноводно-почвенным, случай-
но заходящим на литораль. Для Чупинской губы,
границы верхнего и среднего горизонтов литора-
ли, опубликованы находки V. intermedia и V. coro-
nata Nordstedt (Vishnyakov, 2021). Из района Ке-
ретского архипелага с маршевого луга сообща-
лось о неидентифицированном виде Vaucheria
(Garbary, Tarakhovskaya, 2013). Эти находки ука-
зывали на широкое распространение вошерий в
Кандалакшском заливе и на возможность нахо-
док в других частях моря.

В сентябре 2021 г. был проведен сбор материа-
ла на маршах и литорали у мыса Чесменский
Онежского полуострова. Вегетация вошерий
здесь отмечалась еще в середине мая, когда пробы
не отбирались. Водоросли срезали вместе с верх-
ним слоем грунта, в который проникают ризои-
ды, и помещали в герметичные емкости с фикса-
тором (этанол 95%). Измерение солености прове-
дены кондуктометром-солемером МАРК 603.
Водородный показатель измеряли pH-метром
МАРК 903. Разбор проб проводили в лаборато-
рии, отмывая талломы от фиксатора, детрита и
грунта в водопроводной воде с помощью препа-

ФЛОРИСТИЧЕСКИЕ НАХОДКИ

EDN: TULCYT
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ровальных игл. Временные препараты изучали с
использованием светового микроскопа LM2000
(Opto-Edu (Bejing) Co., Ltd.), микрофотографии
получены цифровой камерой той же фирмы и
программой ImageView. После измерения нитей и
гаметангиев талломы повторно фиксировали эта-
нолом; образец V. litorea разместили в коллекции
водорослей лаборатории альгологии Института
биологии внутренних вод им. И.Д. Папанина
РАН под номером V-928.

Vaucheria litorea C. Agardh 1823, Sp. Alg.: 463.
(рис. 1).

Местонахождение: Архангельская обл., При-
морский район, мыс Чесменский, 64.71416°N,
36.53882°E, ложбина за полосой каменистого
берегового вала, 17 IX 2021, leg. Д.С. Мосеев,
det. В.С. Вишняков.

Морфология образца. Талломы раздельнопо-
лые, в виде ветвящихся нитей, стелющихся по по-
верхности субстрата, 65–95 мкм в диам. Гаметан-
гии одиночные, апикальные, отделены от несу-
щих нитей пустыми клетками (рис. 1, ec).
Антеридии (рис. 1, 1–3, a) образуются на прямых
концах нитей (f) и симподиальных ветвей (sb),
405–960 × 60–105 мкм, цилиндрические, на вер-
хушке конические, с одной апикальной (рис. 1,
2, ap) и 1–3 латеральными порами (рис. 1, 2, lp) на
конических папиллах до 60 мкм длиной. Оогонии
(рис. 1, 4, 5, o) образуются на крючковидно изо-
гнутых концах нитей, 310–390 × 195–235 мкм, бу-
лавовидные; пора оплодотворения четко не выра-
жена. Ооспоры 185–225 × 185–230 мкм, почти
шаровидные (рис. 1, 5, os), занимают апикальную
часть оогония, оставляя в проксимальной части
полость с округлившейся массой цитоплазмы
(рис. 1, 5, pm).

V. litorea входит в группу видов с симподиаль-
ным ветвлением (Christensen, 1987). Формирова-
ние гаметангиев временно ограничивает апи-
кальный рост нити, который часто возобновляет-
ся непосредственно при основании гаметангиев,
в результате чего гаметангии располагаются в од-
носторонних сериях. Дальнейшее нарастание
происходит новыми симподиальными ветвями
(рис. 1, 1, sb). У мужских экземпляров новые
симподиальные ветви нередко бывают укоро-
ченными (рис. 1, 3, ssb), что приводит к скучен-
ному положению антеридиев (“кластериза-
ции”). Двудомность, а также наличие пустых от-
граничивающих клеток у оогониев, сохранение
массы цитоплазмы в проксимальной части оого-
ния после его оплодотворения отграничивают
этот вид от остальных видов секции Piloboloideae
(Walz) Heer., обитающих в северных морях. Такие

признаки свойственны также южно-австралий-
скому V. glomerata Blum et Womersley, который от-
личается от V. litorea более короткими антеридиями
с почти цилиндрическими папиллами (Entwisle,
1988). Морфология V. litorea в новом местонахож-
дении соответствует литературным данным, осо-
бенно для европейских и американских материа-
лов, в которых все женские экземпляры имеют ха-
рактерно изогнутые концы нитей с оогониями
(Rieth, 1956, 1980; Christensen, 1986, 1987).

Ареал V. litorea включает атлантическое побе-
режье Северной Америки от Флориды до Новой
Шотландии (Blum, 1972; Edelstein et al., 1973; Ott,
Hommersand, 1974; Pecora, 1977; Gallagher,
Humm, 1981; Schneider et al., 1993). В Европе, где
был описан вид, он известен в Дании (Chris-
tensen, 1986), Нидерландах (Simons, 1977), Герма-
нии (Rieth, 1956, 1980), Швеции (Nordstedt, 1879),
Норвегии (Knutzen, 1973), Франции (Nordstedt,
1879; Dangeard, 1939), Великобритании (Chris-
tensen, 1986, 1987), Ирландии (Cullinane, 1974). В
южных морях вид обнаружен в Адриатическом
(Венеция – Nordstedt, 1879) и Черном морях
(Kalugina-Gutnik, 1975; Tkachenko, Kucin, 2012).
Изолированные находки известны в юго-восточ-
ной Австралии, хотя женские экземпляры в этом
регионе характеризуются не вполне типичным
обликом (Entwisle, 1988). Из Новой Зеландии
определены только мужские экземпляры (Mu-
ralidhar et al., 2014). Наша находка – самая север-
ная из известных – расширила ареал вида до Бе-
лого моря. В Северном Ледовитом океане, по-ви-
димому, были находки в Норвежском море – вид
указывался для района Нур-фьорд–Хафрс-фьорд
в Норвегии (Knutzen, 1973), по которому прохо-
дит южная граница этого моря.

