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Проанализировано изменение видовой структуры древесного яруса северотаежных кустарничко-
во-зеленомошных сосново-еловых лесов и характера пространственного распределения основ-
ных лесообразующих видов – Picea obovata Ledeb., Pinus sylvestris L. и Betula pubescens Ehrh. в про-
цессе послепожарной сукцессии (на примере сообществ с давностью пожара 80, 150 и 380 лет). 
Установлено, что лесообразующие виды изученных сообществ различаются по динамике уча-
стия в составе древостоя на протяжении сукцессии. В позднесукцессионном сообществе с давно-
стью пожара 380 лет участие ели сибирской, сосны обыкновенной и березы пушистой в составе 
древесного яруса по сумме площадей сечений различается незначительно и составляет, соответ-
ственно, 30, 43 и 27%, т. е. на стадии субклимакса изученные сообщества являются по сути бе-
резово-сосново-еловыми. Пространственное распределение сосны обыкновенной и ели сибир-
ской в первой половине сукцессии может являться как случайным, так и слабо агрегированным. 
В субклимаксовом сообществе пространственное распределение этих видов закономерно разли-
чается: сосна обыкновенная распределена случайно, ель сибирская имеет мелкогрупповое рас-
пределение. Распределение деревьев березы пушистой на протяжении сукцессии является в раз-
ной степени агрегированным. 

Ключевые слова: Picea obovata, Pinus sylvestris, Betula pubescens, сосново-еловые леса, древесный 
ярус, видовая структура, пространственная структура, послепожарная сукцессия, северная тай-
га, Кольский полуостров
DOI: 10.31857/S0006813624120015, EDN: NOJHYU

Проблемы структурной организации лес-
ных сообществ и древесного яруса как их глав-
ного компонента сохраняют свою актуальность 
и находятся в центре внимания исследователей 
на протяжении многих десятилетий. Однако под-
робное изучение пространственной структуры 
древостоев (тем более ценопопуляций древесных 
растений) имеет менее продолжительную исто-
рию. Особый интерес к этим вопросам и мето-
дам их решения в России и за рубежом появился 

в последние 30–40 лет (Grabarnik, Komarov, 1981; 
Penttinen et al., 1992; Goreaud et al., 1997; Stoyan, 
Penttinen, 2000; Grabarnik, 2010; Sekretenko, 
Grabarnik, 2015; Kutyavin, Manov, 2022; Xin et al., 
2022).

Изначальное предположение, отчасти подкре-
пляемое эмпирическими данными, состоит в том, 
что взаимное расположение древесных расте-
ний в пространстве отражает закономерности их 
конкурентных (или партнерских) взаимоотно-
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шений, неоднородность условий ценотической 
среды, биологические и экологические особен-
ности видов. В большинстве случаев анализиру-
ются особенности пространственного распреде-
ления особей разных размерных групп и разного 
ценотического статуса (Moeur, 1993; Grabarnik, 
2010; Kolobov et al., 2015; Manov, Kutyavin, 2019, 
2021), разного возраста, разных стадий онтоге-
неза (Ukhvatkina et al., 2017; Petrenko et al., 2017; 
Zhmerenetsky et al., 2018), разной видовой при-
надлежности (Wallenius et al., 2002; Zhang et al., 
2022), в том числе в сообществах разной степе-
ни нарушенности (Zhang et al., 2022). Наиме-
нее исследованным представляется в настоящее 
время динамический аспект проблемы: харак-
тер изменения пространственной структуры дре-
востоев разных лесообразующих видов во вре-
мени, по мере увеличения их среднего возраста 
(Ilchukov, 2003).

Целью настоящего исследования являет-
ся анализ видовой структуры древесного яруса 
и пространственной структуры древостоев Picea 
obovata Ledeb., Pinus sylvestris L. и Betula pubescens 
Ehrh. в северотаежных сосново-еловых лесах раз-
ного сукцессионного статуса.

МАТЕРИАЛЫ И  МЕТОДЫ

Исследование проводилось на  террито-
рии Кольского полуострова в бассейне р. Лива 
(67°49ʹ–67°51ʹ с. ш., 31°17ʹ–31°22ʹ в. д.) на трех 
постоянных пробных площадях (ППП), разме-
ром 0.2–0.5 га в сосново-еловых кустарничково-
зеленомошных лесах, имеющих давность послед-
него пожара 80, 150 и 380 лет.

Исследованные лесные сообщества распола-
гаются на ровных участках и пологих склонах, 
сложенных песчано-супесчаными моренны-
ми отложениями. Уровень грунтовых вод на-
ходится на глубине более 2 м. Почвы – подзо-
лы иллювиально-гумусовые, имеющие профиль 
O–E–BH–(BF)–C, ненасыщенные, мелкоподзо-
листые, иллювиально-многогумусовые, песчано-
супесчаные, средне скелетные (Klassifikatsya…, 
2004); по классификации WRB диагностируют-
ся как Albic Carbic Podzols (Arenic) (Mirovaya…, 
2017).

Продолжительность беспожарного периода 
в сообществах с давностью пожара 80 и 150 лет 
устанавливалась по  кернам, которые отбира-

лись у живых деревьев, имеющих пожарные по-
вреждения стволов (не менее 5 особей) в радиу-
се 50–100 м от пробной площади. В сообществе 
с давностью пожара 380 лет продолжительность 
беспожарного периода была оценена на основе 
протяженности непрерывного возрастного ряда 
(с шагом 10 лет), составленного из особей всех 
видов древесного яруса (Stavrova et al., 2016). Не-
прерывность возрастного ряда свидетельствует 
об отсутствии промежуточных (в том числе низо-
вых) пожаров, поскольку мелкий подрост хвой
ных при пожарах полностью погибает.

Древесный ярус в северотаежных сосново-ело- 
вых кустарничково-зеленомошных лесах сформи- 
рован Picea obovata Ledeb., Pinus sylvestris L. 
и  Betula pubescens Ehrh. Характеристики дре-
востоев изученных сообществ представлены 
в  табл.  1. Основными доминантами травяно-
кустарничкового яруса являются Vaccinium myrtil-
lus L., V. vitis-idaea L., Empetrum hermaphroditum 
Hagerup; В мохово-лишайниковом ярусе домини-
руют Pleurozium schreberi (Brid.) Mitt., Hylocomium 
splendens (Hedw.) B.S.G., участвуют виды рода 
Dicranum Hedw.

Для исследования пространственного разме-
щения деревьев изученных видов территория 
каждой ППП была разбита на квадраты разме-
ром 5 × 5 м, в пределах которых были учтены 
все живые деревья Picea obovata, Pinus sylvestris 
и Betula pubescens, входящие в состав древесного 
яруса с определением координат каждого дерева. 
Оценка характера пространственной структуры 
древостоев лесообразующих видов выполнялась 
на основе двух методических подходов: 1) ана-
лиза распределения особей по фиксированным 
квадратам размером 5 × 5 м на основе аппрокси-
мации отрицательным биномиальным распреде-
лением с диагностикой типов пространственной 
структуры по величине коэффициента p и индек-
са Одума; 2) анализа пространственных мозаик 
особей по методу Рипли с оценкой типа структу-
ры и радиусов выявленных скоплений и областей 
разреживания (при их наличии).

При использовании аппроксимации эмпи-
рических распределений отрицательным бино-
миальным распределением тип пространствен-
ной структуры устанавливался по  величине 
коэффициента р отрицательного биномиально-
го распределения, который имеет тесную связь 
(r = −0.90, p < 0.001) с параметром Nmax – NM, где 
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Nmax – максимальное число особей на площад-
ке, зарегистрированное в выборке; NM – сред-
нее число особей на площадке, т. е. с контрастно-
стью пространственного распределения особей. 
На основе величины коэффициента р выделя-
лось шесть типов пространственного распределе-
ния (Tumakova et al., 2015): случайное (p ≥ 0.70), 
слабо агрегированное (p = 0.50–0.69), умеренно 
агрегированное (p = 0.35–0.49), выраженно агре-
гированное (p = 0.20–0.34), резко агрегирован-
ное (p = 0.10–0.19), очень резко агрегированное 
(p < 0.10). Кроме того, определялась доля про-
странства (в масштабе 25 м2), на которой особи 
подроста отсутствуют. Были приняты следую-
щие градации: 1 – высокая доля занятого про-
странства (>65%), 2 – средняя доля занятого про-
странства (30–65%), 3 – низкая доля занятого 
пространства (10–30%), 4 – очень низкая доля 
занятого пространства (< 10%).

Пространственные мозаики были проанализи-
рованы с помощью функции L(r)–r, являющей-
ся модификацией K(r) функции Б. Рипли (Ripley, 
1976). Функция отражает среднее число особей, 
находящихся на расстоянии r от любой случай-
но выбранной точки пространства. При исполь-
зовании функции рассчитываются эмпирическая 

кривая и кривая нуль-модели. Расположение эм-
пирической кривой функции Рипли или ее от-
дельных отрезков за пределами имитационных 
интервалов нуль-модели (обозначены на пред-
ставленных в статье рисунках серым цветом) сви-
детельствует о статистически значимом отличии 
пространственного распределения особей от слу-
чайного распределения. Выход эмпирической 
кривой функции за пределы верхнего имитаци-
онного интервала означает наличие агрегаций 
радиусом r, за пределы нижнего имитационного 
интервала – наличие областей, имеющих радиус r, 
с разреженным расположением особей.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Picea obovata. В сообществе с давностью пожа-
ра 80 лет плотность деревьев ели сибирской яв-
ляется очень низкой – 0.4 экз/25 м2 (160 экз/га) 
при варьировании от 0 до 2 экз. на площадке раз-
мером 25 м2 (рис. 1a). Ель отличается наиболее 
низким участием в составе древесного яруса (6% 
по числу стволов и 9% по сумме площадей сече-
ний). Доля занятой деревьями ели площади со-
ставляет 33%. Распределение особей ели по пло-
щадкам не аппроксимируется отрицательным 

Таблица 1. Характеристики древостоев на изученных пробных площадях
Table 1. Forest stands characteristics on the examined sample plots

Пробная 
площадь
Sample 

plot

Давность 
пожара, лет
Time since  

last fire, years

Вид
Species

Сумма  
площадей  
сечений, 

м2 ∙ га−1/%
Basal area,
m2 ∙ ha−1/%

Плотность,
экз. га−1/%

Density, 
ind. ha−1/%

Средние
Average

возраст, 
лет

age, years

диаметр  
на высоте 1.3 м, см

DBH, cm

высота, м
tree height, m

1 80

Picea obovata 1.9/9 160/6 58 12.3 0.7

Pinus sylvestris 11.7/54 612/24 76 15.6 13.3

Betula pubescens 7.5/37 1752/70 77 7.4 9.1

2 150

Picea obovata 4.6/23 332/39 125 13.3 13.3

Pinus sylvestris 12.5/63 296/34 116 23.2 16.2

Betula pubescens 2.8/14 236/27 Н.д. 12.2 10.7

3 380

Picea obovata 3.9/31 184/30 215 16.4 13.9

Pinus sylvestris 5.4/42 76/13 306 30.1 16.8

Betula pubescens 3.4/27 350/57 156 11.1 9.7

Примечание. Н.д. – нет данных.

Note. Н.д. – no data available.
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Рис. 1. Распределение деревьев Picea obovata (a, c, e) по квадратам размером 5 × 5 м и кривые функции L(r) – r (b, d, f) 
в изученных сосново-еловых лесах с давностью пожара 80 (a, b), 150 (c, d) и 380 (e, f) лет.
По оси абсцисс: радиус, м; по оси ординат: значение функции L(r) – r. Разной штриховкой обозначено число особей 
в квадратах.

Fig. 1. Distribution of Picea obovata trees (a, c, e) in 5 × 5 m squares, and curves of the L(r) – r function (b, d, f) in the studied 
pine-spruce forests with a fire age of 80 (a, b), 150 (c, d) and 380 (e, f) years. 
X-axis: radius, m; Y-axis: value of the L(r) – r  function. The number of individuals in squares is indicated by different hatching.
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биномиальным распределением ввиду крайне 
низкого диапазона величины рассматриваемо-
го параметра. Согласно величине индекса Оду-
ма расположение деревьев ели по площади име-
ет случайный характер (см. табл. 2). Эта оценка 
совпадает с результатом, который демонстриру-
ет кривая функции Рипли (рис. 1b): на всей дис-
танции анализа она остается в пределах имита-
ционного коридора.

Через 150  лет после пожара плотность ело-
вого древостоя достоверно увеличивается до 
0.8 экз/25 м2 (320 экз/га) (табл. 2), варьируя от 
0 до 6 экз. на квадрат (рис. 1c). Доля занятого 
деревьями ели пространства возрастает до 42%. 

Распределение деревьев ели по площади по при-
нятой шкале величин коэффициента p отрица-
тельного биномиального распределения явля-
ется слабо агрегированным (см. табл. 2). Кривая 
функции Рипли диагностирует наличие зон раз-
реживания особей на дистанциях 15 и 18–20 м 
(рис. 1d), на дистанциях менее 15 и более 20 м де-
ревья распределены случайно.

В позднесукцессионном сосново-еловом со-
обществе с  давностью пожара 380  лет плот-
ность деревьев ели вновь снижается по срав- 
нению со средней стадией сукцессии (до 0.4– 
0.5 экз/25 м2, 160–200 экз/га) (см. табл. 2). Мак-
симальное число деревьев в пределах учетной 

Таблица 2. Характеристики пространственного распределения основных лесообразующих видов в 
древостоях сосново-еловых лесов с разной давностью последнего нарушения
Table 2. Characteristics of the spatial distribution of main forest-forming species in pine-spruce forest stands with 
different time since last disturbance

№ 
ПП
№ 

of PSP

Давность  
пожара, лет

Time since last 
fire, years

Вид
Species

M ± m,  
экз/25 м2

ind/25 m2
p S 2/M

Доля занятого 
пространства, %
Share of occupied 

space, %

Тип распределения
Type of distribution

1 80

Picea obovata 0.40 ± 0.08a – 0.95 33
Случайное
Random

Pinus sylvestris 1.53 ± 0.22c 0.52 1.91 65
Слабо агрегированное
Weakly aggregated

Betula pubescens 4.38±0.85d 0.25 3.97 83
Выраженно агрегированное
Expressly aggregated

2 150

Picea obovata 0.83±0.13b 0.61 1.63 42
Слабо агрегированное
Weakly aggregated

Pinus sylvestris 0.74 ± 0.09b – 0.82 62
Случайное
Random

Betula pubescens 0.59 ± 0.11ab 0.62 1.60 30
Слабо агрегированное
Weakly aggregated

3 380

Picea obovata 0.52 ± 0.09a 0.70 1.42 34
Слабо агрегированное
Weakly aggregated

Pinus sylvestris 0.17 ± 0.04e – 0.96 20
Случайное
Random

Betula pubescens 0.77 ± 0.15b 0.33 2.99 34
Выраженно агрегированное
Expressly aggregated

Примечание. ПП – пробная площадь; M ± m – среднее число особей в квадрате и стандартная ошибка; p – коэффициент отрица-
тельного биномиального распределения; S 2/M – коэффициент дисперсии.
Величины плотности особей, имеющие разный буквенный индекс, достоверно различаются (пояснения в тексте).

Note. PSP – permanent sample plot; M ± m – average number of individuals in a square and standard error; p – coefficient of negative bi-
nomial distribution; S 2/M – dispersion coefficient.
The densities of individuals with different letter indexes differ significantly (explanations are given in the text).
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площадки составляет 4 экз. (рис. 1e). При этом 
доля занятого видом пространства несколь-
ко снижается и составляет 34–35%. Простран-
ственное распределение деревьев ели, оцененное 
на основе величины коэффициента p, являет-
ся слабо агрегированным (см. табл. 2). Кривая 
функции Рипли выявляет наличие мелких групп 
радиусом 1–2 м (рис. 1 f).

Pinus sylvestris. Плотность деревьев сосны 
обыкновенной в сообществе с давностью пожа-
ра 80 лет составляет 1.5 экз/25 м2 (612 экз/га) (см. 
табл. 2) и является достоверно более высокой, 
чем плотность деревьев ели сибирской. Макси-
мальное число деревьев сосны в пределах учет-
ного квадрата – 7 экз. (рис. 2a). Доля занятого де-
ревьями сосны пространства составляет 65%, что 
примерно в 2 раза больше, чем у ели сибирской. 
Сосна лидирует в древостое по величине суммы 
площадей сечений: на ее долю приходится 55%. 
Согласно величине коэффициента p, простран-
ственное распределение деревьев сосны являет-
ся слабо агрегированным. Эмпирическая кри-
вая функции Рипли (рис. 2b) отражает наличие 
иерархии групп малого и среднего радиуса (от 2 
до 12 м), которые распределены случайным об-
разом по площади сообщества. Наиболее резко 
на фоне окружающего пространства выделяют-
ся группы радиусом 6–7 м.

При давности пожара 150 лет средняя плот-
ность древостоя сосны снижается примерно 
вдвое по сравнению с сообществом, имеющим 
давность пожара 80 лет, и не отличается досто-
верно от плотности деревьев ели (см. табл. 2). 
Максимальное число особей сосны в пределах 
учетного квадрата уменьшается до 3 экз. (рис. 2c). 
При этом доля занятого деревьями сосны про-
странства (62%) практически не меняется. Со-
гласно величине индекса Одума распределение 
деревьев сосны по площади является случайным, 
что согласуется с результатом, который демон-
стрирует ход кривой функции Рипли (рис. 2d).

В сообществе, находящемся на поздней ста-
дии сукцессии (380 лет после пожара) древостой 
сосны является крайне разреженным: число де-
ревьев в пределах учетной площадки составля-
ет в среднем примерно 0.2 экз. (80 экз/га) (см.
табл. 2) при максимуме 2 экз. (рис. 2e). Доля за-
нятого деревьями сосны пространства снижает-
ся до 16–20%. Согласно величине индекса Оду-
ма и положению кривой функции Рипли (рис. 2 f), 

пространственное распределение особей сосны 
обыкновенной является случайным.

Betula pubescens. В сообществе с давностью по-
жара 80  лет плотность деревьев березы пуши-
стой составляет ~4.4 экз/25 м2 (~1750 экз/га) (см.
табл. 2), она отличается наиболее высокой долей 
участия в составе древесного яруса (~70% по чис-
лу стволов). Максимальное число деревьев бере-
зы в пределах учетного квадрата составляет 15 экз. 
(рис. 3a). Береза распространена практически 
на всей (83%) территории сообщества. Согласно 
принятой шкале величин коэффициента p рас-
пределение деревьев березы по площади является 
выраженно агрегированным. Эмпирическая кри-
вая функции Рипли (рис. 3b) во всем проанали-
зированном диапазоне выходит за пределы верх-
него имитационного интервала (так называемая 
виртуальная агрегация). Это свидетельствует 
о групповом распределении на всех возможных 
дистанциях анализа. Пространственное распре-
деление деревьев березы пушистой представляет 
собой иерархию разноразмерных групп.

Через 150  лет после пожара средняя плот-
ность деревьев березы пушистой резко (пример-
но в 7 раз) снижается и не отличается достоверно 
от плотности деревьев сосны и ели (см. табл. 2). 
Максимальное число деревьев березы в пределах 
учетного квадрата не превышает 4 экз. (рис. 3c). 
Доля занятого деревьями березы пространства 
снижается до 30%. Величина коэффициента p 
свидетельствует о слабо агрегированном их рас-
пределении по площади. Кривая функции Рип-
ли диагностирует наличие мелких групп особей 
радиусом не более 1 м (рис. 3d). То есть хоро-
шо выраженная многоуровневая пространствен-
ная агрегированность деревьев березы пушистой 
сменяется слабой агрегированностью в мелких 
клональных колониях, которые вместе с одиноч-
ными особями семенного происхождения рас-
пределены в пространстве случайно.

В субклимаксовом сообществе с давностью по-
жара 380 лет среднее число деревьев березы пу-
шистой в пределах учетного квадрата составляет 
0.8 экз. (320 экз/га) (см. табл. 2). Максимальная 
их плотность возрастает до 11 экз/25 м2 (рис. 3e). 
При этом доля занятого деревьями березы про-
странства по сравнению с предшествующей ста-
дией сукцессии не меняется (29–34%). Величи-
на коэффициента p свидетельствует о выраженно 
агрегированном распределении деревьев березы 
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Рис. 2. Распределение деревьев Pinus sylvestris (a, c, e) по квадратам размером 5 × 5 м и кривые функции L(r) – r (b, d, f) 
в изученных сосново-еловых лесах с давностью пожара 80 (a, b), 150 (c, d) и 380 (e, f) лет.
По оси абсцисс: радиус, м;  по оси ординат: значение функции L(r) – r. Разной штриховкой обозначено число особей 
в квадратах.

Fig. 2. Distribution of Pinus sylvestris trees (a, c, e) in 5 × 5 m squares and L(r) – r function curves (b, d, f) in the studied pine-
spruce forests with a fire age of 80 (a, b), 150 (c, d) and 380 (e, f) years.
X-axis: radius, m; Y-axis: value of the L(r) – r function. The number of individuals in squares is indicated by different hatching.
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Рис. 3. Распределение деревьев Betula pubescens (a, c, e) по квадратам размером 5 × 5 м и кривые функции L(r) – r (b, d, 
f) в изученных сосново-еловых лесах с давностью пожара 80 (a, b), 150 (c, d) и 380 (e, f) лет.
По оси абсцисс: радиус, м; по оси ординат: значение функции L(r) – r. Разной штриховкой обозначено число особей 
в квадратах.

Fig. 3. Distribution of Betula pubescens trees (a, c, e) in 5 × 5 m squares and L(r) – r function curves (b, d, f) in the studied pine-
spruce forests with a fire age of 80 (a, b), 150 (c, d) and 380 (e, f) years.
X-axis: radius, m; Y-axis: value of the L(r) – r function. The number of individuals in squares is indicated by different hatching.
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по площади. Ход кривой функции Рипли пока-
зывает наличие хорошо выраженных групп двух 
уровней: небольшого радиуса (от 1 до 7 м) и более 
слабо выделяющихся на общем фоне групп ради-
усом от 21 до 27 м (рис. 3 f).

ОБСУЖДЕНИЕ

Таким образом, на первых этапах послепожар- 
ного восстановления северотаежных сосново- 
еловых лесов формируются сообщества с сосно-
во-березовым древостоем и с обязательным при-
сутствием, но, как правило, ограниченным уча-
стием ели сибирской. От восстанавливающихся 
сосновых лесов их отличает, прежде всего, очень 
высокая доля березы и участие ели в составе дре-
весного яруса. Два основных вида древесно-
го яруса – Betula pubescens и Pinus sylvestris, кото-
рые первыми заселили территорию гари, имеют 
групповое распределение. Визуально в  сооб-
ществе хорошо заметны небольшие по  радиу-
су (0.5–1 м) группы деревьев березы пушистой. 
Это в основном 3–6 ствольные клональные коло-
нии, формирование которых связано с активным 
послепожарным вегетативным возобновлением, 
характерным для этого вида. Многочисленные 
побеги формируются из сохранивших жизнеспо-
собность спящих почек в нижней, погруженной 
в подстилку части стволов деревьев, входивших 
в состав допожарного древостоя. Согласно оцен-
кам С.В. Ильчукова (Ilchukov, 2003) на молодых 
вырубках среднетаежных еловых лесов изначаль-
но также наблюдается преимущественно груп-
повое пространственное распределение березы 
за счет формирования биогрупп вегетативного 
происхождения.

Кроме того, на гари складываются благопри-
ятные условия для появления подроста бере-
зы семенного происхождения. Общая мозаика 
многоуровневого группового пространственно-
го распределения березы отчасти унаследована 
от допожарного сосново-елового сообщества, от-
части формируется в результате уничтожения по-
жаром хвойного древостоя (что приводит к отсут-
ствию конкуренции) и плотного напочвенного 
покрова из зеленых мхов. Это способствует ак-
тивному освоению березой практически всей тер-
ритории гари. При этом известно, что подрост 
семенного происхождения распределен более 
равномерно (Ilchukov, 2003), хотя и он по нашим 
наблюдениям, часто располагается группами 

в микроместообитаниях с лучшим увлажнением: 
в небольших понижениях, на участках с недого-
ревшим слоем лесной подстилки, вдоль лежащих 
стволов погибших в результате пожара деревь-
ев. Групповое пространственное распределение 
мелколиственных видов в нарушенных в резуль-
тате пожаров и рубок сообществах – весьма ха-
рактерное явление, которое отмечалось и в более 
южных регионах, в частности, в смешанных ле-
сах северо-восточного Китая (Zhang et al., 2022).

Эта особенность пространственного распре-
деления свойственна и другим видам, заселяю-
щимся в первые годы после пожара, она часто 
наблюдается и у Pinus sylvestris, появляющейся 
на гари практически одновременно с березой, 
о чем свидетельствует средний возраст деревь-
ев этих видов в сообществе с давностью пожара 
80 лет (см. табл. 1). Следует отметить, что груп-
повое размещение особей, особенно в молодых 
и средневозрастных хвойных древостоях, неод-
нократно отмечалось исследователями в разных 
географических регионах (Buzykin et al., 1985; 
Kuzmichev, 2013; Tumakova et al., 2015; Manov, 
Kutyavin, 2019; Zhang et al., 2022), то же касает-
ся и более мелких, угнетенных деревьев в соста-
ве сложных по размерной структуре древосто-
ев (Moeur, 1993; Grabarnik, 2010; Kolobov et al., 
2015). Хотя во многих случаях в средневозраст-
ных сосновых и еловых древостоях регистриру-
ется случайное пространственное распределение 
(Vais, 2009; Tumakova et al., 2015; Kutyavin, Manov, 
2022). Групповое распределение, характерное для 
подроста и молодых древостоев на гарях, по-ви-
димому, является следствием неоднородности 
среды: разной степени выгорания подстилки 
и напочвенного покрова, наличия остатков до-
пожарного древостоя и недогоревшего валежа 
(Sannikov, Sannikova, 1985; Sannikov et al., 2004).

В изученном сообществе с давностью пожара 
80 лет возобновление ели началось с запаздыва-
нием примерно на 20 лет (см. табл. 1), по-види-
мому, из-за относительной удаленности источ-
ника семян, что и  явилось причиной низкой 
плотности и случайного размещения деревьев 
ели сибирской по площади сообщества. Следу-
ет отметить, что при анализе распределения де-
ревьев по площадкам размером 25 м2 в сообще-
стве с давностью пожара 80 лет обнаруживается 
положительная корреляция между числом осо-
бей березы и ели (r = 0.45, p < 0.05) и отрицатель-
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ная между числом особей сосны и ели (r = −0.50, 
p < 0.05), сосны и березы (r = −0.67, p < 0.01). Это 
не более чем достоверная тенденция, так как эта 
оценка предварительная и довольно грубая, а вы-
явленная связь не очень тесная. Однако из выше-
сказанного понятны причины этой тенденции. 
Что касается сосны, она несколько лучше пере-
носит сухость почв и, возможно, избегает зате-
нения подростом березы при заселении на гари.

В  середине сукцессии (давность пожара 
150 лет) главной отличительной чертой структу-
ры древесного яруса сосново-еловых лесов яв-
ляется резкое уменьшение доли участия березы 
пушистой. Это обусловлено возрастным распа-
дом послепожарного березового древостоя. По-
являющиеся молодые поколения березы (пре-
имущественно вегетативного происхождения) 
не могут обеспечить его пополнение в связи с су-
щественным усилением конкуренции со стороны 
послепожарных древостоев сосны и ели, которые 
в этот период приближаются к максимуму свое-
го развития. Видовая структура древесного яруса 
существенно и закономерно меняется. Его осно-
ву (73%) составляют хвойные, причем в этот пе-
риод доли участия обоих видов по числу особей 
сопоставимы.

Как следует из величин среднего возраста де-
ревьев в составе древостоя, ель сибирская в рас-
сматриваемом сообществе появилась на  гари 
несколько раньше, чем сосна (см. табл. 1). Сле-
дует отметить, что в отношении заселения ели 
после пожаров известны случаи как запаздыва-
ния и растянутости, так и раннего, в ряде слу-
чаев массового, возобновления (Melekhov, 1933; 
Molchanov, Preobrazhensky, 1957; Engelmarck, 
1993). Можно предполагать, что и в нашем слу-
чае более раннее заселение (в отличие от сооб-
щества с давностью пожара 80 лет) явилось при-
чиной более высокой плотности и группового 
распределения деревьев ели в сообществе с дав-
ностью пожара 150 лет. Однако следует отметить, 
что согласно имеющимся данным, на средних 
и поздних стадиях сукцессии для ели более ха-
рактерно случайное пространственное распре-
деление (Wallenius et al., 2002; Manov, Kutyavin, 
2018). В целом по результатам многих экспери-
ментальных и натурных исследований (Goreaud 
et al., 1997; Petrenko et al., 2017; Ukhvatkina et al., 
2017; Zhmerenetsky et al., 2018) можно заключить, 
что наиболее общим законом возрастной дина-

мики пространственной структуры поколений 
большинства как хвойных, так и лиственных ви-
дов древесных растений следует считать переход 
от группового распределения к случайному.

Согласно данным, полученным в нашем ис-
следовании, в  первой половине сукцессии 
(до ~200 лет после пожара) пространственное 
распределение деревьев как Picea obovata, так 
и Pinus sylvestris может являться и случайным, 
и агрегированным. Зависит это, как уже гово-
рилось выше, от целого ряда факторов, в пер-
вую очередь от начала и скорости заселения по-
сле пожара и степени мозаичности условий среды 
на гари, а в дальнейшем – от мозаичности среды, 
создаваемой постепенным отмиранием и выва-
лом переживших пожар деревьев допожарного 
древостоя.

На средних стадиях сукцессии, в отличие от на-
чальных, начинает проявляться независимость 
пространственного распределения деревьев раз-
ных лесообразующих видов, которая сохраняет-
ся и в дальнейшем на поздних этапах восстанов-
ления. Хотя этот вывод в данной работе, как уже 
говорилось, является только предварительным, 
он находит подтверждение в других исследова-
ниях (Kolobov et al., 2015; Kutyavin, Manov, 2022).

В позднесукцессионном сообществе, имеющем 
давность пожара 380 лет, мы можем наблюдать 
формирование зрелой видовой структуры дре-
весного яруса северотаежных сосново-еловых ле-
сов. Стабильное и высокое по числу особей уча-
стие в их составе березы пушистой – характерная 
черта малонарушенных и ненарушенных еловых 
и сосново-еловых северотаежных лесов, о кото-
рой мы уже упоминали в предыдущих работах 
(Dinamika…, 2009; Stavrova et al., 2020) и кото-
рая отмечалась ранее и в других исследованиях 
(Steijlen, Zackrisson, 1987; Manov, Kutyavin, 2018). 
В этих сообществах береза пушистая характери-
зуется наиболее высокой долей участия по чис-
лу деревьев (55–60%), на долю ели сибирской 
приходится около 30%, на долю сосны – 10–15%. 
В силу биологических особенностей по сумме 
площадей сечений естественно лидирует сосна 
(43%), при практически одинаковом участии ели 
и березы (соответственно, 30 и 27%).

Случайное пространственное распределение, 
выявленное у  сосны обыкновенной в  рассма-
триваемом сообществе, неоднократно отмеча-
лось у этого и некоторых других видов в поздне-
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сукцессионных лесных сообществах (Wallenius 
et al., 2002; Vais, 2009). В то же время распреде-
ление деревьев тех видов, которые отличаются 
способностью к вегетативному возобновлению 
(Betula pubescens, Picea obovata), как правило, яв-
ляется в разной степени агрегированным. В ис-
следованном субклимаксовом северотаежном со-
обществе у березы пушистой восстанавливается 
наблюдавшееся в начале сукцессии выраженно 
агрегированное распределение, проявляющееся 
на двух уровнях: малых и крупных групп. Анало-
гичный характер пространственного распределе-
ния выявлен и у Betula platyphylla Suk. в поздне-
сукцессионном лиственно-хвойном сообществе 
на северо-востоке Китая (Zhang et al., 2022). Это 
обусловлено преимущественным сосредоточе-
нием особей и клональных колоний мелколи-
ственных видов в пространстве мелких и круп-
ных окон, постоянно образующихся в пологе 
субклимаксового древостоя.

Для ели сибирской в изученных позднесукцес-
сионных сообществах характерно образование 
групп небольшого радиуса, что выявлялось так-
же при анализе пространственной структуры дре-
востоев Picea abies (L.) H. Karst. в малонарушен-
ных среднетаежных лесах восточной Финляндии 
(Wallenius et al., 2002), Abies nephrolepis (Trautv.) 
Maxim и Picea ajanensis (Lindl. et Gord.) Fisch. ex 
Carr. в климаксовых сообществах Дальнего Вос-
тока (Petrenko et al., 2017; Ukhvatkina et al., 2017). 
В изученных нами северотаежных лесах появле-
ние этих групп связано с укоренением нижних 
ветвей крупных деревьев с низко опущенными 
кронами, на которых затем из спящих почек фор-
мируется подрост вегетативного происхождения, 
располагающийся группами вокруг стволов “ма-
теринских” деревьев. Это явление отмечалось 
и у других видов рода Picea (Man’ko, Voroshilov, 
1976; Wang et al., 2003). По мере перехода подро-
ста ели вегетативного происхождения в состав 
древостоя, случайное пространственное распре-
деление деревьев в составе последнего сменяет-
ся слабо агрегированным.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

На основе исследований, проведенных в се-
веротаежных кустарничково-зеленомошных 
елово-сосновых лесах (Кольский полуостров), 
охарактеризованы особенности сукцессионной 
динамики видовой структуры древостоев и про-

странственной структуры трех основных лесо-
образующих видов – Picea obovata Ledeb., Pinus 
sylvestris L. и Betula pubescens Ehrh. В процессе по-
слепожарного восстановления существенно ме-
няется доля участия каждого из видов в соста-
ве древесного яруса, как по числу деревьев, так 
и по сумме площадей сечений стволов. Доля уча-
стия ели сибирской возрастает по числу и сумме 
площадей сечений стволов с 6–10% в начале вос-
становления до 30% на поздней стадии сукцес-
сии. Сосна обыкновенная, на протяжении всей 
сукцессии устойчиво сохраняющая лидирую-
щую роль по сумме площадей сечений (40–60%), 
отличается существенным снижением участия 
(с 25–35 до 13%) по числу стволов в позднесук-
цессионном сообществе по сравнению с предше-
ствующими стадиями восстановления. Динами-
ка участия в структуре древесного яруса березы 
пушистой является разнонаправленной: мини-
мальное участие этого вида по числу и сумме пло-
щадей сечений характерно для средней стадии 
послепожарного восстановления (соответствен-
но 14 и 27%). В начале и в конце сукцессии доля 
участия березы является значимо более высокой 
и составляет 55–70% по числу и 25–35% по сумме 
площадей сечений. Таким образом, субклимаксо-
вые северотаежные сосново-еловые леса, по сути, 
являются березово-сосново-еловыми. Высокая 
доля участия Betula pubescens в составе древесно-
го яруса – характерная черта малонарушенных 
и ненарушенных еловых и сосново-еловых севе-
ротаежных лесов.

