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Со времен Чарльза Дарвина изучение механизмов доместикации животных как модели быстрых эво-
люционных преобразований имеет общебиологическое значение. Методы геометрической морфо-
метрии (ГМ) позволяют оценить морфогенетические изменения, происходящие при доместикации. 
На примере экспериментальных линий американской норки Neogale vison, селектированных на агрес-
сивное и ручное поведение, с помощью методов ГМ между ними установлены существенные разли-
чия по центроидным размерам и форме нижней челюсти. В качестве контролей использовали кле-
точных неселектированных и диких норок канадской популяции. Селекция привела к увеличению 
центроидных размеров мандибул у агрессивных и их уменьшению у ручных норок. Наибольшие раз-
личия по форме мандибул с учетом зубного ряда проявились между линиями агрессивных и ручных 
норок, а половые различия выражены в меньшей мере. Дестабилизация развития мандибул, косвенно 
оцененная по величине объема внутригруппового морфопространства (Vm) вдоль первых трех кано-
нических осей, оказалась наиболее выражена у самцов и самок линии ручных норок, что прямо согла-
суется с теорией дестабилизирующего отбора Д. К. Беляева. Наименьшие значения Vm у обоих полов 
линии агрессивных норок также отражают ограничение нормального развития. Таким образом, после 
16–17 поколений селекции норок на агрессивное и ручное поведение обнаружены морфогенетические 
эффекты, выраженные в дивергенции формы их нижней челюсти, сопровождающиеся дестабилиза-
цией развития и отражающие высокую скорость экспериментальной доместикации (по Д. К. Беляе-
ву). Дифференциация линий агрессивных и ручных американских норок по форме мандибул превы-
шает уровень половых различий и сопоставима со степенью морфологического расхождения между 
клеточными и дикими канадскими особями вида. Она сопровождается морфологическим хиатусом 
и формально близка к подвидовому рангу внутривидовых морфологических различий (речь не идет 
о “рукотворных” подвидах) по сравнению с морфологической дивергенцией американской норки 
от другого вида – колонка Mustela sibirica. Морфогенетические эффекты селекции американской нор-
ки по оборонительной реакции на человека демонстрируют высокий адаптационный и эволюцион-
ный потенциалы этого инвазивного вида.

DOI: 10.31857/S0044459624060016, EDN: TREKRX



426	 ВАСИЛЬЕВ и др.

	 ЖУРНАЛ ОБЩЕЙ БИОЛОГИИ	 том 85	 № 6	 2024

Начиная с работ Дарвина (Darwin, 1868), изу-
чение механизмов доместикации животных как 
модели быстрых эволюционных преобразований 
имеет общебиологическое значение. В первую 
очередь это обусловлено необходимостью моде-
лирования и выявления процессов быстрой эво-
люции видов при снижении ценотического кон-
троля из-за усиления антропогенного воздей-
ствия на естественные сообщества в сочетании 
с климатогенными изменениями и инвазиями 
чужеродных видов (Дгебуадзе, 2014). Доместика-
ция видов в составе биоты некоторыми авторами 
рассматривается как один из аспектов прямого 
и косвенного антропогенного влияния на биоту 
(Kaiser et al., 2015).

Проблема доместикации животных и связан-
ных с ней морфологических изменений привле-
кала внимание многих исследователей (Беляев, 
1972; Belyaev, 1979; Трут, 1981; Беляев, Трут, 1989; 
Трапезов, 2012; Kaiser et al., 2015; Singh et al., 2017). 
В исследованиях научной школы Д. К. Беляева 
(Трапезов, 1987; Беляев, Трут, 1989; Харламова 
и др., 2000; Трут и др., 2021) обосновано влияние 
отбора по признакам оборонительного поведе-
ния на изменчивость ряда видов млекопитаю-
щих: серебристо-черная лисица Vulpes vulpes fulvus 
(Canidae: Carnivora), серая крыса Rattus norvegicus 
(Muridae: Rodentia) и американская норка Neogale 
vison Schreber, 1777 (Mustelidae: Carnivora).

Д. К. Беляев считал, что геном может действо-
вать в стрессовых условиях как система, способ-
ная продуцировать изменчивость (Belyaev, 1979). 
Результаты экспериментальной доместикации 
привели Д. К. Беляева к идее дестабилизирующе-
го отбора как антитезы отбора стабилизирующего 
(Belyaev, 1979). Существо его концепции заключа-
лось в том, что движущий отбор, направленный 
на признаки, изменчивость которых в сильной 
степени сопряжена с изменчивостью функцио-
нального состояния регулятивных систем онто-
генеза, обладает дестабилизирующей функцией.

При доместикации лисиц в результате селек-
ции известны появление пегости в окраске, из-
менение формы хвоста и ушей, изменение во-
кализации, гормонального фона, а также разме-
ров и пропорций черепа (Трут и др., 1991, 2021; 
Трапезов, 2012). “Доместикационный синдром” 
как комплекс морфологических признаков, ти-
пичных для доместицированных животных, об-
суждается со времен Дарвина (Darwin, 1868). 
В последнее время предполагается, что гормо-
нальные и морфогенетические изменения, воз-
никающие при доместикации, связаны с ранним 

формированием клеток нервного гребня (NCC – 
neural crest cell), при изначальном дефиците ко-
торых, вероятно, развивается “доместикацион-
ный синдром” (Wilkins et al., 2014), причем пре-
курсивно затрагивается развитие ряда тканей, 
включая пигментные клетки, а также надпочеч-
ник, зубы и кости лицевой части черепа.

Интродукция американской норки (Neogale 
vison) из разных районов Канады и США в Ев-
ропу ради получения новых пушно-меховых ре-
сурсов привела к формированию устойчивых 
локальных популяций этого чужеродного вида 
в новых условиях (Данилов, Туманов, 1976; Ко-
раблев и др., 2018; Gálvez-López et al., 2022). При 
этом изменился состав автохтонных сообществ 
и резко сократилась численность популяций 
некоторых аборигенных видов. Американская 
норка, ставшая конкурентом европейской норки 
Mustela lutreola (Mustelidae: Carnivora), во многих 
местах вытеснила этот аборигенный автохтон-
ный вид (Maran et al., 1998; Põdra et al., 2013; Ко-
раблев и др., 2018).

Микроэволюционный потенциал американ-
ской норки и ее способность к быстрым селек-
тивным изменениям можно оценить на живот-
ных, содержащихся на зверофермах. Подходя-
щей моделью для решения этой задачи могут 
служить линии N. vison, созданные на экспери-
ментальной звероферме ИЦиГ СО РАН (г. Но-
восибирск) путем длительной селекции по при-
знакам оборонительного поведения. В итоге 
проведенного отбора на агрессивное и ручное 
поведение у американской норки проявились 
изменения в окраске мехового покрова (Трапе-
зов, 1987, 2012), напоминающие сходные явления 
у аналогичных линий серебристо-черных лисиц 
(Трут и др., 2021). На начальной стадии селекции 
для агрессивных и ручных норок были выявлены 
межлинейные изменения размеров осевого чере-
па и нижней челюсти (Харламова и др., 2000).

Межлинейные различия отражают главным 
образом результаты селекции по признакам 
оборонительного поведения норок, т. е., с од-
ной стороны, формирование агрессивной ли-
нии, а с другой – линии с выраженными свой
ствами “доместицированных” особей. Извест-
но, что у дикой американской норки достаточно 
велики половые различия (Gálvez-López et al., 
2022). Поэтому планировалось оценить, каковы 
по сравнению с ними межлинейные различия, 
а также изменяется ли у клеточных линий се-
лектированных животных степень полового ди-
морфизма по сравнению с неселектированными. 
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Нерешенными остались также вопросы о том, 
в какой мере и в каком направлении изменил-
ся морфогенез экспериментальных групп аме-
риканских норок после длительной селекции 
по признакам оборонительного поведения, 
и каков размах этих морфологических измене-
ний по сравнению с различиями между клеточ-
ными и дикими формами, а также заведомо дру-
гими видами куньих.

Подчеркнем, что ответы на поставленные во-
просы крайне важны в общебиологическом от-
ношении, поскольку разные виды могут быть 
подвержены доместикации в разной степени 
(Lord et al., 2020; Трут и др., 2021). В настоящее 
время еще недостаточно известно, каковы мор-
фогенетические проявления этих изменений 
у американской норки (Gálvez-López et al., 2022). 
До сих пор не ясно, насколько общи эффекты, 
наблюдаемые при “доместикационном синдро-
ме” (Wilkins et al., 2014) как для американской 
норки, так и ряда других доместицированных 
видов млекопитающих.

В последние десятилетия в биологии широко 
применяются методы геометрической морфо-
метрии (ГМ) (Rohlf, Slice, 1990; Павлинов, Ми-
кешина, 2002; Zelditch et al., 2004; Klingenberg, 
2011; Singh et al., 2017), позволяющие раздельно 
анализировать изменчивость размеров и формы 
объектов. ГМ допускает возможность морфоге-
нетической интерпретации морфологических 
изменений конфигурации объектов (Zelditch 
et al., 2004; Sheets, Zelditch, 2013). Это позволяет 
применить методы ГМ для оценки морфогене-
тических изменений на примере нижней челю-
сти экспериментальных линий американских 
норок. Выбор нижней челюсти в качестве объ-
екта исследования обусловлен тем, что селекция 
на агрессивное и ручное поведение неизбежно 
должна была ее затронуть, поскольку сила укуса, 
а следовательно, проявление агрессии во многом 
зависят от конфигурации мандибулы и ее зубно-
го ряда (Gálvez-López, Cox, 2022). Селективный 
процесс часто приводит к морфогенетическим 
перестройкам, поэтому важно оценить, в какой 
степени стабилен процесс развития морфоло-
гических структур у экспериментальных линий 
норок по сравнению с неселектированными 
животными.

Цель работы – оценить соотношения меж-
линейных и половых различий при сравнении 
изменчивости размеров и формы нижней че-
люсти по итогам селекции американской нор-
ки на агрессивное и ручное поведение с линией 

неселектированных (контрольных) особей, ис-
пользуя методы геометрической морфометрии. 
Основной интерес состоял в оценке направле-
ний и размаха морфогенетических изменений, 
связанных с селекцией и доместикацией вида, 
а также в сопоставлении размаха изменений 
экспериментальных клеточных линий амери-
канской норки с величиной ее удаления в мор-
фопространстве от дикой канадской популяции 
и заведомо другого вида (колонка) при оценке 
фенотипической пластичности и микроэволю-
ционного потенциала вида.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Материалом для работы послужила кранио-
логическая коллекция, полученная в ходе работ 
по селекции линий американской норки на агрес-
сивное и ручное поведение на эксперименталь-
ной звероферме ИЦиГ СО РАН под руководством 
д. б. н. О. В. Трапезова, а также линия контроль-
ных неселектированных животных (см. Трапезов, 
1987, 2012). Селекция по признакам оборонитель-
ного поведения через 16–17 поколений привела 
в одном направлении к формированию линии 
агрессивных норок, а в противоположном – к ли-
нии ручных. Параллельно поддерживалась линия 
неселектированных клеточных особей. Общий 
коллекционный материал представлен 436 экз., 
но в данной работе использовали 180 экз. нижних 
челюстей особей клеточного разведения. Случай-
ным образом из имеющейся большой музейной 
коллекции в каждой из трех линий были сформи-
рованы выборки, разделенные по полу и равные 
по числу наблюдений (n = 30).

В качестве контрольной группы, относи-
тельно которой можно судить о направлени-
ях селективных преобразований морфогенеза 
американских норок, использовали клеточных 
неселектированных животных, содержавшихся 
одновременно с экспериментальными линиями. 
Это позволяет выявить направления их феноти-
пических изменений и степень взаимной диф-
ференциации в морфопространстве, т. е. иметь 
условные точки отсчета селективных измене-
ний для агрессивных и ручных самцов и самок 
N. vison. Все особи клеточного содержания явля-
ются сеголетками, однородны в возрастном от-
ношении (7 мес.) и получены в одном и том же 
сезоне (ноябрь). Известно, что в возрасте 7 мес. 
особи обоих полов у американской норки уже 
во многом приближаются по размерам и про-
порциям к зрелым особям. Выборки клеточных 
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самцов и самок неселектированных сеголеток 
были сформированы параллельно в том же воз-
расте. Дополнительным контролем послужи-
ла выборка самцов диких американских норок, 
добытая в 1933 г. в провинции Альберта (Wood 
Buffalo Park, Conibear Lake) в Канаде (число из- 
ученных мандибул n = 20) в возрасте от 1+ до 3+. 
Коллекция была передана в музей ИЭРиЖ УрО 
РАН в конце 50‑х годов XX века при обмене 
с Национальным музеем Канады. Этот материал 
позволяет оценить степень изменения размеров 
и формы мандибул у клеточных американских 
норок по сравнению с одной из диких популя-
ций вида.

При оценке “эволюционной значимости” 
морфологических различий между линиями се-
лектированных клеточных норок необходимо 
было соотнести их также с размахом заведомо 
межвидовых различий. Для сравнения с аме-
риканской норкой использовали серии манди-
бул сходных по возрасту взрослых самцов дру-
гого вида – колонка Mustela sibirica (Mustelidae: 
Carnivora) (n = 20). Материал добыт охотника-
ми на Среднем Урале и передан в музей ИЭРиЖ 
УрО РАН в 50–60‑х годах прошлого века. Срав-
нение клеточных самцов трех линий с самцами 
диких американских норок из Канады и самца-
ми другого вида при случайном выравнивании 
всех выборок по числу наблюдений (n = 20) дает 
возможность корректно оценить относительный 
размах внутривидовой дифференциации линий 
N. vison относительно дивергенции от M. sibirica.

Общий дизайн работы предполагал два этапа 
сравнений. На первом этапе на равных по числу 
наблюдений (n = 30) выборках самцов и самок 
трех линий (агрессивных, неселектированных 
и ручных) клеточных американских норок мы 
планировали соотнести межлинейные и половые 
различия, отдельно анализируя изменчивость 
центроидных размеров и формы мандибул. При 
этом предполагалось провести межгрупповые 
сравнения центроидных размеров раздельно для 
выборок самцов и самок, используя однофак-
торный дисперсионный анализ, а далее на объе-
диненном материале на основе двухфакторного 
дисперсионного анализа оценить соотношение 
влияния факторов “линия” (strain – S), “пол” 
(gender – G) и их взаимодействия (S × G). Для 
оценки различий в изменчивости формы ман-
дибулы использовали дискриминантный и ка-
нонический анализы. Последовательно оцени-
ли влияние факторов “пол” (дискриминантный 
анализ), “линия” (канонический анализ) и их 

сочетанное влияние на изменчивость формы 
мандибул (канонический анализ). Оценки не-
стабильности морфогенеза получили на основе 
сравнения объемов внутригруппового морфо-
пространства (Vm) (Vasil’ev, 2021) на случайно 
выравненных по числу наблюдений (n = 30) вы-
борках самцов и самок трех линий клеточных 
норок.

Второй этап работ предполагалось провести 
исключительно на выборках самцов, выравнен-
ных по числу наблюдений (n = 20), что было об- 
условлено ограниченной доступностью музей-
ных материалов из природных популяций. При 
этом планировали соотнести размах морфологи-
ческих различий между самцами клеточных ли-
ний агрессивных, ручных и неселектированных 
норок со степенью их дифференциации от сам-
цов дикой канадской популяции американской 
норки, а также от выборки самцов другого вида – 
колонка. На данном этапе также использовали 
данные о центроидных размерах (дисперсион-
ный анализ) и форме мандибул (канонический 
и кластерный анализы).

Цифровые фотографии нижней челюсти аме-
риканских норок и колонка с буккальной сторо-
ны выполнили с помощью фотоаппарата Canon 
EOS6000, установленного на штативе, при раз-
решении 1809 × 1179 пикселей. На фотографи-
ях ветвей нижних челюстей (рис. 1) разместили 
23 метки-ландмарки (landmarks – LM), а также 
25 полуландмарок (semi-landmarks – SM), соот-
ветствующих трем кривым (curves), и две масшта-
бирующие ландмарки на делениях измеритель-
ной линейки (ruler). В программе MorphoJ 1.7a 
(Klingenberg, 2011) провели генерализованный 
прокрустов анализ (GPA) с применением метода 
наименьших квадратов (Rohlf, Slice, 1990). Про-
цедура GPA включала суперимпозицию конфи-
гураций ландмарок: трансляцию, масштабиро-
вание и ротацию с последующим вычислением 
прокрустовых координат (Procrustes coordinates). 
Косвенную оценку размеров мандибул выполни-
ли на основе вычисления их центроидного раз-
мера (centroid size – CS) как квадратного корня 
из суммы квадратов расстояний от центра изо-
бражения до каждой из ландмарок (Rohlf, Slice, 
1990). Для приведения к одному масштабу в про-
грамме CoordGen6f пакета IMP (Zelditch et al., 
2004) использовали ландмарки, размещенные 
на делениях линейки, для представления CS 
в миллиметрах. Оценку вероятной аллометрии 
мандибул норок согласно существующим ре-
комендациям (Zelditch et al., 2004) выполнили 
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Рис. 1. Локализация меток-ландмарок – LM (1–23), полуландмарок – SM (черные кружки) и масштабирующих 
ландмарок (24–25) на фотографии нижней челюсти американской норки с буккальной стороны.

на основе регрессии первой главной компонен-
ты (PC1) на значения натурального логарифма 
CS отдельно по каждой выборке самцов и самок 
в каждой линии. Межгрупповые различия кон-
фигураций нижней челюсти и ее зубного ряда 
оценили на основе дискриминантного и кано-
нического анализов прокрустовых координат.

Предварительно с помощью двухфакторно-
го дисперсионного анализа (Two-way ANOVA) 
оценили устойчивость расстановки операто-
ром ландмарок и формирования кривых в виде 
полуландмарок, используя их повторное раз-
мещение. Показано, что между повторными 
расстановками как ландмарок, так и полулан-
дмарок межгрупповые различия были стати-
стически незначимы (для фактора повторной 
расстановки ландмарок p = 0.5598, для фактора 
повторного размещения полуландмарок вдоль 
кривых p = 0.9995, а при взаимодействии фак-
торов – p = 0.9972). Полученный результат ука-
зывает на стабильность расстановки меток опе-
ратором и не требует использования усреднен-
ных значений координат ландмарок.

Поскольку два фактора изменчивости – “ли-
ния” (S) и “пол” (G) – могли оказывать парал-
лельное влияние на ростовые процессы и во из-
бежание влияния ошибки первого рода, мы при-
менили двухфакторный дисперсионный анализ 
центроидных размеров (CS) мандибул между из-
ученными линиями с учетом их половой принад-
лежности. Выраженность полового диморфизма 

центроидного размера оценили по формуле: 
SDM = |(xF / xM) – 1| × 100 (Россолимо, Павли-
нов, 1974), где xF – среднее значение CS у самок, 
а xM – у самцов.

По итогам канонического анализа вычисляли 
матрицы обобщенных расстояний Махаланобиса 
(D), характеризующие степень дифференциации 
выборок. Для оценки степени половых разли-
чий при многомерном сравнении формы черепа 
использовали квадратированные обобщенные 
расстояния Махаланобиса (D2) между выбор-
ками самцов и самок в каждой линии с оцен-
кой их значимости. Дополнительно вычисляли 
матрицу Прокрустовых дистанций (Pd), по ко-
торой для каждой выборки рассчитывали сред-
ние меры уникальности – MMU (mean measure 
of uniqueness; Васильев, 2005). Оценку корреля-
ции матриц D и Pd проводили на основе теста 
Мантеля (Mantel test). По матрице Pd на основе 
метода невзвешенного парного группирования 
выборок по средним значениям (UPGMA) вы-
полнили кластерный анализ.

Для косвенной оценки уровня внутригруп-
повой нестабильности морфогенеза использо-
вали показатель Vm – объем внутригруппового 
морфопространства (Vasil’ev, 2021), заключен-
ного внутри выпуклой оболочки (convex hull; 
Blonder, 2018), построенной по множеству на-
ружных краевых ординат конкретной группы. 
Данный метод дополняет хорошо известные ме-
тоды оценки флуктуирующей асимметрии (FA) 
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как косвенной меры стабильности развития 
(Zakharov, 1992; Palmer, 1994). Расчет Vm про-
веден по значениям первых трех канонических 
переменных (CV1–CV3), вычисленных по про-
крустовым координатам. Число наблюдений для 
выборок самцов и самок всех линий клеточных 
норок было предварительно выравнено после 
процедуры случайной выбраковки и в каждой 
из них составило n = 30. Поэтому показатель Vm 
позволяет получить сопоставимые между выбор-
ками характеристики рассеивания ординат осо-
бей в морфопространстве. Чем больше значение 
Vm и в большей мере наблюдается рассеивание 
их ординат в морфопространстве, указываю-
щее на расширение веера морфогенетических 
траекторий (Vasil’ev, 2021), тем менее стабильно 
протекает развитие группы особей. В благопри-
ятных условиях, т. е. при минимальном стрессе 
в процессе развития, величина Vm меньше, чем 
при неблагоприятных условиях.

Для вычисления объемов внутригруппового 
морфопространства (Vm) использовали надстрой-
ку (add-in) CalculateVolume (автор А. Г. Курсанов) 
для Microsoft Office Excel, написанную на основе 
встроенной MatLab функции convhull, позволя-
ющей определить объем выпуклой оболочки ко-
нечного множества точек (3D convex hull). Вы-
числить Vm можно также на основе R-програмы 
hypervolume (Blonder, 2019). Для оценки стан-
дартной ошибки измерения Vm (±SE) приме-
нили технику ресэмплинга методом бутстрепа 
со случайным повторным замещением (bootstrap 
with replacement) объектов в выборках (Efron, 
Tibshirani, 1986) на основе 10 повторных циклов.

Однородность выборочных дисперсий опре-
делили с помощью теста Левена (Levene's test) 
для средних значений. При проведении тради-
ционных дисперсионных анализов для проверки 
соответствия распределения переменных нор-
мальному закону использовали W-тест Шапиро–
Уилка (Shapiro–Wilk W-test). Для определения 
размера эффекта (effect size) применяли пока-
затель η2 Коэна (Cohen, 1992). При множествен-
ном сравнении выборок значимость различий 
оценили с помощью однофакторного и двух-
факторного дисперсионных анализов (One-way 
and Two-way ANOVA), а также использовали 
непараметрический аналог ANOVA – H-тест 
Краскела–Уоллиса при сравнении объемов вну-
тригрупповых морфопространств (Vm) выбо-
рок. Парные сравнения выполнили на основе 
апостериорного Q-теста Тьюки (post-hoc Tukey's 
Q-test), а при сравнении Vm – с помощью теста 

Манна–Уитни (Mann–Whitney test). Для оценки 
соотношения вкладов факторов “линия”, “пол” 
и их взаимодействия в межгрупповую изменчи-
вость вдоль канонических переменных приме-
нили метод непараметрического многомерного 
ANOVA (PERMANOVA). Расчеты выполнены 
на основе пакетов программ TPS (Rohlf, 2017a, 
b), PAST 4.12 (Hammer et al., 2001), MorphoJ 1.07a 
(Klingenberg, 2011) и IMP 6.0 (Zelditch et al., 2004).

РЕЗУЛЬТАТЫ

1. Дифференциация клеточных американских 
норок после селекции: соотношение межлинейных 
и половых различий

1.1. Сравнение центроидных размеров нижней 
челюсти. Результаты сравнения величин центро-
идных размеров (CS) мандибул с учетом стан-
дартных ошибок (±SE) между контрольными 
(неселектированными) и экспериментальными 
группами самцов и самок линий норок пред-
ставлены на рис. 2. На основе однофакторного 
дисперсионного анализа значений CS самцов 
трех линий между ними установлены значимые 
различия (F = 14.0; d. f. = 2, 87; p < 0.0001; тест 
Левена – p = 0.2795; W-тест Шапиро–Уилка: 
0.9819; p = 0.2441). При аналогичном сравнении 
CS между линиями самок также получены досто-
верные различия (F = 25.3; d. f. = 2, 87; p < 0.0001; 
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Рис. 2. Сравнение средних центроидных размеров CS 
(с учетом стандартных ошибок ±SE) между самцами 
(1) и самками (2) линий агрессивных, неселектиро-
ванных и ручных клеточных американских норок.
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тест Левена – p = 0.5001; W-тест Шапиро– 
Уилка: 0.9799; p = 0.1786). При парном сравне-
нии значений CS между всеми вариантами вы-
борок самцов и самок разных линий на базе апо-
стериорного Q-теста Тьюки выявлены значимые 
различия, за исключением сравнений между 
парами агрессивных и неселектированных, как 
самцов – Q = 1.593 (p = 0.5006), так и самок – 
Q = 2.23 (p = 0.2620). Самки всех линий имели 
значимо меньший центроидный размер манди-
бул, чем самцы (Q = 36.31; p < 0.0001). Показа-
тель полового диморфизма SDM для CS у агрес-
сивных норок составил 13.65, у неселектирован-
ных – 13.82, а у ручных – 14.28.

В результате двухфакторного дисперсионно-
го анализа (табл.  1)  установлено, что наиболь-
шее влияние на изменчивость CS оказывает пол, 
причем доля дисперсии, обусловленной половым 
диморфизмом норок, составила 78.74% от общей 
дисперсии. Различия по CS между линиями были 
тоже значимы, а доля межгрупповой диспер-
сии составила 6.23%. Влияние взаимодействия 
факторов “линия” и “пол” (S  ×  G)  оказалось 
пренебрежимо мало и незначимо (см. табл.  1). 
По принятой Коэном (Cohen, 1992) системе оце-
нок, характеристики размера эффекта (effect 
size) между линиями превысили средний уровень  
(η2 =  0.297  > 0.15), а половые соответствовали 
высокому уровню различий (η2 = 0.841 > 0.50). 
Иными словами, различия центроидных разме-
ров мандибул между линиями агрессивных, не-
селектированных и ручных животных выражены 
существенно меньше половых.

1.2. Сравнение формы нижней челюсти. Ре-
зультаты оценки половых различий по фор-
ме нижней челюсти у клеточных американ-
ских норок, полученные с помощью линейного 

Таблица 1. Результаты двухфакторного дисперсионного анализа центроидных размеров (CS) нижней челюсти 
самцов и самок линий агрессивных, ручных и неселектированных американских норок с учетом размера 
эффекта

Источник 
изменчивости 

(фактор)

Сумма 
квадратов

(SS)

Число 
степеней 
свободы 

(d. f.)

Средний 
квадрат

(MS)
F

Уровень 
значимости

(p)

Размер 
эффекта

(η2)

Линия (S) 736.300 2 368.100 36.020 <0.0001 0.297
Пол (G) 9310.000 1 9310.000 911.100 <0.0001 0.841
S × G 0.016 2 0.008 0.001 0.9992 0.00001
Остаточная 1778.000 174 10.220
Общая 11824.316 179

Примечание. Полужирным шрифтом выделены значимые размеры эффекта.
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Рис. 3. Итоги линейного дискриминантного анализа 
(LDA) прокрустовых координат, характеризующих 
изменчивость формы нижней челюсти в выборках 
самцов (1) и самок (2) американской норки без уче-
та принадлежности к линии. Контурные конфигура-
ции мандибул (outlines), встроенные в сплайны де-
формационных решеток соответствуют гистограм-
мам распределений сравниваемых выборок.

дискриминантного анализа прокрустовых коор-
динат при сравнении групп самцов и самок (без 
учета их линейной принадлежности), представ-
лены на рис. 3. В итоге дискриминантного ана-
лиза выявлены существенные половые разли-
чия по форме нижней челюсти (Лямбда Уилкcа 
(Wilks's Λ) = 0.09393; D = 6.3713; T2 Хотеллинга 
(Hotelling's T2) = 1867.3; d. f.1, 2 = 95, 179; F = 24.888; 
p < 0.0001). Корректность классификации при 
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дискриминации полов составила 99%, а после 
проведения процедуры кросс-валидационной 
(cross-validation) проверки на основе джеккнайф 
(jackknife) тестирования объектов она сохрани-
лась высокой – 95.6%. На рис. 3 видно, что ниж-
няя челюсть самцов имеет относительно более 
высокое тело, увеличенные клыки, смещенные 
в каудальном направлении угловой и сочленов-
ный отростки и в краниальном направлении – 
венечный отросток. Мандибула самок отличает-
ся от таковой у самцов противоположными чер-
тами строения и более грацильна.

Сравнение объединенных по полу выборок 
трех линий клеточных норок провели с помо-
щью канонического анализа прокрустовых коор-
динат мандибул (рис. 4). Межгрупповая измен-
чивость вдоль обеих канонических переменных 
оказалась значимой (p < 0.0001). На рисунке вид-
но, что эллипсоиды, объединяющие 95% внутри-
групповой дисперсии линий норок, последова-
тельно расположены вдоль первой канонической 
оси: слева – объединенная выборка агрессивных 
норок, в середине – неселектированных, а спра-
ва – ручных. Выборки практически не перекры-
ваются, причем области рассеивания ординат 
агрессивных и ручных норок полностью раз- 
общены в морфопространстве, т. е. между ними 

наблюдается четкий морфологический хиа-
тус. На рис. 4 видно, что форма мандибул и зу-
бов агрессивных норок отличается от таковой 
у ручных относительно более высоким телом, 
удлиненным клыком и отклонившимся в дор-
зальном направлении сочленовным отростком. 
У ручных норок наблюдаются противоположные 
тенденции.

Результаты канонического анализа прокрусто-
вых координат при оценке взаимной дифферен-
циации формы нижней челюсти между самцами 
и самками разных линий клеточных норок в об-
щем морфопространстве представлены в табл. 2. 
Межгрупповая изменчивость вдоль всех пяти ка-
нонических осей оказалась статистически значи-
мой (p < 0.0001). В табл. 2 приведены соотноше-
ния значений центроидов выборок с учетом стан-
дартных ошибок, а также величин межгрупповых 
дисперсий и оценок их значимости вдоль первых 
трех канонических переменных (CV1–CV3). Пер-
вые три канонические переменные характеризу-
ют около 89.6% межгрупповой дисперсии, т. е. 
достаточно полно отражают основную изменчи-
вость формы мандибул сравниваемых выборок. 
Результаты канонического анализа в виде вза-
имного размещения эллипсоидов выборок в об-
щем морфопространстве представлены на рис. 5. 
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Рис. 4. Результаты канонического анализа (CVA) прокрустовых координат, характеризующих изменчивость формы 
нижней челюсти линий агрессивных (1), неселектированных (2) и ручных (3) американских норок. Контурные кон-
фигурации мандибул (outlines) соответствуют минимальным и максимальным значениям ординат вдоль канони-
ческих переменных на этом и последующих рисунках (коэффициент преувеличения (exaggeration coefficient) – 3.0).
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Рис. 5. Результаты канонического анализа прокрустовых координат, характеризующих изменчивость формы 
нижней челюсти самцов (нечетные номера) и самок (четные номера) агрессивных (1, 2), неселектированных 
(3, 4) и ручных (5, 6) американских норок. Стрелки – направления межгрупповой изменчивости, соответствую-
щие факторам “линия” и “пол”.

Таблица 2. Результаты канонического анализа прокрустовых координат, отражающих изменчивость формы 
мандибул самцов и самок линий агрессивных, неселектированных и ручных американских норок вдоль 
первых трех канонических переменных

Линия, пол, статистические 
характеристики

Каноническая переменная
CV1 CV2 CV3

Центроиды выборок (±SE)

AM − агрессивные самцы 4.916 ± 0.163 2.480 ± 0.208 1.268 ± 0.166
AF – агрессивные самки 5.274 ± 0.179 −2.424 ± 0.170 −3.545 ± 0.161
NM − неселектированные самцы −0.496 ± 0.179 4.410 ± 0.172 0.607 ± 0.168
NF − неселектированные самки 0.091 ± 0.191 −4.326 ± 0.174 4.034 ± 0.209
TM − ручные самцы −4.611 ± 0.210 2.789 ± 0.174 −0.704 ± 0.205
TF − ручные самки −5.501 ± 0.158 −2.934 ± 0.184 −1.739 ± 0.168

Итоги канонического анализа

Λ Уилкса (Wilks’s Λ) 0.0001 0.0012 0.0152
Собственные числа 18.8025 12.0971 6.0473
Доля дисперсии, % 45.58 29.32 14.66
Число степеней свободы (d. f.) 25 16 9
Критерий хи-квадрат (χ2) 1712.05 1191.47 743.11
Уровень значимости p < 0.00001 p < 0.00001 p < 0.00001
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Вдоль первой канонической переменной (CV1), 
на которую пришлось около 45.6% межгрупповой 
дисперсии, проявились различия между линия-
ми (см. табл. 2, рис. 5). Вторая каноническая ось 
(CV2), характеризующая 29.3% дисперсии, в ос-
новном отражает половые различия. Судя по зна-
кам центроидов выборок (табл. 2), все центроиды 
агрессивных норок размещены в области положи-
тельных значений CV1, а у ручных – отрицатель-
ных. У всех групп самцов вдоль CV2 наблюдают-
ся отрицательные величины центроидов, а у всех 
групп самок – положительные. Соответственно, 
все полигоны изменчивости групп самок распо-
ложены в верхнем ряду в области положительных 
значений CV2 (рис.  5). Вдоль третьей канони-
ческой переменной (CV3) проявились различия 
(около 14.7% дисперсии) между выборками сам-
цов разных линий и одновременно выражена их 
нивелировка у соответствующих выборок самок.

Для общей оценки соотношения влияния 
данных факторов на проявление изменчивости 
формы нижней челюсти провели двухфакторный 
непараметрический многомерный дисперсион-
ный анализ (Two-way PERMANOVA) всех пяти 
канонических переменных (CV1–CV5). Резуль-
таты анализа приведены в табл. 3. Из таблицы 
следует, что фактор “линия” (S) по совокупности 

канонических переменных наиболее весомо влия- 
ет на изменчивость формы мандибул, а фактор 

“пол” (G) по величине воздействия ему уступает, 
о чем можно судить по соотношению долей, со-
ответствующих факторам дисперсий (доля дис-
персии, обусловленной фактором S – 49.89%, 
а фактором G – 24.64%). Интересно, что взаимо-
действие факторов (S × G) также значимо (доля 
его дисперсии – 14.31%), т. е. в данном направле-
нии изменчивости половые различия по форме 
мандибул у представителей разных линий норок 
проявились по-разному.

В результате расчетов ни в одной из отдель-
но изученных выборок самцов и самок линий 
норок клеточного содержания значимой ре-
грессионной зависимости между формой ман-
дибулы (по PC1) и размерами центроида (CS) 
не обнаружили. Доли объясненной регрессии 
колебались при этом от 1.09 до 7.82%, а уровень 
их значимости – от p = 0.5754 до p = 0.1279, по-
этому выявленные межгрупповые различия фор-
мы мандибул норок не обусловлены эффектами 
аллометрии.

На основе матрицы обобщенных расстояний 
Махаланобиса (табл.  4)  оценены парные меж- 
групповые дистанции. Из таблицы следует, что 
при сравнении выборок как самцов, так и самок 

Таблица 3. Оценка значимости результатов непараметрического многомерного двухфакторного 
дисперсионного анализа (Two-way PERMANOVA) канонических переменных (CV1–CV5), характеризующих 
различия в изменчивости формы мандибул самцов и самок линий агрессивных, неселектированных и ручных 
американских норок

Источник изменчивости 
(фактор)

Сумма 
квадратов (SS)

Число степеней 
свободы

(d. f.)

Средний 
квадрат (MS) F Уровень 

значимости (p)

Линия (S) 3892.30 2 1946.20 388.96 < 0.0001
Пол (G) 1922.20 1 1922.20 384.18 < 0.0001
Взаимодействие (S × G) 1116.70 2 558.34 111.59 < 0.0001
Остаточная (Residual) 870.60 174 5.00
Общая (Total) 7801.80 179

Таблица 4. Матрица обобщенных расстояний Махаланобиса (D) между выборками из линий агрессивных 
(самцов – AM, самок – AF), неселектированных (самцов – NM, самок – NF) и ручных (самцов – TM, самок – 
TF) американских норок (все дистанции статистически значимы – p < 0.0001)

Выборки норок AM AF NM NF TM TF
AM 0 7.847 7.989 10.021 10.474 12.484
AF 7.847 0 10.145 9.777 12.063 11.538
NM 7.989 10.145 0 9.856 6.432 9.844
NF 10.021 9.777 9.856 0 10.456 8.563
TM 10.474 12.063 6.432 10.456 0 7.010
TF 12.484 11.538 9.844 8.563 7.010 0
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наибольшие различия выявлены между линиями 
агрессивных и ручных норок, а неселектирован-
ные занимают между ними промежуточное по-
ложение. Половые различия по форме мандибу-
лы у всех линий высоко значимы. Наибольшая 
степень полового диморфизма (табл. 4) обнару-
жена у неселектированных норок (D2 = 97.14), 
наименьшая – у ручных (D2 = 49.14), промежу-
точная по величине – у агрессивных (D2 = 61.58).

