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ВПАДАЮЩИХ В ОЗЕРО ЭЛЬТОН
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Изучение фитопланктона притоков (Большая Саморода, Ланцуг, Солянка, Чернавка, Хара) гипер-
галинного озера Эльтон (Волгоградская область) c помощью сканирующей электронной микроско-
пии выявило 93 вида, разновидностей и форм диатомовых водорослей из 40 родов. Из них 45 оказа-
лись новыми для исследованных рек, в том числе 3 новых для флоры России (Amphora hassiaca,
Halamphora cf. luciae, Nitzschia frustulum var. bulnheimiana) и 10 форм определены только до рода. Наи-
большее видовое богатство отмечено в родах Halamphora и Nitzschia (по 6) и Navicula (16 таксонов).
Максимальное число видов и разновидностей обнаружено в устьях рек Хара (40) и Б. Саморода (68).
Наиболее широкое распространение в исследованных водотоках имеют Achnanthes longipes,
Conticribra weissflogii, Fallacia pygmaea, Navicula capitatoradiata, N. lanceolata, N. salinarum, N. trivialis,
Nitzschia frustulum, Tryblionella hungarica. Уточнено систематическое положение 30 таксонов из опуб-
ликованного ранее видового состава, что с учетом наших данных позволило в значительной степени
расширить состав Bacillariophyta исследованных рек на видовом (с 124 до 168 таксонов) и родовом
(с 33 до 53) уровнях.

Ключевые слова: Bacillariophyta, фитопланктон, озеро Эльтон, притоки, электронная микроскопия,
ревизия
DOI: 10.31857/S0006813621040037

Исследования альгофлоры высокоминерали-
зованных рек бассейна гипергалинного озера
Эльтон (Волгоградская область) проводились при
оценке биоразнообразия и выявления особенно-
стей организации планктонных и донных сооб-
ществ аридного региона Приэльтонья (Yatsenko-
Stepanova et al., 2015; Gorokhova, Zinchenko, 2016).
Bacillariophyta формируют 47–51% таксономиче-
ского состава альгофлоры рек Приэльтонья. Био-
масса диатомовых в планктоне рек достигает
9.18–30.88 мг/л, в фитобентосе – 0.5–10.3 г/м2.
Сведения о таксономическом составе диатомо-
вых водорослей соленых рек немногочисленны. В
1998 и 2001 гг. сотрудниками Волгоградского от-
деления ГосНИОРХ указано на преобладание в
альгофлоре рек Bacillariophyta. Для реки Хара
указано наличие 79 видов и внутривидовых так-
сонов Bacillariophyta из 2 классов, 5 порядков,
5 семейств и 25 родов (Burkova, 2012). В устьевых
участках 7 рек Приэльтонья (Хара, Ланцуг, Со-
лянка, Чернавка, Карантинка, Большая Саморо-

да, Малая Саморода) зарегистрирован 101 вид
Bacillariophyta из 35 родов (Yatsenko-Stepanova
et al., 2015). По данным многолетних исследова-
ний в 2008–2018 гг. в составе Bacillariophyta
планктонных и бентосных сообществ этих 7 рек
отмечено 60 и 73 вида и внутривидовых таксона
соответственно (Gorokhova, Zinchenko, 2016). Со-
гласно литературным сведениям для 5 притоков
озера Эльтон (Большая Саморода, Ланцуг, Со-
лянка, Чернавка, Хара) по данным световой мик-
роскопии зарегистрировано 124 вида и разновид-
ности диатомовых из 33 родов, включая 10 форм,
определенных только до рода (Yatsenko-Stepanova
et al., 2015; Gorokhova, Zinchenko, 2016).

Цель работы – изучение диатомовых водорос-
лей притоков гипергалинного озера Эльтон с ис-
пользованием методов электронной микроско-
пии и проведение ревизии видового состава.

СООБЩЕНИЯ
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ГЕНКАЛ, ГОРОХОВА

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Соленое самосадочное озеро Эльтон на севере

Прикаспийской низменности и семь впадающих
в него рек с естественно высоким уровнем мине-
рализации, являются уникальным природно-тер-
риториальным комплексом аридного региона в
бассейне Нижней Волги. Территория имеет боль-
шое природоохранное значение и входит в состав
природного парка “Эльтонский”. Гидролого-
гидрографические особенности и химический со-
став воды рек определяются геологическим стро-
ением водосборного бассейна с преобладанием
соленосных и карбонатных отложений, наряду с
другими факторами (климат, рельеф) при ярко
выраженных сезонных колебаниях уровня воды,
обусловливающих изменение минерализации
(табл. 1).

Питание рек осуществляется за счет атмо-
сферных осадков и подземных вод (Vodno-bolot-
nye…, 2005). По величине минерализации воды
реки относятся к солоноватым или мезогалин-
ным с минерализацией <25 г/л и водам с морской
соленостью или полигалинным с минерализаци-

ей >25 г/л (Аlekin, 1970). По соотношению глав-
ных ионов воды рек – хлоридно-сульфатные, на-
триевой, натрий-магниевой и магниевой групп с
характерным сезонным изменением величин их
содержания (Zinchenko et al., 2011, 2017). Концен-
трация общего фосфора и азота в воде всех рек со-
ответствует эвтрофному состоянию (Nomokonova
et al., 2013).

Отбор проб фитопланктона проводился на
участках среднего течения и в устьях пяти рек раз-
ного уровня минерализации (табл. 1). Пробы со-
браны в мае 2012, 2014, 2015, 2019 и августе 2008,
2012, 2013, 2018 гг. Отбор проведен батометром в
горизонте 0–0.5 м, а на станциях с глубиной до
0.5 м зачерпыванием; пробы фиксировали 40%
раствором формальдегида, концентрировали
фильтрацией через мембранные фильтры с диа-
метром пор 1 мкм с применением вакуумного на-
соса. Освобождение створок диатомей от органи-
ческих веществ проводили методом холодного
сжигания (Balonov, 1975). Препараты водорослей
исследовали в сканирующем электронном мик-
роскопе JSM–25S.

Таблица 1. Гидролого-географические и физико-химические характеристики рек бассейна оз. Эльтон
Table 1. Hydrological-geographical and physico-chemical characteristics of the rivers of the Elton Lake basin

Примечание. Приведены пределы колебаний и расчетные величины параметров.
Note. Fluctuation limits and calculated values of the parameters are given.

Показатель
Index

Река/River

Хара
Khara

Ланцуг
Lantsug

Чернавка
Chernavka

Солянка
Solyanka

Б. Саморода
B. Samoroda

Координаты (устьевой участок)
Coordinates (river mouth)
Уклон, %
Slope, % 0.91 2.06 5.38 5.52 1.77

Длина, км
Length, km 46.4 19.9 5.2 6.7 24.3

Ширина, м
Width, m 2.0–59.0 1.5–45.0 1.0–8.0 1.0–5.0 3.5–35.0

Площадь водосбора, км2

Water catchment area, km2 177.0 126.0 18.4 17.8 130.0

Скорость течения, м/с
Current, m/s 0.01–1.1 0.04–0.23 0.05–0.4 0.02–0.4 0.03–0.25

Глубина, м
Depth, m 0.05–3.0 0.05–1.6 0.05–0.8 0.05–0.8 0.05–1.0

pH 6.8–10.0 6.9–8.9 6.5–8.4 6.9–8.4 7.4–8.8
О2, мг/л
O2 , mg/l 3.4–31.3 1.8–46.0 2.9–33.8 2.9–35.0 6.2–31.0

Температура воды, °С
Water temperature, °С

12.0–33.0 14.9–33.1 12.5–33.1 15.1–30.2 12.3–31.1

Общая минерализация, г/л
Total mineralization, g/l 6.6–41.4 4.6–30.0 17.2–31.7 25.1–29.0 4.0–26.3

°
°

49 12'N
46 39'E

°
°

49 12'N
46 38'E

°
°

49 12'N
46 40'E

°
°

49 10'N
46 35'E

°
°

49 07'N
46 47'E
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При определении водорослей использовали
современные определители и систематические
сводки (Krammer, Lange-Bertalot, 1986, 1988, 1991;
Krammer, 1997a, b, 2000, 2002, 2003; Reichardt, 1999;
Lange-Bertalot, 2001; Levkov, 2009; Levkov et al., 2013,
2016; Кulikovskiy et al., 2016; Lange-Bertalot et al.,
2017).

РЕЗУЛЬТАТЫ

В исследованных реках по данным электрон-
ной микроскопии выявлено 93 таксона диатомо-
вых водорослей (цифрами обозначены номера
рек: 1 – Хара, 2 – Ланцуг, 3 – Чернавка, 4 –
Cолянка, 5 – Большая Саморода, *– новые для
флоры рек): Achnanthes brevipes C. Agardh var. brevi-
pes – 1, 2, 3, 4, 5; A. brevipes var. intermedia (Kütz.)
Cleve – 5; A. longipes C. Agardh – 1, 2, 3, 4, 5;
*Achnantidium biasolettianum (Grunow) Lange-Bert. –
3; A. sp. – 5; Amphipleura sp. – 5; *Anomoeoneis
sphaerophora f. costata (Kütz.) Schmid – 5;
*A. sphaerophora f. scupta (Ehrenb.) Krammer – 5;
Aulacoseira granulata (Ehrenb.) Simonsen – 1; Cam-
pylodisсus clypeus Ehrenb. – 5; Cocconeis pediculus
Ehrenb. – 1, 2; C. placentula var. euglypta (Ehrenb.)
Grunow – 1, 5; C. placentula var. lineata (Ehrenb.) van
Heuck – 1, 4, 5; Conticribra weissflogii (Grunow) Sta-
chura-Suchoples et D.M. Williams – 1, 2, 3, 5; *Crati-
cula halophila (Grunow) D.G. Mann – 2; Ctenophora
pulchella (Ralfs ex Kütz.) D.M. Williams et Round –
5; Cyclotella distunguenda Hust. – 5; C. meneghiniana
Kütz. – 1, 2, 5; *C. meduanae H. Germ. – 5; *Cymbel-
la cymbiformis C. Agardh – 2, 5; C. lanceolata
(C. Agardh) C. Agardh – 1, 2; C. tumida (Bréb.) van
Heurck – 1; Diadesmis sp. – 2; *Encyonema cespitosum
Kütz. – 5; *E. lange-bertalotii Krammer – 3; *E. cf.
persilesiacum Krammer – 5; E. sp. – 5; Entomoneis
palidosa var. subsalina (Cleve) Krammer – 5; Fallacia
pygmaea (Kütz.) Stickle et D.G. Mann – 1, 2, 4, 5;
*Fragilaria capucina Desm. – 1, 5; *F. famelica (Kütz.)
Lange-Bert. – 1, 2, 5; *F. vaucheriae (Kütz.) J.B. Pe-
tersen – 1; *Frustulia saxonica Rabenh. – 2; *Gompho-
nema micropus Kütz. – 1, 2, 5; G. olivaceum (Hornem.)
Bréb. – 4; G. sp. 1 – 5; G. sp. 2 – 5; G. sp. 3 – 5;
*G. utae Lange-Bert. et Reichardt – 2, 5; *Gyrosigma
peiconis (Grunow) Hust. – 1, 2; *G. spencerii (Quekett)
Griffith et Henfr. – 1; *Halamphora aponina (Kütz)
Levkov – 5; *H. hassiaca (Krammer et Strecker)
Lange-Bert. – 4, 5; H. hybrida (Grunow) Levkov – 3,
5; *H. cf. lineata (W. Greg.) Levkov – 1; *H. cf. luciae
(Cholnoky) Levkov – 5; H. sp. 1 – 1; H. sp. 2 – 5;
*Hantzschia spectabilis (Ehrenb.) Hust. – 5; Hip-
podonta hungarica (Grunow) Lange-Bert., Metzeltin
et A. Witkowski – 1, 2, 5; Luticola mutica (Kütz.)
D.G. Mann – 1; Navicula capitatoradiata H. Germ. –
1, 2, 3, 5; N. cincta Ehrenb. – 2; *N. exilis Kütz. – 1,
5; *N. lanceolata (C. Agardh) Ehrehb. – 1, 2, 3, 5;
*N. cf. libonensis Schoemann – 4, 5; *N. margalithii
Lange-Bert. – 5; *N. meniscus Schum. – 3, 5; *N. op-

pugnata Hust. – 2; N. radiosa Kütz. – 2, 5; *N. rein-
hardtii (Grunow) Grunow – 5; N. rhynocephala
Kütz. – 1; N. salinarum Grunow – 1, 2, 3, 5; N. sp. –
5; *N. trivialis Lange-Bert. – 1, 2, 3, 4, 5; N. veneta
Kütz. – 2; *Nitzschia amphibia Grunow – 1, 2; N. fonti-
cola Grunow – 5; N. frustulum (Kütz.) Grunow – 1, 3,
4, 5; *N. frustulum var. bulnheimiana (Rabenh.)
Grunow – 4, 5; *N. hantzschiana Rabenh. – 5; *N. per-
minuta (Grunow) Perag. – 1; Opephora olsenii
M. Möller – 5; Planothidium delicatulum (Kütz.)
Round et Bukht. – 1, 5; Pleurosigma elongatum W. Sm. –
5; Prestauroneis crucicula (W. Sm.) Genkal et Yaru-
shina – 2, 5; *P. protracta (Grunow) Kulikovskiy et
Glushchenko – 5; Rhoicosphenia abbreviata (C. Agardh)
Lange-Bert. – 5; *Staurosira elliptica (Schum.)
D.M. Williams et Round – 5; *Staurosirella pinnata
(Ehrenb.) D.M. Williams et Round – 5; *Stephanodis-
cus invisitatus Hohn et Hellerman – 1; *S. minutulus
(Kütz.) Cleve et Möller – 5; *Surirella cf. amphioxys
W. Sm. – 3; S. brebissonii Krammer et Lange-Bert. – 5;
*S. brigtwellii var. baltica (Schum.) Krammer – 5;
S. ovalis Bréb. – 5; * S. robusta Ehrenb. – 1, 5; *S. sub-
salsa W. Sm. – 5; Tabularia fasciculata (C. Agardh)
D.M. Williams et Round – 1, 2, 5; *Thalassiosira
pseudonana Hasle et Heimdal – 1, 2, 5; *Tryblionella
acuminata W. Sm. – 1, 4, 5; T. constricta (Kütz.)
Poulin – 1, 5; T. hungarica (Grunow) Freng. – 1, 2, 4,
5; Ulnaria ulna (Nitzsch) Compere – 2. Из них 8 так-
сонов (преимущественно солоноватоводные) –
редкие и новые для флоры России и 10 форм –
определенные только до рода. Ниже приведены
их краткие диагнозы, синонимика, экологиче-
ские особенности, распространение, оригиналь-
ные микрофотографии.

Achnantidium sp. (рис. 1, 1). Створка 94 мкм дл.,
17 мкм шир., штрихов 8 в 10 мкм.

Amphipleura sp. (рис. 1, 2). Створка 80 мкм дл.,
12 мкм шир., штрихов 9 в 10 мкм.

Halamphora hassiaca (Krammer et Strecker)
Lange-Bert. (рис. 1, 3). Створки 13.6–23.6 мкм дл.,
3.4–5 мкм шир., штрихов 28–33 в 10 мкм.

Германия, воды с высокой минерализацией
(Krammer, 1997 b).

Новый для флоры России.
Anomoeoneis sphaerophora f. costata (Kütz.)

Schmid (рис. 1, 4). (Navicula costata Kütz., Ano-
moeoneis costata (Kütz.) Hust., Anomoeoneis poly-
gramma (Ehrenb.) Cleve). Створка 228 мкм дл.,
50 мкм шир.

Европа, космополит, воды с высокой минера-
лизацией (Krammer, Lange-Bertalot, 1986).

Редкий для флоры России.
Diadesmis sp. (рис. 1, 5). Створка 21.4 мкм дл.,

7 мкм шир., штрихов 22 в 10 мкм.
Encyonema sp. (рис. 1, 6). Створка 22.8 мкм дл.,

7.8 мкм шир., штрихов 10 в 10 мкм.
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Gomphonema sp. 1 (рис. 1, 7). Створка 38.9 мкм дл.,
8.9 мкм шир., штрихов 12 в 10 мкм.

Gomphonema sp. 2 (рис. 1, 8). Створка 47 мкм дл.,
7.9 мкм шир., штрихов 10 в 10 мкм.

Gomphonema sp. 3 (рис. 1, 9). Створка 80 мкм
дл., 13.3 мкм шир., штрихов 11 в 10 мкм.

Gyrosigma peiconis (Grunow) Hust. (рис. 1, 10).
(Pleurosigma peisonis Grunow, Gyrosigma wansbeckii
var. peiconis (Grunow) Cleve). Створки 141–
154 мкм дл., 14.5–16.4 мкм шир., штрихов 17 в
10 мкм, ареол 22–24 в 10 мм.

Европа, воды с высокой минерализацией
Krammer, Lange-Bertalot, 1986), cолоноватовод-
но-пресноводный вид (Opredelitel’.., 1951).

Редкий для флоры России.