V. litorea встречается в различных биотопах, не-
редко у нижней границы литорали в условиях по-
чти постоянного обводнения, в литоральных ван-
нах, лиманах, на маршевых лугах, исключительно
редко – в континентальных солоноватых водое-
мах (Артерн в Германии). Вид способен выдер-
живать высокие значения солености (50‰), но
нередок в местах обильного притока пресных вод
(Christensen, 1987). Сезонные условия обитания
V. litorea в новом местонахождении нестабильны,
однако не отличаются от тех, в которых вид нахо-
дили ранее. Глубина ложбины составляет ~1 м от-
носительно вершины берегового вала. Весной по-
сле снеготаяния ложбина заполнена опреснен-
ной водой (0.2‰, дата измерения 14 V 2022).
К началу осени ложбина пересыхает и в пони-
женных участках сохраняются лишь небольшие
остаточные водоемы площадью 25–100 м2. Соле-
ность воды возрастает до 10‰ за счет притока вод
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сизигийных приливов, нагонов и инфильтрации
грунтовых вод, pH воды = 7.65 (на момент сбора).
V. litorea обнаружен в остаточных водоемах, где
образует слой толщиной ~0.5 см с покрытием дна

10–20% на торфянистом грунте с наилком мощ-
ностью 1–3 см. В сообщество вместе с вошерией
входят гигрофильные галофиты Bolboschoenus
maritimus (L.) Palla и Carex mackenziei V.I. Krecz.

Рис. 1. Морфология Vaucheria litorea из Белого моря, мужские (1–3) и женские (4, 5) нити.
a – антеридий, ap – апикальная пора, ec – пустая клетка,  f – нить, lp – латеральная пора, o – оогоний, os – ооспора,
pm – проксимальная масса цитоплазмы, sb – симподиальная ветвь, ssb – короткая симподиальная ветвь. Масштабные
линейки: 1, 4 – 250 мкм, 2, 3, 5 – 100 мкм.
Fig. 1. Morphology of Vaucheria litorea from the White Sea, male (1–3) and female (4, 5) filaments.
a – antheridium, ap – apical pore, ec – empty cell,  f – filament, lp – lateral pore, o – oogonium, os – oospore, pm – proximal
mass of cytoplasm, sb – sympodial branch, ssb – short sympodial branch. Scale bars: 1, 4 – 250 μm, 2, 3, 5 – 100 μm.
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Vaucheria litorea, an algal species previously unknown in the White Sea, was discovered from the
coastal locality near the Cape Chesmensky, the Onega Bay, in September 2021. The new record is the
northernmost one of the species. Detailed morphological description based on microscopic observa-
tions of the specimen is given.

Keywords: White Sea, Vaucheria, macrophytes, littoral, new record

ACKNOWLEDGEMENTS
The collection of specimens was supported by the grant

of the Russian Geographic Society № 02/2021-Р “The
White Sea – the Gateway to the Arctic. Mysteries of feath-
ered migrants”. The microscopic studies were carried out
within the state assignment to IBIW RAS, theme no.
121051100099-5 “Diversity, structure and functioning of al-
gae and plant communities in continental waters”.

The authors are grateful for the support in conducting
the research to the administration and staff of the Kenozer-
sky National Park, especially P.A. Futoran and A.V. Bragin.

REFERENCES
Blum J.L. 1972. North American flora. Series II. Part 8.

Vaucheriaceae. New York. 64 p.
Christensen T.A. 1986. Typification of the British salt- and

brackish-water species of Vaucheria (Tribophyceae). –
British Phycological Journal. 21: 275–280.
https://doi.org/10.1080/00071618600650321

Christensen T.A. 1987. Seaweeds of the British Isles. Vol. 4.
Tribophyceae (Xanthophyceae). London. 36 p.

Cullinane J.P. 1974. Identification of the marine species of
the genus Vaucheria in Ireland. – Proceedings of the
Royal Irish Academy. Section B. 74 (23): 403–410.

Dangeard P.J.L. 1939. Le genre Vaucheria, spécialement
dans la région du Sud-Ouest de la France. – Botaniste.
29: 183–265.

Edelstein T., Bird C., McLachlan J. 1973. Investigations of
the marine algae of Nova Scotia. XI. Additional species
new or rare to Nova Scotia. – Can. J. Bot. 51 (10):
1741–1746.
https://doi.org/10.1139/b73-225

Entwisle T.J. 1988. A monograph of Vaucheria (Vaucheria-
ceae, Chrysophyta) in south-eastern mainland Austra-
lia. – Aust. Syst. Bot. 1 (1): 1–77.
https://doi.org/10.1071/SB9880001

Gallagher S.B., Humm H.J. 1981. Vaucheria (Xanthophy-
ceae, Vaucheriaceae) of the central Florida gulf coast. –
Bull. Mar. Sci. 31 (1): 184–190.

Garbary D.J., Tarakhovskaya E.R. 2013. Marine macroal-
gae and associated f lowering plants from the Keret Ar-
chipelago, White Sea, Russia. – Algae. 28 (3): 267–
280.
https://doi.org/10.4490/algae.2013.28.3.267

Kalugina-Gutnik A.A. 1975. Fitobentos Chernogo morya
[Phytobentos of the Black Sea]. Kiev. 247 p. (In Russ.).

Kersen P. 2012. First findings of the benthic macroalgae
Vaucheria cf. dichotoma (Xanthophyceae) and Puncta-
ria tenuissima (Phaeophyceae) in Estonian coastal wa-
ters. –Estonian J. Ecol. 61 (2): 135–147.
https://doi.org/10.3176/eco.2012.2.05

Knutzen J. 1973. Marine species of Vaucheria (Xanthophy-
ceae) in South Norway. – Norwegian J. Bot. 20 (2–3):
163–181.

Kuznetsov E.A., Tarasov K.L. 2008. Eukariotnye vodorosli
[Eukaryotic algae]. – In: A catalogue of biota of the
White Sea Biological Station of the Moscow State Uni-
versity. Moscow. P. 53–126 (In Russ.).

Muralidhar A., Broady P.A., Macintyre D.P., Wilcox M.D.,
Garrill A., Novis P.M. 2014. Morphological and phylo-
genetic characterization of seven species of Vaucheria
(Xanthophyceae), including two new species, from
contrasting habitats in New Zealand. – Phytotaxa. 186
(3): 117–136. 
https://doi.org/10.11646/phytotaxa.186.3.1

Nordstedt C.F.O. 1879. Algologiska småsaker. 2. – Botani-
ska Notiser. 6: 177–190.

Ott D.W., Hommersand M.H. 1974. Vaucheriae of North
Carolina. I. Marine and brackish water species. –
J. Phycol. 10 (4): 373–85.
https://doi.org/10.1111/j.1529-8817.1974.tb02729.x



БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 107  № 11  2022

VAUCHERIA LITOREA (XANTHOPHYCEAE) – НОВЫЙ ВИД ВОДОРОСЛЕЙ 1105

Pecora R.A. 1977. Brackish water species of Vaucheria
(Xanthophyceae, Vaucheriales) from Louisiana and
Texas. – Gulf Research Reports. 6 (1): 25–29.

Rieth A. 1956. Zur Kenntnis halophiler Vaucherien. – Flo-
ra. 143 (1): 127–160.
https://doi.org/10.1016/S0367-1615 (17)31244-2

Rieth A. 1980. Süsswasserf lora von Mitteleuropa. Band 4.
Xanthophyceae. 2 Teil. Jena. 147 p.