1.3. Оценка объема внутригруппового морфопро-
странства как показателя нестабильности разви-
тия. Результаты множественных межгрупповых 
сравнений объемов внутригрупповых морфопро-
странств (Vm) вдоль первых трех канонических 
переменных, полученные отдельно для самцов 
и для самок трех линий клеточных американ-
ских норок на основе H-теста Краскела–Уолли-
са, представлены в табл. 5. В обоих случаях как 
у самцов, так и у самок выявлены значимые меж- 
групповые различия. У обоих полов минималь-
ные средние значения Vm наблюдаются в линии 
агрессивных норок, а наибольшие – в линии 
ручных. Промежуточные средние значения Vm 
обнаружены в линии неселектированных кле-
точных норок. С помощью теста Манна–Уит-
ни установлено, что как у самцов, так и у самок 
при множественном парном сравнении выборок 
все межлинейные различия по Vm статистически 
значимы (уровни значимости между выборками 
самцов: p < 0.01349 – p < 0.00054; между выбор-
ками самок: p < 0.01598 – p < 0.00052).

В итоге двухфакторного дисперсионного ана-
лиза значений Vm влияние фактора “линии” (S), 

“пола” (G) и их взаимодействия (S × G) были 
также статистически значимыми (p < 0.001). Од-
нако доля дисперсии, обусловленной влиянием 
фактора “линия”, составила 54.4%, т. е. оказа-
лась существенно выше доли дисперсии за счет 

влияния фактора “пол” – 14.2% и доли дис-
персии, связанной с взаимодействием факто-
ров – 7.1%.

2. Дифференциация клеточных и диких амери-
канских норок между собой и от другого вида – ко-
лонка (на примере самцов)

2.1. Центроидные размеры. При однофактор-
ном дисперсионном анализе центроидных раз-
меров мандибулы самцов трех линий клеточных 
особей, дикой канадской популяции и колонка 
выявлены значимые различия (F =117.1; d. f. = 4, 
95; p < 0.00001; тест Левена – p = 0.1351; W-тест 
Шапиро–Уилка: 0.9832; p = 0.2339). При мно-
жественном парном сравнении на основе Q-те-
ста Тьюки установлено, что различия между 
всеми клеточными и дикой выборками амери-
канской норки обусловлены меньшими разме-
рами нижней челюсти у линии ручных норок 
(CS = 100.68 ± 0.99). В то же время самцы дикой 
канадской выборки близки по размерам манди-
булы (CS = 105.23 ± 0.66) к самцам линий агрес-
сивных (105.25 ± 0.72) и неселектированных 
(103.89 ± 0.93) клеточных норок и статистически 
от них не отличаются (соответственно, Q = 0.027, 
p = 0.9998 и Q = 1.609, p = 0.6678). При этом дан-
ные выборки по размерам мандибул значимо 
(от p = 0.0399 до p = 0.0014) отличаются от бо-
лее мелких самцов линии ручных норок. Размер 
нижней челюсти самцов колонка достоверно 
меньше по величине CS (85.58 ± 0.58) по сравне-
нию со всеми сравниваемыми группами самцов 
американской норки (p < 0.0001).

2.2. Сравнение формы мандибул и иерархия 
отношений выборок по степени их морфологиче-
ской дифференциации. Рассмотрим результаты 
сравнения по форме мандибулы самцов кле-
точных линий американской норки с выборка-
ми канадских диких самцов этого вида и сам-
цов заведомо другого вида (колонка) с помощью 

Таблица 5. Результаты сравнения объемов внутригрупповых морфопространств (Vm) на основе 
непараметрического H-теста Краскела–Уоллиса раздельно для самцов и для самок клеточных линий 
агрессивных, неселектированных и ручных американских норок (приведены средние значения Vm с учетом 
стандартных ошибок ±SE)

Линия клеточных норок Самцы Самки
Агрессивные 6.20 ± 0.51 9.27 ± 0.38
Неселектированные 8.49 ± 0.61 11.39 ± 0.23
Ручные 12.51 ± 0.54 12.52 ± 0.27
H-тест Краскела–Уоллиса 22.01 22.08
Число степеней свободы (d. f.) 2 2
Уровень значимости (p) < 0.0001 < 0.0001
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канонического анализа (рис. 6). Из рисунка сле-
дует, что размах внутривидовых морфологиче-
ских различий между клеточными самцами ли-
ний агрессивных и ручных американских норок 
достаточно велик. Он лишь немного меньше того 
уровня различий в морфопространстве, который 
проявился между всеми выборками самцов кле-
точных норок и самцами дикой канадской по-
пуляции этого вида. Степень дифференциации 
самцов колонка от выборок самцов клеточных 
и диких американских норок существенно пре-
вышает размах морфологических различий меж-
ду последними (рис. 6).

Поскольку корреляция Мантеля между ма-
трицами обобщенных расстояний Махаланоби-
са (D) и Прокрустовых дистанций (Pd) оказалась 
существенной (R = 0.93; p = 0.017), мы исполь-
зовали в дальнейшем сравнении только матри-
цу Pd (табл. 6). Величина Pd между выборками 
агрессивных и ручных норок составила 0.0208, 
т. е. превысила значения Pd между агрессивными 
и неселектированными, а также ручными и не-
селектированными. Наименьшая Прокрусто-
ва дистанция выборки самцов диких канадских 
норок обнаружена с клеточными неселектиро-
ванными самцами (0.0283), т. е. лишь немного 

Рис. 6. Результаты канонического анализа прокрустовых координат, характеризующих изменчивость формы ниж-
ней челюсти самцов клеточных линий агрессивных (A), неселектированных (N) и ручных (T) американских норок, 
дикой канадской популяции (Can) этого вида и другого вида – колонка (Msib).

Таблица 6. Матрица Прокрустовых дистанций (Pd) по форме мандибул и мера средней уникальности (MMU) 
между выборками самцов агрессивных (A), неселектированных (N) и ручных (T) клеточных американских 
норок, диких самцов этого вида из Канады (Can) и другого вида – колонка (Msib) (все дистанции 
статистически значимы – p < 0.001)

Выборки A N T Can Msib MMU
A 0.000 0.0136 0.0208 0.0288 0.0557 0.0297
N 0.0136 0.000 0.0180 0.0283 0.0578 0.0294
T 0.0208 0.0180 0.000 0.0301 0.0492 0.0295
Can 0.0288 0.0283 0.0301 0.000 0.0507 0.0345
Msib 0.0557 0.0578 0.0492 0.0507 0.000 0.0534
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превысила дистанцию между наиболее диффе-
ренцированными линиями агрессивных и руч-
ных норок.

Все выборки клеточных линий и дикой ка-
надской популяции американской норки при-
мерно в равной мере удалены от выборки дру-
гого вида – колонка. Мера средней уникально-
сти (MMU) для выборки диких канадских норок 
0.0345 близка к значению общей средней MMU, 
равной 0.0353, но меньше него, т. е. центроид 
этой выборки, располагаясь недалеко от цен-
тра общего морфопространства, смещен ближе 
к центроидам выборок клеточных норок своего 
вида (см. рис. 6). Показатель MMU, характери-
зующий уровень морфологического своеобразия 
(morphological disparity) другого вида – колонка, 
составил 0.0534.

На рис. 7. представлены результаты кластер-
ного анализа (UPGMA) матрицы Прокрусто-
вых дистанций (Pd). В структуре кластера вы-
делились две клады, характеризующие выборки 
разных видов – американской норки и колонка. 
Клада американской норки разделилась на диф-
ференцированную ветвь дикой канадской попу-
ляции и субкластер клеточных норок, в котором 
с относительно высокой статистической под-
держкой обособленное положение заняла вы-
борка ручных самцов.

ОБСУЖДЕНИЕ

В рамках многолетнего и уникального по мас-
штабам эксперимента, начатого под руковод-
ством Д. К. Беляева (Belyaev, 1979; Беляев, Трут, 
1989; Трапезов, 2012; Трут и др., 2021), который 

был нацелен на воспроизведение процесса до-
местикации у модельных видов млекопитающих, 
сделана попытка моделирования некоторых мо-
ментов эволюционного процесса и оценки связи 
отбора и изменчивости. Развитие Д. К. Беляевым 
представлений о роли поведения в механизмах 
одомашнивания диких животных явилось новой 
парадигмой в изучении процесса доместикации 
и эволюции. Он полагал, что если под давле-
ние отбора попадает генетическая компонента, 
контролирующая поведение и тесно связанная 
с ключевыми регуляторными локусами, осу-
ществляющими интеграцию развития как еди-
ного процесса, то такой отбор способен прово-
цировать возникновение фенотипических изме-
нений не только в направлении своего действия, 
но и в других направлениях (Belyaev, 1979; Беля-
ев, Трут, 1989). Наибольшим может быть давле-
ние отбора на регуляторные системы организма 
и чаще проявляется в экстремальных стрессо-
вых условиях. По его представлениям особый 
дестабилизирующий отбор приводит к увели-
чению изменчивости, дестабилизации исто-
рически сложившихся паттернов морфогенеза, 
перестройке и становлению новых адаптивных 
признаков. Все эти аспекты наблюдались нами 
в данной работе при анализе изменчивости раз-
меров и формы мандибул на примере экспери-
ментальных линий американской норки.

Обсуждая результаты, полученные в нашем 
исследовании, следует отметить следующее. 
Центроидные размеры (CS) мандибул обоих по-
лов у агрессивных клеточных норок в результа-
те селекции возросли по сравнению с особями 

Рис. 7. Результаты кластерного анализа (UPGMA) матрицы Прокрустовых дистанций (Pd) между выборками сам-
цов клеточных линий агрессивных, неселектированных и ручных американских норок, дикой канадской попу-
ляции этого вида и другого вида – колонка. В узлах ветвления указаны значения статистической поддержки (%).
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контрольной линии неселектированных, а у руч-
ных, напротив, уменьшились. Можно также за-
ключить, что при общем уменьшении манди-
бул ручных норок у них проявилась тенденция 
к некоторому усилению полового диморфизма 
по ее центроидному размеру, а у агрессивных, 
напротив, – к уменьшению.

Ранее Сидорович с соавт. (Sidorovich et al., 
1999) показали, что размеры черепа американ-
ских норок, полученных от пушно-меховых зве-
роферм, были крупнее, чем у животных из при-
родных популяций. Сходные выводы были ра-
нее сделаны Линчем и Хайденом (Lynch, Hayden, 
1995), изучавшими факторы генетического влия- 
ния на изменчивость формы черепа американ-
ской норки из диких популяций и фермерских 
звероводческих хозяйств. На нашем материале 
на первый взгляд не подтвердилось отмеченное 
другими авторами увеличение размеров кле-
точных норок по сравнению с дикими, а также 
установлено обратное явление – уменьшение 
CS, характерное для экспериментальной ли-
нии ручных. Установлено, что по центроидным 
размерам мандибул дикие норки не отличаются 
от агрессивных и неселектированных клеточных. 
Однако лишь ручные клеточные норки имели 
достоверно меньшие размеры CS по сравнению 
со всеми этими группами самцов.

Тем не менее наши результаты могут и не про-
тиворечить данным указанных авторов, посколь-
ку имеют два возможных объяснения. В пер-
вую очередь можно предположить, что селекция 
на звероферме по признакам оборонительного 
поведения не была специально нацелена на об-
щее увеличение размеров клеточных норок. По-
этому относительно большие размеры мандибул, 
сформировавшиеся в линии агрессивных норок, 
могут отражать лишь естественный процесс уси-
ления коррелятивных связей размеров живот-
ных с их агрессивным поведением. В этом случае 
наши результаты не подтверждают приведенные 
выше данные других авторов. Другое объяснение 
видится более вероятным: относительно более 
молодые клеточные сеголетки (7 мес.) сравнива-
ются с дикими канадскими норками несколько 
большего возраста (1–3+). Поэтому можно пред-
положить, что при достижении клеточными нор-
ками такого же возраста, размеры их мандибул те-
оретически могли бы быть несколько больше, т. е. 
в этом случае могли подтвердиться выводы об от-
носительно больших размерах клеточных норок 
по сравнению с дикими. Следовательно, наши 
данные пока не позволили решить эту задачу.

В недавних исследованиях (Gálvez-López et al., 
2022; Gálvez-López, Cox, 2022) на основе методов 
геометрической морфометрии проведено срав-
нение центроидных размеров и формы черепа 
и нижней челюсти американской и европейской 
норок, включая животных из природных попу-
ляций. При этом были выявлены значимые по-
ловые различия по форме черепа и нижней че-
люсти у американской норки, что проявилось 
и в нашем сравнении по форме нижней челюсти. 
Обнаруженные нами половые различия по раз-
мерам нижней челюсти у клеточных норок, со-
хранившиеся в итоге селекции, подтверждают 
стабильность проявления полового диморфиз-
ма по центроидным размерам. Однако необхо-
димо отметить, что соотношение межлинейных 
и половых различий по форме нижней челюсти 
в результате селекции изменилось в пользу меж-
линейных. Другими словами, размах различий 
по форме мандибулы между экспериментальны-
ми линиями агрессивных и ручных норок пре-
высил размах половых различий между ними. 
Наибольшие межгрупповые различия в рассмо-
тренном нами варианте канонического анали-
за самцов и самок клеточных линий пришлись 
на различия между линиями, а половые по сво-
ей выраженности ушли на второй план. Данный 
феномен весьма показателен, так как позволя-
ет оценить величину морфогенетического эф-
фекта селекции по признакам оборонительно-
го поведения у норок при сопоставлении его 
с проявлением характерного для вида полового 
диморфизма.

Итоги селекции линий клеточных норок со-
провождались изменением степени полового 
диморфизма. Если принять за условную исход-
ную норму степень проявления полового ди-
морфизма у неселектированных клеточных но-
рок (D2 = 97.14), то у обеих экспериментальных 
линий агрессивных и ручных особей он выражен 
слабее (см. табл. 4). При этом именно у линии 
ручных норок половой диморфизм был мак-
симально выражен по центроидному размеру, 
но минимально проявился по форме нижней 
челюсти (D2 = 49.14). В то же время в отдельно 
проанализированных выборках самцов и самок 
каждой клеточной линии аллометрические эф-
фекты не были выражены, т. е. выявленные нами 
межгрупповые различия не обусловлены прояв-
лением аллометрии мандибул.

Особый интерес представляет обнаруженная 
нами возможность надежно различить предста-
вителей клеточных линий по форме мандибулы, 
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которая также позволяет судить о величине мор-
фогенетических последствий селекции по призна-
кам поведения. Морфологический хиатус между 
полигонами изменчивости клеточных агрессив-
ных и ручных норок проявился как у самцов, так 
и у самок. Поэтому можно заключить, что в ре-
зультате селекции по признакам поведения прои-
зошло существенное изменение морфогенеза ман-
дибул норок, причем доля межлинейной диспер-
сии превысила долю дисперсии половых различий. 
Полученные результаты имеют принципиальное 
значение, поскольку показывают, что в итоге про-
тивоположно направленной селекции по призна-
кам оборонительного поведения степень морфо-
логического расхождения агрессивных и ручных 
животных превысила размах половых различий, 
характерных для многих видов куньих (Abramov, 
Tumanov, 2003; Loy et  al., 2004; Кораблев и др., 
2013; Gálvez-López et al., 2022).

Судя по средним величинам объемов вну-
тригрупповых морфопространств Vm у срав-
ниваемых выборок самцов и самок трех линий 
клеточных норок и результатам множественных 
сравнений их значений, полученных при ресэм-
плинге, можно утверждать, что как у самцов, так 
и у самок проявляется одна и та же закономер-
ность. У представителей линии ручных норок 
средний показатель Vm наибольший, а у агрес-
сивных – наименьший. Величина данного по-
казателя косвенно позволяет судить о степени 
дестабилизации развития (Vasil’ev, 2021), поэто-
му для линии ручных норок можно заключить, 
что у нее проявляется дестабилизация развития 
мандибулы у обоих полов. Последнее прямо со-
ответствует теории дестабилизирующего отбора 
Беляева (Belyaev, 1979). На первый взгляд, про-
тивоположная картина наблюдается у особей ли-
нии агрессивных норок, где проявилось низкое 
значение Vm у обоих полов. Однако и этот слу-
чай, скорее всего, следует также рассматривать 
как эффект специфической дестабилизации раз-
вития особей линии за счет того, что изменчи-
вость в этой линии жестко ограничена узким ди-
апазоном морфогенетических траекторий в мор-
фопространстве. У самцов линии агрессивных 
норок этот феномен выражен значимо сильнее, 
чем у самок. У обоих полов неселектированных 
норок, в отличие от других линий, наблюдаются 
промежуточные значения Vm. В данном случае, 
так же как и в линии агрессивных норок, пока-
затель Vm достоверно больше у самок. Можно 
предполагать, что у самок всех линий высокие 
значения Vm отражают большее влияние стресса 

на процесс развития по сравнению с самцами. 
Исключением является группа самцов линии 
ручных норок, у которых объем Vm непропорци-
онально выше по сравнению с самцами других 
линий, что также косвенно отражает дестабили-
зацию развития мандибул у этих представителей 
линии ручных норок.

В исследованиях Стивенса и Кеннеди (Stevens, 
Kennedy, 2006) и Н. П. Кораблева с соавт. (2018) 
установлено, что у пространственно удаленных 
группировок диких американских норок по ряду 
краниологических промеров проявляется гео-
графическая изменчивость. Поскольку это явле-
ние наблюдается в диких популяциях вида, мож-
но сделать вывод о его высокой фенотипической 
пластичности и способности адаптивно изме-
нять морфогенез в разных экологических усло-
виях. В этой связи возникает вопрос о природе 
относительно быстрых морфогенетических из-
менений в результате противоположно направ-
ленной селекции американской норки по при-
знакам оборонительного поведения. В качестве 
возможного объяснения можно предложить ги-
потезу о существовании в природных популяци-
ях вида преадаптивных модификаций морфоге-
неза, сцепленных с особенностями поведения.

Пул возможных модификаций исходной ге-
терогенной линии вполне мог содержать ранее 
возникшие в истории вида потенциальные ва-
рианты морфогенеза и связанных с ним черт 
поведения, на основе которых осуществилась 
селекция клеточных линий. Изменение пове-
дения в направлении снижения агрессивно-
сти может быть адаптивным для вида в годы 
с высокой плотностью популяции, благопри-
ятные по трофической и иной ресурсной обе-
спеченности. Напротив, при низкой численно-
сти в годы бескормицы и/или неблагоприятные 
в погодно-климатическом отношении высокая 
агрессивность может повышать жизнеспособ-
ность особей за счет конкурентного преиму-
щества. Поэтому подобные поведенческие чер-
ты, обусловленные изменением гормонального 
фона и особенностями протекания морфогенеза, 
могут исторически накапливаться в популяции 
в потенциально доступном модификационном 
пуле из года в год и быстро “извлекаться” как 
особые “морфы” в процессе развития при на-
ступлении определенных экологических усло-
вий. Приведенный выше пример стабилизации 
объема внутригруппового морфопространства 
(Vm) в линии агрессивных норок может служить 
косвенным доказательством фенотипической 
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реализации и селективного усиления одной 
из таких модификаций. Проверка предложенной 
нами гипотезы, к сожалению, не проста и тре-
бует поведенческого тестирования отловлен-
ных в природе американских норок по призна-
кам оборонительного поведения в годы высокой 
и низкой численности популяции.

Возможность различить по морфометрии че-
репа представителей диких и доместицирован-
ных (убежавших из звероферм) американских 
норок продемонстрировали ранее Тамлин с со-
авт. (Tamlin et al., 2009). Полученные этими ав-
торами результаты указывают на высокую фе-
нотипическую пластичность вида, способность 
его быстро адаптивно модифицироваться и “от-
кликаться” на давление отбора в природных по-
пуляциях. Все это хорошо согласуется с нашими 
данными о селективном отклике эксперимен-
тальных линий клеточных норок за 16–17 по-
колений по форме мандибулы и зубного ряда. 
Полученные нами результаты также хорошо со-
гласуются с итогами ранее проведенного много-
мерного сравнения промеров черепа на линиях 
клеточных американских норок на начальной 
стадии селекции (Харламова и др., 2000).

Все самцы линии клеточных норок оказались 
почти в равной мере удалены в морфопростран-
стве от канадских диких. Это означает, что меж- 
групповая изменчивость (дифференциация) 
между клеточными норками в результате селек-
ции по признакам оборонительного поведения 
имеет другое направление в морфопространстве, 
чем при расхождении клеточных и диких норок. 
Тем не менее размах дифференциации между 
агрессивными и ручными клеточными норка-
ми близок к величине их расхождения с дикими. 
Все это еще раз указывает на высокую феноти-
пическую пластичность вида и отражает относи-
тельно высокую эффективность селекции по по-
ведению. Выявленное нами изменение формы 
мандибулы, а также нарушение конфигурации 
и расположения нижнего ряда зубов у клеточных 
ручных норок, по сравнению с неселектирован-
ными, можно связать с проявлением у них при-
знаков “доместикационного синдрома” (Wilkins 
et al., 2014; Lord et al., 2020).

Анализ селективных процессов, протекаю-
щих при доместикации модельных видов, по-
зволяет оценить потенциал их возможных бы-
стрых микроэволюционных перестроек (Drake, 
Klingenberg, 2010). Морфологические различия 
в итоге экспериментальной доместикации аме-
риканской норки достигли высокого уровня 

внутривидовой дифференциации, который со-
поставим со степенью дифференциации меж-
ду дикими и клеточными норками за время со-
держания их на зверофермах. Последнее важно 
в общебиологическом отношении, поскольку 
в итоге селекции по поведению у такого вида, 
как американская норка, появляется возмож-
ность быстрых адаптивных фенотипических из-
менений микроэволюционного масштаба.

Согласно ранее существовавшему таксономи-
ческому критерию – “правилу 75%”, рекомендо-
ванному Э. Майром (1971), уровень подвидовых 
различий мог быть признан уже при 75% коррект-
ной дискриминации особей сравниваемых фе-
нонов (однородных в фенотипическом отноше-
нии выборок, имеющих общее происхождение). 
В настоящее время этот формальный критерий 
уже не применяется и может служить лишь неким 
количественным ориентиром при оценке уровня 
внутривидовых морфологических различий. Раз-
личия по форме мандибул между клеточными ли-
ниями агрессивных и ручных американских норок, 
между которыми проявился морфологический хиа- 
тус, обеспечивают возможность 100% дискрими-
нации их особей, включая самцов и самок. Это 
прямо указывает на высокий уровень морфоло-
гической дифференциации сравниваемых экспе-
риментальных линий, который формально выше, 
чем 75% Э. Майра. В нашем случае речь не идет 
о создании “рукотворных” подвидов, но можно 
заключить, что результаты разнонаправленной се-
лекции американских норок по оборонительному 
поведению на звероферме привели к быстрому 
(за  относительно малое число поколений) фор-
мированию устойчивых изменений морфологии 
нижней челюсти, формально приближающихся 
к внутривидовому уровню морфологических раз-
личий подвидового ранга.

Согласно Бадяеву (Badyaev, 2014), из-
менения морфогенеза, вызванные стресс-
индуцированными эпигенетическими измене-
ниями, способствуют быстрому формированию 

“функционально интегрированных адаптивных 
модификаций”. Известны примеры трансгене-
рационных эпигенетических эффектов и на по-
ведение животных (Jensen, 2013). Это позволяет 
предполагать, что в основе механизма быстрых 
перестроек морфогенеза норок при их содержа-
нии на звероферме и в природных условиях могут 
лежать эпигенетические изменения. Их сохране-
ние и массовое накопление может быть обуслов-
лено трансгенерационным наследованием стресс-
индуцированных изменений эпигенетических 
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профилей ДНК за счет ее метилирования или 
транспозиции мобильных элементов генома 
(Jablonka, Raz, 2009; Burggren, 2016; Donelan et al., 
2020). Все это может приводить к быстрой фикса-
ции изменений в морфогенезе и поведении. Про-
явление специфических реакций морфогенеза 
отражает как эпигенетические (Bošković, Rando, 
2018), так и генетические изменения (Kukekova 
et al., 2018; Трут и др., 2021), возникшие в результа-
те действия направленного отбора. Поэтому фак-
тор регулярного стресса животных на звероферме 
при контакте с человеком мог активировать эпи-
генетические перестройки, связанные с морфоге-
нетическими изменениями, которые способны со-
храняться трансгенерационно (Donelan et al., 2020) 
в поколениях линий норок и фиксироваться в их 
геномах. Дальнейший молекулярно-генетический 
анализ эпигенетических профилей линий амери-
канской норки может прояснить эти вопросы.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Длительная противоположно направленная 
селекция американских норок в искусствен-
ных условиях клеточного содержания по при-
знакам оборонительного поведения, так же как 
и в других аналогичных случаях на примере 
серебристо-черных лисиц и лабораторных се-
рых крыс, отбираемых на дружелюбное и агрес-
сивное поведение, привела к относительно бы-
стрым характерным изменениям морфогенеза.

Дестабилизирующий отбор (в  понимании 
Д. К. Беляева) по оборонительной реакции аме-
риканской норки на человека привел за 16– 17 по-
колений селекции в линии ручных норок к уси-
лению полового диморфизма по размерам, но его 
уменьшению по форме мандибул, перестройке 
морфогенеза нижней челюсти и строения зубов, 
а также к возрастанию морфогенетической из-
менчивости и дестабилизации развития самцов 
и самок (судя по изменчивости объемов внутри-
группового морфопространства).

Достигнутые в результате селекции межли-
нейные различия оказались весьма велики как 
по центроидным размерам (укрупнение у агрес-
сивных и уменьшение у ручных относительно кон-
трольной линии неселектированных норок), так 
и по форме мандибул, несмотря на сравнительно 
небольшое число поколений отбора. Наблюдаемые 
нами быстрые морфологические изменения гипо-
тетически можно также рассматривать как резуль-
тат фиксации в процессе селекции заранее име-
ющихся в видовом “веере” модификаций за счет 

эпигенетической перестройки и дальнейшего 
трансгенерационного наследования возникающих 
эпигенетических изменений, детерминирующих 
морфотипы, на основе которых могли сформиро-
ваться линии норок.

В итоге селекции дифференциация линий 
клеточных агрессивных и ручных норок сопро-
вождается полным морфологическим хиатусом, 
который превышает характерный для вида вы-
сокий уровень половых различий. При этом меж- 
групповая изменчивость формы нижней челю-
сти, характеризующая межлинейные и половые 
различия, проявилась в общем морфопростран-
стве в несовпадающих разных направлениях.

Проведенное сравнение позволяет соотнести 
размах морфологических изменений, возник-
ших после селекции и оцениваемых различиями 
между линией неселектированных (контроль-
ных) и обеими линиями экспериментальных 
клеточных американских норок, с морфологи-
ческими различиями между клеточными и дики-
ми, а также заведомо межвидовыми различиями. 
Степень морфогенетических изменений, проя-
вившихся у американской норки в ответ на се-
лекцию по признакам оборонительного поведе-
ния в целом существенно меньше, чем уровень 
ее дивергенции от колонка, но превышает по-
ловые различия и сопоставима со степенью вну-
тривидовой дифференциации между клеточны-
ми и дикими особями. Поэтому можно сделать 
вывод о существенном изменении морфогенеза 
мандибул клеточных американских норок в ус-
ловиях зверофермы. Таким образом, морфоге-
нетические эффекты, возникшие в итоге селек-
ции американской норки по признакам оборо-
нительного поведения, демонстрируют высокий 
адаптационный и эволюционный потенциалы 
этого вида. Выявленная фенотипическая пла-
стичность линий при селекции по признакам 
оборонительного поведения свидетельствует 
о возможности быстрой выработки адаптаций 
в локальных популяциях американской норки 
как инвазивного вида при освоении новых био-
топов и расширении ареала.
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Morphogenetic effects of long-term selection of American mink  
(Neogale vison Schreber, 1777) strains on characters of defensive behavior:  

Intra- and interspecific aspects
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Since the time of Charles Darwin, the study of the mechanisms of domestication of animals as 
a model of rapid evolutionary transformations has been of general biological importance. Methods of 
Geometric morphometrics (GM) make it possible to assess the morphogenetic changes that occur during 
domestication. Using the experimental strains of American mink Neogale vison, selected for aggressive and 
tame behavior, significant differences in the centroid size (CS) and shape of the mandible were established 
between them. Cage non-selected and wild Canadian minks were used as controls. Selection has led to 
an increase in the CS of mandibles in aggressive and their decrease in tame ones. The greatest differences 
in the shape of mandibles were manifested between the aggressive and tame strains. The destabilization 
of mandible development, indirectly estimated by the volume of within-group morphospace (Vm) 
along the first canonical axes, turned out to be most pronounced in males and females of the tame 
mink strain, which is directly consistent with the theory of destabilizing selection by D. K. Belyaev. 
After 16–17 generations of mink selection for aggressive and tame behavior, morphogenetic effects were 
found, expressed in the divergence of the shape of their mandible, accompanied by destabilization of 
development, and reflecting the high rate of experimental domestication. The differentiation of the 
aggressive and tame minks by the shape of the mandibles exceeds the level of sexual differences and is 
comparable to the degree of morphological divergence between caged and wild Canadian individuals. 
It is accompanied by morphological hiatus and is formally close to the subspecific rank of intraspecific 
morphological differences compared with the morphological divergence of the American mink from 
another species – the Siberian weasel Mustela sibirica. The morphogenetic effects of American mink 
selection by behavior demonstrate the high adaptive and evolutionary potentials of this invasive species.
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Биохимические показатели отражают изме-
нения в обмене веществ организма, как правило, 
возникшие до момента появления физиологиче-
ских отклонений от нормы, и позволяют опреде-
лить начальную фазу воздействия и оценить гра-
ницы адаптационных возможностей организма 
в неблагоприятных условиях (Немова, Высоцкая, 

2004; Немова и др., 2014). Повышение концен-
трации ксенобиотиков (химических веществ, 
чужеродных для живых организмов) в водной 
среде прямо или косвенно связано с хозяй-
ственной деятельностью человека. От степени 
функционирования ферментов биотрансформа-
ции ксенобиотиков и регуляторных ферментов, 
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Исследования биохимических показателей водных организмов важны для понимания механиз-
мов их адаптивных реакций в ответ на воздействие факторов среды. Они также используются 
в комплексной оценке качества водной среды при воздействии, прежде всего антропогенном за-
грязнении. Целью работы является сравнительное изучение биохимических показателей морских 
беспозвоночных, отражающих нейротоксическое воздействие, процесс антиоксидантной защиты 
и функционирование системы биотрансформации. Эти показатели принято считать “биомаркера-
ми стресса” водных организмов. В качестве модельных были выбраны широко распространенные 
беломорские виды: Gammarus oceanicus (Amphipoda: Malacostraca), Mytilus edulis (Mytilida: Bivalvia) 
и Mya arenaria (Myoida: Bivalvia). В конце августа 2015–2016 гг. эти беспозвоночные были отобра-
ны из нескольких локаций литоральной зоны Кандалакшского залива Белого моря, включая ди-
кую литораль в условиях отсутствия видимого антропогенного влияния, и при различном уровне 
локального загрязнения: в отдалении от городского поселения (залив Малый Питкуль), на диком 
пляже в районе впадения р. Нивы, в районе порта г. Кандалакши у катерного пирса и у биостан-
ции “Картеш”. В дополнение проведено сравнение моллюсков (M. edulis), обитающих на литорали 
и в сублиторали (в составе аквакультуры мидий на канатах). Наибольшие уровни энзимной актив-
ности (каталаза, глутатион-S-трансферазы) и повышенные уровни перекисного окисления липи-
дов, показывающие состояние оксидативного стресса в организме амфипод и моллюсков, были 
определены для животных, живущих в устье р. Нивы и при локальном загрязнении нефтепродук-
тами в порту г. Кандалакши. По каждому показателю выявлены межвидовые различия в отклике 
на воздействие того или иного характера. Анализ главных компонент выявил две группы факто-
ров, объясняющих 81.08% вариабельности переменных. Основным фактором влияния оказалась 
река, снижающая соленость воды и привносящая в море загрязняющие элементы, повышая уров-
ни металлов (меди, цинка и свинца) в воде. Вторым важным фактором воздействия было локаль-
ное загрязнение местообитаний нефтепродуктами (моторными лодками), причем именно с этим 
фактором было связано изменение большего числа биохимических показателей моллюсков и ам-
фипод, свидетельствующих о состоянии стресса организмов. Результаты настоящего исследования 
подтверждают полезность применения биохимических показателей для оценки состояния морских 
беспозвоночных в условиях влияния стрессовых факторов среды, включая загрязнение, и высокую 
индикаторную значимость примененных биомаркеров.

DOI: 10.31857/S0044459624060024, EDN: TQSPUU
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участвующих в реализации защитных реакций 
организма, зависит устойчивость разных видов 
гидробионтов к воздействию факторов внеш-
ней среды (Немова и др., 2014). Биомаркеры 
представляют собой молекулярные, биохимиче-
ские, клеточные и физиологические индикаторы 
стресса, вызванного загрязнением, измеряемые 
у организмов, обитающих или подвергающихся 
воздействию in situ (Timbrell, 1998). Биохимиче-
ские показатели – это своего рода биомаркеры 

“раннего предупреждения” о стрессе (Lehtonen 
et al., 2006; Havelková et al., 2008; Lushchak, 2011). 
Главное преимущество биомаркеров перед 
физико-химическими методами анализа – спо-
собность выявить биологические последствия 
действия отдельного взятого фактора или их 
совокупности, а относительно других биологи-
ческих методов (биотестирования и биоинди-
кации) – высокая чувствительность и оператив-
ность ответа, т. е. возможность зарегистрировать 
происходящие в биологической системе измене-
ния на ранних этапах действия факторов и при 
их низкой интенсивности (Чуйко, 2017).

Среди биомаркеров часто определяют как 
ферменты биотрансформации ксенобиотиков, 
так и регуляторные ферменты, являющиеся ин-
дикаторами нейротоксического воздействия, 
процесс антиоксидантной защиты и функцио-
нирование системы биотрансформации (Немова, 
Высоцкая, 2004; Klimova et al., 2019; Golovanova 
et al., 2019; Berezina et al., 2019). Каталаза (КАТ) 
является биомаркером, отражающим защитное 
функционирование системы антиоксидантной 
защиты. Еще одним широко используемым био-
маркером, связанным с антиоксидантной защи-
той, является глутатион-S-трансфераза (ГST), 
играющая ключевую роль в детоксикации ксе-
нобиотиков. Этот фермент действует в реакциях 
детоксикации фазы II, конъюгируя промежуточ-
ные продукты распада органических загрязните-
лей с глутатионом. Например, очевидное увели-
чение экспрессии генов, связанных с клеточным 
окислительным индексом в теле полихет при 
окислительном стрессе, что связано с воздей-
ствием Cu и Cd в донных отложениях и их повы-
шенными концентрациями в теле полихет (Won 
et al., 2012).

В случае если система антиоксидантной за-
щиты может адекватно реагировать на повы-
шенное производство активных форм кислоро-
да (АФК), вызванное, например, воздействием 
химических загрязнителей, происходит окисле-
ние макромолекул, которое можно обнаружить 

путем измерения уровня перекисного окисле-
ния липидов (ПОЛ), показывающего поврежде-
ние липидов в биологических мембранах. По-
вреждение мембранных липидов происходит 
в процессе, возникающем в результате реакций 
АФК с образованием гидроперекисей липидов, 
которые расщепляют двойные связи ненасы-
щенных жирных кислот. Гидропероксиды ли-
пидов затем могут расщепляться до альдегидов, 
таких как малоновый диальдегид, который лег-
ко вступает в реакцию с белками и ДНК. Пе-
рекисное окисление липидов служит хорошим 
индикатором окислительного повреждения 
моллюсков и полихет под воздействием метал-
лов (Freitas et al., 2012). Окислительный стресс 
является потенциальным модулятором защит-
ной системы водных организмов, а биомаркеры 
могут быть полезны в качестве сигналов ранне-
го предупреждения для биомониторинга окру-
жающей среды (Regoli, 1998). Снижение актив-
ности (ингибирование) ацетилхолинэстеразы 
(АХЭ) свидетельствует о нейротоксических эф-
фектах у организмов (Binelli et al., 2006; Nunes, 
2011; Ковыршина, Руднева, 2014). Таким обра-
зом, биохимические реакции в ответ на стрессо-
вое воздействие достаточно давно используются 
в качестве индикаторов загрязнения металлами 
и другими веществами и признаются одними 
из современных и продвинутых методов мони-
торинга загрязнений. Однако очевидные меж-
видовые различия в реакциях на стресс и регио- 
нальная специфика условий среды, влияющая 
на базовый уровень биохимических показателей, 
требуют детальных сравнительных исследований. 
Сложность активного внедрения биомаркерного 
метода в программы мониторинга водных объек-
тов определяется тем, что в природных условиях 
водные организмы, как правило, подвергаются 
воздействию смеси загрязняющих веществ в со-
четании с природными факторами, способными 
влиять на биохимическую реакцию как аддитив-
но, так и антагонистически.