Halamphora aponina (Kütz.) Levkov (рис. 2, 1).
(Amphora aponina Kütz., Amphora coffeaeformis var.
aponina (Kütz.) P.A. Archibald et Schoeman). Створ-
ка 22 мкм дл., 5 мкм шир., штрихов 26 в 10 мкм.

Солоноватоводно-морской, широко распро-
страненный вид (Levkov, 2009).

Редкий для флоры России.

Halamphora cf. lineata (W. Greg.) Levkov (рис. 2,
2). (Amphora lineata W. Greg.) Створки 47.8–
48.6 мкм дл., 7.8–8.3 мкм шир., штрихов 19–20 в
10 мкм.

Рис. 1. 1 – Achnanthidium sp., 2 – Amphipleura sp., 3 – Amphora hassiaca, 4 – Anomoeoneis sphaerophora f. costata, 5 – Diadesmis
sp., 6 – Encyonema sp., 7 – Gomphonema species 1, 8 – Gomphonema species 2, 9 – Gomphonema species 3, 10 – Gyrosigma pe-
iconis. 1, 2, 6, 10 – cтворки с внутренней поверхности; 3–5, 7–9 – створки с наружной поверхности. СЭМ. Масштаб:
1, 2, 8 – 10 мкм; 3, 5, 6, 7, 9 – 5 мкм; 4, 10 – 20 мкм.
Fig. 1. 1 – Achnanthidium sp., 2 – Amphipleura sp., 3 – Amphora hassiaca, 4 – Anomoeoneis sphaerophora f. costata, 5 – Diadesmis
sp., 6 – Encyonema sp., 7 – Gomphonema species 1, 8 – Gomphonema species 2, 9 – Gomphonema species 3, 10 – Gyrosigma pe-
iconis. 1, 2, 6, 10 – internal view of valve; 3–5, 7–9 – external view of valve. SEM. Scale bars: 1, 2, 8 – 10 μm; 3, 5, 6, 7, 9 –
5 μm; 4, 10 – 20 μm.
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Морской, вероятно широко распространен-
ный вид (Levkov, 2009).

Редкий для флоры России.
Halamphora cf. luciae (Cholnoky) Levkov (рис. 2, 3).

(Amphora luciae Cholnoky). Створка 20.7 мкм дл.,
4.3 мкм шир., штрихов 18 в 10 мкм.

Европа, пресноводный вид с неясным распро-
странением (Levkov, 2009).

Новый для флоры России.
Halamphora sp. 1 (рис. 2, 4). Створка 42.8 мкм

дл., 7.1 мкм шир., штрихов 20 в 10 мкм.
Halamphora sp. 2 (рис. 2, 5). Створка 48.6 мкм

дл., 11.4 мкм шир., штрихов 8 в 10 мкм.
Navicula sp. (рис. 2, 6). Створка 40 мкм дл.,

10 мкм шир., штрихов 12 в 10 мкм, линеол 35
в 10 мкм.

Nitzschia frustulum var. bulnheimiana (Rabenh.)
Grunow (рис. 2, 7). Створки 6–12.3 мкм дл., 2.9–
4.4 мкм шир., фибул 10–14, штрихов 20–24 в
10 мкм.

Европа (Krammer, Lange-Bertalot, 1988).
Новый для флоры России.
Sururella subsalsa W. Sm. (рис. 2, 8). Створка

50 мкм дл., 24.3 мкм шир., ребер 4 в 10 мкм.
Европа, солоноватоводный вид (Krammer,

Lange-Bertalot, 1988).
Редкий для флоры России.

ОБСУЖДЕНИЕ
Максимальное число таксонов обнаружено в

устьях рек Хара (40) и Б. Саморода (68), что сов-
падает с литературными данными (Yatsenko-Ste-

Рис. 2. 1 – Halamphora aponin, 2 – Halamphora cf. lineata, 3 – Halamphora cf. luciae, 4 – Halamphora species 1, 5 – Halam-
phora species 2, 6 – Navicula sp., 7 – Nitzschia frustulum var. bulnheimiana, 8 – Sururella subsalsa. 1, 2, 4, 6 – cтворки с наруж-
ной поверхности; 3, 5, 7, 8 – створки с внутренней поверхности. СЭМ. Масштаб: 1, 3, 6, 7 – 5 мкм; 2, 4, 5, 8 – 10 мкм.
Fig. 2. 1 – Halamphora aponin, 2 – Halamphora cf. lineata, 3 – Halamphora cf. luciae, 4 – Halamphora species 1, 5 – Halamphora
species 2, 6 – Navicula sp., 7 – Nitzschia frustulum var. bulnheimiana, 8 – Sururella subsalsa. 1, 2, 4, 6 – external view of valve;
3, 5, 7, 8 – internal view of valve. SEM. Scale bars: 1, 3, 6, 7 – 5 μm; 2, 4, 5, 8 – 10 μm.
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panova et al., 2015; Gorokhova, Zinchenko, 2016).
Наиболее насыщенными в таксономическом
плане в нашем материале оказались роды Halam-
phora и Nitzschia – по 6 и Navicula – 16 таксонов,
что также соответствует данным световой микро-
скопии (Yatsenko-Stepanova et al., 2015; Gorokho-
va, Zinchenko, 2016). Наиболее широкое распро-
странение в этих водотоках имеют Conticribra
weissflogii, Fallacia pygmaea, Navicula capitatoradiata,
N. lanceolata, N. salinarum, N. trivialis, Nitzschia
frustulum, Tryblionella hungarica. По литературным
данным в исследованных реках зафиксировано
124 вида и разновидности диатомовых водорос-
лей из 33 родов, включая 10 форм, определенных
только до рода (Yatsenko-Stepanova et al., 2015;
Gorokhova, Zinchenko, 2016). Из 93 видов и разно-
видностей, относящихся к 40 родам, обнаружен-
ных нами в исследованных реках, 45 оказались
новыми для флоры этих водотоков и 3 – для фло-
ры России. При этом, 17 родов (Achnanthidium,
Amphipleura, Conticribra, Craticula, Ctenophora, Dia-
desmis, Encyonema, Fallacia, Frustulia, Halamphora,
Hippodonta, Luticola, Planothidium, Prestauroneis,
Staurosira, Tabularia, Ulnaria) оказались новыми
для этих водотоков.

Следует учесть, что в последние годы измени-
лось систематическое положение или таксономи-
ческий ранг у многих водорослей, поэтому опуб-
ликованные данные по видовому составу требуют
корректирования. Ряд представителей рода Am-
phora переведен в род Halamphora и, соответствен-
но, в опубликованные списки нужно вносить из-
менения: Amphora coffeaeformis (C. Agardh) Kȕtz. –
Halamphora coffeaeformis (C. Agardh) Levkov, A. cof-
feaeformis var. acutiuscula (Kȕtz.) Hust. – H. acutius-
cula (Kȕtz.) Levkov, A. coffeaeformis var. angularis
(Grunow) Cleve – H. angularis (Grunow) Levkov,
A. holsatica Hust. – H. holsatica (Hust.) Levkov
(Levkov, 2009). Cyclotella distinguenda var. unipuncta-
ta (Hust.) Häk. et Carter приводится в качестве си-
нонима к C. costei Druatr et Straub (Houk et al.,
2010). Представители этого вида относятся к мел-
коразмерным (4–17 мкм) и его находка требует
подтверждения с помощью методов электронной
микроскопии. Вид С. stelligera Cleve et Grunow пе-
реведен в род Discostella – D. stelligera (Cleve et
Grunow) Houk et Klee (Houk et al., 2010), Cymbella
cistula (Ehrenb.) Kirchn. cведен в синонимику к
С. neocistula Krammer (Krammer, 2002), другие
представители этого рода переведены в род Ency-
onema: Cymbella elginensis Krammer – E. elginensis
(Krammer) D.G. Mann, C. prostrata (Berk.) Cleve –
E. prostrata (Berk.) Kȕtz., C. silesiaca Bleisch –
E. silesiacum (Bleisch) D.G. Mann (Krammer,
1997a), C. pusilla Grunow в настоящее время рас-
сматривается как Navicymbula pusilla (Grunow)
Krammer (Кulikovskiy et al., 2016; Krammer, 2003).
В списке приводится Diatoma vulgaris Bory и два
морфотипа этого вида – ovalis и producta (Yatsen-

ko-Stepanova et al., 2015), которые не имеют таксо-
номического ранга, поэтому в списке необходи-
мо оставить только D. vulgaris. В список внесено
несколько видов рода Fragilaria, которые также
были переведены в другие роды и изменили свой
таксономический ранг: Fragilaria construens f. ven-
ter (Ehrenb.) Hust. – Staurosira venter (Ehrenb.)
Grunow, F. fasciculata (C. Agardh) Lange-Bert. –
Tabularia fasciculata (C. Agardh) D.M.Williams et
Round, F. pulchella (Ralfs ex Kȕtzung) Lange-Ber-
talot – Ctenophora pulchella (Ralfs ex Kȕtz.)
D.M. Williams et Round, F. ulna var. ulna (Nitzsch)
Lange-Bert. – Ulnaria ulna (Nitzsch) Compére, F. ul-
na var. acus (Kȕtz. ) Lange-Bert. – Ulnaria acus
(Kȕtz.) Aboal (Кulikovskiy et al., 2016; Lange-Ber-
talot et al., 2017). Аналогичная ситуация имеет ме-
сто и среди представителей рода Navicula:
N. capitata var. hungarica (Grunow) Ross – Hip-
podonta hungarica (Grunow) Lange-Bert., Metzeltin
et A. Witkowski, N. crucicula (W. Sm.) Donkin –
Prestauroneis crucicula (W. Sm.) Genkal et Yarushina,
N. mutica Kȕtz. – Luticola mutica (Kȕtz.)
D.G. Mann, N. pygmaea Kȕtz. – Fallacia pygmaea
(Kȕtz.) Stickle et D.G. Mann, N. spicula (Hickie)
Cleve – Haslea spicula (Hickie) Lange-Bert. (Lange-
Bertalot, 2001; Levkov et al., 2013; Кulikovskiy et al.,
2016; Genkal, Yarushina, 2017; Lange-Bertalot et al.,
2017). Некоторые представители рода Nitzschia
также поменяли свою родовую принадлежность:
Nitzschia constricta (Kȕtz.) Ralfs – Tryblionella con-
stricta (Kȕtz.) Poulin, N. compressa (Bailey) Boyer –
T. compressa (Bailey) Poulin, N. hungarica Grunow –
T. hungarica (Grunow) Freng., N. tryblionella
Hantzsch in Rabenhorst – T. tryblio (Hantzsch in
Rabenhorst) Cantonati et Lange-Bert. (Poulin et al.,
1990; Lange-Bertalot et al., 2017). Центрическая
диатомовая водоросль Thalasiosira weissflogii
(Grunow) Fryxell et Hasle переведена в род Conti-
cribra (C. weissflogii (Grunow) Stachura-Suchoples et
D.M. Williams (Stachura-Suchoples, Williams,
2009). В списке приводится вид Stephanodiscus ro-
tula (Kȕtz.) Hendey (Yatsenko-Stepanova et al.,
2015), находка которого требует подтверждения.
Этот вид имеет большое сходство с S. neoastraea
Häk. et Hickel, и именно последний имеет широ-
кое распространение в водоемах и водотоках Рос-
сии (Genkal, 2009; Houk et al., 2014; Кulikovskiy et
al., 2016). Кроме этого, S. rotula относится к иско-
паемым видам (Houk et al., 2014). В списке в каче-
стве массового вида приводится Chaetoceros mul-
leri Lemmerm. (Yatsenko-Stepanova et al., 2015;
Gorokhova, Zinchenko, 2016), представители кото-
рого относятся к нежноструктурным водорослям
и, вероятно, по этой причине при подготовке
препаратов для электронной микроскопии пан-
цири разрушились. По мнению специалиста по
этому роду Р.М. Гогорева по данным световой
микроскопии это именно C. mulleri.
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В исследованных реках выявлено 93 таксона

Bacillariophyta из 40 родов, в том числе 3 новых
для флоры России. Проведенная ревизия опубли-
кованного видового списка и наши данные в зна-
чительной степени расширили таксономический
состав Bacillariophyta исследованных рек на видо-
вом (со 124 до 168 таксонов) и родовом (с 33 до 53)
уровнях. Максимальное число видов и разновид-
ностей обнаружено в устьях рек Хара (40) и Б. Са-
морода (68). Самыми богатыми в таксономиче-
ском плане оказались роды Halamphora, Nitzschia
и Navicula. Наиболее широкое распространение в
исследованных водотоках имеют виды Conticribra
weissflogii, Fallacia pygmaea, Navicula capitatoradiata,
N. lanceolata, N. salinarum, N. trivialis, Nitzschia
frustulum, Tryblionella hungarica.
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This electron microscopy study of phytoplankton from the rivers (Bolshaya Smoroda, Lantsug, Solyanka,
Chernavka and Khara) f lowing into a hyperhalinic lake Elton (Volgograd Region) has revealed 93 species,
varieties and forms of diatom algae from 40 genera. Forty five of them proved to be new for the studied rivers,
including 3 new taxa for the f lora of Russia (Amphora hassiaca, Halamphora cf. luciae, Nitzschia frustulum var.
bulnheimiana), and 10 forms were identified to the genus only. The genera Halamphora and Nitzschia (6 taxa
in each genus) and Navicula (16) have the highest species richness. The greatest number of species and vari-
eties is recorded in the mouth of the Khara (40) and Bolshaya Smoroda rivers (68). The following species
are the most widespread in the watercourses under study: Conticribra weissflogii, Fallacia pygmaea, Navicula
capitatoradiata, N. lanceolata, N. salinarum, N. trivialis, Nitzschia frustulum, Tryblionella hungarica. The tax-
onomic position of 30 taxa from the earlier published species lists has been specified. Summarizing the pub-
lished and our data, the composition of Bacillariophyta in the studied rivers has significantly increased at the
level of species (from 124 to 168 taxa) and genera (from 33 to 53 ones).

Кeywords: Bacillariophyta, phytoplankton, Lake Elton, tributaries, electron microscopy, revision
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На территории Южной Карелии в подзоне средней тайги на лесоболотном научном стационаре
Карельского НЦ РАН “Киндасово” в заказнике Койву-Ламбасуо ведется многолетний мониторинг
растительности болот. В данной работе представлены результаты 36-летних исследований
постмелиоративной динамики видового состава и структуры растительного покрова мезотрофного
травяно-сфагнового болота “Близкое” (61°45'10.28"с.ш., 33°28'12.73"в.д). Под влиянием осушения и
сукцессий растительного покрова отмечается изменение видового состава растительного покрова,
снижение его биоразнообразия в 30 метрах от мелиоративного канала и увеличение видового разно-
образия на середине межканальной полосы. На середине межканальной полосы изменения в видо-
вом составе происходят значительно медленнее, чем в 30 метрах от канала, так как удлинился пери-
од доминирования гигромезофильных и гигрофильных видов, но при дальнейшем действии осуше-
ния происходит уменьшение степени покрытия мезотрофного болотного разнотравья. С помощью
бестрендового анализа выделено четыре периода увлажнения, каждый из которых обладает харак-
терным для этого периода растительным покровом. Через 36 лет после осушения на месте мезо-
трофного травяно-сфагнового кочковато-топяного комплекса сформировался березово-травяной
фитоценоз.

Ключевые слова: постмелиоративная динамика, растительный покров, травяно-сфагновое болото,
ординация, Карелия
DOI: 10.31857/S0006813621040050

Болота имеют огромное значение, являясь ре-
зервуарами углерода, органических веществ, и
пресной воды (P’yavchenko, 1985).

В республике Карелия болота занимают
3.63 млн га (21%), а заболоченные леса – 1.83 млн га
(10.6%) (P’yavchenko, Kolomytsev, 1980). В связи с
высокой заболоченностью, в Карелии в середине
XX столетия были развернуты гидромелиоратив-
ные работы, которые существенно изменяли
естественные ландшафты. Возросшее антропо-
генное влияние на болота приводит к нежела-
тельным последствиям в состоянии естественных
экосистем, которых можно избежать только при
знании объективных законов внутренней органи-
зации и взаимосвязей этих систем с факторами
среды. Результаты гидромелиорации могут быть
положительными лишь при научно обоснован-
ном прогнозе трансформации заболоченных ле-
сов и болот, а это требует детального изучения
растительности и продуктивности фитоценозов в

процессе естественных и антропогенных смен
растительного покрова разных типов болот.

Вопросы антропогенной динамики раститель-
ности болот довольно широко освещаются как в
нашей стране, так и за рубежом. Подробный ли-
тературный обзор был сделан нами в работах
Kuznetsov, Grabovik, 2010; Grabovik et al., 2019.

По мнению Б.С. Маслова “основой мелиора-
тивных исследований должны вновь стать мелио-
ративно-болотные стационары в разных природ-
но-хозяйственных регионах в сочетании с мате-
матическим и физическим моделированием”
(Maslov, 2008: 68).

Целью данной работы явилось представление
результатов 36-летних исследований постмелио-
ративной динамики видового состава и структу-
ры растительного покрова в пространственно-вре-
менном аспекте на примере мезотрофного травя-
но-сфагнового болотного массива “Близкое”.

