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Растительность болот на северо-востоке тайги Европейской России по площади уступает только ле-
сам. Преобладают крупные болота и болотные системы, а среди них – верховые и аапа. Наши ис-
следования разрушили сложившиеся представления о существовании печорской провинции аапа
болот. На самом деле они распространены в пределах всей северной и средней тайги, а также в ле-
сотундре. Соотношение верховых и аапа болот на севере тайги можно уподобить соотношению на
этом пространстве еловых и сосновых лесов. На западе, в Кольско-Карельском регионе, сосновые
леса преобладают над еловыми, а на северо-востоке господствуют еловые леса, сосняки уступают
им по площади и запасам. Аналогично на западе аапа болота доминируют, верховые значительно им
уступают. На северо-востоке верховые болота преобладают над аапа.

Ключевые слова: северная и средняя тайга, верховые болота, аапа болота, растительность, торфяная
залежь, пространственная организация
DOI: 10.31857/S0006813621030108

Рассматриваемая часть северо-востока евро-
пейской тайги России занимает северную и сред-
нюю подзоны тайги в пределах восточноевропей-
ского ботанико-географического сектора. Заме-
тим, что между лесотундрой и северной тайгой
протянулась еще одна широтная полоса – край-
несеверная тайга. Но в данной работе мы ее не
рассматриваем в качестве особой подзональной
категории, а объединяем с северной тайгой. Это
связано с тем, что в отношении ее трактовки со-
временными геоботаниками нет единства. В Ар-
хангельской области, несмотря на то что она была
впервые выделена именно там А.П. Шенниковым
(Shennikov, 1941), до сих пор ее границы не уста-
новлены. В республике Коми, по предложению
Ю.П. Юдина (Yudin, 1954) – ученика и последо-
вателя А.П. Шенникова, все геоботаники выде-
ляют подзону крайнесеверной тайги (Degteva
et al., 2001). Исследователи Карелии рассматри-
вают ее в качестве широтной полосы второго по-
рядка и называют полосой редкостойной тайги,
следуя М.Л. Раменской (Ramenskaya, Shubin,
1975) или крайнесеверной (Yurkovskaya, Payans-
kaya-Gvozdeva, 1993).

Восточноевропейский ботанико-географиче-
ский сектор хорошо отделяется от граничащего с
ним западнорусского сектора. Границей между
ними служит река Онега, впадающая в Белое мо-
ре. Онега разделяет Восточную Фенноскандию

(Кольско-Карельский регион) и таежный Север
Восточно-Европейской равнины. На востоке гра-
ница проходит по Приуралью. Эти меридиональ-
ные сектора были показаны мною на карте
(Yurkovskaya, 2010, 2011). В географических коор-
динатах граница рассматриваемого региона идет
от 66° с.ш. до 60° с.ш. и от 39°в.д. до 59° в.д.

На западе, в Карелии, доминируют сосновые
леса, а в нашем регионе – еловые. Larix sibirica1

впервые появляется в Кольско-Карельском реги-
оне (Kozhin, Sennikov, 2016), но только на северо-
востоке елово-лиственничные, сосново-листвен-
ничные и лиственничные леса начинают встре-
чаться довольно часто (Kucherov, Zverev, 2011;
Kucherov, 2019). В Архангельской области, в вер-
ховьях реки Вага, левого притока Северной Дви-
ны, появляется Abies sibirica2 (по наблюдениям ав-
тора и Т.И. Исаченко в 1969 г). Западная граница
пихты в регионе очень хорошо и четко описана во
флоре Северо-Востока (Flora…, 1974). Леса с при-
месью пихты и пихтовые леса встречаются уже в
Республике Коми. На Тиманском кряже (Респуб-

1 В настоящее время в пределах Европы выделяют Larix
archangelica, но в геоботанических работах по-прежнему
используют Larix sibirica, так как восточная граница перво-
го вида не уточнена

2 Номенклатура сосудистых растений дана по S.K. Czere-
panov (2007), номенклатура листостебельных мхов по Igna-
tov M.S., Afonina O.M., Ignatova E.A. et al., 2006.
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лика Коми) отмечен Pinus sibirica, а затем уже в
Приуралье и на Урале (Nepomilueva, 1974).

Везде в этой части северной и средней тайги
много болот. Но в Карелии господствуют болота
карельского аапа типа, грядово-мочажинные
сфагновые верховые болота встречаются редко,
как и болота других типов, тогда как на северо-
востоке преобладают верховые болота, а аапа
встречаются спорадически и лишь местами доми-
нируют.

Общими для обоих секторов являются субокеа-
нические дистрофные верховые болота южно-
прибеломорского типа, распространенные вдоль
юго-восточного побережья Белого моря и далее
вплоть до реки Мезень. Эти болота не определяют
специфику секторов, к тому же о них имеется об-
ширная литература (Katz, 1937, 1948; Bogda-
novskaya-Guienéuf, 1949; Elina, Yurkovskaya, 1965;
Elina, 1969, 1971; Yurkovskaya, 2003, 2004). Поэто-
му в данной статье я их не обсуждаю.

Итак, на таежном северо-востоке доминируют
верховые и аапа болотные массивы. Классики
русского болотоведения (Zinserling, 1929, 1938;
Katz, 1948, 1971; Bogdanovskaya-Guienéuf, 1949)
отнесли их к двум особым географическим типам:
онежско-печорский верховой тип болотных мас-
сивов и печорский аапа тип. Мною было показа-
но, что на самом деле у них общий ареал, прости-
рающийся от реки Онега на западе до Урала
(Yurkovskaya, 1992, 2004, 2010). Исследования
верховых и аапа болот продолжаются в этом реги-
оне и подтверждают общность ареалов обоих ти-
пов, а также уточняют границу между секторами
и выявляют варианты этих типов (Kutenkov, 2006;
Smagin et al., 2013; Goncharova, 2013, 2014 и др.).
И в дальнейшем мы их назовем: северовосточно-
европейские верховые континентальные (в отли-
чие от упомянутых выше субокеанических южно-
прибеломорских) и северовосточноевропейские
аапа. Переименование связано с тем, что во время
работы над картой Европы мы столкнулись не
только с трудностями перевода на английский
язык, но и понимания наших географических
терминов зарубежными коллегами.

Кассандрово-морошково-сфагновые со сфаг-
новыми мочажинами на склонах и с заболочен-
ным лесом по краю северовосточноевропейские
континентальные верховые болота.

До конца 1970-х годов имелись лишь краткие
геоботанические описания нескольких болотных
массивов (Rabotnov 1929, 1930; Katz, Minkina
1936; Korchagin, 1940).

Опубликованы данные по стратиграфии тор-
фяных залежей и районированию отдельных ча-
стей региона (Nikonov, 1958а, b; Kiryushkin, 1967;
Abramova, Kiryushkin, 1968). Исследования акти-
визировались в связи с составлением геоботани-
ческой карты европейской части СССР (Karta…,

1979). С этой целью мною проводились геобота-
нические исследования болот в Архангельской,
Вологодской областях и республике Коми, в ре-
зультате которых был собран материал по флоре,
растительности, строению торфяной залежи, а
также возрасту верховых болот этого типа
(Yurkovskaya 1984, 1992; Elina, Yurkovskaya, 1980).
Кроме того, мною были отдешифрированы мате-
риалы аэрофотосъемки на эту территорию. В
дальнейшем исследования были продолжены как
мною, так и ботаниками Петрозаводска, Сык-
тывкара, Архангельска и др. На сегодня мы имеем
довольно полную картину о составе и структуре
растительного покрова верховых болот этого ти-
па, их морфологии, строении торфяной залежи и
возрасте. Кроме того, теперь доступны материа-
лы космической съемки, которые значительно
облегчили процесс распознавания типов на от-
дельных полигонах и экстраполяции результатов
исследования.

Верховые болота этого типа имеют слабовы-
пуклую поверхность. Превышение вершин над
окраинами составляет 2–3 м. Многие массивы
имеют асимметричную форму поверхности, т.е.
их вершина и самая глубокая часть залежи сдви-
нуты к одному краю (эксцентрические). Морфо-
логические части болот различаются нечетко.
Вычленяется вершина с мелкомочажинным мик-
рорельефом, поросшая низкорослой сосной, и
склон с более или менее хорошо развитым грядо-
во-мочажинным микрорельефом. Грядово-моча-
жинный комплекс занимает основную часть бо-
лотного массива, а на некоторых болотах регрес-
сивный или грядово-озерковый комплекс.

Мною установлено, что степень выраженно-
сти того или иного комплекса на болотах этого
типа или их отсутствие не связано ни с глубиной
залежи, ни с возрастом массива, а является ис-
ключительно функцией его водосборной площа-
ди, т.е. зависит от размеров массива. Примером
зависимости степени выраженности тех или иных
комплексов от площади болот служит изучав-
шийся нами в течение ряда лет полигон, болотная
система Себболото (Yurkovskaya, 1992 и др.).

Самый маленький массив (5.4 га) в этой систе-
ме весь покрыт сообществами одной ассоциации
(Pinus sylvestris f. Litwinowii-Chamaedaphne caly-
culata-Ledum palustre-Sphagnum fuscum) (рис. 1.1).
В центре следующего по величине (24 га) массива
сформировался грядово-мочажинный комплекс
(рис. 1.2). Третий (32.5 га) почти весь занимают
грядово-мочажинные комплексы, различающие-
ся размерами гряд и мочажин и их растительным
покровом, а у вершины появляются первые при-
знаки деградации и денудации мохового покрова
в мочажинах (рис. 1.3). Явления деградации и де-
нудации растительного покрова на грядах и в мо-
чажинах очень характерны для четвертого по ве-
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личине массива (88 га, рис. 1.4). Регрессивный
комплекс на болоте № 4 вытянулся по профилю
на 300 м. Мочажины достигают ширины 20–30 м,
имеют неравномерный покров, состоящий из
фрагментов разных ассоциаций и пятен обнажен-
ного торфа. На грядах Sphagnum fuscum оттеснен
лишайниками к краям. Среди содоминирующих
видов на грядах и в мочажинах впервые появляет-
ся Trichophorum cespitosum. Регрессивный ком-
плекс занимает подавляющую часть самого круп-
ного болота (638 га). На грядах преобладают сооб-
щества c Empetrum nigrum s.l., Rubus chamaemorus,
Sphagnum fuscum и Cladina, редкой сильно искрив-
ленной сосной. Мы назвали такую сосну Pinus syl-
vestris f. pomorica, она очень характерна для регрес-
сивных комплексов верховых болот этого типа и
южноприбеломорских, но ботанического описа-
ния этой формы нет.

Морфология северовосточноевропейских вер-
ховых болот, характер растительности и строение
торфяной залежи хорошо прослеживаются на
профилях массивов, изученных в Архангельской
области и опубликованных мною в 1992 г. (рис.
14–16). Глубина залежи на исследованных нами
болотах колебалась от 2.5 до 5 м. Залежь верхового
типа (рис. 2). Верхний пласт залежи образован
комплексом верховых торфов – фускум – под
грядами, сфагновым мочажинным – под моча-
жинами. На вершине, где нет грядово-мочажин-
ного комплекса, – верхний пласт сложен фускум
торфом. Ниже залежь образуют сфагново-пуши-
цевые и пушицевые торфы. Несмотря на значи-
тельное удаление болот друг от друга (в нашем ма-
териале это левобережье Сев. Двины; правобере-
жье Пинеги, Архангельская область; и бассейн
реки Вымь, Республика Коми), строение залежи
однотипно. Различается лишь мощность пластов,
что связано с глубиной залежи и только в придон-
ных слоях наблюдаются существенные различия.
Это свидетельствует о несхожести начальных эта-
пов развития болот. На одних болотах более или
менее длительной была озерная фаза развития,
они подстилаются сапропелем. Другие сформи-
ровались в мелководных бассейнах, об этом гово-
рит гипновый низинный торф, приуроченный к
самым глубоким участкам дна, а основная их
часть сформировалась путем заболачивания су-
ши, в таком случае на дне лежат древесные и дре-
весно-пушицевые переходные торфы (Yurkovs-
kaya, Elina, 1992). За исключением начальных эта-
пов, развитие болот в дальнейшем шло по одному
пути.

Рассмотрим детальнее растительность ком-
плексов, характерных для северовосточноевро-
пейских верховых болот. Самыми распростра-
ненными являются грядово-мочажинные ком-
плексы, на многих болотах занимающие почти
всю поверхность болота, за исключением самой
вершины и окраины. Эти комплексы довольно

однообразные. Площадь мочажин обычно не-
сколько превышает площадь гряд. Только у самой
вершины обратное соотношение. Размеры моча-
жин от вершины болота к окраине постепенно
увеличиваются. Гряды невысокие (0.3–0.4 м) и
широкие (3–5 м). В их моховом покрове господ-
ствует Sphagnum fuscum, отличающийся не только
постоянством, но и высоким покрытием. Наибо-
лее частыми являются асс. Pinus sylvestris–Cha-
maedaphne calyculata–Sphagnum fuscum (табл. 1, 1),
свойственная всему ареалу этих болот, и Pinus
sylvestris–Chamaedaphne calyculata–Empetrum
nigrum–Sphagnum fuscum (табл. 1, 2), встречаю-
щаяся в основном в северной части их ареала.
Наличие сосны и ее значительное участие в рас-
тительном покрове не только гряд, но и верши-
ны болота – также характерный признак болот
этого типа. Они существенно отличаются этим от
болот западнорусского, южноприбеломорского
типов, на которых в центральных частях сосен
значительно меньше и они ниже. Здесь обычны
не только Pinus sylvestris f. willkommii, но и f. lit-
winowii, достигающая высоты 3.5–4 м. Часто мно-
го еще более высокого сухостоя.

Растительность мочажин более разнообразна,
но еще беднее флористически. Наиболее харак-
терны сообщества асс. Eriophorum vaginatum–
Sphagnum balticum, Eriophorum vaginatum–
Scheuchzeria palustris–Sphagnum balticum,
Scheuchzeria palustris–Sphagnum balticum. Каждая
из них представлена типичной и субассоциацией
с Andromeda polifolia, характерной для менее
увлажненных, по сравнению с типичными, ме-
стообитаний. Данные ассоциации отличаются
друг от друга доминирующими видами травяного
покрова. Они представляют собой последова-

Рис. 1. Пространственная организация болотной си-
стемы Себболото, аэрофотоснимок 64о31′ с.ш.
44о17′ в.д.
Fig. 1. Spatial organization of the Sebboloto miresystem,
aerial view 64°31′ N 44°17′ E.
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тельный сукцессионный ряд и связаны с опреде-
ленными уровнями болотных вод и размерами
мочажин. Первые самые небольшие (не более 2–
5 м ширины, УБВ от –5 до –10 см), последние

встречаются в мочажинах до 10–15 м шириной, с
УБВ от 0 до –3 см. Широко распространены также
мочажины со Sphagnnum majus, асс. Eriophorum
vaginatum–Scheuchzeria palustris–Sphagnum majus
и Scheuchzeria palustris–Sphagnum majus (рис. 3).
Последние приурочены к самым крупным моча-
жинам шириною от 15 до 20 м и длиною до 100–
300 м с высоко стоящей водой (–3, 0, +3 см), а на
севере региона часто встречаются также мочажи-
ны со Sphagnum lindbergii.

Значительные площади на крупных болотных
массивах в северной тайге занимают регрессив-
ные дистрофные комплексы, для которых харак-
терны гряды с обилием лишайников и большие
денудированные мочажины шириною до 20–
50 м. Они сосредоточены в верхних участках
склонов, а на болотах площадью более 500 га за-
нимают часто всю центральную часть массивов,
включая их вершину.

В регрессивном комплексе на грядах преобла-
дают сообщества асс. Pinus sylvestris–Empetrum
nigrum–Rubus chamaemorus–Cladina-Sphagnum
fuscum (табл. 1, 3). Даже в регрессивном комплек-

Рис. 2. Профиль верхового болота.
1 – Picea obovata, 2 – Betula pubescens, 3 – Pinus sylvestris f. uliginosa, 4 – Pinus sylvestris f. litwinowii, 5 – Pinus sylvestris f. will-
kommii, 6 – Ledum palustre, 7 – Chamaedaphne calyculata, 8 – Betula nana, 9 – Eriophorum vaginatum, 10 – Scheuchzeria pal-
ustris, 11 – Rubus chamaemorus, 12 – Vaccinium myrtillus, 13 – Equisetum fluviatile, 14 – Calamagrostis canescens, 15 – Phala-
roides arundinacea; низинные торфы: 16 – гипновый, 17 – хвощовый; переходные торфы: 18 – древесный, 19 –
березовый, 20 – березово-пушицевый, 21 – древесно-сфагновый, 22 – сфагновый, 23 – шейхцериево-сфагновый,
24 – осоковый, 25 – пушицевый; верховые торфы: 26 – пушицево-сфагновый (Sphagnum fuscum), 27 – пушицево-
сфагновый (S. magellanicum), 28 – пушицево-сфагновый (S. angustifolium), 29 – пушицево-сфагновый (мочажинный),
30 – пушицевый, 31 – фускум, 32 – сфагновый мочажинный, 33 – шейхцериево-сфагновый пушицево-сфагновый
(мочажинный), 34 – сосновый, 35 – пень, 36 – глина, 37 – номера скважин.
Fig. 2. Profile of the raised bog.
1 – Picea obovata, 2 – Betula pubescens, 3 – Pinus sylvestris f. uliginosa, 4 – Pinus sylvestris f. litwinowii, 5 – Pinus sylvestris f. will-
kommii, 6 – Ledum palustre, 7 – Chamaedaphne calyculata, 8 – Betula nana, 9 – Eriophorum vaginatum, 10 – Scheuchzeria pal-
ustris, 11 – Rubus chamaemorus, 12 – Vaccinium myrtillus, 13 – Equisetum fluviatile, 14 – Calamagrostis canescens, 15 – Phala-
roides arundinacea; eutrophic peat types: 16 – brown moss peat, 17 – Equiseteti peat; mesotrophic peat types: 18 – woody peat,
19 – Betuleti peat, 20 – Betulo-Eriophoreti peat, 21 – woody-Sphagnum moss peat, 22 – Sphagneti peat, 23 – Scheuchzerio-
Sphagneti peat, 24 – Cariceti peat, 25 – Eriophoreti peat; oligotrophic peat types: 26 – Eriophoro-Sphagneti fuscum peat, 27 –
Eriophoro-Sphagneti magellanicum peat, 28 – Eriophoro-Sphagneti angustifolium peat, 29 – Eriophoro-Sphagneti hollow
peat, 30 – Eriophoreti peat, 31 – Sphagneti fuscum peat, 32 – Sphagneti hollow peat, 33 – Scheuchzerio-Sphagneti and Erio-
phoro-Sphagneti hollow peat, 34 – Pineti peat; other: 35 – stump, 36 – clay, 37 – well numbers.

6

м

5

4

3

2

1

0

0

1 2

20 21 22 23 24 25

34 35 36 37

26 27 28 29 30 31 32 33

3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19

250 500 750 1000 м

Рис. 3. Мочажина Scheuchzeria palustris–Sphagnum majus.
Fig. 3. Hollow Scheuchzeria palustris–Sphagnum majus.
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се гряды бывают сильно облесены. Сообщества
со значительным участием Pinus sylvestris f. lit-
winowii характерны для наименее регрессивных
участков грядово-мочажинных комплексов. Уве-
личение низкорослых форм связано с развитием
регрессивных комплексов и увеличением разме-
ров массивов. В центре крупных болот с обшир-
ными участками регрессивных комплексов гряды
почти безлесны.

Другая особенность растительного покрова
гряд в регрессивном комплексе – появление мик-
ропонижений с растениями, чуждыми грядам.
Это прежде всего влаголюбивые мхи – Sphagnum
balticum, S. lindbergii. Предшественниками их яв-
ляются участки с синузиями психрофильных
мхов (Dicranum affine, Pleurozium schreberi), пече-
ночников (Mylia anomala), лишайниками (Cladonia
arbuscula, C. rangiferina), они сменяются упомянуты-
ми сфагнами, которые разрастаются и вместе с со-
путствующими им сосудистыми растениями об-
разуют микроценозы или фрагменты фитоцено-
зов, чуждые сообществам гряд. Наблюдались
разные стадии формирования таких микроцено-
зов, которые начинались с вымокания и осклиз-
нения лишайников, поселения печеночников, а
затем сфагновых мхов. Некоторые из них потом
вновь заполнялись лишайниками или Sphagnum
fuscum, площадь других увеличивалась, и на мно-
гих грядах регрессивного комплекса они занима-
ли до 10% площади, сосредоточиваясь в пониже-
ниях размером от 0.75–1 м ширины до 1–3 м дли-
ны. Подобные микроценозы уже представляют
зачатки будущих мочажин, а их состав по набору
видов близок к составу аналогичных мочажин.
“Грядовые” виды находятся в малом обилии и
угнетенном состоянии. В дальнейшем такие мик-
роценозы отшнуровываются от гряды и присо-
единяются к рядом расположенной мочажине
или гряда распадается на части и формируется
новая мочажина. Таким путем происходит увели-
чение площади мочажин и уменьшение площади
гряд.

Денудированные мочажины имеют пестрый,
т.е. очень неравномерный и разнородный по-
кров, состоящий из отдельных, часто сменяю-
щихся пятен – фрагментов разных фитоценозов,
перемежающихся с участками обнаженного тор-
фа. В их моховом покрове чередуются Sphagnum
balticum, S. lindbergii, S. majus, S. papillosum, Clado-
podiella fluitans, лишайник Cetrariella delisei, в тра-
вяном – Trichophorum cespitosum, Carex limosa, Dro-
sera anglica, Eriophorum vaginatum, Scheuchzeria pa-
lustris, а на севере региона местами и Eriophorum
russeolum. Иногда каждый из фрагментов занима-
ет лишь небольшое пятно, в некоторых мочажи-
нах преобладают 1–2 фрагмента, а остальные
вкраплены в этот фон. Порой вся мочажина –
сплошной обнаженный торф, а фрагменты с рас-
тительным покровом прижаты к краям и углам ее.

Таблица 1. Значения классов константности видов ас-
социаций Sphagneta fusci северовосточноевропейских
верховых болот
Table 1. Values of species constancy classes in Sphagneta
fusci associations of northeastern European raised bogs

Примечание/Note. Ассоциации/Associations: 1 – Pinus sylves-
tris–Chamaedapne calyculata–Sphagnum fuscum; 2 – Pinus syl-
vestris–Chamaedapne calyculata–Empetrum nigrum–Sphag-
num fuscum; 3 – Pinus sylvestris–Empetrum nigrum–Rubus
chamaemorus–Sphagnum fuscum–Cladina.

Вид
Species

Aссоциации/Associations

1 2 3

Число описаний
Number of releves

11 20 18

Empetrum nigrum r V V
Vaccinium myrtillus 0 II II
V. uliginosum II V V
V. vitis-idaea 0 II II
Drosera rotundifolia I V V
Dicranum affine III III IV
Pleurozium schreberi r III III
Mylia anomala II IV IV
Cladina rangiferina II 3-IV 15-V
Sphagnum nemoreum 0 III V
Cetraria islandica 0 II V
Cladina stellaris 0 III V
Trichophorum cespitosum 0 r IV
Sphagnum angustifolium III III V
S. balticum II II IV
S. lindbergii 0 I III
Oxycoccus palustris IV IV II
Pinus sylvestris V V V
Andromeda polifolia V V V
Betula nana II II II
Chamaedaphne calyculata V V V
Ledum palustre V V V
Oxycoccus microcarpa V V V
Rubus chamaemorus V V V
Carex pauciflora II II II
Eriophorum vaginatum V V V
Sphagnum fuscum V V V
Polytrichum strictum II II I
Cladina arbuscula II III III
Среднее число видов 
Average number of species 13 18 22
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Длина пятен обнаженного торфа достигает ино-
гда свыше 100 м при ширине 15–25 м (рис. 4). На
севере региона для мочажин характерны фитоце-
нозы асс. Trichophorum cespitosum–Sphagnum
lindbergii. Они особенно свойственны молодым
небольшим мочажинам, а также крупным дену-
дированным мочажинам, сосредотачиваясь в их
углах. На севере часто встречаются и мочажины
асс. Eriophorum russeolum–Sphagnum balticum,
Eriophorum russeolum–Sphagnum lindbergii, Erio-
phorum russeolum–Sphagnum majus.

Во флоре этих болот, по неполным данным,
насчитывается 55 видов сосудистых растений,
25 видов листостебельных мхов (из них 17 сфаг-
новых), 10 лишайников, 3 Hepaticae. Флора спе-
циально не изучалась, особенно ущербны данные
о Hepaticae, недостаточно изучены лишайники,
нет данных о водорослях, которые свойственны
мочажинам в регрессивных комплексах и встре-
чаются в озерках. Виды-эпифиты и эпиксилы иг-
норировались намеренно, так как они связаны с
породой дерева или минерала и идентичны в лесу
и на болоте. Более половины всех сосудистых
растений (35 видов) характерны для нетипичных
местообитаний, в том числе 27 для краевого забо-
лоченного леса, а также топей. В олиготрофных и
дистрофных фитоценозах центральной части на-
считывается 19 видов сосудистых растений, 16 –
листостебельных мхов (из них 12 сфагновых),
5 видов лишайников (Cladonia arbuscula, C. ran-
giferina, C. stellaris, Cetrariella delisei, C. islandica),
все 3 Hepaticae (Mylia anomala, Cladopodiella flui-
tans, Gymnocolea inflata). Среди трав и кустарнич-
ков господствуют Eriophorum vaginatum,
Scheuchzeria palustris, Carex limosa (реже), Cha-
maedaphne calyculata, Rubus chamaemorus, Em-
petrum nigrum s.l., Andromeda polifolia, Oxycoccus mi-
crocarpus, O. palustris. В северотаежной подзоне

часто доминирует Trichophorum cespitosum, а к се-
веро-востоку от реки Пинега в мочажинах актив-
ной становится Eriophorum russeolum. Следует от-
метить частое присутствие в олиготрофных цен-
тральных частях массивов Carex pauciflora, а
местами Melampyrum pratense. В фитоценозах бо-
лот, расположенных в бассейне реки Сев. Двина
еще встречаются иногда западные виды, харак-
терные для болот субокеанической и северо-за-
падной групп: Sphagnum cuspidatum, S. rubellum,
S. tenellum. Несколько раз мною были описаны
фитоценозы с Calluna vulgaris, который обычно
отсутствует на болотах этого типа.

Широко распространена сосна, представлен-
ная на северовосточноевропейских верховых бо-
лотах в основном тремя формами: Pinus sylvestris f.
litwinowii, P. sylvestris f. willkommii, P. sylvestris f. po-
morica. Изучение и описание болотных форм сос-
ны является одной из прерогатив русского боло-
товедения со времен В.Н. Сукачева и его ученика,
талантливого геоботаника Р.И. Аболина (Su-
kachev, 1905; Abolin, 1915; Solonevich, 1962; Volko-
va, 2000). Последняя выделяемая мною форма
“pomorica” не была никем ранее описана, так как
эти болота до начала наших исследований были
изучены очень слабо. Мое же описание чисто фи-
зиономическое и требует, безусловно, серьезной
корректировки специалистом. Эта экологическая
форма сосны характерна для центральных частей
крупных болот данного типа, особенно для гряд
регрессивного комплекса. Она образуется под
влиянием сильных ветров и мороза. При этом от-
мирает (отмерзает) верхушечный побег, крона
становится флагообразной, а ствол перекручива-
ется, приобретая иногда причудливые извили-
стые формы. Высота ее обычно чуть более 1 м.
Она напоминает формы сосны, растущие на юж-
ноприбеломорских болотах (Elina, Yurkovskaya,
1965; Elina, 1971). И потому я ей присвоила назва-
ние pomorica.

Итак, на огромной площади ареала выявлена
географическая неоднородность морфологии,
структуры и состава растительного покрова,
мощности (глубины) торфяной залежи северово-
сточноевропейских верховых болот. Ранее опи-
санный тип (Katz, 1948) является типичным ва-
риантом этих болот, встречающимся по всему ре-
гиону и заходящему на восток Карелии, но
особенно характерным для южной полосы. Для
этого варианта отмечаем безраздельное господ-
ство грядово-мочажинных комплексов со Sphag-
num fuscum и Chamaedaphne calyculata на грядах,
Sphagnum balticum и S. majus в мочажинах. Северо-
таежный вариант этих болот представлен круп-
ными массивами с обилием лишайников на гря-
дах, а в мочажинах наряду со Sphagnum balticum и
S. majus заметным доминантом становится S. lind-
bergii. Существенное значение на севере приобре-

Рис. 4. Мочажина с голым торфом.
Fig. 4. Hollow with bare peat.
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тает в покрове гряд Empetrum nigrum s.l., а Tricho-
phorum cespitosum и на грядах, и в мочажинах.

Травяно-сфагново-гипновые с грядово-моча-
жинно-озерковыми комплексами в вогнутой ча-
сти северовосточноевропейские аапа болота

Напомню главные особенности аапа болот,
отличающие их от верховых: 1. вогнутая форма
поверхности (у верховых выпуклая); 2. наличие
гетеротрофных грядово-мочажинных или грядо-
во-озерковых комплексов в вогнутой части бо-
лотного массива (у верховых они располагаются
на вершине и склонах, т.е. выпуклых частях боло-
та и гомотрофны по своей структуре); 3. торфяная
залежь в центре болота низинного или переход-
ного типа, а по периферии смешанного (у верхо-
вых – преобладает верховой тип залежи, только
по краю могут быть переходные и низинные);
4. водно-минеральное питание складывается за
счет атмосферных, делювиальных и подземных
вод (у верховых – только атмосферное); 5. в отли-
чие от верховых в растительном покрове аапа три
доминантных синузии – травяная, сфагновая и
гипновая (у верховых доминируют сфагновые
мхи).

Подчеркнем также значительную проточность
вод в связи с сильным уклоном болота по травер-
зу, впервые это отчетливо было показано
О.Л. Кузнецовым (Kuznetsov, 2017). Главное, что
обуславливает резкое различие состава и струк-
туры растительного покрова аапа и верховых
болот – это различие водного режима. Это было
блестяще показано в работе финского исследова-
теля Т. Tohvanainen (2011). Многие особенности
структуры и развития аапа болот выявлены Куз-
нецовым в Карелии (Kuznetsov, 1980, 1982;
Kuznetsov, Yurkovskaya, 2016).

Анализ и дешифрирование космических
снимков, как и исследования последней четверти
ХХ века и начала ХХI-го окончательно подтвер-
дили утверждение о панбореальном распростра-
нении аапа болот, высказанное a priori Rauno
Ruuhijarvi еще в 1960 г. (Ruuhijarvi, 1960). Нанесе-
ны на карту местонахождения аапа болот в Кана-
де (Zoltai, Pollett, 1983; Wells, Zoltai, 1985). Они
обнаружены на севере США, в штатах Мен и
Миннесота (Hofstetter, 1983; Davis, Anderson,
2001 и др.). Они показаны мною на картах расти-
тельности России и Европы. Первые данные об
аапа болотах в Сибири стали появляться с 60-х го-
дов (Storozheva, 1960; Romanova, Usova, 1969;
Preys, 1978). В России они распространены в ле-
сотундре, северной и средней тайге; и от запад-
ной границы России до Тихого океана
(Yurkovskaya, 2010, 2011).

Долгое время, с тех пор как их впервые описа-
ли Н.Я. Кац (Katz, 1928) и Ю.Д. Цинзерлинг (Zin-
serling, 1929), бассейн средней Печоры считался
изолированным местонахождением аапа болот

этого типа. И только с началом исследований в
связи с составлением Карты растительности ев-
ропейской части СССР (Karta…, 1979) и просмот-
ром аэрофотоснимков мною была установлена
сплошная полоса распространения аапа болот на
протяжении всего таежного северо-востока, смы-
кающаяся на западе с карельскими аапа болотами
(Yurkovskaya, 1977). Первоначально граница меж-
ду карельскими и северовосточноевропейскими
аапа болотами проводилась мною по реке Выг и
Онежскому озеру, но позднее исследования ка-
рельских болотоведов выяснили (Kutenkov, 2006),
что эту границу следует проводить восточнее. Од-
ним словом, как было сказано выше, ареал верхо-
вых и аапа болот на северо-востоке Европы сов-
падает, только в отличие от Карелии аапа болота
на северо-востоке уступают верховым, хотя в не-
которых местах, а не только по Средней Печоре,
они занимают значительные площади. В целом
же можно сказать, что соотношение верховых и
аапа болот аналогично соотношению еловых и
сосновых лесов в тайге и зависит это в основном
от геоморфологии и водного питания болот.

Исследования в Республике Коми проводила
Р.Н. Алексеева (Alekseeva, 1974, 1988), а позднее
вплоть до настоящего времени ведет Н.Н. Гонча-
рова (Goncharova, 2014). Мною с начала 70-х го-
дов велись исследования аапа болот в Архангель-
ской области и Республике Коми, а в настоящее
время под руководством О.Л. Кузнецова продол-
жают их изучение в Архангельской области ка-
рельские и местные специалисты (Kuznetsov et al.,
2013).

Аапа болота занимают проточные котловины,
но нередко, особенно в Архангельской области,
они встречаются в сочетании с верховыми внутри
болотных систем, подавляющую площадь кото-
рых занимают верховые. В этих системах чаще
всего они располагаются на месте транзитных то-
пей. При этом на юге ареала аапа болот (вплоть до
севера южной тайги) сохраняются лишь те из них,
которые входят в состав болотных систем. Южнее
севера южной тайги по всей европейской тайге
они отсутствуют, а проточные топи в системах
приобретают свой классический характер, так
называемые гладкие транзитные топи, т.е. без
грядово-мочажинного комплекса с евтрофной
травяной, травяно-моховой или мезотрофной
травяно-сфагновой растительностью. Впрочем,
гладкие топи встречаются в системах, на протя-
жении всего ареала верховых болот, вплоть до их
северной границы.

Размеры болотных массивов сильно варьиру-
ют, но много крупных болот площадью несколь-
ко тысяч гектаров (Nikonov, 1953; Alekseeva, 1974;
Goncharova, 2014). Но более часто встречаются и
по количеству преобладают аапа болота неболь-
ших размеров.



218

БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 106  № 3  2021

ЮРКОВСКАЯ

По макро- и микроморфологии они очень
сходны с аапа болотами Карелии; также имеют
вогнутую поверхность и уклон по продольному
траверзу. В вогнутой части массивов развит гря-
дово-мочажинный микрорельеф, а по окраинам
кочковатый или окраины ровные. Наряду с гря-
дово-мочажинным и грядово-озерковым ком-
плексами, характерными для аапа болот Каре-
лии, широко распространены грядово-озерково-
топяные. Любопытно, что на некоторых болотах
гряды и мочажины имеют концентрическую фор-
му и физиономически напоминают расположе-
ние гряд и мочажин на верховых болотах. Это
впервые было отмечено Н.Н. Гончаровой на кос-
моснимке болота Пурганюр, а впоследствии этот
болотный массив был изучен ею в натуре (Gon-
charova, Dubrovskiy, 2014).

В заключение повторим следующее: аапа бо-
лота имеют панбореальный ареал и в России они
встречаются от ее западных границ до восточных.

Залежь этих аапа болот неглубокая (2–4 м),
максимум 6 м (Nikonov, 1953; Yurkovskaya, 1984).
Они отличаются большим разнообразием слага-
ющих торфов. Характерны залежи переходного и
низинного типа, топяного и топяно-лесного вида
строения. Нередко и в низинном типе залежи
верхний слой образован переходными торфами.

Растительный покров пестр и разнообразен.
Преобладают многочисленные грядово-моча-
жинно-озерковые и озерково-топяные комплек-
сы. На положительных элементах микрорельефа,
как на всех типах аапа, господствуют сфагновые
сообщества, а к отрицательным приурочены тра-
вяные и гипновые. Но в отличие от карельских
аапа болот доля участия в мочажинах травяно-
гипновых сообществ значительно сократилась, а
роль сфагновых сообществ увеличилась.

Сообщества формации Sphagneta papillosi яв-
ляются самыми распространенными, формируя
покров гряд, кочек, ковров (табл. 2). Высота гряд
варьирует от 20 до 40 см, но в основном равна
25 см, а высота кочек всего 10–15 см, среди них
много крупных плоских кочек-подушек.

УБВ в межень под грядами составляет 10–
20 см ниже поверхности мохового покрова, а под
кочками и в сообществах ковра – –5...–10 см.
Эдификаторная роль Sphagnum papillosum хорошо
выражена, он редко уступает под натиском травя-
но-кустарничкового покрова. Местами усилива-
ется роль более влаголюбивых видов секции Cus-
pidata, реже более евтрофных (Sphagnum subful-
vum, S. warnstorfii), которые вообще редко
отмечают на болотах этого типа, иногда усилива-
ется роль Sphagnum magellanicum и S. russowii.
Только 3 вида имеют V класс константности: An-
dromeda polifolia, Oxycoccus palustris и Menyanthes
trifoliata. Carex lasiocarpa в сравнении с карельски-
ми встречается значительно реже, но по-прежне-

Таблица 2. Значения классов константности видов ас-
социаций Sphagneta papillosi северовосточноевропей-
ских аапа болот
Table 2. Values of species constancy classes in Sphagneta
papillosi associations of northeastern European aapa mires

Примечание/Note. Ассоциации/Associations: 1 – Betula nana–
Carex lasiocarpa–Sphagnum papillosum; 2 – Сarex lasiocarpa–
Sphagnum papillosum; 3 – Trichophorum cespitosum–Sphag-
num papillosum; 4 – Carex chordorrhiza–Sphagnum papillosum.

Вид
Species

Ассоциации/Associations

1 2 3 4

Число описаний
Number of relives

8 9 12 10

Betula pubescens II 0 0 0
Carex pauciflora 0 II III II
Sphagnum subfulvum II 0 0 0
S. magellanicum III V II II
Trichophorum cespitosum II 0 V I
Eriophorum angustifolium V V II IV
Juncus stygius I I III I
Loeskypnum badius 0 0 II 0
Carex chordorrhiza I II III V
Warnstorfia exannulata 0 0 0 I
W.  fluitans 0 0 0 I
Carex lasiocarpa V V V I
Betula nana V V IV IV
Chamaedaphne calyculata II II I I
Equisetum fluviatile III III II II
Sphagnum papillosum V V V V
Pinus sylvestris II 0 I 0
Andromeda polifolia V V V V
Oxycoccus palustris V V IV V
Trichophorum alpinum I 0 II II
Carex limosa III III II II
C. rostrata IV III III III
Eriophorum vaginatum 0 I I I
Drosera anglica II IV III II
D. rotundifolia IV V IV IV
Menyanthes trifoliate V V V V
Scheuchzeria palustris III V V III
Sphagnum fallax I I I 0
S. flexuosum V III IV II
S. jensenii I II III I
S. lindbergii 0 II I 0
S. majus 0 I I 0
S. russowii 0 II I I
S. subsecundum 0 I 0 I
S. warnstorfii I I 0 0
Straminergon stramineum III III III IV
Hepaticae 0 0 II II
Среднее число видов
Average number of species 14 15 14 13
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му является характерным содоминантом узких
извилистых гряд аапа и в ветреные дни колышет-
ся словно ковыль в степи. Нет Juniperus, Molinia
caerulea, Calluna vulgaris, которые в сообществах
ряда ассоциаций карельских аапа болот были со-
доминантами. Остальные содоминанты те же:
Betula nana, Carex lasiocarpa, Trichophorum cespito-
sum, но добавляются еще Carex chordorrhiza и
C. rostrata. Очень широко распространена здесь
Eriophorum angustifolium (IV класс константности,
тогда как в Карелии в этой формации она относи-
лась к I классу).