Исследования биологического воздействия 
загрязнения на морскую биоту арктических мо-
рей очень скудны по сравнению с морями уме-
ренного климата (Dietz et al., 2019), особенно 
мало сведений об использовании биомаркеров 

“раннего предупреждения” о стрессе для орга-
низмов, т. е. основанных на биохимических ре-
акциях (Camus et al., 2003; Lysenko et al., 2014). 
Белое море – уникальная полузамкнутая мор-
ская акватория на северо-западе России, слу-
жащая транспортными воротами в Арктику. 
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По климатическим особенностям это море 
можно рассматривать как модель арктической 
экосистемы (Филатов и др., 2011). В последние 
десятилетия экосистема моря, ранее считавша-
яся незагрязненной и в значительной степени 
не тронутой человеческой деятельностью, пре-
терпевает негативные изменения в результате 
климатических перестроек и растущего антро-
погенного воздействия. Развитие промышленно-
сти, сельского хозяйства, транспорта и туризма 
является основной причиной поступления био-
генных и загрязняющих веществ в прибрежные 
воды (Cobelo-García et al., 2006). После попада-
ния в море через прямые сбросы из диффузных 
источников, впадающие реки или из атмосферы 
с осадками эти вещества могут адсорбироваться 
взвешенными твердыми частицами, что приво-
дит к локальному повышению концентраций 
загрязняющих веществ в прибрежных районах 
и в составе донных отложений.

Морские беспозвоночные, населяющие при-
брежные районы, могут быть предваритель-
но адаптированы к кратковременному стрессу 
окружающей среды благодаря их значительной 
устойчивости ко многим абиотическим фак-
торам: температуре, солености, питательным 
веществам и кислороду (Gray, Elliott, 2009). 
Обитание в условиях, близких к критическим 
пределам экологической толерантности, мо-
жет снижать адаптивные возможности таких 
организмов к дополнительным неблагоприят-
ным воздействиям, в том числе к загрязнению 
(Chevin et al., 2010). В настоящем исследовании 
изучены биохимические реакции трех видов бе-
ломорских беспозвоночных: съедобной мидии 
Mytilus edulis (Mytilida: Bivalvia), песчаного мол-
люска Mya arenaria (Myoida: Bivalvia) и океаниче-
ского гаммаруса Gammarus oceanicus (Amphipoda: 
Malacostraca) – в градиенте солености и локаль-
ного загрязнения в Кандалакшском заливе.

Целью работы является сравнительное из-
учение биохимических показателей морских 
беспозвоночных, отражающих эффекты нейро-
токсического воздействия, процесс антиокси-
дантной защиты и функционирование системы 
биотрансформации. Все виды, выбранные для 
данного исследования, обладают большим ин-
дикаторным потенциалом для использования 
в оценке состояния среды обитания. Мидии 
ведут прикрепленный образ жизни и использу-
ют фильтрационный способ питания, накапли-
вая микроэлементы и органические вещества 
из водной среды, они широко используются 

в биоиндикации водной и придонной зоны моря 
(Beyer et al., 2017). Мии (Mya arenaria) и амфипо-
ды (Gammarus oceanicus) являются представителя-
ми донной инфауны, питающимися частичками 
донных отложений (Camus et al., 2003; Berezina, 
2023). Находясь в тесном взаимодействии с грун-
тами, они наиболее четко отражают состояние 
донных отложений. Все три вида – обитатели 
приливно-отливной (литоральной) зоны Белого 
моря, способные существовать при значитель-
ных изменениях характеристик среды, в первую 
очередь температуры и солености. Являясь пой-
килоосмотическими организмами (т. е. осмокон-
формерами), моллюски и амфиподы не способ-
ны регулировать осмотическую концентрацию 
полостной жидкости и поддерживают состоя-
ние, близкое к изотонии, в диапазоне солености 
внешней среды, соответствующей зоне адапта-
ции (Бергер, 1986). Мидии и мии являются фа-
культативными анаэробами, т. е. используют 
кислород, если он имеется, но могут выживать 
и при полном отсутствии кислорода, в анок-
сийных условиях, переходя в неблагоприятных 
условиях к анаэробному метаболизму (Хочачка, 
Сомеро, 1988; Фокина и др., 2011). В отличие 
от них, амфиподы, как и другие ракообразные, 
обладают активным дыханием, требующим по-
стоянного обновления кислорода, и чувстви-
тельны к гипоксии (Berezina, 2023).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Район исследования. Кандалакшский залив – 
один из четырех крупных заливов Белого моря. 
Это мелководная (<300 м)  солоноватая часть 
моря из-за значительного поступления пресной 
воды из многих рек, в том числе из самой круп-
ной р. Нивы и некоторых более мелких. Район 
исследований – мелководный (максимальная 
глубина <20 м) район залива, который отделен 
от открытой части комплексом островов, что 
существенно смягчает уровень волнового воз-
действия. Верхняя часть залива получила статус 
Рамсарских водно-болотных угодий междуна-
родного значения, поскольку характеризуется 
особым микроклиматом и стало излюбленным 
местообитанием и гнездованием перелетных 
водоплавающих птиц. Река Нива протекает че-
рез Кольский полуостров (Мурманская обл.) 
в Кандалакшский залив недалеко от г. Кандалак-
ши. На берегу реки расположена Кольская АЭС 
(г. Полярные Зори).
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Рис. 1. Карта-схема района исследования с указанием мест отбора материала.

Город Кандалакша с населением 40 000 че-
ловек расположен в вершине Кандалакшско-
го залива в северо-западной части Белого моря 
и является крупнейшим населенным пунктом 
в этом районе. На водосборе расположен круп-
ный завод по выплавке первичного алюминия 
(Al), завод производит 72 000 т алюминия в год, 
занимая 15‑е место по мощности в Российской 
Федерации (сайт РУСАЛа, https://rusal.ru/about/
geography/kandalakshskiy-alyuminievyy-zavod-kaz/). 
Потенциальное воздействие металлургического 
завода вместе с другими местными предприяти-
ями и стоком рек, несущих загрязняющие веще-
ства из других промышленных и горнодобываю-
щих районов Кольского полуострова, могут быть 
источниками значительного антропогенного 
загрязнения. Кроме того, поскольку город был 
ключевой гаванью в этом районе, здесь действо-
вал нефтяной терминал, и на этот район потен-
циально может повлиять загрязнение от его про-
шлой деятельности.

Отбор проб. Моллюски M. edulis, M. arenaria 
и бокоплавы G. оceanicus собраны в конце авгу-
ста 2014 и 2015 гг. на пяти участках (станции 1–6; 
рис. 1). Амфипод (длина тела самцов 18–22 мм) 
и мидий (длина раковины 44–52 мм) собирали 
вручную в зоне фукусов на каменисто-песчаной 
литорали во время отлива, а мий (48–56 мм) – 
из грунта при помощи лопаты.

Все виды были отобраны в количестве 
по 20  особей на каждом из участков (1, 3–6; 
рис. 1). На одном из участков (в районе биостан-
ции “Картеш”) мидии были отобраны из раз-
ных местообитаний: в прибрежной зоне моря 
(на литорали), периодически подвергающейся 
воздействию приливно-отливных течений (ст. 1), 
и на искусственных субстратах в составе мари-
культуры, расположенной в сублиторали (ст. 2).

Моллюсков переносили на лед и препариро-
вали: пищеварительные железы и жабры быстро 
вырезали для измерения биомаркеров, немедлен-
но замораживали при –70°C и транспортировали 
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в лабораторию в изотермическом боксе с сухим 
льдом. Амфипод промывали водой Milli-Q и так-
же в замороженном виде (–70°C) транспортиро-
вали в лабораторию. В лаборатории все образцы 
содержали при температуре –80°C и анализиро-
вали спустя два-три месяца.

Биомаркеры. Все анализы молекулярных 
биомаркеров выполняли на базе Лаборатории 
биомаркеров (Институт окружающей среды 
Финляндии, г.  Хельсинки). У изучаемых ви-
дов моллюсков (мидий и мий) отбирали ткани 
для определения биомаркеров каталазы (КАТ), 
глутатион-S-трансферазы (ГSТ) и перекисного 
окисления липидов (ПОЛ), в то время как аце-
тилхолинэстеразу (АХЭ) определяли в жабрах 
моллюсков согласно методике, описанной ранее 
(Turja et al., 2020). Показатели активности вы-
бранных маркеров могут иметь различия в за-
висимости от локализации отбора пробы ткани/
органа. Так, у амфипод ранее показаны хорошо 
выраженные различия в активности перокси-
дазы, связанные с отделами тела, меньшие раз-
личия в активности каталазы и отсутствие раз-
личий в активности глутатион-S-трансферазы 
между разными отделами тела (Timofeyev, 2006). 
Поскольку в цели работы не входило сравнение 
показателей между амфиподами и моллюска-
ми, амфиподы были взяты в анализы целиком 
из-за мелких размеров и малого объема тканей, 
а у моллюсков двух видов для анализов были 
отобраны одни и те же ткани. Металлы и другие 
загрязняющие вещества поглощаются в первую 
очередь жабрами и мантией, которые находятся 
в прямом контакте с внешней водой, таким об-
разом жабры моллюсков первыми подвергаются 
токсической атаке и развитию нейротоксическо-
го эффекта, определяемого по снижению актив-
ности фермента АХЭ (Кабдрахманова, Утепка-
лиева, 2018). Например, более высокие уровни 
токсичных металлов (кадмия) обнаружены в жа-
брах по сравнению с гепатопанкреасами (пище-
варительной железой) моллюсков, что можно 
объяснить расположением этих тканей и пря-
мым контактом с внешней водой (Huang et al., 
2020). Пищеварительная железа моллюсков на-
капливает вредные вещества в меньшем объеме, 
чем жабры, но в длительном периоде гистологи-
ческие изменения происходят у двустворчатых 
моллюсков именно в гепатопанкреасе, метабо-
лически наиболее активном органе, отвечающем 
за пищеварительную ферментативную актив-
ность, а также биотрансформацию (детоксика-
цию) различных органических и неорганических 

токсичных веществ, а повреждение этой желе-
зы приводит к развитию оксидативного стресса 
(Seen, 2021). Традиционно биомаркеры оксида-
тивного стресса моллюсков измерялись в гепа-
топанкреасе (Viarengo, 1991), а также в жабрах 
(Kwok et al., 2012; Сухаренко и др., 2017, и др.).

Пищеварительные железы мидий и мий 
(6– 12 проб) гомогенизировали в калий-фосфат-
ном буфере (100 мМ, рН 7.4), а жабры (n = 12)  
в натрий-фосфатном буфере (200 мМ, рН 7.0), со-
держащем 0.1% Тритона-Х. Тело одной или двух 
особей G. оceanicus гомогенизировали в 50 мМ 
калий-фосфатном буфере, включающем 2 мМ 
ЭДТА (рН 7.5). При 4°C центрифугировали при 
10 000 g в течение 20 мин. Супернатанты анализи-
ровали сразу или хранили при –80°C для после-
дующего анализа.

Активность глутатион-S-трансферазы опреде-
ляли согласно методике, описанной ранее (Habig 
et al., 1974) путем измерения скорости образо-
вания хлородинитробензола ([CNDB]-глутати-
она [GSH]) при 340 нм. В реакции использова-
ли конечные концентрации 1 мМ CNDB (Sigma 
237329) и 1 мМ GSH (Sigma G6529) в калий-
фосфатном буфере (100 мМ, pH 7.0). Актив-
ность каталазы измеряли методом Клэйборна 
(Claiborne, 1985) путем разложения перекиси 
водорода (H2O2) при 240 нм.

Уровни ПОЛ измеряли по выработке веществ, 
реагирующих с тиобарбитуровой кислотой 
(ТБАР) по методу Окавы (Ohkawa et al., 1979). 
Реакционная смесь содержала 0.24 М трихло-
руксусной кислоты (Riedel de Haën 33731), 60 мМ 
Трис-HCl с 0.1 мМ DTPA и 16 мМ 2‑тиобарбиту-
ровой кислоты (Sigma T5500). Количество ТБАР 
измеряли путем измерения оптической плотно-
сти при 535 нм.

Анализ активности АХЭ в жабрах моллюсков 
и теле амфипод выполняли по методу, описанно-
му ранее (Leiniö, Lehtonen, 2005) с использова-
нием субстратов ацетилтиохолин йодида по ме-
тоду Эллмана (Ellman et al., 1961) с модифика-
цией Меннило (Mennillo et al., 2017). Значения 
активности АХЭ выражены в эквивалентах аце-
тилхолина (нмоль/мин мг протеина), единица 
соответствует гидролизу 75 нмоль ацетилхолина.

Концентрацию белка измеряли методом 
Брэдфорда (Bradford, 1976) с использованием 
стандарта BSA (бычий сывороточный альбумин). 
Все измерения проводили на микропланшетах 
с использованием спектрофотометра TECAN 
Infinite‑200 с программой Magellan.
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Измерение одной пробы для каждого мо-
лекулярного биомаркера проводили в четырех 
аналитических повторах. Все используемые хи-
микаты и реагенты имели аналитическую сте-
пень чистоты и были приобретены у компании 
Sigma-Aldrich Chemicals (Штайнхайм, Германия), 
за исключением реагента Брэдфорда, который 
был приобретен у Bio-Rad Laboratories, Inc.

Все показатели представлены как медиа-
на ± стандартное отклонение. Различия в пока-
зателях между станциями анализировали с по-
мощью непараметрического критерия Краске-
ла–Уоллиса, а затем U-критерия Манна–Уитни 
для парных сравнений. Уровень значимости был 
установлен на уровне p < 0.05. Проведен анализ 
главных компонент для выявления основных 
факторов, влияющих на вариабельность всей со-
вокупности переменных с использованием ста-
тистического пакета Statistica 12.0.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Соленость воды заметно отличалась между 
точками отбора проб: самые низкие уровни на-
блюдались вблизи устья р. Нивы (12‰), а самые 
высокие – на эталонном участке, на Терском 
берегу Кандалакшского залива (26‰), где со-
леность была лишь немного выше, чем в райо-
не биостанции “Картеш” (24‰; табл. 1). Наи-
большему влиянию локального загрязнения 
подвержена литораль на ст.  6, расположенная 
в районе порта г. Кандалакши у лодочного пир-
са, тут обнаружено наибольшее содержание не-
фтепродуктов в воде. Самые высокие концен-
трации металлов и превышение ПДК по меди, 
свинцу и кадмию отмечены в районе впадения 
р. Нивы (табл.  1). Сходное распределение за-
грязненных участков прослеживается в районе 

г. Кандалакши, т. е. выявление наибольших кон-
центраций тяжелых металлов в воде в районе 
смешения морских и речных вод отмечено здесь 
и ранее (Lysenko et al., 2014). Наименее загряз-
нена этими веществами вода на двух участках – 
в районе биостанции “Картеш” (ст. 1) и ненасе-
ленного берега на Терском берегу Кандалакш-
ского залива (ст. 3), их можно рассматривать как 
эталонные участки.

Биомаркеры. Заметные биохимические реак-
ции наблюдались у всех видов вдоль предпола-
гаемого градиента солености воды и условного 
загрязнения местообитаний. Повышенные вели-
чины активности каталазы были выявлены для 
амфипод на ст. 5 и 6 (рис. 2), они не различались 
между собой, но были существенно выше, чем 
на фоновом участке (табл. 2).

Величины активности каталазы у ми-
дий на участках с распресненной водой 
(4,  5  и 6)  были в 1.5–2 раза выше (р  < 0.05; 
табл. 2), чем на ст. 3 (рис. 2). Кроме того, эти 
величины отличались от мидий с литорали 
у биостанции “Картеш”, где они были значимо 
ниже, чем в районе г. Кандалакши и на фоновом 
участке (ст.  3). Отличия активности каталазы 
у мий, отобранных на ст. 1 и 3, были незначимы-
ми (табл. 2), но величины ее активности у мий 
в районе эстуарного участка (ст. 4, 5 и 6) были 
значимо выше, чем на остальных участках. 
По этому показателю также различны мидии, 
взятые из аквакультуры и в литорали на одном 
и том же участке в районе “Картеша”.

Различия в активности ГSТ были выявлены 
для всех видов между участками в районе впа-
дения р. Нивы и условно фоновым участком 
3 (рис. 3). Для мидий и мий значимыми были 
и различия между фоновым участком и участ-
ком 6. По сравнению с фоновым участком 

Таблица 1. Соленость (S,‰) и относительное содержание нефтепродуктов и металлов в воде (доля 
по отношению к региональным нормативам предельно допустимой концентрации, ПДК) на станциях отбора 
беспозвоночных

Станция Место S НП Cu Zn Cd Pb
1 Картеш, литораль 24 <0.1 0.5 0.2 <0.1 <0.1
2 Картеш, искусственные субстраты 24 – – – – –
3 Терский берег 26 <0.1 0.3 0.2 <0.1 0.2
4 Пляж “Лабиринт” 17 <0.1 0.5 0.4 0.2 0.7
5 Устье р. Нивы 12 0.28 2.05 2 1.1 1.6
6 Район Порта 14 0.8 0.5 0.4 0.3 1.01

Примечание. ПДК для нефтепродуктов (НП) – 50.0 мкг/л, меди (Cu) – 1.40 мкг/л, цинка (Zn) – 7.0 мкг/л, кадмия (Cd) – 
0.37 мкг/л, свинца (Pb) – 11 мкг/л.
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Рис.  2. Активность каталазы (КАТ, мкмоль/мин протеин) у трех изученных видов (M. edulis, M. аrenaria 
и G. оceanicus) на биостанции “Картеш” (1 и 2) в сентябре 2015 г. и в Кандалакшском заливе в начале августа 2016 г. 
(3–6). Статистическая различия между участками показаны в табл. 2 при р < 0.05.

Рис.  3. Активность глутатион-S-трансферазы (ГSТ, нмоль/мин протеин) у трех изученных видов (M. edulis, 
M. arenaria и G. oceanicus) на биостанции “Картеш” (1 и 2) в сентябре 2015 г. и в Кандалакшском заливе в начале 
августа 2016 г. (3–6). Статистическая различия между участками показаны в табл. 2 при р < 0.05.

наблюдалось повышение уровней активно-
сти глутатион-S-трансферазы амфипод на 26%, 
а мидий и мий – на 26–61 и 68–145% соответ-
ственно. Различия между беспозвоночными всех 
видов, собранных на “Картеше” (ст. 1) и фоно-
вом участке (ст. 3), были статистически недосто-
верными (все p > 0.05; табл. 2). Также не отлича-
лись по этому показателю мидии с литоральных 
и сублиторальных зон (Картеш).

Наиболее отчетливые различия в уровне ПОЛ 
между участками выявлены для мидий (рис. 4), 
отмечены значимо более высокие уровни между 

фоновым участком и станциями 5 и 6. Такие же 
различия отмечены для “картешанских” ми-
дий и особей со всех остальных участков (все 
p < 0.005; табл. 2). Для амфипод эти различия 
были значимыми только между ст. 1 и 6 и ст. 3 
и 6, на последней отмечалось статистически зна-
чимое повышение в величинах этого показате-
ля (р = 0.01 и 0.03; табл. 2). Сходные тенденции 
в динамике величин ПОЛ выявлены и в случае 
мий (р = 0.002).

Для мидий реакции со стороны АХЭ не было 
обнаружено (р  > 0.05; табл.  2), в то время как 
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Таблица 2. Результаты теста показателей (КАТ, ГST, ПОЛ и АХЭ) изученных видов (G.o. – Gammarus oceanicus, 
M.e. – Mytilus edulis, M.a. – Mya arenaria) по тесту Краскела–Уоллиса (K-W тест) с последующим попарным 
сравнением по U-критерию Манна–Уитни (U-тест) между беспозвоночными на станциях 1–6

Показатель, K-W тест Станции
Станции

2 3 4 5 6

КАТ G.o.
H = 17.61, p = 0.001

1 – 0.003 0.007 0.125 0.011
2 – – – – –
3 – 0.609 0.011 0.030
4 – 0.055 0.798
5 – 0.201

ГST G.o.
H = 19.34, p < 0.001

1 – 0.419 0.341 0.000 0.019
2 – – – –
3 – 0.857 0.003 0.194
4 – 0.002 0.1729
5 – 0.054

ПОЛ G.o.
H = 10.56, p = 0.032

1 – 0.689 0.093 0.174 0.013
2 – – – – –
3 – 0.093 0.262 0.031
4 – 0.936 0.128
5 – 0.230

АХЭ G.o.
H = 9.77, р = 0.044

1 – 0.406 0.798 0.125 0.125
2 – – – – –
3 – 0.250 0.898 0.041
4 – 0.201 0.523
5 – 0.002

КАТ M.e.
H = 38.30, p < 0.001

1 0.010 <0.001 0.002 <0.001 <0.001
2 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001
3 0.038 0.030 0.026
4 0.916 0.104
5 0.275

ГST M.e.
H = 29.86, p ≤ 0.001

1 0.494 0.066 0.318 0.003 0.001
2 0.024 0.269 0.001 0.001
3 0.958 0.010 0.001
4 0.066 0.001
5 0.031

ПОЛ M.e.
H = 34.65, p ≤ 0.001

1 0.654 0.002 0.005 0.002 0.002
2 0.002 0.011 0.002 0.002
3 0.898 0.002 0.007
4 0.002 0.011
5 0.125

АХЭ M.e.
H = 1.53, p = 0.910

1 1.00 0.52 0.52 1.00 1.00
2 0.70 0.31 0.90 0.80
3 0.61 1.00 0.52
4 0.61 0.37
5 0.80

КАТ M.a.
H = 31.51, p ≤ 0.001

1 – 0.875 0.001 0.002 0.001
2 – – – – –
3 – 0.001 0.002 0.001
4 – 0.004 0.958
5 – 0.005
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Таблица 2. Окончание

Показатель, K-W тест Станции
Станции

2 3 4 5 6

ГST M.a.
H = 24.98, p ≤ 0.001

1 – 0.689 0.005 0.005 0.005
2 – – – – –
3 – 0.005 0.005 0.005
4 – 0.575 0.008
5 – 0.005

ПОЛ M.a.
H = 23.08, p ≤ 0.001

1 – 0.097 0.055 0.005 0.002
2 – – – – –
3 – 1.000 0.160 0.002
4 – 0.055 0.002
5 – – 0.003

АХЭ M.a.
H = 9.01, p = 0.060

1 – 0.371 0.083 0.563 0.128
2 – – – – –
3 – 0.051 0.958 0.035
4 – 0.104 0.674
5 – 0.066

Примечание. Таблица показывает попарные сравнения между станциями, поэтому пары 1–1, 2–2, 3–3, 4–4, 5–5, 6–6 
не показаны. Значимые различия выделены жирным шрифтом. Показатели р для U-теста находятся на пересечении строк 
и столбцов. Знак “–” означает отсутствие данных.
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Рис. 4. Показатели активности перекисного окисления липидов (ПОЛ, нмоль ТБАР/г сырой массы) у трех изучен-
ных видов (M. edulis, M. arenaria и G. oceanicus) на биостанции “Картеш” (1 и 2) в сентябре 2015 г. и в Кандалакшском 
заливе в начале августа 2016 г. (3–6). Статистические различия между участками показаны в табл. 2 при р < 0.05.

для амфипод со ст. 6 выявлено значимое пони-
жение активности этого фермента по сравнению 
с фоновым участком (ст. 3, р = 0.041) и устьевым 
участком (ст. 5, р = 0.002). В целом активность 
этого фермента была намного ниже в жабрах 
моллюсков, чем в теле амфипод (рис.  5). Тем 
не менее у мий, так же как и у амфипод, выяв-
лено снижение активности АХЭ на ст. 6 по срав-
нению со ст. 3 (р = 0.035).

Анализ главных компонент выявил две груп-
пы факторов (PC1 и PC2; табл. 3), объясняющих 

81.08% вариабельности переменных. Основным 
фактором влияния была река, снижающая соле-
ность воды и привносящая в море загрязняю-
щие элементы, повышая уровни металлов (меди, 
цинка и свинца) в воде. Вторым важным факто-
ром (PC2) воздействия было локальное загряз-
нение местообитаний нефтепродуктами (мотор-
ными лодками), причем именно с этим вторым 
фактором было связанно изменение большего 
числа биохимических показателей моллюсков 
и амфипод, свидетельствующих о состоянии 



454	 БЕРЕЗИНА

	 ЖУРНАЛ ОБЩЕЙ БИОЛОГИИ	 том 85	 № 6	 2024

стресса организмов. ГSТ амфипод, ПОЛ и АХЭ 
мидий были тесно связаны с содержанием ме-
таллов (кадмий и свинец) и соленостью воды 
и объединялись в один кластер (PC1), тогда как 
ПОЛ и АХЭ амфипод, ГSТ мидий, а также КАТ, 
ГSТ и ПОЛ мий тесно коррелировали с содер-
жанием в воде нефтепродуктов (табл. 3, рис. 6). 
Связь с соленостью была отрицательной, что 
подтверждается наибольшим содержанием ме-
таллов в районе впадения реки при самой низ-
кой солености воды. В целом подтверждается 
более высокая чувствительность амфипод (ПОЛ, 
АХЭ) и мий (КАТ, ГSТ, ПОЛ) к загрязнению не-
фтепродуктами (ст. 6), а мидий (ПОЛ и АХЭ) – 
к распресненной воде и повышенным концен-
трациям металлов в воде (ст. 5). Повышенные 
уровни ГSТ также свидетельствуют о развитии 
стрессовой реакции под действием тяжелых ме-
таллов у амфипод в условиях загрязнения и у ми-
дий при загрязнении нефтепродуктами.

ОБСУЖДЕНИЕ

Использование биохимических показателей 
в настоящее время востребовано в программах 
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Рис. 5. Активность АХЭ (нмоль/мин мг протеина) у трех изученных видов (M. edulis, M. arenaria и G. oceanicus) 
на биостанции “Картеш” (1 и 2) в сентябре 2015 г. и в Кандалакшском заливе в начале августа 2016 г. (3–6). Стати-
стическая различия между участками показаны в табл. 2 при р < 0.05.

Рис. 6. Анализ главных компонент и связанность пере-
менных по двум основным факторам. 1 – КАТ G.o., 2 – 
КАТ M.e., 3 – КАТ M.a., 4 – ГST G.o., 5 – ГST M.e., 6 – 
ГST M.a., 7 – ПОЛ G.o., 8 – ПОЛ M.e., 9 – ПОЛ M.a., 
10 – АХЭ G.o., 11 – АХЭ M.e., 12 – АХЭ M.a., 13 – соле-
ность воды, 14 – нефтепродукты, 15 – Cu, 16 – Zn, 17 – 
Cd, 18 – Pb. Обозначения для видов: G.o. – Gammarus 
oceanicus, M.e. – Mytilus edulis, M.a. – Mya arenaria. Пе-
ременные: Active – активные, Suppl. – дополнительные.

Таблица 3. Факторные нагрузки (PC1 и PC2) переменных изученных видов (G.o. – Gammarus oceanicus, M.e. – 
Mytilus edulis, M.a. – Mya arenaria), основанные на корреляциях между ними

Переменные КАТ G.o. КАТ M.e. КАТ M.a. ГST G.o. ГST M.e. ГST M.a. ПОЛ G.o. ПОЛ M.e. ПОЛ M.a.
PC1 0.22 0.52 0.09 0.96 0.32 0.21 0.24 0.87 0.06
PC2 −0.27 0.58 0.89 0.18 0.86 0.97 0.96 0.42 0.89
Переменные АХЭ G.o. АХЭ M.e. АХЭ M.a. S НП Cu Zn Cd Pb
PC1 0.39 0.80 0.68 –0.70 0.10 0.97 0.99 0.99 0.88
PC2 –0.89 0.02 –0.70 −0.68 0.85 −0.08 −0.03 0.05 0.47

Примечание. Нагрузки переменных, отмеченные жирным шрифтом, являются значимыми (> 0.70).
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экологического мониторинга в качестве сигна-
лов раннего предупреждения об экологическом 
стрессе (Cajaraville et al., 2000; Nunes et al., 2015). 
Эти инструменты могут дать представление 
о физиологическом состоянии организмов, выя-
вить пространственные тенденции, что позволя-
ет проводить многомасштабную оценку качества 
экосистемы. Биохимические маркеры, не просто 
сигнализирующие о присутствии ксенобиотиков 
с биологической активностью, могут дать кон-
кретное представление о процессах и механиз-
мах, которые нарушаются или модифицируют-
ся под воздействием факторов среды. Ответная 
реакция организма реализуется за счет измене-
ния основных метаболических путей: обмена 
запасных и мембранных липидов, белкового ме-
таболизма, а также энергопродукции – синтеза 
важнейшей энергетической валюты клетки АТФ, 
интенсивность которого определяется активно-
стью ферментов энергетического метаболиз-
ма (Хочачка, Сомеро, 1988; Немова и др., 2014). 
Биохимические показатели (активность фермен-
тов, концентрация биологически активных сое-
динений), определенные в данном исследовании, 
позволили судить о состоянии организма амфи-
под и моллюсков. Заметные изменения всех из-
меренных биомаркеров наблюдались у всех ис-
следованных видов вдоль градиента загрязнения 
и солености воды.

Было выявлено увеличение активности КАТ, 
ГSТ и уровня ПОЛ у этих беспозвоночных на од-
них и тех же участках, свидетельствующее о раз-
витии состояния оксидативного стресса и ком-
пенсаторного ответа организма на действие 
неблагоприятных факторов. Вместе с тем ре-
акция метаболических процессов у модельных 
объектов различается в зависимости от таксо-
номической принадлежности организма и био-
химической реакции. Активность КАТ в жабрах 
у M.  edulis и M. arenaria, указывающая на по-
вышенный уровень продукции активных форм 
кислорода (АФК) и окислительного стресса, де-
монстрирует самые высокие уровни на участках 
влияния р. Нивы (соленость 12–17‰). На актив-
ность каталазы G. oceanicus (повышенные уров-
ни) влияла пониженная соленость (12‰) в устье 
р. Нивы. Эти величины значимо выше величин 
KAT для всех видов, отобранных в отдалении 
от реки, при обычной солености моря (24–26‰). 
В многочисленных исследованиях показано, что 
пониженная соленость эстуарных вод является 
важным фактором, влияющим на физиологиче-
ские процессы двустворчатых моллюсков, такие 

как обмен белков и липидов (Fokina et al., 2014). 
Так, кратковременное воздействие низкой со-
лености воды (6–14‰) вызывало окислитель-
ный стресс в гемоцитах и жабрах другой мидии 
Mytilus galloprovincialis (Gostyukhina et al., 2023). 
У двустворчатых моллюсков реакции на анизо-
осмотические состояния часто связаны с избы-
точным образованием АФК, процессами пере-
кисного окисления липидов и изменением ак-
тивности антиоксидантных ферментов в тканях.

Концентрации микроэлементов в водной тол-
ще и донных отложениях Белого моря обычно 
находятся в пределах концентраций, отнесенных 
к незагрязненным морским акваториям. Однако 
в районе устья р. Нивы были определены повы-
шенные концентрации растворенных металлов 
(Сu, Zn и Pb). ПОЛ мидий и ГSТ амфипод пока-
зывали наибольшую стресс-реакцию при повы-
шенных содержаниях тяжелых металлов и самой 
низкой солености воды. Другие исследования 
беспозвоночных в лабораторных и полевых ус-
ловиях также показали, что воздействие различ-
ных металлов увеличивает внутриклеточную вы-
работку АФК и может привести к окислительно-
му стрессу (Freitas et al., 2012; Lysenko et al., 2014; 
Klimova et al., 2019). Ким и Ли (Kim, Lee, 2018) 
выяснили, что токсичность металлов для водных 
животных может быть связана с блокированием 
ими окислительного фосфорилирования, исто-
щением запасов глутатиона и ингибированием 
антиоксидантной ферментативной активности. 
У мидии была выявлена положительная корреля-
ция величин АХЭ с переменными главной ком-
поненты 2 (влияние реки), что может быть след-
ствием воздействия повышенных концентраций 
металлов (Cu, Pb), которые могут влиять на ак-
тивность АХЭ (Frasco et al., 2005; Amer et al., 2022).

Ингибирование АХЭ, наблюдаемое у G. oceanicus  
и M. аrenaria при действии нефтепродуктов,  
у M. edulis не наблюдалось. Повышенные величи-
ны ПОЛ G. oceanicus и M. arenaria на участке с ви-
димыми следами нефтепродуктов в воде и грунте 
свидетельствовали об усилении метаболизма ксе-
нобиотиков и окислительном повреждении ма-
кромолекул. Кроме того, снижение уровня актив-
ности АХЭ у обоих видов показывает нейротокси-
ческие эффекты при таких условиях. Активности 
КАТ и ГSТ мии были гораздо выше на этом участ-
ке по сравнению с другими станциями. Накопле-
ние продуктов распада нефти происходит в осад-
ках, к которым приурочены эти виды (Camus et al., 
2003), что и повышает их чувствительность к этому 
загрязнению, в сравнении с мидиями.
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Видоспецифичная разница в реакции на не-
благоприятные факторы связана с рядом причин, 
включая различия в микросредах обитания, спо-
собе питания, уровне подвижности, а также чув-
ствительности видов к различным типам загряз-
няющих веществ. Прикрепленные фильтраторы 
M. edulis подвергаются воздействию загрязняю-
щих веществ, передающихся через воду в рас-
творенной форме и частицы пищи, через жабры. 
Донные детритофаги M. аrenaria вытягивают си-
фон на поверхность осадка и питаются частицами 
с придонного пограничного слоя, где могут нака-
пливаться жирорастворимые загрязнители, такие 
как микроэлементы комплексов металлов и ор-
ганические вещества (в том числе углеводороды). 
В отличие от двустворчатых моллюсков, всеядные 
амфиподы G. оceanicus активно передвигаются 
в грунте и воде, поедая частицы детрита с поверх-
ности, а также мелкие живые организмы.

В заключение отметим, что исследования мо-
лекулярных биомаркеров позволяют выяснить ме-
ханизмы развития адаптивных биохимических ре-
акций у водных животных в ответ на воздействие 
неблагоприятных изменений водной среды. При-
менение таких показателей может быть весьма пер-
спективно для оценки эффектов загрязнения мор-
ской среды металлами и нефтепродуктами, но важ-
но учитывать индикационный потенциал каждого 
вида, используемого в качестве тестового объекта, 
поскольку то, что отражают те или иные реакции 
организма, зависит от образа его жизни и индиви-
дуальных физиологических особенностей.
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Biomarkers of stress in common coastal amphipods and bivalves under salinity 
gradient and pollution influence (the White Sea)
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Studies of the biochemical parameters of aquatic organisms are important for understanding the 
mechanisms of their adaptive reactions in response to the influence of environmental factors. They are 
also used in a comprehensive assessment of the quality of the aquatic environment under the influence of 
anthropogenic pollution. The purpose of the work is a comparative study of the biochemical parameters 
of marine invertebrates, showing neurotoxic effects, the process of antioxidant protection, and the 
functioning of the biotransformation system. These indicators are considered “biomarkers of stress” in 
aquatic organisms. Widespread White Sea species were chosen as model species: Gammarus oceanicus 
(Amphipoda: Malacostraca), Mytilus edulis (Mytilida: Bivalvia), and Mya arenaria (Myoida: Bivalvia). 
At the end of August 2015–2016, these invertebrates were collected from several locations of the littoral 
zone of the Kandalaksha Bay of the White Sea: the wild littoral in the absence of visible anthropogenic 
influence, and with different levels of local pollution (far from an urban settlement (Maly Pitkul Bay), on 
a wild beach near the confluence of the Niva River, near the port of Kandalaksha at the boat pier, and at 
the Kartesh biological station). In addition, a comparison was made between molluscs (M. edulis) living 
in the intertidal and subtidal zones (as part of mussel rope aquaculture). The highest levels of enzyme 
activity (catalase, glutathione-S-transferase) and increased levels of lipid peroxidation, indicating the 
state of oxidative stress in the amphipods and molluscs, were determined for animals living at the mouth 
of the Niva River and local pollution with oil products in the port of Kandalaksha. For each indicator, 
interspecies differences in response to impacts of one nature or another were found. Principal component 
analysis revealed two factors that explained 81.08% of the variability of the variables. The main influencing 
factors were the river reducing the salinity of the water and introducing pollutants into the sea, increasing 
the levels of metals (copper, zinc, and lead) in the water. The second important impact factor was local 
pollution of habitats with oil products (motor boats), and it was this second factor that was associated with 
changes in a large number of biochemical parameters of molluscs and amphipods, indicating the state 
of stress in organisms. The results of this study confirm the usefulness of using biochemical indicators 
of marine invertebrates to assess their condition under the influence of environmental stress factors, 
including pollution, and the high indicator significance of the applied biomarkers.
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Концепция “биологического хеджирования 
ставок” основана на проведении параллели меж-
ду стратегиями снижения риска игроков на фи-
нансовом рынке и стратегиями уменьшения ри-
ска гибели популяций биологических видов в че-
реде поколений (Evans, Dennehy, 2005; Childs et al., 
2010; Starrfelt, Kokko, 2012; Крылов и др., 2020).

Классическим примером “биологического хед-
жирования ставок” является формирование расте-
ниями банка семян (Evans, Dennehy, 2005; Childs 
et al., 2010). Способность к формированию дол-
госрочного постоянного (persistent) банка семян 
считается одним из значимых признаков устойчи-
вости инвазионных видов растений (Gioria et al., 

2021). В то же время некоторые широко распро-
страненные инвайдеры формируют краткосроч-
ный постоянный (short-term persistent) или вре-
менный (transient) банк семян (в терминах Томпсо-
на; Thompson et al., 1997). К таким видам относят 
гигантские борщевики Heracleum mantegazzianum 
Sommier & Levier и H. sosnowskyi Manden., кото-
рые в настоящее время распространились на зна-
чительной части Европейского континента (Pyšek 
et al., 2007; Далькэ, Чадин, 2023).