СООБЩЕНИЯ
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МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
На территории Киндасовского лесо-болотно-

го научного стационара Карельского научного
центра РАН в 1970 г. были начаты комплексные
научно-исследовательские работы по изучению
структуры и динамики болот и заболоченных ле-
сов в естественном состоянии и под влиянием ме-
лиорации. В задачи исследования не входило из-
мерение уровня грунтовых вод (УГВ) в течение
вегетационного периода. УГВ на исследованных
болотах был измерен только до осушения.

В климатическом отношении территория ста-
ционара характеризуется следующими средними
многолетними данными: продолжительность ве-
гетационного периода – 148 дней, температура
воздуха за вегетационный период – 11.7°С, коли-
чество атмосферных осадков за год 565 мм, за ве-
гетационный период – 316 мм (Chesnokov, 1979).

На территории стационара наиболее распро-
странены четыре типа болотных массивов: сфаг-
новый грядово-мочажинный олиготрофный, тра-
вяно-сфагновый мезотрофный, травяно-сфагно-
во-гипновый (карельские кольцевые аапа болота)
и мезотрофный сфагновый лесной (Elina et al.,
1984). Значительная их часть до 1969 г. была в
естественном состоянии, затем с 1969 по 1974 г.
часть болот была осушена (рис. 1).

Стационарные исследования проводили в два
этапа. На первом этапе основное внимание уде-
ляли изучению растительности естественных (не-
осушенных) болот. На основании анализа аэро-
фотоснимков устанавливали соотношение расти-
тельных комплексов на болотах (Galkina, 1969).
На выделенных по аэрофотоснимкам болотных
комплексах выбирали наиболее типичные для
них участки (по форме микрорельефа и расти-
тельному покрову) – пробные площади (ПП), на
которых в последующие годы вели постоянные
наблюдения. Всего было заложено 11 ПП (пло-
щадь от 0.3 до 0.5 га), здесь выполнялись геобота-
нические описания, отбирались образцы торфа
на ботанический состав и степень разложения, а
также измерялся УГВ на коврах, мочажинах, коч-
ках и грядах до осушения.

Горизонтальная структура растительного по-
крова изучалась методом крупномасштабного
картирования (Elina et al., 1984) на постоянных
пробных площадях (ППП), размеры которых (от
50 до 150 м2) зависели от сложности структуры бо-
лотного комплекса и величины отдельных эле-
ментов микрорельефа. Площадь исследуемой ПП
болотного массива “Близкое” составляет 0.5 га
(рис. 1), а площадь ППП – 150 м2 (рис. 2).

Второй этап начался в первое десятилетие по-
сле осушения и характеризовался детализацией
ранее выполненных исследований, внимание ак-
центировалось на динамике растительного по-
крова, структуре и биологической продуктивно-

сти комплексов. Исследования динамики видо-
вого состава и структуры растительного покрова
выполнялись апробированными и модифициро-
ванными методами (Grabovik, 1989, Grabovik
et al., 2019). Наблюдения за динамикой видового
состава растительного покрова вели на постоян-
ных метровых площадках (1 м2) (ПМП) (рис. 2),
расположенных в пределах ПП изучаемого болот-
ного комплекса.

Рис. 1. Схема болотных массивов стационара “Кин-
дасово” (Elina, 1977).
Типы болотных массивов: I – сфагновый грядово-
мочажинный олиготрофный; II – мезотрофный тра-
вяно-сфагновый; III – мезотрофный сфагновый лес-
ной; IV – южнокарельский вариант кольцевого аапа
типа. 7 – болотный массив “Близкое”, j – пробная
площадь.
Fig. 1. Scheme of mire ecosystems of the “Kindasovo” Ex-
perimental Research Station (Elina, 1977).
Types of mires: I – ombrotrophic ridge-hollow bog; II –
mesotrophic herb-Sphagnum; III – mesotrophic Sphag-
num-forest mire; IV – aapa mire. 7 – mire ecosystem
“Blizkoye”, j – sample plot.
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Рис. 2. Схема размещения участков на болоте “Близ-
кое”.
1 – постоянная пробная площадь; 2 – постоянные
метровые площадки; 3 – мелиоративные каналы.
Fig. 2. Scheme of plots location in the mire “Blizkoye”.
1 – permanent sample plot; 2 – 1-m2 permanent sample
plots; 3 – meliorative channels.
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Названия сосудистых растений и мхов приво-
дятся по сводкам (Czerepanov, 1995; Ignatov et al.,
2006, 2017; Kravchenko, 2007; Ignatov, Milyutina,
2007). Основные таксационные показатели дре-
востоя определялись методами, применяемыми в
лесной таксации (Anuchin, 1982).

В работе используются эколого-ценотические
группы (ЭЦГ) видов (Kuznetsov, 2005), выделен-
ные эмпирически для болот Карелии по их отно-
шению к условиям увлажнения, проточности,
освещенности и трофности местообитаний, а
также сопряженности в сообществах (Kuznetsov,
2002).

Для установления степени сходства видового
состава растительных сообществ 1971 года (кон-
троль) с растительными сообществами других лет
(с 1972 по 2007 гг.) использовали коэффициент
Жаккара (К) (Vasilevich, 1969), который вычисля-
ли по формуле:

где а – число видов в сообществах 1971 года, b –
число видов в сообществах других лет, с – число
общих видов в сообществах a и b.

Для установления экологических особенно-
стей выделенных сообществ и определения их по-
ложения в экологическом пространстве был ис-
пользован бестрендовый анализ соответствия
(Detrended correspondence analysis, или DCA ор-
динация), реализованный Hill, Gauch (1980) в
прикладном пакете для обработки геоботаниче-
ских данных DECORANA. В качестве анализиру-
емого параметра использовался показатель про-
ективного покрытия видов (в %) для раститель-
ных сообществ ПМП. Нагрузки на оси в
ординации рассчитаны с использованием коэф-
фициента Съеренсена.

Мезотрофный травяно-сфагновый болотный
массив “Близкое”, площадью 10 га, глубиной тор-
фяной залежи около 1 метра. До осушения цен-
тральная часть болота была занята мезотрофным
травяно-сфагновым кочковато-топяным ком-
плексом, в котором кочки занимали 30%, моча-
жины – 70%. В понижениях в течение вегетаци-
онного периода УГВ колебался от 0 до +5 см, а на
повышениях – 15–25 см ниже поверхности сфаг-
нового ковра. Для более детального изучения го-
ризонтальной структуры растительного покрова в
центральной части участка было сделано крупно-
масштабное картирование. Кочки были заняты
кустарничково-осоково-сфагновыми сообще-
ствами, с единичными низкими (до 2 м) Betula pu-
bescens и Pinus sylvestris. В неглубоких мочажинах
до осушения были сообщества ассоциации Carex
lasiocarpa – Menyanthes trifoliata и Carex lasiocarpa –
Sphagnum subsecundum. Видовое богатство бо-
лотного участка до осушения было невелико и

= ×
+ −

100%,cK
a b c
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включало 29 видов: из них деревья – 2, кустар-
нички – 5, травы – 16 и мхи – 6.

В 1970 г. болото было осушено редкой сетью
открытых каналов через 160 метров. В настоящее
время каналы заросли травянистой растительно-
стью. Мониторинг изменений растительного по-
крова велся на постоянных метровых площадках
(ПМП) 1 × 1 м, заложенных на коврах и мочажи-
нах на разном удалении от мелиоративных кана-
лов (в более интенсивно осушенной части болот-
ного участка, в 30-ти метровой полосе от канала,
а также на середине межканальной полосы. Всего
заложено 18 ПМП (рис. 2). Первые наблюдения
сделаны в год проведения гидромелиорации бо-
лотного массива (контроль).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Динамика видового состава растительного покрова 
в 30-метровой полосе вдоль мелиоративного канала

Бестрендовый анализ соответствия был прове-
ден для растительных сообществ ПМП в 30-мет-
ровой полосе. Ординационная диаграмма (рис. 3)
демонстрирует наличие четко выраженного хро-
нологического градиента (с 1971 по 2007 годы ис-
следования), который в растительных сообще-
ствах соответствует градиенту увлажнения от бо-
лее влажных местообитаний к менее влажным.
Анализ показал высокую нагрузку на ось 1, кото-
рая объясняет 76% изменчивости. Вдоль градиен-
та нами выделено четыре группы (скопления)
растительных сообществ, характеризующиеся
степенью увлажнения за разные годы исследова-

ния. На ось 2 приходится очень низкая нагрузка,
всего 1%.

В первую (I) группу (период осушения с 1971
по 1973 год) входят кустарничково-осоково-тра-
вяно-моховые сообщества мезоолиготрофных,
гидрофильных водно-болотных видов сосуди-
стых растений и мхов. За данный период осуше-
ния исчезли виды эколого-ценотических групп,
таких как Scheuchzeria palustris и Carex livida
(табл. 1), которые характерны для сильно обвод-
ненных застойных мочажин: Carex chordorrhiza,
С. canescens, C. limosa, C. livida, и мхов Sphagnum
angustifolium, S. subsecundum. Доминантными ви-
дами сообществ данного периода являются Carex
lasiocarpa и Menyanthes trifoliata. Они по-прежнему
сохраняют высокую константность, но проектив-
ное покрытие C. lasiocarpa снижается с 35 до 15%,
а Menyanthes trifoliata увеличивается с 20 до 30%.

Во вторую (II) группу (период осушения с 1975
по 1982 год) входят кустарничково-разнотравные
сообщества мезотрофных, гигрофильных болот-
ных видов. Различные виды болотных растений
реагируют на осушение неодинаково. Одни быст-
ро отмирают (виды ЭЦГ Chamaedaphne calycula-
ta), а другие испытывают явное угнетение и отми-
рают постепенно (виды ЭЦГ Menyanthes trifolia-
ta). Встречаются виды, которые развиваются даже
лучше и роль их в покрове заметно увеличивается
после осушения, особенно Calamagrostis neglecta и
Comarum palustre (табл. 1). Их проективное по-
крытие в растительных сообществах, в отличие от
первых лет осушения, резко возрастает в среднем
с 5–10% до 25–40%. Данные виды относятся к
ЭЦГ Carex acuta, произрастающих в топяных ме-
стообитаниях, ежегодно заливаемых на довольно

Рис. 3. Ординационная диаграмма растительных сообществ на постоянных метровых площадках, расположенных в
30 метрах от мелиоративного канала в разные годы исследования.
Римские цифры – периоды увлажнения.
Fig. 3. Ordination chart of plant communities in permanent 1-m2 sample plots located 30 m from the ditch in different years.
Roman numerals – drainage periods.

О
сь

 (A
xi

s)
 2

Ось (Axis) 1

�1971

�1972

�1973

�1977

�1978

�1985

�1984

-1982

�1986

�1996

�1997

�1998 �1999

�2000

�2002

�2001

�2004 �2007

�1990
�1992

Hd�1976
�1975�1975

�1989�1989

I II

III IV



328

БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 106  № 4  2021

ГРАБОВИК, КАНЦЕРОВА

Таблица 1. Постмелиоративная динамика видового состава растительного покрова мезотрофного травяно-сфаг-
нового болота в 30 метрах от мелиоративного канала
Table 1. Post-drainage dynamics of the species composition of the vegetation cover of the mesotrophic herb-Sphagnum
mire located 30 m from the ditch

Видовой состав (Plant species)

Периоды осушения (Drainage periods)/Годы (Years)

I II III IV

1971 1973 1975 1982 1984 1997 1998 2007

Группа (Group) Chamaedaphne calyculata*
Chamaedaphne calyculata (L.) Moench IV3 IV7 IV6 – – – – –

Andromeda polifolia L. IV2 III1 II+ – – – – –

Oxycoccus palustris Pers. II+ III1 II+ – – – – –

Sphagnum angustifolium (С.E.O. Jensen ex Russow) С.E.O. Jensen IV5 – – – – – – –

S. divinum Elatberg et Hassel. – I+ II2 – I+ – III2 I1

Группа (Group) Scheuchzeria palustris
Carex limosa L. I+ I+ – – – – – –
Группа (Group) Carex lasiocarpa
Carex lasiocarpa Ehrh. V33 V17 IV6 IV9 III7 II+ II1 –
Группа (Group) Carex livida

Carex livida (Wahlenb.) Willd. II+ – – – – – – –

Sphagnum subsecundum Nees V18 V6 – – – – – –

Warnstorfia exannulata (Bruch et al.) Loeske IV5 – – IV38 – – – –
Группа (Group) Menyanthes trifoliata

Menyanthes trifoliata L. V22 V26 V16 IV11 III7 I1 – –

Eriophorum angustifolium Honck. V2 IV+ II+ I+ – – – –

Carex chordorrhiza Ehrh. V5 II+ – – – – – –

Equisetum fluviatile L. IV2 V+ IV+ – – I2 I+ –
Группа (Group) Calla palustris
Salix myrtilloides L. IV5 IV5 IV2 II1 – – – –

Carex canescens L. IV7 I+ – – – – – –

Scutellaria galericulata L. – – – – – – I+ I+

Pseudobryum cinclidioides (Huebener) T.J. Kop. – – – – – – I+ –

Climacium dendroides (Hedw.) F. Weber et D. Mohr – – – – – – I+ –
Группа (Group) Carex acuta
Calamagrostis neglecta (Ehrt.) Gaertn., B. Mey. et Scherb. V10 V5 V35 V33 IV18 III2 IV2 –

Comarum palustre L. IV7 V4 V4 V23 IV29 IV10 V7 II3

Naumburgia thyrsiflora (L.) Reichenb. IV+ V4 V4 IV4 IV5 III2 IV4 IV+

Galium palustre L. IV3 V+ III+ V1 III+ V2 IV2 I+

Thyselium palustre (L.) Rafin. IV+ IV+ IV+ III+ III1 I+ II+ –
Группа (Group) Saxifraga hirculus
Epilobium palustre L. – – – – III1 – – –
Группа лесных видов (Group of forest species)
Rubus idaeus L. – – – – – – II5 II20

Angelica sylvestris L. – – – – – I+ II1 –

Deschampsia cespitosa (L.) P. Beauv. – – – – – I2 IV14 V9
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Примечание.*– Эколого-ценотические группы. Единично встречающиеся виды в таблицу не включены. В таблицу не вошли
все годы исследования из-за достаточно большого объема материала.
Note.*– Ecological-cenotic groups. Species occurring as single individuals are not included in the Table. Not all years of the study were
included in the Table due to a considerable amount of the material.

Dryopteris carthusiana (Vill.) Y.P. Fuchs – – – – – – IV2 IV20

Equisetum sylvaticum L. – II+ II+ III+ I+ III12 V9 V5

Geum rivale L. – – – – – I2 I3 I+

Trientalis europaea L. – – – – – I1 I+ –

Brachythecium rivulare Bruch et al. – – – – – – – IV4

Polytrichum longisetum Sw. ex Brid. – – – – – – I+ –

Sciuro-hypnum curtum (lindb.) Ignatov. – – – – – I1 I2 I+

Dicranum scoparium Hedw. – – – – – – – II+

Видовой состав (Plant species)

Периоды осушения (Drainage periods)/Годы (Years)

I II III IV

1971 1973 1975 1982 1984 1997 1998 2007

Таблица 1. Окончание

длительное время. Количество осадков за данный
период было выше средней нормы (в среднем
450 мм).

Сравнение коэффициента сходства первого
года осушения с последующими годами I и II пе-
риодов показало снижение сходства видового со-
става растительных сообществ с 74% в 1972 году
до 45% в 1982 году. Это связано с тем, что в первые
годы осушения резко проявляется дренажный
эффект на ПМП, находящихся ближе к мелиора-
тивному каналу и происходит смена более влаго-
любивых видов на менее влаголюбивые. Ослабле-
ние фитоценотической роли болотных растений
создало наиболее благоприятные условия для
естественного облесения болот уже в первые 7–
10 лет после осушения. В это время гигромезо-
фильные и мезофильные виды (конкуренты всхо-
дов древесных пород) еще не получили широкого
распространения. Происходит массовый занос
семян Betula pubescens, которые попадают в благо-
приятную для прорастания среду. Число особей
Betula pubescens высотой от 0.5 до 5.5 м достигает
3400 экз./га.

В третью (III) группу (период осушения с 1984
по 1997 год) входят березово-травяные сообще-
ства мезотрофных, гигромезофильных болотных
видов. Растения гигрофильные угнетаются, кон-
куренция с их стороны практически устраняется.
В напочвенном покрове ковров и бывших моча-
жин за этот период осушения большинство бо-
лотных видов продолжает сохраняться, но жиз-
ненность их снижается, они не цветут и не плодо-
носят (ЭЦГ Carex lasiocarpa, Menyanthes trifoliata,
Carex acuta). Происходит изреживание травяного
покрова, появляются виды (относящиеся к ЭЦГ
лесных видов), хотя и в незначительном количе-

стве, отсутствовавшие здесь до осушения. На
низких приствольных кочках в сообществах по-
являются Deschampsia cespitosa, Polytrichum longise-
tum и Dicranum scoparium.

Сравнение коэффициента сходства первого
года осушения с последующими годами III пери-
ода показалo, что коэффициент Жаккара снижа-
ется, но незначительно: с 39% в 1984 году до 35%
в 1997 и число общих видов колеблется от 7 до 9.