Schneider C.W., MacDonald L.A., Cahill Jr J.F., Hemin-
way S.W. 1993. The marine and brackish water species
of Vaucheria (Tribophyceae, Chrysophyta) from Con-
necticut. – Rhodora. 95 (881): 97–112.

Simons J. 1977. De Nederlandse Vaucheria-soorten. – In:
Wetenschappelijke mededeling K.N.N.V. Nr. 120.
Utrecht. P. 1–32.

Tkachenko F.P., Kucin E.B. 2012. Species of genus Vauche-
ria DC. basins of north-west Black Sea near-by territo-
ry (Ukraine). – Algologia. 22 (2): 190–197 (In Russ.).

Vasil’eva I.I. 1987. Evglenovye i zheltozelenye vodorosli
Yakutii [Euglenophytes and xanthophytes of Yakutia].
Leningrad. 367 p. (In Russ.).

Vishnyakov V.S. 2019. Vaucheria medusa (Xanthophyceae),
a new species for Russia from the Gulf of Finland. –
Bot. Zhurn. 104 (5): 797–802 (In Russ.).
https://doi.org/10.1134/S0006813619130039

Vishnyakov V.S. 2021. The first records of Vaucheria coro-
nata Nordstedt, 1879 (Ochrophyta: Xanthophyceae)
from the White Sea. – Russian Journal of Marine Biol-
ogy. 47 (2): 153–156.
https://doi.org/10.1134/S1063074021020115

Woutschetitsch W. 1917. Compte-rendu sur les explorations
zoologiques sur mer en 1915–1916. – Travaux de la Sta-
tion des sciences naturelles à Karadagh (Crimée),
iondée par le Dr T. Wiasemsky. 1: 79–94 (In Russ.).



БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ, 2022, том 107, № 11, с. 1106–1114

1106

ЛИХЕНОЛОГИЧЕСКИЕ НАХОДКИ НОВЫХ И РЕДКИХ ВИДОВ
В ЦЕНТРАЛЬНОЙ РОССИИ

© 2022 г.   Е. Э. Мучник1,*, Л. А. Конорева2,3,**,
С. В. Чесноков3,***, Д. А. Черепенина1,4,5,****

1 Институт лесоведения РАН
 ул. Советская, 21, с. Успенское, Одинцовский р-н, 143030, Московская обл., Россия

2 Полярно-Альпийский ботанический сад-институт им. Н.А. Аврорина 
Кольского научного центра РАН ул. Ботанический сад, Кировск, Мурманская обл., 184256, Россия

3 Ботанический институт им. В.Л. Комарова РАН
 ул. Профессора Попова, 2, Санкт-Петербург, 197376, Россия

4 Главный ботанический сад им. Н.В. Цицина РАН
 ул. Ботаническая, 4, Москва, 127276, Россия

5 Российский университет дружбы народов (РУДН)
 ул. Миклухо-Маклая, 6, Москва, 117198, Россия

*e-mail: emuchnik@outlook.com
**e-mail: ajdarzapov@yandex.ru

***e-mail: lukinbrat@mail.ru
****e-mail: diana0075@mail.ru

Поступила в редакцию 14.07.2022 г.
После доработки 29.08.2022 г.

Принята к публикации 20.09.2022 г.

Впервые для территории Центральной России приводятся 5 видов лишайников: Buellia uberior,
Micarea laeta, M. microareolata, Ramonia himelbrantii и Thelocarpon intermediellum. Дополнительно вы-
явлены виды, которые редко отмечались в региональных лихенологических списках: 6 видов ли-
шайников (Biatora chrysantha, Micarea byssacea, M. elachista, M. pusilla, M. soralifera, M. tomentosa) и
2 вида лихенофильных грибов (Heterocephalacria physciacearum и Lichenoconium erodens). Наши наход-
ки расширяют знания о распространении этих видов. Гербарные образцы размещены в гербариях
БИН РАН (LE-L), ГБС РАН (MHA) и Брянского государственного университета (BRSU).

Ключевые слова: лишайники, лихенофильные грибы, особо охраняемые природные территории,
европейская часть России
DOI: 10.31857/S0006813622110047

Несмотря на длительную историю изучения
лихенофлоры Центральной России (в границах
Центрального Федерального округа), многие ре-
гионы все еще неравномерно обследованы и не-
достаточно изучены в лихенологическом отноше-
нии (Muchnik, 2020b).

Материалом для настоящей работы послужи-
ли собранные в период с 2015 по 2021 гг. лихено-
логические образцы из нескольких регионов
Центральной России – Брянской, Курской, Мос-
ковской (включая г. Москва), Тверской, Туль-
ской, Рязанской, Орловской, Смоленской и Яро-
славской областей. Сборы выполнены маршрут-
ным методом разными коллекторами, в
основном, Е.Э. Мучник и Д.А. Черепениной. Ка-
меральная обработка осуществлялась с примене-
нием общепринятых лихенологических методик

(Stepanchikova, Gagarina, 2014) в большинстве
случаев Л.А. Коноревой и С.В. Чесноковым в ла-
боратории лихенологии и бриологии Ботаниче-
ского института им. В.Л. Комарова (БИН) РАН,
химический анализ части образцов проведен ме-
тодом тонкослойной хроматографии (Orange et al.,
2001) к.б.н. А.Г. Цуриковым на базе Гомельского
государственного университета им. Ф. Скорины
(Республика Беларусь). Идентифицированные об-
разцы хранятся в гербариях БИН РАН (LE-L),
Главного Ботанического сада им. Н.В. Цицина
РАН (MHA) и Брянского государственного уни-
верситета им. академика И.Г. Петровского (BRSU).
Фотографирование образцов выполнено С.В. Чес-
ноковым на бинокулярном микроскопе Carl Zeiss
STEMI-2000 CS с камерой AxioCam ICc 3. Каж-
дый образец послойно фотографировался, после

ФЛОРИСТИЧЕСКИЕ НАХОДКИ

EDN: OHNTWB
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чего слои объединяли с использованием про-
граммы CombineZ.

Номенклатура приведенных ниже видов ли-
шайников и лихенофильных грибов соответству-
ет современной сводке лишайников Фен-
носкандии (Westberg et al., 2021), за исключени-
ем Ramonia himelbrantii Gagarina, описанного из
России (Gagarina, Stepanchikova, 2013). Номен-
клатура высших сосудистых растений дана со-
гласно базе данных International Plant Names In-
dex (https://www.ipni.org/).