Результаты недавних молекулярно-гене-
тических исследований (Шадрин и др., 2024) 
указывают на филогенетическое единство ги-
гантских инвазионных борщевиков (традиционно 
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На основе концепции “биологического хеджирования ставок” описаны механизмы поддержания 
численности и возрастного спектра ценопопуляций Heracleum mantegazzianum Sommier & Levier в от-
сутствие у данного вида долговременного почвенного семенного банка. Исследована динамика по-
полнения и расходования почвенного банка мерикарпиев (“семян”) H. mantegazzianum, численность 
проростков и ювенильных особей в условиях среднетаежной подзоны Республики Коми. Для ценопо-
пуляций H. mantegazzianum характерно накопление значительного количества пустых семенных обо-
лочек в почве, медианная численность жизнеспособных семян при этом не превышает 2000 шт./ м2. 
Длительный период естественной стратификации (до 180 дней) обеспечивает дозревание и бы-
строе прорастание весной практически всех семян урожая предыдущего года. Из этого следует, что 
в природно-климатических условиях района проведения работ растения H. mantegazzianum формиру-
ют временный банк семян. Численность ювенильных особей H. mantegazzianum остается относительно 
стабильной (около 200 шт./м2) благодаря регулярному поступлению семян, быстрому весеннему раз-
витию проростков, а также за счет особей, оставшихся на второй год жизни в ювенильном онтогене-
тическом состоянии. Использование светового ресурса весеннего и осеннего периодов и возможность 
перехода в состояние вынужденного покоя летом способствуют выживанию и поддержанию числен-
ности ювенильных особей в условиях сильной внутривидовой конкуренции. Для H. mantegazzianum 
стратегия “хеджирования ставок” реализуется за счет перехода к репродукции крайне малой (менее 
0.01%) части особей от общего числа особей в ценопопуляции, банка подземных почек возобновле-
ния и способности ювенильных особей переходить в состояние вынужденного покоя.
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называемых H. sosnowskyi), интродуцированных 
на севере европейской части России, с растени-
ями H. mantegazzianum, собранными в нативной 
части ареала (Западный Кавказ). Опираясь на ре-
зультаты этой работы, мы применяем для изучен-
ных нами растений гигантского инвазионного 
борщевика название H. mantegazzianum, а назва-
ние H. sosnowskyi рассматриваем как его синоним.

В связи с исключительно генеративным спо-
собом размножения H. mantegazzianum неод-
нократно изучались репродуктивные показа-
тели вида, способы расселения и стратифика-
ции “семян”, сезонная динамика численности 
и всхожесть “семян” почвенного и воздушного 
банков. Термин “семена” здесь и далее приме-
няется условно. Плод представителей семейства 
зонтичные – вислоплодник. У борщевиков плод 
при созревании распадается на два мерикарпия, 
каждый из которых содержит одно семя (Тихо-
миров, 1958; Сацыперова, 1984; Ткаченко, 2020).

В условиях вторичного ареала растения де-
монстрируют высокую потенциальную семен-
ную продуктивность – до 10–20 тыс. мерикар-
пиев на одну генеративную особь. Основная 
часть семян осыпается на почву осенью и посту-
пает в почвенный банк, а небольшая часть мо-
жет оставаться на соцветиях в составе воздуш-
ного банка. В почвенном банке семена распола-
гаются преимущественно в верхнем слое почвы 
(0–5 см), их плотность в ценопопуляциях замет-
но варьирует (Скупченко, 1989; Pyšek et al., 2007; 
Dalke et al., 2015; Ткаченко, 2020).

Большая часть семян H. mantegazzianum 
(76– 98%) прорастает весной, в середине вегетаци-
онного периода жизнеспособные семена в почве 
практически отсутствуют (Moravcová et al., 2006). 
В длительных полевых опытах было установлено, 
что максимальная продолжительность обнаруже-
ния жизнеспособных мерикарпиев в почве не пре-
вышала семи лет. При этом только 8.8% помещен-
ных в почву семян сохраняли всхожесть в течение 
одного года, 2.1% – двух лет, 1.2% – трех лет, 0.4% – 
пяти лет и 0.1% – семи лет (Moravcová et al., 2018).

В литературе неоднократно описано стреми-
тельное восстановление в летний период чис-
ленности ювенильных растений после уничто-
жения прегенеративных и генеративных осо-
бей H.  mantegazzianum (Далькэ, Чадин, 2010; 
Jodaugienė et al., 2018; Чадин, 2020). Отрастание 
надземной части растений H. sosnowskyi из по-
коящихся каудексов после усыхания листово-
го аппарата генеративных особей, скашивания 

растений или применения гербицидов упоми-
нается в работе Н. Н. Панасенко (2017).

Сведения о быстром истощении банка семян 
H. mantegazzianum и о его способности быстро 
восстанавливать численность ценопопуляций 
противоречат друг другу. Это несоответствие 
может быть объяснено либо методическими про-
счетами при изучении динамики запасов мери-
карпиев, либо недооценкой роли растений раз-
ных возрастных групп (или “фенотипических 
классов”, по: Крылов и др., 2020) в восстанов-
лении ценопопуляции после гибели (поврежде-
ний) значительного числа особей.

Целью работы было изучение сезонных из-
менений банка семян, численности пророст-
ков и ювенильных растений и выявление их 
роли в реализации демографического потен-
циала и сохранении структурной организа-
ции самоподдерживающихся ценопопуляций 
H. mantegazzianum.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Объект исследования. Heracleum mantegazzianum –  
многолетний, летнезеленый, травянистый, стерж-
некорневой, моноподиально нарастающий моно-
карпик с полурозеточным прямостоячим побе-
гом, геофит. Зонтики многочисленные, 5–7 шт.; 
центральный зонтик самый крупный. Как было 
указано выше, семена борщевиков находятся вну-
три мерикарпиев. Каждый плод (тип плода – вис-
лоплодник) состоит из двух мерикарпиев. Дораз-
витие зародыша семян и выход из состояния по-
коя происходят в течение нескольких месяцев при 
температурах +2…+5°C (период стратификации). 
Для семян характерен надземный тип прораста-
ния, полевая всхожесть составляет 20–70% (Тихо-
миров, 1958; Сацыперова, 1984; Ткаченко, 2020).

Большой жизненный цикл (Уранов, 1975) 
H. mantegazzianum можно разделить на следую-
щие возрастные состояния (Кудинов и др., 1980; 
Сацыперова, 1984; Панасенко, 2017): семена (se); 
проростки (p) – однопобеговые особи с двумя 
продолговатыми семядолями и/или одним про-
стым округлым листом; ювенильные (j) – особи 
с 1–2 (3) тройчато-лопастными листьями; им-
матурные (im) – особи с раздельными листьями; 
виргинильные (v) – особи с тройчатосложными 
или непарноперистосложными листьями; гене-
ративные (g) – особи со строением листа как 
у виргинильных особей, отличающиеся фор-
мированием репродуктивного побега. В усло-
виях Республики Коми, вне обрабатываемых 
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посевов, прегенеративный период у растений 
H. mantegazzianum длится не менее двух лет и мо-
жет продолжаться до шести лет (Далькэ и др., 
2023). После плодоношения генеративные особи 
H. mantegazzianum отмирают в тот же год.

Район исследований и отбор образцов. Сбор 
данных проводили на территории МО ГО “Сык- 
тывкар” (Республика Коми, Россия). Климат 
умеренно-континентальный, без сухого сезона, 
с холодным летом. Среднесуточная температу-
ра самого теплого месяца (июля) +17°С, само-
го холодного (января) –16°С. Годовое количе-
ство осадков составляет 600–700 мм. Появление 
снежного покрова наблюдается в середине ок-
тября, устойчивый снежный покров формиру-
ется в первой декаде ноября, сход снежного по-
крова отмечается в конце апреля – начале мая. 
Переход средней суточной температуры через 
0°С весной происходит во второй декаде апреля, 
осенью – в начале октября. Длительность безмо-
розного периода составляет 180–190 дней (Атлас 
Республики Коми…, 1997).

Изученные ценопопуляции (ЦП) растений 
H. mantegazzianum были локализованы на вы-
веденных из использования сельскохозяй-
ственных угодьях. Географические координаты 
участков: ЦП 1 (61.638128° с. ш., 50.832044° в. д.), 
ЦП 2 (61.607331° с. ш., 50.735631°  в. д.), ЦП  3 
(61.702083°  с. ш., 50.818800° в. д.), ЦП 4 
(61.645695°  с. ш., 50.731816° в. д.). Участки про-
ведения работ не подвергались мероприятиям, 
направленным на борьбу с сорной растительно-
стью, растения H. mantegazzianum произрастали 
на выбранных участках более 10 лет.

Ф енологические наблюдения з а   ЦП 
H. mantegazzianum осуществляли в 2021–2023 гг. 
(http://proborshevik.ru/fenologiya‑2020).

Количественную оценку численности семян 
почвенного банка и растений первого года жиз-
ни проводили на основе полевых наблюдений. 
Для отбора семян и растений использовали поч-
венный пробоотборник с внутренним диаме-
тром 10.5 см и высотой 3.5 см. Сбор образцов 
проводили три раза в год: в начале вегетации 
H. mantegazzianum (апрель–май), во время цве-
тения и плодоношения (июнь–август) и после 
опадения семян нового урожая на почву (сен-
тябрь–октябрь) в период с 2021 по 2023 г. Био-
логическая повторность при каждом отборе проб 
для каждой ЦП составляла 10–30 образцов, все-
го собрали 771 пробу. В каждой пробе подсчиты-
вали количество семян (se), проростков (p), юве-
нильных растений (j).

Семена из почвенных проб изучали под ми-
кроскопом (МБС-10, Россия) для выявления 
пустых оболочек (se0), жизнеспособных семян 
с целым зародышем (se+) и мертвых семян с по-
врежденным зародышем (se–). Пустые и по-
врежденные семена были хорошо различимы 
по цвету и плотности, которую оценивали при 
надавливании иглой.

Оценку количества семян в воздушном банке 
(не опавшие с зонтиков на момент проведения 
наблюдений семена) проводили в марте 2022 г. 
Для сбора проб воздушного банка семян закла-
дывали трансекту через центр ЦП. На трансекте 
через каждые 5–10 м закладывали пробные пло-
щадки со сторонами 1.5 м (всего 49 площадок). 
На каждой площадке собирали все семена, кото-
рые остались в соцветиях.

Прорастание семян H. mantegazzianum изучали 
в лабораторных условиях. Семена, осыпавшиеся 
осенью на почву (почвенный банк) и оставшиеся 
в соцветиях (воздушный банк), собирали зимой 
и весной до наступления вегетационного перио-
да. Пробы семян промывали водой, затем поме-
щали в контейнеры и закрывали влажной тканью. 
Половину семян каждого сбора проращивали при 
температуре 25°С для оценки степени развития 
зародыша и способности к немедленному про-
растанию. Остальную часть семян экспонировали 
при температуре 5°С для определения всхожести 
в условиях холодовой стратификации. Регулярно 
подсчитывали количество наклюнувшихся семян 
в пробах. Для оценки степени развития зародыша 
случайно выбранные семена препарировали под 
микроскопом, локализовали зародыш, определя-
ли длину семени и зародыша, вычисляли соотно-
шение этих показателей.

Поступление фотосинтетической активной 
радиации (ФАР) к растениям H. mantegazzianum 
в полевых условиях определяли в 2021 и 2022 гг. 
с помощью квантовых датчиков Li‑190SA (Licor, 
США). Измерения проводили в ясные дни 
в промежутке времени от 12:00 до 14:00. Датчи-
ки располагали на высоте 250 см над поверхно-
стью почвы для измерения интенсивности ФАР, 
поступающей к ЦП, и на высоте 10–15 см для 
оценки светового потока, проникающего в при-
земную часть развитой ЦП.

Температуру поверхности почвы определяли 
с помощью автономных регистраторов темпе-
ратуры ТР‑1 (ООО “Инженерные технологии”, 
Россия) с частотой записи данных 180 мин.

Сумму активных температур > 5°С (САТ5) рас-
считывали, исходя из сведений о среднесуточной 
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Рис. 1. Фенологический спектр H. mantegazzianum в самоподдерживающихся ценопопуляциях, теплообеспечен-
ность территории суммой активных температур выше 5°С (САТ5) и температура почвы. Обозначения: 1 – покой 
и стратификация семян, зимний покой растений; 2 – прорастание семян, развитие прикорневых листьев растений; 
3 – бутонизация; 4 – цветение; 5 – плодоношение; 6 – осыпание семян, отмирание надземной части растений. 
Фенофазы 3–6 относятся только к растениям, находящимся в генеративном возрастном состоянии.

температуре воздуха на основании архива дан-
ных метеостанции г. Сыктывкара (индекс ВМО 
23804), размещенного на ресурсе “Расписание 
Погоды” (https://rp5.ru).

Для статистической обработки выборок ис-
пользовали среднее значение и медиану. При-
менение конкретной меры оценки центральной 
тенденции выборок описано в тексте, на рисун-
ках, в таблице. Для средних величин после знака 

“ ± ” указано стандартное отклонение, для меди-
ан после знака “ ± ” приведено медианное абсо-
лютное отклонение. Расчеты проводили в среде 
R (https://www.R-project.org/), для оценки меди-
анного абсолютного отклонения не использова-
ли фактор масштабирования (1.4826).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Сезонное развитие растений. Регулярные фено-
логические наблюдения за ЦП H. mantegazzianum 
показали, что основная часть семян осыпалась 
из соцветий в сентябре. Во второй половине ок-
тября опавшие на почву семена укрывал снеж-
ный покров, что обеспечивало благоприятные 
условия для внутрисеменного доразвития заро-
дыша (холодовой стратификации) (рис. 1).

В осенне-зимний и частично весенний период 
(в среднем 181 ± 3 дня) температура поверхностно-
го (0–5 см) слоя почвы составляла от –0.3 до 5.8°С. 
Появление всходов и начало отрастания растений 
H. mantegazzianum отмечали в середине апреля – на-
чале мая после схода снежного покрова и прогре-
ва поверхности почвы выше 5°С. Нередко листья 
проростков, ювенильных и имматурных растений 
H.  mantegazzianum полностью закрывали поверх-
ность почвы. Позже разворачивались розеточные 

листья виргинильных и генеративных особей. В се-
редине июня генеративные особи бутонизирова-
ли, а в первой декаде июля приступали к цветению. 
Во второй декаде августа отмирали прикорневые 
и стеблевые листья генеративных особей, начина-
лось опадение семян нового урожая. В этот пери-
од накопленная сумма среднесуточных темпера-
тур воздуха более 5°С (САТ5) составила в среднем 
1677 ± 74°С. Продолжительность периода вегетации 
H. mantegazzianum была в среднем 185 ± 5 дней, а те-
плообеспеченность территории суммой активных 
температур составила 2269 ± 42°С (рис. 1).

В течение года заметно изменялось посту-
пление фотосинтетически активной радиа-
ции (ФАР) в приземный слой (рис. 2). Весной 
(апрель–май) проростки и ювенильные особи 
получали от 30 до 100% от общего притока ФАР. 
С развитием ассимиляционных органов вирги-
нильных и генеративных растений (июнь–июль) 
относительное световое довольствие ювениль-
ных растений в приземном слое сокращалось 
до 1–2%. После отмирания листовой поверхно-
сти генеративных особей H. mantegazzianum (ав-
густ–октябрь) освещение на уровне размещения 
листьев ювенильных особей возрастало до 53% 
от поступающей ФАР (рис. 2).

Численность семян, плотность проростков 
и ювенильных особей в ценопопуляциях. Осе-
нью (сентябрь–октябрь) после опадения се-
мян нового урожая во всех почвенных пробах 
80–90% семенного материала было представ-
лено пустыми оболочками семян (se0). Меди-
анное значение численности se0 в этот период 
составило 3974 шт./м2 (максимум 20733 шт./м2). 
На долю жизнеспособных семян приходилось 
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Рис. 3. Состав почвенного банка семян в ценопопуляциях H. mantegazzianum в осенний период: а – плотность 
пустых оболочек семян (se0) и семян, б – плотность мертвых (se–) и жизнеспособных (se+) семян. Представлены 
объединенные данные для всех ценопопуляций за 2021–2023 гг.

около 5–10% (медиана 173 шт./м2, максимум 
2419 шт./ м2) (рис. 3).

Ежегодно часть семян оставалась на зонтиках 
в течение всего осенне-зимнего периода. В мар-
те медианное значение численности воздуш-
ного банка семян H. mantegazzianum составило 
55 шт./ м2 (среднее: 138 ± 264 шт./м2), 27% из них 
были жизнеспособны (se+).

Данные о динамике численности семян, про-
ростков и ювенильных особей H. mantegazzianum 
представлены в табл. 1. В связи с быстрым пере-
ходом стратифицированных семян в состояние 
проростков проводили учет суммы живых семян 
и проростков (se+ + p). Во всех случаях плотность 
(se+), (p) и (se+ + p) характеризовалась высокой 
изменчивостью с коэффициентом вариации бо-
лее 100% (табл. 1).

Медианное значение суммы se+ и p для всех 
ценопопуляций (ЦП  1–4) в начале вегета-
ции заметно варьировало по годам – от 230 
до 1382  шт./ м2. Летом отмечено полное отсут-
ствие проростков, однако в отдельных ЦП об-
наруживали небольшое количество жизнеспо-
собных семян (табл. 1, рис. 4а). Осенью за счет 
поступления семян нового урожая медианная 
плотность почвенного фонда se+ составляла 
в разные годы от 230 до 1267 шт./м2 (табл. 1).

Обобщение результатов наблюдений за ЦП 
H. mantegazzianum в течение годичного цикла по-
казало, что весной медианная плотность фонда 
жизнеспособных семян и проростков снижа-
лась на 25%, а к середине вегетации их фонд 
расходовался практически полностью (рис. 4а). 
Плотность ювенильных особей оставалась от-
носительно стабильной в течение всего года. 
К осени медианная численность ювенильных 
растений равнялась 230 шт./м2 (рис. 4б). После 
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перезимовки их численность снижалась в 2 раза. 
Вместе с тем дружное прорастание семян и бы-
строе развитие проростков способствовали вос-
становлению плотности ювенильных растений.

Летом и осенью в среднем 42 ± 34% ювениль-
ных особей находились в состоянии вынужденно-
го покоя. У таких растений были хорошо развиты 

каудексы с погруженными в почву почками воз-
обновления, но полностью отсутствовала надзем-
ная фитомасса (рис. 5). В августе (конец периода 
плодоношения) начинали отмирать прикорне-
вые листья генеративных особей, что приводило 
к значительному увеличению интенсивности ос-
вещения в приземном слое (рис. 2). Увеличение 
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Рис. 4. Сезонные изменения численности семян, проростков и ювенильных растений H. mantegazzianum: а – плот-
ность жизнеспособных семян и проростков, б – плотность ювенильных особей, в – взаимосвязь между урожаем 
семян и плотностью ювенильных растений в ходе вегетации следующего года (приведены медианные значения). 
Корреляция Пирсона r = 0.86, p = 0.0068; темно-серым фоном показан доверительный интервал 95%. Представле-
ны объединенные данные для ЦП 1–4 за 2021–2023 гг.

Рис. 5. Вариабельность габитуса и морфометрических параметров растений H. mantegazzianum первого года жизни: 
а – вегетирующие растения, б – растения в состоянии вынужденного покоя (август–сентябрь 2021 г.).
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а б

Рис. 6. Динамика прорастания семян H. mantegazzianum (а) и изменение длины зародыша (б) в ходе холодовой 
стратификации.

интенсивности солнечной радиации стимулиро-
вало рост листьев из покоящихся каудексов юве-
нильных растений. По нашим данным, в летний 
период численность ювенильных растений поло-
жительно и статистически значимо коррелирова-
ла с урожаем семян предыдущего года (рис. 4в).

Всхожесть семян и рост зародыша в ходе стра-
тификации. Результаты лабораторных наблюде-
ний показали, что динамика прорастания семян 
почвенного и воздушного банков в условиях хо-
лодовой стратификации имела вид логистиче-
ской кривой (рис. 6а). Первые прорастающие 
семена отмечали не ранее 60–70 дней от начала 
стратификации. В последующие 60 дней наблю-
дали экспоненциальное увеличение количества 
проросших семян. На 180 день стратификации 
общая всхожесть семян достигла 50% и далее 
не изменялась.

У прорастающих семян длина зародыша до-
стигала 50% от длины семени. Осенью зародыш 
семян нового урожая был развит слабо, его дли-
на не превышала 1 мм, что составляло около 11% 
от общей длины семени. В первый месяц стра-
тификации при температуре 5°С длина зароды-
ша лишь у небольшой части семян достигала 
20– 25% (рис. 6б). Спустя два месяца стратифи-
кации зародыш большей части семян занимал 
уже от 20 до 40% их длины, небольшая доля се-
мян характеризовалась длиной зародыша более 

50% от длины семени. С увеличением времени 
экспозиции семян при 5°С до 130 дней отмечали 
рост числа семян с длиной зародыша более 50% 
от длины семени. Важно отметить, что на всех 
сроках искусственной стратификации в пробах 
обнаруживали семена с недоразвитым зароды-
шем, длина которого была менее 50% длины се-
мени (рис. 6б).

В пробах воздушного банка доля жизнеспо-
собных семян составляла от 20 до 45%. С октя-
бря по апрель размер зародыша у оставшихся 
на соцветиях семян изменялся слабо, его длина 
не превышала 10–20% от общей длины семени. 
Использование холодовой стратификации сразу 
после сбора воздушного банка семян показало, 
что спустя 60 дней проросло 2% семян, а еще че-
рез 30 дней стратификации их всхожесть возрос-
ла до 10–25%.

ОБСУЖДЕНИЕ

Инвазионные виды растений демонстри-
руют эффективное поддержание численности 
своих популяций, успешно противостоят ме-
рам по уничтожению зарослей и активно рас-
селяются на новых территориях (Ramula et al., 
2008; Byun et al., 2018). Одним из ключевых фак-
торов, обеспечивающих биологическое втор-
жение и устойчивое размножение растений, 
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считается наличие долгосрочного постоянного 
(по: Thompson et al., 1997) почвенного банка се-
мян. На начальном этапе расселения инвазион-
ным травянистым видам может благоприятство-
вать высокая жизнеспособность семян. Разная 
длительность покоя семян позволяет таким рас-
тениям пережить непредсказуемые и летальные 
для большинства активно вегетирующих особей 
события (интенсивная конкуренция, хищниче-
ство, природные и антропогенные нарушения). 
Считается, что для инвазионных растений ха-
рактерно явление “биологического хеджирова-
ния ставок” за счет формирования долгосрочно-
го почвенного банка семян. Предполагается, что 
долгоживущие почвенные банки семян способ-
ствуют изменениям ареалов растительных ор-
ганизмов в условиях климатических колебаний 
(Cohen et al., 2008; Gioria et al., 2021; Moravcová 
et al., 2022).

К настоящему времени отсутствует единое 
мнение о характерном для H. mantegazzianum 
(H. sosnowskyi) типе почвенного банка семян 
(Willis, Hulme, 2002; Gudžinskas, Žalneravičius, 
2018; Moravcová et al., 2018, 2022; Ткаченко, 
2020). В работах ряда авторов (Dalke et al., 2015; 
Gudžinskas, Žalneravičius, 2018) приводятся сведе-
ния о быстром прорастании подавляющей части 
семян осеннего урожая текущего года уже весной 
следующего года, на основании чего семенной 
банк рассматривают как временный. В некото-
рых случаях наблюдается сохранение небольшой 
части семян в почве до трех (1.2% семян) и даже 
семи лет (0.1% семян) (Moravcová et al., 2018, 
2022), а следовательно, семенной банк является 
краткосрочным постоянным.

Ряд исследователей полагают, что инвазион-
ный потенциал H. mantegazzianum может под-
держиваться даже за счет очень маленькой доли 
долгоживущих семян почвенного банка, так как 
в абсолютном выражении число таких семян 
может достигать значимых величин (Pyšek et al., 
2007; Moravcová et al., 2022).

Различные темпы расходования семенного 
банка могут быть результатом влияния природно-
климатических и эдафических факторов, харак-
терных для тех или иных мест обитания инвази-
онных борщевиков, условий проведения опытов 
и наблюдений. Известно, что факторы окружаю-
щей среды сильно влияют на жизнеспособность 
семян. Выживание семян разных видов растений 
в почве может сильно варьировать между экспе-
риментальными участками, зависит от свойств 
почвы, поражения патогенами (Saatkamp et al., 

2009). Также в разных частях ареала в разные годы 
могут наблюдаться контрастные условия про-
хождения стратификации. Следует отметить, что 
опыты по захоронению семян в почве в сетчатых 
мешках могут не соответствовать естественной 
динамике почвенного банка семян, что приводит 
к неправильной оценке расходования их запаса 
(Mourik et al., 2005).

Мы повторили работы по определению ди-
намики расхода семян H. mantegazzianum, чтобы 
исключить возможность методических ошибок 
в оценке их численности. Ошибки были об-
наружены прежде всего в определении разме-
ра почвенного банка семян. Численность се-
мян почвенного банка оказалась кратно ниже 
по сравнению с нашими более ранними оцен-
ками и данными других исследователей (Pyšek 
et al., 2007; Dalke et al., 2015). На самом деле ме-
дианные значения численности жизнеспособ-
ных семян в почвенном банке в осенний период 
не превышали 2000 шт./м2 (табл. 1). Приводимые 
ранее более высокие значения (до 20 000 шт./м2) 
можно объяснить ошибочным включением в со-
став почвенного банка нежизнеспособных семян 
(se–) и пустых оболочек семян (se0), которые со-
хранялись в почве (рис. 3).

Эксперименты в лабораторных условиях по-
казали, что длительное действие низких поло-
жительных температур и влажности приводит 
к прорастанию абсолютного большинства жиз-
неспособных семян. Результаты эксперимен-
тов подтверждаются полевыми наблюдения-
ми. В природно-климатических условиях рай-
она проведения работ большая часть семян 
H.  mantegazzianum прорастает уже на следую-
щий год после осеннего урожая. Это обуслов-
лено тем, что устойчивый снежный покров обе-
спечивает оптимальный температурный режим 
и влажность для стратификации семян в тече-
ние длительного периода перезимовки (рис. 1). 
Прорастание большого количества семян ин-
вайдеров может сдерживать рост местных рас-
тений за счет сплошного покрытия всходами 
поверхности почвы, более раннего прорастания 
и эффективного использования ресурсов сре-
ды (Gioria, Osborne, 2009; Moravcová et al., 2022; 
Dalke et al., 2024).

В таких условиях избежать прорастания 
и находиться в состоянии покоя могут семена 
воздушного банка H. mantegazzianum, которые 
остаются на соцветиях или поздно осыпают-
ся и не успевают дозреть. Доля жизнеспособ-
ных семян воздушного банка с отложенным 



	 СТРАТЕГИЯ “БИОЛОГИЧЕСКОГО ХЕДЖИРОВАНИЯ СТАВОК” В ЦЕНОПОПУЛЯЦИЯХ... � 469

ЖУРНАЛ ОБЩЕЙ БИОЛОГИИ  	 том 85	 № 6	 2024

прорастанием не превышала 5% от общего фон-
да семян H. mantegazzianum. Весной после опаде-
ния семян воздушного банка в почве могло на-
ходиться лишь очень небольшое количество се-
мян с неразвитым зародышем. Однако наличие 
этого “резерва” не может обеспечить быстрое 
восстановление зарослей H. mantegazzianum по-
сле уничтожения всех вегетирующих растений 
с помощью гербицидов, как это описано в рабо-
те И. Ф. Чадина (2020).

По нашему мнению, стратегия “хеджирования 
ставок” H. mantegazzianum реализуется не за счет 
формирования краткосрочного постоянного бан-
ка семян с разным временем преодоления покоя 
(Moravcová et al., 2006), а путем перехода к цвете-
нию каждый год только небольшой части расте-
ний в популяции. При средней плотности генера-
тивных особей 1–2 шт./м2 на их долю приходится 
менее 0.01% от общего количества особей (Dalke 
et al., 2015; Антипина и др., 2017). В условиях ин-
вазии растения H. mantegazzianum переходят к ре-
продукции в возрасте от трех до семи лет (Далькэ 
и др., 2023). Такой механизм “диверсификации 
ставок” посредством перехода к репродукции 
особей разного календарного возраста является 
одним из классических примеров “эволюцион-
ного хеджирования ставок”, обеспечивающе-
го устойчивость организмов в череде поколений 
(Childs et al., 2010).

Для надежного поддержания популяции 
H. mantegazzianum за счет перехода к цветению 
лишь небольшой части растений были вырабо-
таны эффективные способы сохранения общей 
численности особей, которые можно рассмо-
треть в контексте “биологического хеджирова-
ния ставок”. Первый способ – это переход ча-
сти ювенильных растений в состояние покоя, 
второй – формирование банка подземных веге-
тативных и генеративных почек.

Именно переход ювенильных растений в со-
стояние вынужденного покоя (Панасенко, 2017; 
Dalke et al., 2024) объясняет наблюдаемое явле-
ние быстрого восстановления численности по-
пуляций H. mantegazzianum после применения 
гербицидов на основе глифосата (Чадин, 2020). 
Такие гербициды приводят к тотальному унич-
тожению только растений с развитой листовой 
поверхностью. После обработки гербицидами 
популяции H. mantegazzianum возобновляются 
за счет фонда ювенильных особей, находящих-
ся в состоянии вынужденного покоя, а не за счет 
почвенного банка семян, который практически 
отсутствует в летний период. Даже при наличии 

семян в почве их дозревание и последующее 
прорастание ограничивает положительная тем-
пература окружающей среды (Stokes, 1952).

Численность ювенильных растений в состоя- 
нии покоя часто превышает 200 шт./м2. Такой 
плотности достаточно для перекрытия листьями 
этих особей почвенного покрова после выхода 
из состояния покоя и отрастания надземной ча-
сти. Это явление регулярно наблюдается в осен-
ний период при увеличении светового доволь-
ствия в приземном слое или после обработки 
зарослей H. mantegazzianum гербицидами на ос-
нове глифосата.

Ценопопуляции H. mantegazzianum ежегод-
но пополняются ювенильными особями благо-
даря высоким темпам развития проростков уже 
в начале вегетационного периода. Даже в от-
сутствие поступления новых семян имеющихся 
ювенильных особей и растений более старших 
возрастных групп (около 20 шт./м2) (Dalke et al., 
2024) будет достаточно, чтобы ежегодно поддер-
живать репродуктивный процесс в популяциях 
H. mantegazzianum не менее семи лет.

Формирование подземного банка веге-
тативных и генеративных почек позволяет 
H. mantegazzianum легко переносить многократ-
ное поедание травоядными животными (в есте-
ственной части ареала) или полное скашивание 
надземной части, что часто встречается на прак-
тике в инвазионной части ареала вида (Pyšek 
et al., 2007; Далькэ и др., 2018). На подземной 
части генеративных побегов H. mantegazzianum 
расположено пять-шесть спящих пазушных по-
чек (Dalke et al., 2015), которые формируют заме-
щающий побег после различных видов повреж-
дений апикальной меристемы (Кудинов и др., 
1980; Otte, Franke, 1998).

Быстро расходуемый банк семян в сочета-
нии с фондом покоящихся почек позволяет 
H.  mantegazzianum адаптироваться к гиперкон-
куренции растений в высокотравных сообще-
ствах горных лугов и рискам уничтожения над-
земной массы крупными травоядными живот-
ными (Nilsson et al., 1996). В нативном ареале 
на Кавказе крупнотравные виды р. Heracleum 
по CSR-классификации (Grime, 2001) характе-
ризуются конкурентным типом экологической 
стратегии (Дудова и др., 2019). Ярко выражен-
ные черты конкурентной (С) и конкурентно-
рудеральной (CR) стратегий большинства расте-
ний субальпийского высокотравья Кавказа могут 
быть результатом приспособления к использова-
нию высокогорных фитоценозов под пастбища 
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в течение многих столетий (Дудова и др., 2019). 
Кроме того, растения с большой биомассой 
и конкурентной жизненной стратегией часто 
отличаются образованием крупных семян с ко-
ротким временем жизни (Аджиев и др., 2012). 
Дружное прорастание большей части семян, т. е. 
быстрый расход семенного банка и расселение 
семян ветром на дальние дистанции (Далькэ, 
Чадин, 2023), способствует захвату новых терри-
торий, а “хеджирование” риска массовой гибели 
всходов и уничтожения надземной части взрос-
лых растений компенсируется банком покоя-
щихся почек (Nilsson et al., 1996).

В среднетаежной подзоне Республики Коми 
изученные растения H. mantegazzianum заметно 
превышают по максимальной высоте и площади 
листьев местные травы с конкурентной (С) или 
конкурентно-рудеральной (СR) стратегиями – 
Angelica sylvestris L., Dactylis glomerata L., Elytrigia 
repens (L.) Nevski, Phalaroides arundinacea  (L.) 
Rauschert, Urtica dioica L. (Dalke et al., 2018). 
Растения H. mantegazzianum используют свои 
функциональные конкурентные признаки для 
успешного вытеснения травянистых абори-
генных видов. В сообществах с доминирова-
нием H. mantegazzianum конкурируют между 
собой уже не растения разных видов, а особи 
H.  mantegazzianum, находящиеся в разных воз-
растных состояниях.

Инвазионные растения H. mantegazzianum 
“хеджируют ставки”, адаптируя возрастные груп-
пы ко всем доступным ресурсам среды. Распре-
деление потомков (численности, биомассы) 
по фенотипическим классам, различающимся 
по своей способности к использованию разных 
ресурсных ниш (Крылов и др., 2020), обеспечи-
вает преимущество над аборигенными травяни-
стыми растениями и высокую устойчивость по-
пуляций вида в отсутствие постоянного почвен-
ного банка семян.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Результаты трехлетних полевых исследований 
в условиях Республики Коми позволили опреде-
лить динамику пополнения и расходования поч-
венного банка семян, сезонные изменения чис-
ленности проростков и ювенильных растений 
H. mantegazzianum и оценить их роль в стратегии 
“биологического хеджирования ставок”.

Установлено, что размер банка жизнеспособ-
ных семян H. mantegazzianum в почве не превы-
шает 2000 шт./м2, а большое количество пустых 

семенных оболочек и нежизнеспособных семян 
в почвенных пробах (80–90% от общего фонда) 
может привести к ошибочной оценке запаса се-
мян. В природно-климатических условиях Ев-
ропейского Северо-Востока России почвенный 
банк семян H. mantegazzianum является времен-
ным и практически полностью расходуется в на-
чале вегетационного сезона. Этому способствует 
длительный, до полугода, период с устойчивым 
снежным покровом, обеспечивающий благо-
приятный температурный режим для холодовой 
стратификации семян.

Несмотря на низкую всхожесть и скорость со-
зревания, семена воздушного банка, составляю-
щие до 5% от общего фонда семян, сохраняют 
жизнеспособность. Их отложенное прорастание 
и прерывание процесса развития зародыша ле-
том объясняет возможность появления неболь-
шого количества проростков H. mantegazzianum 
в конце вегетационного сезона.

В условиях инвазии H. mantegazzianum реали-
зуют стратегию “хеджирования ставок” не за счет 
банка семян с разным временем преодоления по-
коя, а путем перехода к ежегодному цветению не-
большой части растений – менее 0.01% от общего 
количества особей в ценопопуляции.