В сформировавшемся березово-травяном фито-
ценозе общее число стволов составило 1850 экз./га,
в том числе Betula pubescens 1700. Средний диа-
метр 5.6 см, высота – 6.9 м. Значительная часть
Betula pubescens появилась здесь уже после осуше-
ния.

В четвертую (IV) группу (период осушения с
1998 по 2007 год) входят березово-травяные сооб-
щества, мезотрофных, мезофильных лесо-болот-
ных и преимущественно лесных видов.

В напочвенном покрове ковров болотные рас-
тения еще сохранились, но проективное покры-
тие их значительно снизилось, продолжается
внедрение лесных видов (табл. 1) и в сложении
напочвенного покрова они уже играют значи-
тельную роль. ЭЦГ лесных видов указывают на
переменность водного режима и динамические
связи болот и лесов. Доминантными видами со-
обществ данного периода являются Equisetum syl-
vaticum, Deschampsia cespitosa, Dryoptheris cartusi-
ana. Из сообществ исчезли Carex lasiocarpa и
Menyanthes trifoliata, которые в первом периоде
осушения были доминантными видами. Также
исчезли Equisetum fluviatile и Tyselium palustre. В со-
обществах появились встречающиеся ранее 1998 г.
виды мхов: Climacium dendroides, Polytrichum longi-
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Таблица 2. Постмелиоративная динамика видового состава растительного покрова мезотрофного травяно-сфаг-
нового болота на середине межканальной полосы
Table 2. Post-drainage changes of the species composition of the vegetation cover in the mesotrophic herb-Sphagnum mire
in the middle of a drained row

Видовой состав (Plant species)

Периоды осушения (Drainage periods)/Годы (Years)

I II III IV

1971 1973 1975 1982 1984 1997 1998 2007

Группа (Group) Chamaedaphne calyculata*
Chamaedaphne calyculata (L.) Moench IV3 III3 IV3 I3 – – – –

Andromeda polifolia L. V8 IV5 IV5 – – – – –

Oxycoccus palustris Pers. IV4 IV4 V3 – – I+ I+ –

Sphagnum angustifolium (С.E.O. Jensen ex Russow) С.E.O. Jensen – – I1 II+ I1 I+ – –

S. divinum Elatberg et Hassel. – – – – – – I+ I1

Группа (Group) Scheuchzeria palustris
Carex limosa L. I+ I+ – – – – – –

Группа (Group) Carex lasiocarpa
Carex lasiocarpa Ehrh. IV25 V14 V11 V16 V31 III5 II+ –

Группа (Group) Carex livida
Carex livida (Wahlenb.) Willd. I+ I+ – – – – – –

Sphagnum subsecundum Nees IV29 III5 III5 – – – – –

Warnstorfia exannulata (Bruch et al.) Loeske – I1 I1 II1 – – – –

Группа (Group) Menyanthes trifoliata
Menyanthes trifoliata L. IV6 V13 V9 V9 V15 V9 IV4 II1

Eriophorum angustifolium Honck. II+ II+ II+ – – – – –

Carex chordorrhiza Ehrh. V20 I1 I+ I+ – – – –

Equisetum fluviatile L. – V1 II+ – II+ II1 – –

Группа (Group) Calla palustris
Salix myrtilloides L. IV13 IV8 IV9 IV4 I+ – – –

Carex canescens L. I+ II+ I2 – – – III2 –

Scutellaria galericulata L. – – – – – – I1 I1

Pseudobryum cinclidioides (Huebener) T.J. Kop. – – – – – – I1 I1

Climacium dendroides (Hedw.) F. Weber et D. Mohr – – – – – – I+ I+

Группа (Group) Carex acuta
Calamagrostis neglecta (Ehrt.) Gaertn., B. Mey. et Scherb. – IV5 IV11 V27 III18 V7 V7 V9

Comarum palustre L. V11 V6 V8 V21 V43 V6 V6 IV6

Galium palustre L. III3 IV+ IV+ V2 III1 IV5 III1 III+

Naumburgia thyrsiflora (L.) Reichenb. III+ V1 V4 V3 III1 IV3 V5 III+

Thyselium palustre (L.) Rafin. IV+ IV+ V3 V1 IV1 II+ III+ I+

Группа (Group) Saxifraga hirculus
Epilobium palustre L. II+ – – II+ III1 I+ – I+

Группа лесных видов (Group of forest species)
Equisetum sylvaticum L. – III+ II+ III+ – III4 IV1 I+

Drepanocladus polygamus (Bruch et al.) Hedenäs – – II1 II1 – – – –

Pleurozium schreberi (Brid.) Mitt. – – – – – I1 I1 I1
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setum, Brachythecium rivulare, Pseudobryum cinclidi-
oides.

В целом произошло значительное снижение
сходства видового состава (коэффициент Жакка-
ра снизился с 24% в 1998 г. до 10% в 2007 г.).

Следует отметить, что такие светолюбивые
растения, как Calamagrostis neglecta и Deschampsia
cespitosa образуют здесь злаковые сообщества, ко-
торые на открытых местах (в окнах) препятствуют
лесовозобновительному процессу. А такие виды,
как Angelica sylvestris, Dryoptheris cartusiana, Equise-
tum sylvaticum, Trientalis europaea, Rubus idaeus и др.,
составляют группу теневыносливых видов, наи-
большее распространение которых отмечается
под пологом Betula pubescens.

За этот период осушения в составе древостоя
произошли существенные изменения. Состав
древостоя 9Б35 1С55, относительная полнота 0.9.
Общее число стволов древостоя сократилось до
1658 экз./га, в том числе Betula pubescens до 1516.

Растительный покров до осушения был пред-
ставлен 20 видами сосудистых растений и мхов,
который через 36 лет после осушения представ-
лен 13 видами, и только три вида являются общи-
ми: Comarum palustre, Galium palustre и Naumburgia
thyrsiflora. Они обладают широкой экологической
пластичностью, что позволяет им существовать в
различных эколого-фитоценотических условиях.

Динамика видового состава растительного покрова 
на середине межканальной полосы

Бестрендовый анализ соответствия также был
проведен для растительных сообществ ПМП на

середине межканальной полосы (рис. 4). Здесь
также значительна нагрузка на ось 1 (79%), ин-
терпретируемая, как хронологический градиент,
соответствующий градиенту увлажнения. Нагруз-
ка на ось 2 низкая, 1%. Нами выделены четыре
группы растительных сообществ, характеризую-
щиеся степенью увлажнения за разные годы ис-
следования.

На середине межканальной полосы (табл. 2)
изменения в видовом составе происходят в том же
направлении, что и в приканальной полосе, но
значительно медленнее, удлинился период доми-
нирования гигромезофильных и гигрофильных
видов, но при дальнейшем действии осушения
происходит уменьшение степени покрытия мезо-
трофного болотного разнотравья. Внедрение лес-
ных видов здесь отмечается только с 1998 года, но
доля их участия в напочвенном покрове совсем
незначительна.

При слабой степени осушения Calamagrostis
neglecta сохраняет очень высокий коэффициент
участия в растительном покрове, он разрастается,
продуцирует мощную дернину и слой сухой вето-
ши 5–7 см, в результате чего облесения не наблю-
дается, так как происходит вымокание семян дре-
весных пород.

Сравнение коэффициента сходства первого
года осушения с последующими годами показало
снижение сходства видового состава с 65% в 1972 г.
до 19% в 2007 г. Растительный покров до осуше-
ния был представлен 17 видами сосудистых расте-
ний и мхов, который через 36 лет после осушения
сократился до 22 видов, из которых 6 являются

Примечание. *– Эколого-ценотические группы. Единично встречающиеся виды в таблицу не включены. В таблицу не вошли
все годы исследования из-за достаточно большого объема материала.
Note. *– Ecological-cenotic groups. Species occurring as single individuals are not included in the Table. Not all years of the study were
included in the Table due to a considerable amount of the material.

Geum rivale L. – – – – – III3 – I+

Angelica sylvestris L. – – – – – I1 I1 I1

Deschampsia cespitosa (L.) P. Beauv. – – – – – I+ III6

Trientalis europaea L. – – – – – I2 III2 II+

Dryopteris carthusiana (Vill.) Y.P. Fuchs – – – – – – III1 III6

Sciuro-hypnum curtum (lindb.) Ignatov. – – – – – – I+ I+

Dicranum scoparium Hedw. – – – – – – I+ I+

Brachythecium rivulare Bruch et al. – – – – – – I+ V5

Polytrichum longisetum Sw. ex Brid. – – – – – – I+ I+

Видовой состав (Plant species)

Периоды осушения (Drainage periods)/Годы (Years)

I II III IV

1971 1973 1975 1982 1984 1997 1998 2007

Таблица 2. Окончание
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общими: Comarum palustre, Galium palustre, Epilobi-
um palustre, Menyanthes trifoliata, Naumburgia thyrsi-
flora и Thyselium palustre.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Мониторинг изменения растительного покро-
ва на осушенном мезотрофном травяно-сфагно-
вом болоте “Близкое” Южной Карелии позволил
проследить ход сукцессий растительности, выра-
жающийся в обобщенных временных сериях. Эти
серии являются моделью, отображающей направ-
ление происходящих смен фитоценозов во вре-
мени под влиянием осушения.

Под влиянием осушения и сукцессий расти-
тельного покрова на месте мезотрофного травя-
но-сфагнового кочковато-топяного комплекса
через 36 лет после осушения сформировался бе-
резово-травяной фитоценоз. В древесном ярусе
общее число стволов составляет 1658 экз./га,
в том числе Betula pubescens 1516 экз./га.

В напочвенном покрове виды эколого-цено-
тических групп Chamaedaphne calyculata,
Scheuchzeria palustris и Carex livida, которые про-
израстают в сильно обводненных застойных мо-
чажинах, чутко реагируют на изменение гидроло-
гического режима и выпадают из растительного
покрова в первый период осушения. При даль-
нейшем действии осушения (II и III периоды)
происходит угнетение видов таких ЭЦГ, как
Carex lasiocarpa, Menyanthes trifoliata, Carex acuta,

характеризующихся высокой степенью увлажне-
ния. Через 30 лет (IV период) в сложении напоч-
венного покрова значительную роль играют виды
ЭЦГ лесных видов, индицирующие перемен-
ность водного режима, а роль большинства видов
в растительном покрове незначительна, так как
они находятся на границах своих фитоценотиче-
ских амплитуд.

Сравнение коэффициента сходства первого года
осушения с последующими годами показало сни-
жение сходства видового состава, как в 30-метровой
полосе от канала (с 24% в 1998 году до 10% в 2007),
так и на середине межканальной полосы (с 65% в
1972 году до 19% в 2007 году). Под влиянием осу-
шения в 30-метровой полосе отмечается не только
изменение растительного покрова, но и сниже-
ние его биоразнообразия (с 20 видов в 1972 году до
13 – в 2007), из которых только три вида являются
общими: Comarum palustre, Galium palustre и Naum-
burgia thyrsiflora. На середине межканальной
полосы в течение 36 лет происходит увеличение
видового разнообразия с 17 до 22 видов, в сообще-
ствах на ПМП еще сохраняются болотные виды
растений, а также появляются и лесные, при этом
шесть видов являются общими: Comarum palustre,
Galium palustre, Epilobium palustre, Menyanthes trifo-
liata, Naumburgia thyrsiflora и Thyselium palustre.

Главным экологическим фактором, обеспечи-
вающим свыше 2/3 всей изменчивости расти-
тельности на постоянных метровых площадках,
как на середине межканальной полосы, так и в

Рис. 4. Ординационная диаграмма растительных сообществ на постоянных метровых площадках, расположенных на
середине межканальной полосы в разные годы исследования.
Римские цифры – периоды увлажнения.
Fig. 4. Ordination chart of plant communities in permanent 1-m2 sample plots located in the middle of a drained row in different
years.
Roman numerals – drainage periods.
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30-метровой полосе является хронологический
градиент, который в растительных сообществах
соответствует градиенту увлажнения от более
влажных местообитаний к менее влажным. На
ординационной диаграмме нами выделено четы-
ре периода увлажнения, каждый из которых
определяется характерным для этого периода
растительным покровом. В первые три года осу-
шения растительный покров был представлен ку-
старничково-осоково-травяно-моховыми сооб-
ществами мезоолиготрофных, гидрофильных
водно-болотных видов сосудистых растений и
мхов. В период осушения с 1975 по 1982 год входят
кустарничково-разнотравные сообщества мезо-
трофных, гигрофильных болотных видов. С 1984
по 1997 год сформировался березово-травяной
фитоценоз, в растительный покров которого вхо-
дят мезотрофные, гигромезофильные болотные
виды, а в последнее десятилетие наших исследо-
ваний на постоянных метровых площадках доми-
нируют березово-травяные сообщества мезо-
трофных, мезофильных лесо-болотных и преиму-
щественно лесных видов.
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MONITORING OF VEGETATION COVER CHANGE IN A DRAINED 
MESOTROPHIC HERB-SPHAGNUM MIRE IN SOUTHERN KARELIA

S. I. Grabovika,# and L. V. Kantserovaa,##

a Institute of Biology, Karelian Research Centre RAS
 Pushkinskaya Str., 11, Petrozavodsk, 185910, Russia

#e-mail: svetagrab@yandex.ru
##e-mail: Kancerova.L@mail.ru

The forest and mire research station Kindasovo of the Karelian Research Centre RAS is situated in the middle
taiga subzone and is a base for long-term monitoring of mire vegetation. This paper reports the results of
36 years of research on the post-drainage change of the species composition and structure of the vegetation
cover in the mesotrophic herb-Sphagnum mire “Blizkoye” (N 61°45'10.28", E 33°28'12.73"). First of all the
transformation of a mire drained for forestry purposes involves changes in the hydrological conditions, which
trigger vegetation cover successions. Drainage and the ensuing vegetation cover successions in the mesotro-
phic herb-Sphagnum mire have caused changes in the plant species composition. Comparisons of similarity
coefficients for the first year after drainage and for subsequent years revealed a reduction in the f lora similar-
ity both within a 30 m drained row from 24% in 1998 to 10% in 2007, and in the middle of a wide row (from
65% in 1972 to 19% in 2007). Because of drainage, the 30-m row experienced not only a change in the vege-
tation cover, but also a decline in its biodiversity (from 20 species in 1972 to 13 in 2007), with only three of the
species shared: Comarum palustre, Galium palustre, and Naumburgia thyrsiflora. In the middle of the wide row,
the species diversity has increased over the 36 years from 17 to 22 species, and communities in 1-m2 sample
plots have retained mire-associated plant species as well as acquired forest-dwelling species. Six of the species
are shared: Comarum palustre, Galium palustre, Epilobium palustre, Menyanthes trifoliata, Naumburgia thyrsi-
flora, and Thyselium palustre.
Poor drainage in the middle of the wide row between ditches causes mire communities to be transformed
rather slowly. Changes in the species composition follow the same vector as near ditches, but at a far slower
rate. The dominance of hygromesophilic and hygrophilic species lasts longer, but continuing exposure to
drainage leads to a decrease in the percent cover of mesotrophic wetland forbs. The penetration of forest spe-
cies started only in 1998, but their contribution to the ground cover was minor.
The drained mesotrophic herb-Sphagnum hummock-water track complex has been replaced by a birch-herbs
community after 36 years.
Detrended correspondence analysis was applied to detect the ecological features of plant communities in the
permanent 1-m2 sample plots across the study period and their positions in the ecological space. Moisture
was the principal ecological factor accounting for over 2/3 of the vegetation variation in 1-m2 permanent sam-
ple plots, both in the middle of the wide row and in the 30-m row. Detrended analysis revealed four moisture
periods, each with its characteristic vegetation cover. The vegetation cover was made up of subshrub-sedge-
herb-moss communities of mesooligotrophic, hydrophilic wetland vascular plants and mosses in the first
three years after drainage. During the drainage period of 1975 to 1982, the cover was joined by subshrub-forbs
communities of mesotrophic, hygrophilic mire plant species. In the period from 1984 to 1997, there formed
a tree-herb community which vegetation cover comprised mesotrophic, hygromesophilic mire species, while
the 1-m2 permanent sample plots were already dominated by birch-herb communities with mesotrophic, me-
sophilic forest-mire or predominantly forest species in the last ten years of our surveys. Changes in the vege-
tation cover prove that the mire has been experiencing a change in hydrological conditions over these 36 years,
and this very factor has been the key determinant of the species diversity and composition of the plant com-
munities in different drainage periods.