В результате исследования выявлены 6 видов
лишайников, новых для Центральной России.
Находки еще 5 видов лишайников и 2 видов лихе-
нофильных грибов являются новыми для соот-
ветствующих регионов и пополняют представле-
ния о распространении этих видов на территории
европейской части России. Информация в спис-
ке дана в следующем порядке: после названия ви-
да приводятся географические сведения (область,
координаты, район и др.), наименование особо
охраняемой природной территории (в случае, ес-
ли вид найден в ее пределах), лесничество и квар-
тал (если есть), растительное сообщество, суб-
страт, дата сбора и коллектор, дата и автор(ы)
определения, сведения о составе вторичных мета-
болитов (если проводился химический анализ),
акроним гербария и гербарный номер (при нали-
чии). Далее следуют краткие заметки о распро-
странении вида и, при необходимости, о некото-
рых особенностях идентифицированных образ-
цов.

В списке приняты следующие обозначения и
сокращения: * – лихенофильный гриб; ! – но-
вый для территории Центральной России вид;
ГПБЗ – Государственный природный биосфер-
ный заповедник; ГПЗ – Государственный при-
родный заказник; кв. – квартал; НП – нацио-
нальный парк; ООПТ – особо охраняемая при-
родная территория; ПП – памятник природы.

Biatora chrysantha (Zahlbr.) Printzen (рис. 1В):
Тульская обл., Кимовский р-н, 53°40'11.3" с.ш.,
38°43'34.3" в.д., музей-заповедник “Куликово по-
ле”, ПП “Татинки”, лесопосадки лиственные, на
стволе Acer tataricum L., 27 VII 2020, Мучник,
12 II 2022, Чесноков, Конорева (LE L-17617); там
же, 53°43'43.6" с.ш., 38°44'51.5" в.д., урочище Иса-
ковский лес, восточный край, широколиствен-
ный лес, на стволе Fraxinus excelsior L., 25 VII 2020,
Мучник, 12 II 2022, Чесноков, Конорева (LE
L-17619); г. Москва, 55°49'35" с.ш., 37°36'51.3"
в.д., музей-усадьба “Останкино”, старинный
парк, на стволе Quercus robur L., 23 IX 2020, Че-
репенина, 12 II 2022, Чесноков, Конорева (LE
L-17618). Все образцы содержат гирофоровую
кислоту (TLC A241-13, A242-06, A246-11, А.Г. Цу-
риков). Все изученные образцы являются сте-
рильными. В стерильном состоянии вид очень

похож на Micarea viridileprosa Coppins et van den
Boom. Оба вида имеют сходную структуру талло-
ма и содержат гирофоровую кислоту (Czarnota,
2007), однако Biatora chrysantha отличается не
“микареоидным” фотобионтом (>7 мкм в диам.)
и формированием соралий из более или менее не-
прерывного таллома, тогда как у M. viridileprosa
таллом изначально лепрозный. Новый вид для
Тульской области и г. Москвы. Для Центральной
России приводился из Тверской обл. (Czernyadjeva
et al., 2021).

!Buellia uberior Anzi (рис. 1A): Тульская обл.,
Ефремовский р-н, 53°15'47" с.ш., 38°28'7.8" в.д.,
окрестности с. Козье, ПП “Конь-Камень”, степ-
ной склон, на крупном валуне твердого кварцево-
го песчаника, 17 VI 2021, Мучник, TLC A270-05:
гирофоровая кислота, А.Г. Цуриков (LE L-17931).
Новый для Центральной России, ближайшее ме-
стонахождение – Мурманская обл. (Urbanavichus
et al., 2008). Обычно молодые талломы этого вида
начинают свое развитие на талломах Shaereria fus-
cocinerea, впоследствии переходят на каменистый
субстрат (Coppins et al., 2009). Наш образец
собран непосредственно с каменистого субстра-
та, имеет хорошо развитый таллом и зрелые апо-
теции.

*Heterocephalacria physciacearum (Diederich)
Millanes et Wedin: Брянская обл., Трубчевский р-н,
52°32'38.3" с.ш., 34°6'37" в.д., охранная зона ГПБЗ
“Брянский лес”, 1 кв., смешанный лес с участием
ели, на талломе Physcia adscendens (Fr.) H. Olivier,
на валеже Populus tremula L., 26 VI 2021, Мучник,
03 XII 2021, А.Г. Цуриков (BRSU L 0002329); Мос-
ковская обл., Солнечногорский г.о., 56°18'51"
с.ш., 37°3'6.1" в.д., окрестности д. Гудино, музей-
заповедник Д.И. Менделеева и А.А. Блока, усадь-
ба “Шахматово”, старинный парк, на талломах
Physcia aipolia (Ehrh. ex Humb.) Fürnr. (на стволе
Caragana arborescens Lam.) 15 VIII 2020, 05 V 2021,
Черепенина, (MHA 9 095 490) и на талломах Phy-
scia adscendens (на обработанной древесине),
18 VIII 2020, 06 V 2021, Черепенина (MHA 9 095 491);
там же, 56°20'1.9" с.ш., 37°2'44.4" в.д., окрестности
с. Тараканово, музей-заповедник Д.И. Менделее-
ва и А.А. Блока, усадьба “Тараканово”, старин-
ный парк, на талломе Physcia aipolia (на стволе
Acer platanoides L.), 22 VIII 2020, Черепенина,
19 II 2021, А.Г. Цуриков (MHA 9 095 492); Смо-
ленская обл., 55°27'23'' с.ш., 31°51'44'' в.д., Деми-
довский р-н, окрестности д. Заходы, НП “Смо-
ленское Поозерье”, сухой луг, зарастающий мел-
колиственными породами, на талломе Physcia
aipolia на стволе Salix caprea L., 25 V 2021, Е.В. Ти-
хонова, 31 X 2021, Мучник (MHA 9 095 493). Лихе-
нофильный гриб, по-видимому, спорадически
встречающийся в Центральной России. Ранее
отмечался в Тверской (Notov, Himelbrant, 2017;
Notov, 2019) и Костромской (Urbanavichene, Urba-
navichus, 2019) областях.
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Рис. 1 / Fig. 1. A – Buellia uberior (LE L-17931), B – Biatora chrysantha (LE L-17619), C – Micarea byssacea (LE L-17591), D –
Micarea laeta (LE L-17579), E – Micarea microareolata (LE L-17581), F – Ramonia himelbrantii (MHA), G – Thelocarpon interme-
diellum (LE L 1-7600). Шкала, мм / Scale bars, mm: А – 1, В, D–G – 0.5, С – 0.2.
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*Lichenoconium erodens M.S. Christ. et D. Hawksw.:
Тульская обл., Суворовский р-н, 54°12'11.3" с.ш.,
36°18'40.3" в.д., окрестности д. Варушицы, проек-
тируемая ООПТ “Варушицкий сосновый бор”,
смешанный лес, на талломе Hypogymnia physodes
(L.) Nyl. и апотециях Lecanora symmicta (Ach.) Ach.
(на ветках Betula sp.), 12 V 2021, Мучник, 25 V 2022,
А.Г. Цуриков (MHA 9 095 494, MHA 9 095 495).
Изученный образец на лопастях таллома Hypo-
gymnia physodes формирует некротические пятна
с обесцвеченным пятном в центре. На втором
образце присутствуют пикниды, сформирован-
ные на апотециях Lecanora symmicta и содержа-
щие шаровидные конидии 2–3.5 мкм в диамет-
ре. Широко распространенный в различных ре-
гионах России лихенофильный гриб (Zhurbenko,
2007; Zhurbenko, Tugi, 2013), патогенный для
многих видов лишайников. В Центральной Рос-
сии ранее отмечен в Калужской обл. (Gudovicheva
et al., 2015).