Лесообразующие виды изученных северотаеж-
ных лесов – Picea obovata, Pinus sylvestris и Betula 
pubescens имеют разный характер динамики про-
странственного распределения в процессе по-
слепожарной сукцессии, зависящий как от их 
биологических особенностей, так и от интенсив-
ности пожара и времени заселения после пожа-
ра. Два последних фактора в значительной сте-
пени определяют экологические и ценотические 
характеристики среды обитания, прежде всего 
ее неоднородность по освещенности, увлажнен-
ности субстрата, напряженности конкуренции 
с растениями нижних ярусов в начальный пе-
риод развития. В связи с этим в первой полови-
не сукцессии пространственное распределение, 
как сосны обыкновенной, так и ели сибирской 
может являться как случайным, так и слабо агре-
гированным. На поздних стадиях восстановле-
ния пространственное распределение этих видов 
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специфично: сосна обыкновенная (как и другие 
виды сосен в древостоях таежных и смешанных 
лесов) распределена случайно. В отличие от нее 
ель сибирская (как и  некоторые другие виды 
ели), обладающая в разреженных северных ле-
сах способностью к вегетативному возобновле-
нию, имеет мелкогрупповое распределение, свя-
занное с образованием небольших клональных 
колоний. Пространственное распределение де-
ревьев березы пушистой на протяжении всей сук-
цессии является агрегированным, меняется толь-
ко степень агрегированности: от слабой до четко 
выраженной многоуровневой. Такой характер 
пространственной структуры является следстви-
ем высокой активности вегетативного возобнов-
ления, свойственной этому виду.
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SPECIES AND SPATIAL STRUCTURE OF TREE STANDS 
IN NORTH-TAIGA PINE-SPRUCE FORESTS 

AT DIFFERENT STAGES OF POST-FIRE SUCCESSION
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The changes in the species structure of the tree layer of northern taiga dwarf shrub-green moss pine-spruce 
forests and the spatial distribution of the main forest-forming species, namely Picea obovata Ledeb., Pinus 
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sylvestris L. and Betula pubescens Ehrh., in the process of post-fire succession are analyzed (using com-
munities with a fire age of 80, 150 and 380 years as an example). It is established that the forest-forming 
species of the studied communities differ in the dynamics of participation in the composition of the forest 
stand during succession. In the late succession community with a fire age of 380 years, the participation 
of Siberian spruce, Scots pine and downy birch in the tree layer by the basal area differs insignificantly and 
is, respectively, 30, 43 and 27%, i.e. at the subclimax stage, the studied communities are essentially birch-
pine-spruce. The spatial distribution of Scots pine and Siberian spruce in the first half of the succession 
can be random or weakly aggregated. In the subclimax community, the spatial distribution of these spe-
cies naturally differs: Scots pine is distributed randomly, Siberian spruce has a small-group distribution. 
The distribution of downy birch trees through the succession is aggregated to varying degrees.

Keywords: Picea obovata, Pinus sylvestris, Betula pubescens, pine-spruce forests, tree layer, species struc-
ture, spatial structure, post-fire succession, northern taiga, Kola Peninsula
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На основании материалов Болотного экспедиционного отряда БИН РАН дается обзор раститель-
ных сообществ c Trichophorum cespitosum, обнаруженных на болотах Ленинградской обл. Показано 
их распределение по территории области, региональная специфика, проявляющаяся в разнообра-
зии местообитаний и растительных сообществ, в варьировании по тренду запад-восток домини-
рующих в моховом ярусе видов. Проведена классификация пухоносовых сообществ методами 
эколого-фитоценотической школы, в сравнении с синтаксономией центрально-европейской фло-
ристической школы. Trichophorum cespitosum произрастает на разных формах микрорельефа: гря-
дах, коврах, мочажинах. Соответственно доминирует или входит в состав различных раститель-
ных сообществ. Экологический оптимум вид имеет в условиях мочажин и ковров. На территории 
области эти сообщества находятся на границе ареала, восточной и южной, и относятся к 13 ассо-
циациям, часть которых распространена на болотах Скандинавии, часть – на болотах северной 
половины Европейской России. Встречаются сообщества с Trichophorum cespitosum в области, в ос-
новном, на олиготрофных болотных участках, на мезотрофных участках реже.

Ключевые слова: Ленинградская обл., Красная книга, Trichophorum cespitosum, болота, раститель-
ные сообщества, экотопы
DOI: 10.31857/S0006813624120026, EDN: NOHUGF

Trichophorum cespitosum (L) C. Hartm. – вид 
Красной Книги Ленинградской области, со-
гласно которой произрастает на  Карельском 
перешейке, островах Финского залива, к  се-
веру от  р.  Свирь вблизи границы с  Карелией 
и  на  Вепсовской возвышенности (Krasnaya…, 
2018: 160). Цель статьи – показать распростра-
нение T. cespitosum и образуемых им сообществ 
на территории Ленинградской области, их гео-
графическую и экологическую дифференциацию, 
а  также фитоценотическую роль T. cespitosum 
в составе различных сообществ и синтаксоно-
мическое положение этих сообществ по матери-
алам Болотного экспедиционного отряда БИН 
РАН, полученным, начиная с 1979 г., и последу-
ющими исследованиями В.А. Смагина с 2002 по 
2022 г.

МЕТОДЫ

Проведен отбор геоботанических описаний, 
сделанных сотрудниками Болотного экспедици-
онного отряда БИН им. В.Л. Комарова с 1979 г. 
по сию пору, в которых отмечен Trichophorum 
cespitosum. Геоботанические описания выпол-
нялись на площади 100 м2 по общепринятым 
стандартным методикам (Polevaya…, 1964). Дан-
ные по проективному покрытию видов опреде-
лялись в процентах. Растительные сообщества 
описывались для каждой из форм микрорельефа 
с учетом комплексного характера болотной рас-
тительности. В них отмечались все виды сосуди-
стых растений и мхов. Гербарные сборы T. cespi-
tosum, проведенные при выполнении описаний 
за последние семь лет В.А. Смагиным, находят-
ся в Гербарии БИН РАН (LE). Названия сосу-
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дистых растений даны по IPNI (The International 
Plant Name Index, 2024), мхов – по М.С. Игнато-
ву и др. и по K. Hassel и др. (Ignatov et al., 2006; 
Hassel et al., 2018).

Характеристика сообществ с Trichophorum 
cespitosum и их распространение на территории 

Ленинградской обл.

Пухонос дернистый (Trichophorum cespitosum) 
распространен на олиготрофных болотах побе-
режья Балтийского моря и северной половины 
таежной зоны Европейской России, где произ-
растает в условиях как олиготрофного, так и ме-
зотрофного питания. В  Ленинградской об-
ласти вид достигает юго-восточной границы 
ареала и включен в Красную Книгу (Krasnaya…, 
2018: 160). Описания сообществ с T. cespitosum 
выполнены на болотах, находящихся к северу 
от  р.  Свирь и  на  Вепсовской возвышенности, 
большая же часть – на болотах Карельского пе-
решейка. Вид произрастает в составе сообществ, 
располагающихся на различных формах микро-
рельефа: на грядах, в мочажинах, на ковровых 
участках олиготрофных болот, на  окраинных 
склонах или вблизи внутриболотных озер. На ме-
зотрофных болотах области он встречается реже. 
Частота его встречаемости на той или иной фор-
ме микрорельефа неодинакова в разных частях 
области.

В сфагновых мочажинах олиготрофных болот 
сделано 21 описание с участием T. cespitosum (16 
из них выполнены на Карельском перешейке и 5 
на Вепсовской возвышенности). Именно в моча-
жинах болот северо-западной части Карельско-
го перешейка отмечены максимальные значения 
проективного покрытия T. cespitosum. Большая 
часть описаний с Карельского перешейка сдела-
на на болотах Дуплянское, в его северо-западной 
части, и Островское, на его центральной возвы-
шенности. Сообщества с T. cespitosum, описан-
ные в мочажинах болот Карельского перешейка, 
отличаются частым доминированием в моховом 
ярусе Sphagnum tenellum. Этот вид образует мохо-
вой покров в двенадцати из них. В них же отме-
чено несвойственное мочажинам обилие Calluna 
vulgaris. Проективное покрытие T. cespitosum в мо-
чажинах болот перешейка достигает 60%, а зна-
чение 40% является обычным. Отсутствует в со-
ставе этих сообществ Scheuchzeria palustris, часто 
и обильно произрастает Rhynchospora alba. На бо-

лотах в  центральной части перешейка мохо-
вой покров образует Sphagnum cuspidatum. В со-
обществах, приуроченных к мочажинам болот 
на Вепсовской возвышенности, проективное по-
крытие T. cespitosum значительно меньше – от 1 
до 5%. Моховой покров в них образуют Sphagnum 
balticum (в трех описаниях), S. compactum и S. ma-
jus. В  составе всех пяти сообществ отмечен 
Scheuchzeria palustris. В  моховом ярусе наблю-
даются вкрапления в сфагнум печеночного мха 
Cladopodiella fluitans.

В  черных мочажинах (руоппо), где сфагно-
вые мхи замещены печеночниками или на по-
верхность выступает открытый торф, сделано 14 
описаний, в которых отмечен T. cespitosum. Боль-
шая часть из них (12) на востоке области, на бо-
лотах Вепсовской возвышенности. Травяно-
кустарничковый ярус в  этих сообществах 
разреженный, покрытие T. cespitosum варьиру-
ет от 3 до 5%, реже он встречается единично (+) 
или его покрытие достигает 15–30%. Совместно 
с T. cespitosum произрастают Eriophorum vaginatum, 
Rhynchospora alba, Scheuchzeria palustris и Carex 
limosa. Черную корку на  поверхности торфа 
в большинстве сообществ образует Cladopodiella 
fluitans и лишь в одном Gymnocolea inflata. На об-
наженном торфе описаны разреженные расти-
тельные группировки с единичными дернинами 
T. cespitosum. Ярусная структура в них не выраже-
на, имеются лишь пятна сфагновых мхов и ли-
шайников.

На центральной возвышенности Карельского 
перешейка, в середине болота Чисть, описано два 
сообщества с T. cespitosum (проективное покры-
тие 5%), где моховой покров образует Gymnocolea 
inflata. В отличие от болот востока области, боло-
то Чисть не пологовыпуклый олиготрофный мас-
сив с глубокой залежью, а переходный осоково-
сфагновый с маломощной торфяной залежью. 
Сообщества с T. cespitosum располагаются в пери-
одически заливаемых водой мочажинах-протоках 
островково-мочажинного участка в центральной 
вогнутой части массива, разделяющих островки-
гряды, которые покрыты Sphagnum papillosum. 
Сомкнутого травяного яруса в них нет, его об-
щее проективное покрытие не превышает 10%. 
Совместно с T. cespitosum произрастают единич-
ные Carex rostrata и C. paupercula. Эти сообщества 
похожи на разреженные растительные группи-
ровки, встреченные на подобных местообитани-
ях ложбинных болот.
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Высокие значения покрытия T. cespitosum имеет 
и на олиготрофных ковровых участках, где уровень 
болотных вод находится в 10–20 см ниже поверх-
ности. Особенно на участках с уклоном к краю 
массива или озеру. Проективное покрытие вида 
здесь достигает 20–25%. На ковровых участках вы-
полнено 19 описаний с T. cespitosum: 15 – на Ка-
рельском перешейке, 2 – к северу от р. Свирь и 2 
на Вепсовской возвышенности. В десяти сообще-
ствах моховой ярус исключительно состоит или 
в нем доминирует Sphagnum papillosum. В четырех 
сообществах – Sphagnum medium, кроме того, этот 
вид участвует еще в четырех сообществах. Эти 8 
описаний со Sphagnum medium сделаны в западной 
части Карельского перешейка. В 3‑х описаниях 
в роли доминанта отмечен Sphagnum balticum, в од-
ном – S. rubellum и в одном – S. divinum. Обычно 
вместе с T. cespitosum произрастает Eriophorum vag-
inatum (в 15 сообществах, а в 7 из них доминиру-
ет в травяном ярусе), чуть реже (в 12 сообществах, 
в одном доминирует) – Rhynchospora alba.

Наиболее часто (25 раз) T. cespitosum отмечен 
в описаниях, сделанных на грядах олиготроф-
ных болот. Однако фитоценотического оптиму-
ма на них вид не достигает. Ни в одном из этих 
сообществ T. cespitosum не доминирует, имея по-
крытие, не превышающее 5%. Большая часть та-
ких сообществ (22) описана на болотах Карель-
ского перешейка, где в травяно-кустарничковом 
ярусе доминирует Calluna vulgaris, в ряде сооб-
ществ – при содоминировании Eriophorum vagi- 
natum. Пушица доминирует и  в  трех сообще-
ствах, описанных на Вепсовской возвышенно-
сти, где кустарничков мало и среди них преобла-
дает Andromeda polifolia.

На болотных участках мезотрофного типа, как 
уже отмечалось выше, T. cespitosum в Ленинград-
ской области встречается реже. Он присутствует 
в 2‑х описаниях на грядах и коврах болот (Лаза-
ревское, Гонтовое), названных М. С. Боч аапа бо-
лотами юго-западного Приладожья (Boch, 1990). 
Причем в одном из описаний участвуют виды 
классического набора карельских аапа болот: Mo-
linia caerulea, Potentilla erecta, Trientalis europaea, 
Carex dioica, C. lasiocarpa. Моховой ярус образу-
ет Sphagnum papillosum. Еще 3 описания сдела-
ны на востоке области, на Вепсовской возвы-
шенности, на грядово-озерковом участке болота 
Туррученское, на низких по высоте над уровнем 
воды грядах между озерками. Проективное по-
крытие T. cespitosum в этих сообществах не пре-

вышает 1–3%, в травяном ярусе преобладают 
Carex rostrata и Menyanthes trifoliata. Специфиче-
ской особенностью их является содоминирова-
ние Sphagnum papillosum, а в одном сообществе 
и доминирование S. rubellum, не свойственного 
мезотрофным болотам.

Trichophorum cespitosum встречается в юго-вос-
точном Приладожье, на  болотах, образовав-
шихся на территории, недавно освободившейся 
из-под вод Ладоги вблизи устья р. Свирь. Мощ-
ность торфа на них не превышает полметра или 
его нет вообще. T. cespitosum чаще произрастает 
в обводненных понижениях единичными экзем-
плярами, с проективным покрытием максимум 
1%, чаще <1 (+). По сути, это заливаемые водой 
протоки между низкими, рыхлыми кочками-
подушками, где растительных сообществ нет, 
а представлены лишь разреженные группировки 
из удаленных друг от друга растений. T. cespitosum 
произрастает и на кочках-подушках поверх сом-
кнутого Sphagnum papillosum, образуя двувидовые 
микроценозы. В составе разреженных группиро-
вок T. cespitosum отмечен также восточнее, в пе-
риодически заливаемых понижениях с откры-
тым торфом в болотах глубоких долин, к северу 
от р. Свирь.

В северной части Сестрорецкого болота T. cespi-
tosum с проективным покрытием 1–8% произрас-
тает на небольшом участке по краю заболачива-
ющегося бывшего берегового вала, поверх ковра 
из Sphagnum papillosum вместе с Molinia caerulea, 
Carex lasiocarpa, Calluna vulgaris, Betula nana.

В Ломоносовском р-не Trichophorum cespitosum 
отмечен на склоновом болоте, нависающем над 
северным краем болотной системы Сюрьевское. 
Болото занято сосново-тростниково-осоково-
кустарничково-сфагновыми сообществами. 
На двух “полянах” с разреженным древесным 
ярусом T. cespitosum встречен по их краю на не-
больших участках диаметром несколько метров, 
где скученно располагаются несколько его дер-
нин. T. cespitosum соседствует с Calluna vulgaris, 
Carex lasiocarpa, обильной Betula nana, но  без 
Molinia caerulea.

География сообществ с Trichophorum cespitosum 
в соседних регионах

Trichophorum cespitosum произрастает на боло-
тах, расположенных к западу и северу от границ 
области, чем западнее и севернее, тем чаще.
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T. cespitosum характерен для приатлантических 
и  прибалтийских болот. H. Osvald (1923) при-
водит несколько ассоциаций с  его доминиро-
ванием: Trichophorum cespitosum–Sphagnum pa-
pillosum, Trichophorum cespitosum–S. cuspidatum, 
Trichophorum cespitosum–S. tenellum из западной 
Швеции. Наибольшее число описаний отнесе-
но к первой из них. Кроме того, T. cespitosum по-
стоянно присутствует, содоминируя Eriophorum 
vaginatum, в сообществах ассоциации Eriophorum 
vaginatum–Sphagnum magellanicum, где постоян-
ством отличаются Sphagnum balticum, S. tenellum, 
но не S. rubellum и Calluna vulgaris. Вид отмечен 
и в большинстве описаний асс. Calluna vulgaris–
Sphagnum magellanicum.

H. Sjörs (Sjörs, 1948, tab. F; H; G) приводит 
описания сообществ Scirpus caespitosus–Carex 
pauciflora–Sphagnum tenellum-papillosum ассоци-
ации из Швеции, в которых постоянно встреча-
ется, помимо T. cespitosum, Eriophorum vaginatum. 
Во многих описаниях ассоциации в моховом яру-
се, кроме присутствующих в ее названии, доми-
нируют Sphagnum magellanicum (medium?) 1, S. lind-
bergii, S. majus, S. balticum. Редко в этой же роли 
отмечен S. cuspidatum.

В южной Финляндии (Eurola, 1962) сообществ 
с T. cespitosum описано сравнительно немного. 
Чаще всего, в 7 описаниях из 18, в том числе как 
доминант травяного яруса, T. cespitosum отмечен 
на участках с моховым ярусом из Sphagnum pa-
pillosum, как монодоминант, так и как содоми-
нант Eriophorum vaginatum или Rhynchospora alba. 
Он здесь встречен чаще, чем Rhynchospora alba, 
но реже, чем Eriophorum vaginatum (Eurola, 1962: 
94). В сообществах с доминированием Sphagnum 
cuspidatum T. cespitosum присутствует в 11 опи-
саниях из 39 (в 5, как доминант травяного яру-
са). Обращает внимание малое (5) число опи-
саний с моховым ярусом из Sphagnum tenellum, 
причем T. cespitosum ни в одном из них не уча-
ствует (Eurola, 1962: 102–103). Не приводится 
данных о наличии T. cespitosum и в описаниях со-
обществ с моховым ярусом из Sphagnum balticum, 
S. rubellum, S. majus (Eurola, 1962: 106–108).

Встречаются сообщества с T. cespitosum и на бо-
лотах южного побережья Балтийского моря. 
В описаниях асс. Eriophoro-Trichophoretum cespi-

1Предположительная видовая принадлежность после 
разделения Sphagnum magellanicum.

tosi с болот Калининградской области (Napreenko, 
2002) постоянством отличаются Calluna vulga- 
ris, Sphagnum magellanicum (medium?), S. rubel-
lum, Eriophorum vaginatum. Названные виды мхов 
образуют моховой ярус. В половине описаний 
отмечен Sphagnum tenellum. Редко встречаются 
Rhynchospora alba, Sphagnum cuspidatum, S. balticum. 
Сообщества располагаются на центральном плато 
плоско-выпуклых болот балтийской прибрежной 
провинции (Napreenko, 2002: 120). Сообщества 
асс. Rhynchosporo albae–Trichophoretum cespitosae 
имеют те же признаки, за исключением постоян-
но встречающихся Rhynchospora alba и Sphagnum 
papillosum, последний доминирует в моховом яру-
се. Располагаются они на низких кочках (поду-
шках) в мочажинах, занимая небольшую площадь 
(Napreenko, 2002: 124).

Ю. Балявичене описана асс. Rhynchosporo 
albae-Baeothryetum cespitosae, включающая со-
общества с центральных плато южноприбалтий-
ских болот из западной Литвы (Balavichene, 1991: 
101), по видовому составу практически аналогич-
ная одноименной ассоциации у М.Г. Напреенко. 
На болотах этого типа в Латвии вид и соответ-
ственно сообщества, его включающие, отсутству-
ют. Отмечен лишь на минеротрофном участке 
с моховым ярусом из Sphagnum papillosum (Tabaks, 
1955: 247). В Эстонии сообщества с T. cespitosum 
широкого распространения не имеют, встречаясь 
на болотах западной эстонской геоботанической 
провинции (Masing, 1958; 1982), преимуществен-
но в мочажинах с открытой поверхностью торфа. 
В восточной эстонской геоботанической провин-
ции пухонос встречается редко и лишь в северной 
ее части (Masing et al., 1997).

Trichophorum cespitosum произрастает и на боло-
тах севера Европейской России, от Мурманской 
области, где часто встречается на  грядах аапа 
болот лапландского и  карельского типа, и  до  
приморской части Архангельской обл., где обы-
чен для прибеломорских болот. На аапа болотах 
T. cespitosum произрастает на юг вплоть до гра-
ниц распространения болот этого типа. О сооб-
ществах с T. cespitosum на аапа болотах карельско-
го типа известно с 1930‑х гг. (Blagovescenski, 1936; 
Sokolova, 1936; Galkina, 1936).

Нами сообщества с участием T. cespitosum опи-
сывались в разных частях Архангельской области. 
На прибеломорских болотах T. cespitosum произ-
растает на всех формах микрорельефа: грядах, 
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коврах, мочажинах. Не менее часто и в тех же ме-
стообитаниях произрастает на болотах северных 
склонов Ветреного Пояса. На болотах централь-
ной части этого кряжа T. cespitosum предпочита-
ет ковры, мочажины и топи. На болотах южных 
склонов кряжа он встречается реже и тоже в от-
рицательных формах микрорельефа.

На грядах T. cespitosum встречается и на боло-
тах Беломорско-Кулойского плато. Далее к югу 
на грядах T. cespitosum становится редким. Проек-
тивное покрытие T. cespitosum на грядах прибело-
морских болот обычно меньше 5%, но в каждом 
четвертом описании – 10–15%. На прибеломор-
ских болотах подобные сообщества описаны 
О. Л. Кузнецовым в составе асс. Calluna vulgaris–
Cladina spp. (Kuznetsov, 2006: 208).

На ковровых участках и в мочажинах олиготро-
фных болот T. cespitosum произрастает в разных 
районах Архангельской области, но  не  повсе-
местно. Сообщества с  его участием описыва-
лись нами в юго-западной части Архангельской 
области, на  болотной системе Лекшмох, как 
на олиготрофных, так и мезотрофных участках. 
На олиготрофных участках они были встрече-
ны в мочажинах и на коврах, на мезотрофных – 
на грядах участков аапа болот. Изредка на участ-
ках олиготрофных болот T. cespitosum отмечался 
в северо-западной части Вологодской области. 
Вероятно, по болотам Андомской возвышенно-
сти ареал его мочажинных сообществ доходит 
до востока Ленинградской области. Мочажин-
ные сообщества с T. cespitosum распространены 
и в Карелии (Kuznetsov, 2006), доходя до северо-
восточной границы Ленинградской обл.

Синтаксономия сообществ с Trichophorum 
cespitosum Ленинградской области

В 1987 г. проведена классификация 17 опи-
саний, выполненных на тот момент на болотах 
Ленинградской обл., Эстонии и Литвы, в кото-
рых был отмечен Trichophorum cespitosum (Boch, 
Smagin, 1987). Описания с  олиготрофных бо-
лот (11) были отнесены к асс. Rhynchosporeto–
Baeothryetum cespitosae, позже принятой Ю. Ба-
лявичене (Balavichene, 1991) и М.Г. Напреенко 
(Napreenko, 2002). В пределах ассоциации выде-
лялись 3 субассоциации: typicum, lichenetosum, 
sphagnum tenellum. Последняя субассоциация 
включала 3 описания с  болот западной Эсто-
нии. При этом отмечалось, что “в Ленинград-

ской области встречаемость такой субассоциации 
вряд ли возможна, так как и T. cespitosum и Sphag-
num tenellum здесь очень редки” (Boch, Smagin, 
1987: 107). С тех пор число описаний на терри-
тории Ленинградской обл., где отмечен T. cespi-
tosum, возросло до 52. В 1999 г. опубликованы 
результаты классификации сообществ с T. cespi-
tosum, описанных в сфагновых мочажинах оли-
готрофных и мезоолиготрофных болот на тер-
ритории Мурманской и Холмогорского р-на 
Архангельской области (Smagin, 1999). Они были 
отнесены к асс. Sphagno-Baeothryetum cespitosae.

К настоящему времени пересмотрен взгляд 
на  синтаксономию сообществ с  T. cespitosum. 
Прежде всего, произошел отказ отнесения к “пу-
хоносовым” ассоциациям всех сообществ, вклю-
чающих этот вид. Сообщества с  T. cespitosum 
включены в состав разных ассоциаций.

Классификация сообществ выполнена нами 
методом эколого-фитоценотической школы. 
Проведено сравнение ее результатов с синтаксо-
номией эколого-флористической школы. При-
менительно к болотной растительности, с нашей 
точки зрения, эти классификации отличаются 
разве что объемом ассоциаций и системой надас-
социационных единиц (табл. 1).

Ассоциация Calluna vulgaris–Sphagnum fus-
cum (Ledo–Sphagnetum fusci callunetosum vulgaris). 
Включает 16 описаний с проективным покры-
тием травяно-кустарничкового яруса 45–80%. 
Сообщества располагаются на грядах грядово-
озерковых болот в западной, преимущественно, 
северо-западной части Карельского перешейка. 
В других частях области не обнаружены.

В травяно-кустарничковом ярусе, где отмече-
ны все виды болотных кустарничков за исключе-
нием Chamaedaphne calyculata, доминируют Cal-
luna vulgaris и Eriophorum vaginatum. Trichophorum 
cespitosum встречается в них с проективным по-
крытием 1–5% или единично (+). Моховой ярус 
образует Sphagnum fuscum при участии S. angustifo-
lium, S. divinum, S. rubellum. Ярус низкорослой бо-
лотной сосны проективным покрытием 10–15%, 
редко до 40% отмечен в большинстве (12) описа-
ний (табл. 2).

Сообщества данной ассоциации распростра-
нены на болотах разных частей балтийского по-
бережья (Osvald, 1923; Bogdanovskaya-Guineph, 
1928; Sjörs, 1948; Tabaks, 1955; Masing, 1958, 1982; 
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Napreenko, 2002). Однако T. cespitosum в  них 
обычно отсутствует, как и  сосна. В  большин-
стве случаев T. cespitosum отмечен в одном из де-
сяти приводимых Освальдом описаний (Osvald, 
1923: 127), что дает основание считать описанные 
нами сообщества редкими. Редкие они даже без 
T.  сespitosum, так как их ареал в  области, да 
и в южной половине Европейской России, огра-
ничен северо-западной частью Карельского пере-
шейка и островами Финского залива. Интересно 

отметить, что для южной Финляндии описаний 
сообществ с моховым ярусом из Sphagnum fuscum, 
включающих T. cespitosum, не приводится (Eurola, 
1962). Не отмечены такие сообщества и нами 
к северу от границ области вплоть до прибело-
морских болот, где они иного видового состава 
и относятся к другой ассоциации. О. Л. Кузнецов 
включает их в ассоциацию Calluna vulgaris–Sphag-
num fuscum–Cladina spp. вариант Calluna vulgaris–
Cladina (Kuznetsov, 2006).

Таблица 1. Синтаксономия сообществ с Trichophorum cespitosum в эколого-фитоценотической и эколого-
флористической классификациях
Table 1. Syntaxonomy of communities with Trichophorum cespitosum in ecological-phytocenotic and ecological-
floristic classifications

Синтаксоны эколого-фитоценотической школы
Syntaxa of the ecological-phytocenotic school

Синтаксоны эколого-флористической школы
Syntaxa of the ecological-floristic school

Группа типов болотной растительности.
Group of mire vegetation types.
Тип (Type) Hygrosphagnion

Класс (Class) Oxycocco–Sphagnetea.
Союз (Alliance) Sphagnion magellanici

Ассоциация (Association) Calluna vulgaris–Sphagnum fuscum Ассоциация (Association) Ledo–Sphagnetum fusci субассо-
циация (subassociation) callunetosum vulgaris

Асс. (Ass.) Chamaedaphne calyculata–Sphagnum fuscum Асс. (Ass.) Ledo–Sphagnetum fusci субасс. (subass.) cha-
maedaphnetosum calyculatae

Асс. (Ass.) Andromeda polifolia–Sphagnum rubellum Асс. (Ass.) Empetro–Sphagnetum rubellii

Асс. (Ass.) Calluna vulgaris–Sphagnum rubellum Асс. (Ass.) Sphagnetum magellanici субасс. (subass.) sphagne-
tosum nemorei

Асс. (Ass.) Eriophorum vaginatum–Sphagnum medium
Асс. (Ass.) Sphagnetum magellanici

Асс. (Ass.) Trichophorum cespitosum–Sphagnum medium

Класс (Class) Scheuchzerio-Cariceteum fuscae Союз  
(Alliance) Scheuchzerion palustris

Асс. (Ass.) Rhynchospora alba–Sphagnum tenellum Асс. (Ass.) Sphagno tenelli–Rhynchosporetum albae

Асс. (Ass.) Trichophorum cespitosum–Sphagnum tenellum Асс. (Ass.) Eriophoro–Trichophoretum cespitosi субасс. 
(subass.) sphagnetosum tenellii

Асс. (Ass.) Trichophorum cespitosum–Sphagnum cuspidatum Асс. (Ass.) Eriophoro–Trichophoretum cespitosi субасс. 
(subass.) sphagnetosum cuspidati

Асс. (Ass.) Trichophorum cespitosum–Sphagnum papillosum Асс. (Ass.) Eriophoro–Trichophoretum cespitosi субасс. 
(subass.) sphagnetosum papillosi

Асс. (Ass.) Trichophorum cespitosum–Sphagnum balticum Асс. (Ass.) Eriophoro–Trichophoretum cespitosi субасс. 
(subass.) sphagnetosum baltici

Асс. (Ass.) Trichophorum cespitosum–Sphagnum compactum Асс. (Ass.) Eriophoro–Trichophoretum cespitosi субасс. 
(subass.) sphagnetosum compacti

Асс. (Ass.) Trichophorum cespitosum–Sphagnum majus Асс. (Ass.) Eriophoro–Trichophoretum cespitosi субасс. 
(subass.) sphagnetosum majalis

Асс. (Ass.) Trichophorum cespitosum–Cladopodiella fluitans 
(Hepaticae)

Асс. (Ass.) Eriophoro–Trichophoretum cespitosi субасс. 
(subass.) cladipodiellaetosum fluitantis var. typicum

Асс. (Ass.) Eriophoro–Trichophoretum cespitosi субасс. 
(subass.) cladipodiellaetosum fluitantis var. Gymnocolea inflata
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Ассоциация Chamaedaphne calyculata–Sphag-
num fuscum (Ledo–Sphagnetum fusci chamaedaph-
netosum calyculatae). Всего одно сообщество, 
включающее Trichophorum cespitosum, описа-
но на Вепсовской возвышенности, на Линз-бо-
лоте. От  предыдущей ассоциации отличает-
ся отсутствием Calluna vulgaris и присутствием 
Chamaedaphne calyculata (см. табл. 2).

Ассоциация Calluna vulgaris–Sphagnum rubellum 
(Sphagnetum magellanici sphagnetosum nemorei). 
Включает 6 описаний с  гряд болот северо-
западной (5) и  центральной частей Карель-
ского перешейка (1). Calluna vulgaris, с проек-
тивным покрытием 20–50%, – монодоминант 
кустарничкового яруса. Проективное покры-
тие T. cespitosum менее 5%. Сосны в этих сообще-

Таблица 2. Синтаксоны сообществ с Trichophorum cespitosum, с гряд и плато олиготрофных болот
Table 2. Syntaxa of communities with Trichophorum cespitosum, from ridges and plateaus of oligotrophic bogs

Ассоциации / Associations 1 2 3 4 5 6 7 8
Число описаний/Number of relevés

Виды/Species 16 1 6 3 6 9 14 21

Trichophorum cespitosum V1 11 V1 3+ V2 V 1-3 V 1-3 V
Eriophorum vaginatum V2 12 V1 32 V2 IV 1-2 V 1-2 V

Постоянные виды / Constant species
Andromeda polifolia V1 1 2 IV+ 3 2 V1 IV 1-2 V +-3 V
Oxycoccus palustris V1 11 III+ 3 1 V1 III III +-2 I 
Drosera rotundifolia V+ – IV+ 2 + V+ II I I 
Rhynchospora alba III1 – III+ 3 1 III1 V +-4 II V

D ass. 1-2
Sphagnum fuscum V5 1 5 IV3 23 – I I –
S. angustifolium V3 13 II2 11 II2 II – IV
S. divinum IV2 – II1 – I2 –  – –
S. magellanicum * IV2 12 I+ 1+ I2 V 1-4 V 2-3 IV
Calluna vulgaris V4  - V4 1+ I+ IV 2-4 V 3-4 IV
Pinus sylvestris V2 12 V1 – I+ –  – –
Rubus chamaemorus V1 11 IV1 11 – – I –
Ledum palustre IV+ – II+ – – – – –

D ass. 2
Chamaedaphne calyculata – 11 – – – – – –

D ass. 3-4
Sphagnum rubellum IV2 – V4 35 – III 1–2 V 1–3 IV
Betula nana II1 11 V+ – – – – –
Polytrichum strictum II+ – V2 – – – – I

D ass. 4
Empetrum nigrum V1 12 II+ 31 – – – +
Scheuchzeria palustris I+ 11 – 31 II+ – – –
Sphagnum balticum – – – 22 – I + I

D ass. 5
Sphagnum medium ++ – – 11 IV5 – – –
S. tenellum – – II2 – III2 II III 1–3 II

Прочие виды / Other species.
Vaccinium uliginosum III+ 12 – 1+ – – – +
Oxycoccus microcarpus II+ – I+ – – I – –
Sphagnum cuspidatum – – II2 – I1 II I –

Carex limosa ++ – – – III+ – – –
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ствах почти нет. В моховом ярусе заметно участие 
Sphagnum fuscum, S. angustifolium, а также моча-
жинных S. cuspidatum и S. tenellum (см. табл. 2).

В  западной Швеции описано много сооб-
ществ асс. Calluna vulgaris–Sphagnum magellanicum 
(Osvald, 1923: 120–121), где Sphagnum rubellum, 
как содоминант мохового яруса, отмечен во всех 
описаниях. Как и  почти во  всех из  них есть 
T. cespitosum.

Сообщество ассоциации на центральных пла-
то плосковыпуклых болот Латвии “является наи-
более важной” (Tabaks, 1955: 237), но без участия 
T. cespitosum.

На  о-ве Сааремаа, на  подсушенном боло-
те, T. cespitosum произрастает на кочках поверх 

мохового яруса из Sphagnum fuscum и S. rubellum 
(Masing, 1964). М.С. Боч в 1979 г. (неопублико-
ванные данные) в западной Эстонии на централь-
ном плато болота Куресуо сделала похожее опи-
сание, где вместо Sphagnum rubellum доминирует 
S. capillifolium и заметно участие лишайников.