Асс. Betula nana–Carex lasiocarpa–Sphagnum
papillosum формирует покров гряд. Основную
массу травяно-кустарничкового яруса образует
Carex lasiocarpa, местами ее покрытие достигает
50–65%. Общее покрытие травяно-кустарничко-
вого яруса колеблется от 25 до 85%, составляя в
среднем 50%. Число видов в сообществах варьи-
рует от 12 до 18 (табл. 2, 1).

Асс. Сarex lasiocarpa–Sphagnum papillosum
(табл. 2, 2) также образует покров гряд и ковров.
Но гряды ниже, от 10–15 до 20 см. Покрытие и
обилие Carex lasiocarpа ниже, чем в предыдущей
ассоциации, а Betula nana хотя и присутствует во
всех сообществах, но совсем теряет свою домини-
рующую роль, встречаясь рассеянно или единич-
но. Значительно ниже и общее покрытие травя-
но-кустарничкового яруса, оно изменяется от 10
до 40%, а в среднем около 20%. По составу ассо-
циация близка к предыдущей, но увеличилось
присутствие более влаголюбивых и светолюби-
вых видов, например Carex chordorrhiza, Drosera
anglica, Scheuchzeria palustris, Sphagnum magellani-
cum.

Асс. Trichophorum cespitosum–Sphagnum papil-
losum является самой распространенной (табл. 2, 3).
Ее фитоценозы характерны для узких низких
гряд, встречаются на плоских кочках-подушках и
образуют ковры. Высота гряд и кочек 10–20 см.
Ширина гряд от 0.5 до 4 м, но в основном не шире
1–1.2 м. УБВ колеблется от –5 до –15 см. Можно
выделить субассоциацию с Betula nana, которая
характерна для более высоких и широких гряд.
Обилие и покрытие Trichophorum варьирует от 10
до 70%; во многих ценозах разрастается Androme-
da polifolia, покрытие которой местами достигает
20%. Растения более высокие, как Carex lasio-
carpа, C. rostrata, Eriophorum angustifolium, встреча-
ются единично или рассеянно и яруса не образу-
ют. Trichophorum cespitosum формирует собствен-
ный ярус высотой 20–30 см, где постоянно
присутствует Scheuchzeria palustris. Данная ассо-
циация отличается от предыдущих не только до-
минантами травяно-кустарничкового яруса, но и

значениями константности ряда видов. Только в
этой ассоциации встретился Loeskypnum badium,
характерный для сообществ с повышенной троф-
ностью. Выше средней константность у Juncus
stygius.

Асс. Carex chordorrhiza–Sphagnum papillosum
по принципу выделения некое исключение, так
как я ее называю по дифференцирующему виду,
встречающемуся с высоким постоянством, но не
всегда с высоким обилием и доминирующая роль
его сомнительна (табл. 2, 4). Во всех сообществах
этой ассоциации хорошо выражен ярус, образо-
ванный Menyanthes trifoliata. В этой ассоциации
можно выделить 3 субассоциации: типичную, с
Carex rostrata и с Carex lasiocarpa.

В процессе сукцессии типичная субассоциа-
ция Carex chordorrhiz–Sphagnum papillosum явля-
ется начальной стадией образования травяно-
сфагновых сообществ с господством Sphagnum
papillosum. Она занимает небольшие плоские коч-
ки. В ее покрове, помимо Carex chordorrhiza, вели-
ка роль других травянистых видов, характерных
для мочажин. Субассоциации с Carex rostrata и с
Carex lasiocarpa указывают путь от плоских кочек
к грядам. При этом гряды с Carex rostrata более ти-
пичны для периферийной части грядово-озерко-
во-мочажинного комплекса и чаще сочетаются со
сфагновыми мочажинами, а гряды с Carex lasio-
carpa – для центральных частей этого комплекса
и входят в состав комплексов с озерками и травя-
ными мочажинами.

Наиболее продвинутыми в сукцессионном ря-
ду являются 2 первые ассоциации, они особенно
характерны для гряд, составляющих основу гря-
дово-мочажинно-озеркового комплекса. Сооб-
щества ассоциации с Trichophorum cespitosum ха-
рактерны для узких молодых гряд, они нередко
располагаются поперек основного направления
гряд и, по-видимому, возникают в результате из-
менения гидрологического режима в процессе
развития болота. Фитоценозы Carex lasiocarpa–
Sphagnum papillosum занимают более высокие и
широкие гряды, направленные поперек основно-
го стока и часто перпендикулярно грядам с
Trichophorum cespitosum. Я предполагаю, что гряды
с Trichophorum cespitosum стали развиваться значи-
тельно позднее, чем гряды с Carex lasiocarpa.

Сообщества Sphagneta fusci на основной части
ареала встречаются значительно реже чем в Каре-
лии. Они чаще всего встречаются на кочках по-
среди гряд со Sphagnum papillosum или образуют
самостоятельные более крупные кочки, иногда
собранные в грядообразные цепочки, изредка
формируют покров гряд. Обычно в комплексах,
где имеются сообщества со Sphagnum fuscum, со-
существуют и преобладают по площади сообще-
ства со Sphagnum papillosum и S. magellanicum, ко-
торые также приурочены к положительным эле-
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ментам микрорельефа. Но господствуют во всех
комплексах травяные или травяно-сфагновые со-
общества топяных местообитаний или вторичные
озерки, почти лишенные растений. Высота кочек
и гряд колеблется от 35 до 60 см. УБВ стоит на 25–
30 см ниже поверхности мохового покрова.

Всего выделено 4 ассоциации: Empetrum ni-
grum–Menyanthes trifoliata–Sphagnum fuscum,
Chamaedaphne calyculata–Empetrum nigrum–
Menyanthes trifoliata–Sphagnum fuscum, Androme-
da polifolia–Menyanthes trifoliata–Sphagnum fus-
cum, Chamaedaphne calyculata–Menyanthes trifoli-
ata–Sphagnum fuscum.

Но к северу роль фитоценозов со Sphagnum fus-
cum в растительном покрове возрастает, а самое
интересное сообщает об этих сообществах
Н.Н. Гончарова, которая много работала на аапа
болотах в республике Коми в полосе крайнесе-
верной тайги (Goncharova, 2014). На этих болотах
наряду с минеротрофными мочажинами, вторич-
ными озерками и мочажинами-римпи часты
очень длинные и высокие гряды со Sphagnum fus-
cum, на которых отсутствуют минеротрофные ви-
ды, их растительность абсолютно аналогична
растительности гряд верховых болот.

Фитоценозы формации Sphagneta magellanici
на северовосточноевропейских аапа болотах за-
нимают второе место среди сфагновых сооб-
ществ, характерных для положительных форм
микрорельефа, т.е. то, которое на карельских
аапа болотах отведено ценозам Sphagneta warn-
storfii. Данная совокупность фитоценозов должна
быть выделена в минеротрофную субформацию,
так как около 10 видов, характерных для них, во-
обще не встречаются в олиготрофных фитоцено-
зах Sphagneta magellanici. Это Carex chordorrhiza,
C. lasiocarpa, C. limosa, C. rostrata, Equisetum heleo-
charis, Eriophorum angustifolium, Menyanthes trifolia-
ta, Scheuchzeria palustris, Sphagnum warnstorfii, Stra-
minergon stramineum (табл. 3). Некоторые из этих
видов являются субдоминантами: Menyanthes tri-
foliata, Carex lasiocarpa, C. rostrata.

Сообщества ассоциации Chamaedaphne caly-
culata–Menyanthes trifoliata–Sphagnum magellani-
cum встречаются на кочках и грядах аапа болот
(табл. 3, 1). Они особенно свойственны для окра-
инного кочковато-равнинного комплекса и для
периферической части центрального грядово-
мочажинного комплекса. В последнем они со-
четаются с травяно-сфагновыми мочажинами
со Sphagnum jensenii, Eriophorum russeolum, Carex
limosa, Scheuchzeria palustris. Высота кочек и гряд
колеблется в пределах 0.3–0.5 м. УБВ от –15 до
‒35 см.

Высота кустарничкового яруса 20–35 см, а
Menyanthes образует приземистый ярус высотой
5–10 см. Высокие травы и Betula nana соcтавляют
разреженный полог высотой 50–60 см, изредка

Таблица 3. Значения классов константности видов ас-
социаций Sphagneta magellanici северовосточноевро-
пейских аапа болот
Table 3. Values of species constancy classes in Sphagneta
magellanici associations of northeastern European aapa
mires

Примечание/Note. Ассоциации/Associations: 1 – Cha-
maedaphne calyculata–Menyanthes trifoliata–Sphagnum magel-
lanicum; 2 – Andromeda polifolia–Menyanthes trifoliata–
Sphagnum magellanicum; 3 – Betula nana–Carex lasiocarpa–
Sphagnum magellanicum.

Вид
Species

Aссоциации/Associations

1 2 3

Число описаний
Number of releves

8 9 12

Ledum palustre II 0 0
Drosera rotundifolia III V V
Carex rostrata IV I II
Sphagnum angustifolium III 0 0
S. papillosum I III III
S. russowii III I 0
Chamaedaphne calyculata V 0 III
Trichophorum cespitosum I IV 0
Straminergon stramineum II 0 V
Carex pauciflora II 0 V
Eriophorum angustifolium II I IV
Andromeda polifolia V V V
Betula nana IV V V
Carex lasiocarpa IV III V
Menyanthes trifoliata V V V
Warnstorfia exannulata 0 0 0
W. fluitans 0 0 0
Sphagnum magellanicum V V V
Empetrum nigrum II 0 I
Oxycoccus microcarpus I II 0
O. palustris V V V
Rubus chamaemorus I II I
Eriophorum vaginatum I II II
Carex chordorrhiza I I I
C. limosa II II I
Equisetum fluviatile I 0 0
Scheuchzeria palustris II III II
Sphagnum balticum 0 I I
S. fallax I 0 I
S. flexuosum II I II
S. fuscum II I II
S. warnstorfii I 0 0
Pohlia nutans I 0 0
Polytrichum strictum II II II
Среднее число видов
Average number of species 13 13 13
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они формируют более или менее выраженный
верхний ярус. Гряды и кочки безлесны. Иногда на
окраинах встречается сухостой сосны.

Общее покрытие травяно-кустарничкового
покрова сильно меняется – от 10 до 70%, как и
у господствующих видов: Chamaedaphne calycu-
lata – от 10 до 60%, Menyanthes – от 10 до 40%.
Различаем 2 субассоциации: типичную и с Carex
rostrata.

Сообщества ассоциации Andromeda polifolia–
Menyanthes trifoliata–Sphagnum magellanicum
(табл. 3, 2) располагаются на небольших высоких
кочках или грядах, проективное покрытие An-
dromeda достигает 20–30%.

Асс. Betula nana–Carex lasiocarpa–Sphagnum
magellanicum характерна для широких гряд аапа
болот (табл. 3, 3). Высота их 20–35 см, а ширина –
5 м. Уровень болотных вод стоит на 15–20 см ни-
же сфагнового покрова. Carex lasiocarpa и Betula
nana образуют высокий (до 70 см) и густой (по-
крытие до 40–70%) ярус. Покрытие и обилие
Menyanthes сильно варьирует (от 5 до 60%).

Все 3 ассоциации хорошо расчленяются по ви-
довому составу и месту в сукцессионном ряду.
Chamaedaphne calyculata–Menyanthes trifoliata–
Sphagnum magellanicum является самой продви-
нутой в сукцессионном ряду и характеризуется
наибольшей олиготрофизацией. Только в ней
встречаются Ledum palustre и Sphagnum angustifoli-
um. Betula nana–Carex lasiocarpa–Sphagnum mag-
ellanicum представляет переход от Sphagneta pa-
pillosi к Sphagneta magellanici. Andromeda polifo-
lia–Menyanthes trifoliata–Sphagnum magellanicum –
начальный этап в образовании сообществ Sphag-
neta magellanici путем зарастания небольших ко-
чек или, как предыдущая, переход от Sphagneta
papillosi к Sphagneta magellanici.

Сообщества Sphagneta jensenii (табл. 4), как и
Sphagneta magellanici, подчеркивают своеобразие
северовосточноевропейских аапа болот. Они широ-
ко распространены на аапа болотах этого типа и в
отличие от всех перечисленных выше сфагновых,
характерны для отрицательных форм микрорелье-
фа – мочажин и топей. Участие сообществ со Sphag-
num jensenii, как характерную особенность северо-
восточноевропейских аапа болот, отмечают все их
исследователи (Katz, 1948, 1971; Alekseeva, 1974;
Boch, Vasilevich, 1980; Goncharova, 2014).

Сообщества Sphagneta jensenii характерны для
периферийной части грядово-мочажинного ком-
плекса, а также образуют топяные ковры между гря-
дово-мочажинным комплексом и краевым заболо-
ченным лесом, реже встречаются в виде бордюра
вдоль озерков или образуют заливы в их углах и то-
гда могут быть обнаружены и в центре болота.

Асс. Eriophorum russeolum–Sphagnum jensenii
(табл. 4, 1) встречается во всех перчисленных ме-
стообитаниях, но наиболее характерна для грядо-

во-топяных комплексов, в которых мочажины-
топи достигают ширины 50 м и занимают 70–85%
площади комплекса. УБВ колеблется от 0 до
‒5 см. В травяном покрове постоянны Eriophorum
russeolum, Menyanthes trifoliata и почти постоянна

Таблица 4. Значения классов константности видов ас-
социаций Sphagneta jensenii северовосточноевропей-
ских аапа болот
Table 4. Values of species constancy classes in Sphagneta
jensenii associations of northeastern European aapa mires

Примечание/Note. Ассоциации/Associations: 1 – Eriophorum
russeolum–Sphagnum jensenii; 2 – Scheuchzeria palustris–
Sphagnum jensenii; 3 – Carex limosa–Sphagnum jensenii; 4 –
Carex rostrata–Sphagnum jensenii.

Вид
Species

Aссоциации/Associations

1 2 3 4

Число описаний
Number of relives

10 10 10 11

Eriophorum russeolum V 0 I II
Scheuchzeria palustris II V III III
Carex limosa V V V IV
C. rostrata II II I V
Drosera anglica III II IV 0
Sphagnum fallax I 0 I III
S. lindbergii I I I III
Oxycoccus palustris I I I V
Andromeda polifolia I II II II
Chamaedaphne calyculata I 0 0 I
Carex chordorrhiza I I I 0
Carex lasiocarpa I 0 I I
Eriophorum angustifolium II II II II
E. vaginatum II 0 0 II
Drosera rotundifolia I II I I
Equisetum fluviatile 0 II I 0
Menyanthes trifoliata V V IV V
Utricularia intermedia I I I 0
Sphagnum flexuosum II III I III
S. jensenii V V V V
S. majus 0 I I II
S. obtusum I I I I
S. papillosum 0 II II 0
S. platyphyllum 0 I I 0
Straminergon stramineum I 0 II I
Warnstorfia exaтnulata 0 I I 0
W. fluitans 0 II II I
Среднее число видов
Average number of species 14 15 14 13
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Carex limosa и нередко обильнее, чем Eriophorum.
Эти 2 вида образуют верхний ярус высотой 20–
30 см, покрытие его колеблется от 15 до 40%. По-
чти всегда имеется хорошо выраженный ярус
Menyanthes высотой 10–15 см. Моховой покров
часто монодоминантный, местами с примесью
Sphagnum fallax или Sphagnum flexuosum.

Асс. Scheuchzeria palustris–Sphagnum jensenii
(табл. 4, 2) наиболее характерна для мочажин пе-
риферийной части грядово-мочажинного ком-
плекса или образует бордюр по краю мочажин-
озерков. УБВ колеблется от +1 до –3 см. Помимо
шейхцерии в ней, как и в предыдущей, постоян-
ны только Carex limosa и Menyanthes trifoliata. До-
минирует всюду Scheuchzeria. Она и Carex limosa
формируют первый ярус высотой 15–30 см. Во
втором ярусе более или менее обильна Menyan-
thes. Общее покрытие в фитоценозах этой ассоци-
ации обычно ниже, чем в предыдущей и варьиру-
ет от 15 до 30%. Моховой покров рыхлый и эди-
фикаторная роль Sphagnum jensenii во многих
сообществах менее выражена. Значительна при-
месь то мезоолиготрофных видов: Sphagnum papil-
losum, Sphagnum flexuosum, Loeskipnum badium, то
более евтрофных: Sphagnum platyphyllum, Warn-
storfia exannulata.

Асс. Carex limosa–Sphagnum jensenii (табл. 4, 3)
встречается во всех перечисленных местообита-
ниях. Carex limosa одна, лишь с незначительной
примесью Scheuchzeria в некоторых ценозах, об-
разует ярус; постоянство вахты снижается, но в
некоторых сообществах она очень обильна, по-
крывая до 40% поверхности, в таких фитоценозах
относительно велико и общее покрытие, достигая
45%, обычно же оно не превышает 15%. Как и в
предыдущей ассоциации, не столь выражена до-
минирующая роль Sphagnum jensenii, значительна
примесь разных видов: от Sphagnum fallax до
Warnstorfia exannulata.

Асс. Carex rostrata–Sphagnum jensenii (табл. 4, 4)
особенно характерна для топяных ковров с наи-
более низким уровнем воды (–5 до –10 см, иногда
до –15 см). Это сразу отразилось на постоянстве
Oxycoccus palustris, здесь оно 100%, тогда как в дру-
гих она редка. Menyanthes почти всегда обильна и
имеет 100%-е постоянство, покрытие иногда до-
стигает 40–50%. Иногда она и необыкновенно
высокая, до 25 см, но обычно 10–15 см. Высокий
ярус Carex rostrata (65–75 см) часто весьма густой,
также до 40–50% покрытия, но преимущественно
15–20%. Местами хорошо выражен ярус высотой
25–30 см, образованный Carex limosa и Scheuchze-
ria. Однако в этой ассоциации постоянство Carex
limosa снизилось до 70% (в предыдущих оно было
100%). Доминирующее положение Sphagnum jen-
senii не всегда явное, местами значительно уча-
стие близкого по экологии и характерного для то-
пяных ковров Sphagnum fallax.

Только последняя ассоциация имеет группу
дифференцирующих видов, остальные различа-
ются только доминантами. Эту особенность бо-
лотных синтаксонов с маловидовым составом от-
мечали неоднократно (Tüxen, 1978; Boch, Vasile-
vitch, 1980; Rybniček, 1981 и др.).

Травяные сообщества аапа болот этого типа
характеризуются крайней бедностью видового
состава и однообразием. Широко распростране-
ны почти чистые озерки, в которых встречаются
единичные экземпляры Menyanthes trifoliata, Erio-
phorum angustifolium, Carex limosa, C. lasiocarpa,
C. rostrata.

Сообщества ассоциации Carex limosa–Me-
nyanthes trifoliata являются самыми распростра-
ненными. Они встречаются в обширных сильно
обводненных озерках (мочажины-озерки или
римпи), в заливах вторичных озерков или образу-
ют бордюр по краю озерков. Размеры мочажин
очень варьируют: от 4–5 до 15–30 м в ширину и от
10–15 до 100–150 м в длину. Они занимают значи-
тельные площади (до 70%) в грядово-мочажин-
но-озерковых комплексах и сосредоточены в
центральных участках болотных массивов. От
близкой ассоциации Carex limosa–Utricularia in-
termedia карельских аапа она отличается отсутстви-
ем Carex livida. Carex livida вообще отсутствует в этом
регионе, тогда как для аапа болот Кольско-Карель-
ского региона она чрезвычайно характерна.

Сообщества четко разделяются на 2 яруса: пер-
вый с Carex limosa высотой 25–35 см, а второй с
Menyanthes – 10–15 см. Обилие и покрытие их
сильно колеблются в зависимости от УБВ. Оби-
лие изменяется от 3 до 5 баллов, а покрытие от 15
до 35% каждого из двух видов. Вместе с Carex limo-
sa растут C. chordorrhiza, Scheuchzeria palustris, Pe-
dicularis palustris. Высокие травы (Carex lasiocarpa,
C. rostrata, Equisetum fluviatile, Eriophorum angustifo-
lium) образуют разреженный полог, возвышаясь
до 60–70 см. Общее покрытие травяного покрова
варьирует от 10–15 до 45–50%. УБВ в мочажинах-
озерках колеблется от 0 – +5 до +25 – +35, чаще
всего +10 – +15 см. Обилие, покрытие и густота
стояния того или иного вида изменяется и по го-
дам в зависимости от увлажнения. Так, в 1985 за-
сушливом году на повторно исследуемых болотах
в Архангельской области значительно уменьши-
лось обилие Utricularia intermedia и увеличилась
густота стояния Carex limosa. Мхи в этих сообще-
ствах редки, более часто отмечены Sphagnum jen-
senii, Warnstorfia exannulata и W.  fluitans.

Травяно-гипновые фитоценозы на этих аапа
болотах редки. Это отличает их от карельских аапа
болот и свидетельствует об их общей бедности и
слабой минерализации вод. Warnstorfia exannulata
самый характерный из гипновых мхов вид для се-
веровосточноевропейских аапа болот, но и он
редко доминирует.
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Асс. Carex limosa–Warnstorfia exannulata –
единственная, которую я смогла выделить (табл. 5).
Ее фитоценозы встречаются как бордюр и заливы
в травяных мочажинах-озерках или в проточных
топях. УГВ колеблется от –3 до +3 см. В моховом
покрове часто встречается примесь Sphagnum jen-
senii и S. subsecundum, но Warnstorfia exannulata
всегда господствует, составляя 60–80% покры-
тия. Покров его рыхлый, например в одном фито-
ценозе обильно росла Utricularia intermedia. Хоро-
шо выражены 3 яруса: первый образован Carex li-
mosa с участием Scheuchzeria palustris, иногда
C. chordorrhiza высотою 20–30 см; второй ярус об-
разует Menyanthes, третий ярус – мхи.

На северовосточноевропейских аапа болотах
хорошо выражен экологический ряд центр–окра-
ина, как и на всех аапа болотах. Вдоль суходолов
тянется заболоченный лес, его сменяет кустар-
ничково-сфагновое сосновое редколесье, за ко-
торым следует полоса травяно-сфагновых ковров
с Eriophorum angustifolium, E. gracile, E. vaginatum,
Carex lasiocarpa, C. rostrata, C. pauciflora, Trichopho-
rum cespitosum. Всю центральную часть занимают
грядово-мочажинные, грядово-озерковые и озер-
ково-топяные комплексы, нередко практически
непроходимые.

Флористический состав северовосточноевро-
пейских аапа болот изучен недостаточно. К на-
стоящему времени известно около 50 видов сосу-
дистых растений и 36 видов листостебельных
мхов, из них 21 сфагновые. К числу преобладаю-
щих относятся Betula nana, Chamaedaphne calycu-
lata, Carex lasiocarpa, C. limosa, Trichophorum cespi-
tosum, Equisetum heleocharis, Eriophorum angustifoli-
um, Menyanthes trifoliata, Utricularia intermedia,
Sphagnum papillosum, S. magellanicum, S. jensenii,
Warnstorfia exannulata, W.  fluitans, Straminergon
stramineum. В восточной части их ареала частой
становится Eriophorum russeolum, а на болотах
верхнего и среднего течения Печоры появляется
Pinus sibirica (Alekseeva, 1988; Boch, Olenskaya,
1980; Goncharova, 2014).

Помимо этих 2-х самых распространенных ти-
пов болотных массивов в этом регионе споради-
чески встречаются сфагновые переходные, травя-
ные низинные, своеобразные ключевые висячие
болота, особые оригинальные небольшие болота
в карстовых воронках. Все они еще мало изучены
и ждут своих исследователей. На самом северо-
востоке, на границе с лесотундрой появляются
бугристые болота.
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PEATLANDS OF THE TAIGA NORTH-EAST OF EUROPEAN RUSSIA

T. K. Yurkovskaya
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 Prof. Popov Str., 2, Saint-Petersburg, 197376, Russia
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The vegetation of peatlands in the taiga North-East of European Russia is second in area only to forests.
Large mires and mire systems dominate, and among them raised bogs and aapa. Our research has destroyed
the existing ideas about the existence of the Pechora province of aapa mires. In fact, aapa mires are distributed
throughout the entire northern and middle taiga, as well as in the forest tundra. The ratio of raised bogs and
aapa mires in the north of the taiga can be likened to the ratio of spruce and pine forests in this area. The pine
forests predominate over the spruce forests in the west, i.e. in the Kola-Karelian region, but in the North-East
the spruce forests dominate and the pine forests are inferior in both area and stocks. Similarly, the aapa mires
dominate in the West and the raised bogs are significantly inferior to them. The raised bogs dominate over
the aapa in the northeast.

Keywords: northern and middle taiga, raised bogs, aapa mires, vegetation, peat accumulation, spatial organization
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В статье приводятся результаты исследования онтогенеза и особенностей развития особей эндеми-
ка Кавказа Scutellaria oreophila L. (Lamiaceae). На основании изучения побегообразования установ-
лен биоморфологический портрет вида, который характеризует S. oreophila как явнополицентриче-
ский симподиально нарастающий длиннокорневищный травянистый поликарпик, гемикрипто-
фит. Установлено, что на низкотравном альпийском лугу особи S. oreophila в основном
представляют собой совокупность клонов, состоящих из рамет разных онтогенетических состоя-
ний. Онтогенез особей сложный и состоит из онтогенеза семенной особи (генеты) и дочерних осо-
бей вегетативного происхождения (рамет). Взрослая особь S. oreophila представляет собой явнопо-
лицентрическую систему парциальных кустов и побегов, связанных между собой длинными симпо-
диально сочлененными гипогеогенными коммуникационными корневищами, их интенсивное
ветвление, приводящее к пространственному захвату территории, характеризует жизненную форму
изученного вида как длиннокорневищную.

Ключевые слова: жизненная форма, онтогенез, Scutellaria oreophila, эндемик, Кавказ
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Комплексное изучение флоры и растительно-
сти Кавказа является важной проблемой сохране-
ния биоразнообразия. Уникальные почвенно-
климатические условия и геологическая история
этого региона способствуют процессам видообра-
зования, приводящим к значительному числу эн-
демичных растений (Grossheim, 1936; Ivanov,
1998). Род Scutellaria L., один из крупных родов
сем. Lamiaceae, характеризуется значительным
полиморфизмом видов и недостаточно изучен.
Биоморфологические исследования с целью
уточнения морфологии и экологических особен-
ностей видов почти не проводились, тогда как
они также могут быть использованы в системати-
ке рода. Практически не изучены онтогенез и
жизненные формы представителей Scutellaria, ко-
торые раскрыли бы внутриродовые взаимоотно-
шения и в конечном итоге могли бы быть учтены
при создании более совершенной системы рода.
Изучение биоморфологии растений позволит вы-
явить механизмы адаптации, обеспечивающие их
участие в структуре разнообразных растительных
сообществ. Среди кавказских представителей
Scutellaria значительная их часть относится к эн-

демикам Кавказа, которые встречаются во всех
горных поясах от степного до альпийского.

Scutellaria oreophila Grossh. относится к подро-
ду Euscutellaria Briq., секции Lupulinaria A.Ha-
milt. Этот вид имеет близкое родство к S. orien-
talis L. и рядом авторов понимается либо как са-
мостоятельный таксон, либо как раса (Yuzep-
chuk, 1954; Grossheim, 1967; Menitsky, 1992).
Описан А.А. Гроссгеймом по экземплярам, со-
бранным в окрестностях села Крыз Кубинского
(в настоящее время Губинского) района Азербай-
джана. Тип в Баку.

S. oreophila – кавказский эндемик (Grossheim,
1967), относится к эукавказскому геоэлементу
(Portnier, 2000; Ivanov, 2019). Его ареал охватывает
район Большого Кавказа и горного Предкавказья
в пределах России и северо-востока Азербайджа-
на. В Восточном Закавказье S. oreophila распро-
странен в основном в субальпийском и альпий-
ском поясах, произрастая на горных лугах, щеб-
нистых склонах, известняковых обнажениях и
осыпях (Grossheim, 1949, 1967; Isaev, 1957) на вы-
сотах 2000–2500 м над ур. м. В других районах
Кавказского хребта и горного Предкавказья он
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встречается на сухих склонах среднего пояса гор
(Yuzepchuk, 1954; Galushko, 1980; Murtazaliev,
2009; Tsepkova, 2012), в травяном покрове сосно-
вых лесов с участием Pinus kochiana Klotzsch ex
C. Koch на высотах 1200–1600 м над ур. м., где от-
мечен на крутых склонах северной и северо-во-
сточной экспозиций на маломощных скелетных
почвах, на выходах известняковых скал (Abdura-
khmanova, Neshataeva, 2017; Abdurakhmanova et
al., 2018).

Существуют разные точки зрения на особен-
ности жизненной формы Scutellaria oreophila.
А.А. Гроссгейм (Grossheim, 1945; 1949) понимает
S. oreophila как многолетнее травянистое расте-
ние. Его точку зрения разделяют С.Ю. Юзепчук
(Yuzepchuk,1954), А.И. Галушко (Galushko, 1980)
и Р.А. Муртазалиев (Murtazaliev, 2009). Однако
Ю.Н. Карпун (Karpun, 2002) и А.Л. Иванов (Ivan-
ov, 2019) считают, что S. oreophila – это полуку-
старничек, хамефит, у которого почки возобнов-
ления находятся выше поверхности почвы. Неод-
нозначность в определении жизненной формы и
отсутствие сведений об онтогенезе особей S. oreo-
phila побудили нас провести детальный биморфо-
логический анализ для решения этого спорного
вопроса.

Цель работы – изучение жизненной формы и
онтоморфогенеза эндемика Кавказа Scutellaria
oreophila.

МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Материал для изучения жизненной формы и
онтоморфогенеза был собран в locus classicus в
окрестностях с. Крыз Губинского района Респуб-
лики Азербайджан в сообществе низкотравного
альпийского луга с выходами крупных гранитных
камней на высоте 2170 м над ур. м. (координаты
N 41°13359; E 48°15254).

В работе использованы структурный и эколо-
го-морфологический подходы. Жизненная форма
описана согласно классификации И.Г. Серебряко-
ва (Serebryakov, 1964). При изучении побегообразо-
вания применяли терминологию И.Г. Серебря-
кова (Serebryakov, 1959), Л.Е. Гатцук (Gatzuk, 1974),
Е.Л. Нухимовского (Nukhimovskiy, 1997). Цик-
личность побега определяли с момента разверты-
вания почки и до отмирания надземной части по-
бега. При изучении онтогенеза была принята
концепция дискретного описания онтогенеза
(Rabotnov, 1950; Uranov, 1975). Фазы морфогенеза
выделены согласно обобщению, сделанному
О.В. Смирновой с соавт. (Smirnova et al., 1976), и
последующим добавлениям (Savinykh, Cheryo-
mushkina, 2015).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Прорастание семян надземное. Проросток
представляет собой однопобеговое растение с
двумя овальными семядолями и 1–2 парами су-
противных, простых длинночерешковых настоя-
щих листьев с пластинкой эллиптической формы
и городчатым краем. Длина пластинки листа 0.6–
0.8 см, ширина не более 0.5 см. В пазухах всех ли-
стьев закладываются почки. Гипокотиль хорошо
выражен, достигает 1 см длины, эпикотиль ко-
роткий и не превышает 0.4–0.6 см. Главный ко-
рень светло-коричневого цвета, слабоветвистый,
его длина не более 1.5–2.0 см. Длительность со-
стояния 2–3 недели.

Особи S. oreophila переходят в ювенильное со-
стояние (j) в год прорастания семян. Побег про-
должает нарастать моноподиально, образуя орто-
тропную ось, состоящую из 6–7 метамеров с ас-
симилирующими листьями (рис. 1.I). Длина
метамеров постепенно уменьшается по направле-
нию к верхушечной почке. Сближение метамеров
в апикальной части побега приводит к формиро-
ванию розеточной части, в результате чего обра-
зуется верхнерозеточный побег. В пазухах всех
листьев закладываются почки. Длина такого по-
бега не превышает 1.5–1.6 см. Главный корень
втягивает гипокотиль в почву, и семядольный
узел оказывается на ее поверхности. В конце веге-
тационного сезона первичный побег принимает
плагиотропное положение. Его верхушечная ро-
зеточная часть располагается на поверхности
почвы, терминальная почка прикрыта зачатками
сильно опушенных настоящих листьев. Главный
корень достигает длины от 2.5 до 4 см и ветвится
по всей длине; возникает корневая система с бо-
ковыми корнями I–II порядков.

На второй год растения переходят в имматур-
ное состояние (im). Сохранившаяся розеточная
часть первичного побега принимает ортотропное
положение и продолжает моноподиальное нарас-
тание. Второй годичный прирост не превышает
1 см. Первый и второй годичные приросты отде-
лены друг от друга участком сближенных метаме-
ров. На втором годичном приросте формируются
3–4 коротких и 5–7 длинных метамеров. Первич-
ный побег ветвится, из зимующей почки семя-
дольного или первого метамера развертывается
ортотропный побег II порядка до 0.5 см длиной,
несущий 3–4 пары зеленых листьев и представ-
ляющий собой первый годичный прирост верх-
нерозеточного дициклического побега возобнов-
ления. В пазухах листьев закладываются почки. В
конце вегетационного сезона первичный побег
отмирает до узла с побегом возобновления. Тер-
минальная почка побега возобновления распола-
гается в подстилке. Главный корень удлиняется
до 6–7 см, на нем развивается много эфемерных
тонких боковых корней.
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На третий год растения переходят в вирги-
нильное онтогенетическое состояние (v). Моно-
подиальное нарастание особи сменяется на сим-
подиальное. Второй годичный прирост побега
возобновления восходящий, высотой не более
2.0–2.5 см, состоит из 1–2 коротких и 4–5 длин-
ных метамеров с зелеными листьями. Заканчива-
ется побег двумя сближенными метамерами, не-
сущими ассимилирующие листья. Надземная
часть побега ветвится слабо развитыми побегами
обогащения. Одновременно с ростом второго го-
дичного прироста побега II порядка развертыва-
ются зимующие почки, расположенные в узлах
2–3 длинных метамеров первого годичного при-
роста. Развиваются 2–3 побега возобновления III
порядка. Нереализованные почки становятся
спящими. Формируется первичный куст. По
своему развитию побеги I–III порядков дицик-
лические верхнерозеточные. Первый годичный
прирост побега III порядка не превышает 1.5 см,
состоит из одного короткого метамера с чешуе-
видными листьями и 2–3 длинных метамеров с
ассимилирующими листьями. В конце вегетаци-
онного сезона надземная часть побега II порядка
вместе со слаборазвитыми побегами обогащения
отмирает до зоны с побегами возобновления III
порядка. Вся сохранившаяся часть первичного
куста втягивается в почву и утолщается. Форми-
руется короткий каудекс. На поверхности почвы
остаются только верхушечные почки побегов воз-
обновления, рост которых продолжится на следу-
ющий год. Нереализованные почки, сохранив-
шиеся в побеговой системе, становятся спящими.
Новые побеги возобновления IV порядка также
дициклические. Они развертываются весной из
почек, расположенных на длинных метамерах
(0.4–0.8 см) первого годичного прироста побега
III порядка. Таким образом, зона возобновления
в структуре дициклического побега представляет
собой 2–3 длинных метамера первого годичного
прироста.

Число побегов в кусте виргинильных особей
насчитывается от 3 до 6, длиной 2–2.5 см. Под-
земная сфера особи компактная, образована сим-
подиально сочлененными резидами побегов I–
III порядков с почками возобновления и спящи-
ми почками. Гипокотиль и базальная часть глав-
ного корня утолщаются до 2 мм. Корневая систе-
ма становится смешанной, тонкие придаточные
корни (в числе 2–3) формируются в узлах зоны
возобновления. Продолжительность состояния –
2 года.

Переход в молодое генеративное состояние
(g1) происходит на 5-й год жизни особей. Первым
зацветает один из дициклических побегов IV по-
рядка, остальные побеги остаются вегетативны-
ми, их надземная часть отмирает в конце вегета-
ционного сезона до зоны возобновления. За счет
развертывания боковых почек в верхней части

второго годичного прироста побег может вет-
виться слаборазвитыми побегами обогащения,
выполняющими функцию фотосинтеза. Закан-
чивается побег брактеозным, компактным, ко-
ротким, открытым соцветием кисть.

В этом состоянии у растений, кроме дицикли-
ческих побегов возобновления, из спящих почек,
расположенных на каудексе, развиваются дицик-
лические корневищноудлиненные побеги, длина
плагиотропной части которых может достигать
3.0–5.0 см. В первый год корневищноудлинен-
ный побег развивается под землей, его верхушеч-
ная почка перезимовывает, плагиотропный го-
дичный прирост становится длинным гипогео-
генным корневищем. На второй год почка
трогается в рост и развертывается в надземный
удлиненный вегетативный побег высотой до 2.5–
3.5 см. На геофильной (корневищной) части это-
го побега в пазухах чешуевидных листьев закла-
дываются почки, большая часть из них остается
спящими. Апогеотропная часть побега представ-
лена 2–3 короткими и 1–2 длинными метамера-
ми, ортотропная состоит из 3–4 длинных метаме-
ров, несущих зеленые листья.

На основе корневищноудлиненного побега
формируется парциальный куст. Он образуются
за счет реализации почек возобновления, распо-
ложенных в узлах метамеров апогеотропной ча-
сти побега. Эти почки трогаются в рост одновре-
менно с ростом надземной части корневищного
побега. Появившиеся из них побеги – моно- или
дициклические. Надземная часть моноцикличе-
ских побегов отмирает вместе с надземной частью
корневищного побега. На их базальной части со-
храняются нереализованные почки, из которых
на следующий год могут развиться побеги следу-
ющего порядка. Дициклические побеги образу-
ются выше сформированных моноциклических.
Они представляют собой, слаборазвитые анизо-
тропные побеги, которые на будущий год продол-
жат свое развитие. Дициклический корневищно-
удлиненный побег дает начало развитию двум мо-
ноциклическим и 2–3 дициклическим побегам
возобновления. Такая разветвленная побеговая
система состоит обычно из побегов 2–3 порядков
ветвления. Она слабо укореняется, живет 3–4 го-
да и отмирает до базальных частей, с расположен-
ными на них спящими почками.

Таким образом, особи в молодом генератив-
ном состоянии представляют собой куртину. Она
состоит из первичного куста, 2–3 парциальных
вегетативных побегов и парциальных кустов, со-
единенных с первичным кустом гипогеогенными
коммуникационными корневищами. В первич-
ном кусте развивается 1–2 анизотропных дицик-
лических генеративных и 2–6 вегетативных раз-
ветвленных побегов, часть из них – это первый
годичный прирост дициклических побегов воз-
обновления следующих порядков, другая – моно-
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циклические побеги, отмирающие полностью в
конце вегетационного сезона. В этом состоянии
продолжительность молодого генеративного со-
стояния семенной особи составляет 3–4 года
(рис. 1.I).

В подземной сфере первичный куст имеет раз-
росшийся до 5 мм в толщину каудекс, несущий
спящие почки и редкие придаточные корни, и
главный корень.