Для надежного поддержания численности попу-
ляции за счет перехода к цветению растений раз-
ного возраста H. mantegazzianum используют эф-
фективные способы сохранения особей, которые 
можно рассматривать в контексте “биологического 
хеджирования ставок”: переход ювенильных рас-
тений в состояние покоя и формирование банка 
подземных вегетативных и генеративных почек. 
В условиях недостатка световых ресурсов переход 
в покой до 80% от общей численности ювенильных 
особей обеспечивает восстановление популяций 
H. mantegazzianum после тотального уничтожения 
всех растений с развитой листовой поверхностью. 
Банк подземных почек H. mantegazzianum позволяет 
переносить многократное поедание травоядными 
животными или полное отчуждение надземной ча-
сти растений. В результате в популяции поддержи-
вается непрерывный поток поколений и регулярная 
репродукция для обеспечения высокого инвазион-
ного потенциала H. mantegazzianum.
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Based on the concept of bet-hedging, this study explores the mechanisms that maintain the Heracleum 
mantegazzianum Sommier & Levier populations size and age structure in the absence of a long-term soil 
seed bank for this species. The research focuses on the dynamics of mericarpia (“seeds”) in the soil bank 
of H. mantegazzianum, the number of seedlings, and juvenile individuals in the Middle Taiga subzone 
of the Komi Republic. The populations of H. mantegazzianum are characterized by the accumulation of 
a significant number of empty seed coats in the soil, while the median number of viable mericarpia does 
not exceed 2000 pieces per square meter. A prolonged period of natural stratification, lasting up to six 
months, guarantees that virtually all the seeds from the previous harvest will mature and sprout promptly 
in the spring. Consequently, in the European Northeast Russia climate, the plants H. mantegazzianum 
establish a transient seed bank. The number of juvenile individuals of H. mantegazzianum remains 
relatively stable at approximately 200 individuals per square meter, attributed to a consistent supply of 
new seeds, rapid spring development of seedlings, and the retention of individuals in a juvenile stage 
during their second year of life. The utilization of light resources during spring and autumn, along with 
the ability to enter a state of dormancy during the summer, contribute to the survival and maintenance 
of juvenile individuals under conditions of intense intra-specific competition. In H. mantegazzianum, the 
bet-hedging strategy is implemented through the reproduction of an extremely small fraction (less than 
0.01%) of the total population, the presence of a sufficient bank of underground dormant buds, and the 
ability of juvenile individuals to enter a state of forced dormancy.
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С помощью светового и электронного сканирующего микроскопов исследована морфология 
пыльцевых зерен в образцах 42 видов рода Physalis L. Пыльца морфологически достаточно еди-
нообразна. Внутриродовые подгруппы (подроды и секции) хотя и неоднородны по признакам 
морфологии пыльцы, но провести границы между ними не удается, поскольку одни и те же ва-
рианты признаков встречаются в разных подродах и секциях. Обнаруженные с помощью ска-
нирующего электронного микроскопа детали скульптуры являются хорошими дополнительны-
ми признаками для характеристики некоторых видов. Пыльца P. alkekengi, выделяемого иногда 
в монотипный подрод Physalis или отдельный род, слабо отличается от всех остальных физали-
сов бугорчато-шипиковатой скульптурой. В образцах 19 видов (44% изученных) обнаружены 
разнообразные редкие формы пыльцы, отклоняющиеся от типичной по числу и расположению 
апертур. На примере морфологических признаков пыльцы рода Physalis и других неродственных 
таксонов описаны свойства полной индивидуальной изменчивости гаметофитного поколения 
как экстремальной модели (обладающей максимальной полнотой при минимальной сложно-
сти) для изучения свойств изменчивости. Дано нетипологическое описание и интерпретация на-
блюдаемых свойств индивидуальной морфологической изменчивости. Описанные собственные 
свойства изменчивости (непрерывность, транзитивная упорядоченность, параллелизм) полно-
стью не предусмотрены в типологическом и филогенетическом подходе, в котором родо-видовая 
дискретно-иерархическая упорядоченность биоразнообразия считается универсальной. Опи-
санные свойства изменчивости показывают, что при бесполом размножении в гаметофитном 
поколении пыльцы происходит не наследование предкового типа организации, а с определенной 
частотой в поколении (при отсутствии генетической изменчивости) возникают морфозы (пере-
рождение формы – ненаследуемая, но регулярно возникающая изменчивость), которые склады-
ваются в ряды метаморфозов. В полном поколении генеалогической линии (все потомки одного 
предка) наблюдается не генезис формы (возникновение одной формы из другой), а морфоз (пе-
рерождение формы, изменение родовых признаков, архетипа, схемы тела, без изменения видо-
вых признаков). Индивидуальная изменчивость может быть описана как метаморфоз, текучесть 
индивидуальной формы по И. В. Гете (полные наборы морфозов, складывающиеся в непрерыв-
ные и последовательные морфологические ряды живых тел между различными типичными фор-
мами), или неопределенность дискретных форм в непрерывном ряду изменчивости.

DOI: 10.31857/S0044459624060043, EDN: TQMOPV
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Свойства индивидуальной изменчивости – 
это тот наблюдаемый результат всей предшеству-
ющей эволюции, который должен быть объяснен 
эволюционной теорией, описывающей причи-
ны и механизмы возникновения изменчивости. 
Пыльца (гаметофитное поколение) в силу сво-
их биологических особенностей может служить 
почти идеальным модельным объектом для из-
учения свойств биологической изменчивости 
(ее структуры и размаха) и причин ее возникно-
вения в разных таксонах.

Поколение пыльцы развивается защищенны-
ми от влияния внешней среды тканями споро-
фита (любое существенное изменение условий 
приводит к прекращению развития), и если раз-
витие пыльника прошло нормально, то практи-
чески все живые тела, которые могли родиться 
в поколении (по четыре микроспоры в каждой 
постмейотической тетраде) – родились, живы, 
и их форма доступна для наблюдения. Пыльца – 
это полное поколение, которое полнее не может 
быть даже теоретически – возникнуть больше 
живых тел или других форм не может в принци-
пе. Поэтому (в силу отсутствия смерти как яв-
ления на данном этапе жизненного цикла) гаме-
тофитное поколение доступно для наблюдения 
в его почти абсолютной, онтологической полно-
те. В отличие от спорофитного поколения, пре-
дельно изреженного сначала катастрофической 
элиминацией, а потом еще и предполагаемым 
селективным действием естественного отбора 
в процессе дивергенции. Поэтому задача оцен-
ки структуры изменчивости в целом, через опи-
сание многообразия всех живых тел, представля-
ющаяся вполне фантастичной для спорофитного 
поколения, оказывается несложно реализуемой 
на признаках полного поколения пыльцы.

Пыльцевые зерна, содержащиеся в одном 
бутоне, пыльнике, тетраде (продукт бесполого 
размножения, мейоза) – это популяция близко-
родственных, генетически сходных живых тел. 
Теоретически возможный генетический поли-
морфизм в мейотической тетраде исчерпывает-
ся соотношением частот 1 : 1 или 2 : 2 (тетрад-
ный анализ); единообразнее генетически могут 
быть только клоны – результат вегетативного 
размножения.

Пыльца – это гаметофитное поколение с га-
плоидным геномом, вся наследственная ин-
формация которого проявлена фенетически 
(невозможен скрытый, не проявленный мор-
фологически генетический полиморфизм, как 

в случае рецессивных гетерозигот диплоидных 
спорофитов).

Содержимое одного образца пыльцы, бутона, 
пыльника, тетрады – это не случайная выбор-
ка с распределением частот признаков, близким 
к нормальному, а целостный фрагмент и есте-
ственная порция генеральной совокупности 
с квазигиперболическим распределением частот, 
сохраняющая свойства целого.

Детерминация формы пыльцы, закладка кле-
точной мембраны, клеточной стенки и распо-
ложения апертур в ней – одно из первых собы-
тий ее онтогенеза, происходящее сразу после 
окончания мейоза в ранней постмейотической 
тетраде, на стадии одноклеточных микроспор, 
без каких-либо дополнительных дифференци-
онных делений. Апертуры, расположение кото-
рых определяет форму пыльцевого зерна, закла-
дываются сразу на своем месте, без какого-либо 
предварительного или последующего онтоге-
нетического развития формы. При обсуждении 
морфологических особенностей пыльцы не воз-
никает проблем с гомологизацией основных ее 
признаков и структур.

Пыльца большинства видов монадна (дис-
кретна). Форма пыльцы обычно близка к сфе-
рической, с наиболее полной симметрией, с пра-
вильными и геометрически ясными формами, 
поэтому на признаках расположения апертур 
пыльцы геометрические закономерности их 
многообразия проявляются особенно ясно и на-
глядно. В формах цветка (конус шара) или листа 
(сектор круга) свойства симметрии проявляются 
менее полно, проще, а структура изменчивости 
легче сводится к комбинативности, политетич-
ности, иерархии.

Перечисленное обосновывает использова-
ние пыльцы как экстремальной модели (макси-
мальная полнота при минимальной сложности) 
полной индивидуальной изменчивости поколе-
ния монофилетической клады (все потомки од-
ного предка) однородительственной генеалогии, 
на которой явление и свойства морфологиче-
ской изменчивости и причин ее возникновения 
могут быть изучены в чистом виде и в собствен-
ном значении. В отличие от спорофитного ди-
плоидного полового поколения, изменчивость 
которого может быть значительно осложнена 
и смазана явлениями гибридизации и расщепле-
ния признаков при половом процессе, рецессив-
ности и доминирования у диплоидов и невос-
полнимо обеднена катастрофической и селек-
тивной смертностью.
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ИЗМЕНЧИВОСТЬ ПРИЗНАКОВ ПЫЛЬЦЫ

Изменчивость признаков пыльцы имеет 
ряд характерных особенностей. Считается, что 
признаки пыльцы (строение, число и распо-
ложение апертур, строение слоев спородермы) 
служат надежным диагностическим различи-
ем для групп высокого и высших таксономи-
ческих рангов (разных родов и выше). Так, ме-
ридионально‑3‑кольпатная форма и другие 
меридионально-апертурные формы встречают-
ся как типичные у большинства растений под-
класса Двудольных, а дистально-моносулькатная 
форма и формы с субполярными сулькатными 
апертурами характерны для подкласса Одно-
дольных (Куприянова, Алешина, 1967; Walker, 
Doyle, 1975; Campo, 1976; Blackmore, Crane, 
1998). Практика же пыльцевого анализа свиде-
тельствует (Сладков, 1967), что при определении 
таксономической принадлежности пыльцы по ее 
морфологии в некоторых случаях удается досто-
верно определять семейство, реже род. До уров-
ня вида пыльца может быть определена в неко-
торых родах, обычно с малым числом видов, или 
для узкорегиональных флор с малым числом 
близких таксонов.

Далеко не всегда изменчивость признаков 
пыльцы удается поставить в ясное соответ-
ствие таксономическим группам, описанным 
по признакам спорофита. Рассмотренные бо-
лее подробно на большом числе видов и об-
разцов признаки пыльцы очень быстро теряют 
свою таксономическую специфичность. Чем 
полнее представлен в исследовании состав си-
стематической группы, тем чаще вместо специ-
фичности признаков пыльцы приходится стал-
киваться с непрерывной неразличимостью их 
переходных состояний, комбинативностью 
и параллелизмом изменчивости. Чем мень-
ше изучено видов и образцов, тем проще пред-
ставить эту изменчивость дискретной и специ- 
фичной. Исследование морфологии пыль-
цы отдельных родов (Acer – Pozhidaev, 1993; 
Aesculus – Pozhidaev, 1995; Krameria – Pozhidaev, 
2002; Scrophularia – Шелудякова и др., 2017; 
Artemisia – Григорьева и др., 2018; Еuonymus – 
Gavrilova et al., 2018; Nicotiana – Григорьева и др., 
2019; Nierenbergia, Bouchetia – Пожидаев и др., 
2023; Cestrum – Пожидаев и др., 2024; Euphorbia, 
Chelidonium, Ephedra – готовятся к публикации) 
показало, что по признакам пыльцы виды од-
ного рода (группы генетически изолирован-
ных, но несомненно близкородственных видов) 

обычно различаются слабо, а иногда не различа-
ются вовсе (Galeopsis; Пожидаев, Петрова, 2022).

ИЗМЕНЧИВОСТЬ ПРИЗНАКОВ 
СКУЛЬПТУРЫ ПЫЛЬЦЫ

Изменчивость признаков скульптуры пыль-
цы на популяционном и внутривидовом уровне 
обычно очень мала или вовсе отсутствует. Виды 
внутри одного рода по признакам скульптуры 
обычно достаточно единообразны, их призна-
ки отличаются не резко, могут перекрываться 
и иметь промежуточное строение. За счет этого 
перекрывания изменчивость типичной скульп- 
туры разных видов удается логически упорядо-
чить в непрерывные ряды постепенных перехо-
дов (Пожидаев, 1989; Pozhidaev, 1995; Пожидаев, 
Петрова, 2022; Пожидаев и др., 2023). В описы-
ваемых рядах изменчивости все варианты скульп- 
тур являются типичными формами – и тер-
минальные, хорошо различимые, и промежу-
точные, переходные между ними. Отклонения 
и индивидуальная изменчивость в скульптуре 
поверхности (как и в строении апертур и слоев 
спородермы) обычно свидетельствуют о серьез-
ных дефектах и нередко сопровождаются при- 
остановкой развития и стерильностью пыльце-
вых зерен (Shishova et al., 2019).

СТРУКТУРА ИНДИВИДУАЛЬНОЙ 
ИЗМЕНЧИВОСТИ ПРИЗНАКОВ  

ФОРМЫ ПЫЛЬЦЫ

Хотя типичные формы пыльцы (число и рас-
положение апертур) характеризуют группы вы-
сокого таксономического ранга, при детальном 
изучении признаки формы пыльцы демонстри-
руют несколько иные свойства изменчивости. 
В некоторых образцах форма пыльцы оказыва-
ется менее стабильной и может обнаруживать 
немалую индивидуальную изменчивость. Несмо-
тря на то, что подавляющее большинство пыль-
цевых зерен имеет типичную форму, это только 
малая часть существующего естественного мно-
гообразия, которая хоть и преобладает абсолют-
но по численности, но не исчерпывает всей ин-
дивидуальной изменчивости. В одном бутоне, 
пыльнике, тетраде кроме типичной пыльцы ре-
гулярно, с определенной частотой могут обнару-
живаться разнообразные атипичные формы, от-
клоняющиеся от типичной числом и особенно-
стями расположения их апертур.
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Хотя отклоняющиеся формы в образцах пыль-
цы обычно редки и даже единичны, само это яв-
ление (индивидуальная изменчивость пыльцы 
по числу и форме расположения апертур) широко 
распространено среди таксонов цветковых. При 
более подробном исследовании оказалось, что 
в среднем в 45% образцов изученных видов из раз-
ных таксонов обнаруживается индивидуальная из-
менчивость пыльцы по признакам расположения 
апертур (табл. 1). В некоторых родах доля видов 
с отклоняющимися формами пыльцы может до-
стигать 60% (Acer, Galeopsis, Papaver, Solanum).

Учитывая численность естественных попу-
ляций и огромное количество пыльцы, проду-
цируемое растениями каждый год, редкость от-
клонений вполне компенсируется их широкой 
распространенностью. Не будет большим преу-
величением предположение, что в таксонах прак-
тически в каждом гаметофитном поколении с той 
или иной частотой (от единичных пыльцевых зе-
рен, до 10–15% в характерном верхнем пределе – 
Pozhidaev, 2002, fig. 3; Пожидаев, 2009, рис. 3) воз-
никают различные отклоняющиеся формы.

Все обнаруженные формы пыльцевых зерен 
(типичные и отклоняющиеся), изображенные 
в некоторой стандартной проекции, могут быть 
упорядочены в сеть непрерывных и геометри-
чески закономерных рядов (Пожидаев, 2009, 
рис. 1). В таком ряду одна геометрически пра-
вильная форма постепенно трансформируется 
в другие правильные формы, а менее симме-
тричные отклоняющиеся формы оказываются 
промежуточными вариантами между разными 
типичными формами. Многообразие признака 
непрерывно – существуют и могут быть найде-
ны формы с любым промежуточным состоянием 
признака из множества возможных в ряду между 
терминальными формами.

Наблюдение показывает, что упорядоченной 
оказывается вся индивидуальная изменчивость 
(предустановлена, предопределена, существу-
ет заранее и в полном объеме; “В полноте куль-
минация дана с самого начала”; Свасьян, 2001, 
с. 53) – случайных форм не бывает; бывают от-
клоняющиеся, атипичные формы. Отклоняющи-
еся формы, несмотря на их редкость, необычность 
строения и нерегулярность наследования, – это 

Таблица 1. Доля видов в родах цветковых и эфедры, у которых встречаются отклоняющиеся формы пыльцы

Семейство Род
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Процент видов 
с отклонениями Источник

Asteraceae Artemisia 27 10 37 Григорьева и др., 2018
Celastraceae Еuonymus 18 7 39 Gavrilova et al., 2018
Euphorbiaceae Euphorbia 99 19 19 готовится к публикации
Krameriaceae Krameria 18 7 39 Pozhidaev, 2002
Lamiaceae Galeopsis 9 6 66 Пожидаев, Петрова, 2022
Papaveraceae Papaver 13 8 61
Polygalaceae Polygala 11 5 45 Телицына и др., 2019
Sapindaceae Acer 50 31 62 Pozhidaev, 1993

Aesculus 13 5 38 Pozhidaev, 1995
Scrophulariaceae Scrophularia 88 42 49 Шелудякова и др., 2017
Solanaceae Hyoscyamus 12 5 41

Cestrum 55 27 49 Пожидаев и др., 2024
Nicotiana 18 7 39 Григорьева и др., 2019
Nierembergia 8 4 50 Пожидаев и др., 2023
Physalis 41 19 46
Solanum 22 13 59

Ephedraceae Ephedra 27 6 22 готовится к публикации



478	 ПОЖИДАЕВ и др.

	 ЖУРНАЛ ОБЩЕЙ БИОЛОГИИ	 том 85	 № 6	 2024

не случайные “уродства”. Как бы необычно, 
“неправильно”, криво и асимметрично ни вы-
глядели некоторые отклоняющиеся формы 
пыльцевых зерен, расположение их апертур не- 
уклонно подчиняется той же строгой геометриче-
ской закономерности, и в этом смысле не менее 
упорядочено, что и расположение апертур более 
симметричных и “правильных” типичных форм. 
Все формы равноценны в их целостном единстве. 
Весь геометрически закономерный ряд форм 
в целом и расположение апертур каждой формы 
в отдельности в точности описывается этой за-
кономерностью; свойства элемента однозначно 
определяют его место в системе – критерий есте-
ственности системы по А. А. Любищеву (1982).

Ряд изменчивости форм пыльцы оказывает-
ся универсальным (инвариантным) для изучен-
ных групп цветковых. В естественную систему 
непрерывными плавными переходами удается 
объединить типичные формы пыльцы современ-
ных цветковых с полярным, меридиональным 
и глобальным расположением апертур (Pozhidaev, 
2000b; Пожидаев, 2009; Пожидаев и др., 2023). 
В разных таксонах описаны наборы возможных 
изомеров поликольпатной пыльцы и зеркально-
симметричных форм (Pozhidaev, 2000a), кото-
рые позволяют объединить ряды разных перио-
дов в непрерывную периодичную симметричную 
структуру (Пожидаев, 2009). На примере рядов 
других таксонов могут быть составлены морфо-
логические ряды первого, второго, третьего и др. 
периодов с одинарным, удвоенным, утроенным 
и т. д. наборами апертур (Пожидаев, 2009, рис. 2; 
Пожидаев и др., 2023). Обнаружены случаи парал-
лелизма закономерностей формы заведомо него-
мологичных структур пыльцы в неродственных 
таксонах (Pozhidaev, 2002). Изменчивость форм 
пыльцы разных таксонов оказывается фрагмен-
том одного и того же целостного единства, непре-
рывного и упорядоченного. Это стройная перио-
дичная система параллелизмов в индивидуальной 
изменчивости, транзитивно упорядоченная по-
верх границ классификаций таксонов и гомоло-
гизации структур, одинаковая для любого ранга 
иерархии и генеалогического уровня.

Тем не менее в большинстве исследований 
пыльцы факт существования отклонений и про-
межуточных вариантов признаков формы пыльцы 
обычно напрочь игнорируется, или эти вариан-
ты рассматриваются как случайность, аномалии, 
уродства, результат повреждений, ненаправлен-
ных мутаций и прочее. По-видимому, в силу того, 
что эти отклонения всегда редки, выглядят не- 

обычно и устойчиво не наследуются. Поэтому 
задача изучения индивидуальной изменчивости 
признаков пыльцы обычно специально не ставит-
ся, а сами формы редко фиксируются в публика-
циях и остаются вне дальнейшей интерпретации 
полученных данных. Возникает задача исследо-
вания свойств многообразия морфологических 
признаков пыльцы на примере конкретных так-
сонов. Объектом такого исследования послужила 
пыльца представителей р. Physalis.

ЦЕЛИ И ЗАДАЧИ

Цели данной работы – изучение свойств ин-
дивидуальной изменчивости (ее размах, струк-
тура и уровень таксономической специфично-
сти исследованных признаков) на примере кон-
кретной таксономической группы (р. Physalis) 
и сравнение этих свойств, учитывая типичные 
формы и формы, отклоняющиеся от типичной. 
Доступный материал (42 вида из 75–120 описан-
ных) вполне репрезентативен для решения по-
ставленной задачи – изучения свойств индиви-
дуальной изменчивости и сравнения этих свой
ств в пределах р. Physalis и в других таксонах (что 
представляет особый интерес с точки зрения 
описания и теоретической интерпретации на-
блюдаемых явлений). Имеющиеся в литературе 
данные не позволили составить полный список 
распределения для всех исследованных видов 
по секциям рода (табл. 1). Составление подоб-
ных списков требуют монографической работы 
систематика. Поэтому в задачи исследования 
имеющегося материала не входил анализ разма-
ха изменчивости в подразделениях рода и поиск 
диагностических различий, подтверждающих 
эти деления, а также конструирование их так-
сономии и филогении. Не входило в задачи ис-
следования и изучение внутривидовой или попу-
ляционной изменчивости (в силу малого числа 
гербарных образцов, доступных для исследова-
ния в каждом виде).

Статья продолжает обсуждение проблем опи-
сания (Пожидаев, 1989; Pozhidaev, 2000а, 2002) 
и интерпретации (Пожидаев, 2009, 2015; Пожи-
даев, Петрова, 2022; Пожидаев и др., 2023, 2024) 
свойств индивидуальной изменчивости и воз-
никновения форм пыльцы.

Род Physalis – систематика и  палинология

Род Physalis L., один из наиболее крупных 
в подсемействе Solanoideae (сем. Solanaceae Juss.), 
по оценкам разных авторов объединяет 75–120 
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видов однолетних и многолетних, большей ча-
стью травянистых растений (Hendrych, 1989; 
D’Arcy, 1991). Для рода характерно заметное 
морфологическое единообразие и изменчивость 
признаков в зависимости от условий произра- 
стания, что затрудняет определение видов.

Физалисы распространены преимущественно 
в Америке. Центром современного разнообразия 
р. Physalis является Мексика, на территории ко-
торой произрастает около 70 видов, большин-
ство из которых являются эндемичными. Неко-
торые виды широко культивируются как пище-
вые, декоративные и лекарственные растения 
за пределами американского континента.

Традиционно идентификация видов физалиса 
основана на морфологических характеристиках 
(Rydberg, 1896; Estrada, Martínez, 1998; Whitson, 
Manos, 2005). В настоящее время важными ин-
струментами для современных систематиков 
стали молекулярные маркеры, не зависящие 
от условий окружающей среды (Feng et al., 2016). 
В качестве молекулярных маркеров для установ-
ления филогении видов Physalis и их связи с дру-
гими родами семейства пасленовых использова-
лись последовательности ДНК нескольких генов, 
включая внутренний транскрибируемый спей-
сер (ITS) nrDNA, восковой ген и хлоропластные 
области (ndhF и trnLF) (Whitson, Manos, 2005; 
Olmstead et al., 2008). Для идентификации и фи-
логенетического изучения 45 видов физалиса 
была использована ядерная рибосомная область 
ITS2 (Feng et al., 2016).

Единого мнения о систематике рода до сих 
пор не существует. Согласно системе Мартинеза 
(Martínez, 1998, 1999), р. Physalis разделен на 4 под-
рода: Physalis (1 вид P. alkekengi), Physalodendron 
(2 вида: P. arborescens и P. melanocystis), Quincula 
(1 вид P. lobate) и Rydbergis (остальные более 60 ви-
дов, объединенные в 9 секций).

Специальному исследованию пыльцы 
р. Physalis посвящена лишь одна статья (Zhang, 
Lu, 1995), в которой с помощью средств све-
товой и электронной микроскопии показа-
но большое палиноморфологическое сходство 
пяти изученных видов и двух разновидностей 
Physalis. Сведения о пыльце отдельных видов 
Physalis можно найти в статьях, посвященных 
палиноморфологии сем. Solanaceae в целом 
(Murry, Eshbaugh, 1971; Айрапетян, 1991, 2002; 
Perveen, Qaiser, 2007, и др.), и палинологических 
базах данных: Palynological Database (PalDat, 
https://www.paldat.org/) – 4 вида, Australasian 
Pollen and Spores Atlas (https://apsa.anu.edu.au) –  

8 видов. Однако большинство данных и изобра-
жений пыльцы получены только с помощью све-
тооптического микроскопа.

Современные молекулярные исследова-
ния подтверждают самостоятельность родов 
Chamaesaracha, Leucophysalis, Quincula и Tzeltalia, 
выделенных из р. Physalis прежде, на основа-
нии морфологических характеристик споро-
фита (Estrada, Martínez, 1998; Whitson, Manos, 
2005). По данным секвенирования девяти родов 
трибы Physalinae в ее основании разместилась 
клада, состоящая из Leucophysalis viscosa и цен-
тральноамериканских родов Brachistus, Tzeltalia 
и Witheringia (Zamora-Tavares et al., 2016). Выде-
ленный из Physalis новый р. Tzeltalia (кустарник) 
отличается от остальных Physalis по морфологии 
пыльцы, прежде всего шероховатой скульптурой 
ее поверхности (Estrada, Martínez, 1998).

Молекулярные данные показывают поли-
филетичность физалиса (Whitson, Manos, 2005; 
Olmstead et al., 2008; Wang, 2014; Feng et al., 2016; 
Zamora-Tavares et al., 2016) и подтверждают вы-
двинутое еще в XIX в. предложение (Rydberg, 
1896) об исключении из р. Physalis ряда нетипич-
ных видов (по строению и цвету цветков и осо-
бенностям чашечки: P. grandiflora, P. lobata и др.; 
Rydberg, 1896). Молекулярно-филогенетический 
анализ 35 видов Physalis показал удаленность 
P.  alkekengi, P. carpenteri и P. microphysa от дру-
гих видов этого рода (Zamora-Tavares et al., 2016), 
что обосновывает выделение P. alkekengi в само-
стоятельный монотипный р. Alkekengi (Whitson, 
Manos, 2005; Wang, 2014). В качестве двух са-
мостоятельных родов предлагается выделить 
виды подрода Physalodendron и вид P. microphysa 
(Zamora-Tavares et al., 2016).

В литературе описана вариабельность пыль-
цы по числу апертур у видов Physalis и некото-
рых других родов из сем. Solanaceae (Ferguson, 
Coolidge, 1932; Henry, 1958; Айрапетян, 1991; 
Till-Bottraud et al., 1995; Григорьева и др., 2019). 
Причины появления в одном образце пыльце-
вых зерен с разным числом апертур, по срав-
нению с основным типом, остаются неясными. 
Некоторые авторы отмечают, что число пыль-
цевых зерен, отклоняющихся от 3‑кольпорат-
ного типа, резко возрастает у тетраплоидных 
растений по сравнению с диплоидными. Так, 
у P. pruinosa в препаратах пыльцы аутотетрапло-
идных растений 6% пыльцевых зерен имеют че-
тыре апертуры, тогда как у контрольных дипло-
идных образцов вся пыльца 3‑апертурная (Henry, 
1958). Сходные данные приводятся для других 
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таксонов: для видов Petunia (Ferguson, Coolidge, 
1932), Nicotiana (Till-Bottraud et al., 1995) и у трех 
видов Trifolium (Fabaceae). У полиплоидов пре-
обладает пыльца с числом апертур больше трех 
(Najčevska, Speckmann, 1968): у тетраплоидного 
вида Oenothera (Onagraceae) преобладают 4‑апер-
турные пыльцевые зерна, а у гексаплоидной – 
5‑апертурные, тогда как диплоидные виды име-
ют 3‑апертурную пыльцу (Laws, 1965). Для неко-
торых таксонов показано, что отклоняющиеся 
формы вполне фертильны, но могут отличаться 
по жизнеспособности и скорости прорастания 
пыльцевой трубки (Dajoz et al., 1993).

Анализ опубликованных данных показал, что 
сведения по палиноморфологии Physalis фрагмен-
тарны, и чтобы оценить значение морфологиче-
ских признаков пыльцы, существует потребность 
в дополнительных палиноморфологических ис-
следованиях представителей данного рода.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Материалом для исследования послужили зре-
лые пыльцевые зерна, взятые с гербарных образ-
цов, хранящихся в Гербарии Ботанического ин-
ститута им. В. Л. Комарова РАН (LE). Список ис-
следованных видов, расположенных по системе 
р. Physalis (Martínez, 1998, 1999), краткие морфо-
логические описания признаков пыльцы и ссыл-
ки на рисунки приведены в табл. 2. Были изуче-
ны образцы 42 видов Physalis, принадлежащих 
к 3 подродам (табл. 2): подрод Physalis (представ-
лен единственным видом P. alkekengi; изученный 
вид P. glabripes сводится в синонимы P. alkekengi var. 
franchetii); подрод Quincula (представлен P. lobata, 
одним из двух видов); подрод Rydbergis (пред-
ставлен 39 видами, принадлежащими к 7 секци-
ям из 9, выделяемых в роде). Для 11 исследован-
ных видов секция не установлена (табл. 2). Под-
род Physalodendron (выделяемый рядом авторов 
в отдельный род) в исследовании не представлен 
в силу отсутствия доступного материала.

Для исследования пыльцы под световым 
микроскопом (СМ) применяли классический 
ацетолизный метод обработки по Эрдтману 
(Erdtman, 1952). Световые микрофотографии 
изготовлены с увеличением 1000 на микроскопах 
Carl Zeiss Jenaval с помощью цифровой фотока-
меры Canon EOS20D. Детали строения поверх-
ности пыльцевых зерен уточняли на сканирую-
щем электронном микроскопе JEOL JSM‑6390 
(СЭМ) в центре коллективного пользования 
Ботанического института им. В. Л. Комарова. 

Предварительно ацетолизированную пыльцу 
закрепляли на специальном столике с помо-
щью двусторонней липкой ленты, затем на-
пыляли сплавом золота и палладия в вакуумной 
установке.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Морфология типичной пыльцы

Типичная форма пыльцевых зерен во всех ис-
следованных видах р. Physalis – 3‑кольпоратная, 
с тремя меридионально ориентированными эк-
зоапертурами (кольпами) и эндоапертурами 
(орами) под ними, ориентированными в эквато-
риальной плоскости пыльцевого зерна (рис. 1–3, 
4д; рис. 5, форма Д).

В очертании с экватора пыльцевые зерна ис-
следованных видов Physalis овальные, к полю-
сам слегка заостренные (рис. 1ж, 2ж) или почти 
округлые (рис. 1м, 3м). Очертание пыльцы с по-
люса почти округлое (рис. 1а, 3е) или округло-
треугольное (рис. 1е, л, 3л) за счет приподнятых 
ор. Мезокольпиумы чаще ромбические (рис. 1ж, 
2м) или почти овальные (рис. 1м), их форма в об-
разце может варьировать.

Размеры пыльцы изученных видов сред-
ние. Самые мелкие пыльцевые зерна обнару-
жены у P. crassifolia (секц. Angulatae; полярная 
ось 23.0–24.3 мкм, экваториальный диаметр 
19.3–22.0  мкм). Самые крупные – в образце 
P. acuminata = P. stapelioides (секц. неизвестна; 
полярная ось 38.6–45.0 мкм, экваториальный 
диаметр 36.0–36.8 мкм). Вариабельность разме-
ров в пределах одного образца небольшая, редко 
превышает 5 мкм; только у P. missouriensis (секц. 
Epeteiorhiza) разница между наименьшими и наи-
более крупными зернами в образце достигает 
10 мкм.

Экзина тонкая, 1.3–2.0 мкм, ее структура 
и характер скульптуры поверхности пыльцевых 
зерен в большинстве случаев при помощи СМ 
неразличимы.

Апертуры сложные – кольпоратные. Кольпы 
(экзоапертуры) длинные и неширокие, с ровны-
ми краями, сужающиеся к полюсам, с закруглен-
ными концами. Оры (эндоапертуры) овальные, 
вытянутые экваториально, хорошо очерченные 
или с нечеткими краями, узкие (1.5–2.0 мкм 
у P. cinerascens, секц. Viscosae) или довольно ши-
рокие (до 5.2 мкм у P. lanceifolia, секц. Angulatae; 
рис.  1л–п). Оры овальные, вытянутые эквато-
риально, далеко выходят за края кольпы, могут 



	 СТРУКТУРА ИНДИВИДУАЛЬНОЙ ИЗМЕНЧИВОСТИ... � 481

ЖУРНАЛ ОБЩЕЙ БИОЛОГИИ  	 том 85	 № 6	 2024

Та
бл

иц
а 

2.
 С

ис
те

м
а 

ро
да

 P
hy

sa
lis

, с
пи

со
к 

об
ра

зц
ов

 и
сс

ле
до

ва
нн

ы
х 

ви
до

в 
и 

кр
ат

ко
е 

оп
ис

ан
ие

 п
ы

ль
це

вы
х 

зе
ре

н

И
сс

ле
до

ва
нн

ы
й 

об
ра

зе
ц

Полярная ось, 
мкм

Экваториальный 
диаметр, мкм

Ширина 
кольпы, мкм

Размеры оры, 
мкм

Ширина 
мезокольпиума, 

мкм

Диаметр 
апокольпиума, 

мкм

Толщина экзины, 
мкм

Скульптура 
и число шипиков 

на 1.5 мкм2 
поверхности

Отклонения
(см. обозначения 

на рис. 5)

Иллюстрации

П
од

ро
д 

P
hy

sa
lis

1
P.

 a
lk

ek
en

gi
 L

. P
ol

on
ia

, d
is

t. 
B

or
sz

cr
iw

. W
. S

za
fe

r, 
K

. P
ie

ch
 1

53
. 

4.
06

.1
93

3

28
.7

–
32

.5
30

.4
 ±

 1
.9

28
.7

–
31

.7
30

.1
 ±

 1
.5

3.
8–

4.
0

3.
9 

±
 0

.1
щ

ел
ев

ид
на

я,
 

дл
ин

на
я,

 
не

че
тк

ая

18
.9

–
20

.0
19

.4
 ±

 0
.5

7.
8–

8.
3

8.
0 

±
 0

.2
1.

3–
1.

5
1.

4 
±

 0
.1

м
ел

ко
бо

ро
да

вч
ат

ая
, 

ш
ип

ик
ов

ат
ая

 (9
)

Ж
ри

с.
 1

а–
д

2
P.

 g
la

br
ip

es
 P

oj
ar

k.
 (=

 P
. a

lk
ek

en
gi

 v
ar

. 
fra

nc
he

tii
) Ю

ж
но

е 
пр

им
ор

ье
, у

ро
ч.

 
П

ей
ш

ул
а,

 р
. М

ах
нэ

. 6
.0

7.
19

52

31
.6

–
33

.3
32

.4
 ±

 0
.8

30
.0

–
33

.4
31

.6
 ±

 1
.7

3.
0–

4.
0

3.
5 

±
 0

.5
2.

0–
2.

5
2.

2 
±

 0
.2

24
.0

–
27

.5
25

.6
 ±

 1
.7

5.
4–

9.
1

6.
7 

±
 1

.8
1.

8–
2.

1
1.

9 
±

 0
.1

м
ел

ко
ш

ип
ик

ов
ая

(7
–

8)
, с

 р
ед

ки
м

и 
пе

рф
ор

ац
ия

м
и

Е
, Ж

ри
с.

 1
д'

П
од

ро
д 

Q
ui

nc
ul

a
3

P.
 lo

ba
ta

 T
or

r. 
M

ex
ic

o,
 C

oa
hu

ila
. 

R
. H

. S
te

w
ar

d.
 4

05
. 1

0.
06

.1
94

1
34

.6
–

36
.9

35
.7

 ±
 1

.1
30

.0
–

32
.7

31
.3

 ±
 1

.3
2.

8–
3.

0
2.

9 
±

 0
.1

3.
0–

3.
3

3.
1 

±
 0

.1
18

.5
–

20
.0

19
.2

 ±
 0

.7
3.

8–
6.

2
4.

7 
±

 1
.2

2.
0–

2.
3

2.1
 ±

 0
.1

м
ел

ко
ш

ип
ик

ов
ая

(7
–

8)
ри

с.
 1

е–
к

П
од

ро
д 

R
yd

be
rg

is
1.

 С
ек

ци
я 

An
gu

la
ta

e
4

P.
 a

ng
ul

at
a 

L.
 A

us
tr

al
ia

 S
id

ne
y.

 
R

. R
. C

ov
en

y,
 J

. P
ow

el
l. 

84
84

. 
10

.0
6.

19
75

31
.6

–
38

.4
34

.6
 ±

 3
.4

30
.0

–
36

.0
32

.7
 ±

 3
.0

2.
0–

2.
3

2.
1 

±
 0

.1
2.

3–
3.

0 
×

 
14

.7
–

15
.5

2.
6 

±
 0

.3
 ×

 
15

.0
 ±

 0
.4

25
.4

–
26

.0
25

.6
 ±

 0
.3

3.
5–

4.
1

3.
7 

±
 0

.3
1.

2–
1.

5
1.

3 
±

 0
.1

м
ел

ко
ш

ип
ик

ов
ая

(1
4–

15
)

ри
с.

 4
о

5
P.

 a
tri

pl
ic

ifo
lia

 P
oi

r. 
(=

 P
. p

hi
la

de
lp

h-
ic

a 
su

bs
p.

 p
hi

la
de

lp
hi

ca
) H

er
b.

 L
ed

e-
bo

ur
. 2

2.
 0

7

23
.8

–
26

.0
24

.8
 ±

 1
.1

20
.5

–
23

.0
21

.6
 ±

 1
.2

2.
0

2.
0 

±
 0

.0
не

че
тк

ая
12

.0
–

14
.4

13
.1

 ±
 1

.2
3.

0–
4.

5
3.

6 
±

 0
.7

1.
6–

2.
0

1.7
 ±

 0
.2

м
ел

ко
ш

ип
ик

ов
ая

(1
0–

12
)

6
P.

 c
ra

ss
ifo

lia
 B

en
th

. U
.S

.A
. N

e-
va

da
, c

ou
nt

y 
N

ye
. J

. B
ea

tle
y.

 6
74

0.
 