Ассоциация Andromeda polifolia–Sphagnum 
rubellum. Включает 3 описания на низких грядах 
и контактной части гряды с мочажиной с упо-
мянутого Линз-болота и болота Черкасовское 
на северо-западе Карельского перешейка.

В отличие от сообществ, относящихся к пре-
дыдущей ассоциации, здесь почти нет высоких 
кустарничков, а преобладают низкие кустарнич-
ки Andromeda polifolia и Empetrum nigrum. Проек-

Ассоциации / Associations 1 2 3 4 5 6 7 8
Число описаний/Number of relevés

Виды/Species 16 1 6 3 6 9 14 21

C. pauciflora III+ 11 – – II1 – – –
Sphagnum papillosum ++ – – – IV 1–2 – I
Betula pubescens I+ – II+ – – – – –
Mylia anomala – – – – – I III 1–2 III
Cladonia rangiferina – – – – – II II –
C. stellaris – – – – – II – –
Drosera anglica – – – – – I + I
Sphagnum majus – – – – – I – –

Примечание.  Ассоциации (синтаксоны): 1 – Calluna vulgaris–Sphagnum fuscum (Ledo–Sphagnetum fusci callunetosum vulgaris); 2 – 
Chamaedaphne calyculata–Sphagnum fuscum (Ledo–Sphagnetum fusci chamaedaphnetosum calyculatae); 3 – Calluna vulgaris–Sphag-
num rubellum (Sphagnetum magellanici sphagnetosum nemorei); 4 – Andromeda polifolia–Sphagnum rubellum (Empetro–Sphagnetum 
rubellii); 5 – Eriophorum vaginatum–Sphagnum medium (Sphagnetum magellanici); 6 – Rhynchosporo–Baeothryetum cespitosi (Napreen-
ko, 2002); 7 – Eriphoro–Trichophoretum cespitosae (Napreenko, 2002); 8 – Rhynchosporo–Baeothryetum cespitosae (Balavichene, 1991).
Курсивом выделены синтаксоны из соседних регионов.
В табл. 2 и 3 римскими цифрами даны классы постоянства видов: r – <5%, + – 5–10%, I – > 10–20%, II – > 20–40%, III – > 40–
60%, IV – > 60–80%, V – > 80%. Если число описаний меньше 5, арабскими цифрами указано число описаний, где вид отмечен. 
Арабскими цифрами в верхнем индексе справа даны баллы среднего проективного покрытия: + – <1%, 1 – > 1–5%, 2 – > 5–15%, 
3 – > 15–25%, 4 – > 25–50%, 5 – >50%, или (курсивом) диапазон его варьирования. Полужирным шрифтом выделены доминан-
ты сообществ ассоциации.
D – диагностические виды; * – вид из описаний, выполненных ранее 2018 г.

Note. Associations (syntaxa): 1 – Calluna vulgaris–Sphagnum fuscum (Ledo–Sphagnetum fusci callunetosum vulgaris); 2 – Chamaedaphne 
calyculata–Sphagnum fuscum (Ledo–Sphagnetum fusci chamaedaphnetosum calyculatae); 3 – Calluna vulgaris–Sphagnum rubellum (Spha-
gnetum magellanici sphagnetosum nemorei); 4 – Andromeda polifolia–Sphagnum rubellum (Empetro–Sphagnetum rubelli); 5 – Eriopho-
rum vaginatum–Sphagnum medium (Sphagnetum magellanici); 6 – Rhynchosporo–Baeothryetum cespitosi (Napreenko, 2002); 7 – Erio-
phoro–Trichophoretum cespitosae (Napreenko, 2002); 8 – Rhynchosporo–Baeothryetum cespitosae (Balavichene, 1991).
The syntaxa from neighboring regions are italicized.
In Tabl. 2 and 3, the Roman numerals indicate classes of the species constancy: r — < 5%, + — 5–10%, I – > 10–20%, II – > 20–40%, III – 
> 40–60%, IV – > 60–80%, V – > 80%. If the number of relevés is less than five, the number of relevés where the species is found is indicat-
ed by Arabic numerals. Superscript Arabic numerals on the right indicate the average projective cover scores: + – <1%, 1 – > 1–5%, 2 – > 
5–15%, 3 – > 15–25%, 4 – > 25–50%, 5 – > 50%, or the range of its variation (in italics). Dominant communities of the associations are 
highlighted in bold.
D – diagnostic species; * – the species from the relevés made before 2018.

Таблица 2 (окончание)
Table 2 (еnd)
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тивное покрытие травяно-кустарничкового яру-
са 15–35% (см. табл. 2). Сообщества ассоциации 
встречаются широко, но T. cespitosum в их составе 
более нигде не отмечен, только здесь. Во флори-
стической классификации эти сообщества отно-
сятся к ассоциации – Empetro-Sphagnetum rubellii 
(Smagin, Napreenko, 2003).

Ассоциация Eriophorum vaginatum–Sphagnum 
medium включает 3 описания с  болот северо-
запада Карельского перешейка, одно описание 
предположительно с доминированием Sphagnum 
medium (выполнено в  2017 г)  сделано в  цен-
тре перешейка и еще одно с доминированием 
S. divinum – на северо-западе перешейка. Ше-
стое сообщество формально по признаку доми-

нирования следует отнести к асс. Trichophorum 
cespitosum–Sphagnum medium. Все они имеют 
почти одинаковый видовой состав, встречаются 
на ковровых участках и отличаются от ниже рас-
сматриваемых сообществ доминантами мохово-
го или травяно-кустарничкового яруса. В срав-
нении с  сообществами гряд, в  их составе нет 
большинства видов болотных кустарничков и со-
сны (см. табл. 2). С сообществами мочажин они 
имеют больше сходств, чем различий, отлича-
ясь видом-доминантом мохового яруса (табл. 3). 
В  трех из  шести сообществ в  моховом ярусе 
с проективным покрытием 15–25% представлен 
Sphagnum tenellum. Сообщество с доминировани-
ем T. cespitosum и Sphagnum magellanicum отмече-

Таблица 3. Синтаксоны сообществ с Trichophorum cespitosum с мочажин и ковров олиготрофных болот
Table 3. Syntaxa of communities with Trichophorum cespitosum, from hollows and carpets of oligotrophic bogs
Ассоциация (субассоциация)
Associations (subassociation)

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15

Число описаний 
Number of relevés

Виды
Species 

6 10 3 3 6 10 1 2 11 3 5 12 30 9 3

D ass. Eriophoro–
Trichophoretum cespitosae
Trichophorum cespitosum V2 V3 31 33 V2 V2 11 23 V2 31 V3 V3 V3 V3 V3

Eriophorum vaginatum V2 V1 21 V1 III1 11 V2 1+  – IV1 V1 IV1 V1

Rhynchospora alba III1 IV1 33 22 IV1 III1 – 22 IV1 1+  – II II r  –

Постоянные виды / Constant species
Andromeda polifolia V1 V2 31 31 V1 V1 11 21 V2 21 V1 V1 III1 IV1 IV1

Oxycoccus palustris V1 IV1 3+ 2+ V1 V+ 11 2+ V+ 2+ V1 III III IV IV1

Drosera rotundifolia V+ IV+ 2+ – III+ IV1 1+ 2+ IV+ 3+  – II II I IV1

D ass. 1
Sphagnum medium IV5 – – – I1 III1 – – – – – – – – –

S. magellanicum* I2  ++ – 21 II2 II1 – – – –  – III III III  –

D ass. 2-3
Sphagnum tenellum III2 V5 34 – – I+ – – II2 – V5  –  –  – r

D ass. 2
Calluna vulgaris I+ V2 2+ 1+ II+ I+ – – – – – – – – –

D ass. 4
Sphagnum cuspidatum I1  +1 – 3 5 – – – 21 – – – – – – –

D ass. 5
Sphagnum balticum –  +1 12 12 V5 II1 – 12 II1 –  – V5 II II II

D ass. 6
Sphagnum papillosum –  ++ – – II2 V5 1 2 – III2 1+ I II V 4–5 III IV2

D ass. 7
Sphagnum majus – – 12 – – – 15 – I 2 –  – II III V5  –

D ass. 8
Sphagnum compactum – – – – – – – 2 5 – – III r r II V5
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но В.В. Мазингом (Masing, 1982: 86). В западной 
Эстонии, в мочажине болота Куресуо, М.С. Боч 
описано такое же сообщество. От описаний с Ка-
рельского перешейка его отличает лишь заметное 
участие Calluna vulgaris.

Ассоциация Eriophorum vaginatum–Sphagnum 
magellanicum широко представлена на болотах 
балтийского региона, как по южному, так и се-
верному побережью. В западной Швеции, поч-
ти во  всех описаниях ее сообществ отмечены 

Таблица 3 (окончание)
Table 3 (еnd)
Ассоциация (субассоциация)
Associations (subassociation) 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15

Число описаний 
Number of relevés

Виды
Species 

6 10 3 3 6 10 1 2 11 3 5 12 30 9 3

D ass. 9 var 1
Cladopodiella fluitans – III1 12 1+ II2 I1 – 13 V5 – II r r r II

D ass. 9 var 2
Gymnocolea inflata – – – – – – – – – 35 – – – – –

Виды, встречающиеся в восточной и северной части региона / Species occurring in the eastern and northern part of the region
Scheuchzeria palustris II+ – 1+ 1+ IV1 II1 12 21 IV1 1+ V1 III1 IV1 III1 II
Drosera anglica – – 1+ – – II+ – 21 IV1 2+ II II II III  –

Carex limosa III+ – 11 – I+ II+ 11 – IV1 2+ II II IV1 II  –

C. pauciflora II1 – – 1+ II+ – 11 – – 1+ I IV III III1 V1

Chamaedaphne calyculata – – 1+ – III+ – – – – –  – III I r  –

Betula nana – – – – – – 1+ – – – – II II III1 II

Прочие виды / Other species
Sphagnum rubellum – IV2 – 1+ IV2 III1 – – II1 – – – – – –
Vaccinium uliginosum – I+ – 1+ I+ – 1+ 1+ – – – – – – –

Pinus sylvestris I+ II+ – – – – – – II+ – – – – – –

Rubus chamaemorus – I+ – – I+ – – – I+ – – – – – –

Empetrum nigrum –  ++ – – I+ – – – – – – – – – –

Ledum palustre –  ++ – – I+ – – – – – – – – – –

Sphagnum angustifolium II2 – – – – – – – – 1+ – – – – –

Примечание. Ассоциации (синтаксоны): 1 – Eriophorum vaginatum–Sphagnum medium (Sphagnetum magellanici); 2 – Trichophorum 
cespitosum–Sphagnum tenellum (Eriophoro–Trichophoretum cespitosi субасс. sphagnetosum tenelli); 3 – Rhynchospora alba–Sphag-
num tenellum; 4 – Trichophorum cespitosum–Sphagnum cuspidatum (Eriophoro–Trichophoretum cespitosi spagnetosum cuspidati); 5 – 
Trichophorum cespitosum–Sphagnum balticum (Eriophoro–Trichophoretum cespitosi spagnetosum baltici); 6 – Trichophorum cespito-
sum–Sphagnum papillosum (Eriophoro–Trichophoretum cespitosi spagnetosum papillosi); 7 – Trichophorum cespitosum–Sphagnum 
majus (Eriophoro–Trichophoretum cespitosi sphagnetosum majalis); 8 – Trichophorum cespitosum–Sphagnum compactum (Eriophoro–
Trichophoretum cespitosi sphagnetosum compacti); 9 – Trichophorum cespitosum–Cladopodiella fluitans (Hepaticae) (Eriophoro–Tricho-
phoretum cespitosi cladiopodiellaetosum fluitantis) var. typicum; 10 – var. Gymnocolea (inflata). Синтаксоны 11 – 15 – субассоциации 
ассоциации Baeothryon cespitosum–Sphagnum balticum (Kuznetsov, 2006): 11 – Sphagnum tenellum; 12 – S. balticum; 13 – S. papil-
losum; 14 – S. majus; 15 – S. compactum.
Курсивом выделены синтаксоны по описаниям О.Л. Кузнецова из Карелии. Остальные обозначения – см. табл. 2.

Note. Associations (syntaxa): 1 – Eriophorum vaginatum–Sphagnum medium (Sphagnetum magellanici); 2 – Trichophorum cespitosum–
Sphagnum tenellum (Eriophoro–Trichophoretum cespitosi субасс. sphagnetosum tenelli); 3 – Rhynchospora alba–Sphagnum tenellum; 
4 – Trichophorum cespitosum–Sphagnum cuspidatum (Eriophoro–Trichophoretum cespitosi spagnetosum cuspidati); 5 – Trichophorum 
cespitosum–Sphagnum balticum (Eriophoro–Trichophoretum cespitosi spagnetosum baltici); 6 – Trichophorum cespitosum–Sphagnum pa-
pillosum (Eriophoro–Trichophoretum cespitosi spagnetosum papillosi); 7 – Trichophorum cespitosum–Sphagnum majus (Eriophoro–Tri-
chophoretum cespitosi sphagnetosum majalis); 8 – Trichophorum cespitosum–Sphagnum compactum (Eriophoro–Trichophoretum cespitosi 
sphagnetosum compacti); 9 – Trichophorum cespitosum–Cladopodiella fluitans (Hepaticae) (Eriophoro–Trichophoretum cespitosi cladio- 
podiellaetosum fluitantis) var. typicum; 10 – var. Gymnocolea inflata. Syntaxa 11–15 – subassociations of association Baeothryon cespitosum–
Sphagnum balticum (Kuznetsov, 2006): 11 – Sphagnum tenellum; 12 – S. balticum; 13 – S. papillosum; 14 – S. majus; 15 – S. compactum.
The syntaxa from Karelia (Kuznetsov, 2006) are italicized. For the other symbols see Table 2.
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T. cespitosum и Sphagnum tenellum (Osvald, 1923: 
226–227). Сообщества этой ассоциации из фор-
мации Sphagneta magellanici – наиболее распро-
страненные в Латвии, но T. cespitosum в них не об-
наружен (Tabaks, 1955: 238).

Во флористической классификации такие со-
общества включены в асс. Sphagnetum magellanici 
(Kastner et. Flossner, 1933). Ассоциация описана 
М.Г. Напреенко на участках центрального плато 
плосковыпуклых массивов побережья Балтий-
ского моря. Наши описания отличаются от них 
отсутствием Calluna vulgaris и Sphagnum rubellum.

Ассоциация Rhynchospora alba–Sphagnum tenel-
lum. К этой ассоциации отнесено 3 сообщества, 
в которых с небольшим покрытием встречает-
ся T. cespitosum при доминировании в травяном 
ярусе с проективным покрытием до 30% Rhyn-
chospora alba (см. табл. 3). Описаны они на трех 
разных болотах на западе и в центре Карельско-
го перешейка. В 1979 г. сообщество этой ассоциа-
ции, включающее T. cespitosum, описала М.С. Боч 
на болоте Куресуо в западной Эстонии. От сде-
ланных нами оно отличается разве что большим 
участием печеночных мхов. Сообщества ассоци-
ации распространены в мочажинах болот при-
морской низменности Латвии (Tabaks, 1955: 241). 
Во флористической синтаксономии они отно-
сятся к асс. Sphagno tenelli–Rhynchosporetum al-
bae Osvald 1923 em Dierssen 1982.

В Европе сообщества мочажин и ковров с за-
метной ролью T. cespitosum в травяном ярусе от-
носят к асс. Eriophoro–Trichophoretum cespitosi 
(Zlatn. 1928) Rubel 1933. Рассматриваемые нами 
ниже ассоциации во флористической синтаксо-
номии понимаются в ранге субассоциаций этой 
ассоциации.

Ассоциация Trichophorum cespitosum–Sphag-
num tenellum (Eriophoro–Trichophoretum cespitosi 
субасс. sphagnetosum tenellii). К ассоциации отне-
сено 10 описаний, сделанных на Карельском пе-
решейке, причем 6 из них на болоте Дуплянское, 
находящемся в его северо-западной части. По од-
ному разу ассоциация описана на болотах Озер-
ное, Большое Знаменское, Островское и Харвази. 
Отличительным признаком от сообществ осталь-
ных “мочажинных” ассоциаций служит постоян-
ство Calluna vulgaris, в 4‑х сообществах содоми-
нирующего T. cespitosum. Высоким постоянством 
в составе сообществ ассоциации (класс постоян-
ства IV) отличаются Rhynchospora alba и Sphagnum 

rubellum, в то время как ни разу в них не отмече-
на Scheuchzeria palustris. В описаниях из Карелии 
(Kuznetsov, 2006: 178; табл. 5.11) постоянно встре-
чается S. palustris, и отсутствуют – Rhynchospora 
alba и Sphagnum rubellum (см. табл. 3).

В западной Швеции выделена ассоциация Cal-
luna vulgaris–Sphagnum tenellum (Osvald, 1923: 132–
133) в сообществах которой постоянно встреча-
ется T. cespitosum. От описанных нами отличается 
постоянным присутствием океанического Eri- 
ca tetralix и большого числа видов лишайников, 
а  также видов минеротрофных болот: Eriopho-
rum angustifolium, Carex rostrata, Equisetum fluvi-
atile, Menyanthes trifoliata. Особенно часто встре-
чается Eriophorum angustifolium. Видовой состав 
ассоциации Scirpus austriacus–Sphagnum tenellum 
(Osvald, 1923: 241) не приводится. В описаниях 
H. Osvald, как и в наших, нет Scheuchzeria palustris. 
Редко этот вид отмечен в описаниях сообществ 
ассоциации Scirpus caespitosus–Carex pauciflora–
Sphagnum tenellum-papillosum (Sjörs, 1948, tabl. F; 
H). Сведений о таких сообществах из Финлян-
дии нет. Они встречаются в Калининградской обл. 
(Napreenko, 2002: 188). В Латвии поверх мохово-
го покрова из Sphagnum tenellum травяной ярус 
образует Rhynchospora alba, а сообщества ассоци-
аций “Calluna vulgaris–Sphagnum tenellum, Tricho-
phorum cespitosum–Sphagnum tenellum отсутствуют 
совершенно” (Tabaks, 1955: 241). Как упомина-
лось выше, М. С. Боч описывались они в западной 
Эстонии, но в моховом покрове их было больше 
печеночников.

Ассоциация Trichophorum cespitosum–Sphagnum 
cuspidatum (Eriophoro–Trichophoretum cespitosi 
spagnetosum cuspidati), представлена 3 описани-
ями, сделанными на болоте Островское в цен-
тре Карельского перешейка. Во всех трех сооб-
ществах T. cespitosum с проективным покрытием 
15–25% доминирует в травяном ярусе. В двух 
описаниях есть Rhynchospora alba, в одном из со-
обществ содоминирующая T. cespitosum. В одном 
сообществе отмечена Scheuchzeria palustris, почти 
не имеющая покрытия (см. табл. 3). Информации 
о сообществах этой ассоциации в Карелии нет 
(Kuznetsov, 2006: 178; табл. 5.11). Освальд при-
водит лишь одно описание ассоциации Scirpus 
austriacus–Sphagnum cuspidatum (Osvald, 1923: 
238), где в моховом ярусе содоминирует Sphagnum 
tenellum. Сообщества ассоциации (субассоциа-
ции) в Ленинградской области находятся на вос-
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точном краю ареала. Подобные сообщества опи-
сывались, хотя и редко, в южной Финляндии 
в составе Sphagnum cuspidatum-Weissmoore (Eurola, 
1962: 102–103). То же можно сказать и про боло-
та Эстонии, где такие сообщества встречаются 
на расположенных в ее западной части болотах 
(Masing, 1982: 84–85). Помимо Ленинградской 
обл. нами они описаны на прибеломорских бо-
лотах северо-запада Архангельской обл.

Ассоциация Trichophorum cespitosum–Sphagnum 
papillosum (Eriophoro–Trichophoretum cespitosi spag-
netosum papillosi) описана 10 раз, в северо-западной 
(4), западной (2), центральной (1) частях Карель-
ского перешейка, на северо-востоке (2) и восто-
ке (1) области. Почти все описания (9) сделаны 
на ковровых участках и лишь одно в мочажине, 
что на видовом составе травяно-кустарничкового 
яруса не сказывается. Он сходен с сообщества-
ми остальных субассоциаций Eriophoro–Tricho-
phoretum cespitosi. Sphagnum medium (включая по-
тенциальный, отмеченный в свое время как S. 
magellanicum), как и S. rubellum, достаточно часто 
встречаются в составе сообществ ассоциации (см. 
табл. 3). Внутри синтаксона прослеживаются гео-
графические различия. Во всех описаниях с вос-
тока области отмечены отсутствующие в описани-
ях с Карельского перешейка Scheuchzeria palustris 
и Carex limosa, чаще встречается Sphagnum balticum. 
При этом заметно снижается постоянство Rhyn-
chospora alba. Эти же признаки отмечены и в опи-
саниях с болот Архангельской области. При срав-
нении с описаниями из Карелии к этим отличиям 
добавятся постоянно встречающиеся там Betula 
nana, Carex pauciflora, Sphagnum majus (Kuznetsov, 
2006: 178; табл. 5.11). И.Д. Богдановская-Гиенэф 
приводит описание сообществ этой ассоциа-
ции с болот Куровицкого плато (Bogdanovskaya-
Guineph, 1928: 317).

Сообщества встречаются в широком географи-
ческом диапазоне. Включающую одно сообще-
ство ассоциацию Eriophorum vaginatum–Sphagnum 
papillosum, где отмечен Trichophorum cespitosum, 
для западной Швеции приводит Освальд (Osvald, 
1923: 229). Он же выделяет ассоциацию Scirpus 
austriacus–Sphagnum papillosum, сообщества ко-
торой отличаются от описанных нами постоян-
ным и обильным присутствием Sphagnum tenellum 
и ряда видов минеротрофных болот (Osvald, 1923: 
240). В Карелии большинство описаний ассоци-
аций Trichophorum cespitosum–Sphagnum balticum 

(Kuznetsov, 2006: 178; табл. 5.11) относится к су-
бассоциации Sphagnum papillosum. В приморской 
Латвии T. cespitosum на кочках, покрытых Sphag-
num papillosum, произрастает на мезотрофных 
участках (Tabaks, 1955: 247), так же, как и в Ка-
лининградской обл. (Napreenko, 2002). Отвечаю-
щие признакам ассоциации сообщества встреча-
ются в южной Финляндии (Eurola, 1962: 94–95).

Ассоциация Trichophorum cespitosum–Sphagnum 
balticum (Eriophoro–Trichophoretum cespitosi spag-
netosum baltici), включает 6 описаний: 2 сделаны 
на болотах Карельского перешейка и 4 – на бо-
лотах Вепсовской возвышенности. Rhynchospora 
alba и Scheuchzeria palustris встречаются в них оди-
наково часто (класс постоянства IV), но с раз-
ным обилием на западе и востоке области. Сооб-
щества с Вепсовской возвышенности отличает 
постоянное присутствие, хоть и малым числом 
экземпляров, Chamaedaphne calyculata. В описа-
ниях из Карелии (Kuznetsov, 2006: 178; табл. 5.11) 
отсутствует Sphagnum rubellum, отмечены Betula 
nana и Carex pauciflora (см. табл. 3).

Сообщества ассоциации имеют широкий ареал, 
встречаясь в западной части северной половины 
Европейской России. Scheuchzeria palustris в сооб-
ществах ассоциации в области встречается чаще, 
чем Rhynchospora alba. В Ленинградской области 
проходит южная граница ассоциации.

Ассоциация Trichophorum cespitosum–Sphagnum 
compactum (Eriophoro–Trichophoretum cespitosi 
spagnetosum compacti) лишь дважды описана в мо-
чажинах, в том числе, с деградирующим сфагно-
вым покровом, – на Линз-болоте, на Вепсовской 
возвышенности. В обоих сообществах T. cespito-
sum доминирует в травяном ярусе при содомини-
ровании Rhynchospora alba. Scheuchzeria palustris 
отмечена с небольшим проективным покрытием 
(см. табл. 3). Про ареал ассоциации судить труд-
но, ее сообщества встречаются редко и в удален-
ных друг от друга районах. Нами описано еще два 
ее сообщества много севернее, на болотах цен-
тральной части Ветреного Пояса. Три таких со-
общества, которые отличаются от встреченных 
в Ленинградской области постоянством Carex 
pauciflora, Sphagnum papillosum и  отсутствием 
Rhynchospora alba, описаны в Карелии (Kuznetsov, 
2006: 178; табл. 5.11).

Ассоциация Trichophorum cespitosum–Sphagnum 
majus (Eriophoro–Trichophoretum cespitosi sphagne-
tosum majalis) лишь однажды описана на Вепсов-
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ской возвышенности, в мочажине болота Турру-
ченское, причем в травяном ярусе доминирует 
Scheuchzeria palustris. В Карелии (Kuznetsov, 2006: 
178; табл. 5.11) сообщества этой ассоциации более 
распространены и описаны 9 раз. Видовой состав 
сообщества, обнаруженного в Ленинградской об-
ласти, соответствует составу сообществ ассоциа-
ции в Карелии (табл. 3). Кроме того, в Карелии 
T. cespitosum отмечен в составе ассоциации Rhyn-
chospora alba–Sphagnum majus (Kuznetsov, 2006). 
Ассоциация в Ленинградской области находится 
на южной границе ареала. Ее сообщества описы-
вались нами в разных частях Архангельской об-
ласти.

Ассоциация Trichophorum cespitosum–Cladopo- 
diella fluitans (Hepaticae) (Eriophoro–Trichophore-
tum cespitosi cladiopodiellaetosum fluitantis) пред-
ставлена наибольшим числом описаний – 14, 
по большей части выполненных на Вепсовской 
возвышенности (12). На Карельском перешей-
ке сделано лишь два описания на  вышеупо-
мянутом болоте Чисть. В  11 описаниях мохо-
вой ярус состоит из Cladopodiella fluitans, в трех, 
включая сделанные на Карельском перешейке, – 
из Gymnocolea inflata. В сообществах этой ассо-
циации наибольшим постоянством и проектив-
ным покрытием отличаются Eriophorum vaginatum, 
Carex limosa и Drosera anglica, последние два вида 
изредка встречаются в  составе выше рассмо-
тренных синтаксонов. Несмотря на удаленность 
от берега моря, в 30% описаний сообществ ассо-
циации с Вепсовской возвышенности отмечены 
Sphagnum rubellum и S. tenellum (см. табл. 3). Со-
общества ассоциации находятся в области на юж-
ном краю ареала. На болотах южного побережья 
Балтийского моря пухоносовые сообщества ча-
сто произрастают на незаросшей поверхности 
торфа. В Карелии T. cespitosum отмечен в соста-
ве ассоциации Scheuchzeria palustris – Hepaticae 
(Kuznetsov, 2006).

Ряд описаний участков с  деградированным 
сфагновым покровом и образовавшейся откры-
той поверхностью торфа на востоке области, где 
произрастают удаленные друг от друга дернины 
T. cespitosum, растительными сообществами счи-
таться не могут из-за немногочисленности рас-
тений и их удаленности друг от друга. Это разом-
кнутые растительные группировки.

Видовой состав сообществ, рассматриваемых 
в рамках ассоциации Eriophoro–Trichophoretum 

cespitosi, плавно меняется по градиенту запад–
восток в пределах региона. На востоке Ленин-
градской области появляется Chamaedaphne 
calyculata, в небольшом количестве и фитоцено-
тической роли не играющий, и исчезает Calluna 
vulgaris. Остальной набор видов болотных ку-
старничков и трав стабилен в сообществах ассо-
циации. На территории Ленинградской области 
прослеживается географическая дифференциа-
ция сообществ ассоциации относительно роли 
в них Rhynchospora alba и Scheuchzeria palustris. 
Scheuchzeria palustris отсутствует в большинстве 
сообществ, описанных на Карельском перешей-
ке, и она постоянна в них на востоке области. 
Rhynchospora alba, наоборот, обилен и  посто-
янен в сообществах с Карельского перешейка 
и встречен не во всех описаниях на востоке об-
ласти. Доминируют в моховом ярусе пухоносо-
вых сообществ разные виды: Sphagnum tenellum, 
S. cuspidatum, S. balticum, S. papillosum, S. majus. 
На территории области прослеживается их гео-
графическая дифференциация. Первые два вида 
из списка образуют моховой покров в сообще-
ствах северо-запада области, последний – восто-
ка. Sphagnum papillosum и S. balticum доминируют 
в моховом ярусе сообществ в разных частях об-
ласти.

Согласно приведенному выше списку мхов 
понижается их роль в образовании мохового по-
крова пухоносовых сообществ с запада на вос-
ток и при рассмотрении более широкого региона. 
Однако, принимая во внимание описания с за-
пада Швеции (Osvald, 1923), где в роли доминан-
та отмечены почти все из них, можно говорить 
о тренде, а не о четкой дифференциации. Все эти 
виды встречаются по всему градиенту, как мини-
мум к северу от Балтийского моря. Существенные 
различия в видовом составе проявляются в приат-
лантической части региона, где встречается отсут-
ствующий далее на восток Erica tetralix и присут-
ствует большое число видов лишайников.

Спецификой ассоциации у восточного края 
ареала становятся сообщества с деградирован-
ным сфагновым покровом, замененным коркой 
печеночников.

По  градиенту юг–север изменений в  соста-
ве сообществ ассоциации прослеживается мень-
ше. В травяно-кустарничковом ярусе сообществ 
к северу от границ Ленинградской области с бо-
лее высоким постоянством будут встречать-



	 TRICHOPHORUM CESPITOSUM (CYPERACEAE) И ЕГО СООБЩЕСТВА…	 1211

БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ     том 109     № 12     2024

ся не имеющие существенного покрытия Betula 
nana и Carex pauciflora. Моховой ярус в большин-
стве сообществ по-прежнему слагают Sphagnum 
balticum и S. papillosum. Лишь ближе к побережью 
Белого моря доминантом мохового яруса станет 
Sphagnum lindbergii, а в западной части региона – 
вновь S. cuspidatum.

Немногочисленные описания сообществ с 
Trichophorum cespitosum с мезотрофных болот об-
ласти относятся к ассоциации Molinia caerulea–
Sphagnum papillosum (два описания с  Сестро-
рецкого болота и одно описание с Лазаревского 
болота) и к ассоциации Carex rostrata–Sphagnum 
papillosum + S. rubellum (три описания с Турру-
ченского болота).

На склоновом болоте в Ломоносовском рай-
оне T. cespitosum представлен локациями с не-
многочисленными дернинами и речь может идти 
лишь о микроценозах с его участием. Если ха-
рактеризовать сообщество, включающее эти ми-
кроценозы в целом, то это сосново-березовое 
тростниково-кустарничково-сфагновое мезо-
олиготрофное сообщество, располагающееся 
на дренированном склоне с выраженным нано-
рельефом. Оно состоит из видов разной эколо-
гии, представляя собой “экологический экотон”, 
и определить его синтаксономическую принад-
лежность затруднительно.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Сообщества с участием Trichophorum cespitosum, 
распространенные на олиготрофных болотах по-
бережья Балтийского моря, достигают восточ-
ной границы ареала на территории Ленинград-
ской области. Для сообществ с участием пухоноса 
в Фенноскандии и на севере европейской части 
России по территории области проходит южная 
граница ареала.

Болота западной, главным образом северо-
западной, части Карельского перешейка охва-
тывают восточный край ареала “пухоносовых” 
сообществ болот северного побережья Балтий-
ского моря. По южному побережью они дости-
гают востока Эстонии (Masing, 1968; Masing et al., 
1997). И.Д. Богдановская-Гиенэф (Bogdanovsraya-
Guineph, 1928: 317) приводит описание такого 
сообщества с южного берега Финского залива, 
с болота на Куровицком плато. С тех пор новых 
описаний с T. cespitosum на олиготрофных боло-
тах южного побережья Финского залива в Ле-

нинградской обл. не сделано. Нами вид в очень 
небольшом количестве обнаружен на мезооли-
готрофном болоте восточнее г. Сосновый Бор. 
Вопрос о западной границе ареала пухоносовых 
сообществ по  южному берегу Финского зали-
ва и о нахождении их на территории Ленинград-
ской области остается открытым, так как болота 
нижнелужской низменности до сих пор остают-
ся мало исследованными.

По градиенту запад–восток сообщества с T. ces- 
pitosum претерпевают изменения, прежде всего 
в составе мохового яруса. Сообщества с моховым 
ярусом, образованным Sphagnum medium, S. tenel-
lum, S. cuspidatum, как и большинство сообществ 
с S. rubellum, на территории Ленинградской об-
ласти встречаются только в западной и централь-
ной частях Карельского перешейка. Далее на вос-
ток таких сообществ не найдено.

Встречающиеся на болотах к северу от р. Свирь 
и Вепсовской возвышенности сообщества с T. ces- 
pitosum находятся на южном краю ареала, дохо-
дящего на севере до побережья морей Северного 
Ледовитого океана.

Сообщества с участием T. cespitosum, распро-
страненные на минеротрофных болотах Фенно-
скандии, в основном на грядах аапа болот, дости-
гают южной границы ареала на юго-востоке и юге 
Карельского перешейка. Другой край их ареала 
заканчивается у юго-восточного берега Ладож-
ского озера, вблизи нижнего течения р. Свирь. 
Мезоолиготрофные сообщества с T. cespitosum 
и моховым ярусом из Sphagnum papillosum встре-
чаются и на болотах по южному берегу Балтий-
ского моря (Tabaka, 1955: 247; Napreenko, 2002). 
Обнаруженное нами к востоку от Соснового Бора 
местонахождение вида затруднительно соотне-
сти с ними и считать восточной точкой их рас-
пространения.

Кустарничково-сфагновые сообщества гряд, 
включающие T. cespitosum, явно находятся на 
юго-восточной границе распространения. Во вся-
ком случае сообщества Calluna–Sphagnum fuscum – 
Reisermoore, с T. cespitosum, есть в северной Фин-
ляндии (Ruuhijarvi, 1960: 148–149).

Сообщества с T. cespitosum, занимая разные 
местообитания, относятся к нескольким син-
таксонам.

В  рамках флористической классификации 
эти сообщества включены в ассоциации клас-
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сов Scheuchzerio–Cariceteum fuscae и Oxycocco–
Sphagnetea. В составе сообществ класса Oxycocco-
Sphagnetea участие T. cespitosum малозаметное 
и не отражено в названиях ассоциаций.

Экологический оптимум вид имеет в условиях 
неглубокого стояния уровня болотных вод в со-
обществах класса Scheuchzerio–Cariceteum fus-
cae. Сообщества с моховым ярусом из Sphagnum 
medium включаем в асс. Sphagnetum magellanici, 
разными авторами относимой к разным клас-
сам. Сообщества с доминированием Rhynchospora 
alba и Sphagnum tenellum включены в асс. Sphagno 
tenelli–Rhynchosporetum albae. Вопрос об ассо-
циационной принадлежности остальных сооб-
ществ ковров и мочажин, где T. cespitosum выхо-
дит на первый план, решается по-разному.