Куртина средневозрастных генеративных осо-
бей (g2) состоит из первичного куста и 4–6 парци-
альных кустов и парциальных побегов. В первич-
ном кусте из спящих почек развиваются корне-
вищноудлиненные побеги, плагиотропные части
которых расположены в верхнем слое почвы. Эти
побеги приводят к образованию новых слабо уко-
реняющихся парциальных кустов. Число цвету-
щих побегов в куртине увеличивается до 8–10. Ге-

Рис. 1. Онтогенез особей Scutellaria oreophila.
Условные обозначения:
I – онтогенез семенной особи, II – онтогенез раметы.
Онтогенетические состояния: p – проросток,  j1 – ювенильное, im –имматурное, v – виргинильное, g1 – молодое ге-
неративное, g2 – средневозрастное, g3 – старое генеративное, ss – субсенильное, s – сенильное, ------- – уровень поч-
вы, → – пути и возможные переходы из одного онтогенетического состояния в другое.
1 – побег верхнерозеточный, 2 – первый годичный прирост дициклического побега, 3 – побег дициклический вегета-
тивный, 4 – побег дициклический генеративный, 5 – побег обогащения генеративный, 6 – побег обогащения вегета-
тивный, 7 – побег корневищный, 8 – побег дициклический корневищноудлиненный (парциальный побег), 9 – кор-
невище гипогеогенное, 10 – парциальный куст, 11 – главный корень, 12 – придаточный корень, 13 – спящая почка,
14 – каудекс.
Fig. 1. Ontogenesis of Scutellaria oreophila individuals.
Legend:
I – ontogenesis of a seed individual, II – ontogenesis of a ramet.
Ontogenetic states: p – seedling,  j1 – juvenile, im – immature, v – virginal, g1 – young generative, g2 – mature generative, g3 –
old generative, ss – subsenile, s – senile, ------- – soil level, → – paths and possible transitions from one ontogenetic state to
another.
1 – upper-rosette shoot, 2 – first annual growth of a dicyclic shoot, 3 – dicyclic vegetative shoot, 4 – dicyclic generative shoot,
5 – generative enriching shoot, 6 – vegetative enriching shoot, 7 – rhizome shoot, 8 – dicyclic rhizome-long-shoot (partial
shoot), 9 – hypogeogenic rhizome, 10 – partial bush, 11 – main root, 12 – adventitious root, 13 – dormant bud, 14 – caudex.
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неративные побеги анизотропные, высота над-
земной части не более 5–7 см. Надземная часть
некоторых парциальных кустов отмирает, но их
базальные участки с живыми почками сохраня-
ются в составе куртины продолжительное время.

Каудекс состоит из базальных частей побего-
вой системы первичного куста, он разрастается
до 1–1.5 см в диаметре и несет большое число
спящих почек, увеличивается также диаметр ба-
зальной части главного корня и диаметр прида-
точных корней. Продолжительность состояния
7–10 лет.

В этом состоянии начинается вегетативное
размножение. Перегнивание корневищ приводит
к образованию клона и самостоятельному разви-
тию парциальных кустов и побегов. Возникшие
раметы находятся в разных онтогенетических со-
стояниях (от ювенильного до средневозрастного
генеративного состояния) и способны к неодно-
кратной партикуляции (рис. 1.II).

Старые генеративные особи (g3) семенного
происхождения теряют способность к образова-
нию корневищных побегов и вегетативному раз-
множению. В первичном кусте побеги разверты-
ваются в основном из спящих почек, располо-
женных на каудексе и в основании побегов на
коротких метамерах. Генеративные побеги еди-
ничны, они моноциклические, высотой 8.0–
12.0 см, вегетативные побеги также моноцикли-
ческие. Последние не переходят к цветению,
остаются вегетативными и полностью отмирают в
этот же год. В составе куста сохраняются отмер-
шие остатки побеговых систем и базальные части
корневищ. Длительность жизни семенных особей
в этом состоянии не превышает 2–3 лет.

У особей постгенеративного периода (субсе-
нильного (ss) и сенильного (s) состояний) семен-
ного происхождения из спящих почек на каудек-
се развертываются только однолетние вегетатив-
ные побеги имматурного или ювенильного
облика. После реализации всех почек онтогенез
семенной особи завершается. Длительность со-
стояния 1–3 года, а продолжительность жизни
семенной особи составляет 20–23 года.

Особи семенного происхождения в сообще-
стве встречаются очень редко. Они располагают-
ся единично около крупных валунов, где ослабле-
на или отсутствует фитоценотическая конкурен-
ция и приживание проростков не затруднено. В
природных популяциях особи вида представляют
собой, как правило, раметы разного онтогенетиче-
ского состояния, относящиеся к разным поколе-
ниям.

Онтогенез парциальных образований (рамет)
начинается с ювенильного состояния (рис. 1.II).
Рамета ювенильного состояния – это одиночный
побег, подземная часть которого образована
участком плагиотропного корневищного побега,

а надземная представляет собой анизотропный
вегетативный побег до 2–3 см длины. Надземная
часть побега состоит только из 2–3 удлиненных
метамеров, несущих ассимилирующие листья.
Придаточные корни развиваются в узлах любой
части корневища. После отмирания надземной
части осенью, рамета на следующий год начинает
ветвиться и переходит в имматурное состояние.
Из одной пары супротивно расположенных по-
чек, сохранившихся в апогеотропной части мате-
ринского корневищного побега, развиваются два
вегетативных побега замещения. Их геофильная
часть состоит из 2–3 коротких метамеров и
1‒3 длинных, несущих чешуевидные и переход-
ные листья. Надземная часть ортотропная несет
5–6 метамеров с зелеными листьями. Зоной воз-
обновления становится первый верхний длин-
ный метамер. На третий год рамета переходит в
виргинильное онтогенетическое состояние. На ба-
зе корневищного побега формируется парциаль-
ный куст, состоящий из 4–6 вегетативных побегов.
Корневищный побег утолщается до 0.2 мм, нереа-
лизованные почки на нем становятся спящими и
сохраняются в течение всей жизни корневища.

На 4-й год один из дициклических побегов за-
мещения зацветает. У молодых генеративных ра-
мет увеличивается метамерная протяженность зо-
ны возобновления побегов замещения. Она пред-
ставляет собой геофильную часть анизотропного
дициклического побега, несущую 2–3 длинных
метамера. Впоследствии большинство образовав-
шихся побегов цветут, и рамета переходит в зре-
лое генеративное состояние. Геофильная (корне-
вищная) часть каждого побега, состоящая из
длинных метамеров, становится зоной возобнов-
ления побегов n + 1 порядка. Также развиваются
моноциклические генеративные побеги из почек
апогеотропной части материнского побега. Часть
придаточных корней утолщается, особенно в
апикальной части корневища. В этом состоянии
полицентрическая система неоднократно парти-
кулирует с образованием рамет от ювенильного
до субсенильного состояния. В старом генератив-
ном состоянии в рамете накапливается большое
число отмерших побегов. Новые побеги развер-
тываются в основном из спящих почек, располо-
женных на коротких метамерах в базальной части
любого побега предыдущего порядка. Участок
корневища покрывается толстой перидермой,
часть придаточных корней отмирает. Парциаль-
ный куст раметы в субсенильном состоянии несет
2–3 вегетативных моноциклических побега. Се-
нильные раметы представлены небольшим участ-
ком сохранившегося утолщенного многолетнего
корневищного побега с небольшим числом спя-
щих почек. Как правило, развертывается только
один моноциклический вегетативный побег юве-
нильного облика (из наиболее крупной почки),
реже – два побега. Длительность жизни раметы от
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возникновения из верхушечной почки корневи-
ща и до отмирания в сенильном состоянии со-
ставляет 10–15 лет. Развитие корневищных побе-
гов приводит к пространственному разрастанию
особей S. oreophila, в результате чего формируется
полицентрическая система из парциальных побе-
гов и кустов, связанных разветвленными комму-
никационными гипогеогенными корневищами с
придаточной корневой системой (рис. 2).

Корневище раметы, вне зависимости от онто-
генетического состояния, способно ветвиться,
что связано с реализацией любых почек, располо-
женных на нем (рис. 2). Одновременно может
развиться от 4 до 6 новых корневищных побегов.
Их длина варьирует от 3–4 см до 10–13 (19) см. В

зависимости от возраста корневища, положения
и времени раскрытия почек на нем образуются
отличимые по онтогенетическому состоянию ра-
меты следующих поколений. Наибольшее число
растущих корневищных побегов сосредоточено в
его апикальной части. Они дают начало ювениль-
ным раметам, которые полностью проходят свой
частный онтогенез. Корневищные побеги, воз-
никшие из почек в средней и базальной частях,
могут развиваться под землей 2–3 года и, выйдя
на поверхность, формировать удлиненный орто-
тропный годичный генеративный побег. Раскры-
тие спящих почек на многолетних базальных
участках корневища приводит к образованию
субсенильных и сенильных рамет. Достаточно ча-

Рис. 2. Система парциальных кустов и побегов Scutellaria oreophila.
Условные обозначения:
Корневище раметы: a – ветвление акротонное с образованием рамет  j состояния; b – ветвление мезотонное и бази-
тонное с образованием рамет im–g1 состояний; c – ветвление из спящих почек многолетней части с образованием ра-
мет ss–s состояний; d – фрагмент клона, состоящий из парциальных кустов и побегов.
1 – парциальный побег, 2 – разветвленный парциальный побег, 3 – парциальный куст, 4 – отмерший парциальный
куст.
Fig. 2. The system of partial bushes and shoots of Scutellaria oreophila.
Legend:
Rhizome of a ramet: a – acrotonic branching with the formation of  j  state ramet; b – branching mesotonic and basitonic with
the formation of im–g1 states ramets; c – branching from dormant buds of a perennial part with the formation of ss–s states ra-
mets; d – fragment of a clone consisting of partial bushes and shoots.
1 – partial shoot, 2 – branched partial shoot, 3 – partial bush, 4 – dead partial bush.
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сто из-за высокой плотности и числа растущих
корневищ в почве, раметы в ювенильном и имма-
турном состояниях могут сокращать свой онтоге-
нез. Они, минуя генеративное состояние, перехо-
дят в постгенеративный период. Вегетативное
размножение, связанное с естественным наруше-
нием связи между парциальными побегами и
парциальными кустами, может происходить на
любом этапе развития полицентрических систем.

Итак, изучение онтогенеза семенной особи
S. oreophila выявило, что уже на его ранних этапах
почки возобновления за счет контрактильной де-
ятельности главного корня остаются на поверх-
ности почвы или в подстилке. Первичный и пар-
циальные кусты формируются в результате бази-
тонного ветвления анизотропных дициклических
удлиненных побегов возобновления. Их второй
годичный прирост ежегодно отмирает, а первый,
несущий почки возобновления, полегает и укоре-
няется придаточными корнями. Эти признаки,
предложенные Л.Е. Гатцук (Gatsuk, 1976) для от-
несения растений к травам сезонного климата,
характеризуют S. oreophila как травянистое расте-
ние. Подробный биоморфологический анализ и
особенности онтогенеза особей позволяют ре-
шать спорные вопросы жизненных форм видов
(Cheryomushkina et al., 2012; 2019; Denisova et al.,
2017). Так, у S. supina, родственного вида к S. oreo-
phila, в различных экологических условиях фор-
мируются разные жизненные формы (Cheryo-
mushkina, Guseva, 2015). Нами установлено, что
длиннокорневищно-стержнекорневая биоморфа
S. supina образуется в мезофильных условиях, что
в общих чертах сходно c развитием особей S. oreo-
phila. У обоих видов онтогенез особей сложный и
состоит из онтогенеза генеты и рамет. Корневищ-
ные побеги образуются из спящих почек, что
приводит к образованию куртины. Но в отличие
от S. oreophila, фаза куртины у семенной особи
S. supina длится до завершения онтогенеза, что
характеризует жизненную форму этого вида как
длиннокорневищно-стержнекорневую. В то вре-
мя как у особей S. oreophila распад куртины про-
исходит в середине онтогенеза (в средневозраст-
ном генеративном состоянии). Стоит отметить, что
в побегообразовании обоих видов участвуют спя-
щие почки, что является одним из механизмов фор-
мирования длиннокорневищной жизненной фор-
мы (Astashenkov, Cheryomushkina, 2019).

Таким образом, существование длительное
время особей S. oreophila в виде явнополицентри-
ческой системы парциальных кустов и побегов,
связанных между собой длинными симподиально
сочлененными гипогеогенными коммуникаци-
онными корневищами, их интенсивное ветвле-
ние, приводящее к пространственному захвату
территории, характеризует жизненную форму
изученного вида как длиннокорневищную.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Изучение развития особей эндемичного вида
S. oreophila, растущего на альпийских лугах, пока-
зало, что вид относится к явнополицентрическим
растениям. Размножение особей вида в основном
вегетативное за счет формирования длинных
корневищ, которые развиваются из спящих по-
чек. В результате вегетативного размножения об-
разуется клон, состоящий из особи семенного
происхождения (генеты), полицентрических си-
стем, включающих парциальные побеги и кусты,
а также из отдельных парциальных побегов и пар-
циальных кустов (рамет). Выявлена высокая сте-
пень поливариантности сложного онтогенеза,
выражающаяся в разной длительности частного
онтогенеза рамет и пропусков отдельных онтоге-
нетических состояний.

На основании наших исследований биомор-
фологический портрет особей S. oreophila можно
охарактеризовать как – вегетативно-подвижный
травянистый длиннокорневищный симподиально
нарастающий многолетний поликарпик. Структу-
ра взрослых особей состоит из двух типов побегов:
удлиненных и корневищноудлиненных. Удлинен-
ные побеги моно-дициклические анизотропные,
иногда ортотропные, вегетативные или генератив-
ные, развертываются из почек зоны возобновле-
ния. Корневищноудлиненные побеги – ди-, поли-
циклические вегетативные или генеративные, об-
разуются из спящих почек. Корневая система
генеративной особи смешанная, главный корень
сохраняется в течение всей жизни особи. Прида-
точные корни развиваются на геофильных частях
дициклических побегов и на корневище.
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SCUTELLARIA OREOPHILA (LAMIACEAE): LIFE FORM, SHOOT 
FORMATION, ONTOGENESIS
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The article presents the results of a detailed description of ontogenesis and developmental features of indi-
viduals of a Caucasian endemic Scutellaria oreophila L. (Lamiaceae). Based on the study of shoot forma-
tion, a biomorphological portrait of the species was established, which characterizes S. oreophila as a clearly
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polycentric sympodially growing long-rhizomatous herbaceous polycarpic, hemicryptophyte, with innova-
tion buds located in the litter or on the soil surface. It has been established that in short-grass alpine meadow
the individuals of S. oreophila mainly represent an aggregation of clones consisting of different ontogenetic
states (j–ss). The ontogenesis of individuals is complex and consists of the ontogenesis of a seed individual
and of ramets. It was shown that two types of shoots form a perennial structure of adult individuals: long-
shoots and rhizomе-long-shoots, their role in the formation of the life form is revealed. The long-shoots are
mono-dicyclic, vegetative or generative, deploy from the buds of the innovation zone, their role is associated
with the formation of partial bushes and the retention of the territory. Rhizome-long-shoots are di-, polycy-
clic vegetative or generative, formed from dormant buds, their role is associated with the spatial distribution
and annexation of the territory.

Keywords: life form, ontogenesis, Scutellaria oreophila, endemic, Caucasus
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Исследовались процессы формирования зародышевого мешка, развития семязачатка и семени, на-
чиная со стадии одноядерной мегаспоры до формирования семени, у двух видов многолетних под-
солнечников Helianthus ciliaris DC и H. tuberosus L.
У обоих видов выявлено сходство в формировании зародышевого мешка и окружающих структур.
Халазальная мегаспора дает начало зародышевому мешку Polygonum-типа, который имеет особен-
ность в развитии антиподальных клеток, приводящую к формированию только двух антипод, одна
из которых двуядерная. Нуцеллус дегенерирует рано и к началу формирования зародышевого меш-
ка представлен единичными базальными клетками. Интегумент дифференцируется на две хорошо
различимые зоны: внутреннюю и наружную. Эпидермис внутренней зоны преобразуется в интегу-
ментальный тапетум. Сосудистый пучок входит в халазу и повторяет изгиб семязачатка, доходя до
уровня антипод в зародышевом мешке. При отсутствии оплодотворения зародышевый мешок со-
храняется в течение длительного времени, при этом интегументальный тапетум становится много-
слойным.
Наблюдалось формирование зародышей от глобулярной до торпедовидной стадии. Эндосперм нук-
леарный. Отмечалось формирование зародыша и в отсутствии эндосперма, при этом интегумен-
тальный тапетум сохранялся и становился многослойным.

Ключевые слова: завязь, семязачаток, семя, мегагаметогенез, морфогенез репродуктивных структур,
зародышевый мешок, апоспория, зародыш, эндосперм, Helianthus tuberosus L., Helianthus ciliaris DC
DOI: 10.31857/S0006813621030091

Род Helianthus L. относится к семейству Astera-
ceae L., трибе Heliantheae Cass, подтрибе Helian-
thinae Dumort. (The Families and Genera…, 2007).
Род Helianthus L. весьма полиморфный и включа-
ет в себя, по оценкам разных систематиков, от
10 до 254 видов (Gavrilova, Anisimova, 2003).
Наиболее распространенной среди исследовате-
лей подсолнечника является классификация
E.E. Schilling и C.B. Heiser (1981), в которой выде-
лено 12 однолетних и 36 многолетних видов, про-
израстающих в Северной Америке и распреде-
ленных в 5 секций. Особенности эмбриологии и
репродуктивной биологии большинства видов
Helianthus практически не исследовались, исклю-
чение составляют хозяйственно-ценные виды.
Среди однолетних видов наиболее изучены куль-
турные формы (сорта, линии) однолетнего под-

солнечника Helianthus annuus L., среди многолет-
них – топинамбура H. tuberosus L.

Межвидовые скрещивания культурного под-
солнечника с дикими видами этого рода исполь-
зуются в селекционной работе для улучшения вы-
сокопродуктивных масличных сортов, а также
для выведения декоративных сортов и гибридов.
Но в этом процессе есть определенные трудности.
Межвидовые гибриды крайне нестабильны и да-
ют расщепление в последующих поколениях, что
приводит к затруднениям в их поддержании и со-
хранении их признаков. В то же время, есть дан-
ные о наличии у культурного подсолнечника та-
ких форм апомиксиса, как апоспория и интегу-
ментальная эмбриония (Ustinova, 1955, 1970;
Voronova, Gavrilova, 2007; Voronova, 2010, 2013).
Апоспорические образования обнаружены также
у топинамбура (Dziubenko, 1965). Апомиксис, как

СООБЩЕНИЯ
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возможность формирования семян бесполым пу-
тем, мог бы способствовать решению целого ряда
селекционных задач.

Нами было начато эмбриологическое исследо-
вание некоторых диких видов подсолнечника и
изучено развитие мужской репродуктивной сфе-
ры у двух представителей рода Helianthus L.: H. tu-
berosus L. и H. ciliaris DC (Babro, Voronova, 2018).
У этих же видов были исследованы ранние стадии
развития семязачатка и заложение репродуктив-
ных структур до стадии завершения мейоза в ме-
гаспороците и формирования мегаспоры (Voron-
ova, Babro, 2018).

Данная статья является продолжением выше-
указанных работ по исследованию эмбриологии
подсолнечника и посвящена, главным образом,
исследованию процессов формирования зароды-
шевого мешка, а также затрагивает этапы разви-
тия семязачатка и семени у H. tuberosus и H. cilia-
ris, начиная со стадии мегаспоры и до формиро-
вания зародыша.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Объектами исследования стали подсолнечник
клубненосный, или топинамбур, Helianthus tu-
berosus L. и подсолнечник реснитчатый H. ciliaris
DC. Эти два вида относятся к разным секциям
(Divaricati и Ciliares, соответственно) в пределах
рода Helianthus семейства Asteraceae (Schilling,
Heiser, 1981). Оба вида относятся к группе диких
многолетних подсолнечников, но значимо разли-
чаются по размерам и времени цветения, а также
по числу хромосом: H. tuberosus – гексаплоид с
числом хромосом 2n = 102, H. ciliaris – тетраплоид
с 2n = 68.

Материал по H. ciliaris был собран на Кубан-
ской опытной станции ВИР (45°21' с.ш. и
40°80' в.д.), где поддерживается коллекция диких
однолетних и многолетних видов подсолнечника,
H. tuberosus – в Ботаническом саду БИН РАН.
Растения произрастали в условиях свободного
(перекрестного) опыления, без изоляции.

Целые корзинки на разных стадиях развития
были собраны и зафиксированы в растворе FAA
(формалин, ледяная уксусная кислота и 70% эта-
нол в отношении 7:7:100). Материал дегидратиро-
вали через серию спиртов, проводили через ряд
этанол-хлороформных смесей до чистого хлоро-
форма и заключали в Histomix® (Биовитрум), по-
стоянные препараты для световой микроскопии
окрашивали несколькими красителями в разных
комбинациях (более подробно методики описа-
ны в статье Voronova, Babro, 2018).

Для ускоренного анализа материала использо-
вался метод просветления тотальных препаратов
семязачатков и семян (Voronova, 2008b).

Препараты анализировались и фотографиро-
вались с помощью микроскопа Zeiss Axioplan 2
Imaging с цифровой фотокамерой в программе
AxioVision.

РЕЗУЛЬТАТЫ

У обоих исследованных видов формирование
зародышевого мешка и развитие семязачатка
идет сходным образом.

В результате мегаспорогенеза из мегаспороци-
та формируется тетрада мегаспор. Три верхние
(микропилярные) вскоре дегенерируют, а ниж-
няя (халазальная) продолжает развитие и дает на-
чало формированию зародышевого мешка
(рис. 1, 1, 2).

Халазальная мегаспора претерпевает процесс
дифференциации. Она увеличивается в размерах,
вытягивается, заполняя практически все про-
странство, где ранее располагалась тетрада мега-
спор. Ядро в ней становится более четко выра-
женным и смещается из центра клетки в слегка
асимметричное положение, чуть ближе к микро-
пилярному концу. Этот процесс также сопровож-
дается вакуолизацией цитоплазмы.

В результате первого митотического деления
зародышевый мешок становится двуядерным
(рис. 1, 3b). Ядра расходятся в разные стороны –
одно оказывается в микропилярной части, второе
несколько смещается в сторону халазального
конца зародышевого мешка, но не достигает его,
оказываясь в результате примерно посередине
между центром клетки и ее халазальным концом
(рис. 1, 4, 5). Второе деление митоза происходит
несколько асинхронно. Халазальное ядро вступа-
ет в митотическое деление чуть быстрее микропи-
лярного. Вследствие этого, зародышевый мешок
на какой-то момент становится трехъядерным – в
центре клетки уже два ядра, а на микропилярном
полюсе ядро еще в процессе митоза (рис. 2, 3).
Когда на микропилярном конце деление ядер за-
канчивается, то на халазальном ядра уже расхо-
дятся друг от друга, смещаясь так, чтобы располо-
житься вдоль продольной оси зародышевого
мешка (рис. 2, 4, 5). Задержка деления на микро-
пилярном полюсе позволяет ядрам на халазаль-
ном конце сместиться в нужные позиции перед
третьим делением. В третье митотическое деле-
ние ядра вступают практически синхронно, ре-
зультатом его является образование восьмиядер-
ного зародышевого мешка (рис. 3, 1).

На микропилярном полюсе, после заложения
клеточных перегородок между всеми только что
образовавшимися ядрами, формируется трехкле-
точный яйцевой аппарат (рис. 3, 2). В дальней-
шем его клетки дифференцируются в яйцеклетку
и две синергиды (рис. 3, 3).
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Рис. 1. Завершение мегаспорогенеза и начало развития зародышевого мешка.
1 – часть семязачатка с функционирующей мегаспорой и остатками дегенерировавших мегаспор, 2 – часть семязачат-
ка на стадии дифференциации мегаспоры в одноядерный зародышевый мешок, 3a – завязь с семязачатком на стадии
двуядерного зародышевого мешка (срез радиальный, общий вид), 3b – часть семязачатка с двуядерным зародышевым
мешком сразу после митоза, ядра лежат рядом, 4, 5 – часть семязачатка с двуядерным зародышевым мешком, ядра
разошлись на противоположные полюса зародышевого мешка.
Helianthus ciliaris: 2, 3a, 3b, 4; Helianthus tuberosus: 1, 5.
b c – базальная клетка, ch – халаза, d ms – дегенерирующая мегаспора, e c – эпидермальная клетка, e s – зародышевый
мешок, in – интегумент, i t – интегументальный тапетум, m – микропиле, ms – мегаспора, n – ядро зародышевого меш-
ка, o – завязь, ov – семязачаток, t c – таблитчатые клетки.
Шкала: 3a – 100 мкм; 1, 2, 3b, 4, 5 – 20 мкм.
Fig. 1. Completion of megasporogenesis and initial stages of embryo sac development.
1 – the ovule’s part containing functional megaspore and residuals of degenerated ones; 2 – the ovule at the stage of megaspore
differentiation into the uninuclear embryo sac (fragment), 3a – ovary with ovule at the stage of  2-nuclear embryo sac (radial sec-
tion, general view), 3b – the part of ovule with 2-nucleate embryo sac directly after mitosis; the nuclei lie side by side, 4, 5 – the
part of ovule with 2-nuclear embryo sac; the nuclei already have moved to the opposite poles of the embryo sac.
Helianthus ciliaris: 2, 3a, 3b, 4; Helianthus tuberosus: 1, 5.
b c – basal cell, ch – chalaza, d ms – degenerating megaspore, e c – epidermal cell, e s – embryo sac, in – integument, i t – in-
tegumental tapetum, m – micropyle, ms – megaspore, n – embryo sac nucleus, o – ovary, ov – ovule, t c – table-like cells.
Scale bars: 3a – 100 μm; 1, 2, 3b, 4, 5 – 20 μm.

mm

ii tt

iinn

11

mm

ii tt

inin
ee ss

22 33

554433bb

aa

mm

mm

ii
iiii

ee ss

ee ss

tt nn
iiii tt nn

mmmm

iinn

tt

ee ss

cchh

e c

d ms

n

ms

b c

b c

e c

n

n

e c

t c

t c

o

ov

in



242

БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 106  № 3  2021

ВОРОНОВА, БАБРО

Рис. 2. Завязь и семязачаток на стадии двуядерного-четырехъядерного зародышевого мешка.
1a – завязь и семязачаток во время второго митоза в зародышевом мешке (радиальный срез), 1b – халазальная часть
семязачатка, 2 – завязь и семязачаток во время второго митотического деления в зародышевом мешке (тангентальный
срез), 3 – часть семязачатка с зародышевым мешком, на халазальном полюсе которого митотическое деление ядер за-
вершено, а на микропилярном – ядро в состоянии профазы митоза, 4, 5 – часть семязачатка с четырехъядерным заро-
дышевым мешком.
Helianthus ciliaris: 3, 4; Helianthus tuberosus: 1a, 1b, 2, 5.
b c – базальная клетка, ch – халаза, e c – эпидермальная клетка, e s – зародышевый мешок, in – интегумент, i t – инте-
гументальный тапетум, m – микропиле, n – ядро зародышевого мешка, o – завязь, ov – семязачаток, r t c – ряды таб-
литчатых клеток, v b – проводящий пучок.
Шкала: 1a, 1b, 2, – 100 мкм; 3, 4, 5 – 20 мкм.
Fig. 2. Ovary and ovule at the stage from 2- up to 4-nuclear embryo sac.
1a – ovary and ovule during the second mitosis in the embryo sac (radial section), 1b – chalazal part of the ovule, 2 – ovary and
ovule during the second mitotic division in the embryo sac (tangential section), 3 – the part of ovule containing embryo sac with
completed mitotic division of nuclei on its chalazal pole and the nucleus in the prophase of mitosis state on its micropylar pole,
4, 5 – the part of ovule containing 4-nuclear embryo sac.
Helianthus ciliaris: 3, 4; Helianthus tuberosus: 1a, 1b, 2, 5.
b c – basal cell, ch – chalaza, e c – epidermal cell, e s – embryo sac, in – integument, i t – integumental tapetum, m – micropyle,
n – embryo sac nucleus, o – ovary, ov – ovule, r t c – rows of table-like cells, v b – vascular bundle.
Scale bars: 1a, 1b, 2 – 100 μm; 3–5 – 20 μm.
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Рис. 3. Поздние стадии формирования зародышевого мешка
1 – часть семязачатка с восьмиядерным зародышевым мешком сразу после третьего митотического деления ядер, 2 –
микропилярная часть зародышевого мешка с формирующимся яйцевым аппаратом и еще не слившимися полярными
ядрами, 3 – зрелый зародышевый мешок, 4 – халазальная часть зрелого зародышевого мешка с двумя антиподальны-
ми клетками, в верхней видны два ядра, вокруг каждого из них обособлена цитоплазма, но нет клеточной перегород-
ки, 5 – халазальная часть зрелого зародышевого мешка с двумя антиподальными клетками, в верхней видны два
огромных ядра с перетяжкой между ними, 6 – халазальная часть зрелого зародышевого мешка с двумя антиподальными
клетками, в верхней клетке видны метафазные пластинки делящихся ядер, 7 – зрелый зародышевый мешок после опыле-
ния: видны потемневшая синергида и спермии в цитоплазме центральной клетки, 8 – часть семязачатка с интегументаль-
ным тапетумом и эпидермальными клетками нуцеллуса, в котором зародышевый мешок не сформировался.
Helianthus ciliaris: 1, 2, 3, 5, 6, 7; Helianthus tuberosus: 4, 8.
a c – антиподальная клетка, с с n – ядро центральной клетки, e a – яйцевой аппарат, e с – яйцеклетка, i t – интегумен-
тальный тапетум, i z i – внутренняя зона интегумента, m – микропиле, n – ядро зародышевого мешка, o z i – наружная
зона интегумента, p l s – постаменто-подобная структура, p n – полярное ядро, s – синергида, s h – синергидный крюк,
sp – спермий.
Стрелка указывает на перемычку между ядрами в антиподе.
Шкала: 1, 2, 3, 4, 7, 8 – 20 мкм; 5, 6 – 10 мкм.
Fig. 3. The later developmental stages of the embryo sac
1 – the part of the ovule with 8-nuclear embryo sac just after the third mitotic division of the nuclei, 2 – micropylar part of the
embryo sac with a forming egg apparatus and still unfused polar nuclei, 3 – mature embryo sac, 4 – the chalazal part of a mature
embryo sac with two antipodal cells; two nuclei with separated cytoplasm around each of them but without cell wall between them
can be seen in the upper antipodal cell, 5 – the chalazal part of a mature embryo sac with two antipodal cells; two enormous nuclei
with a constriction between them can be seen in the upper antipodal cell, 6 – the chalazal part of a mature embryo sac with two
antipodal cells; the metaphase plates of the dividing nuclei are seen in the upper one, 7 – the mature embryo sac after pollination:
the darkened synergid and the sperms in the cytoplasm of the central cell are seen, 8 – the fragment of the ovule in which the
embryo sac did not form, with integumental tapetum and epidermal cells of nucellus.
Helianthus ciliaris: 1–3, 5–7; Helianthus tuberosus: 4, 8.
a c – antipodal cell, с с n – central cell’s nucleus, e a – egg apparatus, e с – egg cell, i t – integumental tapetum, i z i – inner zone of integ-
ument, m – micropyle, n – embryo sac’s nucleus, o z i – outer zone of integument, p l s – postament-like structure, p n – polar nucleus,
s – synergid, s h – synergid hook, s p – sperm.
The arrow points to the constriction between nuclei in the antipodal cell.
Scale bars: 1–4, 7, 8 – 20 μm; 5, 6 – 10 μm.
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На халазальном полюсе зародышевого мешка
клеточные перегородки закладываются между
только что поделившимися ядрами, но не между
ядрами соседних пар. В нижней части зародыше-
вого мешка формируется одноядерная антипода,
над ней – двуядерная антипода, выше которой
располагается второе полярное ядро центральной
клетки, которое быстро смещается в центр. По-
лярные ядра сначала располагаются в середине
центральной клетки зародышевого мешка, а за-
тем перемещаются вплотную к яйцевому аппара-
ту и сливаются друг с другом (рис. 3, 2, 3).

Сформированный антиподальный аппарат у
исследованных видов состоит из двух клеток, ко-
торые располагаются друг над другом. Лишь в
единичных случаях наблюдалось формирование
трех антипод. Нам удалось обнаружить в одном из
зрелых зародышевых мешков интересный случай
– картину промежуточного состояния между
двух- и трехклеточным антиподальным аппара-
том. Два верхних ядра антипод обособлены друг
от друга, четко видно и обособление цитоплазмы
каждого из них, но при этом между ними нет по-
лисахаридной (окрашивающейся алциановым
синим) клеточной перегородки (рис. 3, 4).

Ядра антипод могут делиться в дальнейшем и
после заложения клеточных перегородок, что
приводит к увеличению их плоидности (рис. 3, 6).
Заложения клеточных перегородок не происхо-
дит, а вновь образующиеся ядра сливаются, что
приводит к образованию одного огромного бес-
форменного ядра с множеством ядрышек. Мы на-
блюдали образование своеобразных “перемычек”
между ядрами в верхней (микропилярной) дву-
ядерной клетке антипод (рис. 3, 5), в отдельных
случаях, ядро может приобретать гантелевидную
или 8-образную форму. Халазальная антипода
обычно некрупная, и в зрелом зародышевом
мешке она треугольной или клиновидной формы.
Микропилярная антипода удлиненная, может
достигать значительных размеров и быть сопоста-
вимой по длине с центральной клеткой. Обе ан-
типоды довольно сильно вакуолизированы
(рис. 3, 3, 4, 5, 7; рис. 4, 8).

По мере дальнейшего развития зародышевого
мешка идет дифференциация клеток яйцевого
аппарата. Ядро яйцеклетки увеличивается в раз-
мерах, по сравнению с ядрами синергид, оно сме-
щается в апикальную область клетки, цитоплазма
клетки вакуолизируется. Основная часть цито-
плазмы и ядро располагаются в апикальной ча-
сти, а в базальной находится крупная вакуоль.
Яйцеклетка меняет форму с округлой на удлинен-
но-грушевидную. Ядра синергид мелкие, распо-
лагаются в центре клетки, вакуолизация цито-
плазмы не выражена. Изначально синергиды
имеют форму треугольника со сглаженными уг-
лами, по мере развития они довольно сильно вы-

тягиваются. На базальных концах синергид фор-
мируются особые выпуклые структуры, называе-
мые обычно крючьями (рис. 3, 3).

В средней части зародышевого мешка оказы-
ваются два полярных ядра, которые сливаются
друг с другом до оплодотворения и формируют
вторичное ядро центральной клетки зародышево-
го мешка. Ядро центральной клетки очень крупное,
с хорошо различимым ядрышком, внутри которого
наблюдаются более темные и более светлые струк-
туры. Это ядро является самым крупным ядром за-
родышевого мешка и превосходит по своим разме-
рам ядра соматических клеток – клеток интегу-
мента и тканей завязи. Ядро центральной клетки
располагается вблизи яйцеклетки. Центральная
клетка – самая большая в зародышевом мешке.
Она содержит несколько огромных вакуолей. Ос-
новная часть ее цитоплазмы сосредоточена вбли-
зи яйцевого аппарата (рис. 3, 3, 7).

Таким образом, зрелый зародышевый мешок у
исследованных видов состоит, как правило, из
6 клеток, 6 (редко – 7) ядер. Ядра яйцевого аппа-
рата и нижней антиподы гаплоидные, ядро цен-
тральной клетки диплоидное, ядро верхней анти-
поды обычно диплоидное (рис. 3, 7), но иногда в
ней бывает два гаплоидных ядра (рис. 3, 3).

По мере формирования и созревания зароды-
шевого мешка претерпевают изменения и окру-
жающие его структуры семязачатка.

Нуцеллус начинает дегенерировать уже во вре-
мя мейоза в мегаспороците, к моменту формиро-
вания тетрады мегаспор он представлен только
эпидермальным слоем и несколькими базальны-
ми клетками, расположенными под халазальной
мегаспорой. Клетки латеральной области нуцел-
луса дегенерируют в первую очередь, и даже их
остатки редко наблюдаются позднее стадии мега-
спорогенеза (Voronova, Babro, 2018). Клетки ба-
зальной области (таблитчатые клетки) сохраняют-
ся как минимум до стадии восьмиядерного заро-
дышевого мешка, возможно, и дольше (рис. 3, 4).
Эпидермальный слой нуцеллуса, в виде остатков
единичных клеток, можно проследить до стадии
4-ядерного зародышевого мешка (рис. 1, 4, 5).

К началу формирования зародышевого меш-
ка, интегумент уже хорошо развит. Ткани интегу-
мента, расположенные в непосредственной бли-
зости к зародышевому мешку, дифференцируют-
ся в процессе развития на две хорошо
различимые зоны (рис. 2, 1a, 2; рис. 4, 1, 2, 3, 7).

Первая зона – это внешняя часть интегумента,
которая состоит из более-менее однородных па-
ренхимных клеток, не очень крупных по размеру,
расположенных ровными слоями (рис. 4, 2, 3, 7).
Она сохраняется довольно долго и наблюдается
до стадии зрелого семени (рис. 5, 3a, 3b, 4, 5, 6).

Вторая зона – это внутренняя часть интегу-
мента, в которой клетки сильно вытягиваются, а в
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Рис. 4. Завязь и семязачаток к моменту опыления и дальнейшие изменения в их структурах.
1 – семязачаток со зрелым зародышевым мешком к моменту опыления (тотальный препарат, просветление), 2 – за-
вязь с семязачатком и зрелым зародышевым мешком к моменту опыления (радиальный срез), 3 – завязь с семязачат-
ком и зрелым зародышевым мешком к моменту опыления (тангентальный срез), 4 – халазальная часть семязачатка,
5 – часть семязачатка с основным и апоспорическим зародышевыми мешками (тотальный препарат, просветление),
6 – семязачаток с зародышем и эндоспермом (тотальный препарат, просветление), 7 – завязь с дегенерирующим се-
мязачатком и развивающимся зародышем и эндоспермом (радиальный срез), 8 – часть семязачатка с многослойным
интегументальным тапетумом и стареющим зародышевым мешком в отсутствии опыления, 9 – часть семязачатка с
основным и апоспорическим зародышевыми мешками.
Helianthus ciliaris: 1, 2, 5, 6, 7, 8, 9; Helianthus tuberosus: 3, 4.
a c – антиподальная клетка, a e s – апоспорический зародышевый мешок, с с n – ядро центральной клетки, ch – халаза,
e – зародыш, e a – яйцевой аппарат, e с – яйцеклетка, en – эндосперм, i t – интегументальный тапетум, i z i – внутрен-
няя зона интегумента, m – микропиле, n – ядро зародышевого мешка o z i – наружная зона интегумента, p l s – поста-
менто-подобная структура, p n – полярное ядро, s – синергида , v b – проводящий пучок.
Шкала: 1–4, 6, 7 – 200 мкм; 5, 8, 9 – 50 мкм.
Fig. 4. Ovary and ovule by the time of pollination and further changes in their structures.
1 – ovule with mature embryo sac by the time of pollination (whole mount, clearing), 2 – ovary with ovule and mature embryo
sac by the time of pollination (radial section), 3 – ovary with ovule and mature embryo sac by the time of pollination (tangential
section), 4 – chalazal part of the ovule, 5 – the part of the ovule with the main embryo sac and aposporic one (whole mount,
clearing), 6 – ovule with embryo and endosperm (whole mount, clearing), 7 – ovary with degenerating ovule and with developing
embryo and endosperm (radial section), 8 – ovule with multilayered integumental tapetum and senescent embryo sac in the ab-
sence of pollination, 9 – the part of the ovule with the main embryo sac and aposporic one.
Helianthus ciliaris: 1, 2, 5–9; Helianthus tuberosus: 3, 4.
a c – antipodal cell, a e s – aposporic embryo sac, с с n – central cell’s nucleus, ch – chalaza, e – embryo, e a – egg apparatus,
e с – egg cell, en – endosperm, i t – integumental tapetum, i z i – inner zone of integument, m – micropyle, n – embryo sac’s
nucleus, o z i – outer zone of integument, p l s – postament-like structure, p n – polar nucleus, s – synergid, v b – vascular bundle.
Scale bars: 1–4, 6, 7 – 200 μm; 5, 8, 9 – 50 μm.
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зоне зародышевого мешка начинают разрушать-
ся. Оболочки клеток ослизняются, ядра становят-
ся неразличимыми. Эта часть интегумента интен-
сивно окрашивается алциановым синим и неко-
торыми другими красителями (рис. 4, 2, 3, 7). К
моменту созревания зародышевого мешка внут-
ренняя часть интегумента визуально значительно
отличается от внешней его части. Эта зона инте-
гумента практически вся разрушается ко времени
формирования зародыша (рис. 5, 3a, 3b, 4).