Keywords: post-meliorative dynamics, vegetation cover, herb-Sphagnum mire, ordination, Karelia
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It is known that by the end of the 20th century invasions of alien plants were widely realized as one of major
global threats for phytodiversity. The article presents the results of the comprehensive analysis of the synan-
thropic f lora and the condition of anthropogenic transformation phytodiversity of the Desna Plateau. The
synanthropic f lora of the Desna Plateau (Krolevets-Hlukhiv geobotanical district) is represented with the
337 species belonging to the 220 genera and 51 families. The composition of the spectrum of leading families:
Asteraceae, Brassicaceae, Poaceae, Fabaceae, Lamiaceae, Apiaceae, Chenopodiaceae, Boraginaceae,
Caryophyllaceae, Rosaceae indicates that the synanthropic f lora of region is close to Mediterranean floras.
In the spectrum of the biomorphological structure in the studied f lora the most of plants is herbaceous with
almost equal proportions of monocarpic and polycarpic species. The summer-green plants dominate in the
synanthropic f lora of the Desna Plateau. Ecological analysis of the synanthropic f lora according to humidity
revealed the dominance of species confined to the habitats of medium humidity. According to ecocoenotic
analysis the number of semi-natural ecotope species is almost equal to the number of anthropogenic ecotope
species. Among the synanthropic f lora of the region the alien component includes 179 species which consti-
tutes 19.4% of the total number of vascular plant species of the Desna Plateau flora, and 52.3% of synanthrop-
ic f lora, the native component of which consists of 158 species (46.8%). The index of synanthropization of
the studied f lora is 36.6%. The degree of naturalization among alien species of the Desna Plateau is dominat-
ed by epecophytes.
According to the geographical origin the largest number of species originates from Ancient Mediterranean
and from the American continent. According to the time of immigration kenophytes predominate among
alien species. Their impact is significant as they include species that destroy natural vegetation cover. Among
them the transformer species part is considerable: Acer negundo L., Phalacroloma annuum (L.) Dumort., Im-
patiens parviflora DC., I. glandulifera Royle, Xanthium albinum (Widd.) H. Scholz, Echinocystis lobata
(Michx.) Torr. et A. Grey, Bidens frondosa L., Iva xanthiіfolia Nutt., Galingsoga parviflora Cav., Chenopodium
suecicum J. Murr. and the quarantine Ambrosia artemisiifolia L.

Keywords: anthropogenic transformation, Desna Plateau, synanthropic f lora, structural analysis, alien spe-
cies
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Climate change towards warming is nowadays ac-
companied by changes in living conditions within nat-
ural habitats and, accordingly, changes in the structure
of biological communities. Together with the global-
ization of anthropogenic activity, these phenomena
contribute to the processes of synthantropization and
adventization of the natural f lora (Bellard et al., 2016,
2018; Seebens et al., 2017). The introduction of plant
species on a mass scale leads to the naturalization of
introduced species, their distribution and the dis-
placement of natural species (Banks, Paini, Bayliss,
Hodda, 2015). There are gradual processes of unifica-
tion of the f loras and the loss of their specificity (Mo-
rozova, 2020). Invasive alien species have been identi-
fied as threatening to ecosystems, habitats, communi-
ties or species (Convention on Biological Diversity,

2014; Shackleton et al., 2020). The Global Natural-
ized Alien Flora (GloNaF) database has now been es-
tablished and the regions with the highest number of
invasive naturalized alien species have been identified
(Pyšek et al., 2017).

It is established that close situated regions with re-
sembling physical and geographical conditions are
equally vulnerable to invasion of alien species. Re-
gional studies of the degree of anthropogenic transfor-
mation of the f lora of certain territory help to establish
general patterns of distribution of alien invasive spe-
cies, to trace their habitats in order to implement time-
ly measures for the conservation of natural f lora (Early
et al., 2016; van Kleunen, 2016; van Kleunen et al.,
2019). In Ukraine also actively investigates the pro-
cesses of synanthropization and adventization of the
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flora, both nation-wide (Protopopova, 1978; Proto-
popova et al, 2002; Shevera et al, 2018; Burda, Ko-
niakin, 2019) and in selected regions (Protopopova
et al., 2015).

Therefore, studies of the extent of anthropogenic
transformation of regional f lora are extremely relevant
and require, among other things, the publication of
lists of synanthropic and alien plant species (Garcı´a-
de-Lomas, Vila`, 2015; Essl et al, 2019).

The comprehensive f loristic research including
synanthropic component of the territory of the Desna
Plateau was carried out in 2002–2006 (Koval, 2005;
2006; Koval et al, 2018; Koval, Horshkova, 2019). The
purpose of this article is to provide information on the
state of anthropogenic transformation of the f lora of
the Desna Plateau and to publish an annotated list of
species of synanthropic f lora of the region.

MATERIAL AND METHODS
The geographical position of the Desna Plateau is

N 51° 21'–51°55', E 33°10'–34°15'. It’s territory situ-
ated in the north east part of Ukraine at the border line
of Novgorod-Siverske Polissya (the forest-covered
territory) and Sumy Lisostep (forest-steppes physical
and geographical zones). The western spurs of the
Central Russian Upland contribute to the manifesta-
tion of the elevated landforms of the region. Creta-
ceous sediments come to the surface in places. The

river Seim and tributaries are proceeding by the re-
search territory.

According to administrative zoning the studied ter-
ritory belongs to Hlukhiv, Krolevets, Putyvl districts of
the Sumy region of Ukraine (Marynych et al., 1988).
According to geobotanical zoning area of research is
within Krolevet’s-Hlukhiv geobotanical district (An-
drienko et al., 1977). The area under study consists of
about 4 thousand square kilometers.

Ancient cities Hlukhiv, Krolevets, Putyvl have
thousand-year history of its existence, associated with
crafts and agriculture. Now there are no large industri-
al enterprises in the region. Agriculture and transport
are developing here.

The climate of the region is temperate-continental
with average temperatures +19.5°C in July and –7.5°C
in January. Precipitation is 550–600 mm/year. The
soils are mainly gray and dark gray forest, sod-
podzolic under broadleaf oak-maple-linden forests;
sandy soils under pineries. Rivers of the region belong
to the Dnipro basin: Desna, Seim, Kleven.

Floristic research was executed with the field re-
search method and the complex of accepted methods
of synanthropic f loras study. We define the synan-
thropic f lora as a set of spontaneously growing ele-
ments of natural transformed flora, alien elements of
various geographical origin, elements of anthropogen-
ic origin, which was formed under the human activity

Table 1. Comparison of spectra of leading families of the Desna Plateau flora with those of synanthropic f lora of the Desna
Plateau and its apophytic and alien fractions

Leading families
Desna Plateau flora Synanthropic f lora Apophyte fraction Alien fraction

rank Number of species rank Number of species rank Number of species rank Number of species

Asteraceae 1 120 1 69 1 34 1 35

Poaceae 2 79 3 24 8 7 3 17

Cyperaceae 3 43 – – – – – –

Fabaceae 4 43 4 24 2 12 4 12

Rosaceae 5 41 10 11 10 6 9 5

Lamiaceae 6 40 5 20 3 12 6 8

Caryophyllaceae 7 40 9 12 7 9 – 3

Brassicaceae 8 39 2 31 5 11 2 20

Apiaceae 9 38 6 18 4 12 8 6

Scrophulariaceae 10 35 (11) 10 6 10 – –

Ranunculaceae (11) – (12) 8 (11) 5 – 3

Chenopodiaceae – – 7 16 (12) 5 5 11

Boraginaceae – – 8 13 (13) 5 7 8

Amaranthaceae – – – 5 – – 10 5

Polygonaceae – – – – 9 7 – 1
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and exists for a long time within certain territories
(Protopopova, 1991). The list of synanthropic species
of vascular plants includes all species spontaneously
growing in anthropogenic and semi-natural ecotopes
of the region: within settlements, in roadside thickets
along roads, highways, railway embankments, in fields
and vegetable gardens. Other sources of data were also
additionally used: literature and herbarium materials
(KW), we consulted with Prof. Sergei L. Mosyakin,
Prof. Viera V. Protopopova, Prof. Mycola M. Fe-
doronchuk, Dr. Myroslav V. Shevera. We identified
two fractions as parts of the synanthropic f lora. To the
apophytic fraction of synanthropic f lora we included
species of natural f lora with different degrees of occur-
rence in the composition of anthropogenic and semi-
natural ecotopes of the study region. Аlien component
of the f lora (alien fraction) is a set of species that are
not characteristic of natural f lora, the introduction of
which into the territory is not associated with the nat-
ural process of f lorogenesis, but is the result of direct
or indirect human activity (Protopopova, 1991).

Taxonomic structure of the studied f lora has been
analyzed (Tolmachev, 1974). We used the linear sys-
tem of life forms (Holubev, 1978) and the system of
Raunkiaer’s biotypes (Raunkiaer, 1934) for the study
of biomorphological structure. Species were divided
into the ecological groups according to the relation of
humidity for ecological analysis (Didukh et al., 2000).

Ecocoenotic groups are given according to the
“Ecoflora of Ukraine” (Didukh et al., 2000). The geo-
graphical analysis is based on the regionalization iden-
tified by Takhtajan A.L. (Takhtajan, 1978).

Non-native plants were analyzed according to con-
ventional classification by Kornaš J. (Kornaš, 1968).
Floristic analysis also included the calculation of se-
lected indexes of anthropogenic transformation of the
studied f lora (Jackowiak, 1990):

Index of synanthropization – determines the per-
centage of synanthropic plant species from the total
number of species (Is):

Is = S/F × 100%
Index of apophytization – determines the percent-

age of apophytes from the total number of species
(IAp):

IAp = Ap/(Sp + An) × 100%
I Index of anthropophytization – determines the

percentage of alien species (anthropophytes) from the
total number of species (IAn)

IAn = An/F × 100%
where
S – number of synanthropic species
F – total number of the Desna Plateau f lora
Ap – number of apophytes
An – number of anthropophytes (alien species)
Sp – number of spontaneophytes (native species)

Species names are given according to “Vascular
plants of Ukraine. A nomenclatural checklist” (Mo-
syakin, Fedoronchuk, 1999) which complies with the
International Code of Botanical Nomenclature.

RESULTS AND DISCUSSION
Taxonomical analysis. The stated species composi-

tion of the Desna Plateau f lora includes 920 species of
vascular plants, which are related to 464 genera,
112 families, 6 classes, and 5 divisions (Koval, 2005;
2006). The synanthropic f lora of studied region in-
cludes 337 species of vascular plants belonging to
220 genera, 51 families. The f loristic indexes of taxo-
nomic diversity of synanthropic f lora are: genus/fa-
mily = 4.3; species/family = 6.6; species/genus = 1.5.

The index of synanthropization of the studied f lora
is

Is = S/F × 100% = 337/920 × 100% = 36.6%
Thus, generally the index of synanthropization of

the Desna Plateau f lora according to our data is char-
acterized by larger scale than synanthropic f lora of
Ukraine (the index of synanthropization is 22.5%).

Taxonomic spectrum of 10 leading places from the
synanthropic f lora includes Asteraceae (41 genera,

Table 2. Leading genera of the synanthropic f lora of the
Desna Plateau, Ukraine and its selected regions

Leading 
genera

Desna 
Plateau, num-
ber of species

Ukra-
ine, 
rank

R. 
Ros, 
rank

Don-
bas, 
rank

Myko-
laiv, 
rank

Chenopodium 7  1 2  3

Atriplex 6

Vicia 6  4 4  9

Artemisia 5 11 5 8

Amaranthus 5 12 10

Helianthus 4

Bidens 4

Trifolium 4 8

Plantago 4

Rumex 4  9  5

Ranunculus 4

Bromus 4

Potentilla 3 6  4

Salvia 3 13

Centaurea 3 2

Veronica 3 3 1  2

Verbascum 3  6
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69 species), Brassicaceae (22 genera, 31 species), Poace-
ae – 16; 24, Fabaceae – 12; 24, Lamiaceae – 13; 20,
Apiaceae – 14; 18, Chenopodiaceae – 4; 16, Boragina-
ceae – 12; 13, Caryophyllaceae – 10; 12, Rosaceae – 9;
11.

A slight shift in the ranks of leading families is ob-
served in Poaceae, Fabaceae, Lamiaceae. The sharp
shift of Brassicaceae from the 8th rank in the f lora of
the Desna Plateau to the 5th rank in the apophytic
fraction and the 2nd rank in the synanthropic f lora of
the Desna Plateau and its alien fraction attracts atten-
tion. Obviously, this testifies to the arid nature of some
anthropogenic ecotopes of the region.

Enhancing the role of the Chenopodiaceae family
shows a high level of anthropogenic transformation of
this territory. Thus composition of the spectrum of
leading families of the synanthropic f lora of region is
close to Mediterranean floras.

The biggest after the amount of species is genus
Chenopodium (7 species), genera Atriplex and Vicia,
which have 6 species each; Artemisia and Amaranthus
which have 5 species each; Helianthus, Bidens, Trifoli-
um, Plantago, Ranunculus, Bromus, Rumex have 4 spe-
cies each, 18 genera have 3 species, 35 genera have 2,
the rest 156 genera are monotypic. When comparing
with the spectra of the leading genera of the synan-
thropic f lora of Ukraine and its selected regions, it is
obvious that the most common genera are Chenopodi-
um, Vicia, Amaranthus, Rumex, Veronica. This indi-
cates a fairly typical generic composition of the Desna
Plateau synanthropic f lora (Protopopova, 1991).

Biomorphological analysis. In the spectrum of the
biomorphological structure in the studied f lora the
most of plants is herbaceous – 320 (94.94%). Among
them the herbaceous polycarps make up 125 (37.09%),
monocarps – 133 (39.46%), biennial monocarps –
34 (10.08%), mono-biennial – 28 (8.3%). The share
of woody polycarps together account for 17 (5.04%)
and consist of the following forms: trees – 5 (1.48%),
shrubs – 12 (3.56%).

The presence of a significant number of mono-bi-
ennial plants indicates the danger of functional ho-
mogenization of the f lora (Morozova, Zhmylev,
2020).

According to Raunkiaer’s forms in the synan-
thropic f lora of the Desna Plateau hemicrypto-
phytes prevail – 156 (46.29%). Therophytes take the
second position – 138 (40.94%). The other forms
are: phanerophytes – 16 (4.74%), chamaephytes – 2
(0.59%), cryptophytes (geophytes) – 22 (6.52%),
helophytes – 2 (0.89%), hydrophytes – 1 (0.39%).

Such a ratio of species according to the duration of
a large life cycle of plants is typical for the synanthrop-
ic f lora of Ukraine as a whole, as well as for the synan-
thropic f lora of other regions.

The summer-green plants dominate in the synan-
thropic f lora of the Desna Plateau – 312 (92.58%).
The number of summer-winter-green plants make up

fewer species – 22 (6.52%). The number of ephemer-
als and ephemeroids – 3 (0.89%) is insignificant. This
is due to the boreal climate of the region: a long winter
period.

According to the types of root system, dominating
among synanthropic species are ones with the taproot
system – 228 species (67.65%). There are much fewer
species with fibrous root system – 93 (27.6%).
15 (4.45%) species have mixed root structure, 1 spe-
cies is rootless (0.29%).

The results of the analysis of the biomorphological
structure of the synanthropic f lora of the Desna Pla-
teau by the type of structure of underground shoots re-
vealed the predominance of plant species without rhi-
zome – 198 (58.75%). On the second position there
are species with rhizomes – 63 (18.7%). 55 (16.32%)
species are with caudexes. Caudex-rhizomatous plants
are 15 (4.44%). Species with other types of structure of
underground shoots are: bulbous – 4 (1.18%), tuber-
ous – 2 (0.6%).

Ecological and ecocoenotical analysis. Ecological
analysis of the synanthropic f lora of the Desna Plateau
according to humidity revealed the dominance of spe-
cies confined to the habitats of medium humidity –
152 (45.01%). This does not correspond to the general
character of the synanthropic f lora of Ukraine, where
the group of xeromesophytes is dominant and indi-
cates the specific nature of the studied f lora associated
with the favorable hydrological regime of the region.
A considerable proportion of xeromesophytes –
80 (23.73%), mesoxerophytes – 46 (13.64%), xero-
phytes – 22 (6.52%) testifies a significant number of
arid ruderal habitats with compacted soil. Species of
wetlands are represented in smaller numbers: hygro-
phytes – 16 (4.74%), hygromesophytes – 13 (3.85%),
mesohygrophytes – 5 (1.48%), hydrophytes –
2 (0.59%), hydatophytes – 1 (0.3%).

It is known that anthropogenic and semi-natural
ecotopes are characterized by an increased level of dy-
namic processes and a mosaic type of habitats unlike
natural ecotopes.

The number of semi-natural ecotope species – 173
(51.34%) is almost equal to the number of anthropo-
genic ecotope species – 164 (48.66%). Among the
semi-natural ecotopes, the most widely represented
groups are: meadow – 54 (16.02%) species, thickets –
33 (9.79%), deciduous forest – 24 (7.12%), steppe –
19 (5.63%) mainly due to apophytes.

The groups of coastal-aquatic habitats are also rep-
resented in the synanthropic f lora. These are mainly
coastal and aquatic species of semi-natural habitats –
24 (7.12%), among them apophytes predominate –
17 (5.04%), the proportion of alien species – 6
(1.78%). The participation of psamophytes is quite
significant – 19 (5.63%).

Ruderal species account for 109 (32.34%). These
are species that grow on a compacted substrate along
highways, near dwellings, suburban areas, pastures,
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landfills: Lepidium ruderale L., Iva xanthiifolia Nutt.,
Atriplex tatarica L., Elsholtzia ciliata (Thunb.) Hyl.

Ruderal-segetal species occur within the ecotopes
with disturbed substrate – at the borders of fields and
orchards, near suburban areas: Matricaria recutita L.,
Brassica campestris L., Amaranthus retroflexus L., etc.
Their number is 37 (10.98%).