Можно считать их относящимися к одной ас- 
социации Eriophoro–Trichophoretum cespitosi 
(Zlatn 1928) Rubel 1933, выделяя в ее составе су-
бассоциации и варианты. Как мы и делаем в дан-
ной статье. Можно рассмотреть их в рамках двух 
разных ассоциаций (флористической синтаксо-
номии), что, прежде всего, касается сообществ 
с моховым ярусом из Sphagnum tenellum, имею-
щих сравнительно узкий географический ареал, 
и из S. cuspidatum. И второй, викарирующей ей 
ассоциации, объединяющей сообщества с мо-
ховым ярусом из  Sphagnum balticum, S. majus 
и S. papillosum. Рассматривать их в рамках еди-
ной ассоциации нас побуждает мало варьирую-
щий в широком географическом диапазоне видо-
вой состав пухоносовых сообществ, с небольшим 
числом узко региональных видов. Географиче-
ские различия вполне отражаются на уровне суб- 
ассоциаций.

Сообщества с Trichophorum cespitosum мезотро-
фных болот области входят в состав ассоциаций 
Molinia caerulea–Sphagnetum papillosi, Sphagno 
fallacis–Caricetum rostratae. Они отмечены на не-
большом числе болот.
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TRICHOPHORUM CESPITOSUM (CYPERACEAE) 
AND ITS COMMUNITIES IN THE MIRES 

OF THE LENINGRAD REGION
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Prof. Popova Str., 2, St. Petersburg, 197022, Russia
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Based on the materials of the mires expeditionary team of the BIN RAS, an overview of the plant 
communities of Trichophorum cespitosum found in the mires of the Leningrad Region is given. Their 
distribution over the region is shown, as well as their regional specificity which is manifested in various 
habitats occupied by the communities, and variation of the species dominating in the moss layer in the 
west-east trend. The classification of Trichophorum cespitosum communities by methods of Russian and 
European-floristic schools has been carried out. Trichophorum cespitosum grows on various forms of 
microrelief: ridges, carpets, and hollows. Accordingly, it dominates or represents a part of various plant 
communities. In terms of floristic syntaxonomy, its communities are included in two classes, Oxycocco-
Sphagnetea and Scheuchzerio-Caricetea nigrae. In communities of the first class, the participation of 
Trichophorum cespitosum is insignificant and is not specified in the names of associations. The species 
has its ecological optimum in the conditions of moss hollows and carpets, in communities of the order 
Scheuchzerietalia palustris belonging to the association Eriophoro–Trichophoretum cespitosi. In the 
studied region, the communities of Trichophorum cespitosum are located on the eastern and southern 
borders of their distribution range, and belong to different subassociations, some of which are common in 
the mires of Scandinavia, some in the mires of the northern half of European Russia. Communities with 
Trichophorum cespitosum are found in the region mainly in oligotrophic bogs, rarely they are described in 
mesotrophic fens. 

Keywords: Leningrad Region, Red Data Book, Trichophorum cespitosum, mires, plant communities, ec-
otopes
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Изучен частный онтогенез Anemonoides sylvestris на территории памятника природы “Меловиц-
кие склоны” (Брянская обл.). Он включает восемь онтогенетических состояний. Оценено состо-
яние ценопопуляций A. sylvestris на полидоминантных остепненных лугах и на остепненных лу-
гах с одиночными деревьями дуба и липы. На полидоминантных остепненных лугах состояние 
A. sylvestris устойчивое: здесь формируется полночленный онтогенетический спектр при высокой 
плотности особей. Минимальная площадь, на которой может осуществляться устойчивый оборот 
поколений A. sylvestris на полидоминантных остепненных лугах, составляет 5 м2, при минималь-
ной численности – 150 особей. На полидоминантных остепненных лугах с одиночными генера-
тивными деревьями плотность значительно снижается из-за затенения и проникновения в со-
общество лесных видов. Площадь элементарной демографической единицы возрастает до 12 м2, 
численность – до 180 особей. 

Ключевые слова: Anemonoides sylvestris, онтогенез, ценопопуляция, характерный онтогенетический 
спектр, элементарная демографическая единица, остепненные луга, Брянская область, дальность 
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Ветреница лесная – Anemonoides sylvestris (L.) 
Galasso, Banfi & Soldano (Anemone sylvestris L.) – 
встречается в Восточной и Западной Европе, Си-
бири, Кавказе и в Средней Азии (Caucasian…, 
2012; Conspectus…, 2012a, b; Glotov, 2013–2014). 
Во многих регионах A. sylvestris – уязвимый и со-
кращающийся в численности вид (Krasnaya, 2002, 
2015 a, b; 2018; Jackowiak et al., 2007; Red…, 2012, 
2016 и др.). Для разработки рекомендаций по ох-
ране и восстановлению популяций редких рас-
тений, в том числе A. sylvestris, необходимо знать 
особенности их популяционной биологии в раз-
ных фитоценотических условиях и реакцию осо-
бей в ценопопуляциях на антропогенное воздей-
ствие (Zaugolnova et al., 1993; Il‘ina, 2009; Gornova, 
Evstigneev, 2016; Evstigneev et al., 2018 и др.). Цель 
работы – выявление характерных черт популяци-

онной жизни A. sylvestris. Для достижения этой 
цели поставлены следующие задачи: 1) изучить 
частный онтогенез A. sylvestris; 2) оценить состо-
яние ее ценопопуляций в разных растительных 
сообществах; 3) определить размеры элементар-
ной демографической единицы.

РАЙОН, ОБЪЕКТЫ И  МЕТОДЫ 
ИССЛЕДОВАНИЯ

Anemonoides sylvestris – многолетнее травяни-
стое весеннецветущее летнезеленое короткокор-
невищное корнеотпрысковое растение из семей-
ства лютиковые (Ranunculaceae). Вид относится 
одновременно к гемикриптофитам и геофитам 
(Zozulin, 1959; Barykina, 1995). Это связано с тем, 
что у  A. sylvestris почки возобновления фор-
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мируются не  только на  розеточной части по-
бега, но и на придаточных корнях на  глубине 
3–10 см. По системе жизненных форм И.Г. Сере-
брякова (Serebryakov, 1962) A. sylvestris относится 
к корнеотпрысковым многолетним поликарпи-
ческим травянистым растениям с ассимилирую-
щими побегами несуккулентного типа и корня-
ми размножения (Bobrov, 2012).

Материал собран в  2016–2019  гг. на  терри-
тории памятника природы “Меловицкие скло-
ны” (юго-восток Брянской обл.), который 
расположен в  Комаричско-Севском физико-
географическом районе на карбонатных склонах 
долины р. Усожа. Здесь сохранились уникаль-
ные остепненные луга с богатым флористиче-
ским составом (Panasenko et al., 2015; Evstigneev 
et al., 2018; Ruchinskaya, 2019; Gornov et al., 2020). 
На лугах с высоким постоянством встречаются 
редкие растения: Aster amellus L., Carex humilis 
Leyss., Iris aphylla L., Galium tinctorium L., Linum 
flavum L., Peucedanum alsaticum L., Prunus cera-
sus L., Scorzonera purpurea L. и др. На территории 
памятника природы маршрутными методами вы-
делены следующие типы сообществ: полидоми-
нантные остепненные луга, полидоминантные 
остепненные луга с одиночными генеративны-
ми деревьями, монодоминантные остепненные 
луга с Pteridium aquilinum (L.) Kuhn, олигодоми-
нантные остепненные луга с Bromus inermis Leyss. 
и Calamagrostis epigejos (L.) Roth, остепненные 
луга на залежи. Подробная геоботаническая ха-
рактеристика лугов дана нами ранее (Evstigneev 
et al., 2018; Gornov et al., 2020). Ниже кратко 
охарактеризуем сообщества памятника приро-
ды, где A. sylvestris встречается в травостое. Поли- 
доминантные остепненные луга расположены 
в средней части крутых склонов (33–41°), где за-
труднены выпас и сенокошение, а распашка не-
возможна. Палы травы случаются раз в два-три 
года. При этом полидоминантные сообщества ха-
рактеризуются высокой видовой насыщенностью 
и богатством. Большой вклад в эти показатели 
вносят степные виды и виды сухих лугов, к кото-
рым относится и объект исследования. На поли- 
доминантных остепненных лугах с одиночны-
ми взрослыми деревьями дуба (Quercus robur L.) 
и липы (Tilia cordata Mill.) крутизна склонов и ча-
стота палов сходна с предыдущим сообществом. 
Эти сообщества, среди изученных на территории 
памятника природы, отличаются максимальны-
ми видовой насыщенностью и видовым богат-

ством. По числу видов также преобладают сухо-
луговые и степные растения, однако их покрытие 
снижается, что обусловлено затенением.

В работе применены геоботанические и по- 
пуляционно-онтогенетические методы. Возраст- 
ные (онтогенетические) состояния выделя-
ли на основе комплекса качественных и коли-
чественных признаков. При этом использова-
ли периодизацию онтогенеза, предложенную 
Т.А. Работновым (Rabotnov, 1950), дополненную 
А.А. Урановым (Uranov, 1975) и его учениками 
(Tsenopopulatsii …, 1988). К качественным при-
знакам относили наличие или отсутствие юве-
нильных, переходных (полувзрослых, имматур-
ных) и взрослых листьев, способность растения 
к семенному и вегетативному размножению, со-
отношение процессов новообразования и отми-
рания в побеговой и корневой системах, следы 
цветений в побеговой системе. Среди количе-
ственных признаков анализировали 11 биоме-
трических показателей (табл. 1, 2). Возраст осо-
бей (партикул) определяли по числу годичных 
приростов на  корневище, которые характери-
зуются скоплением придаточных корней. Для 
генеративных растений отмечали дополнитель-
ный признак – число сохранившихся базальных 
частей генеративных побегов разных порядков. 
Абсолютный (календарный) возраст у растений 
вегетативного происхождения можно выявить 
на первых этапах развития, пока сохранен ма-
теринский корень или его остаток, и не разру-
шена проксимальная часть корневища. У осо-
бей, проксимальная часть корневища которых 
отмерла, определяли условный возраст – время, 
прошедшее от момента возникновения самой 
старой сохранившейся части корневища до теку-
щего момента (Smirnova, 1967). Проанализирова-
но более 200 растений, собранных на территории 
памятника природы. Латинские названия расте-
ний указаны по данным базы World Flora Online 
(https://www.worldfloraonline.org/).

Изучены две ценопопуляции в двух типах со-
обществ: в полидоминантных остепненных лу-
гах и  в  полидоминантных остепненных лугах 
с одиночными генеративными деревьями. В гра-
ницах каждого типа сообществ, где отмечена 
Anemonoides sylvestris, закладывали площадки раз-
мером 1 м2 в 21‑кратной повторности. На каж- 
дой площадке считали партикулы всех онтогене-
тических состояний, которые диагностировали 
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по признакам надземных частей. Партикулой мы 
называем особь вегетативного происхождения. 
Далее в тексте термины “партикула” и “особь” 
используем как синонимы. В наших популяцион-
ных исследованиях мы не учитывали проростки 
из-за быстрого перехода этих особей в ювениль-
ное состояние. Временно нецветущие растения 
объединили в одну группу с виргинильными, по-
скольку они не отличаются по признакам над-
земной сферы. Для достоверной идентификации 

этих состояний необходимо выкапывать особи, 
что приводит к их гибели и деградации исследуе-
мых ценопопуляций. На основе учетов партикул 
(особей) определяли следующие популяционные 
параметры: плотность, тип онтогенетического 
спектра, проективное покрытие, размеры элемен-
тарной демографической единицы (ЭДЕ) и др. 
Плотность – среднее число особей на единицу 
обитаемого пространства (Odum, 1986). Тип он-
тогенетического спектра называли по классифи-

Таблица 1. Биометрические показатели особей вегетативного происхождения Anemonoides sylvestris в пре- и 
постгенеративном периодах
Table 1. Biometric indicators of Anemonoides sylvestris individuals of vegetative origin in pre- and post-reproductive 
periods

Биометрические показатели
Biometric indicators

Прегенеративный период 
Pre-reproductive period

Постгенеративный 
период 

Post-reproductive period

Онтогенетические состояния / Ontogenetic stages

j im v ss s

Высота вегетативного розеточного побега, см
Height of vegetative rosette shoot, cm

2.5—13.0
6.7 ± 0.38

5.3—14.5
8.9 ± 0.50

8.3—25.0
15.5 ± 0.60

5.0—15.0
11.0 ±0.76

2.0—7.0
3.5 ± 0.62

Число листьев на вегетативном розеточном побеге
Number of leaves on the vegetative rosette shoot

1—3
1.5 ± 0.10

1—4
1.9 ± 0.13

2—6
2.7 ± 0.16

1—5
2.7 ± 0.25

1—2
1.5 ± 0.20

Длина листовой пластинки наиболее крупного листа, см
Length of the largest leaf blade, cm

0.5—3.9
1.8 ± 0.14

1.8—6.7
3.0 ± 0.16

2.4—8.5
4.2 ± 0.20

1.6—7.5
4.1 ± 0.34

0.9—3.5
1.6 ± 0.34

Ширина листовой пластинки наиболее крупного листа, см
Width of the largest leaf blade, cm

0.8—4.3
2.4 ± 0.17

2.1—7.1
4.2 ± 0.19

4.5—10.0
7.0 ± 0.18

2.7—9.7
5.5 ± 0.46

1.0—4.2
2.1 ± 0.40

Длина черешка наиболее крупного розеточного листа, см
Length of petiole of the largest leaf blade, cm

2.1—11.2
5.7 ± 0.33

4.2—12.8
7.3 ± 0.41

6.5—23.2
13.3 ± 0.59

4.0—14.5
8.9 ± 0.60

2.0—3.7
2.7 ± 0.25

Диаметр корневища, см
Rhizome diameter, cm

0.1—0.3
0.2 ± 0.01

0.2—0.4
0.3 ± 0.01

0.2—0.5
0.3 ± 0.01

0.2—0.9
0.4 ± 0.03

0.2—1.0
0.4 ± 0.14

Длина корневища, см 
Rhizome length, cm

0.1—2.1
0.5 ± 0.08

0.3—2.2
1.0 ± 0.10

0.6—3.5
1.8 ± 0.13

1.0—5.0
2.0 ± 0.22

0.7—1.9
1.1 ± 0.19

Число придаточных корней на живой части корневища
Number of adventitious roots in living part of rhizome

0—6
2.4 ± 0.28

1—12
5.5 ± 0.45

3—20
9.7 ± 0.57

5—13
8.6 ± 0.53

1—5
3.1 ± 0.59

Длина годичного прироста корневища, см
Length of rhizome annual growth, cm

0.3—1.5
0.4 ± 0.30

0.2—1.4
0.5 ± 0.05

0.2—2.9
0.5 ± 0.07

0.2—0.5
0.3 ± 0.02

0.2—0.5
0.3 ± 0.04

Длина отмершей части корневища, см
Length of rhizome dead part, cm

— — 0.2—1.9
0.9 ± 0.21

0.2—2.3
0.7 ± 0.11

0.2—0.9
0.5 ± 0.11

Условный возраст, лет
Nominal age of rhizome, years

1—3*
1.2 ± 0.10

1—6
2.8 ± 0.21

2—7
4.4 ± 0.20

4—9
5.4 ± 0.37

2—5
3.3 ± 0.36

Число измерений 
Number of measurements

37 32 43 19 7

Примечание. j – ювенильное, im – имматурное, v – виргинильное, ss – субсенильное, s – сенильное. В числителе – диапазон зна-
чений признака, в знаменателе – среднее арифметическое и ошибка среднего арифметического. * – абсолютный возраст. 

Note. j – juvenile, im – immature, v – virginile, ss – subsenile, s – senile. In the numerator – range of characteristic values, in the denomi-
nator – arithmetic mean and error of the arithmetic mean. * – absolute age.
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кации, предложенной ранее Л. Б. Заугольновой 
(Zaugolnova, 1994), О. В. Смирновой и Н. А. Торо-
повой (Smirnova, Toropova, 2004). ЭДЕ или эле-
ментарная популяция (ЭП) представляет собой 
множество особей разного возраста, достаточ-
ное для обеспечения устойчивого оборота по-
колений на минимально возможной площади 
(Zaugolnova et al., 1993; Vostochnoevropeiskie…, 
1994; Metodicheskie…, 2010). Минимальную чис-
ленность и минимальную площадь ценопопуля-
ции определяли методом увеличивающихся пло-
щадок. Размер площадки считали окончательным 
с момента выявления полного онтогенетическо-

го состава особей. Кроме того, были рассчитаны 
показатели индексов восстановления, замеще-
ния, возрастности и эффективности ценопопу-
ляции. Эти показатели используют для оценки 
состояния ценопопуляций растений в пределах 
конкретного растительного сообщества (Uranov, 
1975; Zhukova, 1987; Osmanova, Zhivotovsky, 2020).

На  территории памятника природы иногда 
происходят пожары. Незаконно используемые 
в сельскохозяйственных целях палы распростра-
няются с плакоров (Postanovlenie…, 2015). Для 
оценки воздействия палов на ценопопуляции 
A. sylvestris определяли их периодичность по воз-

Таблица 2. Биометрические показатели особей вегетативного происхождения Anemonoides sylvestris 
в генеративном периоде
Table 2. Biometric indicators of Anemonoides sylvestris individuals of vegetative origin in reproductive period

Биометрические показатели
Biometric indicators

Онтогенетические состояния
Ontogenetic stages

g1 g2 g3

Высота вегетативно-генеративного полурозеточного побега, см
Height of vegetative-generative semirosette shoot, cm

20—58
41.3 ± 1.71

26—58
46.0 ± 1.60

13—56
39.8 ± 2.01

Число листьев на прикорневой розетке
Number of leaves in the root leaf rosette

1—6
2.6 ± 0.22

1—7
2.7 ± 0.22

1—5
1.8 ± 0.18

Длина листовой пластинки наиболее крупного листа, см
Length of the largest leaf blade, cm

2.5—8.7
5.1 ± 0.29

2.5—8.6
5.2 ± 0.25

2.3—6.7
4.4 ± 0.21

Ширина листовой пластинки наиболее крупного листа, см
Width of the largest leaf blade, cm

3.6—10.6
7.0 ± 0.31

3.7—10.2
7.0 ± 0.30

3.5—8.6
6.0 ± 0.27

Длина черешка наиболее крупного розеточного листа, см
Length of petiole of the largest leaf blade, cm

1.9—15.5
9.7 ± 0.28

6.0—17.0
10.7 ± 0.43

4.0—13.5
8.6 ± 0.45

Диаметр корневища, см
Rhizome diameter, cm

0.3—1.0
0.5 ± 0.03

0.4—2.3
0.7 ± 0.05

0.3—0.7
0.5 ± 0.02

Длина корневища, см 
Rhizome length, cm

1.0—5.1
2.2 ± 0.17

1.3—8.0
3.1 ± 0.22

1.2—4.3
2.2 ± 0.12

Число придаточных корней на живой части корневища
Number of adventitious roots in living part of rhizome

6—18
10.6 ± 0.59

7—44
19.0 ± 1.40

3—18
10.0 ± 0.59

Длина годичного прироста корневища, см
Length of rhizome annual growth, cm

0.2—0.9
0.5 ± 0.02

0.4—0.7
0.5 ± 0.02

0.2—0.6
0.5 ± 0.02

Длина отмершей части корневища, см
Length of rhizome dead part, cm

0—0.8
0.02 ± 0.02

0.3—3.0
1.6 ± 0.20

0.2—2.5
0.7 ± 0.10

Условный возраст, лет
Nominal age of rhizome, years

3—8
5.0 ± 0.18

4—11
7.1 ± 0.26

3—11
6.2 ± 0.27

Число измерений
Number of measurements

38 37 34

Примечание. g1 – молодое генеративное, g2 – средневозрастное генеративное, g3 – старое генеративное. В числителе – диапазон 
значений признака, в знаменателе – среднее арифметическое и ошибка среднего арифметического.

Note. g1 – young reproductive, g2 – mature reproductive, g3 – old reproductive. In the numerator – range of characteristic values, in the de-
nominator –arithmetic mean and error of arithmetic mean.
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расту побегов формирования у  кустарников 
(Frangula alnus Mill., Corylus avellana L.). Эти побе-
ги появляются из спящих почек, расположенных 
в базальной части кустарника, прежние надзем-
ные оси которого повреждены огнем и больше 
не функционируют.

На склонах встречаются одиночные деревья 
(Quercus robur, Tilia cordata), которые, затеняя 
травяной покров, изменяют структуру ценопо-
пуляции A. sylvestris. Для сравнения ценопопуля-
ций на открытом месте и на затененных деревья-
ми участках определяли освещенность ежечасно 
с помощью люксметра в безоблачный июньский 
день с 10 до 18 ч на 35‑метровой трансекте че-
рез 5 м. Люксы переводили в проценты от пол-
ной освещенности, которую измеряли на откры-
том месте.

Для определения дальности разноса семян 
проводили измерение расстояния, на которое 
переносились орешки A. sylvestris при разных 
скоростях ветра. Орешки A. sylvestris размещали 
на “столике” высотой, равной средней высоте ге-
неративного побега (42 см). Когда поток воздуха 
поднимал орешек, за ним следили до момента, 
когда он опустится на поверхность. Затем изме-
ряли расстояние между этой точкой и “столи-
ком”. Сделано от 80 до 120 измерений. Для опре-
деления скорости ветра использовали анемометр 
Skywatch Meteos. Данные фиксировали каждые 
3 мин в течение 5 ч. Затем вычисляли среднюю, 
минимальную и максимальную скорость ветра 
в этом промежутке времени.

РЕЗУЛЬТАТЫ И  ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Частный онтогенез Anemonoides sylvestris

На территории памятника природы семенное 
возобновление Anemonoides sylvestris ограничено: 
регулярные палы уничтожают проростки и юве-
нильные особи семенного происхождения. По-
этому в работе рассмотрен частный онтогенез 
A. sylvestris – развитие парциальных образований, 
формирующихся из почек на придаточных кор-
нях. В частном онтогенезе A. sylvestris выделено 
три периода: прегенеративный, генеративный 
и постгенеративный (рис. 1). Прегенеративный 
период состоит из ювенильного, имматурного 
и виргинильного состояний, генеративный пе-
риод включает молодое генеративное, средневоз-

растное и старое генеративное состояния, пост-
генеративный – субсенильное и сенильное. Ниже 
дана их характеристика.

Ювенильные растения (j) вегетативного про-
исхождения возникают из придаточных (адвен-
тивных) почек, которые формируются обычно 
на горизонтально расположенных корнях более 
взрослых особей (рис. 1, 2A). Эти корни, как пра-
вило, расположены на глубине 3–10 см. Адвен-
тивная почка, развивающаяся на корне, закрыта 
чешуевидными листьями. Из  нее формирует-
ся побег n-го порядка, базальная часть которо-
го расположена в почве. Этот подземный уча-
сток побега представляет собой первый прирост 
корневища (гипогеогенный по происхождению) 
и включается в состав осевой многолетней части 
побеговой системы молодого растения. Длина гео- 
фильного участка корневища зависит от  глу-
бины залегания придаточной почки. Если ко-
рень расположен близко к поверхности почвы, 
то  формируется участок корневища неболь-
ших размеров. При глубоком заложении при-
рост увеличивается за счет значительной дли-
ны междоузлий метамеров (рис. 2B). Достигнув 
поверхности почвы, корневой отпрыск форми-
рует из верхушечной почки надземный розеточ-
ный побег (рис. 2). Растение-отпрыск на данной 
стадии онтогенеза представляет собой однопо-
беговую партикулу. Надземный розеточный по-
бег несет открытую верхушечную почку и два ли-
ста ювенильного типа (см. табл. 1). Их листовые 
пластинки тройчато рассеченные: верхний сег-
мент листа цельный с пильчатым краем в верх-
ней трети, а два нижних сегмента, как правило, 
имеют две лопасти или доли (рис. 3, 1–3). У ча-
сти ювенильных особей не образуются придаточ-
ные корни, поскольку питание осуществляется 
за счет связи с материнским растением. Одна-
ко обособление партикул происходит достаточ-
но быстро. Большинство ювенильных растений, 
которые были выкопаны при исследовании, от-
делены от материнских организмов. Причины 
разделения трудноопределимы, по  нашим на-
блюдениям это может происходить под воздей-
ствием роющих животных. Партикулы становят-
ся способны к самостоятельному существованию, 
когда у растений формируется своя корневая си-
стема кистевого типа. Средняя продолжитель-
ность j состояния – один год, иногда затягивается 
до трех лет. В случае если растение остается юве-
нильным в течение 2–3 лет, осевые части про-
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шлогодних укороченных приростов побега втяги-
ваются придаточными корнями в почву, образуя 
эпигеогенный участок корневища, и, таким об-
разом, корневище становится смешанным – ги-
поэпигеогенным.

Имматурные растения (im) – неразветвленные 
однопобеговые партикулы (см. рис. 1), розеточ-
ный побег которых формирует 1–4 листа по-
лувзрослого типа (рис. 2C; табл. 1). Их листовая 
пластинка тройчато рассеченная; верхний сег-
мент листа разделен на три лопасти, а два ниж-
них сегмента – на две доли (рис. 3, 4–6). В пазу-
хах этих зеленых листьев закладываются почки. 
Подземная часть партикулы состоит из гипоэпи-
геогенного ортотропного моноподиально нарас-

тающего корневища, на котором расположены 
придаточные корни. Вегетативное происхожде-
ние особи можно установить по сохранившему-
ся корню материнского растения в проксималь-
ной части корневища (рис. 2, 2). Средний возраст 
im растений – три года.

Виргинильные растения (v) представлены не-
разветвленными однопобеговыми партикула-
ми (рис. 1). Их розеточные побеги обычно фор-
мируют 2–6 листьев взрослого типа (рис. 2D; 
табл.  1). Листовые пластинки тройчато рассе-
ченные. Верхний сегмент листа разделен на три 
доли, а два нижних рассечены еще на две (рис. 3, 
7–8). В связи с этим лист кажется пальчато рас-
сеченным. Корневище у  виргинильных осо-

Рис. 1. Схема частного онтогенеза Anemonoides sylvestris. Онтогенетические состояния: j – ювенильное, im – имма-
турное, v – виргинильное, g1 – генеративное молодое, g2 – генеративное средневозрастное, g3 – генеративное старое, 
ss – субсенильное, s – сенильное.
1 – адвентивная почка; 2 – материнский корень; 3 – чешуевидный лист; 4 – зеленый лист; 5 – почка возобновления; 
6 – боковая почка; 7 – цветок; 8 – отмерший цветонос; 9 – листья “покрывала”; 10 – придаточный корень; 11 – гра-
ница годичного прироста. Пунктиром показаны отмершие части растений; штрих-пунктиром – уровень почвы; по-
рядок ветвления указан римскими цифрами.

Fig. 1. Scheme of particular ontogenesis of Anemonoides sylvestris. Ontogenetic stages: j – juvenile, im – immature, v – virgi-
nile, g1 – young reproductive, g2 – mature reproductive, g3 – old reproductive, ss – subsenile, s – senile. 
1 – adventitious bud; 2 – root of mother plant; 3 – cataphyll; 4 – green leaf; 5 – renewal bud; 6 – lateral bud; 7 – flower; 8 – 
dead generative stem; 9 – leaves of stem; 10 – additional root; 11 – line of annual growth. Dead parts of plants are indicated by 
dotted line. Soil surface is indicated by dash-dotted line. Order of branching is indicated by Roman numerals.

j im v

ss s

g1

g3

g2g1, g2
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бей ортотропное, нарастающее моноподиально. 
У большинства особей корневище сохраняет це-
лостность, и на его проксимальной части остает-
ся фрагмент корня материнского растения. Од-
нако в этом возрасте может начаться постепенное 
отмирание основания корневища. В этом случае 
определение происхождения особи затруднено. 
Верхушечная почка укрыта основанием череш-
ка последнего листа. В пазухах листьев заклады-

ваются почки, которые становятся спящими, их 
судьба требует дополнительных исследований. 
Виргинильные растения иногда оказываются 
связанными корнем размножения с имматурны-
ми (Gornov et al., 2013), но со временем партику-
лы отделяются друг от друга. Средний условный 
возраст виргинильной партикулы – четыре года. 
Максимальный возраст изученных особей в этом 
состоянии – семь лет.

Рис. 2. Развитие особей Anemonoides sylvestris вегетативного происхождения в прегенеративном периоде: А – прида-
точная почка на материнском корне, B – ювенильные особи, которые развились из почек, заложенных на разной 
глубине, C – имматурная особь, D – виргинильная особь. 
1 – придаточная почка; 2 – корень материнского растения; 3a – лист ювенильного типа; 3b – лист полувзрослого типа; 
3c – лист взрослого типа; 4 – годичный прирост этого года; 5 – чешуевидный лист; 6 – годичный прирост прошлого 
года; 7 – разворачивающийся зеленый лист. Пунктиром обозначен уровень почвы и отсутствующие части растений.

Fig. 2. Development of Anemonoides sylvestris plants of vegetative origin in pre-reproductive period: A – adventitious bud on 
the root of mother plant, B – juvenile individuals developed from adventitious buds of different depth, C – immature individ-
ual, D – virginile individual. 
1 – adventitious bud; 2 – root of mother plant; 3a – leaf of juvenile type; 3b – leaf of semi-adult type; 3c – leaf of adult type; 
4 – rhizome annual growth of current year; 5 – cataphyll; 6 – annual growth of past year; 7 – developing green leaf. Soil level 
and missing parts of plants are indicated by dotted lines.
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Молодые генеративные растения (g1). Корне-
отпрысковые особи A. sylvestris обычно зацвета-
ют на пятый год (см. табл. 2). Они представлены 
разветвленными двупобеговыми партикулами 
(см.рис. 1). Весной из верхушечной почки побе-
га n-го порядка развивается генеративный полу-
розеточный побег, у которого трогается в рост 
боковая почка, расположенная в  пазухе верх-
него розеточного листа (рис. 4A; табл. 2). Побег 
n-го порядка следует отнести к монокарпическим 
побегам полициклического типа, так как от мо-
мента начала его развития из адвентивной почки 
до цветения проходит несколько лет. Удлинен-
ная часть полурозеточного побега несет мутовку 
из трех листьев. Эти листья в литературе назы-
вают покрывалом (Starostenkova, 1976; Barykina, 
Potapova, 1994). Они имеют тройчато рассечен-
ные пластинки на коротких черешках. Два ниж-
них сегмента листовой пластинки несут по две 
доли. Завершается побег одним актиноморфным 
цветком с простым околоцветником, многочис-
ленными тычинками и плодолистиками, распо-
ложенными по спирали. Иногда из пазухи од-
ного из листьев покрывала образуется еще один 
цветок. В розеточной части побега формируется 

силлептический боковой побег возобновления 
(n + 1)-го порядка – вегетативный розеточный 
(рис. 4C). Обычно он несет два зеленых листа 
взрослого типа (по нашим наблюдениям – 1–3), 
которые сохраняются до осени, затем – отмира-
ют (Starostenkova, 1976). Побеги возобновления, 
в основном, относятся к дициклическим. Вер-
хушечная почка такого побега к осени содержит 
сформированный генеративный побег следую-
щего года (Starostenkova, 1976). После рассеива-
ния семян надземная часть побега n-го порядка 
отмирает, сохраняется только его базальная осе-
вая часть, которая встраивается в многолетнюю 
структуру корневища. После отмирания побега 
n-го порядка моноподиальное нарастание осо-
би сменяется на симподиальное. На второй год 
жизни побег возобновления зацветает, повторяя 
в своей структуре генеративный побег предыду-
щего порядка, его основание также встраивает-
ся в корневище. Корневище молодых генератив-
ных особей ортотропное небольших размеров 
(см. табл. 2), с расположенными на нем прида-
точными корнями. На этих корнях впервые раз-
виваются адвентивные почки, благодаря которым 
A. sylvestris размножается вегетативно. Обычно 

Рис. 3. Форма листьев Anemonoides sylvestris: 1–3 – листья ювенильного типа, 4–6 –листья полувзрослого типа, 7–8 – 
листья взрослого типа.

Fig. 3. Shape of Anemonoides sylvestris leaves: 1–3 – leaves of juvenile type, 4–6 – leaves of semi-adult type, 7–8 – leaves of 
adult type.
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находили растения с одной почкой. Условный 
возраст молодых генеративных партикул от трех 
до восьми (в среднем – пять) лет.

Плод A. sylvestris – многоорешек. В нем форми-
руется 200–300 орешков овальной формы. Они 
легкие и густо покрыты длинными тонкими из-
вилистыми волосками. Благодаря этому ореш-
ки переносятся ветром. В литературе показано, 
что значительная часть диаспор A. sylvestris опа-
дает с цветоложа скоплениями (комочками), ко-

торые обычно не поднимаются воздушным пото-
ком и остаются рядом с материнским растением 
(Levina, 1957). Наши исследования показали, что 
отдельные орешки при штиле переносятся со-
всем недалеко от плодоносящей особи, но при 
увеличении скорости ветра могут преодолевать 
большие расстояния, в некоторых случаях – да-
лее 50 м (рис. 5). Это указывает на то, что при 
средних скоростях ветра (0.3–0.7 м/с) орешки 
A.  sylvestris могут перемещаться за пределы це-

Рис. 4. Развитие растений Anemonoides sylvestris вегетативного происхождения в генеративном периоде: A – генера-
тивная молодая особь, B – генеративная средневозрастная особь, C – схема развития побегов возобновления гене-
ративной особи, D – старая генеративная особь. 
1 – лист генеративного побега; 2 – лист взрослого типа; 3 – корень материнского растения; 4 – вегетативный укоро-
ченный боковой побег возобновления; 5 – отмерший стебель; 6 – отмершая часть корневища; 7 – лист розеточного 
побега возобновления; 8 – лист полурозеточного вегетативно-генеративного побега; 9 – почка возобновления. Пун-
ктиром обозначен уровень почвы и отсутствующие части растений. 