Эпидермальные клетки внутренней зоны, не-
посредственно примыкающие к зародышевому
мешку, дифференцируются в интегументальный
тапетум (эндотелий). Первые признаки форми-
рования эндотелия появляются еще во время на-
чала мейоза в мегаспороците, в дальнейшем они
становятся заметнее (рис. 1, 1, 2). Клетки интегу-
ментального тапетума имеют слегка трапецие-
видную уплощенную форму, более узкой сторо-
ной они обращены к зародышевому мешку. Стен-
ки клеток утолщенные, на них откладывается
каллоза, особенно мощный слой формируется со
стороны зародышевого мешка (рис. 2, 5). В даль-
нейшем, ядра клеток интегументального тапету-
ма увеличиваются, вероятно, полиплоидизиру-
ются, в них просматривается по несколько ядры-
шек. Ко времени созревания зародышевого
мешка в клетках тапетума начинаются перикли-
нальные деления, что приводит к появлению вто-
рого слоя, а продолжение делений – и к появле-
нию многослойности (рис. 3, 3, 7).

Внутренняя часть интегумента, по мере разви-
тия семязачатка, подвергается полной деструк-
ции (рис. 5, 3a, 3b, 4), которая не касается лежа-
щих рядом клеток интегументального тапетума.
Интегументальный тапетум, с его сильно утол-
щенными каллозными оболочками клеток вдоль
границы с зародышевым мешком, представляет
собой своеобразный барьер между веществами из
разрушающихся клеток внутренней части интегу-
мента и клетками зародышевого мешка.

Клетки, относящиеся к базальной области ну-
целлуса и располагающиеся под зародышевым
мешком, также изменяются (рис. 1, 2, 3b, 4). На
ранних этапах они выглядели как несколько ря-
дов таблитчатых клеток. По мере роста семяза-
чатка эти клетки сильно вытягиваются в длину
вдоль его продольной оси (рис. 2, 5). Формирует-
ся структура, которая подобна постаменту, харак-
терному для крассинуцеллятных семязачатков,
но выявляется она только на ранних стадиях раз-
вития, до формирования зародышевого мешка
(Voronova, Babro, 2018). На поздних стадиях раз-
вития, к моменту созревания зародышевого меш-
ка, сохраняется только небольшая колонка из
мелких клеток со светлой цитоплазмой, располо-
женных под зародышевым мешком (рис. 3, 7,
рис. 4, 8, 9). Проводящего пучка эта структура не

достигает, замещаясь крупными паренхимными
клетками (рис. 4, 2, 3), и на халазальном конце се-
мязачатка не обнаруживается (рис. 4, 2, 4). Остат-
ки этой структуры отмечаются до оплодотворе-
ния и окончательно разрушаются после оплодо-
творения вместе со всей внутренней зоной
интегумента (рис. 5, 3a, 6).

В процессе роста семязачаток изгибается в
анатропное положение и к началу микроспороге-
неза микропиле оказывается обращенным к фу-
никулусу (рис. 1, 3a).

Через весь интегумент проходит сосудистый
пучок, который входит через халазу и почти пол-
ностью повторяет изгиб семязачатка, доходя до
уровня зародышевого мешка с противоположной
стороны (рис. 2, 1a, 1b, 2, рис. 4, 1, 2, 3, 4).

На месте, где ранее ряды таблитчатых клеток
подходили к сосудистому пучку, а также вокруг
самого пучка формируется плотная мелкоклеточ-
ная ткань, которая без резкой границы переходит
в довольно рыхлую паренхимную ткань внутрен-
ней части интегумента (рис. 2, 1b, рис. 4, 4).

Увидеть детальные картины процесса вхожде-
ния спермиев в зародышевый мешок и оплодотво-
рения на нашем материале не удалось. Мы наблю-
дали прорастание пыльцы на рыльце (рис. 5, 2);
ядра генеративных клеток, окрашенных реакти-
вом Фельгена, в цитоплазме центральной клетки
вблизи яйцеклетки у H. tuberosus, присутствие
следов пыльцевой трубки и ядра спермия в цито-
плазме центральной клетки вблизи от ее ядра
(рис. 3, 7) и зиготу (рис. 5, 1) у H. ciliaris.

На более поздних стадиях развития мы наблю-
дали как семязачатки со стареющими разрушаю-
щимися зародышевыми мешками, в которых не
произошло оплодотворения (рис. 4, 8), так и раз-
вивающиеся семена с формирующимися зароды-
шами (рис. 5, 3a, 3b, 4, 5, 6).

При отсутствии оплодотворения зародыше-
вый мешок мог существовать продолжительное
время. При этом его основные элементы сохра-
нялись без заметных признаков дегенерации. В
то же время, в интегументальном тапетуме от-
мечались интенсивные клеточные деления, ко-
торые приводили к увеличению количества его
слоев до 7–8. Тапетальная ткань становилась
довольно массивной, в ней формировались
складки и выпячивания, которые сжимали за-
родышевый мешок, что придавало ему форму
восьмерки (рис. 4, 8).

Мы наблюдали формирующиеся зародыши на
стадиях от глобулярной до торпедовидной. В се-
менах, где отмечалось присутствие зародышей,
интегументальный тапетум оставался одно-двух-
слойным (рис. 5, 4) и не достигал такого массив-
ного многослойного состояния, как в тех, где за-
родыши не выявлялись.
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Рис. 5. Формирование зародыша и семени у Helianthus ciliaris.
1 – часть семязачатка с зародышевым мешком, в котором видна зигота и ядро центральной клетки с примкнувшим к
ней спермием (поперечный срез), 2 – рыльце пестика с прорастающей на нем пыльцой, в одной пыльцевой трубке
видны спермии, 3a – завязь (формирующееся семя) с глобулярным зародышем, 3b – часть семязачатка с разрушаю-
щейся внутренней зоной интегумента, многослойным интегументальным тапетумом, зародышем и четырьмя ядрами
эндосперма, 4 – часть семязачатка с разрушающейся внутренней зоной интегумента, сердечковидным зародышем и
клеточным эндоспермом, 5 – формирующееся семя с торпедовидным зародышем (видна часть зародыша) с разруша-
ющимся эндоспермом, 6 – формирующееся семя с зародышем, видны остатки интегуметального тапетума.
a c – антиподальная клетка, с с n – ядро центральной клетки, e – зародыш, en – эндосперм, e s – зародышевый мешок,
i t – интегументальный тапетум, i z i – внутренняя зона интегумента, o – завязь, o z i – наружная зона интегумента,
p g – пыльцевое зерно, p t – пыльцевая трубка, z – зигота.
Шкала: 3a, 5, 6 – 200 мкм; 4 – 100 мкм; 3b – 50 мкм; 1, 2 – 20 мкм.
Fig. 5. Embryo and seed formation in Helianthus ciliaris.
1 – the ovule part with the embryo sac, in which the zygote and central cell’s nucleus with an attached sperm are seen (transverse
section), 2 – the stigma with pollen germinating on it; sperms can be seen in one of the pollen tubes, 3a – ovary (developing seed)
with globular embryo, 3b – the ovule part with disintegrating inner zone of integument and with multilayered integumental tape-
tum, embryo and four nuclei of endosperm, 4 – the ovule part with disintegrating inner zone of integument and with heart-shaped
embryo and cellular endosperm, 5 – developing seed with torpedo-shaped embryo (part of the embryo is seen) and disintegrating
endosperm, 6 – developing seed with embryo, residuals of integumental tapetum are seen.
a c – antipodal cell, с с n – central cell’s nucleus, e – embryo, en – endosperm, e s – embryo sac, i t – integumental
tapetum, i z i – inner zone of integument, o – ovary, o z i – outer zone of integument, p g – pollen grain, p t – pollen tube, z –
zygote.
Scalebars: 3a, 5, 6 – 200 μm; 4 – 100 μm; 3b – 50 μm; 1, 2 – 20 μm.
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Развитие зародышей не всегда сопровожда-
лось формированием эндосперма. Отмечались
случаи, когда в семязачатке эндосперм был слабо
развит или совсем не наблюдался. Интересно от-
метить, что при наличии зародыша в сочетании
со слабым развитием или с отсутствием эндо-
сперма формировалась довольно массивная
ткань интегументального тапетума (рис. 5, 3a, b).

У H. ciliaris было выявлено формирование до-
полнительных апоспорических зародышевых
мешков (примерно 5% от общего количества изу-
ченных семязачатков). Апоспорические зароды-
шевые мешки располагались за основным заро-
дышевым мешком, вне зоны интегументального
тапетума, имели нерегулярную форму и набор
элементов, сходный по составу с основным заро-
дышевым мешком (рис. 4, 5, 9).

У H. tuberosus было выявлено несколько семя-
зачатков, где женский гаметофит не формировал-
ся. Вместо мегаспор или зародышевого мешка в
середине семязачатка под слоем эпидермиса об-
наруживалось несколько сжатых клеток без выра-
женной структуры, окруженных интегументаль-
ным тапетумом (рис. 3, 8).

ОБСУЖДЕНИЕ

Строение женских репродуктивных структур и
процессы их развития на поздних стадиях (после
мейоза в мегаспороците) в целом оказались сход-
ны у обоих изученных видов – H. ciliaris и H. tu-
berosus – и сопоставимы с таковыми у H. annuus и
у других ранее исследованных видов подсолнеч-
ника (Ustinova, 1964; Newcomb, 1973a,b; Toderich,
1988; Gotelli et al., 2008; Voronova, 2013, 2014). Ос-
новные эмбриологические характеристики дан-
ных видов, как и ожидалось, соотносят их с пред-
ставителями трибы Heliantheae (Maheswari, 1963)
и семейства Asteraceae в целом (Solntseva, 1987).

Семязачаток у подсолнечников анатропный,
унитегмальный с интегументальным тапетумом.
Хотя в сформированном виде семязачаток под-
солнечника по строению интегумента выглядит
как унитегмальный, в нем отчетливо видна диф-
ференциация интегументальной паренхимы на
внутреннюю и наружную зоны, что может быть
следствием объединения инициальных зон двух
интегументов на самом раннем этапе (Shamrov,
2008). В этой связи можно упомянуть одну из ран-
них работ Е.И. Устиновой (Ustinova, 1947: 58) где
она отмечала, что у гибридов подсолнечника с то-
пинамбуром “наиболее развит внешний интегу-
мент, а внутренний же виден только на очень ран-
них стадиях развития семяпочки, на поздних ста-
диях он обычно сливается с нуцеллусом”. Таким
образом, она выделяла, пусть и недолго существу-
ющий, внутренний интегумент. Но в дальнейших
своих работах автор подробно генезис интегумен-

тов не описывала, а семязачаток культурного
подсолнечника характеризовала как унитегмаль-
ный (Ustinova, 1964).

По строению нуцеллуса семязачаток может
быть классифицирован как медионуцеллятный
(синдермальная вариация однослойная субвари-
ация (Shamrov, 2008) с базальной зоной, пред-
ставленной осевым рядом клеток, с выраженной
латеральной зоной и интегументальным тапету-
мом.

В семязачатке формируется массивная халаза.
Проводящий пучок ответвляется от фуникуляр-
ного пучка, тянется вдоль рафе, огибает халазу,
повторяя изгиб семязачатка, и, проходя за грани-
цу интегумента и нуцеллуса, доходит до уровня
антипод зародышевого мешка.

Интегументальный тапетум (эндотелий) к мо-
менту созревания зародышевого мешка у подсол-
нечника может быть однослойным (Newcomb,
1973a; Voronova, 2013, 2014) или становится нере-
гулярно двуслойным у культурного подсолнечни-
ка (Toderich, 1988), а у H. rigidus и H. scaberrimus –
2–3 слойным, иногда достигая 4 слоев (Toderich,
1988). В то же время отмечается, что у подсолнеч-
ника сорта Передовик увеличение числа слоев
интегументального тапетума происходит после
оплодотворения (Newcomb, 1973a). У некоторых
гибридов культурного подсолнечника и линии
НА89 эндотелий может достигать толщины до
6 слоев, особенно в районе антипод (Gotelli et al.,
2008), что отмечалось не только для H. annuus, но
и для других представителей трибы Heliantheae
(Maheswari, 1963).

У H. ciliaris и H. tuberosus интегументальный та-
петум к моменту созревания зародышевого меш-
ка, как правило, однослойный, но вскоре число
слоев увеличивается, и он может даже становиться
многослойным, особенно массивным (до 5‒6 и
более слоев) в случае отсутствия оплодотворения.
Также массивный многослойный интегумент на-
блюдается в случаях, когда оплодотворение про-
изошло, и зародыш начал формироваться, а раз-
витие эндосперма тормозится. Возможно, что в
этой ситуации интегументальный тапетум берет
на себя функции эндосперма, связанные с обес-
печением зародыша питательными веществами.
Но также может быть, что он просто утилизирует
метаболиты, предназначенные эндосперму, и за
их счет продолжает наращивать число слоев.

Кроме формирования интегументального та-
петума, наблюдалось морфологическое разделе-
ние интегумента на внешнюю и внутреннюю зо-
ны. Подобная гетерогенная структура интегумен-
та характерна не только для подсолнечника
H. annuus (Newcomb, 1973 a, b), но отмечалась и у
других видов, например у Taraxacum (Musial et al.,
2013).
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Для других сложноцветных также отмечалось
такое глубокое, как у подсолнечника, проникно-
вение сосудистого пучка в семязачаток, когда он
проходит сквозь халазу и проникает в интегу-
мент, почти достигая микропиле (Musial et al.,
2013).

У исследованных видов ряды таблитчатых кле-
ток под зародышевым мешком не столь четко вы-
деляются в семязачатке, как, например, это было
обнаружено у культурного подсолнечника (Vo-
ronova, 2013, 2014) и характерно для некоторых
других видов, например, для злаков (Modilevskii
et al., 1958, Voronova et al., 2002, 2003). Тем не ме-
нее, некоторое подобие этой структуры присут-
ствует непродолжительное время и в семязачатке
подсолнечников. Уже к моменту формирования
мегаспороцита эти ряды клеток начинают вытя-
гиваться в продольном направлении, под зароды-
шевым мешком формируется своеобразный кле-
точный тяж в виде узкой колонки, который мо-
жет быть соотнесен с постаментом – структурой,
наиболее характерной для крассинуцеллятных
семязачатков, но встречающейся и среди медио-
нуцеллятных (Shamrov, 2008).

Развитие зародышевого мешка, в целом, идет
согласно Polygonum-типу, за исключением числа
закладывающихся антиподальных клеток. В зре-
лом зародышевом мешке у исследованных видов
мы наблюдали, в большинстве случаев, формиро-
вание только двух антипод. Антиподы располага-
лись линейно.

Формирование только двух антипод и, соот-
ветственно, 6-клеточного зародышевого мешка
отмечалось у культурного подсолнечника сорта
Передовик (Newcomb, 1973a), у ряда гибридов и
линий культурного подсолнечника (Teleżyńska,
Teleżyński, 1973; Gotelli et al., 2008; Voronova, 2013,
2014), хотя и указывалось, что в отдельных случа-
ях формировалось три (Ustinova, 1951, 1964; Vo-
ronova, 2013, 2014) и даже четыре антиподы (Go-
telli et al., 2008). Наличие преимущественно двух
антипод отмечалось не только у подсолнечника,
но и для многих других представителей семейства
Asteraceae (Solntseva, 1987).

Зачастую авторы не обращают пристального
внимания на точное количество антипод, отме-
чая лишь, что зародышевый мешок формируется
согласно Polygonum-типу. Однако на представ-
ленных ими фотографиях хорошо видны две ан-
типоды, она из которых двуядерная, как, напри-
мер, у Ageratum fastigiatum (Franca et al., 2015). Go-
telli с соавторами (Gotelli et al., 2008) не объясняли
механизм образования двух клеток антипод, а ко-
личество ядер в них связывали со стадией разви-
тия женского гаметофита. В то же время, на пред-
ложенных в статье рисунках можно видеть такое
же расположение ядер, как мы наблюдали у H. ci-
liaris и H. tuberosus, когда после третьего митоти-

ческого деления на халазальном конце зароды-
шевого мешка между сестринскими ядрами за-
кладывается клеточная перегородка, а между со-
седними парами ядер – нет. В итоге два средних
ядра оказываются в одной антиподальной клетке,
что принималось авторами за результат деления.
В дальнейшем эти ядра сближаются и, вероятно,
делятся еще несколько раз без клеткообразова-
ния, что приводит к многоядерному состоянию
антиподальных клеток. Увеличение количества
ядер или их плоидности в антиподальных клетках
отмечалось не только у подсолнечника (Dziuben-
ko, 1959, 1965; Ustinova, 1964; Gotelli et al., 2008
и др.), но и у других сложноцветных (Maheswari,
1963; Solntseva, 1987).

Мы считаем, что вышеописанная последова-
тельность событий при формировании антипод
характерна для подсолнечника в целом, но не все
авторы согласны с этой точкой зрения. Л. К. Дзю-
бенко (Dziubenko, 1959) полагала, что у культур-
ного подсолнечника изначально формируется
всегда три антиподы, а после оплодотворения ан-
типоды продолжают делиться, формируя много-
клеточный антиподальный комплекс. Эту же точ-
ку зрения, но только в отношении диких видов,
поддерживала Тодерич (Toderich, 1988), но при
этом для культурного подсолнечника отмечала,
что у него средняя антипода дегенерирует, и в
итоге остаются две антиподальные клетки.
Н.С. Беляева (Belyaeva, 1975) писала о присут-
ствии трех антипод у топинамбура, а Дзюбенко
(Dziubenko, 1965) отмечала, что у топинамбура
иногда встречаются зародышевые мешки и с дву-
мя антиподами.

Формирование яйцевого аппарата идет у обо-
их видов сходным образом и соответствует харак-
терному для подсолнечника в целом. Обычно
дискуссия разворачивается о наличии или отсут-
ствии в синергидах таких элементов как нитча-
тый аппарат и так называемые синергидные крю-
чья. Формирование нитчатого аппарата в синер-
гидах мы не наблюдали. Ряд других авторов также
не отмечали его наличия как у культурного и не-
которых из диких видов (Teleżyńska, Teleżyński,
1973; Toderich, 1988), так и у H. tuberosus (Belyaeva,
1975). Это может быть связано с тем, что на свето-
оптическом уровне исследования он не выявля-
ется, в то время как обнаруживается при исследо-
вании с помощью электронного микроскопа
(Newcomb, 1973a; Yan et al., 1991), хотя у некото-
рых представителей Asteraceae, например, у Stiff-
tia и Wunderlichia, хорошо заметный нитчатый ап-
парат отмечается при светомикроскопическом
исследовании (Bonifácio et al., 2018). Мы четко ви-
дели присутствие выростов в форме крючьев на
микропилярных концах синергид, которые также
отмечались для подсолнечника большинством
авторов (synergid hook или synergid hood)
(Maheswari, 1963; Teleżyńska, Teleżyński, 1973;
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Newcomb, 1973a; Yan et al., 1991), за исключением
Тодерич (Toderich, 1988). Gotelli с соавторами
(Gotelli et al., 2008) о наличии крючьев у синергид
не упоминают в тексте, но они хорошо видны на
представленных в работе рисунках.

Сформированный зародышевый мешок долго
сохраняется без изменений при отсутствии опы-
ления. На исследованном нами материале опло-
дотворение отмечалось реже, чем старение и деге-
нерация зародышевого мешка. Это может быть
связано как с самонесовместимостью, так и с не-
достаточным количеством или низким качеством
пыльцы. Ранее отмечалось, что многолетние под-
солнечники размножаются преимущественно ве-
гетативно и завязывают мало семян.

Интересно отметить, что были обнаружены
случаи формирования зародышей и слабого раз-
вития эндосперма – формировалось лишь не-
сколько клеток. При этом как раз интегументаль-
ный тапетум был довольно массивным и много-
слойным. Возможно, он каким-то образом брал
на себя функцию эндосперма или же просто ис-
пользовал нереализованные пластические веще-
ства.

В целом мы не обнаружили аномалий в фор-
мировании зародышевого мешка и в тех семяза-
чатках, где произошло опыление и оплодотворе-
ние; аномалии в процессе развития зародыша и
эндосперма были редки. При исследовании дру-
гими авторами культурного подсолнечника в ка-
честве аномалий отмечалось развитие зародыша
без эндосперма и эндосперма без оплодотворе-
ния яйцеклетки (Teleżyńska, Teleżyński, 1973).

В нашем исследовании нам не удалось деталь-
но проследить весь путь формирования зароды-
ша, но имеющиеся данные говорят о том, что у
исследованных видов подсолнечника эндосперм
нуклеарный, а клеткообразование начинается на
ранней стадии развития зародыша (4–8-клеточ-
ной по данным Newcomb, 1973b и Toderich, 1988).
Эмбриогенез идет согласно Asterad-типу (Sene-
cio-вариация), что отмечалось и ранее как для
культурных (Voronova, 2013, 2014), так и для дико-
растущих (Toderich, 1988) форм.

Для культурного подсолнечника ранее было
отмечено формирование апоспорических заро-
дышевых мешков (Voronova, 2006, 2008a; Vorono-
va, Gavrilova, 2007; Voronova, 2013, 2014). Поэтому
обнаруженные у H. ciliaris апоспорические обра-
зования не являются уникальными. Ранее мы уже
описывали их более подробно и высказали пред-
положение, что инициальные клетки апоспори-
ческих зародышевых мешков, вероятнее всего,
происходят из той же субэпидермальной клетки
примордия семязачатка, что и археспориальная
клетка (Voronova, 2013, 2014; Voronova, Babro,
2019) и являются сестринскими по происхожде-
нию. Тем не менее, существует диаметрально

противоположная точка зрения на происхожде-
ние апоспорических зародышевых мешков: они
рассматриваются не как производные одной
обособившейся клетки, а как группы распавших-
ся клеток интегумента, преобразующихся в син-
цитий (Ustinova, 1955).

В отдельных семязачатках H. tuberosus отмеча-
лось полное отсутствие зародышевого мешка. В
литературе отсутствие зародышевого мешка от-
мечалось лишь для тетраплоидных форм культур-
ного подсолнечника (Efremov, 1967; Pustovoit
et al., 1976). Авторы предположили, что зароды-
шевый мешок не развивается по причине нару-
шения в мейозе (Pustovoit et al., 1976). Скорее
всего, это так, но мы не обнаружили картин на-
рушений в мейозе или семязачатков с дегенери-
рующими мегаспороцитами, поэтому вопрос о
том, что является причиной отсутствия зароды-
шевого мешка в нормально сформированном се-
мязачатке, остается до конца не ясным. В нашем
исследовании все структуры семязачатка были
нормально сформированы, фазы их развития и
взаимное расположение элементов соответство-
вали стадии развития цветка. Ранее подобное от-
сутствие зародышевого мешка мы подробно опи-
сали у некоторых линий культурного подсолнеч-
ника (Voronova, 2006, 2008a).

Настоящее исследование и полученные ранее
данные (Babro, Voronova, 2018, Voronova, Babro,
2018) позволяют говорить о том, что заложение и
развитие как мужских, так и женских репродук-
тивных структур идет у H. ciliaris и H. tuberosus
сходным образом и без значимых отклонений.
В то же время отсутствие оплодотворения в боль-
шинстве случаев позволяет предположить, что
низкая семенная продуктивность, отмеченная
ранее для исследованных образцов, определяется
самонесовместимостью и нарушениями при про-
растании пыльцы.
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FORMATION OF EMBRYO SAC, DEVELOPMENT OF OVULE AND SEED
IN HELIANTHUS CILIARIS AND H. TUBEROSUS (ASTERACEAE)

O. N. Voronovaa,# and A. A. Babroa,##

a Komarov Botanical Institute RAS
 Prof. Popova Str., 2, St. Petersburg, 197376, Russia

#e-mail: o_voronova@binran.ru
##e-mail: ABabro@binran.ru

Two perennial wild species of sunflower, Helianthus tuberosus L. (2n = 102) and H. ciliaris DC. (2n = 68),
from different sections (Divaricati and Ciliares) were studied. The material was collected in the park of the
Komarov Botanical Institute (H. tuberosus) and at the Kuban Experimental Station of  VIR (H. ciliaris).

The processes of reproductive structures formation are similar in H. ciliaris and H. tuberosus and are compa-
rable to those in cultivated sunflower.

The young ovule of sunflower is ortotropous, but one side of the integument is curved because of more inten-
sive growth. The mature ovule of sunflower is anatropous, unitegmic, with integumentary tapetum, or endo-
thelium, like in other Asteraceae. The ovule shows a zonal differentiation particularly visible in the central
part. The cells of the outer zone are elongated with thin cell wall, whereas the cells of the inner zone are dis-
integrated and have thick cell wall intensively stained with alcian blue. The vascular bundle passes through
chalaza and penetrates integument almost reaching the micropyle, like in some other Asteraceae species. The
megasporocyte develops directly from archesporial cell without any mitotical division. The meiotic divisions
of megasporocyte produce a linear tetrad of haploid megaspores. Three of them degenerate and Polygonum-
type embryo sac is formed from one chalazal megaspore. The embryo sac is completely developed by the time
of pollination. The mature embryo sac consists of the three-cellular egg apparatus, the central cell with big,
fused secondary nucleus, and antipodal cells. The egg apparatus consists of three pear-shaped cells: two syn-
ergids and the egg cell. The egg cell nucleus is rather large, with obvious nucleolus, and positioned in the api-
cal part of the cell. The synergids’ nuclei are barely distinguishable and positioned in the centers of the cells.
A synergid hook was found in the basal part of the cell. The large central cell’s nucleus is located near the api-
cal end of the egg cell. Antipodes are linear. Usually, there are only two antipodes in the mature embryo sac.
During the antipodes formation, cell walls are laid between the newly divided nuclei, but not between the nu-
clei of neighboring pairs. As a result, a uninuclear antipodal cell is formed at the bottom of the embryo sac,
and a binuclear cell is formed above it. Antipodal cells are strongly vacuolated. The antipodal complex as a
whole takes half of the general linear size of the embryo sac.

In some H. ciliaris ovules, aposporous embryo sacs were observed. Aposporous embryo sac included the same
elements as the main one: the egg cell, the synergids, the central cell with polar nuclei or secondary nucleus,
and the antipodes.

In H. tuberosus, a phenomenon of the total absence of embryo sac was recorded. All the ovule structures were
formed normally and phases of their development and relative positioning of elements corresponded to the
stages of f lower development.

Though pollination took place, fertilization hardly was observed. If  fertilization failed, the integumentary ta-
petum became multilayered and folded, and its cells were transparent with small and poorly visible nuclei.

The embryo formation with poor endosperm development was found. In this case the integumental tapetum
was quite massive and multilayered.

In our study, we were unable to trace in details all the way to the embryo formation. The available data indicate
that in the studied species of sunflower the endosperm is nuclear, cell formation begins at an early stage of
embryo development. The embryogenesis proceeds according to the Asterad-type (Senecio-variation).
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The present study and previous data (Babro, Voronova, 2018; Voronova, Babro, 2018) suggest that the initi-
ation and development of both male and female reproductive structures in H. ciliaris and H. tuberosus pass
similarly without significant deviations. At the same time, the absence of fertilization in most cases suggests
that the low seed productivity noted earlier for the studied samples is determined by self-incompatibility and
disturbances in pollen germination.

Keywords: ovary, ovule, seed, megagametogenesis, morphogenesis of reproductive structures, embryo sac,
apospory, embryo, endosperm, Helianthus tuberosus, Helianthus ciliaris
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Обобщены собранные ранее материалы более 20-летних исследований почвенных банков семян на
ранних, средних и поздних стадиях демутационных сукцессий после устойчивых низовых пожаров
в широколиственно-кедровых лесах Южного Сихотэ-Алиня. Прослежены изменения в видовом со-
ставе, численности и вертикальном распределении всхожих семян в подстилке и почве, начиная с
однолетней гари до старовозрастного широколиственно-кедрового леса более 350 лет. Установлено
закономерное снижение состава и численности всхожих семян от ранних к поздним стадиям после-
пожарных демутационных сукцессий и резкое снижение числа погребенных покоящихся семян в
старовозрастном лесу. Лесные пожары рассматриваются как своеобразный сигнал для активизации
покоящихся в почве семян.

Ключевые слова: почвенный банк семян, покой семян, всхожие семена, динамика численности се-
мян, демутационные сукцессии после пожара
DOI: 10.31857/S0006813621030030

Важное место в возобновлении многих попу-
ляций растений после пожаров принадлежит по-
коящимся в почве семенам, выполняющим роль
резерва, который активизируется в случае нару-
шения растительного покрова и подстилки.
Свойство семян сохранять жизнеспособность в
почве в течение длительного времени выработа-
лось в процессе эволюции и служит характерным
приспособлением для сохранения устойчивости
популяций во времени при циклической смене
условий произрастания (Rabotnov, 1981, 1986).
Длительный покой семян обеспечивает растени-
ям возможность пережить неблагоприятные
условия среды на эмбриональной стадии разви-
тия как наиболее устойчивой к внешним воздей-
ствиям (Poptsov, 1968; Juan et al., 2006; Wellstein et
al., 2007).

Совокупность жизнеспособных семян, содер-
жащихся в подстилке и почве, большинством оте-
чественных и зарубежных исследователей назва-
на почвенным банком семян (для краткости ПБС).
Изучение ПБС в лесных биогеоценозах европей-

ской части СССР было начато с 60-х годов про-
шлого столетия (Karpov, 1960, 1969; Rysin, Rysina,
1965; Petrov, 1989). Анализировался запас семян в
биогеоценозах сукцессионных рядов после рубки
коренных лесов в европейской части России
(Karpov, 1969; Petrova, 1999; Sidorova, 2009). Осо-
бенности экологии ПБС в лесных биогеоценозах
Саратовской обл. исследовала О.Н. Торгашкова
(Torgashkova, 2003, 2013).

Многочисленные исследования ПБС, особен-
но в последние два десятилетия, проведены за ру-
бежом. Получены сведения о ПБС всех расти-
тельных зон от пустынь до Арктики и в раститель-
ных сообществах с широким экологическим
диапазоном (Baskin, Baskin, 2001; Bossuyt, Hermy,
2001; Fenner, Thompson, 2005). Изучена динамика
видового состава и численности ПБС в ходе вто-
ричных сукцессий после лесных рубок в разных
формациях (Grandin, 2001; Bossuyt et al., 2002;
Plue et al., 2010). Менее изученными остались осо-
бенности динамики ПБС в процессе демутацион-
ных сукцессий после лесных пожаров. Большая
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часть исследований динамики ПБС после пожа-
ров проведена либо на начальных стадиях сукцес-
сий (Ferrandis et al., 1996; Kwiatkowska-Falińska
et al., 2014), либо в саванах, редколесьях и пусто-
шах (Ne’eman, Izhaki, 1999; Buhk, Hensen, 2005).

Нами, начиная с 1982 г., в течение более 20 лет
проводилось изучение видового состава и запасов
всхожих семян, а также спор папоротников в поч-
венных образцах, взятых в широколиственно-
кедровых и кедрово-темнохвойных лесах Южно-
го Сихотэ-Алиня, подвергавшихся пожарам раз-
ной давности. Результаты 4-летних и 8-летних на-
блюдений за прорастанием семян и спор папо-
ротников в почвенных образцах, содержатся в
опубликованных работах (Komarova, 1986, 1992).

В настоящей работе проводится более деталь-
ный анализ собранных ранее материалов по изу-
чению ПБС, взятых с 6 участков широколиствен-
но-кедровых лесов, подвергавшихся пожарам
от 1 до 220 лет назад. Кроме того, впервые дает-
ся анализ видового состава и запасов ПБС в
старовозрастном перестойном (более 350 лет)
широколиственно-кедровом лесу, а также в
9-летнем осиново-березовом молодняке, сфор-
мировавшемся после сплошной эксперимен-
тальной рубки в этом перестойном лесу. Прове-
ден сравнительный анализ ПБС в 9-летних оси-
ново-березовых молодняках, образовавшихся
после сплошной рубки и в результате устойчиво-
го низового пожара широколиственно-кедрового
леса.

ХАРАКТЕРИСТИКА РАЙОНА 
ИССЛЕДОВАНИЯ

Исследования проводили в 1982–2010 гг. на
территории Верхнеуссурийского биогеоценоти-
ческого стационара ФНЦ Биоразнообразия ДВО
РАН площадью около 4.5 тыс. га, и на прилегаю-
щих к нему территориях (43°09'–44°01'с.ш.). Рай-
он исследования находится на западном макро-
склоне Южного Сихотэ-Алиня в бассейнах рек
Правая Соколовка и Извилинка (притоки р. Ус-
сури), в пределах высотных отметок 450–1050 м
над ур. моря.

Основные растительные сообщества, где про-
водились работы, – широколиственно-кедровые
леса, представленные различными этапами после-
пожарных сукцессионных смен: осиново-березо-
вый молодняк на месте мезофитного широколист-
венно-кедрового лианово-разнокустарникового
василистниково-папоротниково-осокового ле-
са, осиново-березовый лес на месте ксеромезо-
фитного лимонниково-лещинного разнотравя-
но-мелко-осокового кедровника с дубом, ксеро-
мезофитный кедровник с темнохвойными
породами лимонниково-лещинный низкотрав-
но-мелкоосоковый разных возрастов и перестой-

ный ксеромезофитный кедровник с дубом ли-
монниково-лещинный разнотравно-мелкоосо-
ковый.

Характеристики почв и подстилок изучаемых
биогеоценозов приведены по материалам, полу-
ченным почвоведами на Верхнеуссурийском ста-
ционаре (Sapozhnikov, Gavrenkov, 1980; Sapozh-
nikov, Kostenkova, 1984; Soil formation, 1993).

Почвы под широколиственно-кедровыми ле-
сами и их производными сообществами относят-
ся к горно-лесным бурым, развивающимся на де-
лювиальных склоновых отложениях. Гумусовый
горизонт мощностью от 7 до 16 см, темно-бурого
цвета, легко- или среднесуглинистый; содержа-
ние гумуса в нем колеблется от 15 до 32% (Sapozh-
nikov, Gavrenkov, 1980).

Для подстилок характерно сочетание трех под-
горизонтов (О1-О2-О3), отличающихся друг от
друга степенью разложения опада. Нижний под-
горизонт (О3) представляет собой наиболее раз-
ложившийся плотный и влажный опад, посте-
пенно переходящий в гумусовый горизонт почвы
(AY). Подстилка в ходе послепожарных демута-
ционных сукцессий меняется от фрагментарной
до сплошной, мощностью до 10 см.

Бурые горно-лесные почвы значительно изме-
няются в зависимости от рельефа и характера рас-
тительного покрова. На выпуклых крутых инсо-
лируемых склонах под мезоксерофитными дубо-
во-кедровыми редкопокровными лесами и их
производными сообществами (п.п. 30-1982) ха-
рактерны слаборазвитые, сильноскелетные, лег-
косуглинистые почвы с резко выраженным пере-
менным режимом увлажнения.

Хорошо развитые глубокие дренированные
почвы с pH 5.9–6.2 развиваются под мезофитны-
ми лианово-разнокустарниковыми широколист-
венно-кедровыми лесами и их производными со-
обществами (п.п. 6-1975, секц. 2).

Под ксеромезофитным кедровником с дубом
(п.п. 12-1976, секц. 2) и кедровником с темно-
хвойными (п.п. 3-1974; 2-1986) и их производны-
ми сообществами развиваются маломощные хо-
рошо дренированные свежие, периодически су-
хие почвы с непостоянным увлажнением и
pH 6.1–6.3. Мощность гумусового горизонта из-
меняется в ходе демутационных сукцессий от
незначительной на фрагментарных пятнах между
обломками горной породы на первых этапах по-
слепожарных сукцессий (п.п. 36-1983) до 12 см в
коренных лесах (п.п. 3-1974; 2-1986) (Sapozhnikov,
Gavrenkov, 1980).

Для всех бурых горно-лесных почв характерно
наличие большого количества копролитов, обра-
зующихся после прохождения почвы через ки-
шечник червей и придающие почве зернистую
структуру. Это указывает на наличие в этих поч-
вах большого количества червей. Известна
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огромная роль дождевых червей, участвующих в
образовании почвенного плодородия в результате
измельчения растительных остатков, минерали-
зации органического материала и обогащения
почвы гумусом, обеспечении дренажа и вентиля-
ции почвы благодаря своим многочисленным хо-
дам (Chekanovskaya, 1960; Kaydun, 2018).

Степень воздействия пожаров на подстилки и
почву зависит от их интенсивности и характера
лесорастительных условий. Все исследуемые на-
ми послепожарные биогеоценозы образовались
после устойчивых низовых пожаров. В наиболь-
шей степени воздействие огня происходит в ме-
стообитаниях с явным дефицитом влаги в почве.
В мезоксерофитных кедровниках и их произ-
водных лесах интенсивное горение обычно рас-
пространяется по всему напочвенному покрову
и выгорает почти весь растительный покров и
подстилка, сильно повреждается гумусовый го-
ризонт с образованием “корки спекания”
(Sapozhnikov, Kostenkova, 1984). В свежих и влаж-
ных экотопах характерно мозаичное выгорание.
На молодых гарях можно выделить микробиото-
пы со слабой, умеренной, сильной и очень силь-
ной степенью выгорания растительности и под-
стилки.

Для каждого типа послепожарных микробио-
топов характерны определенные комплексы поч-
венно-гидрологических, микробиологических и
фитоценотических условий. После воздействия
огня слабой интенсивности обычно уничтожают-
ся рыхлый сухой опад, ветошь и отдельные расте-
ния. При этом несколько улучшаются физиче-
ские, химические и микробиологические свой-
ства почвы. Под влиянием огня умеренной
интенсивности повышается азотофиксирующая
активность почвы, возрастает pH, увеличивается
содержание водорастворимых минеральных со-
единений. При сильной интенсивности горения
отмечается временная избыточность щелочности
и высокая концентрация легкорастворимых ми-
неральных соединений. При очень сильной ин-
тенсивности горения ухудшаются физические
свойства почвы, уменьшается их порозность, раз-
рушается структура и происходит спекание почв
(Sapozhnikov, Kostenkova, 1984).

На однолетней гари кедровника с дубом
(п.п. 36-1983) в микробиотопах со слабой степе-
нью выгорания средний показатель pH водной
вытяжки составил 5.4, а в микробиотопах с очень
сильной степенью выгорания возрос до 7.4. Ре-
зультаты химического анализа почвенных образ-
цов, взятых на однолетней гари в “корковом слое
спекания” и в слабо нарушенных микробиото-
пах, проведенный Т.М. Ильиной (Komarova,
Il`ina, 2002), приведены в табл. 2.