!Micarea byssacea (Th. Fr.) Czarnota et al.
(рис. 1С): Брянская обл., Трубчевский р-н,
52°32'10.4'' с.ш., 34°3'20.6'' в.д., ГПБЗ “Брянский
лес”, окрестности кордона Пролетарский, 10 кв.,
ольшаник пойменный, на коре Alnus glutinosa (L.)
Gaertn., 27 VIII 2018, Мучник, 12 II 2022, Чесно-
ков, Конорева, в примеси к M. microareolata Lau-
nis et al. (LE L-17581); там же, 52°43'0.4'' с.ш.,
34°22'37.9'' в.д., Навлинский р-н, ПП “Болото Ры-
жуха”, болото сфагновое с елью, сосной, березой,
на сухой ветке Pinus sylvestris L., 25 X 2017, Муч-
ник, 12 II 2022, Чесноков, Конорева, LE L-17591;
Московская обл., Одинцовский г.о., 55°41'25.2'' с.ш.,
36°43'41.8'' в.д., ГПЗ “Звенигородская биостанция
МГУ и карьер Сима”, 13 VI 2017, Е.Ю. Благовещен-
ская, 12 II 2022, Чесноков, Конорева (LE L-17602).
Изученные образцы характеризуются темно-зе-
леным талломом, сплюснутыми апотециями с
темно-серым пигментом (Sedifolia-grey) и содер-
жанием метоксимикареевой кислоты. У некото-
рых молодых апотециев отмечается наличие экс-
ципула, состоящего из паутинистых гиф. От
близких видов M. laeta и M. microareolata отлича-
ется наличием Sedifolia-grey пигмента, темно-зе-
леным талломом и наличием эксципула, состоя-
щего из паутинистых гиф (Czarnota, 2007; Launis
et al., 2019b). В Центральной России выявлен ра-
нее в Костромской обл. (Urbanavichus, Urbanavi-
chene, 2022).

M. elachista (Körb.) Coppins et R. Sant.: Смолен-
ская обл., Демидовский р-н, 55°26'31.3'' с.ш.,
31°58'55'' в.д., НП “Смоленское Поозерье”, Ку-
ров-Борское лесничество, Куров-Борская дача,
59 кв., еловый с березой чернично-сфагновый лес,
на стволе Pinus sylvestris, 03 VII 2019, Е.В. Тихонова,
12 II 2022, Чесноков, Конорева (LE L-17583). Вид
характеризуется наличием коричневого пигмента
(Elachista-brown) в эпигимении, который раство-
ряется от К, отсутствием лишайниковых веществ,

2- (реже 4)-клеточными спорами и широкими на
короткой ножке пикнидами с широко открытым
устьицем (Czarnota, 2007). Довольно распростра-
ненный вид в Центральной России (Muchnik,
2011; Muchnik et al., 2018; и др.), но для Смолен-
ской обл. указывается впервые.

!M. laeta Launis et Myllys (рис. 1D): Рязанская обл.,
Спасский р-н, 54°42'16.9" с.ш., 40°51'40.3" в.д.,
ГПБЗ “Окский”, окрестности пос. Брыкин Бор,
черноольшаник, на гниющей древесине,
24 X 2017, Л.Ф. Волоснова, 12 II 2022, Чесноков,
Конорева (LE L-17579). Вид характеризуется
оливково-зеленым талломом, приплюснутыми,
реже выпуклыми (высотой примерно в два раза
меньше диаметра) коричневатыми апотециями,
спорами шириной 3–4 мкм и содержанием ме-
токсимикареевой кислоты (Launis et al., 2019b).
Морфологически очень похож на M. byssacea и
M. microareolata. От M. byssacea отличается отсут-
ствием Sedifolia-grey пигмента в эпигимении, от
M. microareolata – более широкими спорами (3–
4 мкм, у M. microareolata – 2–3 мкм) и структурой
таллома – у M. microareolata гониоцисты сливают-
ся и образуют выпуклые небольшие ареолы, у
M. laeta гониоцисты сливаются в более крупные
гранулы или в почти сплошную корку (Launis et
al., 2019b). Новый вид для Центральной России, в
европейской части России известен из Архан-
гельской (Tarasova et al., 2020) и Ленинградской
(Stepanchikova et al., 2021) областей.

!M. microareolata Launis et al. (рис. 1E): Брян-
ская обл., Трубчевский р-н, 52°32'10.4" с.ш.,
34°3'20.6" в.д., ГПБЗ “Брянский лес”, окрестности
кордона Пролетарский, 10 кв., ольшаник поймен-
ный, на коре Alnus glutinosa, 27 VIII 2018, Мучник,
12 II 2022, Чесноков, Конорева. (LE L-17581); Яро-
славская обл., Угличский р-н, 57°42'11.0"с.ш.,
38°35'10.2" в.д., окрестности биостанции “Улей-
ма”, хвойно-широколиственный лес, на сухой
ветке Pinus sylvestris, 05 VII 2015, Г.В. Кондакова,
12 II 2022, Чесноков, Конорева (LE L-17601).
Морфологически близок к M. laeta и M. byssacea,
отличия показаны выше, в комментариях к при-
веденным видам. Новый для Центральной Рос-
сии, в европейской части России известен из Ар-
хангельской (Tarasova et al., 2020), Ленинградской
(Konoreva et al., 2019; Stepanchikova et al., 2021) и
Калининградской (Konoreva et al., 2020) областей.

M. pusilla Launis et al.: Орловская обл., Новодере-
веньковский р-н, 52°24'49.6" с.ш., 33°0'14.5" в.д.,
окрестности с. Моховое, Шатиловское опытное
лесничество, 16 кв., смешанный лес, на гниющей
древесине, 12 VII 2014, Мучник, 12 II 2022, Чесно-
ков, Конорева (LE L-17597); Рязанская обл., Кле-
пиковский р-н, 55°13'4.6" с.ш., 40°19'58.7" в.д.,
НП “Мещерский”, окрестности д. Филотово,
Прудковское л-во, 34 кв., березово-еловый лес,
на гниющей древесине, 01 VII 2017, Мучник,



1110

БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 107  № 11  2022

МУЧНИК и др.