14
.0

8.
19

68

23
.0

–
24

.3
23

.6
 ±

 0
.6

19
.3

–
22

.0
20

.6
 ±

 1
.3

2.
0–

2.
3

2.
1 

±
 0

.1
2.

7–
3.

0 
×

 
12

.0
–

13
.5

2.
8 

±
 0

.1
 ×

 
12

.7
 ±

 0
.7

13
.6

–
14

.0
13

.7
 ±

 0
.2

4.
0–

4.
5

4.
2 

±
 0

.2
1.

5–
1.

7
1.

6 
±

 0
.1

м
ел

ко
ш

ип
ик

ов
ая

(1
4–

15
)

И

7
P.

 in
di

ca
 L

am
. (

=
 P

. a
ng

ul
at

a)
 A

by
s-

sin
ia

. S
hi

m
pe

r 1
70

4.
 A

ug
. 1

84
0

24
.1

–
27

.8
25

.8
 ±

 1
.8

24
.5

–
26

.8
25

.9
 ±

 1
.1

2.
0–

2.
1

2.
0 

±
 0

.0
2.

5–
5.

0 
×

 
10

.0
–

11
.0

3.
3 

±
 1

.2
 ×

 
10

.4
 ±

 0
.5

18
.0

–
20

.0
19

.0
 ±

 1
.0

7.
2–

8.
2

7.
6 

±
 0

.5
2.

0–
2.

2
2.1

 ±
 0

.1
м

ел
ко

ш
ип

ик
ов

ая
(2

0–
23

)

8
P.

 ix
oc

ar
pa

 B
ro

t. 
N

as
sa

u,
 N

.P
., 

B
ah

a-
m

as
. A

. H
. C

ur
tis

s 1
64

, 2
0.

04
.1

90
3

30
.0

–
33

.7
31

.7
 ±

 1
.8

29
.2

–
30

.0
29

.5
 ±

 0
.4

3.
5–

3.
7

3.
6 

±
 0

.1
2.

5–
3.

0 
×

 
15

.0
–

16
.5

2.
7 

±
 0

.2
 ×

 
15

.7
 ±

 0
.7

17
.0

–
19

.0
18

.0
 ±

 1
.0

2.
7–

4.
0

3.
2 

±
 0

.6
2.

0
2.0

 ±
 0.

0
м

ел
ко

ш
ип

ик
ов

ая
(1

3–
15

)
И

ри
с.

 2
е–

к,
 

4ф

9
P.

 la
nc

eo
la

ta
 M

ic
hx

. (
=

 P
. a

ng
ul

at
a)

 
So

ut
h 

of
 U

ni
te

d 
St

at
es

. A
. H

. C
ur

tis
s. 

66
44

. 3
0.

05
.1

90
0

28
.6

–
31

.8
30

.1
 ±

 1
.6

23
.6

–
26

.5
24

.9
 ±

 1
.4

3.
2–

4.
0

3.
5 

±
 0

.4
3.

0–
3.

4 
×

 
14

.5
–

16
.8

3.
1 

±
 0

.2
 ×

 
15

.5
 ±

 1
.1

16
.4

–
18

.8
17

.5
 ±

 1
.2

3.
9–

5.
2

4.
4 

±
 0

.6
1.

9–
2.

1
1.

9 
±

 0
.1

м
ел

ко
ш

ип
ик

ов
ая

(1
5)



482	 ПОЖИДАЕВ и др.

	 ЖУРНАЛ ОБЩЕЙ БИОЛОГИИ	 том 85	 № 6	 2024

Та
бл

иц
а 

2.
 П

ро
до

лж
ен

ие

И
сс

ле
до

ва
нн

ы
й 

об
ра

зе
ц

Полярная ось, 
мкм

Экваториальный 
диаметр, мкм

Ширина 
кольпы, мкм

Размеры оры, 
мкм

Ширина 
мезокольпиума, 

мкм

Диаметр 
апокольпиума, 

мкм

Толщина экзины, 
мкм

Скульптура 
и число шипиков 

на 1.5 мкм2 
поверхности

Отклонения
(см. обозначения 

на рис. 5)

Иллюстрации

1.
 С

ек
ци

я 
An

gu
la

ta
e

10
P.

 la
ga

sc
ae

 R
oe

m
er

 e
t S

ch
ul

t. 
M

ex
ic

o,
 

st
at

es
 o

f M
or

el
os

, v
al

le
y 

be
lo

w
 

C
ue

rn
av

ac
a,

 C
. G

. P
rin

gl
e

29
.0

–
30

.3
29

.6
 ±

 0
.6

26
.0

–
29

.7
27

.7
 ±

 1
.8

2.
0–

3.
5

2.
5 

±
 0

.7
2.

5–
3.

0 
×

 
14

.5
–

15
.5

2.
7 

±
 0

.2
 ×

 
14

.9
 ±

 0
.5

19
.0

–
20

.0
19

.5
 ±

 0
.5

5.
5–

6.
8

6.
0 

±
 0

.6
2.

0
2.0

 ±
 0.

0
м

ел
ко

м
ор

щ
ин

и-
ст

ая
 (1

8)
ри

с.
 3

л–
п

11
P.

 la
nc

ei
fo

lia
 N

ee
s. 

H
er

de
r s

. n
. 

14
.0

8.
18

65
26

.2
–

32
.5

29
.0

 ±
 3

.1
26

.0
–

31
.1

28
.3

 ±
 2

.5
4.

0–
4.

9
4.

4 
±

 0
.4

4.
3–

5.
2 

×
 

13
.3

–
17

.2
4.

7 
±

 0
.4

 ×
 

15
.0

 ±
 1

.9

15
.9

–
20

.0
17

.7
 ±

 2
.0

4.
5–

5.
1

4.
7 

±
 0

.3
1.

8–
2.

0
1.9

 ±
 0

.1
м

ел
ко

ш
ип

ик
ов

ая
(1

4)
, с

 р
ед

ки
м

и 
пе

рф
ор

ац
ия

м
и

ри
с.

 1
л–

п

12
P.

 li
nk

ia
na

 L
. (

=
P.

 a
ng

ul
at

a)
 R

ou
te

 
de

 P
eu

bl
o-

vi
ej

o,
 re

al
 d

el
 M

on
te

. B
er

-
la

nd
ie

r. 
M

ay
 1

82
7.

 №
 2

25

27
.0

–
30

.0
28

.4
 ±

 1
.5

21
.2

–
24

.9
22

.9
 ±

 1
.8

2.
0–

2.
5

2.
2 

±
 0

.2
2.

0–
3.

0 
×

 
13

.0
–

14
.0

2.
5 

±
 0

.5
 ×

 
13

.5
 ±

 0
.5

13
.4

–
16

.5
14

.7
 ±

 1
.5

5.
0–

7.
5

6.
0 

±
 1

.2
2.

0–
2.

2
2.1

 ±
 0

.1
м

ел
ко

ш
ип

ик
ов

ая
(1

0–
11

)

13
P.

 p
ar

vi
fl

or
a 

R
. B

ro
w

n.
 (=

 P
. a

ng
ul

at
a 

va
r. 

an
gu

la
ta

) М
ал

ьд
ив

ск
ие

 о
ст

ро
-

ва
, а

то
лл

 Т
ил

ад
ум

ат
ти

, о
. К

ел
ай

, 
Н

. Н
. Ц

ве
ле

в,
 3

1.
X

I.1
98

1

30
.0

–
33

.5
31

.6
 ±

 1
.7

24
.5

–
27

.8
26

.0
 ±

 1
.6

2.
0–

2.
3

2.
1 

±
 0

.1
не

че
тк

ая
19

.0
–

20
.0

19
.5

 ±
 0

.5
8.

0–
10

.0
9.

0 
±

 1
.0

2.
0

2.0
 ±

 0.
0

м
ел

ко
ш

ип
ик

ов
ая

(1
0–

11
),

 к
ру

пн
об

о-
ро

да
вч

ат
ая

И
ри

с.
 3

а–
д,

 
4р

2.
 С

ек
ци

я 
C

am
pa

nu
la

e
14

P.
 g

lu
tin

os
a 

Sc
hl

ec
ht

. M
ex

ic
o.

 
C

. G
. P

rin
gl

e.
 6

21
6.

 2
.0

9.
18

99
31

.8
–

33
.4

32
.5

 ±
 0

.8
25

.6
–

27
.7

26
.6

 ±
 1

.0
2.

9–
3.

0
2.

9 
±

 0
.0

3.
4–

4.
5 

×
 

14
.4

–
16

.5
3.

8 
±

 0
.5

 ×
 

15
.3

 ±
 1

.0

15
.0

–
17

.3
16

.1
 ±

 1
.1

5.
2–

7.
5

6.
1 

±
 1

.1
1.

9–
2.

0
1.

9 
±

м
ел

ко
ш

ип
ик

ов
ая

(1
3)

В

3.
 C

ек
ци

я 
C

ar
pe

nt
er

ia
na

e
15

P.
 c

ar
pe

nt
er

ii 
R

id
de

ll.
 U

.S
.A

., 
Fl

or
id

a.
 

A
. H

. C
ur

tis
s. 

69
01

. 1
4.

09
.1

90
1

25
.8

–
28

.8
27

.2
 ±

 1
.5

21
.8

–
25

.8
23

.6
 ±

 2
.0

2.
7–

2.
9

2.
8 

±
 0

.1
2.

9–
3.

0 
×

 
14

.2
–

18
.3

2.
9 

±
 0

.0
 ×

 
15

.9
 ±

 2
.0

15
.5

–
20

.0
17

.4
 ±

 2
.2

4.
7–

5.
5

5.
0 

±
 0

.4
1.

5–
1.

9
1.7

 ±
 0

.2
м

ел
ко

ш
ип

ик
ов

ая
(7

–
8)

4.
 C

ек
ци

я 
C

oz
to

m
at

ae
16

P.
 c

he
no

po
di

fo
lia

 L
am

. M
ex

ic
o.

 
M

. B
ou

rs
ea

n.
 1

12
. 1

86
5–

18
66

32
.1

–
33

.5
32

.7
 ±

 0
.7

27
.5

–
33

.3
30

.1
 ±

 2
.9

3.
1–

4.
3

3.
6 

±
 0

.6
4.

2–
4.

9 
×

 
13

.8
–

16
.7

4.
5 

±
 0

.3
 ×

15
.1

 ±
 1

.4

20
.0

–
23

.3
21

.5
 ±

 1
.6

3.
1–

4.
4

3.
6 

±
 0

.6
1.

8–
2.

1
1.9

 ±
 0

.1
м

ел
ко

ш
ип

ик
ов

ая
(1

4)

17
P.

 su
bi

nt
eg

ra
 F

er
na

nd
. (

=
 P

. o
riz

a-
ba

e )
 M

ex
ic

o,
 S

ie
rr

a 
de

 la
 C

ru
ce

s,
 

C
. G

. P
rin

gl
e 

53
2,

 1
9.

09
.1

89
9

35
.1

–
38

.0
36

.4
 ±

 1
.4

26
.8

–
30

.0
28

.3
 ±

 1
.6

3.
0–

4.
0

3.
5 

±
 0

.5
не

че
тк

ая
19

.0
–

20
.3

19
.6

 ±
 0

.6
5.

0–
7.

4
6.

1 
±

 1
.2

1.
5–

2.
0

1.7
 ±

 0
.2

м
ел

ко
ш

ип
ик

ов
ая

 
(8

–
9)

, с
 р

ед
ки

м
и 

пе
рф

ор
ац

ия
м

и

Ж
, И

ри
с.

 4
и



	 СТРУКТУРА ИНДИВИДУАЛЬНОЙ ИЗМЕНЧИВОСТИ... � 483

ЖУРНАЛ ОБЩЕЙ БИОЛОГИИ  	 том 85	 № 6	 2024

Та
бл

иц
а 

2.
 П

ро
до

лж
ен

ие

И
сс

ле
до

ва
нн

ы
й 

об
ра

зе
ц

Полярная ось, 
мкм

Экваториальный 
диаметр, мкм

Ширина 
кольпы, мкм

Размеры оры, 
мкм

Ширина 
мезокольпиума, 

мкм

Диаметр 
апокольпиума, 

мкм

Толщина экзины, 
мкм

Скульптура 
и число шипиков 

на 1.5 мкм2 
поверхности

Отклонения
(см. обозначения 

на рис. 5)

Иллюстрации

5.
 C

ек
ци

я 
E

pe
te

io
rh

iz
a

18
P.

 fo
et

en
s P

oi
r. 

(=
 P

. p
at

ul
a)

 
C

. G
. P

rin
gl

e 
62

19
. 2

.1
0.

18
95

28
.7

–
32

.8
30

.5
 ±

 2
.0

24
.4

–
28

.9
26

.4
 ±

 2
.2

2.
5–

3.
0

2.
7 

±
 0

.2
2.

0–
3.

0 
×

 
12

.5
–

13
.8

2.
5 

±
 0

.5
 ×

 1
3.

1 
±

 0
.6

16
.0

–
17

.9
16

.8
 ±

 0
.9

4.
0–

4.
6

4.
2 

±
 0

.3
2.

0
2.0

 ±
 0.

0
м

ел
ко

ш
ип

ик
ов

ая
(1

7)

19
P.

 m
iss

ou
rie

ns
is 

M
ac

ke
nz

ie
 e

t B
uc

h.
 

R
ic

h 
op

en
 h

ill
sid

es
 G

al
en

a,
 st

on
e 

C
ou

nt
ry

. O
ct

. 4
.1

91
3.

 №
 4

66
1

30
.1

–
40

.2
34

.2
 ±

 5
.0

25
.8

–
34

.2
29

.4
 ±

 4
.2

2.
5–

3.
0

2.
7 

±
 0

.2
не

че
тк

ая
18

.0
–

19
.5

18
.7

 ±
 0

.7
5.

0–
6.

0
5.

4 
±

 0
.5

1.
7–

1.
9

1.8
 ±

 0
.1

м
ел

ко
ш

ип
ик

ов
ая

(1
5–

18
),

 с
об

ра
ны

 
в 

ст
ру

йк
и

И
ри

с.
 3

е–
к

20
P.

 n
ic

an
dr

oi
de

s S
ch

le
ch

t. 
M

ex
ic

o,
 

St
at

e 
of

 O
ax

ac
a,

 C
. G

. P
rig

le
. 

14
.0

7.
18

97

30
.0

–
37

.1
33

.1
 ±

 3
.5

28
.7

–
30

.0
29

.3
 ±

 0
.6

3.
0–

4.
2

3.
5 

±
 0

.6
2.

7–
4.

0 
×

 
15

.5
–

17
.6

3.
2 

±
 0

.6
 ×

 
16

.4
 ±

 1
.0

17
.0

–
17

.8
17

.4
 ±

 0
.4

5.
5–

7.
3

6.
2 

±
 0

.9
2.

0
2.0

 ±
 0.

0
м

ел
ко

ш
ип

ик
ов

ая
(1

5–
16

)
ри

с.
 3

д'

21
P.

 o
bs

cu
ra

 M
ic

hx
. (

=
 P

. c
or

da
ta

) 
G

al
en

a,
 S

to
ne

 C
ou

nt
y.

 4
69

7.
 

18
.0

9.
19

13

25
.8

–
29

.5
27

.5
 ±

 1
.8

20
.0

–
24

.4
21

.9
 ±

 2
.2

2.
5–

3.
0

2.
7 

±
 0

.2
2.

0–
2.

4 
×

 
12

.0
–

13
.3

2.
1 

±
 0

.2
 ×

 
12

.6
 ±

 0
.6

13
.8

–
15

.7
14

.6
 ±

 0
.9

3.
5–

6.
6

4.
5 

±
 1

.5
1.

9–
2.

3
2.0

 ±
 0.

2
м

ел
ко

ш
ип

ик
ов

ая
(1

9–
21

)
Б

, И

22
P.

 p
ru

in
os

a 
L.

 P
la

nt
s o

f I
ow

a,
 B

ut
le

r’
s 

L
an

di
ng

. M
. P

. S
om

es
, 2

.0
7.

19
09

. 
№

 3
29

6

23
.5

–
25

.4
24

.4
 ±

 0
.9

20
.0

–
25

.2
22

.3
 ±

 2
.6

3.
0–

3.
5

3.
2 

±
 0

.2
3.

0–
3.

5
3.

2 
±

 0
.2

15
.0

–
17

.2
16

.1
 ±

 1
.1

5.
5–

7.
3

6.
2 

±
 0

.9
1.

4–
1.

7
1.5

 ±
 0

.1
м

ел
ко

ш
ип

ик
ов

ая
(1

4–
19

)
ри

с.
 2

а–
д

23
P.

 p
ub

es
ce

ns
 L

. M
ex

ic
o.

 O
co

zo
co

au
tla

 
de

 E
sp

in
os

a,
 A

lu
sh

 S
hi

lo
n,

 2
.0

3.
19

68
. 

№
 3

79
7

32
.3

–
34

.8
33

.5
 ±

 1
.2

32
.8

–
33

.9
33

.3
 ±

 0
.5

2.
1–

3.
0

2.
4 

±
 0

.4
4.

5–
5.

2
4.

8 
±

 0
.3

19
.5

–
20

.3
19

.7
 ±

 0
.4

5.
0–

5.
9

5.
4 

±
 0

.4
1.

9–
2.

0
1.9

 ±
 0

.0
м

ел
ко

ш
ип

ик
ов

ая
(1

2–
13

)

6.
 С

ек
ци

я 
L

an
ce

ol
at

ae
24

P.
 g

ra
ci

lis
 M

ie
rs

. M
ex

ic
o.

 C
. G

. P
rin

-
gl

e.
 8

14
2.

 3
0.

04
.1

89
9

27
.6

–
30

.0
28

.7
 ±

 1
.2

24
.4

–
27

.5
25

.8
 ±

 1
.5

2.
8–

3.
5

3.
1 

±
 0

.3
2.

8–
3.

3 
×

 
13

.8
–

17
.2

3.
0 

±
 0

.1
 ×

15
.3

 ±
 1

.7

16
.3

–
17

.5
16

.8
 ±

 0
.6

4.
2–

6.
5

5.
1 

±
 1

.1
1.

8–
2.

0
1.9

 ±
 0

.1
м

ел
ко

ш
ип

ик
ов

ая
А

, В
, 

Ж
ри

с.
 4

а,
 

е,
 ж

25
P.

 h
ed

er
ae

fo
lia

 A
. G

ra
y.

 M
ex

ic
o,

 
C

oa
hu

ila
. R

. M
. S

te
w

ar
t. 

60
7.

 
24

.0
6.

19
41

25
.6

–
29

.8
27

.5
 ±

 2
.1

20
.0

–
22

.5
21

.7
 ±

 1
.2

1.
6–

2.
9

2.
9 

±
 0

.7
1.

9–
2.

9 
×

 
12

.2
–

15
.0

2.
2 

±
 0

.5
 ×

 
13

.5
 ±

 1
.4

15
.0

–
15

.9
15

.4
 ±

 0
.4

4.
3–

4.
7

4.
4 

±
 0

.2
1.

5–
2.

0
1.7

 ±
 0

.2
м

ел
ко

ш
ип

ик
ов

ая
 

(д
о 

30
),

 с
 р

ед
ки

м
и 

пе
рф

ор
ац

ия
м

и

26
P.

 fe
nd

le
ri 

A
. G

ra
y.

 (=
 P

. h
ed

er
ifo

lia
 

va
r. 

fe
nd

le
ri)

 P
la

nt
s N

eo
 M

ex
. F

en
dl

. 
E

x 
H

er
b.

 A
. G

ra
y;

 №
 6

83

22
.5

–
25

.4
23

.8
 ±

 1
.4

21
.7

–
23

.5
22

.5
 ±

 0
.9

2.
2–

2.
7

2.
4 

±
 0

.2
2.

2–
3.

0 
×

 
13

.0
–

14
.3

2.
5 

±
 0

.4
 ×

 
13

.5
 ±

 0
.6

15
.2

–
18

.0
16

.3
 ±

 1
.4

2.
1–

3.
0

2.
5 

±
 0

.4
2.

0
2.0

 ±
 0.

0
м

ел
ко

ш
ип

ик
ов

ая
(2

4–
27

)



484	 ПОЖИДАЕВ и др.

	 ЖУРНАЛ ОБЩЕЙ БИОЛОГИИ	 том 85	 № 6	 2024

Та
бл

иц
а 

2.
 П

ро
до

лж
ен

е

И
сс

ле
до

ва
нн

ы
й 

об
ра

зе
ц

Полярная ось, 
мкм

Экваториальный 
диаметр, мкм

Ширина 
кольпы, мкм

Размеры оры, 
мкм

Ширина 
мезокольпиума, 

мкм

Диаметр 
апокольпиума, 

мкм

Толщина экзины, 
мкм

Скульптура 
и число шипиков 

на 1.5 мкм2 
поверхности

Отклонения
(см. обозначения 

на рис. 5)

Иллюстрации

6.
 С

ек
ци

я 
L

an
ce

ol
at

ae
27

P.
 e

du
lis

 S
im

s. 
(=

 P
. p

er
uv

ia
na

) 
M

ex
ic

o.
 W

. S
ch

um
an

n.
 9

85
. 

15
.0

5.
18

85

25
.2

–
28

.3
26

.6
 ±

 1
.5

22
.0

–
23

.9
22

.9
 ±

 0
.9

1.
8–

2.
4

2.
0 

±
 0

.3
2.

9–
3.

8 
×

 
12

.6
–

13
.7

3.
2 

±
 0

.4
 ×

 
13

.1
 ±

 0
.5

16
.0

–
18

.7
17

.2
 ±

 1
.3

6.
0–

8.
3

6.
9 

±
 1

.1
1.

7–
2.

0
1.8

 ±
 0

.1
м

ел
ко

ш
ип

ик
ов

ая
(1

4–
16

)
А

28
P.

 v
irg

in
ia

na
 M

ill
. U

SA
, S

ou
th

er
n 

W
is

co
nt

in
. 2

5.
07

.1
96

9
22

.3
–

26
.0

24
.0

 ±
 1

.8
21

.4
–

25
.3

23
.1

 ±
 1

.9
2.

5–
3.

5
2.

9 
±

 0
.5

2.
9–

4.
0 

×
 

13
.2

–
14

.5
3.

5 
±

 0
.5

 ×
 

13
.7

 ±
 0

.6

13
.2

–
18

.0
15

.2
 ±

 2
.4

3.
4–

5.
0

4.
1 

±
 0

.8
2.

0
2.

0 ±
 0.

0
м

ел
ко

ш
ип

ик
ов

ая
(1

3–
18

)
А

, В
, Г

ри
с.

 4
б–

д

7.
 С

ек
ци

я 
Vi

sc
os

ae
29

P.
 a

ng
us

tif
ol

ia
 N

ut
t. 

U
.S

.A
. S

ou
th

 
Fl

or
id

a.
 A

. H
. C

ur
tis

s. 
22

12
. M

ay
26

.6
–

30
.2

28
.2

 ±
 1

.8
25

.0
–

29
.7

27
.1

 ±
 2

.3
4.

0–
4.

3
4.

1 
±

 0
.1

2.
4–

4.
3 

×
 

15
.6

–
16

.0
3.

0 
±

 0
.9

 ×
 

15
.7

 ±
 0

.2

19
.1

–
21

.5
20

.2
 ±

 1
.2

6.
8–

7.
0

6.
9 

±
 0

.1
2.

0
2.

0 ±
 0.

0
м

ел
ко

ш
ип

ик
ов

ая
(1

7–
18

)
З

ри
с.

 2
е–

к,
 

4м

30
P.

 c
in

er
as

ce
ns

 (D
un

al
) H

itc
hc

oc
k.

 E
x 

H
er

b.
 A

. G
ra

y.
 1

72
.17

3
25

.4
–

27
.8

26
.5

 ±
 1

.2
22

.8
–

24
.3

23
.6

 ±
 0

.7
1.

6–
2.

0
1.

8 
±

 0
.2

1.
5–

2.
0

1.
7 

±
 0

.2
14

.5
–

16
.2

15
.3

 ±
 0

.8
3.

0–
4.

0
3.

5 
±

 0
.5

1.
8–

2.
0

1.9
 ±

 0
.1

м
ел

ко
ш

ип
ик

ов
ая

(2
5–

27
)

И
, Л

ри
с.

 4
с

31
P.

 m
ol

lis
 N

ut
t. 

Pl
an

ta
e 

Yu
ca

ta
na

e,
 

G
eo

 F
. G

au
m

er
. №

 4
82

26
.3

–
28

.4
27

.4
 ±

 1
.2

20
.0

–
22

.8
21

.4
 ±

 1
.4

1.
8–

2.
0

1.
9 

±
 0

.1
2.

0–
3.

1 
×

 
12

.0
–

13
.0

2.
5 

±
 0

.5
 ×

 
11

.0
 ±

 1
.0

13
.5

–
15

.0
14

.2
 ±

 0
.7

3.
2–

4.
5

3.
7 

±
 0

.6
1.

8–
2.

0
1.

9 
±

 0
.1

м
ел

ко
ш

ип
ик

ов
ая

(1
7–

18
)

ри
с.

 4
ф

32
P.

 v
isc

os
a 

L.
 S

ou
th

 A
fr

ic
a.

 
K

. A
. D

ah
lst

an
d,

 3
0.

12
.1

96
2.

 №
 1

11
8

24
.0

–
26

.5
25

.2
 ±

 1
.2

20
.0

–
23

.0
21

.5
 ±

 1
.5

1.
8–

3.
5

2.
6 

±
 0

.8
2.

5–
3.

5 
×

 
13

.0
–

13
.5

3.
0 

±
 0

.5
 ×

 
13

.2
 ±

 0
.2

15
.7

–
16

.1
15

.9
 ±

 0
.2

2.
5–

3.
8

3.
1 

±
 0

.6
1.

8–
2.

0
1.

9 
±

 0
.1

м
ел

ко
ш

ип
ик

ов
ая

(1
8–

19
)

В

С
ек

ци
я 

не
из

ве
ст

на
33

P.
 a

cu
m

in
at

a 
G

re
en

m
.  

(=
 P

. s
ta

pe
lio

id
es

 (D
ec

ne
) B

itt
er

) 
M

ex
ic

o.
 C

. G
. P

rin
gl

e 
13

12
8.

 
12

.0
9.

19
40

38
.6

–
45

.0
41

.8
 ±

 3
.2

36
.0

–
36

.8
36

.4
 ±

 0
.4

4.
8–

5.
0

4.
9 

±
 0

.1
2.

5–
3.

3 
×

 
17

.0
–

18
.5

2.
9 

±
 0

.4
 ×

 
17

.7
 ±

 0
.7

18
.0

–
24

.5
21

.2
 ±

 3
.2

5.
0–

7.
2

6.
1 

±
 1

.1
1.

8–
2.

1
1.

9 
±

 0
.1

м
ел

ко
ш

ип
ик

ов
ая

(6
–

7)
Б

ри
с.

 1
п'

34
P.

 a
du

lte
rin

a 
Fi

sc
h.

 e
t S

te
ud

. Н
er

b.
 

Sc
hr

od
er

36
.1

–
38

.0
37

.0
 ±

 0
.9

28
.4

–
30

.5
29

.5
 ±

 1
.0

2.
5–

3.
5

3.
0 

±
 0

.3
2.

5–
3.

0 
×

 
17

.3
–

18
.5

2.
7 

±
 0

.2
 ×

 
18

.0
 ±

 0
.6

20
.0

–
23

.2
21

.5
 ±

 1
.6

5.
0–

5.
6

5.
2 

±
 0

.3
2.

0
2.

0 ±
 0.

0
м

ел
ко

ш
ип

ик
ов

ая
(1

4–
15

)
Ж

, 
И

, К
, 

М

ри
с.

 4
з,

 
и,

 п
, т

35
P.

 a
m

bi
gu

a 
(A

. G
re

y)
 B

rit
to

n.
 P

oc
on

o 
pl

at
o.

 D
r. 

A
nd

 M
rs

. N
. L

. B
rit

to
n.

 
07

–
08

.1
89

3

24
.6

–
27

.7
26

.1
 ±

 1
.5

19
.5

–
21

.6
20

.5
 ±

 1
.0

1.
5–

2.
1

1.
7 

±
 0

.3
2.

0 
×

 1
0.

0–
12

.0
2.

0 
±

 0
.0

 ×
 

11
.0

 ±
 1

.0

11
.4

–
12

.2
11

.8
 ±

 0
.4

4.
5–

5.
7

4.
8 

±
 0

.6
1.

7–
2.

0
1.

8 
±

 0
.1

м
ел

ко
ш

ип
ик

ов
ая

(1
2–

14
)

А



	 СТРУКТУРА ИНДИВИДУАЛЬНОЙ ИЗМЕНЧИВОСТИ... � 485

ЖУРНАЛ ОБЩЕЙ БИОЛОГИИ  	 том 85	 № 6	 2024

Та
бл

иц
а 

2.
 О

ко
нч

ан
ие

И
сс

ле
до

ва
нн

ы
й 

об
ра

зе
ц

Полярная ось, 
мкм

Экваториальный 
диаметр, мкм

Ширина 
кольпы, мкм

Размеры оры, 
мкм

Ширина 
мезокольпиума, 

мкм

Диаметр 
апокольпиума, 

мкм

Толщина экзины, 
мкм

Скульптура 
и число шипиков 

на 1.5 мкм2 
поверхности

Отклонения
(см. обозначения 

на рис. 5)

Иллюстрации

С
ек

ци
я 

не
из

ве
ст

на
36

P.
 a

re
ni

co
la

 K
ea

rn
ey

. U
.S

.A
. F

lo
rid

a.
 

A
. H

. C
ur

tis
s 6

63
4.

 2
2.

05
.1

90
0

25
.2

–
29

.4
27

.2
 ±

 2
.2

21
.4

–
22

.7
22

.1
 ±

 0
.6

2.
7–

3.
2

2.
9 

±
 0

.2
3.

0–
3.

3 
×

 
10

.5
–

12
.8

3.
1 

±
 1

.5
 ×

 
11

.6
 ±

 1
.1

16
.3

–
17

.4
16

.8
 ±

 0
.5

4.
7–

5.
2

4.
9 

±
 0

.2
1.

6–
2.

0
2.0

 ±
 0.

2
м

ел
ко

ш
ип

ик
ов

ая
(1

4)

37
P.

 b
ar

ba
de

ns
is 

Ja
cq

. M
ex

ic
o,

 S
ta

te
 o

f 
Ja

lis
co

, Q
ua

da
la

ja
ra

, C
. G

. P
rin

gl
e.

 
4.

08
.1

90
2.

 №
 8

63
0

33
.0

–
38

.8
35

.9
 ±

 2
.9

29
.0

–
32

.5
30

.7
 ±

 1
.7

3.
0–

4.
2

3.
5 

±
 0

.6
4.

1–
4.

5 
×

 
16

.0
–

17
.3

4.
7 

±
 0

.3
 ×

 
16

.6
 ±

 0
.6

19
.5

–
23

.1
21

.3
 ±

 1
.8

4.
5–

5.
7

5.
1 

±
 0

.6
2.

0–
2.

5
2.2

 ±
 0.

2
м

ел
ко

ш
ип

ик
ов

ая
(1

0–
11

)

38
P.

 d
iff

us
a 

W
ill

d.
 H

er
d.

 E
x 

N
ee

s. 
H

er
b.

 
L

ed
eb

ou
r

28
.6

–
30

.0
29

.3
 ±

 0
.7

26
.6

–
29

.7
28

.1
 ±

 1
.5

2.
1–

2.
8

2.
4 

±
 0

.3
3.

8–
3.

9 
×

 
12

.5
–

13
.2

3.
8 

±
 0

.0
 ×

 
12

.8
 ±

 0
.3

14
.0

–
19

.3
16

.6
 ±

 2
.6

5.
0–

7.
4

6.
2 

±
 1

.2
1.

7–
2.

0
1.

8 
±

 0
.1

м
ел

ко
ш

ип
ик

ов
ая

(1
4–

15
)

39
P.

 in
ca

na
 H

or
t. 

Pa
r. 

ex
 D

un
. H

er
b.

 
M

er
te

ns
. 2

3.
08

.1
81

5
28

.9
–

32
.5

30
.7

 ±
 1

.8
28

.5
–

31
.9

30
.2

 ±
 1

.7
1.

3–
2.

0
1.

6 
±

 0
.3

1.
8–

3.
0 

×
 

14
.1

–
15

.3
2.

4 
±

 0
.6

 ×
 

14
.7

 ±
 0

.6

17
.2

–
18

.0
17

.6
 ±

 0
.4

1.
0–

3.
5

2.
2 

±
 1

.2
1.

3–
2.

0
1.6

 ±
 0

.3
м

ел
ко

ш
ип

ик
ов

ая
(1

5–
17

)

40
P.

 m
ac

ro
ph

ys
a 

R
yd

b.
 K

an
sa

s,
 V

ic
iit

y 
of

 A
rk

an
sa

s C
ity

, S
ou

th
 o

f A
rk

an
sa

s 
R

iv
er

, P
. A

. R
yd

be
rg

, 2
.0

7.
19

29
. 

№
 4

69

25
.4

–
30

.0
27

.7
 ±

 2
.3

20
.0

–
25

.3
22

.6
 ±

 2
.6

2.
5–

3.
5

2.
7 

±
 0

.5
2.

5–
3.

0
2.

7 
±

 0
.5

14
.6

–
18

.5
16

.5
 ±

 1
.9

4.
2–

5.
0

4.
6 

±
 0

.4
1.

7–
2.

0
1.8

 ±
 0

.1
м

ел
ко

ш
ип

ик
ов

ая
 

(1
5–

18
)

Ж
, И

ри
с.

 4
л,

 
н,

 у

41
P.

 m
ic

ro
ph

ys
a 

A
. G

ra
y.

 M
ex

ic
o,

 
Sa

nt
a 

E
ul

at
ia

 M
ts

., 
14

.0
8.

18
85

, 
C

. G
. P

rin
gl

e;
 №

 5
41

1

27
.0

–
34

.2
30

.7
 ±

 3
.6

28
.5

–
30

.0
29

.2
 ±

 0
.7

2.
1–

3.
2

2.
7 

±
 0

.6
3.

5–
4.

0 
×

 
15

.5
–

17
.0

3.
7 

±
 0

.2
 ×

 
16

.2
 ±

 0
.7

22
.4

–
23

.0
22

.7
 ±

 0
.3

4.
3–

5.
5

4.
9 

±
 0

.6
1.

3–
2.

5
2.2

 ±
 0.

6
м

ел
ко

ш
ип

ик
ов

ая
(1

3–
15

)

42
P.

 v
er

sic
ol

or
 R

yd
b.

 B
ra

ng
eg

ee
 

H
er

ba
riu

m
, C

ul
ia

ca
n,

 S
in

al
er

a,
 

M
ex

ic
o,

 2
0.

10
.1

90
4

23
.1

–
25

.5
24

.3
 ±

 1
.2

19
.0

–
20

.0
19

.5
 ±

 0
.5

2.
0–

2.
5

2.
7 

±
 0

.3
2.

5–
3.

0
2.

7 
±

 0
.2

ко
нц

ы
 

не
че

тк
ие

11
.5

–
15

.0
13

.2
 ±

 1
.7

3.
3–

4.
0

3.
6 

±
 0

.3
1.

5
1.5

 ±
 0

.0
м

ел
ко

ш
ип

ик
ов

ая
(1

3–
15

)



486	 ПОЖИДАЕВ и др.

	 ЖУРНАЛ ОБЩЕЙ БИОЛОГИИ	 том 85	 № 6	 2024

Рис. 1. Морфология типичной пыльцы представителей р. Physalis (СМ, СЭМ): а–д – P. alkekengi; д’ – P. glabripes; 
е–к – P. lobata; л–п – P. lanceifolia; п' – P. acuminata.
а, в, е, з, л, н – вид с полюса; б, г, ж, и, м, о – вид с экватора; д, д’, к, п, п’ – скульптура поверхности (СЭМ). а, б, е, 
ж, л, м – СМ; в–д, д’, з–к, н–п, п’ – СЭМ. Для каждого пыльцевого зерна показан верхний и нижний фокус (CМ). 
Масштабные линейки, мкм: а–г, е–и, л–о – 10; д, д’, к, п, п’ – 1.
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Рис. 2. Морфология типичной пыльцы представителей р. Physalis (СМ, СЭМ): а–д – P. pruinosa; е–к – P. ixocarpa; 
л–п – P. angustifolia.
а, в, е, з, л, н – вид с полюса; б, г, ж, и, м, о – вид с экватора; д, к, п – скульптура поверхности (СЭМ). а, б, е, ж, л, 
м – СМ; в–д, з–к, н–п – СЭМ. Для каждого пыльцевого зерна показан верхний и нижний фокус (CМ). Масштаб-
ные линейки, мкм: а–г, е–и, л–о – 10; д, к, п – 1.
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Рис. 3. Морфология типичной пыльцы представителей р. Physalis (СМ, СЭМ): а–д – P. parviflora; д’ – P. nicandroides; 
е–к – P. missouriensis; л–п – P. lagascae.
а, в, е, з, л, н – вид с полюса; б, г, ж, и, м, о – вид с экватора; д, д’, к, п – скульптура поверхности (СЭМ). а, б, е, 
ж, л, м – СМ; в–д, д’, з–к, н–п – СЭМ. Для каждого пыльцевого зерна показан верхний и нижний фокус (CМ). 
Масштабные линейки, мкм: а–г, е–и, л–о – 10; д, д’, к, п – 1.
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Рис.  4. Отклоняющиеся формы расположения апертур пыльцы р. Physalis (СМ): а, е, ж – P. gracilis; б–д – 
P. virginiana; з, к, п, т – P. adulterina; и – P. subintegra; л, н, у – P. macrophysa; м – P. angustifola; о – P. angulata; р – 
P. parviflora; с – P. сinerascens; ф – P. mollis.
а – форма А; б – форма В; в, г – форма Г; д – форма Д (типичная Т); е – форма Б; ж – форма Ж (слитно-апертурная, 
tennis ball-форма); з, и, л – форма Ж (раздельно апертурная W-форма); м – форма З; н, п, р – форма И; о – фор-
ма Е; с – форма Л; т – форма М; у, ф – отклоняющееся 3‑кольпоратное пыльцевое зерно со скошенным располо-
жением эндоапертур. Б, В, Г, З, Л – промежуточные формы расположения апертур. Буквенные обозначения форм 
см. на рис. 5. Для каждого пыльцевого зерна показан верхний и нижний фокус (СМ). Масштабные линейки – 10 мкм.
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достигать 20 мкм у P. lobata (подрод Quincula; 
рис. 1ж), P. parviflora (секц. Angulatae; рис. 3б) 
и P. pubescens (секц. Epeteiorhiza).