Как следует из показателей этой таблицы, про-
центное содержание зольных элементов в чистой

золе “коркового слоя спекания” значительно вы-
ше их содержания в слабо нарушенных микро-
биотопах. Наиболее резко возросло содержание
кальция и алюминия. При этом известно, что
алюминий является наиболее токсичным эле-
ментом для прорастания семян растений и осо-
бенно хвойных пород.

Динамику послепожарной трансформации
подстилки и почвы в разных микробиотопах по-
сле устойчивого низового пожара в мезофитном
широколиственно-кедровом лесу (п.п. 6-1975.
секц. 2) в течение 7 лет наблюдали А.П. Сапожни-
ков и А.Ф. Костенкова (Sapozhnikov, Kostenkova,
1984). Микробиотопы с очень сильной степенью
горения с образованием “коркового слоя спека-
ния” они отнесли к органо-деструктивному типу
повреждения. Гумусовый горизонт при этом не
претерпевал внешних морфологических измене-
ний, но заметно обогащался примесью углистых
частиц. Через три года после пожара “корковый
слой спекания” трансформировался в пиромул-
левый подгоризонт подстилки. Затем этот подго-
ризонт сменился пирогумусным подгоризонтом,
и через 7 лет после пожара подстилка утратила
черты пирогенеза и восстановила свое первона-
чальное строение. Показатели pH вытяжки под-
стилок и верхнего слоя почвы в микробиотопах с
разной интенсивностью выгорания выровнялись.
На основании проведенных исследований был
сделан вывод, что устойчивые низовые пожары в
широколиственно-кедровых лесах практически
не затрагивают минеральную часть почвы, а вы-
зывают травматизм подстилок, которые в доволь-
но короткий период (до 7–10 лет) проходят путь
трансформации и восстановления (Sapozhnikov,
Kostenkova, 1984; Soil formation, 1993).

В опубликованной коллективной монографии
(Komarova, et al., 2017) дана детальная характери-
стика состава, строения и динамики раститель-
ных сообществ, а также почвы и условий произ-
растания всех анализируемых в данной работе
сукцессионных рядов.

МАТЕРИАЛЫ

Отбор почвенных образцов проводился в био-
геоценозах, находящихся на разных стадиях
послепожарных демутационных сукцессий. В
связи с этим в качестве основной классифика-
ционной единицы был принят тип сукцессион-
ных рядов, включающий биогеоценозы на всех
стадиях послепожарных лесовосстановительных
смен, свойственных данному типу условий ме-
стопроизрастания (Komarova, 1992).

Почвенные образцы были взяты с 7 пробных
площадей (п.п.) 50 × 50 м, растительные сообще-
ства которых принадлежат 7 типам послепожар-
ных сукцессионных рядов, относящихся к 2 эко-
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Таблица 1. Общие сведения о местах сбора почвенных образцов в послепожарных биогеоценозах
Table 1. General information on the sites of soil samples collection in post-fire biogeocenoses

Лет после 
пожара

Years
after fire

№ пробной 
площади (п.п.)

№ of sample plot

Местоположение, экспо-
зиция и крутизна склона

Location, exposure
and slope steepness

Типы сукцессионных рядов
Succession series types

Тепло-сухие дубово-кедровые леса
Warm-dry oak-Korean-pine forests

70 30-1982

Верхняя часть крутого ЮЗ 
склона; 630–650 м над ур. м.
Upper part of steep SW slope; 
630–650 m a.s.l.

Мезоксерофитный осиново-березовый редкопокров-
ный лес на месте дубово-кедрового редкопокровного 
леса/Mesoxerophytic Populeto-Betuletum sparse forest on 
the site of Pinus koraiensis + Quercus mongolica sparse forest

Умеренно тепло-свежие широколиственно-кедровые леса
Moderately warm and mesophytic broadleaved-Korean-pine fresh forests

1 36-1983

Верхняя часть крутого ЮЗ 
склона; 620–640 м над ур. м.
Upper part of steep SW slope; 
620–640 m a.s.l.

Однолетняя гарь на месте ксеромезофитного кедров-
ника с дубом лимонниково-лещинного разнотравно-
мелкоосокового/Annual burnt site of xeromesophytic 
Pinus koraiensis + Quercus mongolica Schisandra chinen-
sis + Corylus mandshurica herbal-shallow sedge forest

9
6-1975
секц. 2

section 2

Средняя часть З склона 
средней крутизны (20–25°);
560–580 м над ур. м.
Middle part of W slope, 
medium steepness (20–25°); 
560–580 m a.s.l.

Осиново-березовый молодняк на месте мезофитного 
широколиственно-кедрового лианово-разнокустар-
никового василистниково-папоротниково-осоко-
вого леса/Young Populeto-Betuletum stands on the site 
of a mesophytic broadleaved-Pinus koraiensis forest with 
lianas, different shrubs and meadow-rue, ferns and sedges

45 8-1982

Средняя часть крутого ЮЗ 
склона; 450–470 м над ур. м., 
15 км южнее стационара
Middle part of steep SW 
slope; 450–470 m a.s.l.,
15 km S of the station

Осиново-березовый лес на месте ксеромезофитного 
лимонниково-лещинного разнотравно-мелкоосоко-
вого кедровника с дубом/Populeto-Betuletum on the 
site of a xeromesophytic Pinus koraiensis with Quercus 
mongolica forest with Schisandra chinensis + Corylus 
mandshurica and herbal-shallow sedges

200 3-1974

Средняя часть крутого ЮЗ 
склона; 650–670 м над ур. м.
Middle part of the steep SW 
slope; 650–670 m a.s.l.

Ксеромезофитный кедровник с темнохвойными 
породами лимонниково-лещинный низкотравно-
мелкоосоковый/Xeromesophytic Pinus koraiensis forest 
with dark coniferous species, Schisandra chinensis + Cory-
lus mandshurica and low-grass-shallow sedge

210–220 2-1986

Верхняя часть крутого ЮЗ 
склона; 670–690 м над ур. м.
Upper part of steep SW slope; 
670–690 m a.s.l.

Ксеромезофитный кедровник с темнохвойными 
породами лимонниково-лещинный низкотравно-
мелкоосоковый/Xeromesophytic Pinus koraiensis forest 
with dark-coniferous species, Schisandra chinensis + Cory-
lus mandshurica and low-grass-shallow sedge

>350
12-1976
секц. 2

Section 2

Средняя часть крутого З 
склона; 560–580 м над ур. м.
Middle part of steep W slope; 
560–580 m a.s.l.

Перестойный ксеромезофитный кедровник с дубом 
лимонниково-лещинный разнотравно-мелкоосоко-
вый/Overmatured xeromesophytic Pinus koraiensis forest 
with Quercus mongolica, Schisandra chinensis + Corylus 
mandshurica and herbal-shallow sedge
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логическим комплексам, выделенным на основе
близости условий местопроизрастания по режи-
мам прямодействующих факторов – увлажнению
и теплу (табл. 1).

Давность пожара устанавливалась по возрасту
деревьев верхнего полога древостоя, у которых
были взяты керны с помощью бура Пресслера, а у
модельных деревьев брали спилы. О послепожар-
ном происхождении фитоценозов судили также
по наличию скопления углей в разных слоях поч-
вы.

Почвенные образцы были взяты также в оси-
ново-березовом молодняке, который образовал-
ся на 9 год после экспериментальной сплошной
рубки перестойного лимонниково-лещинного
кедровника с дубом (п.п. 12-1976, секц. 1). ПБС
на 9-летней вырубке изучался с целью сравни-
тельного анализа с ПБС одновозрастного осино-
во-березового молодняка (п.п. 6-1975, секц. 2),
сформировавшегося после устойчивого низового
пожара лианово-разнокустарникового широко-
лиственно-кедрового леса. Оба участка располо-
жены в средней части западного склона около
560–580 м над ур. м. Вместе с тем, возраст допо-
жарного древостоя на п.п. 6-1975, секц. 2 не пре-
вышал 160–180 лет, а экспериментальная рубка
(п.п. 12-1976, секц. 1) была проведена в перестой-
ном лесу, где большинство крупных деревьев Pi-
nus koraiensis были с гнилой сердцевиной; возраст
единичных деревьев с сохранившейся стволовой
сердцевиной превышал 350 лет, одно дерево име-
ло максимальный возраст 450 лет.

МЕТОДЫ

Существуют разные методы и способы изуче-
ния почвенных запасов семян, которые детально
рассмотрены в работах Т.А. Работнова (Rabotnov,
1958; 1982). Для изучения ПБС мы использовали
метод “проращивания семян в почве” (Rabotnov,
1982). Минусы и плюсы этого метода были отме-
чены разными авторами (Petrov, 1989; Lyanguzova,
2002; Ivanova, 2004).

На всех исследуемых участках мы выбирали по
15–20 точек, расположенных регулярно по диаго-
налям пробных площадей (п.п.), и вырезали там
монолиты размером 20 × 20 см из подстилки и гу-
мусового горизонта почвы. Для установления
вертикальной структуры ПБС образцы брали по-
слойно из разных подгоризонтов подстилки (О1,
О2 и О3) и верхних минеральных горизонтов поч-
вы через каждые 2 см. Исследовали семена и од-
носемянные плоды. Для проращивания семян
были использованы пластиковые кюветы, разме-
ром 20 × 20 × 6 см, дно которых покрывалось сло-
ем прокаленного песка 2–3 см, а сверху размеща-
лись образцы из разных подгоризонтов подстил-
ки и почвы. Почвенные образцы содержали в
специально оборудованном неотапливаемом ла-
бораторном корпусе на Верхнеуссурийском ста-
ционаре в условиях рассеянного и достаточного
света. Образцы поддерживали во влажном состо-
янии (около 60%). В зимний период полив не
производился.

Наблюдения за прорастанием семян в образ-
цах, взятых на 9-летней гари широколиственно-
кедрового леса (п.п. 6-1975, секц. 2), начали про-
водить 8 июля 1982 г. и продолжали в течение
5 лет. На 7 остальных участках исследования про-
водились в последующие годы с середины мая до
конца сентября со средней продолжительностью
наблюдений за образцом 3–4 года. Это позволило
установить характер и длительность выхода се-
мян разных видов растений из покоя. О числен-
ности семян судили по числу появившихся всхо-
дов.

Появляющиеся проростки регулярно под-
считывались, результаты записывали в журнал;
проводились морфологическое описание и за-
рисовка различных фаз развития. Проростки
не установленных видов нумеровались и переса-
живались в деревянные ящики с почвой или в от-
крытый грунт для дальнейшего доращивания и
уточнения видовой принадлежности. Краткая
морфологическая и биологическая характеристи-
ка плодов, семян, проростков и их рисунки у
91 вида растений, появившихся в почвенных об-

Таблица 2. Валовое содержание зольных элементов в образцах, взятых в микробиотопах с очень сильным и сла-
бым выгоранием (в % на абс. сух. вещество) (Komarova, Il’ina, 2002)
Table 2. Total content of ash elements in samples taken in microbiotopes with very strong and weak burnt (% of absolute
dry matter) (Komarova, Il’ina, 2002)

Характер микробиотопов
Microbiotopes nature

Чистая зола, %
Pure ash,% Si Fe Al Ca Mg P K Na

“Корковый слой спекания”, n = 8
“Sintering crust”, n = 8 16.09 1.38 0.88 1.24 4.53 0.58 0.14 0.28 0.05

Сохранившиеся подстилка и почва, n = 8
Preserved litter and soil, n = 8 4.11 0.81 0.59 0.47 1.74 0.38 0.16 0.2 0.02
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разцах, приведены в работе Т.А. Комаровой
(Komarova, 1986). Кроме того, в этой книге дано
морфологическое и биологическое описание га-
метофитов и первых фаз развития спорофитов у
10 видов папоротников и представлены их рисун-
ки.

Латинские названия растений в данной работе
приведены по сводке “Сосудистые растения Со-
ветского Дальнего Востока” (Sosudistye, 1985–
1996).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Начало прорастания семян в почвенных об-

разцах тесно связано с температурой в лаборатор-
ном корпусе и характером участка, на котором
были взяты образцы. Раньше и дружнее всех про-
растали всхожие семена в образцах, взятых 8-го
июля в 9-летнем пионерном кустарниково-осо-
ково-разнотравном сообществе (п.п.6-1975,
секц. 2). Первыми (на 5–6-й день) появились
проростки Epilobium davuricum, Erigeron canadensis
и Chelidonium asiaticum в подстилке и верхнем слое
гумусового горизонта почвы. Средняя суточная
температура при этом составляла 14°С. Массовое
прорастание их семян началось на 10–12 день от
начала полива образцов, и через 20 дней активное
прорастание семян уже закончилось у Epilobium
davuricum. Семена у Chelidonium asiaticum активно
прорастали до конца августа, а в сентябре про-
ростки уже не появлялись. У большинства
остальных видов семена в образцах с этого участ-
ка начали активно прорастать на 12–15 дни и по
всему почвенному профилю. Позже всех (на
30 день) здесь начали прорастать семена у Artemis-
ia rubripes в верхнем слое гумусового горизонта
почвы.

В почвенных образцах, взятых в середине мая
последующих лет с других участков, прорастание
семян начиналось обычно в подстилке или верх-
нем слое гумусового горизонта почвы на 13–
15 день от начала полива при средней суточной
температуре 8–10°С. При этом семена одних и тех

же видов, взятых в различных биогеоценозах, на-
чинали прорастать в разное время. Так, семена
Chelidonium asiaticum начали прорастать в образ-
цах, взятых в 45-летнем осиново-березовом лесу
(п.п. 8-1982), на 12 день, в 70-летнем осиново-бе-
резовом лесу (п.п. 30-1982) – на 15 день, на одно-
летней гари кедровника с дубом (п.п. 36-1983) –
на 21 день, а в коренных кедровниках с темно-
хвойными (п.п. 3-1974 и 2-1986) – только на 33 и
35 день.

Результаты нашего проращивания семян в те-
чение пяти лет в почвенных образцах, взятых под
9-летним осиново-березовым молодняком, при-
ведены в табл. 3 для видов, прораставших более
двух лет. На 4-й год проводили процесс стимуля-
ции прорастания семян путем повторного высу-
шивания и намачивания почвенных образцов, а
также полива слабым раствором KNO3. Это вы-
звало у Epilobium davuricum, Erigeron сanadensis и
Philadelphus tenuifolius некоторое увеличение чис-
ла проросших семян в этот же год по сравнению с
предыдущим годом, а у Artemisia rubripes – на сле-
дующий 5-й год наблюдений. Надо отметить, что
84–90% всех семян проросло в течение первых
двух лет. Вероятно, этим обуславливается приня-
тая другими исследователями двухлетняя продол-
жительность наблюдений за прорастанием семян.
Вместе с тем, и более длительные наблюдения не
дают полного представления обо всем составе
жизнеспособных семян в подстилках и почве из-
за ограниченной суммарной площади почвенных
образцов (не более 1 м2). Кроме того, жизнеспо-
собные семена у некоторых видов растений тре-
буют дополнительную химическую или термиче-
скую обработку.

В отечественной и зарубежной литературе бы-
ли предложены различные классификационные
схемы для почвенных банков семян. За рубежом
первую классификационную схему для почвен-
ных банков семян предложили D.E. Schafer и
D.O. Chilcote (1969), а затем еще были разработа-
ны 9 классификационных систем (Thompson,
Grime, 1979; Grime, 1981; и др.). В эти системы

Таблица 3. Динамика ежегодного прорастания всхожих семян (экз./м2) на п.п. 6-1975, секц. 2 (n = 20 для каждого
года)
Table 3. Dynamics of annual germination of viable seeds/m2 on sample plot 6-1975, section 2 (n = 20 for each year)

Вид растений/
Plant species

Годы проращивания/Years of germination Всего
Total1-й 2-й 3-й 4-й 5-й

Artemisia rubripes 85 116 15 8 15 239
Erigeron canadensis 391 592 146 210 6 1345
Epilobium davuricum 167 78 14 114 – 373
Philadelphus tenuifolius 146 423 26 49 – 644
Chelidonium asiaticum 2306 210 52 6 – 2604
Carex campylorhina 398 49 8 – – 455
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входили от 3 до 12 категорий, включая длитель-
ность жизни семян, устойчивость или постоян-
ство в семенных банках, вес, размеры и форма
семян, способы их распространения и др. Наи-
большее признание в зарубежной литературе по-
лучила система классификации, предложенная
К. Thompson et al. (1979, 1993). В этой системе вы-
делены три типа почвенных банков семян: 1) вре-
менные банки семян; 2) краткосрочные постоян-
ные (persistent) семенные банки; 3) долгосрочные
постоянные банки семян. Т.А. Работнов (Rabot-
nov, 1982) выделил 3 типа: 1) автохтонные семена,
поступившие в результате обсеменения растений,
входящих в состав данного сообщества; 2) ре-
ликтовые семена, входившие в состав сооб-
ществ, существовавших в данном месте в про-
шлом; 3) инвазионные семена, принесенные
извне. Сравнительный анализ всех предло-
женных классификационных схем провели ряд
авторов (Csontos and Tamás, 2003; Yu et al., 2007).

Составленная нами система ПБС близка к
классификационным схемам Т.А. Работнова
(Rabotnov, 1982) и К. Thompson et al. (1993), но в
ее основу был взят динамический аспект приме-
нительно к сукцессионным рядам. По длительно-
сти пребывания и характеру участия всхожих се-
мян в ПБС послепожарных сукцессионных рядов
все виды мы распределили на 3 группы, у которых
всхожие семена: 1) всходят в ПБС в течение ко-
роткого времени после обсеменения растений и
не накапливаются в почве; 2) более или менее по-
стоянно присутствуют в ПБС сукцессионных ря-
дов за счет периодического поступления извне и
относительно длительного сохранения всхожести
в почве; 3) постоянно присутствуют в ПБС сук-
цессионных рядов в результате массового поступ-
ления на ранних стадиях сукцессий и длительно-
го покоя при погребении в почве (Komarova,
1986).

К первой группе относятся все лесообразую-
щие древесные породы коренных сообществ
(Pinus koraiensis, Picea ajanensis, Quercus mongolica,
Tilia taquetii и др.), а также все представители се-
мейства Salicaceae (Salix caprea, S. taraikensis, Po-
pulus tremula, P. koreana). Кроме того, к этой груп-
пе относятся многие травянистые анемохоры
(Chamerion angustifolium, Picris koreana, Aster agera-
toides, Lactuca triangulata).

Семена у представителей второй группы могут
сохранять жизнеспособность в почве довольно
длительное время и постоянно пополняют ПБС
за счет распространения семян с помощью ветра
и других агентов. К этой группе относятся семена
древесно-кустарниковых пород: Aralia elata, Sam-
bucus racemosa, Philadelphus tenuifolius, виды рода
Betula (B. costata, B. lanata, B. platyphylla), а также
многие представители семейств Cyperaceae (Carex
campylorhina, C. xyphium, C. reventa, C. ussuriensis

и др.), Poaceaeа (Cinna latifolia, Neomolinia mandshu-
rica, Melica nutans и др.), однолетние и двулетние
растения (Erigeron canadensis, Epilobium davuricum,
Impatiens noli-tangere), жизнеспособные семена
которых содержатся не только в подстилке и
верхнем слое почвы, но и в более глубоких слоях
гумусового горизонта почвы.

Третью группу образуют растения, семена ко-
торых поступают в большом количестве в первые
годы после пожара и длительное время находятся
в покоящемся состоянии погребенными в почве,
пока не создадутся благоприятные условия для их
прорастания. В эту группу входят раннесукцесси-
онные травянистые растения (Chelidonium asiati-
cum, Artemisia rubripes, Lamium barbatum, Urtica
angustifolia). Семена их рассеиваются преиму-
щественно барохорно вблизи материнского рас-
тения, что в сочетании с длительным покоем се-
мян обеспечивает им устойчивое положение во
времени на одних и тех же участках.

Видовой состав всхожих семян в ПБС биогео-
ценозов отдельных сукцессионных рядов изменя-
ется от 19 до 47 видов, а общая численность всхожих
семян варьирует от 0.95 до 7.3 тыс. экз./м–2. Состав
и численность всхожих семян в 6 послепожарных
сукцессионных рядах приведены в опубликован-
ных работах (Komarova, 1986, 1992).

Как показали результаты исследований, видо-
вой состав и численность всхожих семян суще-
ственно изменяются в зависимости от положения
биогеоценозов в сукцессионных рядах (рис. 1).

Наибольшие показатели численности и видо-
вого разнообразия всхожих семян отмечены в
ПБС 9-летнего послепожарного осиново-березо-
вого молодняка. При этом максимальная кон-
центрация семян была сосредоточена в нижнем
слое подстилки (O3). Сформировавшаяся после
пожара подстилка способствовала накоплению и
консервации в приповерхностном слое почвы
жизнеспособных семян растений, активно пло-
доносивших в первые годы после пожара. В наи-
большем числе здесь были представлены семена
Chelidonium asiaticum, Erigeron canadensis, Epilobi-
um davuricum, Artemisia rubripes, Lamium barbatum,
Sonchus arvensis, Urtica angustifolia и других ранне-
сукцессионных видов, плодоносящие растения
которых отсутствовали в растительном покрове.

В ПБС 45- и 70-летних осиново-березовых ле-
сов, образовавшихся на месте ксеромезофитных
кедровников с дубом, общая численность всхо-
жих семян уменьшилась и особенно резко во всех
слоях подстилки, увеличение численности семян
отмечалось только в слое гумусового горизонта
AY2-4. Всхожие семена новых видов, по сравне-
нию с ПБС 9-летнего осиново-березового молод-
няка, не были обнаружены. Последовательное
уменьшение численности всхожих семян и пере-
мещение зоны их максимальной концентрации
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из подстилки и верхнего слоя гумусового гори-
зонта почвы в более глубокие слои почвы харак-
терно и в дальнейшем ходе послепожарных дему-
тационных сукцессий. Постепенное заглубление
семян связано с ежегодным накоплением на по-
верхности почвы огромного количества отмер-
шего органического материала, который посте-
пенно гумифицируется и минерализуется с помо-
щью почвенной фауны и микрофлоры,
включающихся в процесс почвообразования. Не-
которые авторы (Petrov, 1989; Regnier et al., 2008;
Eisenhauer et al., 2009; и др.) отмечают важную
роль дождевых червей в перемещении семян с по-
верхности вглубь почвы и увеличении числа по-
коящихся семян из-за их погребения.

Для ПБС в биогеоценозах на разных стадиях
послепожарных сукцессий и в различных типах
сукцессионных рядов характерны свои “верные”
виды (Petrov, 1989; Ivanova, 2004); в зарубежной
литературе им соответствует термин “persistent”
(постоянные) виды. На очень ограниченный со-
став в почвенных банках “верных” (постоянных)
доминирующих по числу семян видов указывали
разные исследователи (Petrov, 1989; Ivanova, 2004;
Erenler еt al., 2010). Согласно исследованиям
Erenler H.E. и др. (2010), из 81 установленного ви-

да в почвенных банках семян на четырех участках
искусственных и естественных лесов централь-
ной Англии, к постоянным доминантам относил-
ся лишь один вид – Juncus effusus, на долю семян
которого приходилось 80% от общего числа се-
мян.

По мнению ряда исследователей (Holzel et al.,
2004; Wellstein et al., 2007) к постоянным доми-
нантам ПБС относятся преимущественно одно-
летние и малолетние растения с длительностью
онтогенеза не более 5 лет. Семена их преимуще-
ственно мелкие, легко проникающие вглубь поч-
вы. По мнению S.L. Ju et al. (2007) такие виды рас-
тений с мелкими и легкими семенами относятся к
группе постоянных доминантов в регионах с
влажным климатом, тогда как в районах с сухим
климатом к группе постоянных доминантов
обычно относятся растения с крупными семена-
ми.

Как следует из показателей табл. 4 в ПБС всех
производных сообществ широколиственно-кед-
ровых лесов максимально представлены всхожие
семена раннесукцессионного вида Chelidonium
asiaticum. Род Chelidonium долгое время считался
монотипным, представленным одним видом Che-
lidonium majus L. На основании кариологических
различий A. Krahulcova (1982) предложила разли-
чать два вида: Chelidonium majus c числом хромо-
сом 2n = 12, распространенный в Европе и Азии,
и Chelidonium asiaticum (Hara) Krahulcova с числом
хромосом 2n = 10, встречающийся в Восточной
Азии и Японии. Несмотря на сходные биологиче-
ские и морфологические особенности у этих ви-
дов, произрастают они в разных условиях место-
обитания. Четкую экологическую дифференциа-
цию у этих видов отметили также В.П. Селедец и
Н.С. Пробатова (Seledets, Probatova, 2018). Всхо-
жие семена Chelidonium majus редко встречаются в
лесных почвах. Сравнительно высокое содержа-
ние всхожих семян этого вида было отмечено под
искусственными белоакациевыми насаждениями
(Al`bitskaya, 1965) и искусственными ясеневыми
насаждениями Днепровщины (Al`bitskaya, Moroz,
1965), где растения Chelidonium majus господство-
вали в травяном покрове.

В горных кедрово-широколиственных лесах
Южного и Среднего Сихотэ-Алиня растениям
Chelidonium asiaticum принадлежит одно из веду-
щих мест в формировании послепожарных сооб-
ществ, благодаря большим запасам всхожих се-
мян в лесных почвах (Комарова, 1984). После
устойчивых низовых пожаров зарастание освобо-
дившихся участков в течение первых трех лет идет
чаще всего через тип чистотеловых гарей. Массо-
вое появление всходов этого вида обычно отмеча-
ется только в первые два года после пожара. В те-
чение 1-го года его растения проходят виргиниль-
ный период и в середине июля формируют

Рис. 1. Изменения запасов всхожих семян (экз./м2) в
подстилке и почве в ходе послепожарного восстанов-
ления широколиственно-кедровых лесов. Легенда:
подгоризонты подстилки (О1, О2, О3) и двухсанти-
метровых слоев почвенного горизонта (AY). Ось Х –
количество семян (экз./кв.м). Ось Y – возраст сооб-
щества после пожара (лет).
Fig. 1. Changes in viable seeds/m2 in the litter and soil
during the post-fire restoration of broadleaved-Korean-
pine forests. Legend: subhorizons of litter (O1, O2, O3)
and two-centimeter layers of the soil horizon (AY). Х-axis –
number of seeds/m2. Y-axis – age after fire (years).
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первичные репродуктивные побеги до 50–60 см
выс. В конце августа – начале сентября происхо-
дит массовое осыпание семян. Коробочки Che-
lidonium asiaticum обладают слабо выраженным
разбрасывающим механизмом и семена опадают
вблизи материнских растений. Автобарохорное
осыпание семян сочетается с распространением
муравьями, которых привлекают мягкие и соч-
ные придатки на семенах, но разносят они семена
не более, чем на 2–3 м. На 2-й год большая часть
его растений представлена средневозрастными
генеративными особями, достигающими макси-
мальных размеров и продуктивности. Они обыч-
но обильно плодоносят и обсеменяют террито-
рию, формируя новый многочисленный почвен-
ный банк семян. На 3-й год большинство
растений Chelidonium asiaticum переходит в онто-
генетическое состояние старых генеративных
особей, а на 4-й год – сенильных растений. Вто-
рое поколение у этого вида обычно отсутствует
или представлено единичными ослабленными
растениями, которые чаще всего погибают на ста-
диях проростков или ювенильных особей. Силь-
ное тормозящее влияние на прорастание семян и
рост молодых растений Chelidonium asiaticum ока-
зывает токсичность колинов из их же надземных
и подземных частей (Komarova, 1986). При этом
токсичное влияние ветоши и подстилки из сухих
остатков растений Chelidonium asiaticum сохраня-

ется в подстилке и верхних слоях почвы достаточ-
но длительное время. Там, где росли растения
Chelidonium asiaticum, нами не были встречены
молодые растения этого вида. В то же время не-
большая концентрация водных экстрактов из
надземных частей Chelidonium asiaticum (1–2%)
может даже стимулировать прорастание семян и
рост молодых растений у некоторых видов (Picea
ajanensis, Populus koreana, Salix schwerinii и др.), но
увеличение концентрации водных экстрактов до
5% подавляло прорастание семян у исследуемых
древесных видов (Komarova, 1986).

В ПБС 9-летнего осиново-березового молод-
няка всхожие семена Chelidonium asiaticum значи-
тельно превосходили по численности все осталь-
ные виды и их максимум находился в уплотнен-
ном переходном горизонте (О3AY). При этом
горизонтальное распределение его семян в этом
переходном слое отличалось четкой мозаично-
стью. Количество его всхожих семян варьировало
в образцах переходного горизонта от 0 до 105 се-
мян на 20 площадках (20 × 20 см), представляю-
щих регулярную выборку через 5 м по диагоналям
участка. Мозаичность в горизонтальном распре-
делении почвенных запасов семян Chelidonium
asiaticum отражала мозаичный характер размеще-
ния синузий с преобладанием его растений на
двухлетней гари этого участка (Komarova, 1992).
Наибольшее число семян этого вида отмечено в

Таблица 4. Характеристика основных “верных” доминантов в ПБС исследуемых биогеоценозов (n = 20 для каж-
дой п.п.)
Table 4. Characterization of the main persistent dominants in the soil seed bank of the studied biogeocenoses (n = 20 for
each plot)

Лет после
пожара

Years after 
fire

№ пробной 
площади (п.п.)

№ of sample plot

Общее число 
семян, экз./м2

Total number
of seeds/m2

Число 
видов

Number
of species

Постоянные доминирую-
щие виды по числу семян

Permanent dominant species
by number of seeds

Число семян,
экз./м2

Number of 
seeds/m2

% от всех семян
% of the total 

number of seeds

1 36-1983 1512 41
Chelidonium asiaticum 214 14.2
Philadelphus tenuifolius 208 13.7

9 6-1975, секц. 2
section 2 7306 47 Chelidonium asiaticum 2604 35.6

45 8-1982 5361 33
Chelidonium asiaticum 1948 36.3
Erigeron сanadensis 1758 32.7

70 30-1982 4008 35 Chelidonium asiaticum 1358 33.9

200 3-1974 2593 33
Betula platyphylla + B. costata 528 20.4
Carex campylorhina 515 19.8

220 2-1986 2057 32
Betula platyphylla + B. costata 315 15.3
Carex campylorhina 192 9.3
Philadelphus tenuifolius 173 8.4

Более 350
> 350

12-1976, секц. 2
section 2 946 19

Betula platyphylla + B. costata 219 23.1
Philadelphus tenuifolius 100 11
Carex campylorhina 90 10.5
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почвенных образцах, взятых в микробиотопах с
сильным и очень сильным выгоранием, на кото-
рых в первые три–четыре года доминировали
растения Chelidonium asiaticum. На 2-й год после
пожара синузии с доминированием этого вида за-
нимали около 70% от общей площади гари, обра-
зовавшейся на месте мезофитного широколист-
венно-кедрового леса (п.п. 6-1975, секц.2), 56% –
на гари ксеромезофитного кедровника с дубом
(п.п. 36-1983) и около 85% – на гари мезоксеро-
фитного лещинно-рододендронового кедровни-
ка с дубом (п.п. 42-1984). Вероятно, распределе-
ние семян этого вида по площади может дать
определенное представление о будущем размеще-
нии его растений после очередного пожара.

В распределении всхожих семян Chelidonium
asiaticum по вертикальному почвенному профилю
для ПБС каждого участка характерны свои зоны
максимальной концентрации (рис. 2), причем
расположение их в почвенном профиле связано с
размещением сообществ в сукцессионном ряду.

В подстилке, сформировавшейся после прой-
денных пожаров, семена его полностью отсут-
ствовали. На однолетней гари (п.п. 36-1983) рас-
положение всхожих семян Chelidonium asiaticum
обусловлено главным образом распределением
их в допожарном сообществе и неоднородностью
выгорания подстилки и почвы. В верхнем слое
почвы (0–2 см) семена его находились преимуще-
ственно в микробиотопах с сильной степенью
выгорания. Они составили активный запас се-
мян, согласно Т.А. Работнову (Rabotnov, 1983),
находящихся в слое прорастания. В более глубо-
ких слоях почвы (4–8 см) семена Chelidonium asi-
aticum содержались преимущественно в образцах,
взятых в микробиотопах со слабой степенью вы-
горания. Они составили потенциальный запас се-
мян, лежащих на недоступной для прорастания
глубине (Rabotnov, 1983). В ходе демутационных
сукцессий от пионерных сообществ до сомкну-
тых коренных лесов зоны максимальной концен-
трации всхожих семян Chelidonium asiaticum по-
степенно перемещаются в более глубокие слои
почвы, что согласуется с заключением некоторых
исследователей (Petrov, 1989; Petrov, Belyaeva,
1981): чем глубже залегают семена, тем дольше
они покоятся в почве.

Почвенный запас семян на однолетней гари
кедровника с дубом состоял преимущественно из
семян, сохранившихся в почве во время пожара и
занесенных семян с соседних участков (Betula
platyphylla, B. costata, Populus tremula, Carex campy-
lorhina), поэтому в нем не выделялись преоблада-
ющие по числу семян виды. Незначительно по
численности преобладали всхожие семена Che-
lidonium asiaticum и широко распространенного в
лесах и на нарушенных участках кустарника Phi-
ladelphus tenuifolius. Растения этого кустарника
обильно цветут и плодоносят только на освещен-
ных участках. Уже в первый год после пожара его
сохранившиеся растения начинают цвести и пло-
доносить. При созревании семян коробочки ши-
роко раскрываются, и легкие семена разносятся
ветром или рассыпаются при раскачивании их
пружинящих плодоножек. Всхожие семена Phila-
delphus tenuifolius присутствуют по всему почвен-
ному профилю на всех стадиях послепожарных
сукцессий в широколиственно-кедровых лесах.
Также широко и по всему почвенному профилю
представлены всхожие семена у другого крупного
кустарника – Sambucus racemosa и деревянистой
лианы – Actinidia kolomikta. Семена у них распро-
страняются эндозоохорно и постоянно пополня-
ют ПБС во всех сообществах.

В ПБС 45-летнего (п.п. 8-1983) и 70-летнего
(п.п. 30-1982) послепожарных осиново-березо-
вых лесов наибольшее количество семян также
принадлежало Chelidonium asiaticum, а зоны его
максимальной концентрации находились в верх-
нем слое гумусового горизонта почвы.

Рис. 2. Распределение всхожих семян Chelidonium asi-
aticum (экз./м2) в подстилке и почве биогеоценозов на
разных стадиях послепожарных демутационных сук-
цессий. Легенда: подгоризонты подстилки (О1, О2,
О3) и двухсантиметровых слоев почвенного горизон-
та (AY). Ось Х – количество семян, экз./кв.м. Ось Y –
возраст сообщества после пожара (лет).
Fig. 2. Distribution of Chelidonium asiaticum viable
seeds/m2 in the litter and soil of biogeocenoses at different
stages of post-fire demutation successions. Legend: sub-
horizons of litter (O1, O2, O3) and two-centimeter layers
of the soil horizon (AY). Х-axis – number of seeds/m2.
Y-axis – age after fire (years).
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В ПБС на всех этапах послепожарных сукцес-
сий присутствуют семена других постоянных, но
не доминирующих, а сопутствующих раннесук-
цессионных видов (Erigeron сanadensis, Artemisia
rubripes, Impatiens noli-tangere, Lamium barbatum,
Sonchus arvensis, Urtica angustifolia и др.) и пионер-
ных видов деревьев и кустарников (Betula рlaty-
phylla, Aralia elata, Sambucus racemosa). Всхожие
семена их присутствовали в ПБС не только про-
изводных, но и коренных лесов, но численность в
них была значительно меньше, чем у “верных”
доминирующих видов.

Как было отмечено ранее рядом авторов (Kar-
pov, 1969; Rabotnov, 1983), благоприятные усло-
вия для длительного сохранения всхожести семян
создают развитая подстилка и высокое содержа-
ние гумуса в почве. Для проверки возможности
содержания всхожих семян в более глубоких сло-
ях почвы, не содержащих гумуса, мы взяли поч-
венные образцы из коренного кедровника с тем-
нохвойными (п.п. 3-1974) с площадок размером
20 × 20 см в трехкратной повторности из иллюви-
ального горизонта (В) на глубине 40–42 см и в
желтовато-буром дресвянисто-каменистом гори-
зонте коренной породы (С) на глубине 60–62 см
от поверхности почвы. Наблюдения в течение
трех летних месяцев за прорастанием семян в
пластиковых кюветах показали полное отсут-
ствие в них жизнеспособных семян.

Минимальный видовой состав (19 видов) и
низкая численность всхожих семян (946 экз./м2) в
климатическом комплексе широколиственно-
кедровых лесов были отмечены в достаточно
мощной подстилке и развитой почве с высоким
содержанием гумуса в ПБС старовозрастного
кедровника с дубом (п.п. 12-1976, секц. 2), возраст
которого более 350 лет. Явно доминирующие ви-
ды по численности семян здесь отсутствовали, а
наибольшим числом были представлены всхожие
семена Viola selkirkii, Betula costata и B. рlatyphylla,
Philadelphus tenuifolius и разных видов Carex
(С. campylorhina, C. xyphium, C. reventa), растения
которых присутствовали в растительном покрове
этого леса. Раннесукцессионные виды были
представлены здесь только 5 видами (Sambucus
racemosa, Artemisia rubripes, Saussurea ussuriensis,
Epilobium davuricum и Erigeron canadensis), общая
численность которых составляла всего 114 экз./м2

и распределены они были преимущественно в
нижнем подгоризонте подстилки и в верхних сло-
ях гумусового горизонта почвы. Полностью здесь
отсутствовали всхожие семена Chelidonium asiati-
cum. В коренных климаксовых кедровниках с
темнохвойными породами (п.п. 3-1974 и 2-1986)
всхожие семена Chelidonium asiaticum (с числен-
ностью всхожих семян 100 и 27 экз./м2 соответ-
ственно) были отмечены только в гумусовом го-
ризонте на глубине 4–8 см. Отсутствие всхожих

семян Chelidonium asiaticum в перестойном лесу
(п.п. 12-1976, секц. 2), вероятно, объясняется тем,
что долговечность его семян в почве не достигает
350 лет.

Ограниченный видовой состав всхожих семян,
их низкая численность и незначительное участие
в ПБС раннесукцессионных видов, возможно,
связано с действием многочисленных фитоток-
сических веществ – антибиотиков, выделяемых
плесневыми грибами, актиномицетами, водорос-
лями и другими микроорганизмами, а также ток-
сичными продуктами выделения надземных и
подземных частей растений, которые обильно
скапливаются в перестойных насаждениях. Все
это приводит к известному явлению – почвенно-
му утомлению (Bublitz, 1953; Grodzinskiy, 1965).

Для установления различий между банками
семян на вырубке перестойного леса и участке
после пожара 160–180-летнего широколиствен-
но-кедрового леса был проведен сравнитель-
ный анализ видового состава и численности
всхожих семян в образцах, взятых в одновоз-
растных осиново-березовых молодняках, обра-
зовавшихся 9 лет назад в результате устойчиво-
го низового пожара широколиственно-кедро-
вого леса (п.п. 6-1975, секц. 2) и после сплошной
экспериментальной рубки перестойного кедров-
ника с дубом (п.п. 12-1976, секц. 1). Расстояние
между этими участками не превышает 1 км, и на-
ходятся они в сравнительно близких условиях ме-
стопроизрастания.