12 II 2022, Чесноков, Конорева (LE L-17599). Вид
характеризуется многочисленными небольшими
(до 0.2 мм в диаметре) светлыми апотециями и
пленчатым, реже гранулярным светло-оливко-
вым талломом, наличием метоксимикареевой
кислоты и отсутствием кристаллов, видимых в
поляризованном свете на срезе апотеция и в тал-
ломе (Launis et al., 2019a). Благодаря небольшим
размерам легко отличается от остальных видов
Micarea, но при этом часто пропускается при сбо-
рах. В Центральной России ранее приводился для
Брянской обл. (Muchnik, 2020a), возможно, рас-
пространен шире.

M. soralifera Guz.-Krzemín. et al.: Тверская обл.,
Торопецкий р-н, 56°42'40.8" с.ш., 31°35'10.3" в.д.,
окрестности биостанции “Чистый лес”, слабо-
холмистая возвышенность в 80 м к югу от берега
озера Ручейское, березово-еловый лес, на древе-
сине, 01 VIII 2018, Е.В. Бирюкова, 12 II 2022, Чес-
ноков, Конорева (LE L-17584); Рязанская обл.,
55°13'4.6" с.ш., 40°19'58.7" в.д., Клепиковский р-н,
НП “Мещерский”, окрестности д. Филотово,
Прудковское л-во, 34 кв., березово-еловый лес,
на гниющей древесине, 01 VII 2017, Мучник,
12 II 2022, Чесноков, Конорева (LE L-17598). Вид
характеризуется наличием хорошо отграничен-
ных серовато-зеленых соралий, слабо заметными
апотециями, содержанием Sedifolia-grey пигмен-
та в талломе и эпигимении и наличием микаре-
евой кислоты (Guzow-Krzeminska et al., 2016). Ра-
нее в пределах Центральной России указывался
только для Тульской обл. (Muchnik, 2021).

M. tomentosa Czarnota et Coppins: Брянская обл.,
Суземский р-н, 52°24'49.6" с.ш., 33°0'14.4" в.д.,
ГПБЗ “Брянский лес”, 11 кв., смешанный лес,
на гниющей древесине, 20 VIII 2020, Мучник,
12 II 2022, Чесноков, Конорева (LE L-17608);
Тульская обл., 53°36'55.9" с.ш., 38°34'35.1" в.д.,
музей-заповедник “Куликово поле”, ПП “Водя-
ное поле”, старовозрастный смешанный лес,
на стволе Picea abies L., 26 VII 2020, Мучник,
12 II 2022, Чесноков, Конорева (LE L-17604).
У изученных образцов отсутствуют апотеции, но
пикниды многочисленные, опушенные. Благода-
ря сидячим шаровидным опушенным пикнидам
хорошо отличается от остальных видов рода Mi-
carea. Может быть спутан с M. hedlundii Coppins и
M. fennica Launis et Myllys. Micarea fennica отлича-
ется светло-оливково-зеленым талломом и нали-
чием микареевой кислоты (Launis, Myllys, 2019).
У M. hedlundii пикниды расположены на очень
длинной ножке, а в талломе присутствует желто-
вато-оранжевые капли пигмента (Intrusa-yellow),
которые от К становятся фиолетовыми (Czarnota,
2007). Впервые приводится для Брянской и Туль-
ской обл., на территории Центральной России
ранее был известен из двух регионов: Костром-
ской (Urbanavichus, Urbanavichene, 2019) и Мос-
ковской (Muchnik et al., 2019) областей.

!Ramonia himelbrantii Gagarina (рис. 1F): Кур-
ская обл., Железногорский р-н, 52°15'37.4'' с.ш.,
35°24'6.7'' в.д., Михайловский горно-обогати-
тельный комбинат, отвал № 5 (возрастом более
60 лет), юго-восточная часть, березово-сосновый
лес, на сухой ветке Pinus sylvestris, 22 IV 2021, Муч-
ник, 12 II 2022, Чесноков, Конорева (LE L-17613);
Тульская обл., 53°37'20.1" с.ш., 38°34'32.2" в.д.,
музей-заповедник “Куликово поле”, ПП “Водя-
ное поле”, смешанный лес, на гниющей древеси-
не, 26 VII 2020, Мучник, 12 II 2022, Чесноков, Ко-
норева (MHA 9 095 496). Вид характеризуется по-
груженными в субстрат апотециями, мелким
гранулярным слегка зеленоватым талломом и 4–
5-поперечно-многоклеточными спорами (Gaga-
rina, Stepanchikova, 2013). Из-за погруженных
апотециев вид с трудом обнаруживается не только
в поле, но и под бинокуляром. Новый вид для
Центральной России, в России известен из Нов-
городской области (Gagarina, Stepanchikova, 2013)
и Республики Саха (Якутия) (Chesnokov et al.,
2017).

!Thelocarpon intermediellum Nyl. (рис. 1G): Ря-
занская обл., Клепиковский р-н, 55°13'4.6" с.ш.,
40°19'58.7" в.д., НП “Мещерский”, окрестности
д. Филотово, Прудковское л-во, 34 кв., березово-
еловый лес, на гниющей древесине, 01 VII 2017,
Мучник, 12 II 2022, Чесноков, Конорева (LE L-17600).
Имеет очень небольшие размеры перитециевид-
ных плодовых тел, с желтым налетом и многоспо-
ровые сумки. Все виды этого рода имеют неболь-
шие размеры и очень часто пропускаются при
сборах. Новый для Центральной России, в евро-
пейской части России вид приводится из Респуб-
лики Мордовия (Urbanavichus, Urbanavichene,
2015), Ленинградской (Stepanchikova et al., 2020) и
Нижегородской (Urbanavichene, Urbanavichus,
2021) области.
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Five lichen species: Buellia uberior, Micarea laeta, M. microareolata, Ramonia himelbrantii, Thelocarpon in-
termediellum are reported for the first time for the territory of Central Russia (the name implies the Central
Federal District). Another six lichen species: Biatora chrysantha, Micarea byssacea, M. elachista, M. pusilla,
M. soralifera, M. tomentosa, and two lichenicolous fungi: Heterocephalacria physciacearum and Lichenoconi-
um erodens, are rarely mentioned in regional lichenological lists. Our records expand knowledge on the dis-
tribution of these species. The voucher specimens are stored in the Herbaria of the Komarov Botanical Insti-
tute RAS (LE-L), Tsitsin Main Botanical Garden RAS (MHA), and Bryansk State University (BRSU).
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На юге Сибири обнаружены 5 видов и 1 гибрид растений новых и редких для регионов: в Кемеров-
ской области – Ranunculus subrigidus W.B. Drew, Utricularia australis R.Br.; в Новосибирской области –
гибрид Potamogeton × angustifolius J.Presl, Sparganium stoloniferum (Graebn.) Buch.-Ham. ex Juz., в
Томской области – Elatine triandra Schkuhr. В Тюменской области обнаружено второе в этом регио-
не местонахождение E. triandra, в Алтайском крае – второе в регионе местонахождение S. stolo-
niferum и новое местонахождение редкого в регионе Centaurium meyeri (Bunge) Druce. Выявленные
находки существенно дополняют сведения о распространении перечисленных таксонов в Сибири.
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Обширная территория Сибири, включающая
большое количество разнотипных водоемов и во-
дотоков, позволяет предполагать высокое видо-
вое разнообразие высших водных растений.
Несмотря на длительный период ботанических
исследований, водная флора отдельных адми-
нистративных регионов изучена недостаточно.
Целью работы является представление флористи-
ческих находок, полученных в ходе исследований
водоемов юга Сибири.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Полевые работы были выполнены в августе