Fig. 4. Development of Anemonoides sylvestris individuals of vegetative origin in reproductive period: A – young reproductive 
individual, B – mature reproductive individual, C – scheme of regeneration shoot development in reproductive individual, D – 
old reproductive individual.
1 – leaf of reproductive shoot; 2 – leaf of adult type; 3 – root of mother plant; 4 – rosette shoot of reproduction; 5 – dead gen-
erative stem; 6 – dead part of rhizome; 7 – leaf of rosette shoot of reproduction; 8 – leaf of semirosette vegetative and gener-
ative shoot; 9 – renewal bud.
Soil level and missing parts of plants are indicated by dotted lines.
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ноза и внедряться в другие. Однако для успеш-
ного прорастания семян и приживания молодых 
семенных особей в новых сообществах необхо-
димо соблюдение следующих условий: разре-
женный травяной покров, достаточная его ос-
вещенность (более 60% от полной) и отсутствие 

палов (Ruchinskaya, 2019).
Средневозрастные генеративные растения (g2) 

представляют собой разветвленные многопобе-
говые партикулы (см. рис. 1), которые состоят 
из нескольких генеративных полурозеточных по-
бегов (2–7) и боковых вегетативных розеточных 
побегов возобновления (рис. 4B). Структура гене-
ративного побега и силлептического вегетативно-
го бокового побега такая же, как у особей молодо-
го генеративного состояния. В пазухах некоторых 
листьев розетки генеративного побега формиру-
ются почки, за счет которых происходит базито-
ническое ветвление побеговой системы растения. 
Побеги обычно дициклические, реже – трици-
клические. Подземная часть растений представ-
лена ортотропным разветвленным корневищем 
с придаточными корнями, часть из которых вы-
полняет функцию корней размножения. Именно 
у g2 растений на корнях чаще образуются почки, 
максимальное число обнаруженных почек – 9. 
Средневозрастные особи цветут ежегодно и ха-
рактеризуются высокой интенсивностью росто-
вых процессов. О первом свидетельствует нали-
чие следов генеративных побегов прошлых лет 
на корневище, о втором – максимальные значе-
ния таких признаков, как число генеративных 
побегов, число почек возобновления, длина го-
дичного прироста корневища, число придаточ-
ных корней и др. (табл. 2; Ruchinskaya, 2019). Ус-
ловный возраст средневозрастных генеративных 
партикул – от четырех до одиннадцати (в сред-
нем – семь) лет.

Старые генеративные растения (g3) образуют-
ся в результате партикуляции центральной ча-
сти корневища средневозрастных генеративных 
особей. Они представляют собой двупобеговые 
партикулы, каждая из которых несет генератив-
ный побег и вегетативный побег возобновления 
(рис. 1, рис. 4D). В результате партикуляции об-
разуется клон, состоящий из  2–7 особей. На-
правление роста корневища A. sylvesrtis в почве 
со временем меняется с ортотропного на ани-
зотропное, что связано с отмиранием его старой 
ортотропной части и анизотропным положением 
базальной части отделившейся партикулы. По-
беги старых генеративных особей ди-, три- и по-
лициклические, т. е. часть старых генеративных 
растений становятся временно нецветущими. 
Они отличаются от виргинильных растений на-
личием следов предыдущих цветений в осевой 

Рис. 5. Распределение семян Anemonoides sylvestris по 
дальности разноса ветром при разной скорости ветра: 
A – штиль, B – 0.3 м/с  с порывами до 3 м/с, C – 0.7 м/с 
с порывами до 5 м/с. 
По оси абсцисс – дальность разноса, м, по оси орди-
нат – доля семян, %.

Fig. 5. The distribution of Anemonoides sylvestris seeds ac-
cording to the distance of wind dispersion at different wind 
speed: A – calm, B – 0.3 m/s with gusts to 3m/s, C – 0.7 
m/s with gusts to 5 m/s. 
X-axis – range of seed dispersion, m, Y-axis – percentage 
of the total number of seeds.
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многолетней части побеговой системы, которые 
можно обнаружить при раскапывании особей. 
Косвенно их можно определить по сближенно-
му положению партикул между собой, поскольку 
они образовались в ходе распада средневозраст-
ных генеративных особей. У старых генератив-
ных растений уменьшаются размеры листьев ро-
зетки и длина годичных приростов корневища 
(см. табл. 2), а также отмирает его проксималь-
ная часть. Кроме того, у особей исчезает способ-
ность образовывать корневые отпрыски. Услов-
ный возраст A. sylvesrtis в g3‑состоянии – от трех 
до одиннадцати (в среднем – шесть) лет.

Субсенильные растения (ss) – это однопобего-
вые партикулы, которые утратили способность 
к образованию генеративных органов (см. рис. 1). 
Их розеточный побег несет листья имматурного 

или взрослого типа (рис. 6A; табл. 1). Подземная 
часть растений состоит из анизотропного укоро-
ченного корневища с ветвящимися придаточны-
ми корнями. Проксимальная часть корневища 
отмирает, ткани разрушаются и не функциони-
руют, поскольку у  растения недостаточно ве-
ществ для их поддержания (уменьшается число 
листьев, их размеры, что снижает интенсивность 
фотосинтеза). У большинства особей сохраняют-
ся следы прошлых цветений в побеговой систе-
ме в виде остатков отмерших цветоносов (рис. 6). 
К ss-состоянию нарастание становится монопо-
диальным, так как растения больше не формиру-
ют генеративных органов. Условный возраст осо-
бей от четырех до девяти (в среднем – пять) лет.

Сенильные растения (s). Они представляют со-
бой однопобеговые партикулы, которые несут 

Рис. 6. Особи Anemonoides sylvestris вегетативного происхождения в постгенеративном периоде: A – субсенильная, 
B – сенильная. 
1a – лист полувзрослого типа; 1b – лист ювенильного типа; 2 – годичный прирост этого года; 3 – почка возобновле-
ния; 4 – отмерший стебель; 5 – отмершая часть корневища.
Пунктиром обозначен уровень почвы.

Fig. 6. Anemonoides sylvestris plants of vegetative origin in post-reproductive period: A – subsenile, b – senile. 
1a – leaf of semi-adult type; 1b – leaf of juvenile type; 2 – rhizome annual growth of current year; 3 – renewal bud; 4 – dead 
generative stem; 5 – dead part of rhizome.
Soil level is indicated by dotted line.
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1–2 листа ювенильного типа (рис. 6B; табл. 1). 
Подземная часть сенильных растений состоит 
из участка полуразрушенного плагиотропного 
корневища с несколькими живыми придаточ-
ными корнями. Молодые корни не всегда фор-
мируются на приросте текущего года. Если почка 
возобновления розеточного побега нежизнеспо-
собна, то растение погибает. Условный возраст 
сенильных особей три года.

В онтогенезе особей Anemonoides sylvestris веге-
тативного происхождения выделено восемь воз-
растных состояний. Вегетативное размножение 
заключается в формировании глубоко омоложен-
ных особей – корневых отпрысков. Сарментация 
начинается у молодых генеративных растений 
и достигает максимума к средневозрастному ге-
неративному состоянию, исчезает в старом гене-
ративном. Отделяются корневые отпрыски уже 
в  ювенильном состоянии, поскольку способ-
ны существовать отдельно от материнской осо-
би. В своем развитии растения проходят следу-
ющий ряд: от неразветвленной однопобеговой 
партикулы (j, im, v) к двупобеговой при переходе 
к цветению (g1). Затем формируется многопобе-
говая партикула (g2), которая по прошествию не-
скольких лет распадается с образованием клона, 
в который входят двупобеговые партикулы (g3). 
Стареющие особи со временем вновь становятся 
однопобеговыми (ss, s).

Длительность полного онтогенеза A. sylvestris 
характеризуют как непродолжительную без ука-
зания конкретных сроков (Starostenkova, 1976). 
Глубоко омоложенные отпрыски увеличивают 
большой жизненный цикл. Данные о возрасте 
корнеотпрысковых растений позволяют предпо-
ложить, что способность к сарментации удлиняет 
онтогенез A. sylvestris на 10 лет (зафиксированный 
возраст особей средневозрастных генеративных 
растений). При переходе в старое генеративное 
состояние выявить абсолютный возраст партику-
лы невозможно, поскольку проксимальная часть 
корневища к этому состоянию уже разрушена.

Состояние ценопопуляций 
Anemonoides sylvestris

На  исследуемой территории Anemonoides 
sylvestris встречается в двух типах сообществ: по-
лидоминантных остепненных лугах и полидо-
минантных остепненных лугах с одиночными 
генеративными деревьями. Ниже рассмотрим со-

стояние ценопопуляций A. sylvestris в этих сооб-
ществах.

Полидоминантные остепненные луга. На этих 
лугах из-за того, что пожары происходят не каж-
дый год, создаются наиболее подходящие усло-
вия для развития устойчивой ценопопуляции 
A. sylvestris. Ее плотность составляет 75 партикул 
на 1 м2. Онтогенетический спектр вегетативно-
полночленный левосторонний (рис. 7, 1) с мак-
симумом на im растениях (37% особей). Изучен-
ная ценопопуляция характеризуется высокими 
показателями индексов восстановления и  за-
мещения (табл. 3). Это указывает на высокую 
эффективность ее самоподдержания. По клас-
сификации “дельта-омега” Л.А. Животовско-
го (Zhivotovsky, 2001) ценопопуляция относит-
ся к переходным. Отсутствие особей семенного 
происхождения, вероятно, связано с пожарами. 
Огонь может наносить значительный вред моло-
дым семенным растениям, поскольку их почки 
возобновления находятся на поверхности почвы, 
у них отсутствует резерв спящих почек, и кор-
невая система недостаточно развита для обра-
зования корней размножения. В этих условиях 
A. sylvestris поддерживается вегетативным спосо-
бом – корни размножения с адвентивными поч-
ками, расположенные в почве, могут выступать 
резервом для сохранения ценопопуляции после 
губительного воздействия огня. Благодаря до-
статочной освещенности на полидоминантных 
остепненных лугах, корнеотпрысковые партику-
лы способны накапливать достаточно питатель-
ных веществ для перехода в генеративное состо-
яние, в котором растения формируют развитую 
корневую систему. Это позволяет ценопопуля-
ции успешно удерживать пространство. Размеры 
элементарной демографической единицы на по-
лидоминантных остепненных лугах составляют 
5.3 м2, при численности – 150 партикул. При та-
ких размерах ЭДЕ на полидоминантных остеп-
ненных лугах может поддерживаться устойчивый 
оборот поколений в ценопопуляции A. sylvestris.

Полидоминантные остепненные луга с одиноч-
ными генеративными деревьями. В этих сообще-
ствах плотность ценопопуляции A. sylvestris мень-
ше почти в шесть раз и составляет 13 партикул 
на 1 м2. Онтогенетический спектр вегетативно-
полночленный левосторонний (рис. 7, 2), но мак-
симум смещен на v растения (46% особей). Низ-
кая плотность особей обусловлена затенением 
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деревьями. Освещенность под их кронами со-
ставляет около 60% от полной. Известно, что 
на лугах, зарастающих древесной растительно-
стью, A. sylvestris может существовать на  пер-
вых этапах сукцессии, затем ее ценопопуля-
ция постепенно исчезает (Kwiatkowska-Falinska, 
Falinsky, 2007). По сравнению с полидоминант-
ными остепненными лугами онтогенетическая 
структура ценопопуляции отличается: здесь выше 
участие виргинильных особей, растений генера-

тивного периода меньше в десятки раз. По клас-
сификации “дельта-омега” эта ценопопуляция 
относится к переходным, как и предыдущая. По-
казатели популяционных значений характеризу-
ют ее как высокоэффективную, поскольку бо-
лее 80% особей относится к прегенеративному 
периоду. Это указывает на возможность перехо-
да растений в генеративное состояние. Однако 
в таких фитоценотических условиях увеличение 
численности возможно только при их изменении: 

Рис. 7. Онтогенетический спектр ценопопуляций Anemonoides sylvestris в разных сообществах. По оси абсцисс – он-
тогенетические состояния, по оси ординат – доля особей, %.
Сообщества: 1 – полидоминантные остепненные луга, 2 – полидоминантные остепненные луга с одиночными ге-
неративными деревьями. Онтогенетические состояния особей: j – ювенильное, im – имматурное, v – виргиниль-
ное, g1 – молодое генеративное, g2 – зрелое генеративное, g3 – старое генеративное, ss – субсенильное, s – сенильное. 

Fig. 7. Ontogenetic spectra of Anemonoides sylvestris coenopopulations in different variants of plant communities. Ontogenetic 
stages are indicated on the X-axis, and the percentage of the total number of individuals on the Y-axis. 
Communities: 1 – polydominant steppe meadows, 2 – steppe meadow sites under single generative trees. Ontogenetic stages: 
j – juvenile, im – immature, v – virginile, g1 – young reproductive, g2 – mature reproductive, g3 – old reproductive, ss – sub-
senile, s – senile. 

Таблица 3. Количественные показатели ценопопуляций Anemonoides sylvestris на остепненных лугах 
памятника природы “Меловицкие склоны”
Table 3. Quantitative indicators of Anemonoides sylvestris coenopopulations on steppe meadows of “Melovitskiye 
Slopes” Natural Monument

Сообщества
Communities

N Iв Iз Δ ω

Полидоминантные остепненные луга
Polydominant steppe meadows

75 2.997 2.877 0.153 0.383

Полидоминантные остепненные луга с одиночными генеративными деревьями
Polydominant steppe meadows with single generative trees

13 6.00 5.302 0.124 0.373

Примечание. N – плотность, Iв – индекс восстановления, Iз – индекс замещения, Δ – индекс возрастности, ω – индекс эффек-
тивности популяции.

Note. N – density, Iв – recovery index, Iз – replacement index, Δ – age index, ω – index of population efficiency.

1 2

j      im       v       g1      g2       g3     ss + s j      im       v       g1      g2       g3     ss + s
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улучшении светового довольствия напочвенного 
покрова, возникновении зоогенных микросай-
тов (пороев, выбросов и др.), которые необходи-
мы для семенного и вегетативного размножения. 
Площадь элементарной демографической еди-
ницы для полидоминантных остепненных лугов 
с одиночными генеративными деревьями воз-
растает до 12 м2 при численности – 180 партикул.

На  территории памятника природы “Ме-
ловицкие склоны” A. sylvestris возобновляет-
ся преимущественно вегетативным способом. 
Оптимальные условия для развития ее ценопо-
пуляции создаются на полидоминантных остеп-
ненных лугах. Здесь формируется вегетативно-
полночленный онтогенетический спектр 
левостороннего типа с максимумом на имматур-
ных особях, при котором поддерживается устой-
чивый оборот поколений. В полидоминантных 
сообществах с деревьями показатели плотности 
значительно снижаются. Однако спектр остает-
ся полночленным, что говорит о хорошем по-
тенциале ценопопуляции. Сравнение размеров 
ЭДЕ в этих сообществах позволяет прийти к вы-
воду о том, что для поддержания ценопопуляции 
A. sylvestris вегетативным способом необходимо 
150–180 особей. Такая численность достигается 
на меньшей площади при большей освещенно-
сти обитаемого пространства.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Изучение Anemonoides sylvestris на территории 
памятника природы “Меловицкие склоны” по-
зволило выявить некоторые свойства поведения, 
согласно типам, которые предложены О. В. Смир-
новой (1987). У вида отмечены следующие при-
знаки реактивных видов – большое число легких 
семян, которые разносятся ветром, способность 
к вегетативному размножению глубоко омоло-
женными партикулами. При этом A. sylvestris 
имеет также свойства, которые характерны то-
лерантным видам: достаточно позднее начало ве-
гетативного размножения, низкая интенсивность 
процессов роста, небольшие размеры. Благодаря 
сочетанию черт реактивных и толерантных видов 
у A. sylvestris появляется возможность длитель-
ное время удерживать территорию за счет мно-
гочисленных особей вегетативного происхожде-
ния. Это осуществляется благодаря резерву в виде 
почек на придаточных корнях взрослых растений, 
который обеспечивает приток новых партикул 

в сообщество. Однако вид плохо переносит сни-
жение освещенности и теряет свои позиции при 
затенении древесными растениями.
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AGE STAGES AND STATE OF COENOPOPULATIONS 
OF ANEMONOIDES SYLVESTRIS (RANUNCULACEAE) 

IN STEPPE MEADOWS (BRYANSK REGION)
E. V. Ruchinskaya1, *, A. V. Gornov1, N. S. Barabanshchikova2

1Center for Forest Ecology and Productivity of the Russian Academy of Sciences 
Profsoyuznaya Str., 84/32, Moscow, 117997, Russia

2Moscow Pedagogical State University, Institute of Biology and Chemistry 
Kibalchicha Str., 6, Moscow, 129164, Russia 

*e-mail: Ruchinskaya@cepl.rssi.ru

The particular ontogeny of Anemonoides sylvestris was studied in the territory of the Melovitskiye Slopes 
Natural Monument (south-east of the Bryansk Region). 8 ontogenetic stages (juvenile, immature, virginile, 
young reproductive, mature reproductive, old reproductive, subsenile, senile) were distinguished in the 
development of root sprouts. The state of A. sylvestris coenopopulations was estimated in polydominant 
steppe meadows and steppe meadows with single generative trees. The ontogenetic spectra of A. sylvestris 
belong to left-hand type. The turnover of generations in the A. sylvestris populations can take place 
only when this ontogenetic structure is maintained. For both types of communities, minimum area and 
minimum number of the individuals for successful turnover have been identified. 150–180 individuals are 
needed to maintain the coenopopulations of A. sylvestris vegetatively. This number may be achieved on a 
smaller area with greater illuminance of the habitat.

Keywords: Anemonoides sylvestris, ontogeny, coenopopulation, characteristic ontogenetic spectrum, ele-
mentary demographic unit, steppe meadow, Bryansk Region, distance of seed dispersal
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Изучены особенности биологии цветения и опыления Pinguicula vulgaris в различных местах ее 
произрастания на Северо-Западе России – в окр. пос. Пудость и Глядино на территории Ленин-
градской области (Гатчинский и Ломоносовский р-ны соответственно) и в окр. пгт. Ревда на тер-
ритории Мурманской области (Ловозерский р-н). На основании данных по поведению органов 
цветка и важнейших репродуктивных характеристик (обычное отсутствие геркогамии и дихога-
мии, индекс P/O, промежуточный между клейстогамами и облигатными автогамами, прораста-
ние пыльцы в пыльниках еще в бутонах, с высоким процентом ее “естественной фертильности” 
и врастанием пыльцевых трубок в собственное рыльце без явных морфологических признаков 
самонесовместимости) сделан вывод о преобладании во всех популяциях автогамного способа 
опыления, в виде бутонной автогамии. Наряду с этим во всех популяциях выявлена и способ-
ность особей к перекрестному опылению – ксеногамии, однако резко ограниченной редкостью 
случаев геркогамии. Это подтверждено сравнением уровня завязываемости семян при свободном 
опылении цветков и искусственном исключении в них перекрестного опыления с использовани-
ем изоляторов (его повышение в первом случае лишь на 15%). Поддержаны представления неко-
торых авторов о P. vulgaris как о преимущественно самоопыляемом виде, основанные, главным 
образом, на изучении его субарктических популяций: переход P. vulgaris к доминантному само-
опылению отмечен не только в cубарктическом поясе, но и в умеренных широтах в Ленинград-
ской области, и очевидно связан с низкой активностью насекомых-опылителей в этих условиях.

Ключевые слова: Pinguicula vulgaris, Lentibulariaceae, Ленинградская область, Мурманская область, 
биология цветения и опыления, автогамия, ксеногамия
DOI: 10.31857/S0006813624120042, EDN: NNWLXO

Pinguicula vulgaris L. (жирянка обыкновенная) – 
многолетнее травянистое растение с прикорне-
вой розеткой листьев, короткими волокнистыми 
корнями и  цветками на  невысоком цветоно-
се. Как и остальные виды сем. Lentibulariaceae 
Rich., Pinguicula vulgaris относится к группе пло-
тоядных организмов (Lloyd, 1942; Casper, 1966; 
Zemskova, 1981 и  др.). По  системе S. Casper 
(1966), во многом подтвержденной молекулярно-
филогенетическими данными (Cieslak et al., 2005; 
Degtjareva et al., 2006; Shimai et al., 2021), вид 
принадлежит к подроду Pinguicula Casper рода 
Pinguicula L. (секция Pinguicula Casper).

Произрастание P. vulgaris приурочено глав-
ным образом к северным районам Европы, За-

падной Сибири и Америки (с умеренным и су-
барктическим климатом), однако она встречается 
также и на юге Европы и Сибири – преимуще-
ственно в  горных районах с холодным клима-
том (Casper, 1966; Arkticheskaya…, 1983; Legendre, 
2000 и  др.). Во  многих регионах, в  том числе 
на территории России, вид часто представлен ло-
кальными малочисленными популяциями, в свя-
зи с чем он имеет статус редкого и охраняемого 
(Chervona…, 2009; Krasnaya…, 2015, 2016; Red…, 
2017; Latvijas…, 2022). В частности, в большин-
стве областей Северо-Западного региона России 
P. vulgaris встречается редко и рассеяно, а в Ле-
нинградской, Псковской и Вологодской областях 
занесена в региональные Красные книги (Red…, 
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2000; Krasnaya…, 2004, 2014, 2018; Smidt, 2005). 
Исключение составляет Мурманская область 
(субарктический пояс), где она распространена 
довольно широко – как в тундровом, лесотун-
дровом и горнотундровом поясах, так и в редко-
стойных лесах (Flora…, 1966).

Разработка стратегии сохранения P. vulgaris 
в различных регионах нуждается в детальном из-
учении различных аспектов ее репродуктивной 
биологии, способствующим более полному по-
ниманию особенностей развития этих своеобраз-
ных организмов и выявлению факторов, огра-
ничивающих их репродуктивный успех. Одним 
из недостаточно изученных и спорных вопро-
сов в этой области являются способы опыления 
P. vulgaris, от успеха реализации которых зависит 
ежегодная продукция ее семян. Большинство ис-
следователей полагают, что вид способен и к пе-
рекрестному опылению, и к самоопылению. Од-
нако, по мнению одних авторов (Warming, 1886; 
Heslop-Harrison, 2004), P. vulgaris – преимуще-
ственно ксеногамный вид, что основано глав-
ным образом на наблюдениях за поведением ор-
ганов цветка при его посещении насекомыми. 
Другие авторы считают, что ей свойственно до-
минантное самоопыление – вследствие обычного 
отсутствия пространственной изоляции пыльни-
ков и рыльца в цветках (геркогамии) и прораста-
ния их пыльцы прямо в пыльниках (Heide, 1912; 
Casper, 1966; Molau, 1993). Для подтверждения 
этой точки зрения U. Molau (1993) были так-
же привлечены такие критерии как индекс P/O 
P. vulgaris (соотношение количества пыльцы 
в пыльниках и семязачатков в завязях) и уровень 
завязываемости ее семян в экспериментах с изо-
ляцией цветков и при свободном опылении (для 
проверки наличия самосовместимости). Име-
ются также и сообщения о возможности реали-
зации у P. vulgaris клейстогамии (Casper, 1966; 
Zemskova, 1981).

Противоречия в мнениях могут быть связаны 
как с разными методическими подходами к изу-
чению процессов опыления, так и с проведени-
ем наблюдений в различных экологических ус-
ловиях произрастания P. vulgaris – в Британии 
с мягким умеренно-континентальным климатом 
морского типа (Heslop-Harrison, 2004), Швеции, 
Гренландии и Исландии с более суровым субар-
ктическим климатом (Heide, 1912; Molau, 1993). 
Это предположение нуждается в проверке с при-

влечением данных по биологии цветения и опы-
ления P. vulgaris из других мест произрастания, 
причем в контрастных экологических условиях 
и с использованием эмбриологического подхода 
к анализу прогамной фазы и процесса оплодот-
ворения. Такой подход позволяет оценить нали-
чие морфологических признаков самонесовме-
стимости при росте пыльцевых трубок в тканях 
столбика и степень участия их половых клеток 
в оплодотворении.

Цель работы состояла в выявлении способов 
опыления P. vulgaris, произрастающей в различ-
ных широтных и климатических условиях на тер-
ритории Северо-Запада России – умеренных 
в Ленинградской обл. (окр. пос. Пудость и Гля-
дино, Гатчинский и Ломоносовский р-ны, соот-
ветственно) и субарктических – в Мурманской 
обл. (окр. пгт. Ревда, Ловозерский р-н). Ранее, 
в ходе изучения репродукции P. vulgaris из Гля-
дино Ленинградской обл., было установлено, что 
в этой популяции для вида также характерно пе-
рекрестное опыление и самоопыление (в виде 
бутонной автогамии), однако их соотношение 
выявить не удалось (Pushkareva (Nikolaeva) et al., 
2018). Данная работа направлена на уточнение 
этого вопроса, с привлечением анализа допол-
нительных показателей.

МАТЕРИАЛЫ И  МЕТОДЫ

Исследуемые популяции Pinguicula vulgaris 
на территории Северо-Запада России различа-
ются не только по их расположению в различных 
широтах и климатических поясах, но и по дру-
гим характеристикам. Обе популяции в Ленин-
градской области расположены на  Ижорской 
возвышенности, с удалением друг от друга при-
мерно на 20 км и относительно близко к Фин-
скому заливу (20–30  км). Однако в  Пудости 
популяция приурочена к  надпойменной тер-
расе речной долины р. Ижора, тогда как в Гля-
дино – к  склону невысокого холма, с  одной 
стороны граничащего со  склоновым ключе-
вым болотом, с  другой – с  невысоким елово-
ольхово-березовым лесом. В  Мурманской об-
ласти популяция расположена в горном массиве 
Ловозерские тундры и приурочена к правому бе-
регу горного ручья Ильмайок с зеленомошно-
травяно-кустарничковыми сообществами. Не-
смотря на то, что популяции также различаются 
по занимаемой площади, микрорельефу местно-
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сти, кислотности почв и другим характеристикам 
(см. Nikolaeva (Pushkareva) et al., 2023; Nikolaeva 
(Pushkareva), 2023), в целом, условия произрас-
тания в них P. vulgaris являются типичными для 
всех жирянок. Это – открытые местообитания 
с хорошей освещенностью и высокой влажно-
стью почв, слабозадернённые территории с невы-
соким травяным ярусом (Gilmour, Walters, 1954; 
Legendre, 2000; Heslop-Harrison, 2004, и др.). Не-
которое исключение в этом отношении состав-
ляет глядинская популяция P. vulgaris, частич-
но затененная лесом – в отличие от пудожской 
и ревдинской популяций, с полностью открыты-
ми территориями.

Наблюдения по биологии цветения P. vulgaris, 
сбор и фиксацию материала производили в июне–
августе 2019–2021 гг.

Прижизненные наблюдения осуществляли 
с использованием стереомикроскопа Stemy‑2000 
(Carl Zeiss, Germany).

Тонкие детали строения цветков и  их орга-
нов изучали методом сканирующей электрон-
ной микроскопии (СЭМ). С этой целью образцы 
фиксировали в 2.5%-ном глутаровом альдегиде 
на фосфатном буфере (pH 7.0). После фиксации 
образцы отмывали фосфатным буфером (pH 7.0), 
обезвоживали (в этаноле, ацетоне и изоамила-
цетате), высушивали в изоамиловом эфире ук-
сусной кислоты на приборе “Critical point drying” 
и напыляли смесью палладия с золотом. Анализ 
образцов проводили на сканирующем электрон-
ном микроскопе JSM6390 LA (Jeol, Hitachi) ЦКП 
БИН РАН (отделение сканирующей электронной 
микроскопии).

Цитоэмбриологический анализ осуществля-
ли на постоянных препаратах, приготовленных 
по  общепринятой цитоэмбриологической ме-
тодике (Pausheva, 1980). Материал фиксирова-
ли в смеси FAA (70%-ный этанол : формалин : 
ледяная уксусная кислота = 100 : 7 : 7). Срезы 
толщиной 10–12 мкм получали на микротоме 
Microm HM 325 (Carl Zeiss, Germany), окраши-
вали гематоксилином по Эрлиху, с подкраской 
алциановым синим и последующим заключени-
ем в Mowiol 4–88 (Fluka, Germany). При анализе 
процессов оплодотворения, развития семязачат-
ков и семян в массовом количестве применяли 
метод их экспресс-диагностики, с  просветле-
нием материала в смеси хлоралгидрат : глице-
рин : дист. вода = 8 : 1 : 2 (Barykina et al., 2004) 

и  последующим анализом с  использованием 
дифференциально-интерференционного кон-
траста (ДИК).

Подсчет количества пыльцевых зерен в пыль-
никах и семязачатков в завязях, их соотноше-
ния (индекс Р/О), степень их выполненности 
и фертильность пыльцы оценивали в цветках 
и бутонах, собранных в естественных условиях 
в 2021 г., в расчете на особь (обычно одна особь – 
один цветок). Степень выполненности пыльцы 
и семязачатков оценивали на давленых препа-
ратах, пыльцевых зерен – ацетокарминовым ме-
тодом и  с  помощью окрашивания основным 
фуксином по Фельгену и сафранином с подкра-
ской алциановым синим (пыльники предвари-
тельно окрашивали и  извлекали из  них пыль-
цу); подсчет количества пыльцы производили 
на  оба пыльника цветка. Степень выполнен-
ности семязачатков в завязях оценивали путем 
экспресс-диагностики методом ДИК. Фертиль-
ность пыльцы (также в обоих пыльниках) оцени-
вали оригинальным методом, по ее способности 
к прорастанию в естественных условиях – непо-
средственно в пыльниках (“естественная фер-
тильность”); при оценке количества прораста-
ющей пыльцы в пыльниках учитывали только 
полностью выполненные пыльцевые зерна. Для 
выявления половых элементов в пыльцевых труб-
ках использовали окраску ацетокармином и ос-
новным фуксином по Фельгену с подкраской ал-
циановым синим. Пыльцевые трубки в завязи 
и каллозные пробки выявляли методом флуо-
ресцентной микроскопии с обработкой изоли-
рованной плаценты с семязачатками 0.1%-ным 
раствором анилинового синего, дающих свечение 
при реакции с каллозой (Metodicheskie…, 1981). 
Для проверки готовности рыльца пестика к вос-
приятию пыльцы применяли 1%-ный раствор 
перманганата калия; зоны восприятия при этом 
должны приобретать темно-коричневую окраску 
(Robinsohn, 1924).

Эксперименты по оценке уровня завязывае-
мости семян в  изолированных неэмаскулиро-
ванных цветках проводили в 2021 г. на растени-
ях, интродуцированных ранее на  территорию 
БИН РАН из Глядино (успешность интродук-
ции подтверждена ежегодным обильным цвете-
нием и плодоношением растений). В качестве 
контроля использовали цветки при свободном 
опылении. Цветки изолировали на стадии плот-



	 БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ     том 109     № 12     2024

1236	 Николаева (Пушкарева), Титова	

ного бутона с помощью вентилируемых капро-
новых колпачков, с их последующим удалением 
через 2–3 недели. В каждом варианте опыления 
использовали по 30 одноцветковых особей.

Постоянные и временные препараты анали-
зировали на световых микроскопах Axioplan 2 
(Carl Zeiss, Germany), а также Axio Imager Z1 (Carl 
Zeiss, Germany) оборудования ЦКП БИН РАН 

“Клеточные и молекулярные технологии изуче-
ния растений и грибов”. Фотографии получа-
ли с помощью камер AxioCam MRc3, Axiocam 
MRc5 и  программного обеспечения Zen Blue 
Editor и AxioVision (Carl Zeiss, Germany). Пыль-
цевые трубки анализировали с помощью флу-
оресцентной микроскопии при использовании 
широкопольного фильтра F1 на микроскопе Axio 
Imager Z1.

Средние показатели вычисляли как сред-
нее арифметическое со стандартной ошибкой 
(М ± m). Статистическую обработку данных про-
водили в программе STATISTICA 12 с примене-
нием описательной статистики. В связи с тем, что 
распределения значений уровня завязываемости 
семян в экспериментах с искусственным опыле-
нием цветков отличались от нормального, оценку 
достоверности различий проводили с использо-
ванием непараметрического критерия Манна–
Уитни (z).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Массовое цветение Pinguicula vulgaris в окр. пос. 
Пудость Ленинградской области обычно проис-
ходит во второй половине июня, в окр. пос. Гля-
дино (вследствие частичной затененности дан-
ной популяции) несколько позднее – в третьей 
декаде июня – начале июля. В Ловозерских тун-
драх Мурманской области (окр. пос. Ревда) его 
сроки также более поздние (третья декада июня – 
начало июля), но, очевидно, обусловлены более 
поздним началом вегетации растений в этом ре-
гионе. Следует отметить, что на сроки цветения 
P. vulgaris влияют не только широты ее произ-
растания (умеренные в Ленинградской обл., cу-
барктические в Мурманской обл.), но и небла-
гоприятные погодные условия в ходе вегетации, 
в  частности, жаркие и  засушливые периоды 
во время бутонизации. Следствием этого явля-
ется смещение массового цветения на несколько 
более ранние сроки, причем особенно они ска-

зываются в пудожской и ревдинской популяци-
ях, расположенных на открытых территориях (см. 
Nikolaeva (Pushkareva) et al., 2023).

Цветение особей достаточно синхронное: хотя 
его общий период составляет 2–3 недели (в Гля-
дино, из-за частичного затенения территории, 
несколько более растянутый – до  3.5 недель), 
массовое цветение (как и его завершение) до-
стигается быстро – в течение недели. Характерно, 
что вследствие особенностей развития соцветия 
P. vulgaris и других жирянок – сидячего зонтика, 
включающего до 13 цветков, но часто редуциро-
ванного до одноцветкового зонтика (Degtjareva, 
Sokoloff, 2012), во всех популяциях преобладают 
одноцветковые особи; двухцветковые особи были 
редки (менее 10% в каждой популяции). Длитель-
ность цветения отдельного цветка обычно состав-
ляла 5–7 дней, но иногда и более – до 10–12 дней, 
что возможно связано с задержкой или отсутстви-
ем опыления. Цветение дополнительных цветков 
у двуцветковых особей, вследствие их более позд-
него развития, как правило, также более позднее, 
хотя примерно той же продолжительности, что 
и у первого цветка.

Анализ структуры цветков P. vulgaris из Пудо-
сти и Ревды показал, что они устроены также, как 
и в глядинской популяции. Они сине-фиолето-
вые, зигоморфные, обоеполые, с 5‑лопастными 
чашечкой и венчиком. Чашечка и венчик дву-
губые, в нижней части срастаются в виде труб-
ки – короткой в чашечке и длинной – в венчике; 
нижняя часть трубки формирует длинный и уз-
кий шпорец, содержащий железки-нектарники. 
В зеве венчика – на нижней губе, присутству-
ет светлое пятно, покрытое длинными много-
клеточными булавовидными железками, выпол-
няющими функцию привлечения насекомых 
(рис. 1, 1а, b, 2a, b). Андроцей из 2 тычинок; гине-
цей из двух почти полностью сросшихся плодо-
листиков. Каждая тычинка состоит из короткой 
толстой тычиночной нити и  пыльника. Стол-
бик пестика короткий, оканчивается двугубым 
рыльцем, губы которого различаются по стро-
ению. Нижняя губа нависает над пыльниками 
и имеет вид широкой пластинки с неровными 
краями, покрытой одноклеточными папилла-
ми; верхняя губа представлена узким, изогнутым 
на верхушке шиловидным отростком, располо-
женным перпендикулярно нижней губе, но так-
же покрытым папиллами. Завязь относительно 
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крупная, округлая, с многочисленными семя-
зачатками на центральной плаценте, покрыта c 
поверхности железками, сходными с ловчими 
железками листьев (рис. 1, 3a, b) (подробнее – 
см. Pushkareva (Nikolaeva) et al., 2018).