В результате 3-летних наблюдений за прорас-
танием всхожих семян в почвенных образцах,
взятых на вырубке перестойного леса (п.п. 12-1976,
секц. 1), выявлены 1428 экз./м2, относящихся к
29 видам. Все виды всхожих семян, отмеченные в
ПБС перестойного леса, присутствовали и в ПБС
9-летней вырубки. Добавились преимущественно
семена пионерных видов (Plantago major, Geum
aleppicum, Gnaphalium uliginosum, Sonchus arvensis).
Доминировали по числу семян два раннесукцес-
сионных вида (Epilobium davuricum и Artemisia ru-
bripes), совместная численность всхожих семян
которых составляла 726 экз./м2, или 51% от обще-
го числа проросших семян.

Семена Chelidonium asiaticum отсутствовали в
ПБС этой вырубки. Вероятно, это связано с от-
сутствием его всхожих семян в ПБС перестойного
леса. Как уже было отмечено ранее, семена этого
автобарохорного вида не заносятся извне ника-
кими агентами на значительные расстояния.

Низкую численность семян раннесукцессион-
ных анемохорных видов (Erigeron canadensis, Son-
chus arvensis, Lactuca triangulatа, Cirsium pendulum)
в ПБС вырубки можно объяснить тем, что рубка
производилась только с помощью бензопил без
тяжелой техники, поэтому на значительной пло-
щади сохранилась подстилка, препятствующая



266

БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 106  № 3  2021

КОМАРОВА и др.

расселению и прорастанию семян анемохорных
растений.

Низкие показатели видового состава и числен-
ности всхожих семян в ПБС на вырубке (29 видов
и 1.4 тыс. экз./м2) по сравнению с ПБС послепо-
жарного осиново-березового молодняка (47 ви-
дов и 7.3 тыс. экз./м2), очевидно, связаны с разли-
чиями возрастных состояний биогеоценозов,
бывших до пожара и рубки леса, а также стимули-
рующей ролью огня, о которой будет сказано ни-
же.

Роль отдельных факторов, вызывающих со-
кращение численности покоящихся в почве се-
мян, анализировали многие исследователи (Tau-
lorson, 1970; Fenner, Thompson, 2005). По их мне-
нию, к основному фактору, приводящему к
истощению численности семян, относится пре-
рывание покоя и прорастание семян in situ, что
сопровождается появлением всходов или чаще их
гибелью. Снижение количества всхожих семян
может быть связано с повреждением их патоген-
ными грибами и почвенными беспозвоночными,
а также с естественным процессом их старения.
Причинами уменьшения численности ПБС в
верхних частях крутых горных склонов служит
скатывание семян по склону и смыв их водными
потоками (Torgashkova, 2003; Morimoto et al.,
2009), а мелкие гладкие семена сползают по мно-
гочисленным ходам дождевых червей вглубь поч-
вы (Regnier et al., 2008; Eisenhauer et al., 2009).

ФАКТОРЫ, ВЛИЯЮЩИЕ НА ПОКОЙ 
И ПРОРАСТАНИЕ СЕМЯН ПОСЛЕ ПОЖАРА

С первых этапов послепожарных сукцессий
вступают в действие особые механизмы, ограни-
чивающие прорастание семян и обусловливаю-
щие накопление их в почве. Покой семян может
наступать из-за недостатка влаги, света, кислоро-
да, избытка углекислого газа и других причин.
Прорастанию семян, содержащихся в почве, мо-
гут препятствовать густой травяной покров и
мощный слой подстилки (Karpov, 1969; Rysin, Ry-
sina, 1965; Torgashkova, 2003). Механическое пре-
пятствие, созданное почвой или лесной подстил-
кой, не дает прорастать семенам даже в случае их
выхода из состояния вынужденного покоя (Tor-
gashkova, 2003; Ivanova, 2004).

Благоприятные условия для массового про-
растания покоящихся в почве семян создаются
после пожаров и особенно велика роль устойчи-
вых низовых пожаров. В результате их выгорает
напочвенный покров, уничтожается подстилка,
грубый гумус и обнажается поверхность почвы.
При этом погребенные на глубине семена оказы-
ваются ближе к поверхности почвы, что благо-
приятствует их прорастанию.

Как известно, ход прорастания семян включа-
ет три необходимые фазы: набухания, стимуля-
ции и роста (Lyr et al., 1974). Первая и необходи-
мая фаза прорастания покоящихся в почве семян
связана с поглощением определенного количе-
ства воды и зависит от количества почвенной вла-
ги. После пожаров улучшаются условия почвен-
ного увлажнения благодаря образованию откры-
тых участков и свободному проникновению
атмосферных осадков на поверхность почвы. На-
ши исследования на свежих гарях показали, что
наиболее высоким содержанием влаги отличает-
ся верхний слой почвы, который представляет
ложе для прорастающих семян (Komarova, 1986).
Это обусловлено высокой влагоемкостью верхне-
го слоя гумусового горизонта бурых горно-лес-
ных почв (Kostenkova, 1978).

Для второй фазы прорастания семян – стиму-
ляции – важным условием служит выдерживание
набухших семян при пониженных и переменных
температурах. Это способствует более глубоким
биохимическим превращениям, подготавливаю-
щим более быстрое прорастание семян (Nikolae-
va, 1967). Наибольшие перепады температур ха-
рактерны для оголенной поверхности почвы, ли-
шенной подстилки и развитого напочвенного
покрова. Согласно нашим наблюдениям, ампли-
туда суточных колебаний температуры воздуха на
открытой поверхности двухлетней гари мезофитно-
го широколиственно-кедрового леса (п.п. 6-1975,
секц. 2), в середине июля достигала 20°С в то вре-
мя, как под пологом сомкнутого древостоя
(пр. пл. 6-1975, секц. 4) она не превышала 10°С.

Семена у раннесукцессионных видов обычно
чувствительны к освещению и для их прораста-
ния необходим свет. Уничтожение пожаром тра-
вяного покрова, подлеска, подроста и изрежива-
ние древесного полога способствуют проникно-
вению прямого солнечного света к поверхности
почвы и повышению ее освещенности.

Покоящиеся в почве семена обычно мелкие с
небольшим запасом питательных веществ, поэто-
му их прорастание лучше происходит на плодо-
родных почвах. Приток нитратов может действо-
вать как “сигнал” для прорастания семян, а также
как источник питания для молодых растений
(Bazzaz, 1979). Вследствие уменьшения кислот-
ности, повышения степени насыщенности осно-
ваниями, обогащения почвы элементами мине-
рального питания, освободившихся от сгорания
растений и подстилки происходит улучшение
условий для прорастания семян и роста молодых
растений.

Интенсивность роста семян зависит также от
концентрации кислорода. Уничтожение огнем
напочвенного покрова и мощного слоя подстил-
ки уменьшает концентрацию углекислого газа и
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увеличивает доступ кислорода к поверхностным
слоям почвы и содержащимся в них семенам.

Важную роль для прорастания семян, покоя-
щихся в подстилке и почве, играет также устране-
ние огнем фитотоксических веществ. Семена не-
которых видов растений нуждаются в скарифика-
ции, поэтому обогрев во время пожара может
стимулировать их прорастание.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В результате многолетних исследований поч-

венных банков семян (ПБС) в ходе демутацион-
ных сукцессий после пожаров в широколиствен-
но-кедровых лесах Южного Сихотэ-Алиня были
установлены основные изменения в видовом со-
ставе, численности и вертикальном распреде-
лении всхожих семян в подстилке и почве, на-
чиная с однолетних гарей до перестойного ши-
роколиственно-кедрового леса. Численность
ПБС варьирует в пределах 0.95–7.3 тыс. семян на
1 м2, а видовой состав изменяется от 19 до 47 ви-
дов на разных этапах послепожарных сукцессий в
широколиственно-кедровых лесах. В ходе сук-
цессии общая численность всхожих семян умень-
шается с возрастом сообществ, а зона максималь-
ной концентрация семян смещается из подстил-
ки в более глубокие слои гумусового горизонта
почвы.

Весь сложный комплекс прямых и косвенных
воздействий огня – уничтожение напочвенного
покрова и мощного слоя подстилки, в результате
чего покоящиеся семена оказываются ближе к
поверхности почвы, повышение на обнаженной
поверхности почвы освещенности, влажности,
амплитуды температурных колебаний, доступа
кислорода, обогащение почвы элементами мине-
рального питания, устранение действия фитоток-
сикантов, ослабление корневой конкуренции и
т.д. – служит своеобразным “сигналом” для мас-
сового прорастания семян и активной вспышки
семенного возобновления.
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DORMANCY OF VIABLE SEEDS IN SOIL AND THEIR GERMINATION 
AFTER FIRES IN BROADLEAVED-KOREAN-PINE FORESTS 

OF SOUTHERN SIKHOTE-ALIN
T. A. Komarovaa,#, N. V. Terekhinab,##, and T. P. Orekhovaa,###

a Federal Scientific Center of the East Asia Terrestrial Biodiversity Far Eastern Branch of RAS
 100th anniversary of Vladivostok Ave., 159, Vladivostok, 690022, Russia

b Institute of Earth Sciences SPbSU
 10 line of Vasilevskiy Island, 33/35, St. Petersburg, 199178, Russia

#e-mail: mata41@mail.ru
## e-mail: n.terehina@spbu.ru

### e-mail: tp.orekhova@mail.ru

The materials of long-term research of soil seed banks at the early, middle, and late stages of reforestation suc-
cessions after fires in broadleaved-Korean-pine forests of the Southern Sikhote-Alin mountains were sum-
marized. Changes in the species composition, abundance, and vertical distribution of germinating seeds in
the litter and soil, from an annual burnt site to an overmature broadleaved-Korean-pine forest more than 350
years old, were traced. A regular decrease in the composition and number of germinating seeds from early to
late stages of post-fire reforestation successions and a sharp decrease in buried dormant seeds in the overma-
ture forest have been established. Forest fires are considered as a kind of “signal” for activating dormant seeds
in the soil.

Keywords: soil seed banks, seed dormancy, germinating seeds, dynamics of seed abundance, post-fire refor-
estation successions
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С помощью светового (СМ) и сканирующего электронного (СЭМ) микроскопов изучена морфоло-
гия пыльцевых зерен 26 видов рода Androsace, 7 видов Douglasia, 1 вида Vitaliana, 1 вида Pomatosace и
6 видов Primula. Пыльцевые зерна всех изученных видов 3-бороздно-оровые, эллипсоидальные или
вытянутые. Выявлено 3 типа эндоапертур: округлые, эллиптические и экваториально вытянутые,
образующие экваториальный поясок. Скульптура перфорированная, микросетчатая, складчато-
перфорированная, мелкобугорчатая. Границы между секциями рода Androsace по морфологиче-
ским признакам пыльцы в большинстве случаев установить не удается. Исключение составляет сек-
ция Megista, пыльцевые зерна видов из этой секции обладают уникальной для пыльцы Androsace
мелкобугорчатой скульптурой. Форма и очертания пыльцевых зерен, особенности строения эндо-
апертур, скульптура экзины позволяют различать отдельные виды внутри секций.

Ключевые слова: Androsace, Douglasia, Vitaliana, Pomatosace, Primula, Primulaceae, морфология пыльцы
DOI: 10.31857/S0006813621010038

Триба Androsaceae Rchb. ex Pax. (сем. Primula-
ceae Vent.) объединяет роды Androsace L., Dougla-
sia Lindl., Pomatosace Maxim. и Vitaliana Sesl. Наи-
более многочисленным в трибе является род An-
drosace (проломник), в пределах которого
насчитывается около 120 видов, распространен-
ных преимущественно в горных областях Евра-
зии, с наибольшим обилием в горах Малой Азии
и Китая (Wendelbo, 1961; Hu, 1994; Hu, Kelso,
1996; Mabberley, 2009). Виды Androsace – однолет-
ние, двулетние или многолетние травы с восходя-
щими или стелющимися побегами, образующи-
ми рыхлые или плотные подушкообразные дер-
новины. По числу входящих в него видов этот род
занимает третье место в семействе Primulaceae.
Род Androsace разделен на несколько секций, кри-
териями для выделения которых стали такие при-
знаки, как жизненная форма, строение цветка,
способ раскрывания коробочек и хромосомные
числа (Wendelbo,1961; Hu, Yang, 1986). Во Флоре
СССР описано 33 вида Androsace из 5 секций
(Chamaejasme, Pseudodouglasia, Samuelia, Andraspis,
Megista) (Shishkin, Bobrov, 1952).

Род Douglasia объединяет 9–11 видов, которые
встречаются в Северной Америке, на Аляске и
Дальнем Востоке России, чаще всего на прибреж-

ных скалах и в высокогорьях. Основное отличие
представителей рода от Androsace: большее число
хромосом и неравномерно утолщенные клеточ-
ные стенки эндосперма (Kelso, 1992; Anderberg
and Kelso, 1996).

Монотипный род Vitaliana встречается в горах
Италии, Франции, Швейцарии, Австрии, с конца
XIX века широко культивируется при создании
альпийских садов. V. primuliflora Bertol. отличается
от всех других представителей трибы Androsaceae
наличием гетеростилии, что и стало основанием
для выделения этого вида в самостоятельный род
(Ferguson, 1972; Smith, Lowe, 1997). Некоторые
авторы включают V. primuliflora в род Androsace в
ранге секции (Wendelbo, 1961; Kress, 1965, 1967).
Современные молекулярно-генетические иссле-
дования также свидетельствуют о том, что этот
вид должен располагаться среди Androsace (Trift
et al., 2002; Martins et al., 2003; Dixon et al., 2016).

Pomatosace filicula Maxim. – единственный
представитель рода Pomatosace, встречается толь-
ко в северо-восточной части Цинхай-Тибетского
плато, в китайских провинциях Сычуань, Сицзан
(Тибет) и Цинхай, растет в различных местах оби-
тания, включая альпийские луга и песчаные рав-

СООБЩЕНИЯ
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нины вдоль рек, на высотах 2800–4500 м. Отлича-
ется от представителей Androsace морфологиче-
скими особенностями семян (Hu, Kelso, 1996).

Проломники обычно тесно связывают с таки-
ми родами, как Douglasia, Vitaliana, Pomatosace,
статус которых до сих пор остается предметом
дискуссии (Martins et al., 2003; de Vos et al., 2014
и др.).

Молекулярно-филогенетические данные по-
казали, что роды Androsace и Primula L. рассмат-
риваются как две основные клады семейства
Primulaceae, от которых, вероятно, произошли
еще несколько небольших родственных родов
(Martins et al., 2003; de Vos et al., 2014 и др.).

Род Primula – самый большой и полиморфный
род в семействе Primulaceae, объединяет около
500 видов травянистых растений, произрастаю-
щих в холодном, умеренном и субтропическом
поясах Северного полушария. Центрами видово-
го разнообразия считаются Гималаи, горы Юго-
Западного Китая, Кавказ и Альпы (Mast et al.,
2001). Еще в первой монографии, посвященной
роду Primula (Pax, 1889) впервые было высказано
предположение о близком родстве между родами
Androsace и Primula и отсутствии между ними чет-
ких границ. Основанием для такого предположе-
ния послужил тот факт, что ряд видов Primula
(P. forbesii Franch., P. malacoides Franch., P. malvaceae
Franch. и др.), произрастающих в первичных цен-
трах разнообразия этих родов (Гималаях и горах
Юго-Западного Китая) обладают признаками,
свойственными как Primula, так и Androsace и, по
мнению F. Pax (1889), могут быть отнесены как к
тому, так и к другому роду.

P. Wendelbo (1961), используя световую микро-
скопию (СМ), описал пыльцевые зерна 48 видов
Androsace из 7 секций. На основании полученных
данных этот автор сделал вывод об уникальности
пыльцы родов Androsace, Douglasia, Vitaliana и Po-
matosace и выделил в семействе Primulaceae от-
дельный палиноморфологический “Androsace-
тип”. Кроме того, Wendelbo предположил, что
размер пыльцы может быть использован для раз-
граничения секций в пределах рода Androsace.
Y.J. Nasir (1986), изучив морфологию пыльцы
22 видов Androsace, произрастающих в Пакиста-
не, отметил, что ширину пыльцевого зерна и дли-
ну борозд можно считать таксономически значи-
мыми признаками секционного уровня в этом
роде. Масштабное палинологическое исследова-
ние 78 видов из рода Androsace, произрастающих
главным образом в Китае, а также связанных с
ним родов Douglasia, Vitaliana и Pomatosace значи-
тельно расширило представления о палиномор-
фологии этих родов (Xu et al., 2016) и подтвердило
вывод о монофилетичности группы Androsace,

сделанный рядом авторов в ходе молекулярно-
филогенетических исследованиий (Mast et al.,
2001; Trift et al., 2002; Martins et al., 2003; de Vos
et al., 2014).

Сведения о пыльце отдельных видов имеются
также в работах, посвященных систематике рода
Androsace (Kim, Kim, 1988) и палиноморфологии
семейства Primulaceae (Spanowsky, 1962; Punt
et al., 1974; Kupriyanova, Aleshina, 1978 и др.).

Несмотря на довольно большой объем инфор-
мации о морфологии пыльцы Androsace, остаются
неясными некоторые вопросы их палиноморфо-
логии. В частности нет сведений о строении эн-
доапертур, при том что этот признак часто играет
важную роль для уточнения вопросов системати-
ки и филогении. Кроме того, до сих пор остается
открытым вопрос о границах между родами An-
drosace и Primula, в связи с чем дополнительно бы-
ла изучена пыльца некоторых видов рода Primula,
обладающих значительным морфологическим (и
прежде всего палиноморфологическим) сход-
ством с представителями Androsace.

Цель данной работы – оценка таксономиче-
ской значимости особенностей морфологии
пыльцы родов Androsace, Douglasia, Vitaliana, Po-
matosace и видов Primula с 3-бороздно-оровым ти-
пом пыльцы.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Материалом для исследования послужили зре-

лые пыльцевые зерна видов Androsace, Douglasia,
Vitaliana, Pomatosace, Primula (Primulaceae), взя-
тые с гербарных образцов, хранящихся в Герба-
рии Ботанического института им. В.Л. Комарова
(LE).

Для светооптического исследования применя-
ли классический ацетолизный метод Эрдтмана
(Erdtman, 1952). Световые микрофотографии по-
лучены на микроскопе Carl Zeiss Jenaval, с помо-
щью цифровой фотокамеры Canon EOS 20D.

Детали строения поверхности пыльцевых зе-
рен уточняли на сканирующем электронном
микроскопе JEOL JSM-6390 в центре коллек-
тивного пользования Ботанического института
им. В.Л. Комарова. Для исследования необрабо-
танную пыльцу извлекали из пыльников и за-
крепляли на специальном столике с помощью
двусторонней липкой ленты, затем напыляли
сплав золота и палладия в вакуумной установке.
Из-за мелких размеров пыльцы исследованных
видов при изучении поверхности пыльцевых зе-
рен с помощью СЭМ использовали большее уве-
личение по сравнению со стандартным, обще-
принятым в палинологии.

При изучении морфологии пыльцевых зерен
учитывали: тип и число апертур, форму и очерта-
ния пыльцевых зерен, размеры полярной оси и
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экваториального диаметра, особенности строе-
ния борозд и межапертурных участков, толщину
экзины и характер скульптуры (Kupriyanova,
Aleshina, 1967, 1972). Измерения проводили с по-
мощью окулярмикрометра, в каждом образце из-
меряли не менее 15 пыльцевых зерен.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Основные морфологические характеристики
пыльцы изученных видов представлены в табл. 1
“Основные характеристики пыльцы исследован-
ных видов Androsace, Douglasia, Vitaliana, Pomato-
sace, Primula”.

Род Androsace

Пыльцевые зерна радиально-симметричные,
изополярные, 3-бороздно-оровые, мелкие (табл. I).
Длина полярной оси не превышают 25 мкм. Са-
мые мелкие зерна выявлены у A. filiformis (поляр-
ная ось 10.3–11.3 мкм, экваториальный диаметр
10.1–11.3 мкм). Следует отметить, что у пыльцы
некоторых видов, при несколько больших значе-
ниях длины полярной оси, экваториальный диа-
метр не достигает 10 мкм. Например, у пыльцевых
зерен A. rotundifolia полярная ось 11.7–12.4 мкм,
тогда как экваториальный диаметр всего 7.2–
7.6 мкм. Самые крупные зерна обнаружены у
A. fedtschenkoi (полярная ось 21.7–23.1 мкм, эква-
ториальный диаметр 18.0–19.1 мкм). У пыльцы
большинства исследованных видов длина поляр-
ной оси колеблется от 0.7 до 1.3 мкм. Только у
пыльцы A. fedtschenkoi эта разница достигает
2 мкм. Значения длины экваториального диамет-
ра изменяются от 0.3 мкм у пыльцы A. coccinea до
1.4 мкм у пыльцы A. gmelini.

Как известно, форму пыльцевого зерна опре-
деляют по соотношению размеров полярной оси
и экваториального диаметра (P/E) (Erdtman,
1952). Исходя из полученных значений P/E,
пыльцевые зерна почти всех изученных видов
имеют эллипсоидальную форму (P/E > 1). Исклю-
чение составляет A. filiformis, у этого вида пыльца
почти сфероидальная (табл. III, 1, 2). В препаратах
пыльцы A. gmelini (табл. I, 1, 2) наряду с эллипсои-
дальными пыльцевыми зернами встречается до-
вольно много пыльцы почти сферической фор-
мы. В зависимости от значения P/E можно выде-
лить несколько вариантов формы пыльцевого
зерна у изученных видов Androsace.

P/E = 1, пыльца почти сфероидальная (A. fili-
formis).

P/E = 1.2, пыльца широкоэллипсоидальная
(A. fedtschenkoi, A. maxima, A. turczaninowii).

P/E = 1.3–1.5, пыльца эллипсоидальная
(A. acbaitalensis, A. albana, A. bungeana, A. capitata,
A. elongata, A. erecta, A. henryi, A. incana, A. septen-
trionalis, A. umbellata).

P/E > 1.5, пыльца вытянуто-эллипсоидальная
(A. aizoon, A. alascana, A. alaschanica, A. coccinea,
A. chamaejasme, A. rotundifolia, A. spinulifera, A. stri-
gillosa).

Выделенные группы не имеют четких границ,
так как встречаются виды, форма пыльцы кото-
рых может считаться промежуточной между опи-
санными выше группами. Примером может слу-
жить пыльца видов A. chamaejasme, A. triflora,
A. villosa со значением P/E = 1.5–1.6. Кроме того,
в препаратах A. gmelini встречаются почти сферо-
идальные (P/E = 1) и эллипсоидальные пыльце-
вые зерна (P/E = 1.3).

Важными палиноморфологическими призна-
ками являются очертания пыльцевого зерна,
прежде всего очертание пыльцы в экваториальном
положении. По этому признаку можно выделить
4 группы: почти округлые (табл. I, 1, 2; табл. III, 1, 2),
эллиптические (табл. I, 29, 30, 34, 35), сжато-
округло-прямоугольные (табл. I, 13) и округло-
прямоугольные (табл. I, 7, 11). Так же как в случае
с формой, деление на группы по очертаниям –
условно из-за наличия переходных форм.

В очертании с полюса пыльцевые зерна могут
быть 3-лопастными (табл. I, 25, 26), от слабо-3-
лопастных до почти округлых (табл. I, 31, 32) и
округло-треугольными (табл. I, 8). Для зерен,
имеющих эллиптические очертания с экватора,
чаще характерно 3-лопастное или слабо-3-ло-
пастное очертание с полюса. Тогда как округло-
4-угольные в очертании с экватора пыльцевые
зерна обычно имеют округло-треугольные очер-
тания с полюса. Следует отметить, что в препара-
тах с сильно вытянутыми по полярной оси пыль-
цевыми зернами положение зерен с полюса
встречается крайне редко.

Апертуры у пыльцы изученных видов слож-
ные. Наружная апертура представлена длинной,
очень узкой, практически щелевидной, бороздой
с ровными краями и острыми концами. СЭМ
позволяет рассмотреть скульптуру мембраны бо-
розды. В большинстве случаев поверхность мем-
браны шероховатая. И только у пыльцевых зерен
A. maxima и A. turczaninowii из секции Megista мем-
брана борозд крупно-зернистая. Число борозд у
большинства видов стабильно, однако в образце
A. spinulifera кроме типичных для рода 3-борозд-
но-оровых зерен встречаются одиночные 2-бо-
роздно-оровые. Вариация числа борозд явление
довольно частое, как в целом среди цветковых,
так и в семействе Primulaceae. Вариабельность
числа апертур подробно описана у пыльцы мно-
гих видов рода Primula (Grigoryeva et al., 2018;
Britskii et al., 2019).
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Эндоапертуры (оры) у пыльцы разных ви-
дов Androsace различаются размерами и очер-
таниями, от едва заметных до хорошо очер-
ченных. По форме можно выделить 3 основных
морфологических типа ор: округлые или слег-
ка вытянутые по полярной оси или по эквато-

риальному диаметру (табл. I, 4, 27, 29), эллип-
тические, вытянутые по экваториальному
диаметру (табл. I, 10) и экваториальный поясок
(endocingula), образованный за счет слияния
концов длинных экваториально вытянутых ор
(табл. I, 7, 9).

Таблица I. Морфология пыльцы представителей рода Androsace (СМ)
1–6 – секция Samuelia; 1–2 – A. gmelini; 3–4 – A. henryi; 5–6 – A. umbellata; 7–9 – секция Aizoidium; 7–8 – A. aizoon; 9 –
A. coccinea; 10–21 – секция Chamaejasme; 10 – A. alascana; 11 – A. bungeana; 12–14 – A. incana; 15–18 – A. strigillosa; 19–
21 – A. villosa; 22–24 – секция Orthocaulon, A. erecta; 25–30 – секция Andraspis; 25–28 – A. albana; 29–30 – A. elongata;
31–35 – секция Megista, A. turczaninowii; 36 – Douglasia ochotensis. 1, 2, 4, 6, 7, 9–11, 13, 14, 16–21, 23, 24, 28–30, 33–36 –
общий вид пыльцевого зерна с экватора. 3, 5, 8, 12, 15, 22, 25, 26, 31, 32 – общий вид пыльцевого зерна с полюса.
Масштабные линейки, мкм: 1–36 – 10.
Plate I. Pollen morphology of the Androsace (LM)
1–6 – section Samuelia; 1–2 – A. gmelini; 3–4 – A. henryi; 5–6 – A. umbellata; 7–9 section Aizoidium; 7–8 – A. aizoon; 9 –
A. coccinea; 10–21 – section Chamaejasme; 10 – A. alascana; 11 – A. bungeana; 12–14 – A. incana; 15–18 – A. strigillosa;
19‒21 – A. villosa; 22–24 – section Orthocaulon, A. erecta; 25–30 – section Andraspis; 25–28 – A. albana; 29–30 – A. elongata;
31–35 – section Megista, A. turczaninowii; 36 – Douglasia ochotensis. 1, 2, 4, 6, 7, 9–11, 13, 14, 16–21, 23, 24, 28–30, 33–36 –
equatorial view of pollen grain. 3, 5, 8, 12, 15, 22, 25, 26, 31, 32 – polar view of pollen grain.
Scale bars, μm: 1–36 – 10.

Таблица I
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Светооптический микроскоп не позволяет
рассмотреть скульптуру экзины. На фотогра-
фиях, полученных с помощью СМ пыльцевые
зерна проломников выглядят бесцветными,
прозрачными, гладкими (табл. I). Использова-
ние же сканирующего электронного микроско-
па позволяет не только рассмотреть детали ре-
льефа поверхности, но и выделить 4 основных
варианта скульптуры.

1. Перфорированная. Просветы очень мелкие,
не более 0.1 мкм в диаметре, округлые или вытя-
нутые, расстояние между ними, как правило, пре-
вышает размеры самих перфораций (табл. II, 3).

2. Складчато-перфорированная. Складки ко-
роткие извитые, между ними довольно редкие
перфорации. Ширина складок у пыльцы разных
видов различается. Так, широкие складки, до
0.5 мкм шириной характерны для экзины пыль-

Таблица II. Морфология пыльцы представителей рода Androsace (секция Chamaejasme) (СЭМ)
1–3 – A. capitata; 4–6 – A. villosa; 7–10 – A. triflora; 11–12 – A. chamaejasme. 1, 4, 7 – общий вид пыльцевого зерна с по-
люса. 2, 5, 8, 10, 11 – общий вид пыльцевого зерна с экватора. 3, 6, 9, 12 – скульптура поверхности.
Масштабные линейки, мкм: 1–12 – 1.
Plate II. Pollen morphology of the Androsace section Chamaejasme (SEM)
1–3 – A. capitata; 4–6 – A. villosa; 7–10 – A. triflora; 11–12 – A. chamaejasme.
1, 4, 7 – polar view of pollen grain. 2, 5, 8, 10, 11 – equatorial view of pollen grain. 3, 6, 9, 12 – detail of ornamentation.
Scale bars, μm: 1–12 – 1.

Таблица II
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цевых зерен A. chamaejasme. Тогда как у пыльцы
большинства видов они более узкие и не превы-
шают 0.2 мкм, как например, у пыльцы A. triflora
(табл. II, 6, 9, 12).

3. Микросетчатая. Просветы округлые, слегка
вытянутые или неправильной формы, до 0.8 мкм
длиной. Стенки ячей узкие, 0.4–0.5 мкм шири-
ной, слегка извитые, гладкие. Самая крупная сет-

Таблица III. Морфология пыльцы представителей рода Androsace (секции Andraspis и Megista) (СЭМ)
1–3 – A. filiformis; 4–5 – A. elongata; 6–7 – A. septentrionalis; 8–9 – A. fedtschenkoi; 10–12 – A. turczaninowii; 13–15 – A. maxima.
1, 5, 10, 13 – общий вид пыльцевого зерна с полюса. 2, 4, 6, 8, 11, 14 – общий вид пыльцевого зерна с экватора. 3, 7, 9,
12, 15 – скульптура поверхности.
Масштабные линейки, мкм: 1–15 – 1.
Plate III. Pollen morphology of the Androsace sections Andraspis and Megista (SEM)
1–3 – A. filiformis; 4–5 – A. elongata; 6–7 – A. septentrionalis; 8–9 – A. fedtschenkoi; 10–12 – A. turczaninowii; 13–15 – A. maxima.
1, 5, 10, 13 – polar view of pollen grain. 4, 6, 8, 11, 14 – equatorial view of pollen grain. 3, 7, 9, 12, 15 – detail of ornamentation.
Scale bars, μm: 1–15 – 1.

Таблица III
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чатость поверхности экзины характерна для
пыльцы A. fedtschenkoi (табл. III, 9).

4. Мелкобугорчатая. Характерна для пыльцы
A. maxima и A. turczaninowii. Бугорки мелкие, не-
высокие, 0.4–0.5 мкм в диаметре, округлые, вы-
тянутые или разветвленные, довольно плотно
прилегают друг к другу или расположены рыхло,
на расстоянии друг от друга (табл. III, 12, 15).

Как и в случае с другими палиноморфологиче-
скими признаками выделенные группы условны,
поскольку существуют переходные варианты
скульптуры, которые сложно отнести к какому-то
одному из перечисленных выше типов. В группе
сладчато-перфорированой скульптуры экзины
можно построить размерный ряд с постепенными
переходами от широких складок к узким. Пере-
ходные формы существуют между мелкоскладча-
той и перфорированной скульптурой, а также
между перфорированной и сетчатой скульптурой.

Палиноморфологический анализ секций рода
Androsace.

Секция Samuelia (A. gmelini, A. henryi, A. rotun-
difolia, A. umbellata) (табл. I, 1–6, табл. 1).

Палиноморфологически секция неоднородна.
Пыльца мелкая, длина полярной оси составля-

ет 15 мкм. Очертания с экватора у разных видов
либо эллиптические, либо округло-прямоуголь-
ные. P/E колеблется от 1.0 до 1.6. Оры нечетко
очерченные, б. м. округлые или вытянутые по эк-
ватору. Нечеткие оры – признак, характерный
для пыльцы всех изученных видов проломников
из этой секции. Скульптура перфорированная
или микросетчатая.

Секция Aizoidium (A. aizoon, A. coccinea) (табл. I,
7–9).

Пыльцевые зерна крупнее чем у видов из
предыдущей секции. Полярная ось 17.3–20.7 мкм.
В очертании с экватора округло-прямоугольные,
слегка сжатые по экватору. P/E от 1.7 до 1.9.
Эндоапертуры экваториально вытянутые, слива-
ются или почти сливаются, образуя экваториаль-
ный поясок. Скульптура складчато-перфориро-
ванная.

Пыльца изученных видов различается незна-
чительно. У пыльцы A. aizoon по сравнению с
пыльцой A. coccinea меньше значение P/E и в
меньшей степени выражено сжатие в экватори-
альной области.

Секция Chamaejasme (A. acbaitalensis, A. alas-
chanica, A. alascana, A. bungeana, A. capitata, A. in-
cana, A. chamaejasme, A. spinulifera, A. strigillosa,
A. triflora, A. villosa) (табл. I, 10–21, табл. II).

Палиноморфологически секция неоднородна.
Длина полярной оси пыльцевых зерен варьирует
в диапазоне от 12.7 до 21.9 мкм. Соотношение P/E
колеблется от 1.3 до 2.1. В очертании с экватора

эллиптические или округло-прямоугольные. Эн-
доапертуры большей частью эллиптические, вы-
тянутые по экватору или сливаются концами, об-
разуя экваториальный поясок. Скульптура от
микросетчатой до складчато-перфорированной.
Пыльца A. chamaejasme отличается от пыльцы
других видов секции широкими складками на по-
верхности экзины.

Секция Orthocaulon. Из этой секции изучена
пыльца только 1 вида A. erecta (табл. I, 22–24). По-
лярная ось 14.1–15.3 мкм, очертания пыльцевых
зерен с экватора округло-прямоугольные, P/E =
= 1.5. Оры эллиптические вытянуты по экватору.
Скульптура микросетчатая.

Секция Andraspis (A. albana, A. elongata, A. fed-
tschenkoi, A. filiformis, A. lactiflora, A. septentrionalis)
(табл. I, 25–30, табл. III), палиноморфологически
полиморфная. Длина полярной оси варьирует в
диапазоне от 10.3 мкм до 23.1 мкм. В очертании с
экватора пыльцевые зерна почти округлые, эл-
липтические, реже округло-прямоугольные. Зна-
чение P/E от 1 до 1.8. Оры разнообразны: округлые
или слегка вытянутые по полярной оси, слегка вы-
тянутые по экватору, экваториально вытянутые,
образующие экваториальный поясок. Скульптура
микросетчатая или складчато-перфорированная.
У пыльцевых зерен разных видов с микросетча-
той скульптурой экзины варьируют размеры
скульптурных элементов.

Секция Megista (A. maxima, A. turczaninowii)
(табл. I, 31–35, табл. III, 10–15). Длина полярной
оси 14.9–19.6 мкм, в очертании с экватора пыль-
цевые зерна эллиптические. Значения P/E от 1.2
до 1.25. Оры четко очерченные, эллиптические,
вытянутые по экватору, с острыми концами.
Скульптура мелко бугорчатая. Экзина пыльцы
A. maxima и A. turczaninowii различается элемента-
ми скульптуры. Так у пыльцы A. turczaninowii бу-
горки в очертании почти округлые и располага-
ются на расстоянии друг от друга, тогда как у
пыльцевых зерен A. maxima бугорки большей ча-
стью вытянутые и плотно прилегают друг к другу.
Кроме того, пыльца A. maxima немного крупнее
пыльцы A. turczaninowii.

Основные палиноморфологические характе-
ристики видов из большинства секций сходны,
что не позволяет использовать полученные дан-
ные для разграничения секций. Исключение со-
ставляет секция Megista. Пыльца видов этой сек-
ции отличается от пыльцы всех остальных изу-
ченных видов Androsace, прежде всего, мелко
бугорчатой скульптурой. Некоторые авторы по-
мещают A. maxima в секцию Andraspis (Wang et al.,
2004), однако морфологические признаки
пыльцы поддерживают выделение этого вида в
самостоятельную секцию. Особенности строе-
ния пыльцы подтверждают самостоятельность



286

БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 106  № 3  2021

БРИЦКИЙ, ГРИГОРЬЕВА

A. turczaninowii (Shishkin, Bobrov, 1952), который
по данным IPNI считается синонимом A. maxima.

Таким образом, сравнительное палиноморфо-
логическое исследование показало, что важными
диагностическими признаками пыльцы разных
видов рода Androsace являются: форма и очерта-
ния пыльцевых зерен, особенности скульптуры
экзины, строение апертур и прежде всего морфо-
логические особенности эндоапертур (их очерта-
ния, размеры, расположение).

Следует отметить, что при изучении пыльцы
проломников важнейшее значение имеют дан-
ные светооптической микроскопии, из всех важ-
ных палиноморфологических признаков только
для изучения скульптуры нужен СЭМ.

Род Douglasia (табл. I, 36, табл. IV, 1–2). Изуче-
на пыльца 7 видов, описания приведены в табл. 1.

Пыльцевые зерна радиально-симметричные,
изополярные, 3-бороздно-оровые. Самые круп-
ные пыльцевые зерна у D. laevigata (полярная ось
24.1–25.6, экваториальный диаметр 12.9–13.5), у
остальных зерен полярная ось не превышает
22 мкм, самые мелкие зерна выявлены у D. arctica
(полярная ось 18.3 мкм) и у D. ochotensis (полярная
ось 18.4 мкм). Пыльцевые зерна вытянуто-эллип-
соидальные. P/E у разных видов колеблется от 1.6
у D. ochotensis до 1.95 у D. arctica. Очертания с по-
люса 3-лопастные или округло-треугольные. С
экватора эллиптические (D. arctica, D. ochotensis)
или округло-4-угольные.

Борозды длинные, узкие с четкими краями и
острыми концами. Оры от почти округлых или
слегка вытянутых по экватору у пыльцы D. arctica,
D. montana, D. nivalis до эллиптических у осталь-
ных исследованных видов. Экзина слегка разрас-
тается над бороздой в месте расположения эндо-
апертуры, образуя небольшой двузубчатый за-
мок. Замок возможно рассмотреть только при
использовании СЭМ. Скульптура не просматри-
вается при использовании светооптического
микроскопа. СЭМ позволяет выявить 2 типа
скульптуры: перфорированную у пыльцевых зе-
рен D. montana и складчато-перфорированную у
пыльцы остальных изученных видов.

Род Vitaliana, V. primuliflora (табл. IV, 3–4).
Пыльцевые зерна радиально-симметричные,

изополярные, 3-бороздно-оровые. Средних раз-
меров. Полярная ось 26.3–27.8 мкм, экваториаль-
ный диаметр 14.4–15.5 мкм. P/E = 1.8. В очерта-
нии с экватора округлопрямоугольные, с полюса
округлотреугольные. Борозды длинные, узкие с
четкими краями и острыми концами. Оры круп-
ные (табл. 1), округлые, четко очерченные.
Скульптура перфорированная с мелкими неглу-
бокими складками. Перфорации разноразмер-

ные, не более 0.2 мкм в диаметре, округлые, по-
груженные.

Род Pomatosace, P. filicula.
Пыльцевые зерна радиально-симметричные,

изополярные, 3-бороздно-оровые, мелкие (по-
лярная ось не более 19 мкм), P/E = 1.7, в очерта-
нии с экватора округлопрямоугольные, с полюса
слабо трехлопастные. Борозды длинные, узкие с
четкими краями и острыми концами. Оры часто
нечеткие, вытянуты по экваториальной оси.
Скульптура перфорированная.