2007 и 2021 гг. маршрутным методом на водоемах,
расположенных в Кемеровской, Новосибирской,
Тюменской областях и Алтайском крае. Для
определения растений использовался стереоско-
пический микроскоп. Идентификация сосуди-
стых растений проводилась по Определителям
(Flora Sibiriae, 1988–1997; Lisitsyna, Papchenkov,

2000; Lisitsyna et al., 2009), монографиям (Taylor,
1989; Papchenkov, 2007), статьям (Papchenkov,
Scherbakov, 2003; Bobrov, Chemeris, 2006, 2009;
Kaplan, 2010; Popiela et al., 2017; Wiegleb et al.,
2017). Используемая в работе номенклатура
таксонов по сосудистым растениям приведена
по IPNI (The International Plant Names Index.
URL: www.ipni.org). Подтверждающие образцы
хранятся в гербариях Ботанического института
им. В.Л. Комарова РАН (LE), Кузбасского бо-
танического сада (KUZ), Новосибирского фи-
лиала Института водных и экологических про-
блем СО РАН, дублеты ряда сборов – в личной
коллекции Е.А. Белякова (Борок, Институт
биологии внутренних вод им. И.Д. Папанина
РАН).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
В результате полевых исследований списки

флоры ряда регионов Сибири пополнились че-
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тырьмя видами и одним гибридом, дополнены
данные о распространении трех регионально ред-
ких видов.

Potamogeton × angustifolius J. Presl. (сем. Pota-
mogetonaceae) – Новосибирская обл., Ордын-
ский р-он, северо-западнее с. Спирино,
54°08'51.3"N 81°36'42.4"E, водоемы в известняко-
вом карьере на берегу Новосибирского водохра-
нилища, 14 VIII 2021, Р.Е. Романов.

Гибрид P. lucens L. и P. gramineus L. (Papchen-
kov, 2007; Wiegleb, Kaplan, 2007; Kaplan, 2010)
впервые найден в Новосибирской области. В об-
наруженном местонахождении произрастают оба
родительских вида с меньшим обилием по срав-
нению с P. × angustifolius. В Азиатской России этот
рдест известен из Курганской области, Красно-
ярского края (Kashina 1988), ХМАО – Югра (Pan-
kova, 2014), Кемеровской области (Sheremetova et
al., 2022), Республик Бурятия и Саха (Якутия)
(Abramova et al., 2014; Bobrov, Mochalova, 2014).
Предположение о более широком распростране-
нии гибрида в Азиатской России (Abramova et al.,
2014) подтверждается новой находкой в Новоси-
бирской области.

Sparganium stoloniferum (Graebn.) Buch.-Ham. ex
Juz. (сем. Sparganiaceae) – 1) Новосибирская обл.,
Ордынский р-н, северо-восточнее с. Спирино,
54°08'59.8"N 81°36'49.6"E, болото у небольшого
залива Новосибирского водохранилища, еди-
нично с растениями-сплавинообразователями,
14 VIII 2021, Р.Е. Романов, опр. Е.А. Беляков;
2) Алтайский край, Бурлинский р-н, р. Бурла выше
оз. Малое Топольное, 53°30'42.7"N 78°48'24.3"E,
глубина 0.2 м, грунт – черный ил, 25 VIII 2011,
Е.Ю. Зарубина, опр. Е.А. Беляков. Новый вид для
Новосибирской области и вторая находка в Ал-
тайском крае. В гербарии ЦСБС СО РАН (NS)
хранится образец из Алтайского края: Каменский
р-н, 81°40'48"E 53°39'36"N. Центрально-восточ-
ноазиатский вид (Yuzepchuk, 1934; Penkovskaya,
1973; Tzvelev, 1984; Timokhina, 1988). На террито-
рии России указывается для Амурской, Иркут-
ской областей, Забайкальского края и Республи-
ки Саха (Якутия) (Nechaeva, 1974; Timokhina,
1988; Starchenko, 2001; Kuznetsova, Zakharova,
2012). В Центральной Азии отмечен в Казахстане
(Roldugin, 1969; Kupriyanov, Mikhailov, 2007), Та-
джикистане (Flora of the Tajik SSR, 1957), Кирги-
зии, Узбекистане (Tazhibaev et al., 2019), на севере
Индии и в Афганистане (Tzvelev, 1984; Cook,
Nichills, 1987). В Восточной Азии – в Монголии
(Urgamal et al., 2014), Китае (Cook, Nichills, 1987;
Kun, Simpson, 2010) и Японии (Miyabe, Cudo,
1931; Cook, Nichills, 1987). На Дальнем Востоке
S. stoloniferum замещается S. coreanum Lévl.
(Tzvelev, 1984). 

Ranunculus subrigidus W.B. Drew (Batrachium sub-
rigidum (W.B. Drew) Ritchie) (сем. Ranunculaceae)

(рис. 1, a–c) – 1) Кемеровская область, Тисуль-
ский район, 55°35'15.9"N 88°24'31.9"E, пруд на
р. Дудет юго-восточнее оз. Большой Берчикуль,
у дамбы, 09 VIII 2021, Р.Е. Романов,
А.Н. Куприянов; 2) там же, 55°38'59.9"N 88°20'39.7"E,
канал к оз. Малый Берчикуль, 09 VIII 2021,
Р.Е. Романов, А.Н. Куприянов; 3) там же,
~55°39'25.6"N 88°21'12.2"E, оз. Малый Берчи-
куль, 10 VIII 2021, Р.Е. Романов, А.Н. Куприянов.
Новый вид для Кемеровской области. Преиму-
щественно североамериканско-североазиатский
вид, который недавно стал достоверно известен с
территории России. Согласно последней сводке
по секции Batrachium (Wiegleb et al., 2017), он га-
битуально похож на R. circinatus Sibth., но отли-
чается грушевидными нектарниками, опушен-
ными листьями, прилистниками и верхними
частями стеблей, более мягкими и редкими ли-
стьями. R. subrigidus до недавнего времени был
известен как североамериканский вид, в Азии
встречается в Сибири, на российском Дальнем
Востоке, в Монголии и Китае, в Европе найден
лишь на Полярном Урале (Wiegleb et al., 2017).
В Сибири вид указан для Новосибирской обла-
сти (Kipriyanova, 2018), Алтайского края (Nobis
et al., 2019), Республик Алтай (Kipriyanova, Ro-
manov, 2021), Тыва (Ivanova et al., 2017), Саха
(Якутия) (Bobrov, Mochalova, 014), Хакасия
(www.iNaturalist.org).