The segetal species are characteristic of arable
land – 18 (5.34%) species. These are species such as
Echinochloa crus-galli (L.) P. Beauv., Centaurea cy-
anus L., Rhaphanus raphanistrum L. and others.

Therefore, according to the quantitative character-
istics of the differentiation of the synanthropic f lora of
the Desna Plateau, its transitional character between
natural and anthropogenic types of ecotopes.

In the course of researches the fractional analysis
of synanthropic f lora of the region is carried out. Ac-
cording to our data the total number of species of the
apophytic fraction is 158, genera – 113, families – 29.
Ratio: families: genera: species – 1:3.9:5.4. The index
of apophytization of the f lora of the region:

The spectrum of the leading families of the apoph-
ytic fraction of the synanthropic f lora of the Desna
Plateau is generally similar to the similar spectrum of
the synanthropic f lora of Ukraine in the composition
of the leading families (Protopopova, 1991). However,
there are peculiarities in the ranking of families. Lead-
ing families of the apophytic fraction: Asteraceae,
Fabaceae, Lamiaceae, Apiaceae, Brassicaceae, Scro-
phulariaceae, Caryophyllaceaе, Poaceae, Polygo-
naceae, Rosaceae. Among the leading genera: Rumex
(4 species), Arctium, Artemisia, Bidens, Plantago, Po-
tentilla, Trifolium, Ranunculus, Verbascum, Veronica
have 3 species each.

Thus, the systematic structure of the apophytic
fraction has an intermediate character, combining
features of the Mediterranean and temperate Ho-
larctic f lora. Boreal features generally disappear
with the preservation of typical moisture-loving
species in comparison with the f lora of the Desna
Plateau. That indicates thermophilic-mesophilic
features of apophytes.

A classification of the species of natural f lora found
in semi-natural and anthropogenic ecotopes was car-
ried out in order to identify the degree of transforma-
tion of the f lora of the Desna Plateau under the influ-
ence of anthropogenic factors. According to relation
to antropopression we have identified three main
groups of plant species of the apophytic fraction:
unstable apophytes (eventapophytes) – species that
are rarely found within anthropogenic ecotops;
hemiapophytes – species that are equally common
in anthropogenic and natural ecotopes; evapoph-
ytes – species that prefer anthropogenic ecotopes

= × = × =
+ +
Ap 158IAp 100% 100% 17.17%

Sp An 741 179

(Appendix A). Among them, the most numerous are
hemiapophytes – 58 species (6.3%). The second rank
is taken by evapophytes – 54 (5.86%). Eventаpophytes
are the least represented – 46 (5%). This distribution,
obviously, indicates that the processes of apophytiza-
tion of the Desna Plateau f lora are quite active.

The alien component includes 179 species which
constitutes 19.4% of the total number of vascular plant
species of the studied f lora, and 52.3% of synanthrop-
ic f lora. Ratio: families: genera: species – 1:3.3:4.47.
The indexes of anthropophytization:

It is known that the proportion of both fractions is
an important indicator of the f lora characteristics. The
Desna Plateau has the ratio of apophytes and alien
fractions of synanthropic f lora 1:1.13 in favor of alien
species.

Leading families of the alien fraction: Asteraceae,
Brassicaceae, Poaceae, Fabaceae, Chenopodiaceae,
Boraginaceae, Lamiaceae, Apiaceae, Rosaceae, Ama-
ranthaceae. The high rank of anthropophilic Brassica-
ceae and Chenopodiaceae families is obvious when
compared with the spectrum of the leading families of
the apophytic fraction. In general, along with the ap-
pearance in the spectrum of the leading families of the
subcosmopolitan families Boraginaceae and Amaran-
thaceae, this indicates the plura-regional nature of the
alien fraction and its links with the Ancient Mediterra-
nean. Among the leading genera: Chenopodium (5 spe-
cies), Amaranthus (5 species), Helianthus, Bromus, Vi-
cia have 4 species each; Atriplex, Sonchus, Sisimbrium,
Setaria, Malva have 3 species each.

According to the time of immigration the non-na-
tive f lora of the Desna Plateau is divided into arche-
ophytes (migrated before the XV century) –
80 (44.7%), kenophytes – (migrated during the XVI–
XIX centuries) 64 (35.75%) and eukenophytes (mi-
grated during XX–XXI centuries) – 35 (19.55%) (ap-
pendix A).

The revealed temporal patterns of penetration of
alien species characterize the process of formation of
the synanthropic f lora of the region. It is known that
the ratio of archaeophytes: kenophytes is especially in-
dicative. In order to identify this pattern, we combined
groups of kenophytes and eukenophytes. In the condi-
tions of the Desna Plateau the ratio has the form:
80:99 = 1:1.23 in favor of kenophytes. This ratio of ar-
chaeophytes: kenophytes correspond to the zonal f lor-
as within Ukraine. The ratio of archaeophytes: keno-
phytes for the Ukrainian Polissya and Forest-steppe is:
1: 1.13. (Protopopova, 1978; Protopopova, et al, 2002;
Protopopova, Shevera, 2008), other studied areas, for

= × = × =An 179IAn 100% 100% 19.45%
F 920
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example, for the park “Kremenchug floodplains” –
1:1.15 (Galchenko, 2004).

An important characteristic of alien species within
flora is the degree of its naturalization.

Following Y. Kornaš, V.V. Protopopova (Kornaš,
1977; Protopopova, 1991) the next groups were allo-
cated. Agriophytes – fully naturalized species in natu-
ral and semi-natural ecotops, are capable of forming
stable populations. Hemiagriophytes – species that
have become a mass component in several types of an-
thropogenic ecotops and have a pronounced tendency
to further spread and consolidate under natural condi-
tions natural habitats. Colonophytes – capable of
forming colonies in separate localities, but do not
show tendencies to spread. Epecophytes – permanent
and stable components of anthropogenic ecotops.
Ephemerophytes – unstable components of anthro-
pogenic ecotops. The degree of naturalization among
alien species of the Desna Plateau is dominated by
epecophytes – 96 species (53.63%), second place by
ephemerophytes 45 (25.1%), third position by colono-
phytes and agriophytes – by 13 (7.26%) species,
hemiagriophytes are 12 species (6.7%).

The analysis of the geographycal origin of the alien
plant species showed their diversity. The largest num-
ber of species originates from Ancient Mediterranean –
47 (26.25%), Mediterranean-Irano-Turanian – 27
(15.8%), Irano-Turanian – 10 (5.58%). An alien
plants from the American continent are in the second
position: North American species make up 29
(16.2%), South American – 5 (2.79%), Americans – 2
(1.1%). The alien species of Asian origin: Southeast
Asian – 6 (3.35%), Asian – 20 (11.2%), European-
Asian – 2 (1.1%). Types of European origin in the
smallest number: Central European – 4 (2.23%),
Western European – 4 (2.23%), Southern European–
6 (3.35%), Central-Caucasian – 1, anthropogenic or-
igin – 5 (2.79%), unknown – 7 (3.9%) (Appendix A).

We fixed cases of becoming wild of some cultural
plants:

Rosa rugosa Thunb., Sorbaria sorbifolia A. Br.,
Symphoricarpos albus (L.) S. F. Blake s.l., Lupinus
polyphyllus Lіndl.

Some alien species in the region are recorded for
the first time: Impatiens glandulifera Royle, Heracleum
mantegazzianum Sommier et Levier, Echinocystis loba-
ta (Michx) Torr. et A. Gray., Thladiantha dubia
Bunge. (Koval, 2005).

As a result of researches we distinguished the group
of invasive species that present a danger for natural
ecosystems in case of further distribution: Acer negun-
do L., Phalacroloma annuum (L.) Dumort., Impatiens
parviflora DC., I. glandulifera Royle, Xanthium albi-
num (Widd.) H. Scholz, Echinocystis lobata (Michx.)
Torr. et A. Grey, Bidens frondosa L., Iva xanthiіfolia
Nutt., Galingsoga parviflora Cav.; Sonchus arvensis L.,

S. oleraceus L., Chenopodium suecicum J. Murr. and
the quarantine Ambrosia artemisiifolia L.

Using the recently created Global Naturalized
Alien Flora (GloNAF) database, containing data on
the distribution of naturalized alien plants in different
regions of the world, we found that аmong the 11 most
common cosmopolitan species within the Desna Pla-
teau are spread Stellaria media, Capsella bursa-pasto-
ris, Sonchus oleraceus, Chenopodium album, Echi-
nohloa crus-galli, Portulaca oleracea. Among the most
naturalized genera of cosmopolitans within the terri-
tory of the Desna Plateau are represented genera: Ro-
sa, Atriplex, Oenothera, Artemisia, Vicia, Galium
(Pyšek, et al., 2017). This indicates the need for further
monitoring studies of the synanthropic f lora in the re-
gion and cooperation in order to prevent the spread of
invasions.

CONCLUSION

The high index of synanthropization (36.6) indi-
cate that the studied f lora is under considerable an-
thropogenic pressure. The spectrum of leading fami-
lies specifies that the synanthropic f lora of region is
close to Mediterranean floras.

The biomorphological analysis of the synanthropic
flora reflects its intermediate character: high rates of
hemicryptophytes are combined with significant
numbers of terophytes. Generally, the obtained data
indicate that the anthropogenic ecotopes of the region
are actively populated by grassy summer green mono-
carpics – migrants of the arid regions, some of which
are early blooming.

The favorable hydrological regime of the region is
manifested in the almost uniform distribution of spe-
cies of mesophytic and xerophytic groups of synan-
thropic f lora. This tendency is also preserved in the
ecocоenotic differentiation of f lora which consists of
almost the same number of species of semi-natural
and anthropogenic ecoflorocenocomplexes.

Generally, alien species comprise 52.3% and pre-
dominate among synanthropic species. The chrono-
elements are dominated by kenophytes. The over-
whelming number of alien species is originated from
the Ancient Mediterranean and North America.
Comprehensive analysis of the alien component
makes it possible to assess the state of anthropogenic
pollution of the territory. In particular, quarantine (1)
and invasive (12) species have been identified. The
spread of these species threatens the natural species in
the region.

Further monitoring studies of the synanthropiza-
tion processes of the regional f lora will make it possi-
ble to predict changes in the natural vegetation cover
of the region.
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Appendix A 
An annotated list of synanthropic species of the Desna Plateau flora 

1 2 3 4 5 6 7 8

Equisetum arvense L. A Co Eu Pr
Acer negundo L. Ad Co Cen Agr NAm Ru
Amaranthus albus L. Ad Sp Eu-c Epec NAm Ru
Amaranthus blitoides S. Wats. Ad Sp Eu-c Epec NAm Ru-Se
Amaranthus blitum L. Ad Sr Cen Eph CSAm Ru
Amaranthus cruentus L. Ad Sp Eu-c Eph CSAm Ru
Amaranthus retroflexus L. Ad Co Cen Epec NAm Ru-Se
Aegopodium podagraria L. A Co Ap S
Aethusa cynapium L. Ad Co Arch Epec MdEu Hh
Anthriscus sylvestris L. A Co Ap S
Carum carvi L. Ad Co Cen Eph n|a Z
Chaerophyllum bulbosum L. A Sp Ap S
Chaerophyllum temulum L. A Co Hap S
Conium maculatum L. Ad Co Arch Epec Med-ir-tur Ru
Daucus carota L. A Co Eu Pr
Eryngium campestre L. A Sp Ap St
Eryngium planum L. A Sp Ap Ps
Falcaria vulgaris Bernh. A Sr Hap St
Heracleum mantegazzianum Sommier et Levier Ad Sr Eu-c Col Cs Ru
Heracleum sibiricum L. A Co Hap Pr
Levisticum officinalis Koch. Ad Sp Arch Eph Ir Ru
Pastinaca sativa L. Ad Co Cen Col Med-CAs Ru
Pastinaca sylvestris L. A Co Hap Pr
Pimpinella saxifraga L. A Sp Hap Pr
Torilis japonica (Houtt.) DC. A Sr Ap S
Vinca minor L. Ad Sr Cen Eph Med Ru
Achillea millefolium L. s.l. A Co Hap Pr
Ambrosia artemisiifolia L. Ad Sr Eu-c Col NAm Ru
Anthemis cotula L. Ad Sp Arch Epec Med Ru
Anthemis subtinctoria Dobrocz. A Sp Ap St
Arctium lappa L. A Co Eu Ru
Arctium minus (Hill.) Bernh. A Co Eu Ru
Arctium tomentosum Mill. A Co Eu Ru
Artemisia absinthium L. Ad Co Arch Epec Ir-tur Ru
Artemisia annua L. Ad Co Cen Epec EAs Ps
Artemisia austriaca Jacq. A Co Hap St
Artemisia scoparia Waldst. et Kit A Co Eu Ru
Artemisia vulgaris L. A Co Eu Ru
Aster nova-angliae L. Ad Sp Cen Eph NAm Ru
Aster salignus Willd. Ad Sp Cen Eph NAm Ru
Bidens cernua L. A Co Ap Hh
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Bidens frondosa L. Ad Co Cen Agr NAm Ru
Bidens radiata Thuill. A Co Ap Hh
Bidens tripartita L. A Co Hap Hh
Calendula officinalis L. Ad Sp Cen Eph Med Ru
Carduus acanthoides L. Ad Co Arch Epec Med Ru
Carduus crispus L. A Co Hap Ru
Carduus thoermeri Weinm. A Sr Hap St
Centaurea cyanus L. Ad Co Arch Epec Med Se
Centaurea diffusa Lam. Ad Sr Eu-c Epec Med-ir-tur St
Centaurea pseudomaculosa Dobrocz. A Sr Hap St
Chamomilla suaveolens (Pursh) Rydb. Ad Co Cen Epec NAm Pr
Chondrilla graminea M. Bieb. A Sr Ap Ps
Cichorium intybus L. Ad Co Arch Hagr Med-ir-tur Ru
Cirsium setosum (Willd.) Bess. A Co Eu Ru-Se
Cirsium vulgare (Savi) Ten. A Co Eu Ru
Conyza canadensis (L.) Cronq. Ad Co Cen Epec NAm Ru-Se
Crepis biennis L. A Sp Hap Pr
Crepis tectorum L. A Co Eu Ru-Se
Erigeron acris L. s.l. A Co Hap Pr
Eupatorium cannabinum L. A Co Eu Hh
Filago arvensis L A Co Hap Ps
Galinsoga parviflora Cav. Ad Co Cen Epec SAm Ru-Se
Gnaphalium uliginosum L. A Sp Hap Hh
Helianthus annuus L. Ad Sp Cen Eph NAm Ru
Helianthus laetiflorus Pers. Ad Co Eu-c Eph NAm Ru
Helianthus subcanescens (A. Gray) E.E. Wats. Ad Co Eu-c Col NAm Ru
Helianthus tuberosus L. Ad Sp Cen Eph NAm Ru
Inula britannica L. A Co Hap Pr
Inula helenium L. Ad Sp Eu-c Eph n|a Ru
Iva xanthiifolia Nutt. Ad Co Cen Epec NAm Ru
Lactuca serriola L. Ad Co Arch Epec Med-ir-tur Ru-Se
Lapsana communis L. A Co Ap Z
Leontodon autumnalis L. A Co Hap Pr
Matricaria recutita L. Ad Sp Arch Epec WEu Ru-Se
Onopordum acanthium L. Ad Co Arch Epec Med Ru
Picris hieracioides L. A Co Hap Z
Phalacroloma annuum (L.) Dumort. Ad Co Cen Agr NAm Ru-Se
Pulicaria vulgaris Gaertn. A Co Ap Hh
Pyrethrum parthenium (L.) Smith Ad Sp Eu-c Eph WEu Ru
Senecio jacobaea L. A Co Hap Z
Senecio vernalis Waldst. & Kit. A Co Eu Ru-Se
Senecio vulgaris L. Ad Co Arch Epec As Ru