Обычно оры располагаются в экваториаль-
ной плоскости пыльцевого зерна, перпендику-
лярно к меридионально ориентированной коль-
пе, однако иногда оры могут располагаться косо 
по отношению к кольпе и часто на разном уров-
не, субэкваториально (рис. 2ж, 4у, ф). Над ора-
ми эктэкзина может приподниматься, образуя 
замок в экваториальной части кольпы (рис. 1и, 
о, 2и, о). Нередко признаки (очертания и разме-
ры пыльцевого зерна, форма мезокольпиумов, 
кольпы и оры), являясь типичными для рода 
в целом, могут сильно варьировать по степени 
их выраженности внутри одного образца.

Мембрана апертур гранулярная, размер гра-
нул и их плотность варьируют у разных видов. 

Гранулы могут быть мелкие или того же разме-
ра, что и шипики на поверхности пыльцевых зе-
рен, иногда немного крупнее их (P. lobata, подрод 
Quincula, рис. 1з, и; P. lanceifolia, подрод Rydbergis, 
секц. Angulatae, рис. 1н, о).

Скульптуру пыльцевых зерен Physalis в литера-
туре иногда описывают как бородавчатую (Perveen, 
Qaiser, 2007) или гранулярную (Airapetyan, 2008), 
а при использовании только светооптического 
микроскопа иногда ошибочно описывали как сет-
чатую (Murry, Eshbaugh, 1971). Однако при боль-
ших увеличениях (СЭМ) в боковой проекции от-
четливо видно, что это невысокие ширококониче-
ские остроконечные шипики.

Хотя скульптура пыльцы исследованных ви-
дов достаточно однообразна, могут быть указа-
ны детали строения, в той или иной степени ха-
рактерные для отдельных подтаксонов р. Physalis. 

Рис. 5. Схематическое изображение многообразия форм пыльцы р. Physalis и периодическая структура упорядо-
ченности многообразия форм пыльцы цветковых. a – Схематическое изображение многообразия форм пыльцы 
р. Physalis (А–М многообразие форм пыльцы первого периода, Т – типичные пыльцевые зерна); уменьшенные 
изображения внизу справа от форм Г, Д, Ж, И, К и М показывают эти же формы в другой проекции. б – Распре-
деление встречаемости форм пыльцы по числу видов р. Physalis (высотой столбцов и цифрами у каждой формы 
на диаграмме обозначено число видов, в которых обнаружена указанная форма).
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Так, пыльца P. alkekengi, выделяемого иногда 
в монотипный подрод Physalis или отдельный 
род, отличается от всех остальных физалисов 
мелкобугорчато-шипиковатой скульптурой. По-
верхность несет бугорки разного размера и не-
правильной формы, плотно сидящие по всей по-
верхности пыльцевого зерна без заметных перфо-
раций; на вершине бугорков могут располагаться 
небольшие сглаженные шипики (рис. 1д). Одна-
ко скульптура P. glabripes (сводимый в синони-
мы P. alkekengi; рис. 1д’) не имеет ярко выражен-
ных бугорков, но имеет бугристую поверхность 
с многочисленными перфорациями и более или 
менее равномерно расположенными остроконеч-
ными шипиками, более напоминающую осталь-
ные физалисы. Кроме того, вариант, близкий 
к мелкобугорчато-шипиковатой скульптуре, был 
обнаружен у P. acuminata (= P. stapelioides, секц. не-
известна; рис. 1п’), что, по-видимому, свидетель-
ствует о том, что такой вариант скульптуры может 
встречаться в других подродах.

Остальные изученные физалисы подродов 
Quincula и Rydbergis имеют пыльцу с более гладкой 
поверхностью, почти лишенной перфораций, или 
с перфорациями в коротких заглубленных каналь-
цах неправильной формы на поверхности между 
шипиками. Подобные перфорации встречают-
ся у пыльцы P. lanceifolia (подрод Rydbergis, секц. 
Angulatae; рис. 1п); этот же признак, выраженный 
в большей или меньшей степени, встречается так-
же у Р. subintegra (секц. Coztomatae) и P. hederaefolia 
(секц. Lanceolatae).

Пыльца P. lobata (рис. 1е–к), выделяемого в са-
мостоятельный подрод Quincula, имеет неровную 
поверхность без заметных перфораций с равно-
мерно распределенными шипиками и по общему 
виду не сильно отличается от пыльцы большин-
ства видов из подрода Rydbergis.

Для большинства видов подрода Rydbergis, наи-
более многочисленного в роде, характерна до-
вольно однообразная мелкошипиковатая скуль-
птура (рис. 2) с очень мелкими шипиками (обыч-
но 0.1, реже 0.2 мкм высотой; до 0.3 мкм высотой 
и 0.3 мкм в основании у P. ixocarpa, секц. Angulatae; 
рис. 2к), равномерно расположенными по всей 
поверхности, а иногда лежащими параллельны-
ми рядами (P. parviflora, секц. Angulatae, рис. 3д; 
P. nicandroides, секц. Epeteiorhiza, рис. 3д’).

Хотя однообразная морфология пыльцевых зе-
рен видов р. Physalis и не может послужить удоб-
ным различием для подродов и секций, скульп- 
тура отдельных видов может иметь характерные 
отличительные особенности. Так, своеобразный 

вариант шипиковатой скульптуры пыльцы был 
обнаружен в образце P. parviflora (= P. angulata var. 
angulata, секц. Angulatae; рис. 3д). На поверхно-
сти пыльцы есть вздутия разного размера (боль-
шинство крупные, 3.0– 6.0 мкм), неправильной 
формы, равномерно расположенные по всей по-
верхности пыльцевого зерна; расстояние между 
ними варьирует от 0.6 до 2 мкм. Шипики мелкие, 
покрывают и вздутия, и промежутки между ними, 
располагаясь иногда параллельными рядами. 
У Р. missouriensis (секц. Epeteiorhiza; рис. 3к) шипи-
ки лежат на коротких морщинках, имеющих вид 
ветвящихся струек, особенно отчетливых по кра-
ям кольп. Струйки мелкие, около 0.2 мкм шири-
ной, короткие, 0.5–1.5 мкм длиной, прямые или 
изогнутые. У P. lagascae (секц. Angulatae; рис. 3п) 
шипики довольно крупные, образуют на поверх-
ности зерна структуры в виде коротких черве-
образных струек; поверхность между шипиками 
морщинистая с мелкими перфорациями.

Подсчет числа шипиков на участке по-
верхности пыльцевого зерна размером 1.5 
на 1.5  мкм (табл.  2)  показал, что их плотность 
варьирует от 7–8 (P. peruviana = “P. edulis”, секц. 
Lanceolatae) до 25–30 (P. cinerascens, секц. Viscosae; 
P. hederaefolia и P. fendleri = P. hederifolia var.  fendleri, 
секц. Lanceolatae). Практическое использование 
признака затруднительно из-за мелких разме-
ров скульптурных элементов, измеримых только 
с применением электронной микроскопии.

Атипичные формы пыльцевых зерен Physalis. 
Акольпатная пыльца

В исследованном образце P. pruinosa все пыль-
цевые зерна отличаются от типичной пыльцы 
Physalis – пыльцевые зерна безкольпатные 3‑оро-
вые. Кольпы (экзоапертуры, образованные в эк-
тэкзине) почти полностью неразличимы и не име-
ют четких границ, на их месте поверхность пыль-
цевого зерна имеет такую же скульптуру, что и вся 
остальная поверхность (без редукции структур эк-
тэкзины, за счет которой образуется экзоаперту-
ра; рис. 2а–д). Над орой (эндоапертура, образо-
ванная в эндэкзине) поверхность экзины может 
быть слегка приподнята. К сожалению, в нашем 
распоряжении имелся всего один гербарный об-
разец P. pruinosa, что не позволило оценить рас-
пространенность подобных отклонений пыльцы 
у этого вида. В литературе приведены описания 
пыльцевых зерен P. pruinosa типичного для Physalis 
строения, с отчетливыми, нормально сформиро-
ванными кольпами (Henry, 1958). Подобное, не-
обычное среди всех цветковых растений строение 
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апертур пыльцы (отсутствие экзоапертуры при 
нормально развитых эндоапертурах) встречается 
в качестве типичной формы лишь у неотропиче-
ского р.  Krameria, сопоставление с морфологи-
ей которого представляет теоретический интерес 
в свете обсуждаемой темы (см. Обсуждение).

Индивидуальная изменчивость пыльцы рода 
Physalis по  числу и  расположению апертур

В изученных видах р. Physalis, как и во многих 
таксонах, изученных ранее (принадлежащих к сем. 
Solanaceae и к другим семействам; табл. 1), было 
обнаружено, что изредка в одном образце (бутоне, 
пыльнике, постмейотической тетраде) вместе с ти-
пичными пыльцевыми зернами встречаются раз-
нообразные отклоняющиеся формы (рис. 4, 5а), 
значительно отличающиеся от типичной по числу 
апертур и их расположению на пыльцевом зерне. 
Наличие отклонений было зафиксировано у 19 
из 42 изученных видов (44%; табл. 2). Наиболь-
шее число вариантов нетипичных форм пыльце-
вых зерен было обнаружено у P. gracilis (рис. 4а, е, 
ж), P. adulterina (рис. 4з, и, п, т), P. obscura (табл. 2).

В изученных образцах пыльцы р. Physalis об-
наруживается различный размах изменчивости 
атипичных форм: атипичные формы встречают-
ся в неполных наборах, в небольшом числе вари-
антов и в разных их сочетаниях (табл. 2). Во всех 
образцах отклонения очень редки или единичны, 
с неустойчивыми частотами встречаемости, по- 
этому сравнение распределения частот встречае-
мости форм в каждом образце оказывается мало-
информативным. Содержательной оказывается 
более грубая оценка: сравнение широты распро-
странения отклоняющихся форм в изученных ви-
дах – доля видов, в которой встречается данная 
форма (рис.  5б). Распределение встречаемости 
форм пыльцы по числу изученных видов имеет 
квазигиперболический вид, характерный для це-
лостных систем. Других форм в изученных об-
разцах р. Physalis не обнаружено. Более распро-
страненными отклоняющимися формами в из-
ученных образцах р. Physalis являются наиболее 
геометрически правильные, терминальные формы 
рядов (от 5 до 12 видов; рис. 5б, формы А, Ж, И). 
Остальные формы встречаются реже и в меньшем 
числе видов (у одного-двух; рис. 5б). Наиболее ча-
сто встречающимися отклоняющимися форма-
ми в исследованных образцах (12 из 42) является 
6‑ругатная форма с апертурами, расположенными 
по ребрам тетраэдра (рис. 4н, п, р; рис. 5б, фор-
ма И). Реже встречаются форма с кольцевой апер-
турой, закрученной как шов на теннисном мяче 

(рис. 4е, ж; рис. 5б, Ж), и близкая к ней 4‑коль-
патная форма с W-образно попарно скошенными 
кольпами (рис. 4з, и, л; рис. 5б, Ж), а также форма 
с одной кольцевой апертурой, лежащей по эква-
тору пыльцевого зерна, и ее варианты (рис. 4а, б; 
рис. 5, формы А–В). Остальные формы встреча-
ются реже или обнаружены в единичных образцах.

Некоторые формы, встречающиеся у пыльцы 
Physalis как отклонения, могут повторять типич-
ные формы далеких, неродственных и генетиче-
ски несовместимых таксонов. Так, циклоапер-
турная форма (рис. 4а; рис. 5, форма А; рис. 6з, 
и, м, н, о–р) не встречается в качестве типичной 
во всем сем. Solanaceae, но описана как типичная 
у двудольных в сем. Scrophulariaceae (Pedicularis; 
рис. 6р), Cunnoniaceae (Belongera; Pozhidaev, 2000b, 
fig. 57), Crypteroniaceae (Crypteronia; Pozhidaev, 
1998, Plate I, 13), Nymphaeaceae (Viсtoria, Nymphaea; 
Pozhidaev, 2000b, fig. 73, 74), Eupomatiaceae 
(Eupomatia; рис.  6м) и у однодольных в сем. 
Araceae (Monstera; рис. 6п), Rapateaceae (Rapatea; 
Pozhidaev, 2000b, fig. 12), Arecaceae (Nypa). 6‑ругат-
ная форма (рис. 4н, п; рис. 5а, форма И) не бывает 
типичной в сем. Solanaceae, но как норма встре-
чается в сем. Basellaceae (Basella), Eupteleaceae 
(Euptelea), Fumariaceae (Corydalis), Cactaceae 
(Rhipsalis), Lamiaceae (Sideritis, подрод Empedoclea; 
рис. 6ч) (Pozhidaev, 1992). Обе эти формы вместе 
со слитно-апертурной формой “теннисный мяч” 
(или раздельно апертурной W-формой), обозна-
ченные на рис. 5 буквой Ж, не бывают типичны-
ми и являются наиболее частыми отклонениями 
в таксонах двудольных с типичной 3‑кольпатной 
пыльцой. Не только отдельные формы, но и весь 
описанный упорядоченный набор (ансамбль) 
форм (рис. 5а) могут быть обнаружены повторяю-
щимися подобно рефрену (Мейен, 1978) в самых 
разных, далеких, неродственных таксонах цветко-
вых: Acer (рис. 6о; Pozhidaev, 1993, fig. 3), Aesculus 
(Pozhidaev, 1995, fig. 7), Scrophularia (Шелудяко-
ва и др., 2017, рис. 6), Nicotiana (Григорьева и др., 
2019) и многих других (Pozhidaev, 1998, 2000b).

В изученных образцах р. Physalis (как и во мно-
гих других исследованных таксонах; табл. 1) было 
обнаружено, что среди отклоняющихся форм уда-
ется найти пыльцевые зерна с промежуточным 
расположением апертур между этими терминаль-
ными состояниями (форма Б: рис. 4б; форма В: 
рис. 4е; форма Г: рис. 4в, г; форма Е: рис. 4о; форма 
З: рис. 4м; форма Л: рис. 4с). В результате формы 
пыльцевых зерен (типичных и отклоняющихся) мо-
гут быть упорядочены в непрерывный последова-
тельный ряд, в котором наиболее простая по своей 
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Рис. 6. Параллелизм типичной и отклоняющихся форм пыльцы некоторых таксонов цветковых.
а–в – Krameria secundiflora DC.; г – K. grayi Rose; д–ж – K. cistoides Hook.; з – K. ramosissima S. Wats; и – K. erecta 
Willd. ex Shultes; к – K. parviflora Benth (Krameriaceae); л – Acer maybei Maxim. (Sapindaceae); м – Eupomatia laurina 
R. Br. (Eupomatiaceae); н – Scutallaria dubia Taliev et Schirj. (Lamiaceae); о – Acer davidii Franch. (Sapindaceae); п – 
Monstera deliciosa Liebm. (Araceae); р – Pedicularis peduncularis Popov (Scrophulariaceae); с – Alsodeia echinocarpa Korth. 
(Violaceae); т, у – Acanthosyris falcata Griseb. (Santalaceae); ф – Euphorbia leptocaula Boiss.; х – E. saravschanica Regel 
(Euphorbiaceae); ц – Eugenia luzonensis Snerr. (Myrtaceae).
а–и, м, п, р – типичные пыльцевые зерна (обозначены буквой Т в верхнем правом углу); к, л, н, о, с–ц – атипичные 
формы пыльцы.
а–в – 3‑кольпатная форма Д; г–ж – акольпатная‑3‑оровая форма Д; з, и – акольпатная, эндоапертура формы А; 
к – акольпатная, эндоапертура формы Ж (tennis ball-форма); з, и, м–р – форма А; к, л – форма Ж (tennis ball-фор-
ма); с–ц – форма Е (с, т – правый вариант; х, ц – левый вариант). Буквенные обозначения форм см. на рис. 5.
а–в – типичная пыльца р. Krameria (Krameriaceae) с экзоапертурами; г–ж – без экзоапертур.
а, г, д, з, с, т, х, ц – СМ; б, в, е, ж, и–р, у, ф – СЭМ. Для каждого пыльцевого зерна показан верхний и нижний 
фокус (СМ). Масштабные линейки – 10 мкм.
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симметрии форма А (циклоапертурная, с кольце-
вой апертурой, лежащей в одной плоскости; рис. 4а, 
рис. 5, А) постепенно преобразуется в формы с дру-
гой симметрией и другим типом организации схемы 
тела, некоторые из которых являются типичной для 
далеких, генетически изолированных таксонов:

1. За счет ассиметричного сгибания кольцевой 
апертуры к одному из полюсов под 120° и появле-
ния дополнительной апертуры в типичную 3‑коль-
патную форму Д с меридионально ориентирован-
ными апертурами (рис. 4а–д; рис. 5, Д).

2. Циклическая апертура может сгибаться сим-
метрично в сторону обоих полюсов, как шов на тен-
нисном мячике, превращаясь в форму Ж (слитно-
апертурная, tennis ball-форма; рис. 4е, ж; рис. 5, Ж), 
или в 4‑кольпатную раздельно-апертурную фор-
му с W-образно попарно скошенными кольпами 
(рис. 4з, и, л; рис. 5, Ж), или в 4‑кольпатную форму 
К с меридионально ориентированными апертурами 
(рис. 4к; рис. 5, К).

3. За счет появления на противоположных сторо-
нах W-формы двух накрест лежащих дополнитель-
ных руг превращается в 6‑ругатную форму И с гло-
бально расположенными апертурами, ориентиро-
ванными по ребрам тетраэдра (рис. 4м–р; рис. 5, И).

4. Тетраэдр-форма И затем трансформируется 
в 9‑ругатную форму М с глобально расположенны-
ми апертурами, ориентированными по граням тре-
угольной призмы (рис. 4с, т; рис. 5, Л, М).

Расположение апертур, даже самых “кривых” 
и неправильных отклоняющихся форм пыльце-
вых зерен р. Physalis (рис. 4в, г, о, с; рис. 5, Г, Е, Л), 
с точностью повторяется в разных, далеких группах 
двудольных растений (рис. 6с–ц) и не менее упо-
рядочено, чем расположение апертур более симме-
тричных и “правильных” типичных форм пыльцы. 
Большинство отклоняющихся форм расположения 
апертур встречаются редко, устойчиво не наследу-
ются и никогда не бывают типичными, но обнару-
живаются в индивидуальной изменчивости совре-
менных таксонов (Пожидаев, Петрова, 2022).

ОБСУЖДЕНИЕ

Сопоставление изменчивости морфологиче-
ских признаков типичной пыльцы в трех подродах 
Physalis показало, что род в целом палиноморфо-
логически достаточно однообразен. Пыльца схожа, 
размах изменчивости признаков крайне невелик 
и перекрывается в разных подродах и секциях, по-
лученные данные малоинформативны для поиска 
диагностических различий внутриродовых подраз-
делений р. Physalis.

Палиноморфологические данные не противо-
речат выделению P. alkekengi с мелкобугорчатой 
поверхностью (рис. 1д) в отдельный монотипный 
подрод Physalis рода Physalis (Martínez, 1998, 1999) 
или в самостоятельный р. Alkekengi (Whitson, Manos, 
2005; Wang, 2014). Пыльца P. lobata (рис. 1е–к), вы-
деляемого в самостоятельный подрод Quincula, 
не сильно отличается от пыльцы большинства ви-
дов из подрода Rydbergis, поэтому морфологические 
признаки пыльцы не могут быть использованы для 
подтверждения самостоятельности монотипного 
р. Quincula.

Несколько видов выделяются своеобразны-
ми вариантами морфологических признаков. Так, 
P.  missouriensis выделяется среди изученных ви-
дов шипиками, сгруппированными в недлинные 
струйки на гладкой поверхности (рис. 3е– к); для 
P. lagascae характерны одиночные шипики, осно-
вания которых слегка вытянуты в короткие черве-
образные струйки (рис. 3л– п); P. parviflora со взду-
тиями на поверхности (рис.  3а– д); P.  lanceifolia 
(а также P. glabripes, Р. subintegra, P. hederaefolia) с ред-
кими и заметными перфорациями (рис. 1л–п).

Впечатление некоторой специфичности при-
знаков скульптуры на уровне подродов создается 
за счет их малочисленности (по одному виду в под-
родах Physalis и Quincula) и минимального разма-
ха их изменчивости. Сравнение показывает, что 
признаки этих подродов (а, по сути, видов) изред-
ка повторяются среди видов оставшегося и наи-
более многочисленного подрода Rydbergis (поряд-
ка 60 видов), создавая редкие и необъяснимые 
параллелизмы.

Акольпатная пыльца Physalis pruinosa  
и  рода Krameria

Пример с акольпатной пыльцой (без экзоа-
пертуры при нормально развитых эндоапертурах), 
обнаруженной в образце P. pruinosa, показателен 
в сравнении с акольпатной пыльцой неотропиче-
ского р. Krameria (рис. 6а–к; Pozhidaev, 2002), на-
считывающего 17 видов и выделяемого в отдель-
ное сем. Krameriaceae неясного таксономическо-
го положения (включали в Polygolales, сближали 
с Cesalpinioidea (Simpson, 1989); согласно системе 
APG II, сближают с сем. Zygophyllaceae). Два вида 
Krameria имеют обычную для двудольных 3‑коль-
поратную пыльцу (рис. 6а–в); пыльца 15 видов во-
все не имеет каких-либо экзоапертур (рис. 6г–к); 
из них у пыльцы 13 видов имеются, как у пыльцевых 
зерен P. pruinosa (рис. 2а–г), только три экватори-
альные эндоапертуры (рис. 6г–ж), и два вида име-
ют одну кольцевую экваториальную эндоапертуру 
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(рис. 6з–и), подобно циклоапертуратной отклоня-
ющейся форме Physalis (рис. 4а; рис. 5а, А).

У видов Krameria с пыльцой, имеющей и экзо-,  
и эндоапертуры, и с пыльцой, имеющей только 
эндоапертуры (без экзоапертур), отклоняющиеся 
формы расположения экзоапертур (образованных 
в эктэкзине) и эндоапертур (образованных в эндэк-
зине) повторяют одни и те же формы (рис. 4е, 6к, л), 
которые могут быть составлены в параллельные 
ряды, подчиняющиеся одной упорядоченной гео-
метрической последовательности (Pozhidaev, 2002).

Экзо- и эндоапертуры образованы разными 
слоями экзины (экт- и эндэкзиной соответствен-
но), не гомологичными по своему строению, рас-
положению, химизму и времени закладки в онто-
генезе. Одинаковую форму отклонений и их рядов 
имеют экзо- и эндоапертуры, образованные него-
мологичными структурами пыльцевой оболочки 
(экт- и эндекзина) в далеких, неродственных так-
сонах. Пример наглядно демонстрирует паралле-
лизм, совершенно немыслимый с типологической 
и филогенетической точек зрения (объяснение 
морфологического сходства через родство таксонов 
и гомологию структур) – сходство негомологичных 
структур в неродственных таксонах, упорядочен-
ное в соответствии с одной и той же универсальной 
закономерностью.

ТЕОРЕТИЧЕСКОЕ ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Свойства изменчивости признаков пыльцы, на-
блюдаемые на примере представителей р. Physalis 
и других таксонов цветковых растений, с необходи-
мостью приводят к ряду общих заключений, без ко-
торых объяснение природы изменчивости призна-
ков изучаемого таксона представляется невозмож-
ным (Пожидаев, 2015; Пожидаев, Петрова, 2022; 
Пожидаев и др., 2023, 2024). Неизбежные теорети-
ческие следствия необычных свойств этой измен-
чивости следует рассмотреть подробнее.

Свойства индивидуальной изменчивости признаков 
пыльцы рода Physalis и  других таксонов

При детальном изучении и определенном вни-
мании к корректному описанию свойств изменчи-
вости разные признаки пыльцы (скульптура, число 
и расположение апертур; Пожидаев, Петрова, 2022) 
на разном таксономическом уровне обнаруживают 
одинаковую структуру изменчивости – непрерыв-
ные и упорядоченные ряды – целостные фрагмен-
ты генеральной совокупности (полной изменчиво-
сти полного поколения). Широкая изменчивость 
признаков формы пыльцы наблюдается на уровне 

индивидуальных живых тел одного поколения с ми-
нимальными генетическими различиями, а измен-
чивость признаков скульптуры пыльцы – на уровне 
далеких, генетически несовместимых групп (роды 
и надродовые таксоны). То есть там, где изменчи-
вость может быть объяснена механизмами насле-
дования, отбором мутаций и дивергенцией (близ-
кородственные виды) – изменчивости нет; а там, 
где изменчивость есть (генетически сходные живые 
тела одного поколения или генетически несовме-
стимые таксоны) – она не дивергентна, а выстраи- 
вается в ряды, непрерывные и параллельные 
(не в клады, а в клины; Пожидаев, Петрова, 2022; 
Пожидаев и др., 2023, 2024).

Современная изменчивость (результат всей 
предшествовавшей эволюции), наблюдаемая 
на примере полного поколения пыльцы, обнаружи-
вает свойства, иные до противоположности тем, что 
следуют из предположений о причинах и механиз-
мах ее возникновения (мутирование, наследование, 
вымирание, отбор, дивергенция). Изменчивость 
не дискретна, а непрерывна; не случайна, а высоко 
упорядочена; не таксон-специфична, а транзитивна 
(параллелизм, рефрен; Мейен, 1978); не иерархич-
на, а рангово-независима (правило Кренке; Кренке, 
1933–1935; Чайковский, 2018).

На примере многообразия форм пыльцы 
р. Physalis и других таксонов цветковых растений 
удается наблюдать, как в далеких, неродственных 
таксонах в результате бесполого размножения (без 
гибридизации) регулярно, с определенной частотой 
происходит не наследование типичной формы (ро-
дительский, предковый, таксоноспецифичный тип 
организации живого тела; функциональная, фи-
зиологическая и адаптивная норма). Вместо этого 
при рождении нового живого тела в индивидуаль-
ной изменчивости близкородственных гаметофи-
тов в поколениях одной генеалогической линии 
предков и потомков раз за разом воспроизводятся 
типичные формы, разнообразные отклонения, их 
ряды и в пределе одно и то же универсально упо-
рядоченное многообразие в целом (в рамках стро-
гих геометрических закономерностей, параллельно 
и транзитивно, перекрывая границы родства таксо-
нов и гомологии структур; рис. 4, 5а, 6). В разных 
таксонах рефреном повторяется единый геометри-
ческий ряд, в котором удается объединить как есте-
ственные части разные типичные формы далеких, 
генетически несовместимых таксонов (сбалансиро-
ванный онтогенез иного архетипа; правило Кренке; 
Кренке, 1933–1935) и отклоняющиеся формы, про-
межуточные между типичными, которые не быва-
ют типичными и которые дополняют изменчивость 
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типичных форм из разных таксонов до единой си-
стемы непрерывных параллельных рядов (рис. 5а). 
Ряд – не градационный (не направленный, вос-
ходящий ряд совершенствования, но лестница су-
ществ в прямом смысле) и не генеративный (в сво-
ей рядоположенности формы не связаны проис-
хождением), а геометрический (формы связаны 
не просто типологическим сходством, а законами 
композиции и отношением единства формы, по Ур-
манцеву; Meyen, 1973).

Изменчивость форм пыльцы непрерывна 
и не может быть корректно описана с помощью 
классификации. Попытка классифицирования 
непрерывной изменчивости приводит к полной 
потере представления о части изменчивости (про-
межуточные формы), необратимому искажению 
упорядоченной структуры целостной системы па-
раллелизмов и неудовлетворительна по результату 
(таксон-меронное и таксон-биоморфное несоот-
ветствие; In Memoriam, 2007). Задача партономи-
ческого деления целого на части (естественной 
изменчивости на отдельные формы и признаки) 
оказывается сложнее и богаче задачи таксономиче-
ского родо-видового объединения дискретных жи-
вых тел (Павлинов, 2023) – требует иного подхода 
в силу наличия у изменчивости собственных свой
ств, не предусмотренных в типологическом подходе 
к ее описанию.

Изменчивость форм пыльцы исходно упорядо-
чена и не нуждается в дополнительном упорядо-
чивании путем нашего классифицирования. При 
попытке классифицирования (дискретизации) це-
лостное многообразие распадается на отдельные 
формы и множество парадоксальных, по-отдельно-
сти ничем не объяснимых параллелизмов. Каждый 
по отдельности случаи параллелизма отклоняю-
щихся форм в разных таксонах объяснения причин 
не имеют; но взятые вместе, целиком они образуют 
рациональную морфологическую систему (Пожи-
даев и др., 2023), геометрическая самосогласован-
ность которой сама по себе может служить рацио-
нальным основанием, причиной их осуществления 
(возникновения и существования). Очевидно, что 
в этом целостном и неразделимом геометриче-
ском ряду (рис. 5а) возникновение типичных форм 
не может быть объяснено отдельно от ансамбля 
связанных отклонений, например: типичные фор-
мы – как результат наследования (родовое сход-
ство), а остальные формы – как результат сходных 
закономерностей развития, случайность или удача. 
Типичные формы не могут быть вырваны из непре-
рывных и транзитивно упорядоченных рядов и вы-
строены в генеалогической последовательности, 

как и гомологии не могут быть выделены из целост-
ной системы параллелизмов (никак не связанных 
с происхождением) и объяснены родством.

Игнорирование существования редких откло-
няющихся форм живых тел приводит к неверному 
описанию структуры современной морфологиче-
ской изменчивости, а значит, неизбежно – к не-
корректным суждениям о причинах ее возникнове-
ния и эволюции. Совпадают, описываются одними 
и теми же ясными геометрическими закономер-
ностями (являются аспектами одной и той же из-
менчивости) индивидуальная изменчивость форм 
пыльцы, современная таксономическая изменчи-
вость (типичные формы) и эволюционная измен-
чивость (результат морфологической эволюции, 
возникновение новых типов организации, наблю-
даемое в геологических слоях). В размахе индиви-
дуальной изменчивости форм пыльцы, который 
может встретиться в одном образце Physalis, повто-
ряются типичные формы таксонов семенных рас-
тений высшего ранга (описываемая одной и той же 
закономерностью от вида до отдела). Полная ин-
дивидуальная изменчивость в полном поколении 
оказывается универсальной – включает типичные 
формы далеких родов (разные архетипы, правило 
Кренке; Кренке, 1933–1935).

Упорядочивание естественной изменчивости

Попытка геометрического упорядочивания есте-
ственного многообразия форм пыльцы неожиданно 
оказывается выполнимой с непредвиденно высокой 
для биологических объектов точностью. Вся измен-
чивость формы пыльцы р. Physalis может быть све-
дена к универсальной для семенных растений си-
стеме параллелизмов. Все формы индивидуальной 
изменчивости, с частотами встречаемости до до-
лей процента, вплоть до единичной встречаемо-
сти (Pozhidaev, 2002, fig. 3; Пожидаев, 2009, рис. 3), 
строго следуют одной и той же универсальной над- 
индивидуальной геометрической закономерности 
(рефрен, как правило, не знающее исключений; In 
Memoriam, 2007).

Столь высокая степень упорядоченности на-
блюдаемых морфологических признаков жи-
вых тел не следует с обязательностью ни из каких 
естественно-научных, религиозных или метафи-
зических представлений и обнаруживается чисто 
эмпирически. Такой (геометрической) упорядочен-
ности живого никто не требовал даже от творения 
Божия. Согласно Откровениям авраамических ре-
лигий, совершенные (неизменные) твари “сотво-
рены по роду их” (Бытие 1: 24–27), приносящи-
ми “по роду своему плод” (Бытие 1: 11–12); а глава, 
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повествующая о творении по родам, так и назва-
на – “Genesis” (лат. genus – род; в контексте теоре-
тической морфологии нам важны не оригинальные, 
древнеарамейские, а более поздние европейские 
классические и схоластические смыслы, ставшие 
основой научных понятий нового времени; Павли-
нов, 2023). В полном поколении на стадии жизнен-
ного цикла, когда смерти нет, многообразие форм 
пыльцы проявляет совершенные качества (упоря-
доченность, целостность), почти буквально иллю-
стрируя библейскую притчу (единственная разра-
ботанная онтология, предусматривающая исходное 
совершенство мира, как признак завершенного тво-
рения, которое “хорошо весьма”; Бытие 1: 31).

Ту же генеративную взаимосвязь (а не геометри-
ческую упорядоченность) подразумевает и сложив-
шееся позже естественно-историческое понимание 
генезиса как происхождения путем развития одной 
формы из другой и представление о тройном па-
раллелизме Агассиса–Геккеля (онтогенез, морфо-
генез, филогенез). В связи с этим следует заметить, 
что доступна наблюдению только последователь-
ность стадий индивидуального развития (онтоге-
нез), а филогенез и морфогенез – наши предполо-
жения. К тому же в онтогенезе пыльцы отсутствуют 
какие-либо стадии последовательной трансфор-
мации ее формы (апертура закладывается сразу 
на своем месте; Albert et al., 2022). В представлении 
о генезисе как о тройном параллелизме сведены 
не независимые оценки сходства независимых он-
тогенетических, морфогенетических и филогенети-
ческих рядов, а, скорее, суждение о разных аспек-
тах одной и той же индивидуальной изменчивости 
по одной аналогии (всегда неверное, как всякая 
аналогия).

И типичные формы разных таксонов, и откло-
няющиеся формы оказываются фрагментами, гар-
моничными частями универсального надорганиз-
менного ансамбля согласованных форм, системы 
параллелизмов – непрерывного ряда, в геометри-
ческой закономерности сохраняющие свойства 
целого – упорядоченную форму (а  не результат 
мутаций, наследования или вымирания и приспо-
собления). Столь широкий параллелизм и тран-
зитивность закономерностей индивидуальной из-
менчивости, по сути, лишает смысла саму генера-
тивную идею – наследование и наследственность 
как передача родовых, диагностических отличий 
в ряду поколений потомков, детерминированных 
таксоноспецифичной программой онтогенеза, уна- 
следованной от предка. Возникновение в качестве 
отклонения формы типичной пыльцы далекого не-
родственного таксона наглядно демонстрирует, как 

глубоко могут быть трансформированы способы 
детерминации индивидуального развития у близ-
кородственных, генетически сходных живых тел – 
а по сути, насколько изменчивость формы пыльцы 
может быть не связана с генетической изменчиво-
стью. Транзитивность, универсальность сходства 
форм пыльцы в далеких таксонах, высокий таксо-
номический уровень параллелизма означают, что 
признаки формы пыльцы не наследуются от обще-
го предка, но воспроизводятся всякий раз заново, 
с нуля, а возникновение их многообразия, измен-
чивости не связано с дивергенцией (вымирание 
промежуточных вариантов, “расщепление” предко-
вой формы, наследование изменений) или последо-
вательным развитием.

Геометрическая правильность рядов форм пыль-
цы (рис. 5а) – это закономерности чистых форм, ре-
зультат абстрагирования, отвлечения от всех свой
ств материального субстрата, кроме протяженности, 
и всех, в том числе и биологических, смыслов. Чи-
стые формы протяженности – вне связи с родством, 
без особого эффекта для адаптации и функциональ-
ности структур, до возможного влияния внешних 
условий действия и естественного отбора. Чистые 
геометрические формы не имеют ни исторических, 
ни функциональных коннотаций; нет оснований 
ожидать зависимости их признаков от географии, 
экологии, биологии опыления и т. п. Как и возмож-
ности их усовершенствования (развития), их гео- 
метрия совершенна и не может быть усовершен-
ствована ни путем упражнения, ни естественным 
отбором, ни каким-либо другим способом.

Существование чистых форм может быть “объ-
яснено” из свойств протяженности (пустоты) 
и не нуждается в другом объяснении. Что пово-
рачивает в содержательную, естественно-научную 
плоскость древний парадокс о причине формы: 

“форма есть пустота” (чистая протяженность, без 
учета свойств материального субстрата; как отра-
жение геометрических свойств пустого вмещающе-
го пространства – плоского и непрерывного – без 
различения внешнего и внутреннего). Свойства 
формы не материальны и в то же время существу-
ют реализованными предметно. Непрерывный ряд 
имеет целостность сплошной формы, чья упорядо-
ченность перекрывает границы единичных пред-
метов (индивидуальные онтогенезы) и существует 
не локально – над генеративными связями (в ин-
дивидуальном онтогенезе может возникнуть форма 
неродственного рода и негомологичной структу-
ры) и организмоцентричными типами (не измен-
чивость схем живого тела, а их надорганизменные 
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ряды). Свойства биологической формы искажаются 
в процедурах обобщения (редукции, идеализации).