Род Primula (табл. IV, 5–15).
Для палиноморфологического сравнения ро-

дов Androsace и Primula была изучена пыльца 6 ви-
дов Primula с 3-бороздно-оровой пыльцой
(P. darialica, P. farinifolia, P. forbesii, P. longiscapa,
P. malacoides, P. zeylamica).

Изученные пыльцевые зерна радиально-сим-
метричные, изополярные, 3-бороздно-оровые, у
большинства видов мелкие (длина полярной оси
не более 17 мкм). Только у P. malacoides пыльце-
вые зерна средних размеров (полярная ось 28.4–
30.2 мкм, экваториальный диаметр 23.5–25.5 мкм).
Большей частью эллипсоидальные (P/E > 1), ре-
же почти сфероидальные (P/E = 1) или широко-
эллипсоидальные (P/E < 1). В очертании с эква-
тора эллиптические, почти округлые или широ-
коэллиптические, с полюса слабо 3-лопастные.
Борозды длинные, узкие. Оры большей частью
нечеткие. Скульптура микросетчатая.

Сравнительный палиноморфологический ана-
лиз родов Androsace, Douglasia, Pomatosace, Vita-
liana, Primula.

По мнению многих систематиков, род Andro-
sace считается не менее полиморфным чем близ-
кородственный ему род Primula. Сравнительный
палинологический анализ показал, что пыльца
Androsace менее разнообразна, чем пыльца раз-
ных видов Primula, для которой описано 3 основ-
ных палинотипа и 20 дополнительных подтипов
(Punt et al., 1974). Изученный материал и литера-
турные данные позволяют утверждать, что для ро-
да Androsace характерен один 3-борозно-оровый
палинотип. Хотя в пределах этого палинотипа
пыльца разных видов довольно разнообразна.
Палиноморфологический анализ полученных
данных и имеющихся в литературе сведений по-
казал, что и в роде Androsace есть виды, пыльца
которых сходна с пыльцой некоторых видов Pri-
mula. Большинство видов Primula характеризуется
сплющенными 3-слитнобороздными пыльцевыми
зернами, однако есть небольшое число видов при-
мул (например, P. darialica, P. farinifolia, P. forbesii,
P. longiscapa, P. malacoides, P. zeylamica и др.) с эл-
липсоидальной 3-бороздно-оровой пыльцой, не-
четкими орами и перфорированной или мелкосет-
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чатой скульптурой экзины. Сходными палиномор-
фологическими чертами обладают и некоторые
виды Androsace, такие как, например, A. gmelini,
A. henryi, A. rotundifolia. В дисперсном состоянии

определить принадлежат такие пыльцевые зерна
видам Androsace или Primula не представляется
возможным. Существование видов с такой пыль-
цой (3-бороздно-оровые, с нечеткими орами и

Таблица IV. Морфология пыльцы представителей родов Douglasia, Vitaliana, Primula (СЭМ)
1–2 – D. ochotensis; 3–4 – V. primuliflora; 5–6 – P. darialica; 7–9 – P. forbesii; 10–12 – P. longiscapa; 13–15 – P. malacoides.
1, 3, 8, 11, 14 – общий вид пыльцевого зерна с экватора. 5, 7, 10, 13 – общий вид пыльцевого зерна с полюса. 2, 4, 6, 9,
12, 15 – скульптура поверхности.
Масштабные линейки, мкм: 1–15 – 1.
Plate IV. Pollen morphology of the Douglasia, Vitaliana, Primula (SEM)
1–2 – D. ochotensis; 3–4 – V. primuliflora; 5–6 – P. darialica; 7–9 – P. forbesii; 10–12 – P. longiscapa; 13–15 – P. malacoides.
1, 3, 8, 11, 14 – equatorial view of pollen grain. 5, 7, 10, 13 – polar view of pollen grain. 2, 4, 6, 9, 12, 15 – detail of ornamentation.
Scale bar, μm: 1–15 – 1.

Таблица IV

1 2 3

4 5 6

7 8 9

10 11 12

13 14 15
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перфорированной скульптурой) не позволяет
провести четкую границу между родами, несмот-
ря на то что пыльца большинства видов Primula
хорошо отличается от пыльцы большинства ви-
дов Androsace. Таким образом, полученные нами
данные не согласуются с утверждением Wendelbo
(1961) об отсутствии какого-либо палинологиче-
ского сходства между родами Primula и Androsace.

Также определенный интерес представляет
палиноморфологическое сравнение родов Andro-
sace и Douglasia. Большинство авторов, особенно
североамериканских, считают Douglasia самосто-
ятельным родом (Constance, 1938; Robbins, 1944;
Kelso, 1992; Kelso et al., 1994), тогда как многие ев-
ропейские исследователи рассматривают Dougla-
sia лишь в ранге секции в пределах рода Androsace
(Shishkin, Bobrov, 1952; Wendelbo, 1961; Kress,
1965; Smith, Lowe, 1997). Сравнительный палино-
морфологический анализ Androsace и Douglasia
показал, что по основным признакам пыльцы
(форма, очертания с экватора, апертуры, скульп-
тура) эти два рода не различаются. В литературе
отмечают, что пыльцевые зерна видов Douglasia
крупнее пыльцы Androsace (Xu et al., 2016). Одна-
ко, наше исследование показало, что ряд видов
Androsace (например, A. alaschanica, A. bungeana,
A. coccinea, A. fedtschenkoi и некоторые другие)
имеют пыльцу, близкую по размерам пыльце
Douglasia (табл. 1). Молекулярные исследования
также указывают на положение Douglasia среди
Androsace (Trift et al., 2002; Martins et al., 2003). Та-
ким образом, палинологические сведения полно-
стью согласуются с современными молекулярно-
генетическими данными.

До сих пор продолжается обсуждение статуса
рода Vitaliana. Благодаря наличию гетеростилии
этот род считается уникальным в трибе Androsaceae
и на основании этого некоторые авторы трактуют
его как самостоятельный род (Ferguson, 1972;
Smith, Lowe, 1997 и др.), другие как секцию в роде
Androsace (Wendelbo, 1961; Kress, 1965, 1967). Со-
временные молекулярно-генетические исследо-
вания свидетельствуют о том, что виды рода Vital-
iana должны быть включены в состав Androsace
(Trift et al., 2002; Martins et al., 2003; Dixon et al.,
2016). Полученные нами палиноморфологиче-
ские данные показывают, что по форме, очерта-
ниям пыльцевых зерен и по перфорированной
скульптуре экзины пыльца Vitaliana сходна с
пыльцой многих видов Androsace. Главным отли-
чительным признаком пыльцевых зерен Vitaliana
являются крупные (около 5 мкм в диаметре), чет-
ко очерченные округлые оры. Таких эндоапертур
у пыльцы исследованных видов Androsace не было
обнаружено. Кроме того, от пыльцы большин-
ства Androsace пыльца Vitaliana отличается значи-
тельно большими размерами (табл. 1).

Пыльцевые зерна рода Pomatosace не отлича-
ются от пыльцевых зерен исследованных видов
рода Androsace, что согласуются с ранее получен-
ными палиноморфологическими данными (Wen-
delbo, 1961; Spanowsky, 1962). Нами не обнаруже-
но никаких палиноморфологических черт (форма
зерна, апертуры, скульптура экзины), которые,
по мнению некоторых авторов (Xu et al., 2016)
позволяют отличить морфотип пыльцы Pomato-
sace от других подгрупп Androsace. Последние мо-
лекулярно-филогенетические исследования под-
держивают слияние Pomatosace и Androsace
(Schneeweiss et al., 2004; Wang et al., 2004; Boucher
et al., 2012; de Vos et al., 2014) и палинологические
данные, на наш взгляд, не противоречат такому
объединению родов в один таксон.

Таким образом, сравнительное исследование
пыльцы видов Androsace показало, что род харак-
теризуется одним (3-бороздно-оровым типом
пыльцы). В пределах этого типа пыльцевые зерна
разных видов хорошо различаются размерами,
формой, очертанием, особенностями эндоапер-
тур и скульптурой экзины. Во всех секциях рода,
кроме секции Megista, встречаются виды с похо-
жей пыльцой, что затрудняет использование при-
знаков пыльцы для разграничения секций, уста-
новленных по макроморфологическим призна-
кам.

Обнаруженное большое сходство пыльцы ро-
дов Androsace, Douglasia, Pomatosace и Vitaliana, ве-
роятно, свидетельствует о их близком родстве и
не противоречит объединению этих родов в один
таксон.
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The pollen morphology of 26 species of Androsace, 7 of Douglasia, 6 of Primula, 1 of Vitaliana and 1 of Po-
matosace was examined using the light and scanning electron microscope with respect to the taxonomy of the
tribe Androsaceae. The pollen grains of Androsaceae are radially symmetrical, isopolar, 3-colporate, sub-
spheroidal, elliptic or prolate, small or medium-sized (ranging in size from 10.3 μm in Androsace to 28.8 μm
in Vitaliana), with perforate, microreticulate, rugulate-perforate, microverrucate exine. The shape in polar
view is trilobate, almost circular or triangular, the shape in equator view is almost circular, elliptic or rectan-
gular. The colpi are long and narrow, the endoapertures are circular or lalongate. The palynological data do
not agree with the systems of Androsace. It seems to be difficult to differentiate sections of Androsace, except
for the section Megista.
The palynological data supports the inclusion of Douglasia, Pomatosace and Vitaliana in Androsace. The pol-
len morphology of most Androsace is unique within Primulaceae. However, pollen of some species of Andro-
sace (A. gmelini, A. henryi, A. rotundifolia) is similar to that of some Primula (for example, P. darialica, P. fa-
rinifolia, P. forbesii, P. longiscapa, P. malacoides, P. zeylamica).

Keywords: Androsace, Douglasia, Vitaliana, Pomatosace, Primula, Primulaceae, pollen morphology
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В статье приводится конспект азиатских таксонов рода Mertensia Roth (Boraginaceae), который
включает 14 видов и одну разновидность, относящихся к двум подродам и трем секциям авторской
системы. Для каждого таксона приводится номенклатурная цитата, сведения о типовых образцах,
принятое название и основные синонимы, а также уточненные данные по распространению и эко-
логии. Установлено, что большая часть видов сконцентрирована в горах Южной Сибири, при этом
4 вида являются эндемиками Алтайской горной страны. В пределах российского Дальнего Востока
произрастают виды особой секции Pterocarpeae Popov ex O.D. Nikif. Для определения азиатских ви-
дов приведен оригинальный ключ. Обнародована новая комбинация в новом ранге M. sibirica var.
jenisseensis (Popov) O.D. Nikif.

Ключевые слова: Boraginaceae, Mertensia, таксономия, конспект, Азия, география
DOI: 10.31857/S0006813621030066

Данная статья в значительной степени допол-
няет сведения по роду Mertensia Roth (Boraginaceae),
опубликованные ранее в “Конспекте флоры Ази-
атской России” (Nikiforova, 2012), формат кото-
рого не предусматривал ключей для определения
видов, сведений о типовых образцах, а также но-
вых данных о географии, экологии и морфологии
видов, распространенных на Азиатском матери-
ке. Кроме того, в “Конспекте” отсутствовали ма-
териалы об эндемичных видах, встречающихся за
пределами России, в горах Казахстана и Китая.

Материалом для написания “Конспекта азиат-
ских видов рода Mertensia” послужили гербарные
коллекции крупнейших отечественных Гербариев
(LE, MW, TK, NSK, NS), а также некоторых регио-
нальных (IRK, UUDE). Кроме того, изучены вирту-
альные коллекции Гербариев PE, HAL, M, GH.

Род Mertensia понимается в более узком объеме
по сравнению с системой М.Г. Попова (Popov,
1953a), принятой во “Флоре СССР”: без секций
Mertensianthe Popov и Oreocharis (Decne) Popov
(Nikiforova, 2014). Из 45 видов рода в Азии произ-
растают 14, которые большей частью являются
горными, лесными, лугово-степными и лито-
ральными видами.

Азиатские виды рода Mertensia встречаются в
пределах внетропической Азии. Западная грани-
ца ограничена бассейном р. Енисей, к югу она
проходит по горным хребтам Саур и Тарбагатай

Алтайской горной страны (АГС). На северо-запа-
де (низовья р. Енисей), и далее на восток до р. Ал-
дан (Якутия) граница определяется ареалом M. si-
birica. На Дальнем Востоке ареал расширяется и
заходит за полярный круг, где по литорали побе-
режий Чукотского п-ова, включая Медвежьи ост-
рова, распространена раса M. maritima subsp. czu-
kotica. Восточная граница проходит по побере-
жью Тихого океана, островам Курильской гряды,
Хоккайдо и севера Хонсю, где распространен ли-
торальный вид M. simplicissima. В южном направ-
лении ареал расширяется за счет изолированных
местонахождений в Северном Китае (провинции
Шаньси и Хэбэй) двух субэндемичных видов
M. sibirica и M. davurica и далее почти по паралле-
ли замыкается на территории юго-западного Ки-
тая на хребте Саур (рис. 1).

Азиатские виды относятся к двум подродам –
Mertensia Roth и Steenhammera (Reichenb.) O.D. Nikif.,
из которых типовой подрод включает континен-
тальные виды, а подрод Steenhammera – литораль-
ные, обитающие по берегам морей Северного Ле-
довитого и Тихого океанов.

Наибольшее число видов (8) сосредоточено в
горах Южной Сибири, включая Алтайскую гор-
ную страну, хребты которой простираются на со-
предельные территории Казахстана, Китая и
Монголии. Ареал видов восточноазиатского ге-
незиса находится в пределах российского Дальне-
го Востока: здесь произрастают три вида обособ-

СИСТЕМАТИЧЕСКИЕ ОБЗОРЫ И НОВЫЕ ТАКСОНЫ
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ленной секции Pterocarpeae: M. pubescens обитает в
притихоокеанской части Чукотского п-ова и на
Камчатке, M. pterocarpa на островах Курильской
гряды и узколокально на о-ве Хоккайдо, а M. rivu-
laris имеет охотский тип ареала. Два вида, M. sinica
и M. pilosa, пока известны из одного местонахож-
дения.

Общие с Северной Америкой виды на терри-
тории Азии отсутствуют, но ряд азиатских видов
проявляет родственные связи с североамерикан-
скими видами (Nikiforova, 2019). Например, энде-
мик северного Прибайкалья (Восточная Сибирь)
M. serrulata родствен североамериканскому виду
M. ciliata (James) G. Don fil. (Nikiforova, 2011a).

Объем секций и подсекций принят нами в со-
ответствии с ранее опубликованной системой
(Nikiforova, 2014), поэтому для надвидовых таксо-
нов (подродов и секций) не приводятся расши-
ренные номенклатурные цитаты и диагнозы.

Распространение видов в пределах Азиатской
России указано в соответствии с районированием
Л.И. Малышева и др. (Malyshev et al., 2000) c дета-
лизацией для Алтайской горной страны, согласно
районированию Р.В. Камелина (Kamelin, 2005).
Распространение видов на территориях Китая и
Японии дано с учетом флористических сводок
“Flora of China” (Ge-Ling et al., 2005) и “Flora of
Japan” (Ohwi, 1965).

Gen. Mertensia Roth, 1797, Cat. Bot. 1: 24, nom.
сons.; Попов, 1953, во Фл. СССР, 19: 238. – Steen-
hammera Reichenb. 1830, Fl. Germ. excurs. 1: 337;
Turcz. 1840, Bull. Soc. Nat. Moscow, 14: 245. – Ty-
pus: M. virginica (L.) G. Don fil. (= M. pulmonarioides
Roth).

КЛЮЧ ДЛЯ ОПРЕДЕЛЕНИЯ АЗИАТСКИХ 
ВИДОВ РОДА MERTENSIA

1. Эремы темно-коричневые, их поверхность
гладкая, нескульптурированная, без шипиков.
Трубка венчика короче отгиба. Растения морских
литоралей. ..................... 2 (subgen. Steenhammera)

+ Эремы беловато- или коричневато-зеленые,
их поверхность в разной степени скульптуриро-
ванная, ячеисто-шиповатая или шиповатая.
Трубка венчика равна или длиннее отгиба. Кон-
тинентальные растения. ...... 3 (subgen. Mertensia)

2. Венчик 3.5–5.0 мм дл., пыльники 0.5–1.5 мм
дл., сводики едва заметные, в форме складки ткани
венчика, столбик короткий, не выставляется из
трубки венчика. ................M. maritima subsp. czukotica

+ Венчик 9–11 мм дл., пыльники 1.8–
3.0 мм дл., сводики выраженные, двулопаст-
ные, столбик длинный и выставляется из
трубки венчика. ......................... M. simplicissima

3. Растения голые, неопушенные, иногда на
листьях, плодоножках и чашечке имеются скле-
реидные (стекловидные) бугорки или по краям
чашечки и листьев имеется реснитчатое опуше-
ние. ...................................................................... 4

+ Растения опушенные. Листья, стебли, пло-
доножки и чашечки густо опушенные. ...............9

4. Доли чашечки сросшиеся на 1/3–3/4 ее дли-
ны. ........................................................................5

+ Доли чашечки почти до основания сво-
бодные, реже (M. sibirica) незначительно срос-
шиеся. ...........................................................7

5. Доли чашечки сросшиеся на 3/4 ее длины,
верхняя часть широкотреугольная, по краю рес-

Рис. 1. Ареал азиатских видов рода Mertensia.
Fig. 1. Range of Asian species of the genus Mertensia.
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нитчато опушенная. Листья по краю прижато-
щетинистые. ........................................ M. serrulata

+ Доли чашечки сросшиеся на 1/3 ее длины,
верхняя часть долей узкотреугольная или ланцет-
ная, по краю без опушения. ...............................6

6. Стебли 10–15 см выс. Соцветие – тирс в
форме сжатого полузонтика, на коротком цвето-
носе, с 2–5 развитыми цветками. Цветоножки ко-
роткие, 1–3 мм дл. Доли чашечки ланцетные и за-
остренные, по краю голые. ............ M. tarbagataica

+ Стебли 30–40 см выс. Соцветие – кистевид-
ный тирс, на длинном цветоносе, с 10–13 цветка-
ми. Цветоножки 5–7 мм дл. Доли чашечки тре-
угольные или треугольно-яйцевидные, по краю
едва хрящевато-щетинистые. ..................M. sinica

7. Растения сизовато-зеленые, стебли крепкие,
прямостоячие, ветвистые, 40–50 (60) см выс. Со-
цветия крупные, многоцветковые, разветвленные в
верхней части цветоноса, плодоножки толстоватые.
Листья вегетативных розеточных побегов яйцевид-
но-продолговатые, толстые, крупные, до 12 см дл. и
6–7 см шир., с хорошо выраженными боковыми
дуговидными жилками, черешок широкий, до
20 см дл. .................................................M. sibirica

+ Растения зеленые, стебли одиночные и сла-
бые, не ветвистые, 20–30 (40) см выс. Соцветия
малоцветковые, неразветвленные, плодоножки
тонкие, почти волосовидные. Листья вегетатив-
ных розеточных побегов сердцевидно-округлые
или сердцевидно-яйцевидные, тонкие, 4–6 см
дл., и 4–7 см шир., без заметных жилок, черешок
тонкий, до 10 см дл. .............................................  8

8. Чашечки и цветоножки голые, иногда у ос-
нования со склереидными бугорками. Венчик
16–18 мм дл., его трубка значительно превышает
широкий отгиб. ................................. M. bracteata

+ Чашечки у основания и цветоножки опу-
шены короткими прижатыми щетинками.
Венчик 12–14 мм дл., его трубка почти равна
отгибу. ....................................... M. meyeriana

9(3). Листья овальные или широколанцетные,
с сетчатым жилкованием. Эремы по краю спинки
без заметного окрыления. .................................12

+ Листья широкояйцевидные, с дуговидным
или паралельно-дуговидным жилкованием. Эре-
мы по краю спинки с широким окрылением до 1–
1.2 мм шир. или неравнозубчатые. .................. 10

10. Листья с почти параллельным жилковани-
ем. Доли чашечки остротреугольные, эремы
плоско-тетраэдрические, с широким окрылени-
ем в форме волнистой каймы. .......................... 11

+ Листья с дугонервным жилкованием. Доли
чашечки тупо закругленные, эремы с выпуклой и
килеватой спинкой, по краю с разнозубчатыми
шипами. ................................................M. rivularis

11. Верхняя часть чашечки голая, редко по
краю щетинистая, основание чашечки покрыто

короткими прижатыми щетинками. Листья снизу
голые, сверху редко коротко-щетинистые, жил-
кование почти параллельное. .......... M. pterocarpa

+ Вся чашечка опушена длинными серомохна-
тыми волосками. Листья снизу обильно опушен-
ные длинными щетинистыми волосками, сверху
голые, лишь на верхушке слабо волосистые, жил-
кование паралельно-дуговидное. ...... M. pubescens

12. Эремы 2.2–3.0 мм дл., тетраэдрические с
тупой верхушкой, брюшной киль выражен, пере-
ходящий в ножку, бока высокие. Поверхность из-
вилисто-складчатая, острошиповатая на склад-
ках. ......................................................................13

+ Эремы крупные, 4.0–4.5 мм дл., дорси-
вентрально сжатые с коротко вытянутой вер-
хушкой с килеватой спинкой, брюшной киль
выражен, бока низкие, ножка отсутствует. По-
верхность крупно гребенчато-складчатая, ко-
роткошиповатая. ...............................M. pilosa

13. Трубка венчика узкая, длинная, в 2–
2.5 раза превышает отгиб. Листья узкие, лан-
цетные или линейно-ланцетные, на верхушке
туповатые. ...................................M. davurica

+ Трубка венчика широкая, примерно равна
отгибу. Листья широколанцетные, при основа-
нии округлые, на верхушке оттянуто заострен-
ные. ....................................................... M. stylosa.

Subgen 1. Mertensia.
Sect. 1. Mertensia.
Subsect. 1. Mertensia. – Typus: тип рода.
Листья голые. Чашечка голая, реже у основа-

ния покрыта короткими склереидными щетинка-
ми, доли чашечки несросшиеся. Эремы тетраэд-
рические, без окрыления, бока б. м. высокие.

1. M. bracteata (Willd. ex Roem. et Schult.) Ka-
melin, 2009, Бот. журн., 94, 10: 1565. ≡ Pulmonaria
bracteata Willd. ex Roem. et Schult. 1819, in Syst. veg.,
ed. 15 bis, 4: 747. ≡ Lithospermum pallasii Ledeb. 1829,
Icon. Pl. Fl. Ross. cent. 1: 7, tab. 23, nom. illeg. super-
fl.; id. XI 1829, Fl. Alt. 1: 176. ≡ Mertensia pallasii
(Ledeb.) G. Don fil. 1838, Syst. 4: 319; Попов, 1953,
во Фл. СССР, 19: 244; Попов, 1953, Бот. мат. (Ле-
нинград), 15: 256; Оразова, 1964, во Фл. Казахст.
7: 182; Zhu Ge-ling et al., 1995, in Fl. China, 16: 377;
Никифорова, 1997, во Фл. Сиб. 11: 109; Усик,
2003, в Опред. раст. Алтайск. кр.: 337. ≡ Steenham-
mera pallasii Turcz. 1840, Bull. Soc. Nat. Moscow, 13:
243. – Описан с Алтая (“In Monte Sinaja Sopha Si-
biriae. ʮ. Pallas”). Lectotypus (Nikiforova, Schek-
hovtsova, 2019: 118): [Зап. Сиб., Алтайский кр.] “In
monte Sinaja Soph[k]a. P.S. Pallas. Herb. Willde-
now” (HAL0108230).

– Mertensia sibirica auct. non (L.) G. Don fil.:
Ledeb. 1847–1849, Fl. Ross. 3: 133; Крылов, 1937, во
Фл. Зап. Сиб. 9: 2276.

Обитает в субальпийском поясе на высоте
950–1250 м над ур. м. под высокими скалистыми
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выступами, ориентированными на север или се-
веро-восток (Usik, 2000).

Азиат. Росс.: Зап.-Сиб.; Алтайская горная
страна: А, КАД 1. Китай: Сев.-Вост. Синьцзян
(NW Xinjiang).

Редкий эндемичный вид Алтайской горной
страны. Известен с горы Синюха, самой высокой
точки Колыванского хребта, являющейся locus
classicus данного вида. Имеется несколько место-
нахождений в горах Тарбагатая и одно на Нарым-
ском хребте ([Республика Казахстан] Нарымский
хребет, между истоками рр. Джаксыкельды и Ка-
найки, субальпийские луга, 12 VI 1931, Б. Шиш-
кин и Г. Сумневич, LE). Приводится для террито-
рии Китая (Синьцзян).

Исследования выявили (Nikiforova, 2008,
2019), что по морфологии цветка и эремов
M. bracteata (≡ M. pallasii) более близкородствен
североамериканскому приатлантическому виду
M. virginica (L.) G. Don fil., а не M. meyeriana
(= M. popovii), как предполагал Попов (Popov,
1953а, b).

2. M. sibirica (L.) G. Don fil. 1838, Syst. 4: 319; A.
DC. 1846, in Prodr. 10: 89; Попов, 1953, во Фл.
СССР, 19: 243; Попов, 1953, Бот. мат. (Ленин-
град), 15: 254; Скворцов, 1974, в Опред. высш.
раст. Якутии: 414; Zhu Ge-ling et al., 1995, in Fl.
China, 16: 376; Никифорова, 1997, во Фл. Сиб. 11:
111; Никифорова, 2012, в Консп. фл. Азиат. Рос-
сии: 376. ≡ Pulmonaria sibirica L. Sp. pl. 1753: 135.
≡ Lithospermum sibiricum (L.) Lehm. 1816, Asperif. 2:
293. ≡ Steenhammera sibirica (L.) Turcz. 1840, Bull.
Soc. Nat. Moscow, 13, 2: 247. – Описан из Якутии
(р. Лена) (“Habitat in Sibiria. ʮ.”). Lectotypus (Caf-
ferty, Jarvis, 2004: 804): Herb. Linn. No 184.6
(LINN).

– Mertensia denticulata auct. non G. Don fil.:
Ledeb. 1847–1849, Fl. Ross. 3: 133.

Обитает в таежных лесах по берегам рек, ру-
чьев на хорошо дренированных почвах.

Азиат. Росс.: Тунг.-Лен., Байк. Китай: Шаньси
(Shanxi).

Основной ареал вида находится в Восточной
Сибири, где он распространен спорадически, об-
разуя несколько анклавов вдоль побережий рек
Енисея, Курейки, Подкаменной Тунгуски, Анга-
ры, а на востоке – Лены, Олекмы и низовий Ал-
дана. Также произрастает вдоль южного побере-
жья оз. Байкал на хр. Хамар-Дабан и в Тункин-
ской долине (Nikiforova, 2008). Юго-восточная
граница вида проходит по р. Чикой, откуда из-
вестны два местонахождения – сел. Жиндо
(р. Чикой) и сел. Конкино (р. Катанцы) (Popova,
2017). Южнее, по меридиану, имеются изолиро-
ванные местонахождения M. sibirica на севере Ки-
тая (провинция Шаньси), где преобладает уме-
ренно-континентальный муссонный климат.

a. M. sibirica var. jenisseensis (Popov) O.D. Nikif.,
comb. et stat. nov.

≡ Mertensia jenisseensis Popov, [14 II] 1953, Бот.
матер. Герб. Бот. инст. Комарова Акад. наук
СССР, 15: 254, 256, in clave; Попов, [14 IV] 1953, в
Список раст. Герб. фл. СССР, 12: 40, № 3566, de-
scr. ampl.; он же, [5 II] 1953, во Фл. СССР, 19: 244,
nom. inval., descr. ross. (‘jenissejensis’); Андрулай-
тис, Водопьянова, 1976, Фл. Путорана: 83; Ники-
форова, 1997, во Фл. Сиб. 11: 109; Никифорова,
2012, в Консп. фл. Азиат. России: 375. – Описан
из Восточной Сибири (“Ad fl. Jenissej”). Lectoty-
pus (Nikiforova et al., 2018: 120): “Иркутской губ.,
Балаганского уезда, окрестности д. Щербаковой.
В ельнике, у подошвы горы, близ просачиваю-
щихся родников. 14 VI 1907 цв. [f l.], Н. Мальцев”
(LE 01035378).

Обитает в лесах по берегам горных ручьев.
Азиат. Росс.: Аркт.-Гип. (Путорана).
Как ранее отмечено (Nikiforova et al., 2018), на-

звание вида фигурирует в трех публикациях, вы-
шедших из печати в 1953 году; датой действитель-
ного обнародования мы считаем 14.02.1953
(Popov, 1953b).

М.Г. Попов (Popov, 1953а) считал M. jenisseensis
очень близкой к M. sibirica морфологической за-
падной расой, растущей вдоль Енисея. Авторы
региональных “Флор” обычно признавали само-
стоятельность M. jenisseensis, но морфологические
отличия от M. sibirica и границы его распростра-
нения оставались неясными и расплывчатыми,
поэтому в своих комментариях они отмечали сла-
бую обособленнось M. jenisseensis от M. sibirica, а
скорее, тождественность этих видов (Andrulaytis,
Vodopjanova, 1976; Ivanova, 1979).

Изучение материала из Гербариев (NSK, NS,
LE) позволило сделать заключение, что на протя-
жении всего ареала форма венчика, опушение ча-
шечки и листьев у обоих видов сходные. Виды от-
личаются лишь размерами растений и формой
листовой пластинки розеточных побегов, на эти
отличительные признаки указывал Попов (Popov,
1953a, b). Так, растения из Иркутской области и
Якутии имеют мощный габитус, крупные, до
10 см дл., сердцевидно-яйцевидные листья. На-
против, растения с побережий р. Енисей более
низкорослые, с листьями розеточных побегов
продолговатыми и более мелкими, до 5–8 см дл.
Однако высота растений и размеры листьев ва-
рьируют в зависимости от экологии и стадии сбо-
ра образцов. Единственным критерием для раз-
граничения M. sibirica и M. jenisseensis является
форма листовой пластинки и ее размеры. Поэто-
му мы считаем, что M. jenisseensis не имеет видо-
вой самостоятельности и является только эколо-
гической разновидностью M. sibirica. Данный
вывод подтверждает ранее проведенное специ-



296

БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 106  № 3  2021

НИКИФОРОВА

альное изучение макро- и микроморфологиче-
ских признаков обоих видов (Nikiforova, 2008).

3. M. meyeriana Macbride, 1916, Contr. Gray
Herb., nov. ser. 48: 52; Zhu Ge-ling et al., 1995 in
Fl. China, 16: 376; Камелин, 2009, Бот. журн. 94,
10: 1566. – Описан из Казахстана (“China: [Zaisan]
Zairansk, western Mongolia, May 20. 1911, F.N. Mey-
er, no. 727 (Type, Gray Herb.)”). Holotypus: “Plants
of Siberia. Mertensia. On Chinese Territory near
Saisansk So. Siberia. No 727. F.N. Meyer. May 20
1911. From the United States Department of Agricul-
ture” (GH 00097558).

= M. popovii Rubtz. ex Popov, [5 II] 1953, во Фл.
СССР, 19: 706, 247 (ross.); Попов, [14 II] 1953, Бот.
мат. (Ленинград), 15: 256; Оразова, 1964, во Фл.
Казахст. 7: 183; Никифорова, 1997, во Фл. Сиб. 11:
109; Усик, 2003, в Опред. раст. Алтайск. края: 337.
– Описан с хр. Тарбагатай (“In montibus Tarbaga-
tai et Saur, satis frequens, in laricetis superioribus sub-
alpinus v. in pratis subalpinus, interdum ad rupes in
angustiis”). Holotypus: “montes Tarbagatai, in an-
gustiis Ak-Tschora, in pratis subalpinus, 2000 m, 20 VI
1948, Stepanova” (LE).

Обитает на хребтах Саур и Тарбагатай [Казах-
стан] в лесном поясе, на луговых склонах у верх-
ней границы леса.

Алтайская горная страна: КАД (КАД 4, КАД 5).
Редкий эндемичный вид Алтайской горной

страны. Как ранее отмечалось (Nikiforova, 2008),
M. meyeriana (=M. popovii) и M. bracteata (=M. pal-
lasii) имеют сходный мезофитный облик (голые
листья и стебли), но хорошо различаются формой
венчика, опушением чашечки и плодоножек. У
M. meyeriana трубка венчика едва превышает ко-
локольчатый отгиб, чашечки у основания и пло-
доножки опушены короткими щетинистыми во-
лосками. У M. bracteata трубка венчика длинная, в
1.5–2 раза превышает широкий отгиб; чашечки и
плодононожки голые.

Р.В. Камелин в примечании к виду M. popovii
описал непростую ситуацию его действительного
обнародования и роли Попова в опубликовании
вида (Kamelin, 2009).

J.F. Macbride (1916: 52) в протологе неверно
процитировал место сбора образца – “Zairansk”
вместо “Saisansk”, что в дальнейшем вызвало за-
труднение в понимании данного вида (Popov,
1953а: 249).

Subsect. 2. Ciliatae Macbr. ex O.D. Nikif. 2014,
Бот. журн. 99, 7: 804. – Typus: M. ciliatа (James)
G. Don fil.

Листья голые, по краю короткореснитчатые.
Чашечка голая, доли чашечки в разной степени
сросшиеся, по краю короткореснитчатые или го-
лые. Эремы плоскотетраэдрические, с едва замет-
ным окрылением, без ножки.

4. M. serrulata (Turcz.) DC. 1846, in Prodr. 10: 89;
Ledeb., 1847–1849, in Fl. Ross. 3: 133; Попов, 1953,
во Фл. СССР, 19: 255; Попов, 1953, Бот. мат. (Ле-
нинград), 15 : 258; Никифорова, 1997, во Фл. Сиб.
11: 110; Никифорова, 2012, в Консп. фл. Азиат.
России: 376; Красная кн. респ. Бурятия, 2002: 51.
≡ Lithospermum serrulatum Turcz. 1838, Bull. Soc.
Imp. Naturalistes Moscou, 11, 1: 97, nom. nud.
≡ Steenhammera serrulata Turcz. 1840, Bull. Soc. Nat.
Moscow, 13, 2: 246. – Описан из северного При-
байкалья (“In lapidosis subalpinis inter f luvia Bar-
guzin et Angaram superiorem, ad torrentes inter alpes
Kawokta et Ukalkit”). Lectotypus (Nikiforova et al.,
2018: 123): “Lithospermum serrulatum m. Аd torrentes
inter alpes Kawokta et Ukalkit. 1834. Turcz.” (LE
01035399).

Обитает на щебнистых склонах субальпийско-
го пояса.

Азиат. Росс.: Байк.
Эндемичный вид Байкальской Сибири, встре-

чается только в пределах Станового нагорья на
хребтах Баргузинский, Икатский, Северо-Бай-
кальский, Северо- и Южно-Муйский.

М.Г. Попов (Popov, 1953 a, b) считал, что по на-
личию чашечки со сросшимися долями M. serru-
lata и M. tarbagataica являются близкородственны-
ми видами ряда Utriculosae Popov. Сравнительно-
морфологический анализ североамериканских и
азиатских видов выявил, что прибайкальский эн-
демик M. serrulata более близок к североамери-
канскому виду M. ciliatа, а не к M. tarbagataica
(Nikiforova, 2014).

5. M. tarbagataica B. Fedtsch. 1915, Изв. Петерб.
Бот. сада, 15: 402; Переч. раст. Туркест. 1916, 6:
348; Попов, 1953, во Фл. СССР, 19: 256; Попов,
1953, Бот. мат. (Ленинград), 15: 258; Оразова,
1964, во Фл. Казахст. 7: 184; Zhu Ge-ling et al.,
1995, Fl. China, 16: 376. – Описан с хребта Тарба-
гатай (“Хребет Тарбагатай, у перевала Су-ассу,
26 VII 1909, № 907, Р. Рожевиц”). Holotypus: “хре-
бет Тарбагатай, у перевала Су-ассу, 26 VII 1909,
№ 907, Р. Рожевиц” (LE).

Обитает по щебнистым склонам и осыпям суб-
альпийского пояса.

Алтайская горная страна: КАД (КАД 3,
КАД 4).

Эндемичный вид Алтайской горной страны,
характерный для горных хребтов Саур и Тарбага-
тай.

От других видов типовой подсекции отличает-
ся коротким полузонтиковидным соцветием и го-
лой чашечкой с узкими и сросшимися почти до
половины долями.

6. M. sinica Kamelin, 2009, Бот. журн. 94, 10:
1560. – Описан из Китая. Holotypus: “Китай,
Синьцзян-Уйгурский автономный регион, уезд
(сомон) Хобоксар (Кобукты), горы Саур, южный
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макросклон, в верховьях р. Каракия, подъем на
перевал Карагайтынинг-озень(“нинкезень”),
2100–2300 м, 11VII 2007, С. Смирнов, Д. Герман,
М. Куцев, Венли Чен, Бинь Лю, SRAE № 2007-
293” (LE).

Обитает на южных макросклонах, в верховьях
рек, на высоте 2100–2300 м над ур. м.

Китай: Синьцзян (Xinjiang).
Узколокальный эндемик, известен из един-

ственного местонахождения на территории севе-
ро-западного Китая в Синьцзян-Уйгурском авто-
номном районе на хр. Саур.

Описан сравнительно недавно выдающимся
российским ботаником Р.В. Камелиным по мате-
риалам совместной экспедиции Южно-Сибир-
ского ботанического сада Алтайского госунивер-
ситета и Института ботаники АН КНР. По мор-
фологии венчика и сросшимся долям чашечки
родствен M. tarbagataica, заметно отличаясь от не-
го рослым габитусом и длинными необлиствен-
ными цветоносами.

Subsect. 3. Paniculatae Macbr. ex O.D. Nikif.
2014, Бот. журн. 99, 7: 804. – Typus: M. paniculata
(Ait.) G. Don fil.

Листья опушенные. Чашечка густо опушен-
ная, доли чашечки несросшиеся. Эремы высоко-
тетраэдрические, c высокими боками.

9. M. pilosa (Cham.) DC. 1846, in Prodr. 10: 90;
Ledeb. 1847–1849, in Fl. Ross. 3: 134; Попов, 1953,
во Фл. СССР, 19: 251; Попов, 1953, Бот. мат. (Ле-
нинград), 15: 257; Никифорова, 2012, в Консп. фл.
Азиат. России: 376. ≡ Pulmonaria pilosa Cham. 1829,
Linnaea, 4: 449. ≡ Steenhammera pilosa (Cham.)
Turcz. 1840, Bull. Soc. Imp. Naturalistes Moscou, 13,
2: 249. – Описан из Сев. Америки (“E sinu
Eschscholzii Americae transbeeringianae retulimus”).
Lectotypus (Nikiforova et al., 2018: 122): “[рука Ша-
миссо:] Pulmonaria pilosa N[obis]. Sin. Eschscholzii.
Ad[elbert] v[on] Ch[amisso]. Hb. Cham.” (LE
01035394).

Обитает вдоль ручьев, по каменистым россы-
пям.

Азиат. Росс.: Камч.
Узколокальный эндемик. По нашим данным

(Nikiforova, 2012) известно единственное место-
нахождение вида на п-ове Камчатка (хр. Ганаль-
ский).

Этот вид наиболее близок к эндемику Аляски
M. alascana (Britt.) G. Don fil., который в свою
очередь проявляет родственные связи с широко
распространенным полиморфным североамери-
канским видом M. paniculata (Ait.) G. Don fil. s.l.
Для данной группы видов характерны крупные
широколанцетные с заостренной верхушкой опу-
шенные листья, густо опушенная чашечка с нес-
росшимися долями, а также высокотетраэдриче-

ские эремы с крупногребенчатой и шиповатой
поверхностью.