1 2 3 4 5 6 7 8
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Solidago canadensis L. Ad Sp Cen Col NAm Ru
Sonchus arvensis L. Ad Co Arch Epec Med Ru-Se
Sonchus asper (L.) Hill Ad Co Arch Epec Med Ru
Sonchus oleraceus L. Ad Co Arch Epec Med Ru-Se
Tanacetum vulgare L. A Co Ap Pr
Taraxacum klokovii Litvinenko Ad Sr Cen Hagr SEu St
Taraxacum obliquum (Fr.) Dahlst. A Co Hap Pr
Taraxacum officinale Wigg. aggr. A Co Eu Pr
Tripleurospermum inodorum (L.) Sch. Bip. Ad Co Arch Epec WAs Ru-Se
Tussilago farfara L. A Co Hap Pr
Xanthium albinum (Widd.) H. Scholz. Ad Co Eu-c Epec MdEu Ru
Xanthium spinosum L. Ad Sr Cen Epec SAm Ru
Impatiens glandulifera Royle Ad Sp Eu-c Col SEAs Ru
Impatiens parviflora DC. Ad Co Cen Agr CAs Z
Anchusa offinalis L. Ad Sp Arch Epec Med Ru
Asperugo procumbens L. A Sp Eu Ru
Borago officinalis L. Ad Sp Cen Eph Med Ru
Buglossoides arvensis (L.) I.M. Johnst. Ad Co Arch Epec Med-ir-tur Ru
Cynoglossum officinale L. Ad Co Arch Epec Med Ru-Se
Echium vulgare L. A Co Eu St
Lappula squarrosa (Retz.) Dumort. Ad Co Arch Epec Med-ir-tur Ru
Lithospermum officinale L. A Co Hap Z
Lycopsis arvensis L. Ad Co Arch Epec Med Ru
Myosotis arvensis (L.) Hill. Ad Co Arch Epec Med-ir-tur Pr
Myosotis sparsiflora J.C. Mikan ex Pohl A Co Ap S
Nonea pulla DC. A Co Hap Ru
Symphytum asperum Lepech. Ad Sp Cen Agr Med Ers Ru
Alliaria petiolata (M. Bieb.) Cavara & Grande A Co Eu S
Alyssum calycinum L. A Sr Hap St
Arabidopsis thaliana (L.) Heynh. Ad Co Cen Epec Med-ir-tur Xn Ru
Armoracia rusticana P. Gaertn., Mey. et Scherb. Ad Co Arch Eph Ir-tur Ru
Barbarea arcuata (Opiz ex Presl) Hayek A Co Hap Pr
Barbarea vulgaris R.Br. A Co Hap Ru
Berteroa incana (L.) DC. A Co Hap Ru
Brassica campestris L. Ad Co Arch Epec CAs Ru-Se
Bunias orientalis L. Ad Sp Cen Epec Med Ru
Camelina alyssum (Mill.) Thell. Ad Co Arch Epec Atlant Se
Camelina sativa (L.) Crantz Ad Sp Arch Eph Anthrop Ru
Capsella bursa-pastoris (L.) Med. Ad Co Arch Epec n|a Ru
Cardaria draba (L.) Desv. Ad Sp Cen Col SEu-As Ru
Descurainia sophia (L.) Webb ex Prantl Ad Co Arch Epec Ir-tur Ru
Diplotaxis muralis (L.) DC. Ad Co Cen Epec SEu Ru

1 2 3 4 5 6 7 8
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Draba nemorosa L. A Co Ap Z
Erophila verna (L.) Besser A Co Hap Ps
Erysimum cheiranthoides L. Ad Co Arch Epec n|a Ru
Hesperis matronalis L. Ad Sr Cen Eph As Ru
Lepidium densiflorum Schrad. Ad Sp Cen Epec NAm Ru
Lepidium latifolium L. A Sp Eu Pr
Lepidium ruderale L. Ad Co Arch Epec Ir-Tur Ru
Raphanus raphanistrum L. Ad Co Arch Epec Med Se
Rorippa amphibia (L.) Besser A Co Ap Hh
Rorippa brachycarpa (C.A. Mey.) Hayek A Sp Hap Hh
Rorippa sylvestris (L.) Besser A Sp Ap Hh
Sinapis arvensis L. Ad Co Arch Epec Med Se
Sisymbrium altissimum L. Ad Co Cen Epec Med-ir-tur Ru-Se
Sisymbrium loeselii L. Ad Sp Cen Epec Med-As Ru
Sisymbrium officinale L. Ad Co Arch Epec Med-As Ru
Thlaspi arvense L. Ad Co Arch Epec Ir-tur Ru-Se
Campanula rapunculoides L. A Co Ap S
Campanula rapunculus L. A Co Hap Z
Cannabis ruderalis Janisch. Ad Sp Arch Epec MdAs Ru-Se
Humulus lupulus L. A Co Hap Hh
Lonicera tatarica L. Ad Sp Eu-c Col MdAs S
Sambucus nigra L. A Co Ap S
Symphoricarpus albus (L.) S.F. Blake Ad Sp Eu-c Eph NAm Ru
Agrostemma githago L. Ad Sp Arch Eph Anthrop Se
Cerastium arvense L. A Sp Ap Ps
Gypsophilla paniculata L. A Sp Ap St
Herniaria glabra L. A Co Eu Ps
Herniaria polygama J. Gay A Sp Hap Ps
Melandrium album (Mill.) Garcke A Sp Hap Pr
Psammofiliella muralis (L.) Ikonn. A Co Hap Hh
Saponaria officinalis L. Ad Co Cen Col Med Ru
Spergula arvensis L. Ad Sp Arch Epec Med Ps
Spergularia rubra (L.) J. Presl et C. Presl A Co Eu Ps
Stellaria graminea L. A Co Eu Pr
Stellaria media (L.) Vill. A Co Eu Pr
Atriplex hortensis L. Ad Sp Cen Eph As Ru-Se
Atriplex oblongifolia Waldst. et Kit. A Co Eu Ru-Se
Atriplex patula L. A Co Eu Ru -Se
Atriplex prostrata Boucher ex DC. Ad Sp Arch Epec Med-ir-tur Ru
Atriplex tatarica L. Ad Sp Cen Epec Med-ir-tur Ru
Atriplex sagittata Borkh. Ad Sp Arch Epec Ir-tur Ru
Chenopodium album L. s.l. A Co Eu Ru

1 2 3 4 5 6 7 8



346

БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 106  № 4  2021

KOVAL, HORSHKOVA

Chenopodium botrys L. Ad Sp Eu-c Epec Med-ir-tur Ru
Chenopodium glaucum L. A Sp Hap Ru-Se
Chenopodium hybridum L. Ad Co Arch Epec Med Ru
Chenopodium opulifolium Schrad. ex DC. Ad Sp Arch Epec Med Ru-Se
Chenopodium polyspermum L. Ad Sp Arch Epec Med Ps
Chenopodium suecicum J. Murr Ad Co Cen Epec n|a Ru-Se
Kochia laniflora (S.G. Gmel.) Borbas Ad Sp Cen Epec Med Ps
Kochia scoparia (L.) Schrad. Ad Sp Cen Eph Ir-tur Ru
Polycnemum majus A.Br. A Sp Hap Ps
Convolvulus arvensis L. A Co Eu Ru-Se
Ipomaea purpurea (L.) Roth Ad Sp Eu-c Eph SAm Ru
Bryonia alba L. Ad Sr Cen Epec Med-ir-tur Ru
Echinocystis lobata (Michx.) Torr. et Gray Ad Co Eu-c Agr NAm Hh
Thladiantha dubia Bunge Ad Sr Eu-c Col SEAs Ru
Cuscuta epilinum Weihe Ad Sp Arch Epec Anthrop Se
Cuscuta europaea L. A Sp Eu Se
Dipsacus strigosus Willd. ex Roem. et Schult. A Sp Ap Z
Knautia arvensis (L.) Coult. A Sp Hap Pr
Hippophae rhamnoides L. Ad Sr Cen Eph Anthrop Z
Euphorbia cyparissias L. A Sp Hap S
Euphorbia peplus L. Ad Sp Arch Epec Med Ru-Se
Astragalus cicer L. A Sr Ap St
Caragana arborescens Lam. Ad Co Eu-c Eph Sib Z
Coronilla varia L. A Sp Ap Pr
Lathyrus pratensis L. A Co Ap Z
Lathyrus sativus L. Ad Sp Eu-c Eph Med Ru
Lotus corniculatus L. A Co Hap Pr
Lupinus polyphyllus Lindl. Ad Co Eu-c Col WMed Z
Medicago lupulina L. A Co Eu Z
Medicago sativa L. Ad Sp Cen Epec FAs Ru
Melilotus albus Medik A Co Eu Z
Melilotus officinalis (L.) Pall. A Co Eu Z
Onobrychis arenaria (Kit.) DC. Ad Sr Cen Eph WEu Z
Onobrychis vicifolia Scop. Ad Sr Cen Eph SEu Ru-Se
Robinia pseudoacacia L. Ad Co Eu-c Eph Am Ru
Trifolium arvense L. A Co Ap Pr
Trifolium campestre Schred. A Co Hap Pr
Trifolium hybridum L. Ad Co Eu-c Eph Med Pr
Trifolium repens L. A Co Eu Pr
Vicia angustifolia Reichard Ad Sp Cen Agr Med-ir-tur Se
Vicia cracca L. A Co Hap Pr
Vicia hirsuta (L.) S.F. Gray. Ad Sp Arch Epec WMed S

1 2 3 4 5 6 7 8
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Vicia sepium L. A Co Hap Z
Vicia tetrasperma (L.) Schreb. Ad Sp Arch Epec Med Se
Vicia villosa Roth Ad Sr Arch Agr Med Se
Quercus rubra L. Ad Co Eu-c Hagr NAm S
Fumaria officinalis L. Ad Sr Arch Epec Med Ru
Erodium cicutarium (L.) L' Her. A Co Hap S
Geranium pratense L. A Co Ap Pr
Geranium pusillum L. Ad Co Arch Epec Ir-tur Ru-Se
Acinos arvensis (Lam.) Dandy A Sp Ap St
Ballota nigra L. Ad Co Arch Epec Med-ir-tur Ru
Elsholzia ciliata (Thunb.) Hyl. Ad Co Eu-c Epec EAs Ru
Galeopsis bifida Boenn. A Sp Eu Ru-Se
Galeopsis ladanum L. Ad Co Arch Epec NMed Se
Galeopsis speciosa Mill. A Sp Hap Se
Glechoma hederacea L. A Co Ap Z
Lamium maculatum (L.) L. A Sp Hap Z
Lamium purpureum L. Ad Co Arch Epec Med Ru-Se
Leonurus villosus Desf. ex D’Urv. A Co Eu Ru
Lycopus exaltatus L. f. A Co Ap Hh
Lycopus europaeus L. A Co Ap Hh
Mentha arvensis L. A Co Ap Hh
Mentha spicata L. Ad Sp Cen Eph Med Ru
Nepeta cataria L. Ad Sr Arch Epec EMed Z
Prunella vulgaris L. A Co Ap Pr
Salvia nemorosa L. aggr. A Sr Hap Pr
Salvia verticillata L. Ad Sr Cen Epec SEu-FAs Ru
Salvia viridis L. Ad Sr Cen Epec Med-MAs Ru
Stachys palustris L. A Sp Hap Pr
Althaea officinalis L. Ad Sr Arch Agr Ir-tur Hh
Lavathera thuringiaca L. A Co Hap Z
Malva neglecta Wallr. Ad Co Arch Epec Ir-tur Ru
Malva pusilla Smith. Ad Co Arch Epec As Ru-Se
Malva sylvestris L. Ad Co Arch Hagr Med Ru
Syringa vulgaris L. Ad Co Cen Eph SEu Ru
Oenothera biennis L. Ad Co Cen Epec NAm Ru
Oenothera rubricaulis Klebahn. Ad Co Eu-c Hagr NAm Ru
Phelipanche ramosa ( L.) Pomel Ad Sp Cen Eph Med-CAs Ru-Se
Xanthoxalis stricta (L.) Small Ad Co Cen Hagr NAm S
Chelidonium majus L. A Co Eu Z
Papaver somniferum L. Ad Sr Cen Eph Med Ru
Plantago arenaria Waldst. & Kit. Ad Sp Eu-c Epec Med Ps
Plantago lanceolata L. A Co Hap Pr

1 2 3 4 5 6 7 8
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Plantago major L. A Co Eu Ru
Plantago media L. A Co Eu Pr
Fallopia convulvulus (L.) A. Love Ad Co Arch Epec As Se
Fallopia dumetorum (L.) Holub A Sp Eu Ru
Persicaria hydropiper (L.) Delambre A Co Eu Hh
Polygonum aviculare L. s.l. A Co Eu Ru
Rumex acetosella L. A Co Eu Z
Rumex confertus Willd. A Co Hap Pr
Rumex crispus L. A Co Eu Pr
Rumex obtusifolius L. A Co Hap S
Portulaca oleracea L. Ad Sr Arch Epec Med-ir-tur Se
Anagallis arvensis L. Ad Sr Arch Epec Med-ir-tur Ru-Se
Aquilegia vulgaris L. Ad Sr Cen Eph WEu S
Consolida regalis S.F. Gray Ad Co Arch Epec Med-ir-tur Se
Myosurus minimus L. A Sp Ap Ps
Ranunculus acris L. Ad Co Arch Epec Med-ir-tur Z
Ranunculus polyanthemos L. A Sr Ap Z
Ranunculus repens L. A Co Eu Pr
Ranunculus sceleratus L. A Sp Ap Hh
Thalictrum minus L. A Sr Ap St
Agrimonia eupatoria L. A Co Hap Z
Amelanchier canadensis (L.) Medik. Ad Sp Eu-c Eph NAm Ru
Geum urbanum L. A Co Hap S
Physocarpus opulifolius (L.) Maxim. Ad Co Eu-c Eph NAm Ru
Potentilla anserina L. A Co Hap Hh
Potentilla argentea L. s.l. A Co Eu Pr
Potentilla supina L. A Sp Eu Hh
Poterium polygamum Waldst. ex Kit. Ad Sr Eu-c Col SEu Ru
Rosa rugosa Thunb. Ad Sp Eu-c Eph Eu-As Ru
Sanquisorba officinalis L. A Sp Hap Pr
Sorbaria sorbifolia (L.) A.Br. Ad Sr Eu-c Eph E-As Ru
Galium aparine L. A Co Eu Ru
Galium rivale (Sibth. & Smith) Griseb. A Sp Ap S
Populus deltoides Marsh. Ad Sp Eu-c Col NAm Ru
Salix fragilis L. Ad Sp Arch Agr Med-CAs Hh
Linaria vulgaris Mill. A Co Eu Z
Odontites vulgaris Moench A Sp Ap Pr
Rhinanthus aestivalis (W. Zinger) Schischk. & Serg. A Sp Hap Pr
Rhinanthus vernalis (N. Zinger) Schischk. & Serg. A Co Hap Pr
Verbascum lychnitis L. A Sp Eu Z
Verbascum nigrum L. A Sr Hap St
Verbascum phlomoides L. A Co Ps
Veronica dilenii Crantz A Sp Eu Ps
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Veronica serpyllifolia L. A Co Ap Pr
Veronica verna L. A Sp Eu Ps
Datura stramonium L. Ad Sr Cen Epec SEAs Ru
Hyoscyamus niger L. Ad Sr Cen Epec Med-ir-tur Ru
Lycium barbarum L. Ad Sp Arch Epec EAs Ru
Physalis alkekengi L. Ad Sr Eu-c Eph Med-ir-tur Z
Solanum nigrum L. Ad Co Arch Epec Med Ru
Urtica dioica L. A Co Ap Z
Urtica urens L. Ad Co Arch Epec Med Ru
Viola arvensis Murray Ad Co Arch Agr Med S
Parthenocissus quinguefolia (L.) Planch. Ad Co Eu-c Eph NAm S
Allium oleraceum L. A Sp Ap St
Allium schoenoprasum L. Ad Sr Cen Eph MdEu S
Galanthus nivalis L. Ad R Eu-c Eph WMdEu S
Acorus calamus L. Ad Co Arch Agr SEAs Hh
Elodea canadensis Michx. Ad Co Cen Agr Am Hh
Juncus tenuis Willd. Ad Sr Cen Hagr NAm Pr
Gagea minima (L.) Ker. Gawl. A Sr Ap S
Agrostis gigantea Roth A Co Eu Pr
Anisantha tectorum (L.) Nevski Ad Sp Arch Hagr Med-Etur St
Apera spica-venti (L.) P. Beauv. Ad Co Arch Epec n|a Pr
Avena sativa L. Ad Sp Arch Eph SEu Ru-Se
Bromus arvensis L. Ad Co Arch Epec Med Pr
Bromus hordaceus L. Ad Co Arch Hagr NMed Pr
Bromus japonicus Thunb. Ad Sr Cen Epec Med St
Bromus squarrosus L. Ad Sp Cen Epec Med-ir-tur Z
Dactylis glomerata L. A Co Ap Pr
Digitaria ischaemum (Schreb.) Muehl. Ad Sr Arch Hagr Med Pr
Digitaria sanguinalis (L.) Scop. Ad Sr Arch Epec SEAs Ps
Echinochloa crus-galli (L.) P. Beauv. Ad Co Arch Epec As Se
Elytrigia repens (L.) Nevski A Co Eu Pr
Eragrostis minor Host Ad Sp Cen Hagr SEu Se
Eragrostis pilosa (L.) P. Beauv. Ad Sp Cen Hagr Med Se
Hordeum vulgare L. Ad Sp Cen Eph As Ru
Lolium perenne L. A Co Eu Pr
Panicum miliaceum L. Ad Sp Cen Eph SEAs Ru
Poa annua L. A Co Eu Pr
Poa bulbosa L. A Sp Eu St
Poa compressa L. A Co Ap Z
Secale cereale L. Ad Sp Arch Eph FAs Ru
Setaria glauca (L.) Beauv. Ad Sp Arch Epec SAs Ru-Se
Setaria verticillata L. Ad Sr Arch Epec SAs Ru-Se
Setaria viridis (L.) P. Beauv. Ad Sp Arch Epec Med-ir-tur Ru-Se
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Explanations
1. Species
2. Status in the region:
A – native
Ad – alien
3. Frequency of occurrence:
Cо – common (more than 50 localities)
Sp – sporadically (21–50 localities)
Sr – sparse (6–20 localities)
R – rare (1–5 localities)
4. Time of immigration
Arch – archeophytes
Cen – kenophytes
Eu-c – eukenophytes
5. Degree of naturalization
Agr – agriophytes
Hagr – hemiagriophytes
Epec – epecophytes
Eph – ephemerophytes
Col – colonophytes
6. Geographical origin
Anthrop –anthropogenic origin
n|a – unknown
Eu, eu – Europe
Am – American
As – Asian
Med – Mediterranean
AMed – ancient Mediterranean
Ir- tur – Irano-Turanian
Med-ir-tur – Mediterranean- Irano-Turanian
N – north
S – south
E – earth
W – west
Md – middle
C – central
Pont – Pontic
Sarm – Sarmatic
FAs – Front Asian
MAs – Minor Asian
Cs – Caucasian
Cr – Crimea
Balk – Balkanian
Sib – Siberian
Atlant – Atlantic
7. Relation to anthropopression
Ap – eventapophytes (unstable apophytes), species

that are occasionally found in the composition of an-
thropogenic ecotopes

Hap – hemiapophytes, species that are equally
common in anthropogenic and natural ecotopes

Eu – euapophytes, species that prefer anthropo-
genic ecotopes

8. Ecocoenotical groups:
S – forest
Pr – meadow
St – steppe
Z – thickets
Hh – coastal-aquatic
Ps – psamophytic
Ru – ruderal
Se – segetal
Ru-Se – ruderal-segetal.
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СИНАНТРОПНАЯ ФЛОРА ПРИДЕСНЯНСКОГО ПЛАТО
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#e-mail: flos_kl@ukr.net

Приведены результаты структурного анализа синантропной флоры Придеснянского плато, которая
включает спонтанно произрастающие рудеральные, сегетальные, интродуцированные виды расте-
ний в пределах рудеральных, сегетальных и природных местообитаний. На основе индексов синан-
тропизации, адвентизации, модернизации (Б. Яцковьяк) показано состояние антропогенной
трансформации флоры региона. Выделены адвентивная и апофитная фракции синантропной фло-
ры Придеснянского плато, представлен анализ географического происхождения, периодов занесе-
ния, степени натурализации адвентивных видов. Указаны виды с высокой степенью инвазивности.
К статье прилагается аннотированный список синантропных видов Придеснянского плато.