Поведение органов цветка в ходе цветения так-
же сходно с таковым P. vulgaris из Глядино, что 
проявляется:

–  в тесном контакте пыльников с нижней гу-
бой рыльца на  стадии плотного, но  готового 
к раскрытию бутона (рис. 2, 1a–2b);

–  вскрывании пыльников на  вершине про-
дольной бороздой, в зоне контакта с рыльцем, 
и начале прорастания пыльцы в большинстве 
из них на стадии “рыхлого” бутона, при одно-
временном развитии восприимчивости поверх-
ности рыльца к рецепции пыльцы – как по краю 
завернутой нижней губы, в зоне контакта с пыль-
никами (в меньшей степени на верхней поверх-
ности), так и в шиловидном отростке, но лишь 
в зоне узкого кольца, возле входа в канал стол-
бика (рис. 2, 3а–5b);

Рис. 1. Строение цветка Pinguicula vulgaris, произрастающей в Ленинградской и Мурманской областях (1а, 2а, 3а, 4, 
6 – Ревда, 1b, 2b, 3b – Пудость).
1а–2b – внешний вид цветка (1a, b – вид сбоку, 2a, b – вид спереди), 3a, b – репродуктивные органы – пестик и две 
тычинки, находящиеся в тесном контакте (вид спереди), 4 – тычинка (в апикальной части пыльника видна борозда 
вскрывания), 5 – строение цветка на продольном срезе (схемат.), 6 – строение плаценты завязи с многочисленны-
ми семязачатками; a – пыльник, са – чашечка, со – венчик, g – железки, l l s – нижняя губа рыльца, о – семязача-
ток, ov – завязь, р – плацента, ре – лепесток, s – рыльце, se – чашелистик, sp – шпорец, st – тычиночная нить, u l s – 
верхняя губа рыльца. 
Масштабная линейка: 1–5 – 1 мм, 6 – 500 мкм.

Fig. 1. Flower structure in Pinguicula vulgaris growing in the Leningrad and Murmansk regions (1а, 2а, 3а, 4, 6 – Revda, 1b, 
2b, 3b – Pudost’).
1а–2b – external view of the flower (1a, b – side view, 2a, b – front view), 3a, b – reproductive organs – pistil and 2 stamens 
in close contact (front view), 4 – stamen (opening furrow is visible in the apical part of the anther), 5 – flower structure on the 
longitudinal section (scheme), 6 – placenta of ovary with numerous ovules; a – anther, са – calyx, со – corolla, g – glands, 
l l s – lower lip of the stigma, о – ovules, ov – ovary, р – placenta, ре – petal, s – stigma, se – sepal, sp – spur, st – stamen fil-
ament, u l s – upper lip of the stigma. 
Scale bar: 1–5 – 1 mm, 6 – 500 µm.
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–  массовом врастании образующихся пыльце-
вых трубок в нижнюю губу рыльца и канал стол-
бика на стадии раскрытого цветка (рис. 2, 6, 7 
(подробнее – см. также Pushkareva (Nikolaeva) 
et al., 2018).

Наряду с этим, как и в Глядино, в Пудости 
и Ревде отмечены особи P. vulgaris с простран-
ственной изоляцией пыльников и рыльца в цвет-

ках (геркогамией). В таких цветках либо обе ты-
чинки, либо одна из них отклоняются от нижней 
губы рыльца, край которой заворачивается меж-
ду пыльниками. При этом как на верхней по-
верхности нижней губы, так и на поверхности 
шиловидного отростка рыльца все же присут-
ствовали отдельные прорастающие пыльцевые 
зерна, явно привнесенные с пыльников других 
цветков (рис. 3, 1, 2).

Рис. 2. Строение репродуктивных органов у Pinguicula vulgaris на стадиях плотного и рыхлого бутонов (1а–5а, 6, 7 – 
Ревда, 1b–5b – Пудость).
1а, b – плотный бутон, внешний вид, 2а, b – репродуктивные органы в плотном бутоне (СЭМ), 3а, b – рыхлый бутон, 
внешний вид, 4а, b – строение пыльника и нижней губы рыльца в рыхлом бутоне на продольном срезе (видна про-
растающая пыльца в пыльниках), 5а, b – развитие восприимчивости поверхности рыльца к пыльце в рыхлом бутоне 
(реакция с 1%-ным раствором перманганата калия), 6, 7 – многочисленные пыльцевые трубки, врастающие в поверх-
ность нижней губы рыльца (СЭМ, 7 – увел.); a – пыльник, са – чашечка, со – венчик, l l s – нижняя губа рыльца, р  – 
папиллы, р t – пыльцевая трубка, sp – шпорец, st – тычиночная нить, stl c – канал столбика, u l s – верхняя губа рыльца. 
Масштабная линейка: 1a–3b, 5a, b – 1 мм, 4a, b, 6 – 100, 7 – 50 мкм.

Fig. 2. Structure of reproductive organs in Pinguicula vulgaris at the stages of dense flower bud and opening flower bud (1а–5а, 
6, 7 – Revda, 1b–5b – Pudost’).
1а, b – dense flower bud, appearance, 2а, b – reproductive organs in dense flower bud: (SEM), 3а, b – opening flower bud, 
appearance, 4а, b – structure of the anther and the lower lip of the stigma in opening flower bud on the longitudinal section 
(germinating pollen is visible in anthers), 5а, b – development of receptivity of the stigma surface to pollen in opening flow-
er bud (reaction with 1% KMnO4), 6, 7 – numerous pollen tubes growing into the surface of the lower lip of the stigma (SEM, 
7 – magnified); a – anther, са – calyx, со – corolla, l l s – lower lip of the stigma, р – papillae, р t – pollen tube, sp – spur, st – 
stamen filament, stl c – style canal, u l s – upper lip of the stigma. 
Scale bars: 1a–3b, 5a, b – 1 mm, 4a, b, 6 – 100, 7 – 50 µm.

7
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Совокупность этих данных позволяет заклю-
чить, что, как и P. vulgaris из Глядино, P. vulgaris 
из Пудости и Ревды также свойственно сочета-
ние двух способов опыления – самоопыления 
(бутонной контактной автогамии) и перекрест-
ного опыления (ксеногамии); гейтоногамия поч-
ти исключена вследствие преобладания в попу-
ляциях одноцветковых особей и более позднего 
цветения вторых цветков у двуцветковых осо-
бей. При этом такие признаки, как отсутствие 
у большинства их особей дихогамии и геркога-
мии, массовое прорастание пыльцы в пыльни-
ках уже в бутонах, с врастанием пыльцевых тру-
бок в рыльце собственного цветка, указывают 
на высокую вероятность преобладания у них са-
моопыления.

Для уточнения соотношения способов опы-
ления у особей P. vulgaris во всех исследуемых 
пунктах Ленинградской и Мурманской областей 
были изучены их следующие показатели: 1) ин-
декс P/O; 2) процент “естественной фертильно-
сти пыльцы” и наличие морфологических при-
знаков самонесовместимости в ходе прогамной 
фазы и оплодотворения; 3) уровень завязываемо-
сти семян в цветках с их изоляцией без эмаскуля-

ции в сравнении с данным показателем при сво-
бодном опылении.

Подсчет количества пыльцы в пыльниках по-
казал, что, несмотря на широкий интервал варьи-
рования этого показателя, его средние значения 
в Пудости и Ревде были относительно близки-
ми (более 600 шт.), тогда как в  Глядино – бо-
лее высокими (почти в 2 раза выше, чем в Пудо-
сти и Ревде). Количество семязачатков в завязях 
также варьировало, однако их средние значения 
во всех популяциях были относительно близки-
ми – от 123 до 143 шт., в зависимости от попу-
ляции. Вследствие этих различий индекс P/O 
в популяциях также различался, составляя 7.3 
в Глядино, 6.0 в Пудости и 4.5 в Ревде (табл. 1). 
Тем не менее, в целом, эти показатели были не-
высокими и во всех популяциях более близкими 
даже к клейстогамам, чем к облигатным автога-
мам (2.7 и 27.7 соответственно; см. Cruden, 1976; 
Shamrov, 2000), особенно в Мурманской области.

Степень выполненности пыльцы в  пыльни-
ках высокая – до 96% в Глядино и Ревде, и 91% 
в  Пудости, хотя встречались отдельные осо-
би и  с  высоким процентом стерильной пыль-
цы – до  70% (см. табл.  1). Стерильная пыль-

Рис. 3. Пространственная изоляция пыльников и нижней губы рыльца в цветках Pinguicula vulgaris (на примере 
P. vulgaris из Ревды).
1 – внешний вид пыльников и нижней губы рыльца, 2 – поверхность нижней губы с пыльцевыми зернами (увел.), 3 – 
вскрывшаяся апикальная часть пыльника того же цветка, видно отсутствие прорастания пыльцевых зерен в пыль-
нике (СЭМ); a – пыльник, l l s – нижняя губа рыльца, ov – завязь, р g – пыльцевые зерна, st – тычиночная нить, u l 
s – верхняя губа рыльца. 
Масштабная линейка: 100 мкм.

Fig. 3. Spatial isolation of anthers and the lower lip of the stigma in the Pinguicula vulgaris flowers (on the example of P. vul-
garis from Revda).
1 – аppearance of the anthers and the lower lip of the stigma, 2 – surface of the lower lip with pollen grains (magnified), 
3 – opened apical part of the anther of the same flower, missing germination of pollen grains in the anther is observed (SEM); 
a – anther, l l s – lower lip of the stigma, ov – ovary, р g – pollen grains, st – stamen filament, u l s – upper lip of the stigma. 
Scale bar: 100 µm.
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ца отличалась остановкой развития на стадии 
сильно-вакуолизированной микроспоры и не со-
держала запасных веществ. Семязачатки были 
почти 100%-но выполненными, исключая редкие 
случаи их недоразвития в нижней части плаценты.

Оценка “естественной фертильности пыльцы” 
показала, что на стадии раскрытия цветка око-
ло половины пыльцы в пыльниках уже являет-
ся проросшей, с наиболее высоким показателем 
(свыше 60%) в ревдинской популяции. Прораста-
ние пыльцы наблюдалось в большинстве цветков 
(рис. 4, 1, 2), хотя в пыльниках отдельных особей 
во всех популяциях (13% в Глядино, 33% в Пу-
дости, 7% в Ревде) этого процесса все же не на-
блюдалось (см. табл. 1). При этом отсутствие про-
росшей пыльцы или ее очень малое количество 
(менее 15%), как правило (хотя и не всегда), ре-
гистрировалось в пыльниках, лишенных контак-
та с рыльцем (рис. 3, 1, 3). Оценить динамику 
показателя в ходе дальнейшего цветения цвет-
ков не удалось – в связи со спутанностью длин-
ных пыльцевых трубок и затруднением их под-
счета. Однако в целом можно полагать, что доля 

проросшей пыльцы в большинстве пыльников 
на поздних стадиях цветения во всех популяци-
ях составляет не менее 60%, что подтверждает ее 
высокие потенции к участию в самоопылении.

Рост пыльцевых трубок – как в пределах пыль-
ников, так и в тканях пестика в ходе прогамной 
фазы, в основном осуществляется без отклоне-
ний, что свидетельствует об отсутствии прояв-
лений ими морфологических признаков самоне-
совместимости. Локализация половых элементов 
в пыльцевых трубках является типичной – и клет-
ки спермиев (с достаточно большим количеством 
цитоплазмы), и ядро вегетативной клетки, в со-
вокупности составляющие мужскую оплодотво-
ряющую единицу, расположены на апексе трубки 
(рис. 4, 3–5). После выхода мужской оплодотво-
ряющей единицы в пыльцевую трубку она отсе-
кается от пыльцевого зерна первой каллозной 
пробкой специфической воронковидной фор-
мы, а по мере роста – последующими цилиндри-
ческими пробками (рис. 4, 6, 7). Вздутия и вет-
вления пыльцевых трубок в пределах пыльников, 
как правило, отсутствуют, исключая отдельные 

Таблица 1. Индекс P/О, доля выполненных и прорастающих пыльцевых зерен у особей Pinguicula vulgaris в 
Ленинградской и Мурманской областях
Table 1. P/O index, the proportion of complete and germinating pollen grains in Pinguicula vulgaris individuals in the 
Leningrad and Murmansk regions

Репродуктивные показатели
Reproductive parameters

Пункт исследования
Research site

Глядино
Glyadino

Пудость
Pudost’

Ревда
Revda

Количество пыльцевых зерен в пыльниках, шт. (n = 30)
The number of pollen grains in anthers, pcs (n = 30)

1115.5 ± 186.9
(78–4197)

618.9 ± 55.7
(130–1447)

646.7 ± 57.6
(115–1335)

Количество семязачатков, шт. (n = 30)
Number of ovules, pcs (n = 30)

137.5 ± 9.3
(56–245)

123.0 ± 7.73
(13–212)

143.4 ± 8.9
(52–263)

Индекс P/О (n = 30)
P/O index (n = 30)

7.3 ± 0.8
(1.4–20.2)

6.0 ± 0.9
(0.9–25.8)

4.5 ± 0.3
(1.9–7.3)

Выполненные пыльцевые зерна, % (n = 30)
Complete pollen grains, % (n = 30)

95.9 ± 2.3
(32.5–100.0)

90.7 ± 1.1
(76.9–99.3)

96.3 ± 0.7
(87.2–100.0)

Количество прорастающей пыльцы в бутонах, % (n = 15)
Share of germinating pollen in buds, % (n = 15)

39.3 ± 7.9
(0–71.8)

43.0 ± 5.2
(0–76.9)

56.3 ± 6.5
(0–93.6)

Количество прорастающей пыльцы в раскрывающихся 
цветках, % (n = 15)
Share of germinating pollen in opening flowers, % (n = 15)

43.3 ± 5.2
(0–83.9)

52.2 ± 5.2
(0–92.8)

62.7 ± 2.7
(0–82.7)

Примечание: n – выборка (одноцветковые особи), в скобках даны минимальные и максимальные значения показателей. 
Notes: n – sample (single-flowered individuals); minimum and maximum values of parameters are given in parentheses.
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трубки со вздутыми кончиками (рис. 4, 8). Часто-
ту их образования точно определить не удалось – 
также вследствие сильного сплетения пыльцевых 
трубок, но, по визуальной оценке, такие случаи 
были редки.

Существенных аномалий при росте пыльце-
вых трубок в тканях рыльца и столбика также 
не выявлено. После выхода из пыльников пыль-
цевые трубки проникают в нижнюю губу рыль-
ца, где растут в направлении открытого канала 

Рис. 4. Прорастание пыльцевых зерен в пыльниках Pinguicula vulgaris (1, 6, 8 – Ревда, 2–5, 7 – Глядино).
1, 2 – массовое прорастание пыльцы в пыльниках рыхлого бутона; 3–7 – растущая пыльцевая трубка с каллозными 
пробками и половыми элементами на апексе (7 – первая воронковидная каллозная пробка, увел.); 8 – пыльцевая 
трубка со вздутым кончиком;  1, 5 – окраска р-вом Шиффа и алциановым синим, 2–4, 6–8 – анилиновым синим, 
флуоресцентная микроскопия); c p – каллозная пробка, р g – пыльцевые зерна, р t – пыльцевая трубка, s – спермии, 
v c n – ядро вегетативной клетки. 
Масштабная линейка: 1 – 50, 2, 8 – 100, 3, 4, 6 – 50, 5 – 20 мкм.

Fig 4. Germination of pollen grains in Pinguicula vulgaris anthers (1, 6, 8 – Revda, 2–5, 7 – Glyadino).
1, 2 – mass germination of pollen in the anthers of opening flower bud; 3–7 – growing pollen tube with callose plug and sexu-
al elements at the apex (7 – the first funnel-shaped callose plug, magnified); 8 – pollen tube with a swollen tip; 1, 5 – coloring 
with Schiff reagent and alcyan blue, 2–4, 6–8 – coloring with aniline blue, fluorescence microscopy); c p –  callose plug, р g – 
pollen grains, р t – pollen tube, s – sperms, v c n – nucleus of a vegetative cell. 
Scale bars: 1 – 50, 2, 8 – 100, 3, 4, 6 – 50, 5 – 20 µm.
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столбика по специальной проводниковой тка-
ни. Эта ткань, лежащая под папиллами рыль-
ца и стигматоидными клетками канала столби-
ка, состоит из узких, сильно вытянутых клеток 
(6–7 слоев в толщину), содержащих, как и клет-
ки остальной части столбика, обильные запас-
ные вещества, но отличающихся от них высоким 
содержанием слизей в оболочках, судя по их ин-
тенсивному окрашиванию алциановым синим 
(рис. 5, 1–2). Рост пыльцевых трубок по клеткам 
проводниковой ткани сопровождается резорбци-
ей их питательных веществ, вследствие чего и те, 

и другие становятся мало отличимыми: четко вы-
деляются (по более интенсивной окраске сафра-
нином) только апикальные части молодых трубок 
с большим количеством цитоплазмы (рис. 5, 3, 4). 
Вхождение пыльцевых трубок непосредственно 
в канал столбика осуществляется лишь в ниж-
ней части последнего; при этом стигматоидные 
клетки раздвигаются, а сами трубки в виде мощ-
ного “столба”, проникают в полость завязи, где 
растут между семязачатками в направлении пла-
центы, клетки эпидермы которой покрыты тон-
ким слоем слизи (специализированные обтура-

Рис. 5. Рост пыльцевых трубок по про-
водниковому тракту пестика у Pinguicula 
vulgaris (1a–6 – Глядино, 7, 8 – Пудость, 
9, 10 – Ревда). 
1a, b – строение рыльца и столбика до 
проникновения пыльцевых трубок (1а – 
общий вид, 1b – фрагмент столбика с 
проводниковой тканью увел.), 2 – рыль-
це и столбик после проникновения пыль-
цевых трубок, 3, 4 – проводниковая ткань 
с пыльцевыми трубками в средней (3) и 
нижней (4) частях столбика, 5, 6 – мощ-
ный “столб” из пыльцевых трубок на вы-
ходе канала столбика и вдоль поверх-
ности семязачатков, 7–10 – вхождение 
кончиков пыльцевых трубок в зародыше-
вый мешок почти каждого семязачатка; 
1–9 – продольные срезы с окраской ге-
матоксилином по Эрлиху, с подкраской 
алциановым синим, 10 – тотальный пре-
парат семязачатка, ДИК; a – пыльник, 
с  t – проводниковая ткань, e с – яйце-
клетка, e s – зародышевый мешок, l l s – 
нижняя губа рыльца, o v – семязачаток, 
р g – пыльцевые зерна, р t – пыльцевая 
трубка, s с – стигматоидные клетки, stl c – 
канал столбика, u l s – верхняя губа рыль-
ца, z – зигота. 
Масштабная линейка: 1а – 500, 2, 9, 10 – 
100, 1b, 3, 4 – 20, 5–8 – 50 мкм.

Fig. 5. The growth of pollen tubes along the 
pistil conduction tract in Pinguicula vulgar-
is (1a–6 – Glyadino, 7, 8 – Pudost’, 9, 10 – 
Revda).
1a, b – the structure of the stigma and style 
before the penetration of pollen tubes (1а – 
general view, 1b – a fragment of a style with 
a conductive tissue, magnified), 2 – stigma 
and style after penetration of pollen tubes, 3, 
4 – conductive tissue with pollen tubes in the 
middle (3) and lower (4) parts of the style, 5, 
6 – a powerful "column" of pollen tubes at 
the outlet of the style canal and along the surface of the ovules, 7–10 – penetration of the pollen tube tips into the embryo sac 
of almost every ovule; 1–9 – longitudinal sections, coloring with hematoxylin after Ehrlich and alcyan blue, 10 – total prepara-
tion of ovule, DIC; a – anther, с t – conductive tissue, e с – egg cell, e s – embryo sac, l l s – lower lip of the stigma, o v – ovule, 
р g – pollen grains, р t – pollen tube, s с – stigmatoid cells, stl c – style canal, u l s – upper lip of the stigma, z – zygote. 
Scale bars: 1а – 500, 2, 9, 10 – 100, 1b, 3, 4 – 20, 5–8 – 50 µm.
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торы отсутствуют) (рис. 5, 5, 6). Далее пыльцевые 
трубки входят в микропиле семязачатков, причем 
процесс имеет массовый, регулярный и достаточ-
но синхронный характер, что видно как на срезах 
семязачатков, так и на их тотальных препаратах, 
при использовании метода ДИК (рис. 5, 7–10).

Процесс оплодотворения также регулярен. 
Пыльцевая трубка проникает в зародышевый ме-
шок через одну из синергид, которая подвергает-
ся дегенерации (до вхождения пыльцевой трубки 

этот процесс для синергид, по-видимому, не ха-
рактерен). После извержения один из спермиев 
сливается с яйцеклеткой, второй – с центральной 
клеткой, полярные ядра которой при этом объе-
диняются, однако ядро вегетативной клетки оста-
ется в синергиде (рис. 6, 1а, b). Тройное слияние 
опережает сингамию, на что указывает деление 
первичной клетки эндосперма при нахождении 
второго спермия в состоянии контакта или сли-
яния с яйцеклеткой (рис. 6, 2). Следует отметить, 

Рис. 6. Процесс оплодотворения в зародышевом мешке Pinguicula vulgaris (на примере глядинской популяции, ДИК).
1а, b – один из спермиев возле яйцеклетки, второй – уже объединен с центральной клеткой, с его ядром, находящим-
ся в контакте с полярными ядрами, синергида с проникающей пыльцевой трубкой гипертрофирована (последова-
тельная фокусировка); 2 – деление первичной клетки эндосперма (телофаза) при объединении ядер спермия и яйце-
клетки; ec – яйцеклетка, e c n – ядро яйцеклетки, e n – делящееся ядро первичной клетки эндосперма, s, s2 – спермии, 
s n1, s n2 – ядра спермиев, sy1, sy2 – синергиды, sy n – ядро синергиды, p n – полярные ядра, p t – пыльцевая трубка. 
Масштабная линейка: 0.1 мм.

Fig. 6. The process of fertilization in embryo sac of Pinguicula vulgaris (on the example of the Glyadino population, DIC).
1а, b – one of the sperms near the egg cell, the second one is already fused with the central cell, with its nucleus in contact with 
the polar nuclei, the synergide with penetrating pollen tube is hypertrophied (sequential focusing); 2 – division of the endosperm 
primary cell (telophase) during the junction of sperm and egg cell nuclei; e c – egg cell, e c n – nucleus of egg cell, e n – dividing 
nucleus of the endosperm primary cell, s, s2 – sperms, s n1, s n2 – nuclei of sperms, sy1, sy2 – synergids, sy n – synergide nu-
cleus, p n – polar nucleus, p t – pollen tube. 
Scale bar: 0.1 mm.
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что спермии у P. vulgaris являются довольно круп-
ными (близкими по размерам к полярным ядрам) 
и при вхождении в зародышевый мешок сохраня-
ют веретеновидную форму.

Эксперименты с  опылением цветков расте-
ний P. vulgaris в условиях интродукции показа-
ли, что при их изоляции без эмаскуляции семе-
на завязались в большинстве из них (в 25 цветках 
из 30 изолированных), со средним процентом за-
вязываемости 62.0 ± 2.0% (интервал варьирова-
ния, в зависимости от цветка, 41.8–76.5%). При 
свободном опылении семена завязались во всех 
цветках, но с уровнем примерно на 1/5 выше – 
76.1 ± 2.3% (с интервалом варьирования от 44.6% 
до 94.6%, в зависимости от цветка). При этом раз-
личия в показателях, согласно критерию Ман-
на–Уитни, были достоверны (z = 4.6, р = 0.00), 
а средний процент завязываемости семян при 
свободном опылении в условиях интродукции 
был близким к этому показателю в естественных 
условиях, в благоприятные годы для цветения 
(более 70% – Nikolaeva (Pushkareva) et al., 2023). 
Незначительное снижение уровня завязываемо-
сти семян в изолированных неэмаскулированных 
цветках по сравнению с цветками, находивши-
мися в условиях свободного опыления (пример-
но лишь на 15%), также указывает на то, что са-
моопыление является преобладающим способом 
их опыления.

ОБСУЖДЕНИЕ

Проведенное исследование показало, что 
в окр. пос. Пудость и Глядино Ленинградской 
области и  пгт. Ревда в  Мурманской области 
P. vulgaris сочетает два способа опыления – само- 
опыление (бутонная автогамия) и перекрестное 
опыление (ксеногамия), однако преобладаю-
щим способом во всех популяциях является само- 
опыление. Об этом свидетельствуют: отсутствие 
у большинства их особей дихогамии и геркога-
мии; массовое прорастание пыльцы в их пыль-
никах, с врастанием пыльцевых трубок в рыльце 
и столбик собственного цветка без морфологи-
ческих признаков самонесовместимости; индекс 
P/O, промежуточный между клейстогамами и об-
лигатными автогамами; высокая завязываемость 
семян в цветках под изоляторами, т. е. при искус-
ственном исключении перекрестного опыления 
(в среднем – 60%, а в отдельных цветках – более 
70%). Косвенным подтверждением этого являет-

ся и специфичная локализация зоны восприятия 
пыльцы на рыльцевой поверхности – преимуще-
ственно по завернутому краю нижней губы, в об-
ласти контакта с пыльниками.

Доля перекрестного опыления невелика: при 
свободном опылении средний уровень завязыва-
емости семян в цветках повышался лишь на 15% 
по сравнению с таковым при их изоляции без 
эмаскуляции. Низкая эффективность данного 
способа опыления обусловлена редкостью случа-
ев геркогамии в популяциях и наличия в пыльни-
ках непроросшей пыльцы (очевидно, сопряжен-
ных признаков), что подтверждается и редкостью 
присутствия пыльцы на зонах рыльца, не кон-
тактирующих с  пыльниками. Вероятность  же 
участия в перекрестном опылении уже пророс-
шей пыльцы, на наш взгляд, весьма низка – из-
за сильной подверженности пыльцевых трубок 
высыханию.

Таким образом, нами внесены уточнения в ра-
нее полученные данные по способам опыления 
у P. vulgaris из Глядино Ленинградской области 
(Pushkareva (Nikolaeva) et al., 2018) и впервые 
получены сведения по этому вопросу для двух 
других ее популяций на Северо-Западе России. 
В частности, нами показано отсутствие барье-
ров самонесовместимости при самоопылении 
у P. vulgaris для предотвращения инбридинга. Ра-
нее мы предполагали, что массовость вхождения 
собственных пыльцевых трубок в столбик и за-
вязь цветка может лишь способствовать росту 
пыльцевых трубок чужеродной пыльцы, а их по-
ловые клетки могут не участвовать в оплодотво-
рении. Однако это не подтвердилось ни анализом 
прогамной фазы и оплодотворения, ни экспери-
ментами с оценкой процента завязывания семян 
при разных вариантах скрещивания, выполнен-
ных с гораздо большей статистикой. При повтор-
ной оценке уровня семян, завязавшихся в изоли-
рованных цветках, его значения оказались более 
высокими (42–76% в 30 цветках в 2021 г. про-
тив 25–50% в единичных цветках в 2018 г.). Так-
же нами показан высокий уровень фертильности 
пыльцы P. vulgaris не только по степени ее вы-
полненности (более 90% и в 2018 г., и в 2021 г.), 
но и по способности к прорастанию в естествен-
ной среде – непосредственно в пыльниках (бо-
лее 60%), причем такая методика оценки этого 
показателя использована нами впервые. Неко-
торое снижение последнего показателя по срав-
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нению со степенью выполненности пыльцы мо-
жет указывать на то, что ее определенная, хотя 
и незначительная часть (в основном на удале-
нии от рыльца) может сохраняться не пророс-
шей, и тем самым, участвовать в перекрестном 
опылении. В качестве отдельного аспекта следу-
ет отметить, что анализ прогамной фазы у осо-
бей P. vulgaris из Ленинградской и Мурманской 
областей (также впервые подробно прослежен-
ной у данного вида) не выявил наличия у них 
каких‑либо признаков истиной клейстогамии 
и, в частности, роста пыльцевых трубок сквозь 
стенки пыльников. Как отмечено ранее для P. 
vulgaris из Глядино, ее цветки являются хазмогам-
ными (раскрывающимися при цветении), а пыль-
ца выдавливается из пыльников на губу рыльца 
общей массой. Собственно же процесс оплодот-
ворения у P. vulgaris, и в частности, его тип (по-
стмитотический – по Nikiticheva, 1987; преми-
тотический – по Kamelina, 2009), еще нуждается 
в дополнительном изучении.

Вывод о преобладании самоопыления у P. vul-
garis, произрастающей на  ряде территорий 
Северо-Запада России, полностью согласуется 
с выводами авторов, исследовавших в этом отно-
шении шведские, гренландские и исландские суб- 
арктические популяции этого вида. Как и в Ле-
нинградской и Мурманской областях, особям 
этих популяций также обычно свойственно от-
сутствие геркогамии и прорастание почти 100%-
но выполненной пыльцы на рыльце собственно-
го цветка (Heide, 1912; Casper, 1966; Molau, 1993). 
Molau (1993), наиболее подробно исследовав-
ший этот аспект репродукции P. vulgaris в Се-
верной Швеции (Абиско), также сообщал, что 
на доминантное самоопыление вида в этих усло-
виях указывают значения его индекса P/O (хотя 
и характерные для факультативных автогамов – 
450), высокий коэффициент семенной продук-
тивности (77%), эксперименты с искусственным 
опылением цветков. Как и в нашем случае, изо-
ляция неэмаскулированных цветков P. vulgaris 
в условиях Абиско (самоопыление) приводила 
к  незначительному снижению уровня завязы-
ваемости семян по сравнению с контрольными 
свободно-опыляемыми растениями, с эффектив-
ностью самоопыления около 65%, что в значи-
тельной степени совпадает с нашими показате-
лями (60%). При этом различий в среднем весе 
семян, завязавшихся в каждом варианте экспе-
римента, почти не наблюдалось (18.8 и 18.1 mg 

соответственно), т. е. выраженные признаки ин-
бридинговой депрессии отсутствовали. Осно-
вываясь на данных о несколько более высоком 
уровне завязываемости семян у  контрольных 
(свободно-опыляемых) растений, Molau заклю-
чил, что разнообразные, хотя и редкие насекомые 
способствуют перекрестному опылению P. vulga- 
ris в незначительном количестве, однако большая 
часть потока пыльцы, опосредованного насеко-
мыми, вероятно, является автогамной. С точки 
зрения Molau, самоопыление у P. vulgaris осу-
ществляется “легко”, но, как и в изученных нами 
популяциях, ограничено частичной геркогамией.

Иные сведения приводятся для P. vulgaris, 
произрастающей на Британских о-вах. Согласно 
Y. Heslop-Harrison (2004) цветки P. vulgaris име-
ют выраженный энтомофильный облик и хорошо 
приспособлены к опылению пчелами: последних 
привлекают их яркая окраска, “проводниковые” 
железки в области контрастного пятна (“пита-
тельные волоски”, по Fleischmann, 2016) и аромат 
меда нектарников. Наблюдения автора (в Бота-
ническом саду Университета Бирмингема) по-
казали, что для них также характерен контакт 
пыльников и рыльца влажного типа (по Heslop-
Harrison, Shivanna, 1977), однако они являют-
ся слабо протандричными (пыльники созрева-
ют чуть раньше рыльца). При посещении цветка 
пчела сначала касается папиллятной поверхно-
сти нижней губы рыльца, привнося на нее пыль-
цу с посещенного ранее цветка. При проникно-
вении в зев цветка, происходит очищение спинки 
и головки пчелы от свежей пыльцы, а по мере 
отступления назад – изгибание лопасти рыльца 
с подъемом вверх, что предотвращает самоопы-
ление. В том случае, если перекрестное опыление 
не реализуется, лопасть рыльца отгибается назад, 
вновь соприкасаясь с пыльниками, что, наоборот, 
способствует возможности самоопыления. Ис-
ходя из этих наблюдений, Heslop-Harrison (2004) 
полагал, что P. vulgaris является преимуществен-
но ксеногамным видом, но вследствие самосо-
вместимости сочетающим перекрестное опыле-
ние с самоопылением, хотя специальной оценки 
их соотношения не проводилось.

Характерно, что у особей изученных нами по-
пуляций P. vulgaris (и, вероятно, также шведских 
популяций) подъем нижней губы рыльца над 
пыльниками при посещении цветка насекомыми 
невозможен (исключая редкие цветки с изоляци-
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ей пыльников от рыльца). Вследствие массово-
го врастания пыльцевых трубок в ее поверхность 
уже на стадии рыхлого бутона, отделение послед-
ней от пыльников становится крайне затрудни-
тельным, что нередко сохраняется вплоть до со-
зревания плодов. К сожалению, Heslop-Harrison 
(2004) ничего не  сообщал ни  о  способности 
пыльцы к прорастанию в пыльниках у P. vulgaris 
из Британии, ни о случаях пространственной 
изоляции пыльников и губы рыльца в ее цветках, 
несмотря на уже имевшиеся к этому времени пу-
бликации по этому вопросу (Heide, 1912; Casper, 
1966; Molau, 1993).

Следует отметить, что, основываясь на полу-
ченных данных по P. vulgaris из Северной Шве-
ции и Гренландии, а также данных ряда авто-
ров по ее другим субарктическим популяциям 
(Heide, 1912), Molau (1993) полагал, что данный 
вид проявляет характеристики сильно инбредных 
видов со слабой жизненной стратегией. Вместе 
с тем в связи с широким ареалом и большой ам-
плитудой экологических условий местообитаний 
P. vulgaris он допускал возможность существо-
вания в ее репродуктивной стратегии большой 
межпопуляционной изменчивости. Сходную точ-
ку зрения высказывали и другие авторы (Warming, 
1886; Heslop-Harrison, 2004). Однако имеющие-
ся к настоящему времени данные, за исключе-
нием сведений о P. vulgaris из Британии, пока 
не подтверждают это предположение. Как в Су-
барктике, так и в умеренных широтах, и в част-
ности в обеих популяциях Ленинградской обла- 
сти, т. е. независимо от экологических условий 
произрастания, для вида характерно доминант-
ное самоопыление. На наш взгляд, это объясни-
мо с точки зрения особых требований P. vulgaris 
к условиям среды и, соответственно, причин ее 
перехода к доминантному самоопылению.

По  мнению Molau (1993), преобладание ав-
тогамии у P. vulgaris обусловлено особыми рит-
мами ее развития в Северной Швеции: поздним 
началом цветения растений (с середины июля) 
и его растянутостью – до 5 недель, с цветением 
отдельных особей почти до окончания сезона ве-
гетации, когда на репродукцию сильно влияют 
неблагоприятные температурные условия. Од-
нако, ритмы развития P. vulgaris в условиях Ле-
нинградской и Мурманской областей, несмотря 
на их расположение в разных широтах, являют-
ся иными. Сроки цветения в обеих областях бо-

лее ранние (в Пудости – вторая половина июня, 
в Глядино и Ревде – третья декада июня – нача-
ло июля) и менее растянуты (2–3.5 недели), при-
чем цветения особей в последующие месяцы, как 
правило, не наблюдается. Некоторое исключение 
составляют двуцветковые особи, с более позд-
ним раскрытием вторых цветков, но также с бы-
стрым завершением цветения. Также на репро-
дукцию растений в этих областях более влияют 
неблагоприятные условия в начале, а не в кон-
це сезона вегетации, причем не низкие темпе-
ратуры, а жаркие засушливые периоды, приво-
дящие к смещению сроков цветения на более 
раннее время и снижению семенной продуктив-
ности (Nikolaeva (Pushkareva) et al., 2023). Для 
других популяций P. vulgaris с преобладанием ав-
тогамного способа опыления и одноцветковых 
особей также характерны ранние и менее дли-
тельные сроки цветения: с мая по июнь в Дании 
и с июня по июль в Северной Гренландии (Heide, 
1912). Это свойственно и ксеногамной P. vulgaris 
из Британии, с цветением особей от 3 до 4 недель 
(Heslop-Harrison, 2004).