Utricularia australis R.Br. (сем. Lentibulariaceae)
(рис. 1, d–f) – Кемеровская область, Тисульский
район, 55°38'59.9"N 88°20'39.7"E, канал к оз. Ма-
лый Берчикуль, 09 VIII 2021, Р.Е. Романов,
А.Н. Куприянов. Новый вид для Кемеровской
области. От пузырчатки обыкновенной отличает-
ся округлой плоской нижней губой венчика с го-
ризонтально распростертыми боковыми долями,
а также отсутствием волосков в зеве венчика. Бо-
рео-тропический вид; встречается в Евразии (за
исключением северных районов), тропической и
южной Африке, Австралии и Новой Зеландии
(Taylor, 1989). На территории России вид известен
с европейской части и Дальнего Востока (Tzvelev,
1996; Lisitsyna et al., 2009). На территории Сиби-
ри этот вид был недавно обнаружен в поймен-
ных водоемах р. Иртыш (Тюменская область)
(Kapitonova, 2020). На сайте www.iNaturalist.org
указываются местонахождения в Новосибир-
ской области и Алтайском крае. По мнению
О.А. Капитоновой (Kapitonova, 2020), вид рас-
пространен в регионе шире, но просматривает-
ся в связи с морфологическим сходством с пу-
зырчаткой обыкновенной. Находка в Кемеров-
ской области хорошо согласуется с последней
оценкой ареалов видов Utricularia в северной
Евразии (Bobrov et al., 2022).

Elatine triandra Schkuhr (сем. Elatinaceae)
(рис. 1, g, h) – 1) Тюменская область, г. Тюмень,
Центральный административный округ, левобе-
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режная пойма р. Тура, 57°12'03.7"N 65°29'00"E,
на дне высохшего пойменного водоема, сов-
местно с E. hydropiper L., 13 XI 2021, Е.П. Саран-
чин, опр. Р.Е. Романов; 2) Томская область,
озеро Круглое (Самусь), 56°45'07.88"N 84°42'33.08"E,
в воде на глубине 0.1–0.2 м на заиленном песке,

27 VII 2016, Е.Ю. Зарубина. Очень редкий для Си-
бири вид. Для Томской области это первое местона-
хождение. В Тюменской области – второе местона-
хождение, поскольку вид был недавно найден в
окр. г. Тобольска (Kapitonova, 2021). В Сибири
указывается для Кемеровской области (Крапи-

Рис. 1. Диагностические признаки Ranunculus subrigidus (a–c), Utricularia australis (d–f), Elatine triandra (g, h) из регио-
нов юга Сибири: a – нектарник (стрелка) в основании лепестка, b – опушение основания листа (стрелка), с – плодики,
d – венчик, вид спереди, e – венчик, вид сзади, f – цветок, вид снизу, g – коробочка с трехчленным околоцветником,
h – семена E. triandra и E. hydropiper (стрелка). Масштаб: a–c, g, h – 1 мм, d–f – 1 см.
Fig. 1. Key morphological traits of Ranunculus subrigidus (a–c), Utricularia australis (d–f), and Elatine triandra (g, h) from South
Siberian regions: a – nectary (arrowhead) at the petal base, b – hairy base of leaf (arrowhead), с – fruit, d – corolla, front view,
e – corolla, back view, f – f lower, base view, g – capsule with three-merous perianth, h – seeds of E. triandra and E. hydropiper
(arrowhead). Scale bars: a–c, g, h – 1 mm, d–f – 1 cm.

(a)

(d)

(f) (g) (h)

(e)

(b) (c)
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винский район, среднее течение р. Томь) и Рес-
публики Бурятия (Северо-Байкальский район,
устье р. Качеры) (Vlasova, 1996). Миниатюрность
растений этого вида и узкая биотопическая при-
уроченность может быть причиной того, что вид
пропускается при флористических исследованиях.

Centaurium meyeri (Bunge) Druce (сем. Gentiana-
ceae) – Алтайский край, г. Барнаул, Ленинский
район, севернее золошлакоотвала ТЭЦ-3,
53°25'03.7"N 83°40'16.7"E, зарастающий песчаный
карьер, на участке с разреженной растительно-
стью, вместе с Typha laxmanii Lepech., 06 VIII 2021,
Р.Е. Романов, опр. А.Н. Куприянов. Редкий на
юге Сибири вид. Самое северное местонахожде-
ние в Алтайском крае, где известен из пяти место-
нахождений (Silant’eva, 2013), расположенных да-
леко от нового. Ранее (23 VIII 2013) был обнару-
жен авторами в 2 км юго-западнее, 53°24'14.9"N
83°39'37.4"E, что подтверждено фотографиями
(https://www.inaturalist.org/observations/70823022),
однако растения не были гербаризированы. В
2021 г. вид не был найден здесь, поскольку место-
нахождение 2013 г. было занято сообществом
тростника обыкновенного. По-видимому, ста-
бильное присутствие этого вида в пойме Верхней
Оби стало возможным благодаря многолетнему
функционированию золошлакоотвала, которое
привело к некоторому засолению почв окружаю-
щей его территории.
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Four species and one hybrid of aquatic plants were found for the first time in South Siberian regions: Ranun-
culus subrigidus W.B. Drew and Utricularia australis R. Br. in Kemerovo Region, Potamogeton × angustifolius
J. Presl and Sparganium stoloniferum (Graebn.) Buch.-Ham. ex Juz. in Novosibirsk Region, Elatine triandra
Schkuhr. in Tomsk Region. The second locality of E. triandra was found in Tyumen Region. The second lo-
cality of S. stoloniferum was revealed in Altai Territory. A new locality of Centaurium meyeri (Bunge) Druce,
rare in the region, was found in Altai Territory. All new records update distributional data in Siberia for the
species listed.

Keywords: Centaurium meyeri, Elatine triandra, Potamogeton × angustifolius, Ranunculus subrigidus, Spar-
ganium stoloniferum, Utricularia australis, Altai Territory, aquatic plants, Kemerovo, Novosibirsk,
Tomsk, Tyumen regions
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