7. M. davurica (Sims) G. Don fil. 1838, Syst. 4: 318;
A. DC. 1846, in Prodr. 10: 91; Ledeb. 1847–1849, in
Fl. Ross. 3: 136; Крылов, 1937, во Фл. Зап. Сиб. 9:
2277 (“dahurica”); Попов, 1953, во Фл. СССР, 19:
249; Попов, 1953, Бот. мат. (Ленинград), 15: 256;
Грубов, 1982, Опред. сосуд. раст. Монгол.: 208;
Zhu Ge-ling et al., 1995, in Fl. China, 16: 376; Ники-
форова, 1997, во Фл. Сиб. 11: 109; Красноборов,
2007, в Опред. раст. респ. Тывы: 395; Никифоро-
ва, 2012, в Консп. фл. Азиат. России: 375. ≡ Pulmo-
naria davurica Sims, 1743, Curt. Bot. Mag. № 1743;
Lodd. Bot. Cab. 4, tab. 528. ≡ Steenhammera dahurica
Turcz. 1840, Bull. Soc. Nat. Moscow, 13: 250. – Опи-
сан из Даурии (“Raised from seeds sent from the Go-
renki garden to Mr. Lambert, by Dr. Fischer. Speci-
mens of the same species are preserved in Pallas’s Her-
barium…”). Lectotypus (Nikiforova, Schekhovtsova,
2019: 120): [Россия, Вост. Сибирь] “Dauria. Pallas.
Herbarium Schreberianum” (M 0174234).

Обитает в степном горном поясе, чаще в луго-
вых степях, предпочитая увлажненные заросли
кустарников, по ручьям заходит в лесостепной
пояс.

Азиат. Росс.: Алт.-Енис., Байк.; Сев. Монго-
лия; Китай: Сев. Хэбэй (N Hebei).

Сибирско-монгольский вид, основная часть
ареала которого находится в пределах 49° и 55° с.ш.,
но имеется изолированное местонахождение юж-
нее, на территории Китая, в северной части про-
винции Хэбэй (N Hebei). Наиболее часто вид
встречается на юге Забайкальского края, где во-
сточной границей служит р. Аргунь; севернее
встречается по р. Амга (Амгинский р-н Якутии).
На юго-западе ареал ограничен горами Нарым-
ского хребта (Казахстан: Коргонский белок и го-
ры по реке Берема).

Следует отметить сходное распространение
M. sibirica и M. davurica на юго-восточной границе
ареала. Выше отмечалось, что для M. sibirica юго-
восточным пределом служит р. Чикой (Забай-
кальский край), затем южнее, в строго меридио-
нальном направлении, после значительного раз-
рыва ареала вид изолированно произрастает на
территории Китая. Подобный ареал характерен
для M. davurica, только по сравнению с M. sibirica
восточная граница вида проходит по р. Аргунь
(Забайкальский край); далее южнее он произрас-
тает в провинции Хэбэй, расположенной восточ-
нее провинции Шаньси.

M. davurica – самый ксерофилизированный
вид рода Mertensia не только по условиям место-
обитания, но и по ксероморфному облику.

8. M. stylosa (Fisch.) DC. 1846, in Prodr. 10: 91;
Ledeb. 1847–1849, in Fl. Ross. 3: 135; Попов, 1953,
во Фл. СССР, 19: 248; Попов, 1953, Бот. мат. (Ле-
нинград), 15: 256; Грубов, 1982, Опред. сосуд.
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раст. Монгол.: 208; Никифорова, 1997, во Фл.
Сиб. 11: 111; Красноборов, 2007, в Опред. раст. ре-
сп. Тывы: 394; Никифорова, 2012, в Консп. фл.
Азиат. России: 376. ≡ Pulmonaria stylosa Fisch. 1812,
Mém. Soc. Imp. Naturalistes Moscou, 3: 62. ≡ Steen-
hammera stylosa (Fisch.) Turcz. 1840, Bull. Soc. Imp.
Naturalistes Moscou, 13, 2: 248. – Описан из высо-
когорий Восточного Саяна (“…Mr. de Treskine,
Gouverneur d’Irkoutzk…”). Lectotypus (Nikiforova
et al., 2018: 122): “stylosa m. Treskin, Sibir. Herb.
Fischer” (LE 01035396).

Произрастает на увлажненных лугах субаль-
пийского пояса, иногда заходит в лесной пояс.

Азиат. Росс.: Алт.-Енис., Тунг.-Лен., Байк.;
Сев. Монголия.

Сибирско-монгольский вид. Его ареал по всем
направлениям, кроме северного, значительно
ýже по сравнению с близкородственным видом
M. davurica. Его юго-восточным пределом служит
голец Сохондо (Забайкальский край), а юго-за-
падным – хр. Танну-Ола (р. Каргы).

От M. davurica хорошо отличается формой ли-
ста и венчика. У M. davurica листья узкие, ланцет-
ные или линейно-ланцетные; трубка венчика уз-
кая, длинная, в 2–2.5 раза превышает отгиб.
У M. stylosa листья широколанцетные, при осно-
вании округлые, на верхушке оттянуто заострен-
ные; трубка венчика широкая, примерно равна
отгибу (Nikiforova, 2008).

Sect. 2. Pterocarpeae Popov ex O.D. Nikif. 2014,
Бот. журн. 99, 7: 805. – Typus: M. pterocarpa (Turcz.)
Tatew. et Ohwi.

Виды секции Pterocarpeae отличаются от дру-
гих видов рода формой эрема и типом жилкова-
ния листа. Для них характерны плоско-тетраэд-
рические эремы с широким, слегка волнистым
окрылением и широкояйцевидные листья с дуго-
видным или паралельно-дуговидным жилкова-
нием.

10. M. pterocarpa (Turcz.) Tatew. et Ohwi, 1933,
Acta Phytotax. Geobot. 2: 25; Попов, 1953, во Фл.
СССР, 19: 254; Попов, 1953, Бот. мат. (Ленин-
град), 15: 258; Старченко, 1991, в Сосуд. раст. сов.
Дальн. Вост. 5: 259; Никифорова, 2012, в Консп.
фл. Азиат. России: 376. ≡ Steenhammera pterocarpa
Turcz. 1840, Bull. Soc. Imp. Naturalistes Moscou, 13,
2: 245. – Описан с Курильских островов (“Pulmo-
naria denticulata Cham. in Linnaea IV. p. 448? sed vix
Lithospermum denticulatum Lehm.? …Specimen
meum ex insulis Kurilensibus provenit”). Holotypus:
“[рука Турчанинова:] Steenhammera pterocarpa m.
Pulmonaria denticulatа Cham.? Species propria Mer-
tensia pterocarpa dicenda. Insulae Kurilenses”; “Her-
barium proprium Turczaninovii” (LE 01035397).

= M. rivularis (Turcz.) DC. var. japonica Takeda,
1911, Journ. Bot. (London), 49: 222. – Описан из
Японии. Typus – ?

= M. pterocarpa var. yezoensis Tatew. et Ohwi, Acta
Phytotax. Geobot. 2, 2: 106; Ohwi, 1965, Fl. Japan:
761. – Описан с о-ва Хокайдо, более ранее назва-
ние которого Езо (Yezo). По протологу: “Hab.
Yezo: mt. Ashibetsu (H. Koidzumi in 1915 – Typus),
ejusd.l oc. (S. Nishida et H. Yanagisawa in 1913), mt.
Yubari (H. Takeda et Tatewaki in 1921)”.

= M. pterocarpa f. yoshimurae T. Fukuda et Hideki
Takah. 2002, Journ. Jap. Bot. 77(3): 168. – Описан с
о-ва Итуруп (Курильские о-ва). По протологу:
“Typus: the Kuril Islands, Isl. Iturup, Porosu-Sokiya,
Jul. 30, 1938. B. Yoshimura & H. Yokoyama s.n.”
(SAPS).

Обитает на лужайках по склонам гор.
Азиат. Росс.: Камч., Сах.; Япония (о. Хоккай-

до).
Узколокальный эндемик южных островов Ку-

рильской гряды – Итурупа, Шикотана, Урупа и
Компаляйского. Во “Flora of Japan” (Ohwi, 1965)
приводится для о. Хоккайдо как особая разновид-
ность – M. pterocarpa var. yezoensis Tatew. et Ohwi.

11. M. pubescens (Roem. et Schult.) DC. 1846, in
Prodr. 10: 90; Старченко, 1979, Бот. журн. 64, 11:
1669; Старченко, 1991, в Сосуд. раст. сов. Дальн.
Вост. 5: 260; Никифорова, 2012, в Консп. фл. Ази-
ат. России: 376. ≡ Pulmonaria pubescens Roem. et
Schult. 1819, Syst. Veg. 4: 744. Описан с Курильских
островов (“In insulis Curilibus invenit Steller, misit
Pallas”). Lectotypus (Nikiforova, Schekhovtsova,
2019: 123): [Сахалинская обл.] “In insulis Curilibus.
Legit Steller, ex Herb. Pallas, dedit Willdenow”
(HAL01082132).

= Lithospermum kamczaticum Turcz. I 1840, Bull.
Soc. Imp. Naturalistes Moscou, 13, 1: 75. ≡ M. ka-
mczatica (Turcz.) DC. 1846, in Prodr. 10: 100; Ledeb.
1847–1849, in Fl. Ross. 3: 136; Комаров, 1930,
Фл. полуострова Камчатки, 3: 53; Попов, 1953,
во Фл. СССР, 19: 253; Попов, 1953, Бот. мат. (Ле-
нинград), 15: 258; Hulten, 1974, Fl. Alaska &
Neighb. Territ.: 783. – Описан с Камчатки (“Prope
Tigil in Kamczatka”). Holotypus: (“Lectotypus”,
R. Kam[elin], in sched.): “[рука Турчанинова:]
Steenhammera kamczatica m. Lithospermum kamczati-
cum m. Tigil” (LE 01035376).

= Mertensia elliptica Ledeb. 1847, Fl. Ross. 3, 1:
135; Комаров, 1930, Фл. полуострова Камчатки, 3:
55. – Описан с Камчатки (“Hab. in Kamtschatka!
(Eschscholtz pl. exs.)”. Holotypus (“Lectotypus”,
R. Kam[elin], in sched.): “Mertensia elliptica Ledeb.
f l. ross. Kamtschatka. Eschscholtz. Herb. Ledebour”
(LE 01035377).

= Mertensia longistyla Ledeb. 1847, Fl. Ross. 3, 1:
135; Комаров, 1930, Фл. полуострова Камчатки, 3:
55. – Описан с Камчатки (о. Корагинский) (“Hab.
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in insula Koräginsk! (Mertens)”). Lectotypus (Ka-
melin, in Nikiforova et al., 2018: 121): “[рука Ледебу-
ра:] Mertensia longistyla Ledeb. f l. ross. Ins. Ko-
raginsk. Mertens. Herb. Ledebour” (LE 01035384).

= M. nivalis Kom. 1930, Фл. полуострова Кам-
чатки, 3: 54 (‘nivalie’). – Описан с Камчатки
(“1909 г. 1. 7 VII, луговины по склонам трога
р. Кашхан, выше Пущинских гор. ключей, вбли-
зи тающего снега, небольшими группами”). Lec-
totypus (Nikiforova et al., 2018: 121): “№ 2823. Mer-
tensia nivalis Kom. = Mertensia kamtschatica DC. f.
nivalis. Камчатская экспедиция Ф.П. Рябушин-
ского. Верховье р. Кашкан. Близ селения Пущи-
ной. 24 VI [7 VII] 1909. Собрал В. Комаров. V. Ko-
marov. Iter Kamczaticum II”; “[рука Комарова:]
Камчатка [№] 2823. Пущинские горячие ключи.
24 VI 1909” (LE 01035391).

Азиат. Росс.: Чук., Охот., Камч., Сах.
Распространен в южной части Чукотского п-

ова, Магаданской области, в Охотии, на Камчат-
ке и Сахалине. Произрастает на склонах гор, по
берегам рек, ручьев и на лужайках.

От близкородственного вида M. pterocarpa хо-
рошо отличается опушением чашечки и листьев,
а также жилкованием листа. У M. pubescens чашеч-
ка густо опушенная длинными серомохнатыми
волосками, изнутри почти голая, листья с обеих
сторон опушенные, жилкование листа дугонерв-
но-параллельное. У M. pterocarpa доли чашечки
голые, лишь по краю и изнутри коротковолоси-
стые, жилкование листа почти параллельное.

12. M. rivularis (Turcz.) DC. 1846, in Prodr. 10: 90;
Ledeb. 1847-1849, in Fl. Ross. 3: 135; Попов, 1953,
во Фл. СССР, 19: 251; Попов, 1953, Бот. мат. (Ле-
нинград), 15: 257; Скворцов, 1974, в Опред. высш.
раст. Якутии: 415; Старченко, 1991, в Сосуд. раст.
сов. Дальн. Вост. 5: 260; Никифорова, 1997, во Фл.
Сиб. 11: 110; Никифорова, 2012, в Консп. фл. Ази-
ат. России: 376. ≡ Lithospermum rivulare Turcz. I
1840, Bull. Soc. Imp. Naturalistes Moscou, 13, 1: 74.
≡ Steenhammera rivularis (Turcz.) Turcz. III–IV 1840,
Bull. Soc. Imp. Naturalistes Moscou, 13, 2: 248. –
Описан между Якутском и Охотском (“Inter Jacu-
tiam et Ochotiam ad rivulos”). Lectotypus (Kamelin
in Nikiforova et al., 2018: 119): “[рука Турчанинова:]
Lithospermum rivulare m. Ab affini L. styloso differt
calycibus minus stylosis f loribus minoribus… Ad viam
Ochotensem ad rivulos invenit Kuznetsoff 1835.
Turcz.” (LE 01035387).

Обитает по берегам горных рек и ручьев.
Азиат. Росс.: Охот., Тунг.-Лен., Амур., Маньч.,

Сах.
Охотский материковый вид, встречается в

юго-восточной части Якутии на хребтах Алдано-
Учурский и Токинский Становик (Kuznetsova,
Zakharova, 2012), далее южнее он распространен в
пределах российского Дальнего Востока, обычен
в Уссурийском крае, а также в Верхне-Зейском,

Нижне-Зейском и Буреинском районах Амур-
ской области.

Subgen. 2. Steenhammera (Reichenb.) O.D. Nikif.
2014, Бот. журн. 99, 7: 808. ≡ Gen. Steenhammera
Reichenb. 1830, Fl. Germ. excurs. 1: 337; Turcz. 1840,
Bull. Soc. Nat. Moscow, 13, 5: 245. – Typus: M. mari-
tima (L.) S. F. Gray.

К настоящему времени подрод Steenhammera
насчитывает два вида и один подвид (Nikiforova,
2011). M. maritima (L.) S.F. Gray s. str. является
циркумполярной расой, распространенной по
полярным побережьям Cеверной Америки, Грен-
ландии, северной Британии и Ирландии, Скан-
динавии и Кольского п-ова, далее вдоль Онеж-
ской губы, где восточной границей вида служит
дельта Северной Двины. По арктическому побе-
режью Западной и Восточной Сибири он отсут-
ствует, а к востоку от устья р. Колымы по север-
ному побережью Чукотского п-ова произрастает
особая морфолого-географическая раса, которая
была описана как M. maritimа subsp. czukotica.

13. M. maritimа (L.) S.F. Gray subsp. czukotica
O.D. Nikif. 2011, Новости сист. высш. раст. 42: 195;
Никифорова, 2012, в Консп. фл. Азиат. России:
376. – M. maritimа auct. non: Старченко, 1991, в
Сосуд. раст. сов. Дальн. Вост. 5: 259, p.p. – Опи-
сан с Чукотского п-ова (“Typus: Respublica nat.
Czukczorum, pagus Uzulen, sinus terrarum glareosus.
21 VII 1958, № 356. T. Derviz-Sokolova (LE)”).
Holotypus: “Чукотский национальный округ,
пос. Узулен, галечниковая коса. 21 VII 1958,
№ 356, Т. Дервиз-Соколова” (LE 01035390).

Азиат. Росс.: Чук.
Обитает на галечниковых побережьях.
Распространен на Чукотском п-ове по побере-

жьям Восточно-Сибирского и Чукотского морей
к востоку от устья р. Колымы, на о. Врангеля и
близлежащей территории Аляски.

14. M. simplicissima (Ledeb.) G. Don fil. 1838,
Syst. 4: 319; A. DC. 1846, in Prodr. 10: 89; Ledeb.
1847–1849, in Fl. Ross. 3: 132. ≡ Pulmonaria simplicis-
sima Ledeb. 1815, Mem. Acad. Petersb. 5: 518. – Опи-
сан с побережья Тихого океана (“Hab. in Sibiria
orientali”). Typus – ? Specimen originale (“Typus”,
anon., in sched.): “Pulmonaria simplicissima mihi. Hb.
Sib. [далее неразб.:] Gryph. og. [09?]. Herb. Lede-
bour” (LE 01035395).

= M. maritimа subsp. аsiatica Takeda, 1915, Journ.
Bot. 49: 222; Комаров, 1930, Фл. полуострова Кам-
чатки, 3: 52; Hulten, 1974, Fl. Alaska et Neighb. Ter-
rit.: 781; Ворошилов, 1982, Опред. раст. сов.
Дальн. Вост.: 484. ≡ M. asiatica (Takeda) Macbr.
1916, Contrib. Gray Herb. n. s. 48: 53; Ohwi, 1965, Fl.
of Japan: 761. – Описан с Камчатки (“Hab. Kamt-
shatka (Beechey; Littledale…)”. Typus – ?

– M. maritimа auct. non (L.) S.F. Gray: Старченко,
1991, в Сосуд. раст. сов. Дальн. Вост. 5: 259, p. p.
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Обитает по морским побережьям.

Азиат. Росс.: Маньч. (Уссурийский р-н),
Камч., Сах.; Япония.

Распространен вдоль побережий Камчатского
п-ова, на литоралях Охотского и Японского мо-
рей, островах Курильской гряды, Сахалина, Хок-
кайдо и северной части Хонсю.

Литоральная тихоокеанская раса под названи-
ем M. simplicissima долгое время не признавалась
за самостоятельный вид. Более подробно номен-
клатурная история данного таксона была описана
ранее (Nikiforova, 2011). Пацифический вид
M. simplicissima существенно отличается от
M. maritimа s. l. размерами венчика, наличием вы-
раженных двулопастных сводиков, а также круп-
ными пыльниками и пыльцевыми зернами.
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SYNOPSIS OF ASIAN SPECIES OF THE GENUS MERTENSIA 
(BORAGINACEAE)

O. D. Nikiforova
Central Siberian Botanical Garden SB RAS

 Zolotodolinskaya Str., 101, Novosibirsk, 630090, Russia

e-mail: Nikiforovansk@yandex.ru

The article presents the synopsis (check-list) of Asian species of the genus Mertensia Roth (Boraginaceae),
which includes 14 species and one variety of two subgenera and three sections of the original system. For each
species, a nomenclature quotation, information about its type, the accepted name and main synonyms, as
well as updated data on the distribution and ecology of the species are given. It has been established that most
of the species are concentrated in the mountains of Southern Siberia, 4 species being endemic to the Altai
mountain area. Within the Russian Far East, species of the distinct section Pterocarpeae Popov ex O.D. Nikif
grow. Original keys are given for identification of Asian species. The name in the new rank is published:
M. sibirica var. jenisseensis (Popov) O.D. Nikif.

Keywords: Boraginaceae, Mertensia, taxonomy, synopsis, Asia, geography
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При проведении флористических и геоботанических исследований в Кетченеровском районе Рес-
публики Калмыкия, нами впервые найден новый для Республики вид Eversmannia subspinosa (Fisch.
ex DC) B. Fedtsch. (Fabaceae).

Ключевые слова: Республика Калмыкия, Eversmannia subspinosa, новая находка
DOI: 10.31857/S0006813621030042

Во время поездки, совершенной весной 2020
года по Республике Калмыкия, авторами данной
работы был обнаружен вид Eversmannia subspinosa
(Fisch. ex DC) B. Fedtsch. (рис. 1), в Кетченеров-
ском районе.

Кетченеровский р-н, окр. с. Годжур, возвы-
шенность Ергени. На супесчаной почве, по верх-
ней части южного склона балки, в сообществах
степных гемиксерофитов, 46°57'25.5" с.ш.,
44°28'16.7'' в.д., 140 м над ур. моря, 29.05.2020.

В данной местности вид сопровождают – Agro-
pyron desertorum (Fisch. ex Link) Schult., Alyssum
desertorum (Stapf) Botsch, Artemisia lerchiana Weber
ex Stechm., Astragalus psiloglottis Stev. in DC., Atrap-
haxis replicata Lam., Bassia prostrata (L.) A.J. Scott,
Bromus squarrosus L., Ephedra distachya L., Galatella
villosa (L.) Reich. fil., Hippochaete ramosissima
(Desf.) Boern., Iris pumila L., Jurinea multiflora (L.)
B. Fedtsch., Koeleria cristata (L.) Pers., Lagoseris
macrantha (Bunge) Iljin, Lappula squarrosa (Retz.)
Dumort., Linum austriacum L., Meniocus linifolius
(Steph.) DC., Poa bulbosa L., Rindera tetraspis Pall.,
Scorzonera laciniate L., Stipa lessingiana Trin. et
Rupr., Tanacetum achilleifolium (M. Bieb.) Sch. Bip.,
Veronica multifida L.

Особенности распространения и биологии
E. subspinosa на Северо-Восточном Прикаспии
были рассмотрены нами ранее (Laktionov et al.,
2018). Ареал вида включает Арало-Каспий-
ский, Прибалхашский, Джунгаро-Тарбагатай-

ский, Сыр-Дарьинский и Тянь-Шанский районы
Средней Азии (Komarov et al., 1948).

Нужно отметить, что на северо-западной гра-
нице своего ареала E. subspinosa изредка цветет,
но в большинстве случаев плоды не образуются.
За более чем 25-летний период фенологических
наблюдений за популяцией E. subspinosa на горе
Большое Богдо, мы отмечали образование плодов
только один раз. Распространение растений про-
исходит почти исключительно за счет длинного
корневища, которое хорошо укрепляет склоны
горы и балки, препятствуя образованию ополз-
ней.

В связи с тем, что E. subspinosa на северо-запад-
ной границе ареала часто не образует плодов, мы
приводим краткое морфологическое описание
растения, позволяющее идентифицировать его в
полевых условиях. Eversmannia subspinosa пред-
ставляет собой колючий, сильно ветвистый ку-
старник 15–130 см выс., стебли покрыты желто-
вато-серой растрескивающейся корой. Годичные
побеги, черешки листьев и цветоносы беловатые
от мелких прижатых волосков. На стеблях равно-
мерно расположены острые шипы 5–18 мм дл.
Листья непарноперистые, на черешках 2–5 мм
дл., с 4–8 парами эллиптических или обратнояй-
цевидных, на верхушке коротко шиповидно за-
остренных, снизу прижато-волосистых листоч-
ков 4–10 мм дл. и 2–4 мм шир. Венчик пурпур-

ФЛОРИСТИЧЕСКИЕ НАХОДКИ
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ный, 1.2–1.5 см дл. Чашечка прижато-
волосистая, 4–5 мм дл.

В России Eversmannia subspinosa ранее была до-
стоверно известна только с горы Большое Богдо

(Laktionov, 2018). В связи с находкой вида в цен-
тральной части восточного макросклона возвы-
шенности Ергени встает вопрос о высокой сте-
пени вероятности нахождения E. subspinosa
Александром Беккером в середине XIX века в се-
верной части возвышенности Ергени (г. Красно-
армейск, Волгоградская область) (Fedtschenko,
1931: 615).

Вид занесен в Красную книгу Российской Фе-
дерации (Sagalayev, 2008) и Астраханской области
(Laktionov, 2014). Гербарные образцы новой на-
ходки хранятся в Гербарных фондах Астрахан-
ского государственного университета (AGU) и
Центрального Сибирского ботанического сада
СО РАН (NS).
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Eversmannia subspinosa (Fisch. ex DC.) B. Fedtsch., a new species to the f lora the Republic of Kalmykia, was
found for the first time during f loristic and geobotanical research in Ketchenerovsky district.

Keywords: Republic of Kalmykia, Eversmannia subspinosa, new find

Рис. 1. Гербарный образец Eversmannia subspinosa
(Fisch. ex DC.) B. Fedtsch.
Fig. 1. Herbarium specimen of Eversmannia subspinosa
(Fisch. ex DC.) B. Fedtsch.
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Евгений Леонидович Любарский, известный
геоботаник, возглавляющий Казанскую геобота-
ническую школу, родился 3 октября 1930 г. в
Шкотовском районе Приморского края, в лесном
урочище Соловейцев Ключ Майхинского опыт-
ного лесхоза. Там он провел свои юные годы. За-
тем семья переехала в г. Хабаровск. Отец Евгения
Леонидовича Леонид Вадимович возглавлял сек-
тор защиты леса Дальневосточного научно-ис-
следовательского института лесного хозяйства и с
детства прививал сыну любовь к лесу, растениям,
родной природе. В 1948 г. Е.Л. Любарский закон-
чил с золотой медалью среднюю школу № 19
г. Хабаровска. Он твердо решил стать биологом.
Было решено поступать в Казанский государ-
ственный университет на биолого-почвенный
факультет, т. к. в Казани проживали родственни-
ки семьи. В дальнейшем вся жизнь Е.Л. Любар-
ского была связана с Казанью и Казанским госу-
дарственным университетом.

Успешно сдав экзамены, он был зачислен сту-
дентом. Учился Евгений Леонидович с большим
прилежанием и интересом, участвовал в научных
экспедициях. Так, после окончания 3 курса в
1951 г. (в рамках производственной практики) он
принимал участие в совместной экспедиции Бо-
танического института АН СССР (Ленинград) и
Дальневосточного филиала АН СССР (Владиво-
сток). Целью экспедиции было изучение запасов
растений, содержащих дубильные вещества, в
Приморском крае. Е.Л. Любарскому было пору-
чено изучение растений рода Cacalia L., имеющих
своеобразные способы вегетативного размноже-
ния. Именно это способствовало возникновению
многолетнего интереса к вегетативно-подвиж-
ным растениям и послужило приоритетным на-
правлением его научных исследований.

В 1952 г. Е.Л. Любарский в составе группы сту-
дентов кафедры ботаники КГУ принял участие в
научной экспедиции, проводимой для обследова-
ния кормовых угодий Бурятской АССР. Результа-
том экспедиции явилось составление геоботани-
ческих карт кормовых угодий с подробными гео-
ботаническими описаниями и рекомендациями
по мерам сохранения и улучшения кормовой ба-
зы республики.

В 1953 г. Е.Л. Любарский с отличием окончил
биолого-почвенный факультет КГУ и был при-
глашен на работу на кафедру геоботаники КГУ в
должности ассистента. На кафедре, кроме учебной
работы, он сразу же активно начал заниматься на-
учной деятельностью. Под руководством известно-
го ботаника, своего учителя и научного руководите-
ля профессора Маркова М.В., Е.Л. Любарский за-
нялся исследованиями лугов поймы в долине
реки Меши в Татарской АССР. Им проводились
различные стационарные и маршрутные исследо-
вания. В результате этой работы были выделены,
описаны и охарактеризованы луговые ассоциа-
ции, составлена и обоснована их двумерная эко-
логическая ординация, сделана геоботаническая
карта поймы р. Меши, показано влияние отдель-
ных экологических факторов на соотношение
различных низовых длиннокорневищных и вер-
ховых злаков в пойменных фитоценозах. В 1959 г.
Е.Л. Любарский успешно защитил кандидатскую
диссертацию на тему “Луга в пойме р. Меши” по
специальности “ботаника” в Ботаническом ин-
ституте АН СССР в г. Ленинграде (Sabirov et al.,
2011).

В последующем приоритетным направлением
научных исследований Е.Л. Любарского явилось
изучение морфологии, экологии и роли в фито-
ценозах вегетативно-подвижных, особенно
длиннокорневищных и наземно-ползучих расте-

ЮБИЛЕИ И ДАТЫ
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ний. Им разработаны оригинальные методы по-
строения биоморфологических рядов травяни-
стых многолетников, классификация органов ве-
гетативного возобновления и размножения
растений, классификация жизненных форм рас-
тений, сформулированы понятия “вегетативный
однолетник”, “экотропизм” и “фитотропизм”.
Проведены экспериментальные работы по изуче-
нию этих явлений на плагиотропных корневищах
и подземных столонах. Это позволило выявить
обоснованный методами математической стати-
стики, выраженный экотропизм и фитотропизм
на уровне “золотого сечения”, что позволило по-
нять биологический смысл данного явления (Sit-
nikov et al., 2010).

В 1962 г. Е.Л. Любарский был избран на долж-
ность доцента кафедры геоботаники, а с 1964 г.
стал доцентом кафедры ботаники после объеди-
нения кафедр систематики растений и геобота-
ники в одну кафедру. Кроме того, в 1962 г. он был
заместителем декана, а в 1963–1965 гг. – деканом
биолого-почвенного факультета КГУ.

Начиная с середины 1960-х годов, Е.Л. Любар-
ский развернул большой цикл популяционных
исследований. Им были разработаны принципы
и методы морфоструктурного и пространствен-
но-структурного анализов ценотических популя-
ций вегетативно-подвижных растений. Он пред-
ложил оригинальный метод “популяционного
поля” для исследований популяционной структу-
ры ценопопуляций. С помощью этого метода им
изучены особенности размещения в фитоценозах
ценопопуляций некоторых видов длиннокорне-
вищных растений, особенности размещения Bro-
mopsis inermis (Leyss.) Holub и Elytrigia repens (L.)
Nevski при их совместном произрастании в рас-
тительных сообществах. На примере ряда видов
показано, что максимизация плотности цено-
популяций ведет к минимизации площади про-
явления такой плотности. На примере ценопо-
пуляции Ranunculus repens L. в эксперименте изу-
чен механизм эквифинального приведения к
оптимальной плотности при исходной различной
плотности ценопопуляций и дальнейшего само-
регулируемого поддержания закономерно пуль-
сирующей оптимальной плотности ценопопуля-
ции вегетативно-подвижных растений. Е.Л. Лю-
барский также уделяет большое внимание
разработке теории устойчивости ценопопуляций
и растительных сообществ.

В 1969 г. Е.Л. Любарский защитил диссерта-
цию на соискание ученой степени доктора биоло-
гических наук по специальности “ботаника” на
тему “Длиннокорневищные растения в биогеоце-
нозе” в Воронежском государственном универси-
тете. В 1970 г. он был избран на должность про-
фессора кафедры ботаники Казанского государ-
ственного университета. В течение 25 лет с 1974

по 1999 г. Е.Л. Любарский возглавлял кафедру бо-
таники КГУ. В этот период на кафедре была раз-
вернута научная работа в области геоботаники,
флористики, популяционной ботаники, эколо-
гии растений, агрофитоценологии, эмбриологии
растений и палеоботаники. Свидетельством этой
работы являются многочисленные публикации
Е.Л. Любарского и сотрудников кафедры. Круг
научных интересов Евгения Леонидовича замет-
но расширился. Он является автором множества
работ по теоретической экологии, геоботанике,
фитоценологии, истории Казанской геоботани-
ческой школы, луговедению, лесоведению, про-
мышленной ботанике. Им разработано большое
количество оригинальных методик геоботаниче-
ских исследований и экспериментальной фито-
ценологии (Ibragimova et al., 2002).

С 1999 по 2018 г. Е.Л. Любарский работал в
должности профессора кафедры ботаники Ка-
занского университета. Он принимал активное
участие в разработке проекта создания электрон-
ного гербария Казанского университета. По его
инициативе в КГУ проведено пять Гордягинских
чтений (1977, 1980, 1983, 1988, 1990) в честь выда-
ющего ученого, одного из основателей Казанской
геоботанической школы члена-корреспондента
АН СССР А.Я. Гордягина.

В 1984–1985 гг. Е.Л. Любарский руководил ра-
ботой по созданию Ботанического сада при Ка-
занском государственном университете. Он при-
нимал активное участие в охране растительного
мира, являлся членом Всероссийского общества
охраны природы, неоднократно избирался в Рес-
публиканский Совет общества Татарской АССР.
В 1989 г. по инициативе М.П. Шилова и Е.Л. Лю-
барского была создана Ассоциация ботаников
Поволжья для защиты растительного мира в бас-
сейне р. Волга. Председателем Координационно-
го комитета этой Ассоциации был избран
Е.Л. Любарский. Он многократно выступал с
обоснованными предложениями о важности и
необходимости создания на территории Татар-
стана дизъюнктивного степного заповедника. В
настоящее время в Лениногорском районе Рес-
публики Татарстан основан степной заказник –
центр будущего заповедника.

В 1992–2004 гг. исследования Е.Л. Любарского
неоднократно поддерживались грантами РФФИ,
Госкомвуза РФ, Министерства образования РФ,
Фонда Сороса, АН Татарстана. Ему дважды при-
суждалась трехлетняя Президентская стипендия
“Для выдающихся ученых РФ”.

Е.Л. Любарский – член Международного об-
щества биологов-популяционистов, член Нью-
Йоркской Академии наук, член Национального
географического общества США, в различные го-
ды был членом Головного совета по биологии
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Министерства образования РФ, членом Научно-
го совета по проблемам ботаники РАН.

В 1979 г. Е.Л. Любарский награжден нагруд-
ным знаком Министерства высшего и среднего
образования СССР “За отличные успехи в рабо-
те”. В 1992 г. ему было присвоено Почетное зва-
ние “Заслуженный деятель науки Республики Та-
тарстан”, в 1996 г. – Почетное звание “Заслужен-
ный деятель науки Российской Федерации”. В
2007 г. Ученый совет Казанского университета
присвоил Е.Л. Любарскому Почетное звание “За-
служенный профессор Казанского университе-
та”. В 2005 г. Международный Биографический
Центр в Кембридже включил Е.Л. Любарского в
число 2000 выдающихся ученых XXI века.

В 1958 г. Е.Л. Любарский вступил во Всесоюз-
ное ботаническое общество. В 1959 г. по его ини-
циативе было организовано Казанское отделение
ВБО (ныне Татарстанское отделение Русского
ботанического общества), которым он бессменно
руководил на протяжении почти 60 лет. Е.Л. Лю-
барский избирался членом Центрального Совета
ВБО (РБО) с 1973 по 2013 г., членом Президиума
Центрального Совета РБО с 1993 по 2003 г. В 2003
г. на XI съезде Русского ботанического общества
он был избран Почетным членом РБО. Имеет на-
грады: Памятную медаль XII Международного
ботанического конгресса в Ленинграде, Почет-
ную грамоту Президиума ВБО.

Е.Л. Любарский много времени и сил уделяет
учебной, методической и воспитательной работе
со студентами и аспирантами. На протяжении
долгой педагогической деятельности читал курсы
по общей ботанике, фитоценологии, ботаниче-
ской географии, лесоведению, растительности
Татарстана, философским проблемам биологии.
Руководил многочисленными курсовыми и ди-
пломными проектами студентов, научными
изысканиями аспирантов. Его учениками защи-
щено 14 кандидатских диссертаций. Среди уче-
ников Евгения Леонидовича были иностранные
студенты, аспиранты, занимающие в настоящее
время ответственные посты в структуре различ-
ных органов на их родине. В качестве консультан-
та Е.Л. Любарский принимал участие в подготов-
ке трех докторских диссертаций. Долгое время
являлся членом диссертационного совета по спе-
циальности ботаника, зоология, экология при
Казанском университете, был заместителем
председателя диссертационного совета по специ-
альности экология. Много времени он уделяет
оппонированию диссертаций и редакторской де-
ятельности. Под его редакцией выходят много-
численные монографии и сборники научных ста-
тей ботаников, издаваемые в Казанском универ-
ситете. Самим Е.Л. Любарским опубликовано
более 340 научных работ, среди которых 3 моно-
графии и учебник по экологическому праву, пе-

реиздававшийся 3 раза. Список опубликованных
работ Е.Л. Любарского был приведен в Ботаниче-
ском журнале № 11, том 96 за 2011 г. Дополнение к
этому списку приводится в конце данной статьи.

Е.Л. Любарский пользуется большим уваже-
нием студентов и сотрудников Казанского уни-
верситета.

Желаем Евгению Леонидовичу большого здо-
ровья, творческого долголетия, новых свершений
на благо развития ботанической науки!

Дополнение к списку
опубликованных работ Е.Л. Любарского

Любарский Е.Л. 2011. Казанская геоботаниче-
ская школа: основные вехи развития, принципы,
перспективы. – В сб.: Материалы Всерос. конф. с
международ. участ. “Отечественная геоботаника:
основные вехи и перспективы”. СПб. Т. 1. С. 447–
449.

Батцэрэн Ц., Любарский Е.Л. 2011. Распро-
странение Ephedra sinica Stapf. в Восточной Мон-
голии. – Учен. зап. Казан. ун-та. Сер. Естеств. на-
уки. 153 (2): 202–213.

Саркисов О.Р., Любарский Е.Л. 2011. Экологи-
ческая безопасность и эколого-правовые пробле-
мы в области загрязнения окружающей среды.
Казань. 288 с.

Любарский Е.Л. 2011. На пути к классифика-
ционно-ординационной системе типов леса. – В
сб.: “Современные проблемы популяционной
экологии, геоботаники, систематики и флори-
стики”. Материалы Международ. конф., посв.
110-летию А.А. Уранова. Кострома. Т. 2. С. 49–52.

Казанцев С.Я., Кофман Б.И., Любарский Е.Л.,
Саркисов О.Р. 2011. Экологическое право. М. 176 с.

Любарский Е.Л., Ситников А.П. 2011. К 150-
летию Сергея Ивановича Коржинского. – В сб.:
“Вопросы общей ботаники: традиции и перспек-
тивы”. Материалы II Международ. интернет-
конференции, посвященной 175-летию кафедры
ботаники КПФУ (Казань, 8–11 ноября 2011) Ка-
зань. С. 9–11.

Батцэрэн Ц., Тувшинтогтох И., Любарский
Е.Л. 2011. Популяции Ephedra sinica Stapf. в насто-
ящих степях Восточной Монголии. – В сб.: “Во-
просы общей ботаники: традиции и перспекти-
вы”. Материалы II Международ. интернет-кон-
ференции, посвященной 175-летию кафедры
ботаники КПФУ (Казань, 8–11 ноября 2011) Ка-
зань. С. 16–18.

Любарский Е.Л., Шийрэв-Адьяа С. 2011. Com-
position and Structure different grazing pasture in dry
steppe zone. – В сб.: “Вопросы общей ботаники:
традиции и перспективы”. Материалы II Между-
народ. Интернет-конференции, посвященной
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175-летию кафедры ботаники КПФУ (Казань, 8–
11 ноября 2011) Казань. С. 172–174.

Саркисов О.Р., Любарский Е.Л., Казанцев
С.Я. 2012. Экологическая безопасность и эколо-
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Любарский Е.Л. 2012. Экспериментальная фи-
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ле. – В сб.: “Актуальные проблемы геоботаники”.

Мат-лы IV Всерос. школы-конф. (1–7 октября
2012 г.). Уфа. С. 417–421.

Любарский Е.Л. 2012. Ода Казанскому универ-
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Любарский Е.Л. 2012. Дальневосточная экспе-
диция. – В кн.: Любарский Евгений Леонидович
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Любарский Е.Л. 2012. Бурятская экспедиция. –
В кн.: Любарский Евгений Леонидович (к 80-ле-
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