Неопределенность (текучесть) дискретной формы 
в  непрерывном многообразии.  

Морфозы и  метаморфозы

Непрерывный объект содержит точки, 
но не складывается из отдельных точек – непрерыв-
ное множество не счетное (понимание континуума, 
при котором число его точек заранее не определя-
ется; Чайковский, 2004, с. 137– 141). Непрерывность 
(неделимость) рядов морфологической изменчиво-
сти означает неразличимость, неопределенность 
в ней каких-либо границ деления на отдельные 
морфологические формы, индивидуальные живые 
тела, а также их классы, группы, типы и таксоны. 
Многообразие потому и непрерывно, что никаких 
отдельных состояний признака (дискретных форм, 
типов, классов) в нем нет; делить непрерывность та-
кое же бесперспективное занятие, как перечислять 
бесконечность.

Неопределенность дискретной формы в непре-
рывном многообразии и есть метаморфоз формы 
по И. В. Гете, понятый как “текучесть” формы 
(“Schwankende Gestalten”; Гете, 2014, с. 515) – впер-
вые отрефлексированное в теоретическом поня-
тии наблюдение непрерывных рядов естественной 
изменчивости.

Появление в изменчивости полного поколе-
ния одной генеалогической линии типичной фор-
мы пыльцы далекого, генетически несовместимого 
таксона означает не генезис ее формы (порождение, 
возникновение одной формы из другой), а морфоз 
(перерождение формы; резкое ненаследуемое изме-
нение родовых признаков без изменения видовых, 
в духе Копа (Сope, 1896); возникновение иной фор-
мы из пустоты, “ex nihilo”, согласно надорганиз-
менным геометрическим закономерностям).

Неопределенность (текучесть) дискретных форм 
в непрерывном многообразии может служить об- 
основанием логической допустимости способности 
индивидуальной формы к морфозу, перерождению, 
глубокой модификации, выходящей за пределы 
типа морфологической организации живого тела. 
Возникающие в полном поколении полные набо-
ры морфозов (изредка, но регулярно происходя-
щее ненаследуемое перерождение, сальтационное 
возникновение иной формы) складываются в ме-
таморфозы (непрерывные и неделимые ряды по-
степенного перетекания формы в рамках четких 
морфологических закономерностей). На полном 
поколении пыльцы удается наблюдать, как теку-
честь индивидуальной формы дискретных живых 

тел укладывается в непрерывный упорядоченный 
ряд изменчивости, связанный ансамбль форм, це-
лостный фрагмент естественной системы (Пожи-
даев и др., 2023). Способность к метаморфозу, воз-
можность резкого (за одно поколение) изменения 
плана морфологической организации живых тел – 
это не теоретическое предположение, а регулярно 
наблюдаемое и даже фотографируемое событие 
(рис. 4, 6).

Свойства самой формы (непрерывность, упоря-
доченность, целостность) приводят к самовоспро-
изведению изменчивости из любой ее части, не тре-
буя введения каких-либо дополнительных причин 
(путем перерождения формы при рождении ново-
го живого тела в ходе размножения, не важно, по-
лового или бесполого). У нас нет необходимости 
для объяснения возникновения каждой из форм 
по отдельности (помимо ее чисто геометриче-
ских свойств), предполагать ее функциональность, 
адаптивность, физиологическую нормальность или 
соответствие цели, каждый раз вводя множество 
дополнительных причин (дивергенция, адаптация, 
мутация, родство, ген, рудимент, атавизм, гомоло-
гия, тип).

Морфоз – макропотенциальная изменчивость 
(эволюция каждый день)

Явление перерождения, возникновение ти-
пичной формы другого таксона показывают, что 
в индивидуальном развитии пыльцы происходят 
события, которые по глубине необходимых онто-
генетических преобразований должны быть со-
поставимы с макроэволюционными явлениями – 
гипотетическими (ненаблюдаемыми) макромута-
циями (чрезвычайно редкие события, эпохальные 
по своим последствиям; вызываются специфиче-
скими причинами, о природе которых, впрочем, 
науке по-прежнему ничего не известно). Наблюда-
емое явление перерождения биологической формы 
означает, что причины макропотенциальной (эво-
люционной) изменчивости не отнесены в далекое 
прошлое, а происходят во времени “сейчас”. Все 
формы ряда синхронны, все существуют одновре-
менно; все формы ряда – это зрелые, дефинитив-
ные формы; ничто не говорит о том, что члены ряда 
расположены в хронологической последовательно-
сти стадий динамической траектории (кинемато-
графический метод – Бергсон, 1999; процессуаль-
ная реконструкция – In Memoriam, 2007).

Новая форма, типичная для другого таксона, 
может возникнуть за одно поколение, сразу, без не- 
определенных мутаций, горизонтального пере-
носа, наследования, гибридизации, дивергенции, 
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вымирания, приспособления или усовершенство-
вания и целенаправленного развития. Упорядочен-
ная форма может быть воспроизведена “из ничего”, 
но возникать в результате случайных изменений 
или произойти от менее упорядоченного состоя-
ния – не может.

Переходные, промежуточные формы, которые 
не удается найти ни в современной, ни в ископае-
мой таксономической (типологической) изменчи-
вости, несложно обнаруживаются в изменчивости 
индивидуальной в каждом поколении в их полном 
ассортименте. Значит, эти формы не вымирали 
в ходе предполагаемого длительного процесса адап-
тации и дивергенции. Реально существуют и требу-
ют объяснения они, а не гипотетические предковые 
формы и промежуточные звенья модели дивергент-
ной эволюции (вымерших форм типичной пыльцы 
известно необычайно мало, например: Hofmann, 
Zetter, 2007). Эволюционная новизна появляется 
в форме упорядоченного многообразия и исключа-
ет предположения о неопределенной изменчивости 
и первозданном хаосе как источнике современного 
многообразия биологических форм. Изменчивость, 
неоднородность и первичная структура исходны; 
идея, что простое собирается в сложное, несмотря 
на свою интуитивную наглядность, не охватывает 
свойства наблюдаемой изменчивости. Наблюдае-
мая картина полной изменчивости форм пыльцы 
определенно не возникала в результате последова-
тельности дивергенций, произошедших в геоло-
гическом прошлом, а складывается в настоящем 
каждый раз заново на основе параллелизмов. Воз-
можность перерождения индивидуальной формы, 
обратимое возникновение в генеалогической ли-
нии типичной формы иного, не родственного так-
сона, с одной стороны, объясняет неэффективность 
морфологии для генеалогических реконструкций, 
а с другой – убеждает, что возникновение в резуль-
тате произошедшей морфологической макроэво-
люции биологического многообразия с наблюдае- 
мыми свойствами (непрерывной, закономерной 
и транзитивной структурой индивидуальной измен-
чивости) не может быть объяснено в рамках генеа-
логической (генеративной) модели (с концепцией 
рода, родства, происхождения, генезиса, диверген-
ции). Молекулярные методы реконструкции генеа- 
логических (таксономических) связей приводят 
к тому же заключению, в его отрицательной фор-
мулировке: морфологическое сходство слишком 
часто оказывается парафилетичным или полифи-
летичным и не дает возможности точной рекон-
струкции порядка диверсификации монофилетич-
ных таксонов. Для этого больше подходит анализ 

молекулярных последовательностей и продуктов их 
матричного копирования (кодирование, реплика-
ция, транскрипция, трансляция) – процесс, дихо-
томичный по своей структуре (описываемый дихо-
томическим графом, хотя такое обоснование дивер-
генции не имеет отношения к идеям естественного 
отбора или приспособления).

Несмотря на некоторую радикальность сделан-
ных заключений, такой “геометрический” подход 
к описанию биологической формы экономич-
нее и рациональнее, чем классификация типич-
ных форм, и более соответствует наблюдаемым 
свойствам естественной изменчивости пыльцы 
р.  Physalis и других цветковых. Использование 
пыльцы как модельного объекта для изучения 
свойств индивидуальной изменчивости позволя-
ет описать сходство не как следствие родства или 
приспособления, а свойство целостности.
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The structure of individual variability of pollen morphological features  
of the genus Physalis L. (Solanaceae) and methods  

of its interpretation (genesis or morphoses)
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Prof. Popov Str., 2, St. Petersburg, 197376 Russia
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The morphology of pollen grains in samples of 42 species of the genus Physalis L. was studied using light 
and electron scanning microscopes. Pollen is morphologically fairly uniform. Although the intrageneric 
subgroups (subgenera and sections) are heterogeneous in terms of pollen morphology, it is not possible 
to draw boundaries between them, since the same variants of characters are found in different subgenera 
and sections. SEM-detected sculpture details are good additional features for the characterization of 
some species. The pollen of P. alkekengi, sometimes isolated as a monotypic subgenus Physalis, or 
a separate genus, slightly differs from all other Physalis in micro-verrucate-echinate sculpture. In samples 
of 19 species (44% of those studied), various rare pollen forms deviating from the typical ones in the 
number and arrangement of apertures were found. On the example of morphological features of pollen 
of the genus Physalis and other unrelated taxa, the properties of the complete individual variability of the 
gametophyte generation are described as an extreme model (having maximum completeness with minimal 
complexity) for studying the properties of variability. A non-typological description and interpretation 
of the observed properties of individual morphological variability is given. The own properties of 
variability (continuity, transitive ordering, parallelism) are described and are not fully provided for in 
the typological and phylogenetic approach, in which the genus-species discrete-hierarchical ordering 
of biodiversity is considered universal. The described properties of variability show that during asexual 
reproduction in the gametophyte generation of pollen (ontologically complete and genetically uniform; 
haploid, unicellular, spherical living bodies), the ancestral type of organization is not inherited (the 
typical form is taxon-specific, physiologically normal, adaptive, functional), but with a certain frequency 
in the generation (in the absence of genetic variability), morphosis arise (form rebirth – non-inherited, 
but regularly occurring variability), which add up to the series of metamorphosis. In the full generation 
of the genealogical line, there is not the genesis of the form (generation, the emergence of one form from 
another), but morphosis (rebirth of the form, change in generic characteristics, archetype, body scheme, 
without changing the species characteristics). Individual variability can be described as metamorphosis, 
the fluidity of an individual form, according to J. W. Goethe (complete sets of morphoses, forming 
a continuous and successive morphological series of living bodies between various typical forms), or the 
indeterminacy of discrete forms in a continuous series of variability.
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В последнее время большая роль в таксономии растений отводится молекулярно-генетическим 
данным. Однако сравнение последовательностей отдельных хлоропластных и ядерных генов 
или же целых геномов порой приводит к новым и не вполне ожидаемым результатам в области 
таксономии растений. Одним из таких таксонов оказался род Minuartia s. l. После публикации 
филогенетических данных этот род подвергся таксономической ревизии ввиду того, что, соглас-
но кладистическим представлениям, оказался парафилетической группой. В результате были вы-
делены новые роды и восстановлены ранее упраздненные, в частности Cherleria L., включающий 
19 видов. Род Cherleria представляет особый интерес ввиду значимых габитуальных отличий его 
представителей. Отсюда возникает острая необходимость в поиске новых таксономически зна-
чимых признаков, которые могли бы внести ясность в отношения между внутриродовыми так-
сонами. Для этих целей изучены биоморфологические характеристики представителей шести 
модельных видов Cherleria. В работе выявлены биоморфологические характеристики, наиболее 
значимые для использования в таксономических целях: модель побегообразования, морфология 
подушки, характер ветвления побегов, наличие или же отсутствие специализированных вегета-
тивных побегов для захвата пространства, стратегия роста и строение монокарпического побе-
га. При анализе биоморфологических признаков изученных видов выявлены четыре стратегии 
роста: стратегия центробежного разрастания; стратегия центробежного разрастания с редким 
появлением радиально направленных боковых специализированных побегов полурозеточно-
го типа; стратегия векторного разрастания путем активного ветвления на ранних этапах разви-
тия с последующим “затуханием” процесса образования боковых осей; стратегия векторного 
разрастания с помощью полурозеточных плагиотропных побегов с последующим заполнени-
ем внутреннего пространства подушки за счет ортотропных розеточных побегов. Сопоставле-
ние молекулярно-генетических и биоморфологических данных, полученных нами, позволяет 
выделить биоморфологические апоморфии: моноподиальная плагиотропно-полурозеточная–
ортотропно-розеточная модель побегообразования со специализированными полурозеточными 
побегами для захвата территории, наличие дициклических монокарпических побегов, – а также 
плезиоморфии: моноподиальная розеточная модель побегообразования, формирование плотно 
заполненной подушки, моноциклические просто устроенные монокарпические побеги. Осно-
вываясь на этих данных, сделано предположение о том, что моноподиальная розеточная модель 
побегообразования была исходной для рода Cherleria.
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Молекулярно-генетический анализ показал, 
что Minuartia является высоко полифилетической 
группой (Fior et al., 2006; Harbaugh et al., 2010; 
Greenberg, Donoghue, 2011; Dillenberger, Kadereit, 
2014). В результате р. Minuartia s. l. подвергся 
таксономической ревизии (Dillenberger, Kadereit, 
2014) и был разделен на 11 новых родов. Выде-
ление новых таксонов основывалось на анализе 
последовательностей участков ядерных и хлоро-
пластных генов, а также морфологических осо-
бенностях представителей. Однако не для всех 
представителей из выделенных клад были опре-
делены общие морфологические черты, сви-
детельствующие об их близкородственном по-
ложении на филогенетическом древе. Особого 
внимания заслуживает р. Cherleria L., включаю-
щий в себя около 17 видов (Moore, Dillenberger, 
2017). Этот род характеризуется крайним морфо-
логическим разнообразием, отражающим, веро-
ятно, существенные различия в условиях обита-
ния входящих в него видов. Центр разнообразия 
Cherleria находится на Балканском полуострове, 
однако виды встречаются еще и в высоких горах 
Средней Европы, Кавказа и Северной Америки, 
а также в Арктике. Представители рода эколо-
гически разнородны, обитают при разных тем-
пературном и гидрорежимах, разной длине дня 
во время вегетационного периода, заселяют раз-
ные типы субстратов.

Биоморфология – учение о жизненной фор-
ме растений, о его биоморфе. Биоморфа фор-
мируется в процессе онтогенеза в результате 
роста и развития растений в определенных ус-
ловиях среды (Серебряков, 1964). Иными сло-
вами, облик растения формируется в процессе 
фило- и онтогенеза таким образом, чтобы быть 
наиболее приспособленным к внешним усло-
виям, в которых развивается растение. Из этого 
следует, что понятие об эволюционном разви-
тии таксона неотъемлемо связано с развитием 
его морфологических черт. На важность изуче-
ния биоморфологических характеристик в це-
лях таксономии и систематики обращали вни-
мание многие исследователи (Серебряков, 1962, 
1964; Хохряков, Мазуренко, 1968; Шафранова, 
1968; Барыкина, 1971). К настоящему моменту 
для р. Minuartia s. l. выявлено несколько моделей 
побегообразования, а также определены раз-
ные стратегии развития на примере кавказских 
представителей рода (Зайченко, Зернов, 2021). 
Но несмотря на эти успехи, габитуальная раз-
нородность представителей сравнительно не-
давно выделенных и восстановленных старых 

родов, таких как Cherleria, заявляет о необходи-
мости поиска новых таксономически значимых 
признаков. Источником новых характеристик 
для описания таксонов может служить изучение 
биоморфологии.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Исследование построено на сравнитель-
ном изучении биоморфологии нескольких, вы-
бранных в качестве модельных, видов Cherleria 
(табл.  1). Модельные виды отбирались по сле-
дующим критериям: положение вида в системе 
рода, экологические особенности, географиче-
ское распространение и доступность материала. 
Всего нами рассмотрено шесть видов: C. arctica 
(Steven ex Ser.) A. J. Moore & Dillenb., C. baldaccii 
(Halácsy) A. J. Moore & Dillenb., C. biflora (L.) 
A. J. Moore & Dillenb., C. doerf leri (Hayek) 
A. J. Moore & Dillenb., C. garckeana (Asch. & Sint. 
ex Boiss.) A. J. Moore & Dillenb., C. sedoides L.

Для описания жизненных форм взрослых 
растений использовали широко принятую в оте-
чественной биоморфологии терминологию (Со-
временные подходы…, 2008; Актуальные про-
блемы…, 2012). Растения анализировали с по-
зиции системного подхода (Серебряков, 1952), 
моделей побегообразования (Серебрякова, 1977, 
1981, 1987), модульной организации (Шафранова, 
1980, 1981, 1993; Бигон и др., 1989; Шафранова, 
Гатцук, 1994; Гатцук, 1994, 1995; Савиных, 2008), 
структурно-функциональной зональности побе-
гов (Troll, 1964). Изучали ритм сезонного разви-
тия по методике И. Г. Серебрякова (1954, 1964). 
Растения схематично зарисовывали, данные 
по строению побегов фиксировали на схемах.

РЕЗУЛЬТАТЫ

C. аrctica. Растение образует плотную, запол-
ненную подушку. В начале развития происхо-
дит активный рост побегов из пазушных почек, 
в результате чего образуется множество боковых 
осей, нарастающих моноподиально (рис. 1). При 
этом все образующиеся побеги обладают укоро-
ченными междоузлиями. Таким образом, мо-
дель побегообразования C. аrctica моноподиаль-
ная розеточная с базитонией. Отмершие листья 
в глубине подушки сохраняются и обеспечива-
ют ее плотное заполнение. Разрастание подуш-
ки в пространстве происходит в центробежном 
направлении, путем равномерного наращивания 
боковых осей.
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Таблица 1. Модельные виды Cherleria и их характеристика

Название 
вида

Систематическое 
положение внутри 

рода Minuartia 
(McNeill, 1962)

Молекулярно-
филогенетические 

данные (Moore, 
Kadereit, 2013; 

Dillenberger, 
Kadereit, 2014)

География вида Гербарный 
образец

C. arctica Sect. Spectabiles 
Subsect. Spectabiles 
Ser. Spectabiles

Cherleria, клада В Азиатская и Американская Арк- 
тика

MW0067815

C. baldaccii Sect. Spectabiles 
Subsect. Laricifoliae 
Ser. Laricifoliae

Cherleria, клада C Эндемик Греции и Албании B100683288

C. biflora Sect. Spectabiles 
Subsect. Spectabiles 
Ser. Spectabiles (тип)

Cherleria, клада A Встр ечается в  Евр азийской 
и Американской Арктике, ред-
ко в горах восточной и западной 
частях Северной Америки, с экс-
клавами в высокогорных районах 
Европейских Альп, Кавказа, Ази-
атского монгольского и китайско-
го Алтая

MW0067732

C. doerfleri Sect. Spectabiles 
Subsect. Laricifoliae ser. 
Laricifoliae  
(предположительно, 
относится  
к M. baldaccii)

Cherleria, клада C Растет в альпийских районах Гре-
ции и Албании, на карбонатных 
субстратах

WU0059964

C. garckeana Sect. Spectabiles 
Subsect. Laricifoliae 
Ser. Laricifoliae

Cherleria, клада C Балканский полуостров и приле-
гающая к нему Малая Азия

K000395887

C. sedoides Sect. Spectabiles 
Sub. Cherleria

Cherleria, клада C Широко распространен в вы-
сокогорьях Европы (на  север 
до Шотландии)

MW0765826

Формирование монокарпических побегов 
(МК) происходит из пазушных почек розеточ-
ных побегов после периода покоя. МК разви-
ваются моноциклически, т. е. за один вегетаци-
онный сезон, и обладают ортотропным ростом. 
МК, как правило, представлен терминаль-
ным цветком на длинной цветоножке с двумя 
прицветничками.

C. baldaccii. Растение на ранних этапах онто-
генеза формирует моноподиально нарастающий 
побег с укороченными междоузлиями, который 
через несколько вегетационных сезонов пере-
ходит к формированию полурозеточной плагио- 
тропной части и образованию полурозеточных 
плагиотропных побегов из пазушных почек ро-
зетки (с сохранением моноподиального характе-
ра нарастания всех осей). Таким образом, модель 

побегообразования C. baldaccii – моноподиаль-
ная плагиотропно-полурозеточная–ортотропно-
розеточная с мезотонией (рис.  2). После фор-
мирования плагиотропных полурозеточных 
побегов из их пазушных почек формируются 
множественные полициклические розеточные 
побеги, которые обладают апогеотропным ро-
стом. В дальнейшем на этих розеточных побегах 
будут развиваться монокарпические побеги. Та-
ким образом, формирование внешних контуров 
подушки происходит в первую очередь благо-
даря нарастанию плагиотропных побегов в ра-
диальном направлении от центра к периферии 
для захвата доступного пространства (рис. 3а, б). 
Задача таких побегов “отбежать” от центра фор-
мирования подушки на максимально доступное 
расстояние. Укоренения диагеотропных осей 
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n + 1 n + 2

n + 2
n + 2

n + 1
n + 1

n + 1

n

n + 1

– 1

– 2

– 3

Рис. 1. Схема строения побегов C. аrctica: 1 – монокарпический побег; 2 – облиственный побег розеточного типа; 
3 – побег розеточного типа с отмершими листьями. n, n + 1, n + 2 – порядок ветвления осей побега.

 

n + 2 n + 2 n + 2 n + 2 n + 2 n + 2n + 1 n + 1 n + 1
nn + 1

Рис. 2. Схема строения побегов C. baldaccii.
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Рис. 3. Схема образования подушки C. baldaccii: а, б – нарастание плагиотропных побегов в радиальном направ-
лении от центра к периферии, в – формирование пазушных апогеотропных розеточных побегов. 1 – розеточный 
побег, 2 – безрозеточный побег.

 – 1

Рис. 4. Схема строения МК C. baldaccii. 1 – цветок.

не происходит. При этом стоит отметить, что 
плагиотропные полурозеточные побеги в про-
цессе роста лишь на ранних этапах осуществля-
ют вегетативное разрастание (рис. 3а, б). После 
формирования плагиотропных полурозеточных 
побегов происходит наращивание числа пазуш-
ных апогеотропных розеточных побегов, обеспе-
чивающих заполнение центра подушки (рис. 3в).

МК безрозеточные, обладают анизотропным 
ростом (рис. 4). Первый вегетационный сезон 
МК находится в состоянии ассимилирующего 
побега, на второй сезон переходит к формирова-
нию генеративных органов. Таким образом, МК 
развиваются в течение двух вегетационных пе-
риодов, т. е. являются дициклическими. Соцве-
тие представлено дихазием с двумя или большим 
количеством цветков, нередко МК имеет лишь 
один терминальный цветок. Благодаря хорошо 
развитой зоне верхнего торможения с удлинен-
ными междоузлиями флоральные элементы эф-
фективно выносятся над поверхностью подушки 
для более успешного экспонирования.

C. biflora. Растение образует плотную моно-
подиально нарастающую плоскую, шпалерную 
подушку (рис.  5). Многолетние вегетативные 
побеги имеют исключительно розеточное строе-
ние. Модель побегообразования – моноподиаль-
ная розеточная с базитонией. Вегетативное разра- 
стание происходит на ранних этапах онтогенеза, 
в результате чего образуется небольшое число 

осей (n + 1, n + 2). На следующих этапах разви-
тия захват территории растением осуществляет-
ся исключительно в центробежном направлении, 
путем формирования новых побегов на перифе-
рии подушки. Таким образом, со временем са-
мая старая часть подушки – центральная – бу-
дет отмирать, а само растение распадется на не-
сколько партикул.

МК устроены крайне просто и имеют либо 
одиночный цветок с прицветничками, либо 
два цветка в составе монохазия или три в со-
ставе дихазия. Соцветия брактеозные. МК 
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моноциклические и развиваются из пазушных 
почек розеточного побега.

C. doerfleri. Растение в процессе развития об-
разует плотную подушку, состоящую из густо 
олиственных побегов. Отмершие листья сохра-
няются на стеблях в основании побегов. На-
растание моноподиальное, однако на ранних 
этапах онтогенеза из пазушных почек на побеге 
первого порядка (n) появляются побеги второ-
го порядка (n + 1) с анизотропным характером 
роста, которые активно растут в разных направ-
лениях, захватывая ближайшую территорию 
(рис. 6). С увеличением порядка ветвления по-
бегов рост осей начинает замедляться. На осях 
четвертого-пятого порядков (n + 3, n + 4) веге-
тативное разрастание прекращается, вероят-
но, в связи с нехваткой пространства внутри 
подушки для развития дополнительных побе-
гов. Модель побегообразования – моноподиаль-
ная розеточная с мезотонией. Развитие подушки 
в онтогенезе растения происходит одновременно 
во многих плоскостях и направлениях.

МК образуются из пазушных почек близ 
верхушек розеточных побегов и растут орто-
тропно. Первый вегетационный сезон МК на-
ходятся в фазе ассимилирующего розеточного 
побега, на следующий сезон переходят к цвете-
нию, таким образом, МК являются дицикличе-
скими. Во время цветения МК занимает псев-
дотерминальное положение. МК представлено 

или одним терминальным цветком, двуцветко-
вым монохазием или же дихазием с небольшим 
числом флоральных элементов (обычно из трех 
цветков) (рис. 7).

C. garckeana. Растение образует рыхлую мо-
ноподиально нарастающую подушку. В начале 
своего развития ось первого порядка (n) имеет 
укороченные междоузлия, а затем происходит 
формирование метамеров с хорошо выражен-
ными междоузлиями. Такой побег продолжи-
тельное время нарастает плагиотропно, одно-
временно с этим из пазушных почек образуются 
апогеотропные розеточные побеги (n + 1). Ве-
гетативное разрастание осуществляется за счет 
плагиотропных моноподиально нарастающих 

n + 2

n + 2 n + 2

n + 2

n + 2

n + 3

n + 3 n + 3

n + 3

n + 1
n + 1

n + 1

n

n + 1

n + 2 n + 2 n+2n + 2n + 1 n + 1 n + 1n n + 1

Рис. 5. Схема строения побегов C. biflora. Рис. 6. Схема строения побегов C. doerfleri.

Рис. 7. Схема строения МК C. doerfleri.
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Рис. 8. Схема строения побегов C. garckeana.

Рис. 9. Схема строения побегов C. sedoides.
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полурозеточных побегов, которые берут свое на-
чало, как правило, в базальной части побега пер-
вого порядка (n). Таким образом, наблюдается 
последовательное образование полурозеточных 
побегов и на них пазушных побегов с укоро-
ченными междоузлиями (розеточных), следова-
тельно, модель побегообразования у C. garckeana 
моноподиальная плагиотропно-полурозеточная–
ортотропно-розеточная с мезотонией (рис.  8). 
Способ формирования подушки схож с таковым 
у C. baldaccii. В начале онтогенеза происходит за-
хват пространства, а затем заполнение подушки 
за счет развития розеточных побегов (рис. 3).

МК развиваются из почек после периода покоя. 
Первый вегетационный сезон МК переживают 
в стадии ассимилирующего побега, на второй се-
зон переходят к цветению, т. е. МК являются дици-
клическими. МК обладают анизотропным ростом, 
хорошо олиственны с сильно развитой зоной обо-
гащения. Из-за анизотропного характера роста МК 
цветоножки у базально расположенных цветков 
имеют большую длину, чем у верхних флоральных 
элементов. Это позволяет экспонировать цветки 
на более-менее одинаковой высоте от субстрата.

C. sedoides. Растение образует сплошную почво-
покровную подушку (рис.  9). На ранних этапах 
онтогенеза формируется побег розеточного типа 
(рис. 10а). Рост оси первого порядка продолжается 
на протяжении длительного времени, одновремен-
но с этим из пазушных почек развиваются боковые 
побеги, которые тоже имеют укороченные междо-
узлия (рис. 10б, в). При этом ось первого порядка 
всегда характеризуется более продуктивным ростом. 
Таким образом, C. sedoides имеет моноподиальную 
розеточную модель побегообразования с мезотони-
ей. Отмершие листья в основании побегов сохраня-
ются внутри подушки на протяжении долгого вре-
мени и обеспечивают ее плотное заполнение.

После формирования небольшой подуш-
ки в онтогенезе наступает этап, при котором 

растение образует побеги с более выраженными 
междоузлиями полурозеточного типа, осущест-
вляющие функцию захвата дополнительной тер-
ритории, находящейся поблизости от основного 
растения (рис. 10г). Такие побеги образуются до-
статочно редко и обладают исключительно пла-
гиотропным ростом.

МК моноциклические, с апогеотропным ро-
стом, развиваются из пазушных почек розеточ-
ных побегов и, как правило, представлены оди-
ночным цветком на цветоносе.

ОБСУЖДЕНИЕ

Стратегии роста при моноподиальном нараста-
нии. В табл. 2 приведены основные биоморфоло-
гические характеристики, которые были описа-
ны в результатах работы. Из полученных данных 
можно выделить несколько принципиально от-
личных стратегий роста:

1. Центробежное разрастание:
а) активное вегетативное разрастание 
на ранних этапах онтогенеза с формирова-
нием моноподиально нарастающей розе-
точной подушки, а затем крайне медленное 
равномерное центробежное разрастание 
путем редкого бокового ветвления на бо-
лее поздних этапах онтогенеза (C. аrctica 
и C. biflora);
б) активное вегетативное разрастание 
на ранних этапах онтогенеза с формирова-
нием моноподиально нарастающей розе-
точной подушки с дальнейшим развитием 
плагиотропных полурозеточных побегов 
для расселения и захвата территории в ра-
диальных направлениях (C. sedoides).

2. Векторное разрастание:
а) активное вегетативное разрастание с вет-
влением до n + 3, n + 4 порядков и дальней-
шим “затуханием” процесса образования 

n + 2n + 2

n + 2

n + 2n + 2n + 2

n + 2 n + 2

n + 2
n + 1 n + 1 n + 1n + 1

n + 1 n + 1

n + 1

n + 1n + 1

n + 1

n + 1n + 1

n + 1

n nnn

а б в г

Рис. 10. Схема образования подушки C. sedoides: а – формирование побегов розеточного типа, б, в – развитие по-
бегов с укороченными междоузлиями, г – формирование плагиотропного полурозеточного побега.
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боковых осей, ввиду нехватки простран-
ства внутри сформированной моноподи-
ально нарастающей розеточной подушки 
(C. doerfleri);
б) формирование на ранних этапах онтоге-
неза полурозеточных побегов с хорошо вы-
раженными междоузлиями и исключитель-
но плагиотропным характером роста с по-
следующим развитием на них ортотропных 
или же анизотропных розеточных побегов 
(C. baldaccii и C. garckeana).

Взаимосвязь биоморфологических характери-
стик и молекулярно-генетических данных. Как 
видно из полученных данных (табл. 2), наиболее 
схожими биоморфологическими характеристи-
ками обладают C. аrctica и C. biflora. У представи-
телей двух этих видов наблюдаются одинаковые 
стратегии роста, отсутствие специализирован-
ных побегов для захвата пространства, а также 
моноподиальная розеточная модель побегообра-
зования. По молекулярно-генетическим данным 
(Dillenberger, Kadereit, 2014), C. biflora (входит 
в кладу A) имеет базальное положение на фило-
генетическом древе и является сестринской для 
всех остальных групп внутри монофилетическо-
го р. Cherleria. Из этого следует, что данный так-
сон, эволюционная линия которого отделилась 
от общего предка раньше других групп, обла-
дает наибольшим количеством плезиоморфных 
черт. C. аrctica (входит в кладу B) также занимает 
базальное положение по отношению к кладе C, 
к которой относятся все остальные из исследо-
ванных видов (табл. 1). Таким образом, можно 
сказать, что такие признаки, как моноподиаль-
ная розеточная модель побегообразования, ба-
зитония и стратегия центробежного разрастания, 
которая приводит к формированию плотной 
шпалерной заполненной подушки, являются 

“исходными”, плезиоморфными чертами для 
этого рода.

Представители C. baldaccii и C. garckeana обла-
дают принципиально иной стратегией роста. Для 
быстрого захвата доступной территории на ран-
них этапах онтогенеза растения образуют полуро-
зеточные плагиотропные побеги с хорошо выра-
женными междоузлиями. Можно предположить, 
что наличие подобных побегов является апомор-
фной чертой, сближающей эти два вида. Предпо-
ложение о близкородственных отношениях меж-
ду C. baldaccii и C. garckeana подтверждается акту-
альными молекулярно-генетическими данными 
(Moore et al., 2021), согласно которым эти два 

вида занимают сестринское положение на фило-
генетическом древе.

Представители C. doerf leri, образующие 
плотные объемные подушки с характерной 
векторной стратегией роста, по своим био-
морфологическим характеристикам занимают 
промежуточное положение между видами с пле-
зиоморфными чертами C. аrctica и C. biflora (мо-
ноподиальная розеточная модель побегообразо-
вания, отсутствие специализированных побегов 
расселения, центробежная стратегия роста) и ви-
дами с апоморфными признаками C. baldaccii 
и C. garckeana (моноподиальная плагиотропно-
полурозеточная–ортотропно-розеточная модель 
побегообразования, наличие специализирован-
ных плагиотропных полурозеточных побегов, 
векторная стратегия роста). При этом следует 
отметить, что на филогенетическом древе по-
ложение C. doerfleri остается не до конца оче-
видным, ввиду различных топографий деревьев 
в зависимости от выбора метода анализа данных.

Представители вида C. sedoides обладают ро-
зеточной моноподиально нарастающей моделью 
побегообразования и формируют плотно за-
полненную шпалерную подушку, в чем очевид-
но сходство с представителями видов C. аrctica 
и C.  biflora. Однако стратегия разрастания их 
различна, в частности, наличием “расселяю-
щих” вегетативных побегов полурозеточного 
типа, которые осуществляют захват простран-
ства в векторном направлении. Таким образом, 
у C. sedoides также наблюдается ряд переходных 
черт. Положение C. sedoides на филогенетиче-
ском древе тоже не является однозначным.

ВЫВОДЫ

1.	 К наиболее значимым биоморфологиче-
ским характеристикам для использования 
в таксономических целях внутри р. Cherleria, 
относятся: модель побегообразования, стра-
тегия роста, морфология подушки, наличие 
или отсутствие специализированных плагио- 
тропных побегов для захвата территории, 
строение МК и ритмика его развития.

2.	 У видов Cherleria имеются две группы страте-
гий роста – с центробежным и с векторным 
разрастанием при моноподиальном характе-
ре нарастания побегов.

3.	 Исходя из молекулярно-генетических данных, 
можно предположить, что такие биоморфоло-
гические признаки, как моноподиальная розе-
точная модель побегообразования и стратегия 
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центробежного разрастания, являются плезио-
морфными, а моноподиальная плагиотропно-
полурозеточная–ортотропно-розеточная мо- 
дель побегообразования и стратегия векторно-
го разрастания – апоморфными.
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растений. М.: Высшая школа. 378 с.

Серебряков И. Г., 1964. Жизненные формы высших 
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Models of shoot formation in plants in light of molecular-genetic data, 
with representatives of Minuartia s. l. (Caryophyllaceae) as a  case study. 
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Molecular phylogeny has gained a crucial role for plant taxonomy in recent years. In some cases sequence 
comparison of the chloroplasts or nuclear genes and even whole genomes led to novel and unexpected 
results in taxonomic positions. For example, after publication of phylogenetic data a genus Minuartia s. l. 
was considered to be a paraphyletic group and subjected to taxonomic revision according to cladistics 
concepts. As a result, several new genera were identified and some genera were restored including 
Cherleria L., which includes 19 species. The genus Cherleria is of particular interest due to significant 
habitual differences in its representatives. Thus, to clarify the relationships between intergeneric taxa 
a search for new taxonomically significant traits is needed. For these purposes, the biomorphological 
characteristics of representatives of six model species of Cherleria were studied. In the article the most 
significant biomorphological characteristics such as the model of shoot formation, the morphology of 
the cushion, the nature of shoot branching, the presence or absence of specialized vegetative shoots for 
capturing space, the growth strategy and the structure of the monocarpic shoot are proposed to aid for 
identification of taxonomic position. Analysis of the biomorphological features of the studied species 
identified four growth strategies: a) the strategy of centrifugal growth; b) the strategy of centrifugal growth 
with the rare appearance of radially directed lateral specialized shoots of the semi-rosette type; c) the 
strategy of vector growth by active branching at the early stages of development, with subsequent “fading” 
in formation of lateral axes; d) the strategy of vector growth with the help of semi-rosette plagiotropic 
shoots with the subsequent filling of the internal space of the cushion due to orthotropic rosette shoots. 
Comparison of molecular phylogeny and biomorphology data allows us to identify biomorphological 
apomorphies: monopodial plagiotropic-semi-rosette–orthotropic-rosette model of shoot formation with 
specialized semi-rosette shoots for capturing territory, the presence of dicyclic monocarpic shoots, as well 
as plesiomorphies: monopodial rosette model of shoot formation, formation of a densely filled cushion, 
monocyclic, simply arranged monocarpic shoots. Based on these data, we put forward an assumption that 
for the genus Cherleria the initial model of shoot formation was the monopodial rosette model.