Сопоставление этих данных позволяет по-
лагать, что переход к  самоопылению в  пере-
численных популяциях P. vulgaris более связан 
не  с  особыми ритмами развития ее растений, 
а с особенностями климата в типичных местах ее 
произрастания, существенно ограничивающи-
ми активность насекомых-опылителей. Извест-
но, что предпочтительными местами поселения 
жирянок являются районы с влажным и прохлад-
ным климатом (Lloyd, 1942; Casper, 1966; Taylor, 
1974; Degtjareva et al., 2004, и др.), что повышает 
риски не опыления их цветков насекомыми. Так, 
по сообщению Molau (1993), случаи посещения 
цветков P. vulgaris насекомыми в Абиско, хотя он 
и является самым сухим районом в округе, весь-
ма редки. Низкая активность насекомых, по на-
шим наблюдениям, обычно отмечается и в изуча-
емых нами популяциях, особенно в Мурманской 
области с субарктическим климатом, где для гор-
ной долины, в которой произрастает P. vulgaris, 
особенно характерны прохладные температуры, 
туманы и дожди. Вероятно, в связи с этим осо-
би этой популяции имеют и наименьший индекс 
P/O (4.5), и наибольший процент “естественной 
фертильности пыльцы” (около 60% уже в буто-
нах). Ленинградская же область, несмотря на рас-
положение в умеренных широтах, также отлича-
ется влажным и обычно прохладным климатом, 



	 СПОСОБЫ ОПЫЛЕНИЯ В ПОПУЛЯЦИЯХ PINGUICULA VULGARIS…	 1247

БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ     том 109     № 12     2024

при этом частичное затенение глядинской по-
пуляции лесом тоже не способствует активно-
сти в ней насекомых. В этих условиях переход 
жирянок к преимущественному самоопылению, 
как известно, являющимся резервным (страхую-
щим) способом опыления растений при неблаго-
приятных погодных условиях и в отсутствии на-
секомых, оправдан и, по-видимому, свойственен 
большинству популяций P. vulgaris.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Проведенное исследование по биологии цве-
тения и опыления Pinguicula vulgaris, произрас-
тающей в окр. пос. Пудость и Глядино Ленин-
градской области (Гатчинский и Ломоносовский 
р-ны) и в окр. пгт. Ревда Мурманской области 
(Ловозерский р-н), показало, что в  этих усло-
виях ее особи сочетают два способа опыления: 
перекрестное опыление – в  виде ксеногамии, 
и самоопыление – в виде бутонной автогамии 
(гейтоногамия почти исключена, вследствие пре-
обладания в популяциях одноцветковых особей 
и более позднего цветения вторых цветков у дву-
цветковых особей; признаков истиной клейсто-
гамии не зарегистрировано). В то же время, неза-
висимо от контрастных экологических условий ее 
произрастания, преобладающим способом опы-
ления во всех исследуемых популяциях являет-
ся автогамия, что показано нами как с помощью 
анализа важнейших репродуктивных характери-
стик их особей, так и экспериментальных методов.

Тем самым нами внесены уточнения в  ра-
нее полученные данные по способам опыления 
у  P. vulgaris из  Глядино Ленинградской обла-
сти и впервые получены сведения по этому во-
просу для двух других ее популяций на Северо-
Западе России. В совокупности, эти сведения 
подтверждают точку зрения некоторых авторов 
о том, что P. vulgaris является преимущественно 
самоопыляемым видом (Molau, 1993). Исключе-
ние, возможно, составляют отдельные популя-
ции P. vulgaris на Британских о-вах с преоблада-
нием перекрестного опыления (Heslop-Harrison, 
2004), хотя, на наш взгляд, соотношение спосо-
бов ее опыления в этих условиях изучено недо-
статочно. Насколько велика межпопуляцион-
ная изменчивость в репродуктивной стратегии 
P. vulgaris – с широкими ареалом и амплитудой 
экологических условий ее произрастания, пока-

жут дальнейшие исследования. По нашему мне-
нию, они должны быть направлены не только 
на более широкое изучение различных популя-
ций P. vulgaris, и в частности, из более южных 
районов Северо-Запада России с  умеренно-
континентальным климатом, но и на выявление 
физиологических механизмов, обеспечивающих 
реализацию самоопыления и перекрестного опы-
ления у P. vulgaris – факторов регуляции наличия/
отсутствия у ее особей дихогамии и геркогамии, 
процессов прорастания пыльцы в пыльниках, 
становления самосовместимости.
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POLLINATION METHODS OF PINGUICULA VULGARIS 
(LENTIBULARIACEAE) IN POPULATIONS  

OF NORTH-WEST REGION OF RUSSIA
L. А. Nikolaeva (Pushkareva)1, *, G. Е. Titova1

1Komarov Botanical Institute RAS 
Prof. Popova Str., 2, St. Petersburg, 197022, Russia
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The peculiarities of the biology of flowering and pollination of Pinguicula vulgaris were studied in var-
ious places of its occurrence in the North-West of Russia – near the villages of Pudost’ and Glyadino 
in the Leningrad Region (Gatchina and Lomonosov districts, respectively) and near the village of Rev-
da in the Murmansk Region (Lovozero district). Based on data on the behavior of flower organs and re-
productive characteristics (usual absence of hercogamy and dichogamy, the P/O index intermediate be-
tween the kleistogams and obligate autogams, pollen germination in anthers as early as at the stage of 
buds, with a high percentage of its “natural fertility” and ingrowing of pollen tubes into the stigma of the 
same flower without obvious morphological signs of self-incompatibility), the conclusion has been made 
about the prevalence of autogamous pollination in all populations (in the form of bud autogamy). In ad-
dition, in all populations we also revealed ability of the plants to cross-pollination (xenogamy), howev-
er sharply limited by the rarity of hercogamy cases. The last fact was confirmed by comparing the seed 
setting level at free pollination of flowers with that at artificial exclusion of cross-pollination using insu-
lators (in the first case, it increased by 15% only). The opinion of some authors about P. vulgaris being a 
predominantly self-pollinating species, based mainly on the study of subarctic populations, is support-
ed: the transition of P. vulgaris to dominant self-pollination is peculiar not only for the Subarctic zone, 
but also for temperate latitudes in the Leningrad Region, and is most probably caused by low activity of 
insect pollinators in these conditions.

Keywords: Pinguicula vulgaris, Lentibulariaceae, Leningrad Region, Murmansk Region, biology of flow-
ering and pollination, autogamy, xenogamy
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Изучены процессы микроспоро- и микрогаметогенеза, имеющие большое значение для оценки 
фертильности пыльцы, у 8 видов Ribes  и 2 видов  Grossularia  (Grossulariaceae), произрастающих 
на территории Ботанического сада Петра Великого (БИН им. В.Л. Комарова РАН). Результаты 
показали, что мейоз у них проходит с отклонениями. Характер нарушений мейоза у всех видов 
сходный: на начальных стадиях I и II делений мейоза наблюдаются выбросы хромосом за преде-
лы веретена деления, задержка хромосом на экваторе, отставание или их забегание вперед, хро-
мосомные мосты, цитомиксис (единично). В конце делений мейоза выявляются микроядра (1–2 
у местных видов, до 6 у интродуцентов). На стадии образования тетрад могут формироваться  ми-
кроядра, диады, триады и линейные тетрады. Частота нарушений в начале мейоза у местных ви-
дов Ribes ниже по сравнению с интродуцентами и составляет 12–25%; у Grossularia частота на-
рушений в конце первого деления мейоза выше по сравнению с Ribes и составляет 20–31%, при 
этом к стадии телофазы II частота нарушений у крыжовников снижается, более всего – у G. di-
varicata. У интродуцированных видов частота нарушений мейоза различается. Менее всего клеток 
с нарушениями на всех, особенно заключительных, стадиях мейоза у R. mandshuricum и R. spica-
tum. Установлено, что частота нарушений при образовании тетрад микроспор в основном кор-
релирует с фертильностью пыльцы. Особенно это коррелирует у R. maximowiczianum, R. alpinum, 
R. hispidulum, R. nigrum, R. saxatile и R. spicatum. Максимальная фертильность пыльцевых зерен 
(79.6–89.5%) имеется у местных для г. Санкт-Петербурга видов R. alpinum, R. aureum, R. nigrum, 
G. divaricata. Интродуцированные растения характеризуются меньшими значениями количества 
морфологически сформированной пыльцы, при этом средний процент фертильной пыльцы, до-
статочный для процессов опыления и оплодотворения, у R. hispidulum, R. mandshuricum, R. spicatum.

Ключевые слова: Grossularia, Ribes, мейоз во время микроспорогенеза, фертильность пыльцы
DOI: 10.31857/S0006813624120052, EDN: NNVBYA

Смородина и крыжовник – ягодные культу-
ры, широко использующиеся человеком. Их со-
временные сорта созданы на основе гибридиза-
ции 1–3 видов. Залогом высокой урожайности 
при получении новых форм растений является 

формирование фертильной пыльцы. Этому пред-
шествуют процессы микроспоро- и микрогаме-
тогенеза. Наиболее важным является микроспо-
рогенез, и особенно мейоз – одна из критических 
стадий в развитии пыльника.
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В  литературе имеются сведения по  общей 
структуре пыльника у представителей сем. Gros-
sulariaceae. Для них характерен 4‑гнездный, 2‑те-
ковый пыльник. Стенка микроспорангия состоит 
из  эпидермиса, эндотеция, двух средних сло-
ев и тапетума. Эндотеций образован крупными 
клетками. Перед созреванием пыльника в них 
образуются фиброзные утолщения. Два сред-
них слоя эфемерны. Их дегенерация совпадает 
с лизисом тапетума. Экспериментально эти дан-
ные подтверждены для Ribes alpinum L. и Grossu-
laria reclinata (L.) Mill. (Mandrik, 1969). Тапетум 
у крыжовниковых секреторного типа, представ-
лен многоядерными клетками, расположенными 
в один слой. У некоторых видов смородин тапе-
тум становится нерегулярно двухслойным из-за 
дополнительных периклинальных делений. По-
сле распада тетрад микроспор начинается лизис 
тапетума. Спорогенная ткань располагается в не-
сколько рядов. Начальные стадии формирования 
пыльников у Grossularia завершаются в централь-
ной России в ноябре. В начале марта спорогенная 
ткань в пыльнике представлена микроспороци-
тами, которые постепенно увеличиваются в раз-
мерах и вступают в профазу мейоза I. Это собы-
тие совпадает с делением ядер клеток тапетума. 
Разрушается тапетум во время стадии вакуоли-
зации микроспор. В первой половине апреля уже 
наблюдается стадия тетрад (Popova, 1966, 1970; 
Mandrik et al., 1969; Mirgorodskaya, 2018).

Мейоз у представителей сем. Grossulariaceae 
протекает по стандартной схеме. В метафазе I 
четко видны 8 пар гомологичных хромосом. По-
сле анафазы и телофазы образуется 2‑ядерная 
клетка. В метафазе мейоза II веретена деления 
располагаются под углом друг относительно дру-
га, что приводит к возникновению тетраэдраль-
ной формы тетрад (Mandrik et al., 1969; Jacobson, 
1974; Sladkov, 1989).

В пределах одного пыльника у некоторых ви-
дов стадии мейоза синхронизированы (Ribes ni-
grum L.) (Mirgorodskaya, 2018), у других они асин-
хронны даже в одном пыльнике (R. alpinum L., 
Grossularia divaricata L.). В пределах одного со-
цветия в  нижних цветках наблюдаются более 
поздние стадии мейоза по сравнению с верхни-
ми цветками (Mirgorodskaya, 2018).

Темпы развития микроспор изучены на при-
мере Ribes pallidum Otto et Dietr. У этого вида ар-
хеспорий закладывается зимой, тетрады обра-

зуются в марте, а зрелая пыльца формируется 
в конце апреля (Schnarf, 1929). У смородины аль-
пийской и крыжовника отклоненного в условиях 
Закарпатья все фазы микроспорогенеза протека-
ют за 110 дней, значительные нарушения не на-
блюдаются (Schnarf, 1929). Котеева и др. (Koteeva 
et al., 2015) отмечают, что виды смородин вступа-
ют в микроспорогенез в разные сроки.

Нарушения в процессе мейоза приводят к сте-
рильности пыльцы, ее разнокачественности 
и снижению репродуктивного успеха растений 
(Dubrovsky et al., 2013). Бученков (Buchenkov, 
2009), Дубровский (Dubrovskiy, 2010), Дубров-
ский с соавторами (Dubrovsky et al., 2011) ука-
зывают, что во  II делении мейоза нарушения 
мейоза во время микроспорогенеза случаются 
значительно реже. Итогом микроспорогенеза яв-
ляются сформированные тетрады. Однако вместо 
тетрад могут возникать полиады из-за наличия 
микроядер. Также внешне нормальная тетрада 
может оказаться стерильной из-за неполноцен-
ности генома, вызванной неравномерным рас-
пределением хромосом (Jacobson, 1974).

Мейотический этап микроспорогенеза прохо- 
дит у разных видов Grossularia в разное время 
в зависимости от периода цветения, в среднем 
за 4–5 недель до цветения (Koteeva et al., 2015). 
Под действием различных стрессовых факторов 
(избыток или недостаток влаги, крайне высокая 
или слишком низкая температура окружающей 
среды, недостаточное или слишком сильное ос-
вещение) во время мейоза происходят структур-
ные и физиологические нарушения, оказываю-
щие сильное влияние на формирование гамет 
и последующее развитие зародыша и эндоспер-
ма (Skazkin, 1971; Spitsyn, 1994). У Cerasus vulgaris 
под воздействием водного стресса (особенно 
в случае водного дефицита) увеличивается ча-
стота нарушений в процессе мейоза и снижает-
ся фертильность пыльцы. Нарушения особенно 
выражены у гибридов (Yandovka, 2004; Yandov-
ka, Shamrov, 2011).

Следует подчеркнуть, что мейоз у представите-
лей Grossularia изучен фрагментарно и у неболь-
шого числа видов. Получение более урожайных 
форм требует вовлечение в селекционный про-
цесс новых геноисточников, что послужило ос-
нованием для нашего исследования – изучения 
мейоза во время микроспорогенеза и проведения 
скрининга видов Ribes и Grossularia, проходящих 
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мейоз с минимальными нарушениями в услови-
ях г. Санкт-Петербурга.

МАТЕРИАЛ И  МЕТОДЫ

В качестве объектов исследования использо-
вались растения сем. Grossulariaceae. Среди них 
8 видов Ribes L. (R. hispidulum (Jancz.) Pojark., 
R.  mandshuricum (Maxim.) Kom., R.  alpinum L., 
R. saxatile Pall., R. spicatum E. Robson, R. maximo-
wiczianum Batalin, R. aureum Pursh., R. nigrum L.) 
и 2 вида Grossularia L. (G. acicularis (Smith) Spach., 
G. divaricata (Ribes uva-crispa L.)), произрастаю-
щих на территории Ботанического сада Петра 
Великого (БИН им. В.Л. Комарова РАН). Мест-
ными для флоры г. С.‑Петербурга являются R. al-
pinum, R. aureum, R. nigrum, G. divaricata, G. acicu-
laris.

Сбор генеративных почек для изучения мейо-
за проводили темпорально, ежедневно в марте-
апреле. Материалы фиксировали раствором Кар-
нуа (3 части этилового спирта: 1 часть ледяной 
уксусной кислоты) (Romanova et al., 1988). Из ге-
неративных почек выделяли зачатки бутонов 
с пыльниками, проводили через серию раство-
ров (дистиллированная вода, 1N НСl, 50% HCl, 
дистиллированная вода, 45% уксусная кислота), 
затем окрашивали ацетогематоксилином (Topil-
skaya et al., 1975). После окрашивания готови-
ли давленые временные микропрепараты. Окра-
шенные пыльники погружали в хлоралгидрат для 
просветления на 1–2 мин, отмывали дистиллиро-
ванной водой, помещали на предметное стекло 
и давили покровным стеклом. Полученные ми-
кропрепараты сканировали на PANNORAMIC 
250 Flash II, обрабатывали в программе 3DHistech 
SlideViewer и производили подсчет клеток вруч-
ную в системе облачного хранения OneCell.

Определение фертильности пыльцы прово-
дили окрашиванием ацетокармином (Romanova 
et al., 1988). Для этого в начале цветения произ-
водили сбор полузакрытых бутонов, затем вы-
деляли пыльники, сушили пыльцу, окрашивали 
ацетокармином и производили подсчет окрашен-
ных (фертильных) и неокрашенных (стерильных) 
пыльцевых зерен.

РЕЗУЛЬТАТЫ И  ОБСУЖДЕНИЕ

Хромосомные числа изученных видов Ribes 
и Grossularia – 2n = 16.

Мейоз материнских клеток микроспор у смо-
родиновых имеет стандартную схему, состоит 
из  двух последовательных делений. В  профа-
зе I (ПI) происходит кроссинговер и многосту-
пенчатая подготовка к делению. У видов Ribes 
каждая из стадий профазы при микроскопиро-
вании хорошо видна. В диакинезе хромосомы 
спирализуются, при этом становится четко вид-
но 8 пар хромосом (Meurman, 2010). В метафа-
зе I (МI) биваленты выстраиваются в метафазную 
пластинку, образуя плотное скопление хромосом. 
В анафазе I  (АI) нити веретена деления одно-
временно разъединяют биваленты и направляют 
их к полюсам. Хромосомы к полюсам движут-
ся плотными группами. В телофазе I (TI) обра-
зуются два ядра без последующего цитокинеза 
(у Ribes симультанный тип образования тетрад) 
(Golubovskaya, 1994). В TI образуется либо диа-
да клеток, либо двуядерная клетка, вступающая 
в мейоз II (Shamrov, 2019). У исследуемых нами 
представителей Ribes имеет место второй вари-
ант. В телофазе I (TI) образуются два ядра без по-
следующего цитокинеза, образуется двуядерная 
клетка, вступающая в мейоз II.

Второе деление мейоза идет по типу митоза 
и протекает быстрее. Профаза II короткая по вре-
мени, у многих видов она протекает очень быстро 
и ее трудно зарегистрировать. После нее следует 
метафаза II (МII), в которой хромосомы, пред-
ставленные двумя хроматидами, образуют две 
метафазные пластинки, расположенные взаимно 
перпендикулярно (согласно нашим исследовани-
ям – редко) или параллельно в разных плоскостях 
(Meurman, 2010). Новообразованное веретено де-
ления инициирует расхождение хроматид к по-
люсам в анафазе II (AII). Вокруг групп хромо-
сом формируются четыре ядра (ТII). Происходит 
цитокинез. Тетрада гаплоидных микроспор рас-
полагается тетраэдрально под общей каллозной 
оболочкой, что согласуется с представлениями 
Т.Б. Батыгиной (Golubovskaya, 1994).

Установлено, что деление материнских клеток 
микроспор в пределах одного цветка у крыжов-
никовых может происходить асинхронно, что со-
гласуется с представлениями, имеющимися в ли-
тературе по сем. Rosaceae (Yandovka, Shamrov, 
2011).

Обычно мейоз у видов Ribes проходит за 4–5 
недель до начала цветения (Koteeva et al., 2015). 
Проведенные нами исследования показывают, 
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что время прохождения мейоза у представителей 
Ribes и Grossularia в условиях Санкт-Петербурга 
зависит от температуры окружающей среды. При 
достаточно высокой среднесуточной температу-
ре крыжовниковые быстро зацветают (в среднем 
через две недели после мейоза).

Выявлено, что у Ribes и Grossularia на разных 
стадиях мейоза могут происходить отклонения 
от нормы – нарушения нормального хода мейо-
за. Частота различных нарушений на одинаковой 
стадии (касается всех стадий мейоза) у разных ви-
дов существенно различается (табл. 1, 2). В свя-
зи с этим изученные виды были разделены на 
3 группы: виды с низким процентом нарушений 
(0–30%), средним процентом нарушений (30–
50%) и высоким процентом (50–100%). К первой 
группе отнесли R. alpinum, R. nigrum и G. divarica-
ta; ко второй – R. aureum, R. hispidulum, R. mand-
shuricum, R. spicatum; третьей – R. maximowiczia-
num, R. saxatile и G. acicularis.

Из табл. 1 видно, что в первом делении мей-
оза частота нарушений увеличивается к  AI 
(у  R.  nigrum и  R. saxatile частота нарушений 
не  изменяется). Более всего нарушений при 
расхождении хромосом  – у R. saxatile (71.4%) 
и G. acicularis (45%). К концу первого деления 

(ТI) многие хромосомы подтягиваются к  сво-
им группам, поэтому количество клеток с нару-
шениями по сравнению с AI снижается (у Ribes – 
на 13.7%, R. hispidulum – 86.1%, R. alpinum, видов 
Grossularia – на 32.4–49.8%).

Во  втором делении мейоза, как и  в  пер-
вом, у всех видов в процессе расхождения хро-
мосом к полюсам увеличивается процент кле-
ток с нарушениями по сравнению с МII. Более 
всего частота нарушений при переходе от МII 
к АII увеличивается у R. mandshuricum (на 51.3%), 
R. maximowiczianum (на 53.5%), R. saxatile (54.4%), 
R. alpinum (61.6%), R. hispidulum (на 63.2%), G. di-
varicata (64.7%).

При переходе к  телофазе II выброшенные 
за пределы веретена деления или отставшие хро-
мосомы в основном подтягиваются к полюсам, 
поэтому процент клеток с нарушениями в ТII 
значительно ниже по сравнению с АII.

При образовании тетрад микроспор происхо-
дит образование ядер, что может сопровождаться 
неправильным распределением ядерного матери-
ала. На стадии образования тетрад частота нару-
шений в основном увеличивается (см. табл. 2). 
К указанным нарушениям добавляются мелкие 

Таблица 1. Частота нарушений мейоза I во время микроспорогенеза у видов Ribes и Grossularia
Table 1. Frequency of meiosis I disorders during microsporogenesis in Ribes and Grossularia species

Виды
Species

Просмотрено клеток на разных стадиях мейоза
Examined cells at different stages of meiosis

PI МI АI ТI

всего, 
шт.

total, 
pcs

с нарушениями
with disorders

всего, 
шт.

total, 
pcs

с нарушениями
with disorders

всего, 
шт.

total, 
pcs

с нарушениями
with disorders

всего, 
шт.

total, 
pcs

с нарушениями
with disorders

шт.
pcs

% ± m
шт.
pcs

% ± m
шт.
pcs

% ± m
шт.
pcs

% ± m

R. alpinum 100 0 0 104 4 3.8 ± 1.8 134 26 19.4 ± 3.4 146 4 2.7 ± 1.3

R. aureum 150 0 0 138 18 13.0 ± 3.4 168 26 15.4 ± 2.7 162 16 9.8 ± 2.3

R. hispidulum 150 2 1.3 ± 0.9 159 57 35.8 ± 3.8 152 53 38.8 ± 3.9 149 50 33.5 ± 3.8

R. mandshuricum 150 0 0 144 24 16.6 ± 3.1 99 24 24.2 ± 4.3 579 63 10.8 ± 1.2

R. maximowiczii 100 0 0 144 28 19.4 ± 3.2 144 48 33.3 ± 3.9 153 27 17.6 ± 3.0

R. nigrum 150 0 0 148 14 9.4 ± 2.3 156 14 8.9 ± 2.2 120 11 9.1 ± 2.6

R. saxatile 150 0 0 99 75 75.7 ± 4.3 112 80 71.4 ± 4.2 234 174 74.3 ± 2.8

R. spicatum 100 0 0 88 8 9.0 ± 3.0 80 20 25.0 ± 4.8 207 39 18.8 ± 2.7

G. aciculare 100 0 0 120 24 2.0 ± 1.2 132 60 45.4 ± 4.3 156 48 30.7 ± 3.6

G. divaricata 150 0 0 150 22 14.6 ± 2.8 172 69 40.0 ± 3.7 208 42 20.1 ± 2.7
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выбросы свободного хроматина в цитоплазме, 
которые на начальных стадиях остались в цито-
плазме в виде свободных унивалентов и бивален-
тов, а на стадии тетрад они превратились в ми-
кроядра.

Таким образом, критическими стадиями, ког-
да происходит увеличение нарушений в распре-
делении хроматина в клетках, для представителей 
сем. Grossulariaceae являются анафазы I, II и ста-
дия образования тетрад.

Следует отметить, что у видов Ribes и Grossularia, 
произрастающих в  г.  С.‑ Петербурге длитель-
ное время и являющихся видами местной фло-
ры, частота нарушений мейоза ниже по сравне-
нию с видами-интродуцентами. У местных видов 
Ribes в первом делении мейоза частота наруше-
ний на начальных стадиях невысокая, а к стадии 
ТI она еще более снижается (см. табл. 1). В кон-
це второго деления мейоза частота нарушений 
у местных видов выше (на 12–32%) по сравнению 
с первым делением, но гораздо ниже по сравне-
нию с таковой у растений-интродуцентов (см. 
табл. 1, 2).

У  растений Grossularia частота нарушений 
в конце первого деления мейоза выше по срав-

нению с Ribes и составляет 20–31%. Но к кон-
цу второго деления (в ТII) частота нарушений 
у крыжовников снижается, при этом более все-
го – у G. divaricata.

Интродуцированные виды Ribes показывают 
разную частоту нарушений мейоза во время ми-
кроспорогенеза. Менее всего клеток с нарушени-
ями на всех, особенно заключительных, стадиях 
мейоза у R. mandshuricum и R. spicatum.

Характер нарушений мейоза у всех видов сем. 
Grossulariaceae сходный, независимо от того, яв-
ляются растения местными или интродуцирован-
ными видами. В МI и МII наблюдали выбросы 
хромосом за пределы веретена деления (рис. 1e). 
В AI и AII встречается задержка хромосом на эк-
ваторе, отставание или забегание хромосом впе-
ред, выбросы хромосом, хромосомные мосты 
(рис. 1a, c), асимметричное расположение групп 
хромосом в метафазе (рис. 1d). В ТI и TII наибо-
лее часты микроядра в числе 1–2 у видов третьей 
по частоте нарушений группы (R. maximowiczia-
num, R. saxatile и G. acicularis). Следует отметить, 
что число микроядер в одной клетке может дохо-
дить до 6 (рис. 1 f, i, l, o).

Таблица 2. Частота нарушений мейоза II во время микроспорогенеза у видов Ribes и Grossularia
Table 2. Frequency of meiosis II disorders during microsporogenesis in Ribes and Grossularia species

Виды
Species

Просмотрено клеток на разных стадиях мейоза
Examined cells at different stages of meiosis

МII АII ТII
стадия образования тетрад

stage of tetrad formation

всего, 
шт.

total, 
pcs

с нарушениями
with disorders

всего, 
шт.

total, 
pcs

с нарушениями
with disorders

всего, 
шт.

total, 
pcs

с нарушениями
with disorders

всего, 
шт.

total, 
pcs

with disorders

шт.
pcs

% ± m pcs % ± m
шт.
pcs

% ± m
шт.
pcs

% ± m

R. alpinum 189 21 11.1 ± 2.2 114 33 28.9 ± 4.2 270 18 6.6 ± 1.5 162 30 18.5 ± 3.0

R. aureum 80 20 25.0 ± 4.8 185 55 29.7 ± 3.3 145 35 24.1 ± 3.5 205 66 32.1 ± 3.2

R. hispidulum 114 18 15.7 ± 3.4 108 46 42.6 ± 4.7 182 79 43.4 ± 3.6 212 98 46.2 ± 3.4

R. mandshuricum 215 40 18.6 ± 2.6 141 54 38.2 ± 4.0 166 54 32.5 ± 3.6 134 49 36.5 ± 4.1

R. maximowiczii 120 30 25.0 ± 3.9 162 87 53.7 ± 3.9 143 86 60.0 ± 4.0 205 169 82.4 ± 2.6

R. nigrum 146 16 10.9 ± 2.5 130 20 15.3 ± 3.1 87 11 12.6 ± 3.5 133 16 12.0 ± 2.8

R. saxatile 110 35 31.8 ± 4.4 172 120 69.7 ± 3.5 137 93 67.8 ± 3.9 226 184 81.4 ± 2.5

R. spicatum 170 45 26.4 ± 3.3 215 86 40.0 ± 3.3 108 48 44.4 ± 4.7 184 86 46.7 ± 3.6

G. aciculare 130 34 26.1 ± 3.8 194 84 43.2 ± 3.5 179 48 26.8 ± 3.3 196 132 67.3 ± 3.3

G. divaricata 145 20 13.7 ± 2.8 152 59 38.8 ± 3.9 108 15 13.8 ± 3.3 189 51 26.9 ± 4.7
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Рис. 1. Нарушения мейоза во 
время микроспорогенеза у ви-
дов Ribes и Grossularia: а – АI; 
b – стадия образования тетрад 
микроспор; c – АI; d – МII; e – 
МI;  f–o – стадия образования 
тетрад микроспор (f – гекса-
да; g – гептада, неравная вели-
чина ядер; h – триада и диада; 
i – выбросы микроядер; j – ли-
нейные тетрады; k – нерасхож-
дение ядер (три ядра вместе); 
l – пентада; m – две линейные 
тетрады под общей каллозной 
оболочкой; n – линейная тетра-
да; o – неравная величина ядер, 
микроядро в полости ядра); р – 
цитомиксис, переход бивалента 
из одной клетки в другую в ПI; 
q – цитомиксис, переход цело-
го ядра из одной клетки в дру-
гую в ПI; 
cb – хромосомные мосты; cl – 
отставание хромосом; tru – три-
ада, неравная величина ядер; 
d – диада; tr – триада; aagc – 
асимметричное расположение 
групп хромосом; ce – выброс 
хромосом; m – микроядро; n – 
ядро; lt – линейные тетрады; 
ndn – нерасхождение ядер; cc – 
цитомиктический канал. 

Fig. 1. Meiotic disorders during 
microsporogenesis in Ribes and 
Grossularia species: a – AI; b – 
stage of microspore tetrad for-
mation; c – AI; d – MII; e – МI; 
f–o – stage of microspore tetrad 
formation (f – hexad; g – hep-
tad, unequal size of nuclei; h  – 
triad and dyad; i – micronuclei 
emissions; j – linear tetrads; k – 
non-disjunction of nuclei (three 
nuclei together); l – pentad; m – 
two linear tetrads under a com-
mon callose membrane; n – linear 
tetrad; o – unequal size of nuclei, 
micronucleus in the cavity of the 
nucleus); p – cytomixis, transition 
of a bivalent from one cell to an-
other in PI; q – cytomixis, transi-
tion of a whole nucleus from one 
cell to another in PI;
cb – chromosome bridges; cl – 
chromosome lag; tru – triad, un-
equal size of nuclei; d – dyad; 
tr – triad; aagc – asymmetric ar-
rangement of groups of chromo-
somes; ce – chromosome ejection; 
m – micronucleus; n – nucleus; 
lt – linear tetrads; ndn – non-dis-
junction of nuclei; cc– cytomic-
tic channel.
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На  стадии образования тетрад у  всех видов 
были зафиксированы диады (рис. 1h)  вместо 
тетрад, за исключением R. alpinum и R. nigrum. 
У 5 видов (R. hispidulum, R. mandshuricum, R. sax-
atile, R. maximowiczianum, G. acicularis) наблюдали 
триады (рис. 1b). Следует особо обратить внима-
ние на такое нарушение, как не тетраэдральное, 
а линейное расположение ядер в тетрадах (рис. 1 j, 
m, n), которое редко упоминается в литературе, 
когда дается характеристика мейоза. Линейные 
тетрады единично были отмечены у R. nigrum, 
R. hispidulum, R. mandshuricum, R. saxatile, R. maxi- 
mowiczianum, G. acicularis, G. divaricata. У пред-
ставителей рода Grossularia их было несколько 
больше. В достаточно большом числе встреча-
ются пентады, гексады, гептады вместо тетрад 
(рис. 1 f, g, k, l), неравная величина ядер в клет-
ке (рис. 1b, g, k, o) и нерасхождение ядер в тело-
фазе II (рис. 1k).

Некоторые исследователи, изучавшие мейоз, 
отмечали явление цитомиксиса (перемещение 
части цитоплазмы с ядром или фрагментами хро-
мосом из одной клетки в соседнюю клетку или 
несколько соседних). Большинство авторов от-
мечали цитомиксис на начальных стадиях мей-

оза у  представителей разных семейств (Golu- 
bovskaya, Shkutina, 1967; Shkutina, 1969; Roma-
nov, Orlova, 1971; Kozlovskaya, Chvostova, 1972; 
Turovtseva, Luchnikova, 1999, 2001; Kravets, 2013 
и др.). Л. Ф. Яндовка (Yandovka, 2004) у видов 
сем. Rosaceae обнаружила цитомиксис не толь-
ко в первом, но и втором делениях мейоза. У ис-
следуемых нами видов цитомиксис был отмечен 
только у R. hispidulum на стадии ПI (рис. 1p, q), 
у остальных представителей цитомиксис не вы-
явлен.

Частота нарушений при образовании тетрад 
микроспор в основном коррелирует с фертильно-
стью пыльцы, оцениваемой окрашиванием аце-
токармином (окрашенная ацетокармином пыль-
ца считается морфологически сформированной) 
(табл. 3). Эти корреляции достаточно выраже-
ны у R. maximowiczianum, R. alpinum, R. hispidulum, 
R. nigrum, R. saxatile, R. spicatum. У видов R. aure-
um, R. mandshuricum, G. divaricata при переходе 
от стадии образования тетрад к стадии образо-
вания пыльцы процент нарушений в распреде-
лении хроматина снижается. По-видимому, это 
объясняется большей стабильностью генома этих 
видов. У них выброшенный за пределы веретена 

Таблица 3. Частота нарушений при образовании тетрад микроспор и фертильность пыльцы у видов Ribes и 
Grossularia
Table 3. Frequency of disorders in the formation of microspore tetrads and pollen fertility in Ribes and Grossularia 
species

Виды
Species

Пыльцевые зерна
Pollen grains % тетрад  

с нарушениями
% tetrad  

with disorders
всего просмотрено, шт.

total examined, pcs.

не окрашенных ацетокармином (стерильных)
not stained with acetocarmine (sterile)

шт.
pcs.

% ± m

R. alpinum 512 66 15.4 ± 1.5 18.5

R. aureum 628 73 11.7 ± 1.2 32.1

R. hispidulum 322 176 54.7 ± 2.7 46.2

R. mandshuricum 483 54 11.2 ± 1.4 36.5

R. maximowiczii 215 186 86.6 ± 2.3 82.4

R. nigrum 525 58 11.0 ± 1.3 12.0

R. saxatile 567 491 86.6 ± 1.4 81.4

R. spicatum 505 218 43.2 ± 2.8 46.7

G. aciculare 482 277 57.5 ± 2.2 67.3

G. divaricata 627 66 10.5 ± 1.2 26.9
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деления хроматин или подтягивается к стадии 
пыльцы, или такие микроспоры элиминируют.

ВЫВОДЫ

1. Мейоз во время микроспорогенеза у видов 
Ribes и Grossularia проходит с отклонениями. Ха-
рактер нарушений мейоза у всех видов сходный, 
независимо от того, относятся растения к мест-
ной флоре или они являются интродуцированны-
ми видами. На начальных стадиях I и II делений 
мейоза наиболее часто наблюдаются выбросы 
хромосом за пределы веретена деления, задерж-
ка хромосом на экваторе, отставание или забе-
гание хромосом вперед, хромосомные мосты. 
Единично встречаются клетки, в которых про-
исходит цитомиксис. В конце I и II делений наи-
более часто выявляются микроядра в числе 1–2 
(у местных видов), у видов-интродуцентов чис-
ло микроядер в одной клетке – до 6. На стадии 
образования тетрад могут формироваться микро- 
ядра, диады, триады и линейные тетрады.

2. Частота нарушений мейоза у местных видов 
Ribes и Grossularia ниже по сравнению с видами-
интродуцентами и составляет 12–25%. У мест-
ных видов Ribes в первом делении мейоза часто-
та нарушений на начальных стадиях невысокая 
и к ТI она еще более снижается. В конце второ-
го деления мейоза частота нарушений у видов 
местной флоры выше (на 12–32%) по сравнению 
с первым делением, но гораздо ниже по срав-
нению с  таковой у  растений-интродуцентов. 
У Grossularia частота нарушений в конце первого 
деления мейоза выше по сравнению с Ribes и со-
ставляет 20–31%. Но к ТII частота нарушений 
у крыжовников снижается, причем более всего – 
у G. divaricata. Интродуцированные виды Ribes 
показывают разную частоту нарушений микро-
спорогенеза. Менее всего клеток с нарушениями 
на всех, особенно заключительных, стадиях мей-
оза у R. mandshuricum и R. spicatum.

3.  Критическими стадиями, при переходе 
на которые увеличивается частота нарушений, 
у всех исследуемых видов Ribes и Grossularia яв-
ляются АI, АII и стадия образования тетрад ми-
кроспор.

4. Фертильность пыльцы, выраженная в про-
центах, коррелирует с частотой нарушений в ми-
кроспорогенезе. Максимальная фертильность 
пыльцевых зерен (79.6–89.5%) имеется у мест-

ных для г. С.‑Петербурга видов R. alpinum, R. au-
reum, R. nigrum, G. divaricata. Интродуцированные 
растения характеризуются меньшими значения-
ми количества морфологически сформированной 
пыльцы, при этом средний процент фертильной 
пыльцы достаточный для процессов опыления 
и оплодотворения у R. hispidulum, R. mandshuricum, 
R. spicatum. Остальные взятые в эксперимент инт-
родуцированные виды менее адаптированы к ус-
ловиям г. Санкт-Петербурга.
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Currants and gooseberries are berry crops widely used by humans. The key to high yields when obtaining 
new plant forms is the formation of fertile pollen. This is preceded by the processes of microsporogenesis 
and microgametogenesis. The most important is microsporogenesis, and especially meiosis – one of 
the critical stages in the development of the anther. References contain information on the general 
structure of the anther in representatives of the Grossulariaceae family, however, meiosis in representatives 
of Grossulariaceae has been studied fragmentarily, that served as the basis for our study – studying 
meiosis during microsporogenesis and screening Ribes L. and Grossularia L., species that undergo meiosis 
with minimal disorders in the conditions of St. Petersburg. The objects of the study were plants of the 
Grossulariaceae family. Among them, there were 8 species of Ribes and 2 species of Grossularia growing 
in the territory of the Peter the Great Botanical Garden (Komarov Botanical Institute of the Russian 
Academy of Sciences). R. alpinum, R. aureum, R. nigrum, G. divaricata, and G. acicularis are local to 
the flora of St. Petersburg. The study of meiosis was carried out according to the method of Topilskaya, 
Luchnikova, Chuvashina (1975) by preparing crushed temporary micropreparations. The results showed 
that meiosis in Ribes and Grossularia species occurs with deviations. The nature of meiosis disorders in all 
species of the Grossulariaceae family is similar: at the initial stages of the first and second meiotic divisions, 
chromosomes are thrown out beyond the spindle of division, delayed at the equator, lagging behind or 
running forward, chromosome bridges, cytomixis (single). At the end of meiotic divisions, micronuclei are 
detected (1–2 in local species, up to 6 in introduced species). At the stage of tetrad formation, micronuclei, 
dyads, triads and linear tetrads can be formed. The frequency of disorders at the beginning of meiosis in 
local species is lower compared to introduced ones and amounts to 12–25%; in Grossularia the frequency 
of disorders at the end of the first meiotic division is higher compared to Ribes and amounts to 20–31%, 
by TII the frequency of disorders in gooseberries decreases, most of all – in G. divaricata. The frequency 
of meiotic disorders varies in introduced species. The least numbers of cells with disorders at all, especially 
final stages of meiosis are in R. mandshuricum and R. spicatum. It was established that the frequency of 
disorders during the formation of microspore tetrads mainly correlates with pollen fertility, which was 
assessed by staining with acetocarmine according to the method of Romanova et al. (1988) (pollen stained 
with acetocarmine is considered morphologically formed). These correlations are quite pronounced in 
R. maximowiczianum, R. alpinum, R. hispidulum, R. nigrum, R. saxatile, R. spicatum. The maximum fertility 
of pollen grains (79.6–89.5%) is found in the local species: R. alpinum, R. aureum, R. nigrum, G. divaricata. 
Introduced plants are characterized by lower values of the amount of morphologically formed pollen, while 
the average percentage of fertile pollen, sufficient for pollination and fertilization processes, is found in 
R. hispidulum, R. mandshuricum, R. spicatum.

Keywords: Grossularia, Ribes, meiosis during microsporogenesis, pollen fertility



	 БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ     том 109     № 12     2024

1262	 Степанова и др.	

ACKNOWLEDGEMENTS

The authors express their deep gratitude to D.V. Gelt- 
man, Director of the Komarov Botanical Insti-
tute of the Russian Academy of Sciences, and 
G.A. Firsov, senior researcher and curator of the 
arboretum collection of the BIN RAS, for the op-
portunity to work with the materials of the Ribes  
collection.

REFERENCES

Buchenkov I.E. 2009. Features of fruit formation, process-
es of macro- and microsporogenesis in diploids and au-
totetraploids Ribes nigrum. – Bulletin of BDPU. Gray 3. 
Physics. Mathematics. Information technology. Biolo-
gy. Geography. 1(59): 25–31 (In Russ.).

Dubrovsky M.L. 2010. Study of microsporogenesis in red 
currant plants of different ploidy levels. – Modern gar-
dening. 1(1): 93–95 (In Russ.).

Dubrovsky M.L., Lyzhin A.S., Van-Unkan N.Yu. 2013. 
Morphological heterogeneity of pollen as a conse-
quence of microsporogenesis disorders. – Fruit and 
berry growing in Russia. 37(1): 98–103 (In Russ.).

Dubrovsky M.L., Papikhin R.V., Bryukhina S.A. 2011. 
Cytological features of the formation of the male ga-
metophyte in distant hybrids Pyrus × Malus and Ri-
bes × Grossularia. – Bulletin of TSU. – 16(2): 633–
636 (In Russ.).

Golubovskaya I.N., Shkutina F.M., Khvostova V.V. 1967. 
Instability of chromosome number detected in meio-
sis in wheat-rye and incomplete wheat-wheatgrass am-
phidiploids. – Genetica. 25(1): 6–8 (In Russ.). 

Golubovskaya I.I. 1994. The meiosis. In books: Embryol-
ogy of flowering plants. Terminology and concepts. Т. 1. 
World and Family: 70–75 (In Russ.).

Kozlovskaya V.F., Khvostova V.V. 1972. Cytogenetic 
analysis of mutants of 56-chromosomal Triticale. Re-
port 1. Analysis of variability of 56-chromosomal Triti-
cale in control and after irradiation. – Genetica. 8(4, 5): 
18–23 (In Russ.).

Koteeva N.K., Mirgorodskaya O.E., Bulysheva M.M., 
Miroslavov E.A. 2015. Formation of pollen in Ribes ni-
grum (Grossulariaceae) in connection with a period of 
low temperatures. – Bot. Zhurn. 100(10): 1001–1007 
(In Russ.). 
DOI: 10.1134/S0006813615100014.

Kravets E.A. 2013. Cytomixis and its role in the regula-
tion of plant fertility. – Ontogenesis. 44(3): 147–165 
(In Russ.). 
DOI: 10.1134/S1062360413030028.

Mandrik V.Yu., Andrusyak M.A. 1969. Cytoembryolog-
ical study of microsporogenesis of gooseberry Grossu-
laria reclinata Mill. and currant Ribes alpinum L. – Bot. 
Zhurn. 54(9): 1388–1396 (In Russ.).

Meurman O. 2010. Cytological studies in the genus Ri-
bes L. – Hereditas. 11(2-3): 289–356. 
DOI:10.1111/j.1601-5223.1928.tb02491.x.

Mirgorodskaya O.E. 2018. Development of the male ga-
metophyte of some woody angiosperms in temperate 
climate conditions: dissertation for the degree of can-
didate of biological sciences: 03.02.01 “Botany” – Bo-
tanical Institute named after Komarov, Russian Acade-
my of Sciences: 168 p. (In Russ.).

Popova A.F. 1966. Zakladannya ta rozvytok heneratyvnykh 
orhaniv u smorodyny chornoyi [Establishment and de-
velopment of generative organs in blackcurrant]. – Ukr. 
bot. zhurnal.

Popova A.F. 1970. Comparative cytoembryological study 
of representatives of the genera Ribes and Grossular-
ia in connection with hybridization: author's abstract. 
diss. for the academic degree of candidate of biolog-
ical sciences: 03.104 “Cytology”. – Academy of Sci-
ences of the Ukrainian SSR. Institute of Botany: 24 p. 
(In Ukr.).

Romanov I.D., Orlova I.N. 1971. Cytomixis and its conse-
quences in Triticale microsporocytes. – Genetica. 7(3). 
№ 13: 1168–1175 (In Russ.).

Romanova N.P., Shelabotin G.P., Leonchenko V.G., 
Khanina N.P. 1988. Methodological recomendations 
for the use of cytological methods in fruit growing. M. 
52 p. (In Russ.).

Skazkin F.D. 1971. The critical period for plants in rela-
tion to the lack of water in the soil. Scientific Council 
on Problems of Plant Physiology and Biochemistry. L: 
Science. 120 p. (In Russ.).

Sladkov A.N. 1989. On the types of microspore tetrads of 
angiosperms. – Bulletin of MOIP. Separatebiol. 94(6): 
48–52 (In Russ.).

Schnarf K. 1929. Embryologie der Angiospermen. – Ber-
lin: Verlag von Gebruder Borntraeger: 690 p. 

Spitsyn I.P. 1994. Genetics, cytology, embryology of cher-
ry. Tambov. 107 p.

Shamrov I.I. 2019. Modern problems of botany – Herzen 
State Pedagogical University: 44 (In Russ.).

Shkutina O.M. 1969. Cytogenetic study of wheat-rye am-
phidiploids: Diss. … Cand. of Biological Sciences: 21 p. 
(In Russ.).

Jacobson L. Ya. 1974. Study of meiosis in some species and 
hybrids of Ribes L. – Cytology and Genetics. 8(1): 61–
65 (In Russ.).

Topilskaya L.A., Luchnikova S.V., Chuvashina N.P. 
1975. Study of somatic and meiotic chromosomes of 
currant on acetohematoxylin crushed preparations – 
Bulletin of scientific information of the Central Clin-
ical Laboratory named after I.V. Michurin. 22. 58–61  
(In Russ.).

Turovtseva N.M., Luchnikova S.V. 1999. The use of het-
eroploid gametes in the selection of stone fruit crops – 
XIX Michurin Readings. Materials int. scientific Conf.: 
50–52 (In Russ.).

https://doi.org/10.1134/S0006813615100014
http://dx.doi.org/10.1111/j.1601-5223.1928.tb02491.x


	 ОСОБЕННОСТИ МИКРОСПОРОГЕНЕЗА У ВИДОВ RIBES И GROSSULARIA…	 1263

БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ     том 109     № 12     2024

Turovtseva N.M., Luchnikova S.V. 2001. Non-reduction 
of gametes and its use in breeding of stone fruit crops. – 
VIII Int. seminar-conference of phytophysiologists: Ab-
stract of the report. S. 129–131 (In Russ.).

Yandovka L.F. 2004. Cytological analysis of the process 
of microsporogenesis in Cerasus vulgaris (Rosaceae) in 

connection with the water regime. – Bot. Zhurn. 89(6): 
924–935 (In Russ.).

Yandovka L.F., Shamrov I.I. 2011. Development 
of anther and pollen grain in Cerasus and Amyg-
dalus (Rosaceae).  – Bot. Zhurn. 96(1): 62–75.  
(In Russ.).



БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ, 2024, том 109, № 12, с. 1264–1270

 СООБЩЕНИЯ 

1264

ПЕРВЫЕ НАХОДКИ ДРЕВЕСИНЫ XENOXYLON (CONIFERALES) 
В СРЕДНЕЮРСКИХ ОТЛОЖЕНИЯХ 

БЕЛГОРОДСКОЙ И КУРСКОЙ ОБЛАСТЕЙ, РОССИЯ
© 2024 г.    М. А. Афонин1, *, А. П. Любарова1, Н. В. Носова1

1Ботанический институт им. В. Л. Комарова РАН 
ул. Проф. Попова, 2, Санкт-Петербург, 197022, Россия

*e-mail: mafonin@binran.ru
Поступила в редакцию 22.08.2024 г. 

Получена после доработки 02.11.2024 г. 
Принята к публикации 19.11.2024 г.

По анатомическим признакам ископаемых древесин из среднеюрских отложений железорудных 
карьеров в Белгородской и Курской областях описан представитель мезозойского рода Xenoxylon 
(Coniferales) – X. phyllocladoides. Этот вид впервые указывается для материковой части Европей-
ской территории России. До настоящего времени в России ископаемая древесина X. phyllocladoi-
des была описана из юрских и нижнемеловых отложений Земли Франца-Иосифа, Северо-Вос-
точной Сибири, Северо-Западной Камчатки и Южного Приморья.

Ключевые слова: анатомия древесины, голосеменные, юрский период, мезозойская эра, Восточ-
но-Европейская платформа
DOI: 10.31857/S0006813624120065, EDN: NNUPVP

В настоящем сообщении по анатомическим 
признакам ископаемых древесин из среднеюр-
ских (батских) отложений Белгородской и Кур-
ской областей описывается вид мезозойского 
рода Xenoxylon Gothan – X. phyllocladoides Gothan.

Род Xenoxylon предложен В. Готаном (Gothan, 
1905) для ископаемых древесин хвойных, кото-
рые впервые были описаны С. Крамером (Cramer, 
1868) как Pinites latiporosus Cramer и P. pauciporosus 
Cramer из верхнеюрских отложений Шпицбер-
гена. Древесина Xenoxylon указывается из мезо-
зойских отложений по всему Северному полу-
шарию (Philippe et al., 2013; Afonin et al., 2022). 
Несмотря на большое количество находок, си-
стематическое положение Xenoxylon среди хвой
ных до сих пор остается неясным. А. В. Ярмо-
ленко (Yarmolenko, 1933), И. В. Бэйли (Bailey, 
1953), И. А. Шилкина и Р. Худайбердыев (Shilkina, 
Khudayberdyev, 1971) и многие другие исследо-
ватели на основании большого сходства в ана-
томическом строении древесины предполагали, 
что хвойные с древесиной типа Xenoxylon близ-
ки к современному семейству Sciadopityaceae. 
В. Д. Нащокин (Nashchokin, 1968) считал, что 

древесина Xenoxylon имеет черты сходства с дре-
весиной современных представителей не толь-
ко семейства Sciadopityaceae, но и Podocarpaceae. 
Л. Мариновский с соавторами (Marynowski et al., 
2008), проведя органо-геохимический анализ об-
разцов ископаемой древесины Xenoxylon из юр-
ских отложений Польши, установили, что этот 
род, возможно, близок к семействам Cupressaceae 
и  Podocarpaceae. Несколько позднее М. Фи-
липп с соавторами (Philippe et al., 2013) высказа-
ли предположение, что представители Xenoxylon 
могли входить в состав вымершего семейства 
хвойных Miroviaceae.

Вид X. phyllocladoides впервые был установлен 
В. Готаном (Gothan, 1906) из среднеюрских (бат-
ских) отложений в районе Гначин г. Ченстохова 
на юге Польши. Кроме того, древесина X. phyl-
locladoides была описана из юрских отложений 
Гренландии (Oh et al., 2015), юрских и нижнеме-
ловых отложений Земли Франца-Иосифа (Afonin 
et al., 2022; Afonin, Gromyko, 2023), Шпицбер-
гена (Gothan, 1907; Gothan, 1910; Reolid et al., 
2010) и  Северо-Восточной Сибири (Shilkina, 
Khudayberdyev, 1971; Afonin, 2019), а  также 
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из нижнемеловых отложений Северо-Западной 
Камчатки (Afonin, Philippe, 2014) и Южного При-
морья (Afonin, 2019). Вероятно, находок древеси-
ны X. phyllocladoides в мире гораздо больше, так 
как долгое время этот вид ошибочно рассматри-
вался как X. barberi (Seward) Krausel (Philippe et al., 
2013).

Ископаемые древесины из  Белгородской 
и Курской областей исследованы впервые. В це-
лом древесные остатки из мезозойских отложе-
ний материковой части европейской территории 
России остаются практически не изученными. 
До настоящего времени были описаны только 
ископаемые древесины из нижнемеловых отло-
жений Кировской области (Shilkina, 1986, 1989).

МАТЕРИАЛ И  МЕТОДИКА

Исследованные образцы ископаемой древе-
сины были собраны А. П. Любаровой и Н. В. Но-
совой в  2022  г. в  Стойленском железорудном 
карьере (~51°15ʹ16ʺ с. ш., 37°44ʹ01ʺ в. д.), рас-
положенном примерно в  пяти километрах 
к юго-западу от г. Старый Оскол в Белгородской 
области, и А.П. Любаровой в 2023 г. в Михай-
ловском железорудном карьере (~52°18ʹ59ʺ с. ш., 
35°24ʹ40ʺ в. д.), расположенном около г. Железно-
горск в Курской области. Изученные древесные 
остатки углефицированные, представляют со-
бой небольшие фрагменты стволов или, возмож-
но, веток. Размеры образцов от 3×3 до 11×5 см.

В Стойленском карьере возраст слоев с остат-
ками исследованных фрагментов древесины уста-
новлен как средний-поздний бат на основе изуче-
ния ископаемых диноцист и спорово-пыльцевых 
комплексов (Nosova et al., 2024). В Михайлов-
ском карьере флороносные отложения относятся 
к аркинской свите, возраст которой оценивается 
как средний-поздний бат на основе палинологи-
ческих данных (Nosova et al., 2024).

При изучении ископаемых древесин использо-
валась методика изготовления прозрачных шли-
фов, изложенная в работе А.Ф. Гаммерман с со-
авторами (Gammerman et al., 1946). Всего было 
изготовлено 13 шлифов в трех взаимно перпен-
дикулярных плоскостях: поперечной, радиальной 
и тангентальной. Микроскопическое изучение 
и микрофотографирование анатомических струк-
тур проводилось с помощью светового микроско-
па (СМ) Carl Zeiss Axio Scope.A1 и сканирующего 

электронного микроскопа (СЭМ) Jeol JSM‑6390 
LA в Ботаническом институте им. В.Л. Комарова 
РАН (БИН РАН), г. Санкт-Петербург.

Описание анатомического строения древеси-
ны выполнено с использованием терминологии, 
изложенной в работе А.А. Яценко-Хмелевского 
(Yatsenko-Khmelevsky, 1954), IAWA Committee 
(2004), а  также М. Филиппа и  М. К. Бамфорд 
(Philippe, Bamford, 2008).

Изученные образцы ископаемой древесины 
хранятся в  лаборатории палеоботаники БИН 
РАН (коллекция № 1434 – Стойленский карьер, 
коллекция № 2577 – Михайловский карьер).

РЕЗУЛЬТАТЫ И  ОБСУЖДЕНИЕ

Coniferales
Род Xenoxylon Gothan, 1905

Xenoxylon phyllocladoides Gothan, 1906

Описание анатомического строения. Описание 
дано по образцу № 2577/6-1, имеющему наилуч-
шую сохранность анатомических признаков дре-
весины.

Кольца прироста отчетливые, приблизитель-
но 2–3.5 мм шириной, иногда смяты; переход 
от ранней древесины к поздней резкий (рис. 1a; 
рис. 2а). Поздняя древесина составляет незначи-
тельную часть кольца прироста и образована 2–5 
слоями толстостенных уплощенных в радиаль-
ном направлении трахеид. Смоляные ходы и тя-
жевая паренхима отсутствуют.

Лучи однорядные, изредка с короткими дву-
рядными участками (рис. 1d; рис. 2d). Высота 
лучей 1–8(12) клеток. Горизонтальные и  тан-
гентальные стенки клеток лучей гладкие, непо-
ристые (рис. 1b, c; рис. 2b, c). На тангентальных 
стенках трахеид встречаются однорядные, окру-
глые, свободно расположенные поры, 4–8 мкм 
в диаметре (рис. 1d).

На радиальных стенках трахеид ранней древе-
сины однорядные, округлые и овальные, свобод-
но и сближено распложенные поры, 12–20 мкм 
в диаметре; изредка встречаются уплощенные 
поры в сближенном и сомкнутом расположении, 
по типу ксеноксильной поровости (рис. 1b, c; 
рис.  2b, c). На  полях перекреста одна, изред-
ка две овальные и  косоэллиптические, про-
стые или слегка окаймленные поры оконцевого 
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Рис. 1. a–d – Xenoxylon phyllocladoides Gothan, образец № 2577/6-1, Курская область, Михайловский карьер, аркин-
ская свита, средняя юра, средний – поздний бат; СЭМ.
a – поперечный срез, кольца прироста, переход от ранней древесины к поздней (масштабная линейка = 120 мкм); 
b, c – радиальные срезы, поры на стенках трахеид, поры на полях перекреста (масштабные линейки = 40, 30 мкм); 
d – тангентальный срез, лучи, поры на стенках трахеид (масштабная линейка = 40 мкм).

Fig. 1. a–d – Xenoxylon phyllocladoides Gothan, specimen No. 2577/6-1, Kursk Region, Mikhailovsky mine, Arkino Forma-
tion, Middle Jurassic, Middle – Late Bathonian; SEM. 
a – transverse section, growth rings, transition from the early wood to the late wood (scale bar = 120 μm); b, c – radial sections, 
pits on the walls of tracheids, cross-field pits (scale bars = 40, 30 μm); d – tangential section, rays, pits on the walls of trache-
ids (scale bar = 40 μm).

типа (рис. 1b, c; рис. 2c); размер пор 14–22 × 18–
32 мкм. В трахеидах иногда встречаются тиллы.

Сравнение и обоснование определения. Изучен-
ная ископаемая древесина характеризуется нали-
чием отчетливых колец прироста, гладких стенок 
клеток лучей, оконцевых пор на полях перекреста, 
а также отсутствием смоляных ходов и лучевых 
трахеид. Наличие такого набора анатомических 

признаков древесины свидетельствует о принад-
лежности этой древесины к роду Xenoxylon. Среди 
известных представителей Xenoxylon наибольшее 
сходство наблюдается с X. phyllocladoides из груп-
пы “phyllocladoides” (Gothan, 1906; Philippe et al., 
2013). Это сходство отмечается в наличии в ос-
новном округлых и овальных, свободно и сбли-
жено расположенных, изредка уплощенных 

(a) (b)

(c) (d)
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Рис. 2. a–d – Xenoxylon phyllocladoides Gothan, образец № 2577/6-1, Курская область, Михайловский карьер, аркин-
ская свита, средняя юра, средний – поздний бат; СМ.
a – поперечный срез, кольца прироста, переход от ранней древесины к поздней  (масштабная линейка = 120 мкм); 
b – радиальный срез, поры на стенках трахеид (масштабная линейка = 30 мкм); c – радиальный срез, поры на стен-
ках трахеид, поры на полях перекреста (масштабная линейка = 30 мкм); d – тангентальный срез, лучи (масштабная 
линейка = 40 мкм).

Fig. 2. a–d – Xenoxylon phyllocladoides Gothan, specimen No. 2577/6-1, Kursk Region, Mikhailovsky mine, Arkino Forma-
tion, Middle Jurassic, Middle – Late Bathonian; LM.
a – transverse section, growth rings, transition from the early wood to the late wood (scale bar = 120 μm); b – radial section, 
pits on the walls of tracheids (scale bar = 30 μm); c – radial section, pits on the walls of tracheids, cross-field pits (scale bar = 

= 30 μm); d – tangential section, rays (scale bar = 40 μm).

сближенных пор на радиальных стенках трахе-
ид, простых или слегка окаймленных пор окон-
цевого типа на полях перекреста (Gothan, 1906; 
Philippe et al., 2013). От других видов Xenoxylon 
из группы “phyllocladoides” (X. hopeiense Chang, 
X. huttonianum (Witham) Philippe et Hayes и X. ja-
kutiense Shilkina) изученная ископаемая древеси-
на отличается отсутствием тяжевой паренхимы 

или крассул, либо по форме и размеру оконце-
вых пор на полях перекреста.

Материал и  местонахождение. Образец 
№ 1434/11-2, Белгородская область, Стойленский 
карьер, средняя юра, средний – поздний бат; об-
разцы №№ 2577/6-1, 2577/6-2 и 2577/6-3, Кур-
ская область, Михайловский карьер, аркинская 
свита, средняя юра, средний – поздний бат.

(a) (b)

(c) (d)
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Распространение. Евразия, поздний триас – 
ранний мел.

Примечание. Из макроостатков растений, по-
мимо фрагментов древесины Xenoxylon, в сред-
неюрских отложениях Стойленского и Михай-
ловского карьеров описаны многочисленные 
остатки листьев хвойных. В некоторых образцах 
из среднеюрских отложений Стойленского ка-
рьера доминируют фрагменты листьев Mirovia 
Reymanówna. На основе изучения морфологии 
и особенностей эпидермиса листьев здесь опи-
саны два вида: Mirovia oskolica Nosova и M. exi-
mia Gordenko (Nosova, Lyubarova, 2023). Кроме 
Mirovia в Стойленском карьере найдены фраг-
менты листьев Podocarpophyllum kazachstanicum 
Nosova et Kiritchkova, Pityophyllum sp. и Elatocla-
dus sp. (Nosova, Lyubarova, 2023). Вид Mirovia exi-
mia впервые был описан из среднеюрской аркин-
ской свиты Михайловского карьера (Gordenko, 
2007). Как и в Стойленском карьере, находки 
данного вида в этом карьере весьма многочис-
ленны.
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FIRST FINDINGS OF XENOXYLON (CONIFERALES) 
FOSSIL WOOD IN THE MIDDLE JURASSIC DEPOSITS 

OF THE BELGOROD AND KURSK REGIONS, RUSSIA
М. А. Afonin1, *, А. P. Lyubarova1, N. V. Nosova1

1Komarov Botanical Institute RAS 
Prof. Popov Str., 2, Saint Petersburg, 197022, Russia

*e-mail: mafonin@binran.ru

Fossil wood species Xenoxylon phyllocladoides of the Mesozoic genus Xenoxylon (Coniferales) is reported 
from the Middle Jurassic deposits of iron mines in the Belgorod and Kursk regions, Russia. This species is 
recorded for the first time in the European continental part of Russia. To date, fossil wood of  X. phyllocla-
doides was recorded on the territory of Russia from the Jurassic and Lower Cretaceous deposits of Franz 
Josef Land, North-Eastern Siberia, North-Western Kamchatka and Southern Primorye. 

Keywords: wood anatomy, gymnosperms, Jurassic, Mesozoic, East European Craton
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Приводятся сведения о первой находке Peltigera occidentalis для лихенофлоры Ханты-Мансий-
ского автономного округа – Югра, и второе указание для Западной Сибири. Дано краткое опи-
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Статья является продолжением наших пу-
бликаций по  изучению лихенофлоры равнин-
ной части Западной Сибири (Kotkova et al., 2021; 
Mingalimova, Urbanavichene, 2022). В 2023 г. в ре-
зультате полевых исследований в северотаежной 
подзоне, в центре Западно-Сибирской низмен-
ности (ХМАО-Югра), в пределах болотной систе-
мы верховьев р. Тромъеган, Е.Ю. Кузьминой был 
собран образец Peltigera occidentalis (Å.E. Dahl) 
Kristinsson. Вторичные метаболиты образца 
были изучены методом HPTLC (Arup et al., 1993) 
в системе “А” (Ванштейн и др., 1990) и системе 

“EHF” (Tønsberg, Holtan-Hartwig, 1983).
В отечественной литературе для Западной Си-

бири этот вид не был указан (Urbanavichus, 2010). 
Несколько образцов, собранные студентами 
из Брно в Тазовском р-не ЯНАО в 2013 г., были 
определены T. Ahti, внесены в базу GBIF, и хра-
нятся в гербарий BRNU (https://brnu.jacq.org/
BRNU648514).

В “Определителе лишайников СССР” (Opre-
delitel’…, 1975) при обработке рода Peltigera Willd. 

этот вид не был учтен. Поэтому приводим его 
описание согласно российским и зарубежным 
источникам (Kristinsson, 1968; Zavarzin, 2001; Vi-
tikainen, 2007; Stenroos et al., 2016; Magain et al., 
2023) с учетом особенностей нашего образца.

Peltigera occidentalis (Å.E. Dahl) Kristinsson, 
1968, Bryologist 71 (1): 38. ≡Leciophysma occidentale 
Å.E. Dahl, 1950, Meddel. Grønland 150 (2): 44. 
=Peltigera scabrosa Th.Fr. var. occidentalis Å.E. Dahl, 
1950, Meddel. Grønland 150(2): 68 (рис. 1).

Таллом в среднем до 20 см в диам. (у нашего 
образца – до 13 см в диам.), лопасти 1.5–2.5 см 
шир., 0.3–0.5  мм толщ., в  сухом состоянии 
серовато-зеленоватый, иногда с коричневаты-
ми участками. Края таллома плоские до восходя-
щих, верхняя поверхность гладкая, матовая с не-
регулярными трещинами. Нижняя поверхность 
с широкими, выпуклыми жилками, образующи-
ми густую сеть, бледно-желтовато-коричневатую 
у  краев лопастей, темнеющую до  коричнево-
черноватой к центру таллома. На нижней сторо-
не таллома имеются многочисленные, овальные 



	 БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ     том 109     № 12     2024

1272	 Мингалимова и др.	

Рис. 1. Peltigera occidentalis – внешний вид таллома.

Fig. 1. Peltigera occidentalis – habit.

до округлых, промежуточные пространства меж-
ду жилками в виде светлых пятен (0.3–0.6 × 1.0–
1.3 мм), доходящие до самого края. Ризины до-
вольно короткие – в основном 2–4 до 5 мм дл., 
светло- до темно-коричнево-черных, одиночные, 
пучковидные до слегка ветвящихся (согласно ха-
рактеристике А.А. Заварзина (Zavarzin, 2001) – 
распушающиеся, как и у нашего образца). Апоте-
ции с красновато-коричневым диском, трубчатые 
или седловидные, развиваются на концах лопа-
стей, в нашем образце отсутствуют. Споры игло-
видные, почти цилиндрические и истончающи-
еся к концам, 6–8‑клеточные, 78–95 × 3–4 мкм. 
Вторичные метаболиты: тенуиорин (основной), 
метилгирофорат (второстепенный), гирофоровая 
кислота (следы); тритерпеноиды – пельтидакти-
лин (основной), долихорризин (минорный), зе-
орин (минорный). Фотобионт Nostoc.

Изученный образец: Россия, Западная Си-
бирь, ХМАО-Югра, Сургутский район, окр. 
пос. Нижнесортымский, верховья р. Томъеган, 
в разновозрастном кочкарном сосняке с кедром, 

зеленомошно-сфагново-кустарничковом с ли-
шайниками, 62°46ʹ48ʺ с. ш., 72°29ʹ24ʺ в. д., в ос-
новании ствола Pinus sibirica Du Tour, в дернин-
ке мхов, 28 VII 2023, Е.Ю. Кузьмина, LE-L26800. 
Новый вид для лихенофлоры ХМАО и централь-
ной части Западной Сибири.

Экология. Обитает на обнаженной почве, мхах, 
болотных кочках, основаниях деревьев, часто 
в болотистой местности, олиго- или мезотроф-
ных лесах, альпийских и субальпийских лугах. 
Часто среди мхов, в нашем случае таллом рос 
в дернинке Pleurozium schreberi (Willd. ex Brid.) 
Mitt. с примесью Polytrichum strictum Brid. в осно-
вании ствола Pinus sibirica.

Распространение в России: Арктика, северная 
часть Европейской России, Урал, Сибирь, Даль-
ний Восток (Urbanavichus, 2010). Наше указание 
P. occidentalis является первым для ХМАО-Югра 
и центральной части Западной Сибири.

Общее распространение: циркумполярный вид, 
встречается в Европе, Азии, Северной и Южной 
Америке (Vitikainen, 2007).

Морфологически Peltigera occidentalis наибо-
лее близок к P. neopolydactyla (Gyeln.) Gyeln. Но у 
P. neopolydactyla таллом примерно в 1.5 раза круп-
нее (до 40 см в диам.), с более тонкими и более 
крупными, лопастями, с блестящей верхней по-
верхностью без трещин и зеленоватых или ко-
ричневых оттенков. Ризины у P. neopolydactyla 
косицевидные, до 1–1.5 см длин. Оба вида от-
личаются содержанием вторичных метаболитов 
и экологическими особенностями. Для России 
P. occidentalis более редкий вид, известны немно-
гочисленные указания.
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The paper reports the first record of Peltigera occidentalis for the lichen flora of the Khanty-Mansi 
Autonomous Area – Yugra, being its second indication for Western Siberia. A brief description of the 
specimen with information on the anatomy, morphology of the species, composition of identified 
secondary metabolites, locality and distribution is given. Morphological and chemical differences from 
similar species are discussed.
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