Ключевые слова: антропогенная трансформация, Придеснянское плато, синантропная флора,
структурный анализ, инвазивные виды
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Исследованы основные критерии хромосомного полиморфизма – изменчивость числа хромосом,
встречаемость и спектр хромосомных перестроек – в естественных популяциях и искусственных
насаждениях сосны обыкновенной (Pinus sylvestris), произрастающих на юге ареала в степной зоне
Нижнего Поволжья (Волгоградская область) и Южной Сибири (Республика Тыва, Республика Ха-
касия). В семенном потомстве всех исследованных деревьев выявлена миксоплоидия, уровень рас-
пространения которой возрастает по мере усиления засушливости и ухудшения эдафических усло-
вий произрастания. В семенном потомстве P. sylvestris в Волгоградской области и Хакасии обнару-
жены хромосомные перестройки, представленные кольцевыми хромосомами, полицентрическими
хромосомами, фрагментами, множественными нарушениями. Существенное увеличение встречае-
мости хромосомных перестроек и расширение их спектра отмечается в проростках семян из изоли-
рованного происхождения P. sylvestris в каменистой степи Хакасии. Уровень встречаемости миксо-
плоидии и хромосомных перестроек у внутривидовых форм деревьев P. sylvestris неодинаков, что
связано с различиями условий их произрастания. Выявленная цитологическая нестабильность се-
менного потомства деревьев в насаждениях P. sylvestris, произрастающих в степных экотопах, может
свидетельствовать об активизации микроэволюционных процессов, что очевидно, сопровождается
естественным отбором устойчивых генотипов и форм, адаптированных к засушливым лесорасти-
тельным условиям.

Ключевые слова: Pinus sylvestris, внутривидовые формы, засушливые условия, Нижнее Поволжье,
Южная Сибирь, миксоплоидия, хромосомные перестройки, цитологическая нестабильность
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На южной границе своего распространения
сосна обыкновенная (Pinus sylvestis L.) произрас-
тает в виде разобщенных между собой боров, от-
стоящих друг от друга на большие расстояния.
Изолированный, или островной, характер распо-
ложения популяций P. sylvestris на юге ареала
определяется лимитирующим влиянием неблаго-
приятных почвенно-климатических факторов –
контрастностью температур, недостатком влаги,
сухостью и бедностью почвы (Pravdin, 1964). К
изолированным популяциям P. sylvestris относят-
ся боры в Воронежской и Оренбургской областях,
боровые массивы в Северном Казахстане, лен-
точные боры в Приобье и на юге Красноярского
края, островные боры в Хакасии и Туве. Степные

и лесостепные автохтонные боры имеют средооб-
разующее, а в ряде случаев – сырьевое значение,
обладают значительным селекционно-генетиче-
ским потенциалом (Milyutin et al., 2013). За преде-
лами южной границы ареала, в степных и пу-
стынных районах Волгоградской, Астраханской
областей и Калмыкии, где насаждения P. sylvestris
созданы искусственно, они выполняют защит-
ную и рекреационную функции (Bogun, Tsem-
belev, 2012; Manaenkov, Kulik, 2017; Semenyutina,
Noyanova, 2019).

Популяции P. sylvestris на юге ареала отличают-
ся биологическим разнообразием, выражающим-
ся в наличии широкого спектра экотипов и форм

СООБЩЕНИЯ
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деревьев: P. sylvestris subsp. kulundensis Sukaczew в
остепненных борах азиатской части ареала, P. syl-
vestris var. cretaceae Kalinicz. на меловых обнаже-
ниях юга Европейской России и Украины (Prav-
din, 1964). Степной экотип сосны (P. sylvestris var.
stepposa Sukachev) описан для условий засушливо-
го климата, каменистых почв и сильных ветров
Казахского мелкосопочника (Petrov, 1961). Фор-
мы деревьев с нарушениями габитуса и развития –
“ведьмиными метлами”, наростами, плакучей
кроной, карликовые формы – встречаются в
степных борах юга Сибири, Казахстана и Алтая.
Количество таких деревьев возрастает по мере
увеличения сухости лесорастительных условий
(Shul’ga, 1979; Sosna…, 1988; Korovin et al., 2003;
Tikhonova, Semerikov, 2010).

Работы, посвященные исследованию генети-
ческих факторов, контролирующих процесс фор-
мообразования у P. sylvestris на юге ареала и за его
пределами, немногочисленны. В них показано,
что в засушливых условиях произрастания попу-
ляции сосны обыкновенной характеризуются по-
вышенной частотой встречаемости хромосомных
мутаций, а также редких аллелей, присутствием в
клетках проростков семян микроядер (Sosna…,
1988; Sedel’nikova, 2003; Butorina et al., 2007; Ti-
khonova, Semerikov, 2010; Mashkina et al., 2012).

Целью настоящего исследования является
анализ основных критериев хромосомного поли-
морфизма – изменчивости числа хромосом,
спектра и уровня хромосомных перестроек в на-
саждениях P. sylvestris, произрастающих в засуш-
ливых условиях Нижнего Поволжья и Южной
Сибири. Оценка данных критериев позволяет вы-
являть не только морфо-фенотипическое, но и
генетическое разнообразие популяций сосны
обыкновенной, диагностировать качество семен-
ного потомства деревьев и их устойчивость.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ

Материалами для исследования послужили
естественные популяции и искусственные лесо-
насаждения P. sylvestris в пределах Волгоградской
области, Республики Тыва и Республики Хака-
сия.

Волгоградская область. Сбор семенного мате-
риала проводился в 2019 г. в искусственных на-
саждениях P. sylvestris, созданных в 1960–70-х гг.
на территории Калачевского и Суровикинского
районов. К настоящему времени эти лесные мас-
сивы достигли предельного для условий степной
зоны возраста – 50–60 лет. Их естественное ста-
рение и сокращение площади усугубляются недо-
статочностью ухода и воздействием ряда негатив-
ных факторов, связанных с нарастающей засуш-
ливостью климата и ухудшением лесопожарной
обстановки. Климатические условия исследован-

ных районов отличаются континентальностью,
сухим жарким летом, дефицитом осадков, перио-
дическими сильными юго-восточными ветрами.
Почвенный покров со светло-каштановыми поч-
вами в комплексе с солонцами имеет низкие по-
казатели содержания гумуса, активной влаги и
общей пористости (Latkina, Latkin, 2018; Se-
menyutina, Noyanova, 2019).

Было сформировано 4 выборки семян (каж-
дая – с 30 деревьев), собранных в окрестностях
г. Калач-на-Дону в “зеленом кольце” вокруг го-
рода (48°42'17" с.ш. 43°30'33" в.д.), х. Рюмино-
Красноярский в 2 км от ландшафтного памятни-
ка природы “Голубинский песчаный массив”
(48°48'03" с.ш. 43°35'43" в.д.), пос. Пятиморск
(48°39'25" с.ш. 43°36'32" в.д.) и г. Суровикино
(48°37'53" с.ш. 42°52'45" в.д.) вдоль федеральной
автотрассы А-260. В последних двух точках се-
менной материал собирался с деревьев, растущих
в глубине лесных массивов, в 100–200 м от проез-
жей части.

Исследованные насаждения представляют со-
бой сухие боры (состав – 10С, класс бонитета –
III, возраст деревьев – 40–50 лет, высота – 17–21 м,
диаметр – 18–22 см). Деревья характеризуются
многовершинностью, их семенная продуктив-
ность очень низкая (выход жизнеспособных се-
мян на одну шишку составляет 0.1–3.2 шт.).

Республика Тыва. Сбор семян проводился в
2019 г. на территории Тандинского района в есте-
ственных популяциях в Балгазынском бору в зоне
Государственного природного заказника “Балга-
зынский” (51°02'43" с.ш. 95°07'20" в.д.). Климат
района полузасушливый резко-континенталь-
ный, характеризующийся недостатком влаги,
низкими зимними температурами воздуха и почв,
глубоко промерзающих зимой. Балгазынский бор
расположен на древних эоловых песках возвы-
шенности Саргалык-тайга и занимает перифе-
рийные участки песчаного массива на границе с
полынно-дерновинно-злаковой степью (Sosna…,
1988; Milyutin et al., 2013). Была сформирована од-
на общепопуляционная выборка семян (с 40 де-
ревьев) в сосновых насаждениях, представляю-
щих собой остепненный разнотравно-злаковый
тип леса, характеризующихся разновозрастно-
стью и низко опущенными кронами деревьев.
Состав насаждений – 10С, классы бонитета – III–V.
Возраст деревьев – 50–170 лет, высота – 18–22 м,
диаметр – 26–44 см.

Республика Хакасия. Сбор семян проводился в
2013 г. в естественных популяциях и искусствен-
ных насаждениях P. sylvestris на территории Ши-
ринского (“Ширинская степь”) и Бейского
(“Койбальская степь”) районов. Климат исследо-
ванных районов резко континентальный, засуш-
ливый, с большими температурными контраста-
ми, жарким летом и продолжительной малоснеж-
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ной зимой. “Койбальская” и “Ширинская” степи
представляют собой сухие территории с южными
черноземами, местами темно-каштановыми поч-
вами с солонцами и солончаками, в предгорьях и
низкогорьях распространены каменистые почвы
с неразвитым профилем (Rastitel’nyy…, 1976).

В “Ширинской степи” нами исследованы два
местонахождения P. sylvestris. 1. “Карыш” – в
естественной популяции на склоне горного об-
рамления долины р. Карыш (54°24'33" с.ш.
89°59'11'' в.д.), тип леса – сосняк низкотравно-
мшистый пятнисто-мертвопокровный V класса
бонитета, средние возраст, высота и диаметр де-
ревьев соответственно – 109 лет, 15.0 м и 21.2 см.
2. “Шира” – в искусственном насаждении на
прибрежных склонах вокруг озера Шира
(54°30'53" с.ш. 90°08'35" в.д.), тип леса – сосняк
вейниково-полынно-разнотравный IV класса бо-
нитета, средние возраст, высота и диаметр дере-
вьев соответственно – 52 года, 10.8 м и 21.9 см.
В “Койбальской степи” изучено искусственное
насаждение P. sylvestris, расположенное в зоне
охраняемой территории регионального значения
“Смирновский бор” (53°22'08" с.ш. 91°22'20" в.д.),
тип леса – сосняк зеленомошно-разнотравно-ку-
старниковый мозаично-остепненный III класса
бонитета, средние возраст, высота и диаметр де-
ревьев соответственно – 68 лет, 17.6 м и 28.8 см.
Популяция P. sylvestris “Карыш”, произрастаю-
щая в каменистной степи, представляет собой
петрофитное редкостойное разновозрастное на-
саждение с преобладанием световых форм дере-
вьев с низкой кроной. Насаждения P. sylvestris в
“Ширинской” и “Койбальской” степях заложе-
ны в 50–60-е гг. XX в. (в “Ширинской степи”
они сильно пострадали от пожаров). Были
сформированы популяционные выборки семян
внутривидовых форм (каждая – с 30–40 дере-
вьев), выделенных по окраске микростробилов:
краснопыльниковая (f. erythrantera Sanio) и
желтопыльниковая (f. sulfurantera Kozubow) в
происхождениях “Карыш” и “Шира” и окраске
семенной кожуры: коричневосемянная (f. phaeo-
sperma Kurdiani) и черносемянная (f. melanosperma
Kurdiani) в происхождении “Смирновский бор”.

Семена проращивали в год их сбора в чашках
Петри, проростки обрабатывали 1% р-ром колхи-
цина в течение 4–6 часов, после промывания
производили их фиксацию спиртово-уксусной
смесью (3:1), хранили в холодильнике при посто-
янной температуре от +3 до +5°. Для исследова-
ния использовали меристематические ткани кон-
чиков корешков проросших семян. Материал
окрашивали 1% р-ром железоацетогематоксили-
на. Для просмотра использовали “давленые” пре-
параты, приготовленные стандартным способом.
Подсчет числа хромосом и анализ хромосомных
перестроек производили на стадии метафазы ми-
тоза. Препараты просматривали под микроско-

пом Axiostar plus (Carl Zeiss) с применением си-
стемы формирования изображений AxioVision
(окуляр ×10, объектив ×90).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Выявлено, что в диплоидном хромосомном

наборе P. sylvestris, произрастающей в исследо-
ванных насаждениях, содержится 24 хромосомы
(2n = 2x = 24). В семенном потомстве деревьев об-
наружена миксоплоидия, при которой в клетках
проростков, наряду с диплоидными, содержатся
триплоидные (2n = 3x = 36) и тетраплоидные
(2n = 4x = 48) клетки (рис. 1). Наиболее часто на-
блюдаются хромосомные расы, содержащие тет-
раплоидные клетки (2n = 24, 48), менее часто –
триплоидные (2n = 24, 36), а также одновременно
тетраплоидные и триплоидные (2n = 24, 36, 48).
При этом уровень полиплоидизации диплоидных
тканей проростков семян существенно варьирует
(табл. 1).

Встречаемость миксоплоидных проростков в
семенном потомстве деревьев различна. Мини-
мальное их количество выявлено в популяциях
“Смирновский бор” и “Суровикино”, макси-
мальное – в насаждениях “Карыш” и “Рюмино-
Красноярский” (табл. 1). Насаждения сосны в
происхождениях “Карыш” и “Рюмино-Красно-
ярский” являются территориально и репродук-
тивно изолированными от смежных сосновых
массивов и произрастают в жестких лесорасти-
тельных условиях, первое – на сухой каменистой
почве, второе – в аридных условиях окрестностей
Голубинских песков, представляющих собой
фрагмент пустыни в сухой степи. Тот факт, что
практически все проростки в насаждениях “Ка-
рыш” и “Рюмино-Красноярский” являются мик-
соплоидами, может свидетельствовать о влиянии
экстремальных условий произрастания деревьев
на повышение гетерогенности клеточных линий,
что, вероятно, способствует лучшей выживаемо-
сти семенного потомства. Для происхождений
“Рюмино-Красноярский” и особенно “Карыш”
характерным является разнообразие морфологи-
ческих типов деревьев и наличие особей, несущих
“ведьмины метлы”, что также может обусловли-
вать высокую частоту встречаемости миксоплои-
дии у таких растений.

Доля миксоплоидов в проростках семян внут-
ривидовых форм деревьев также варьирует. В ло-
калитете “Смирновский бор” у f. phaeosperma она
значительно выше, чем у f. melanosperma, а у
f. erythrantera и f. sulfurantera в происхождениях
“Карыш” и “Шира” имеет близкие значения.
При этом сохраняется сходный баланс уровня по-
липлоидизации корневых меристем как между
экземплярами f. phaeosperma и f. melanosperma, так
и между f. erythrantera и f. sulfurantera (табл. 1). Ве-
роятно, в засушливых степных условиях в насаж-
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дениях P. sylvestris отдельные формы деревьев яв-
ляются более адаптированными и имеют преиму-
щество, определяемое, в том числе, количеством
полиплоидных клеток в соматических тканях
проростков семян.

По данным предыдущих лет, доля миксоплои-
дов среди проростков семян из насаждений в
Волгоградской области не превышала 4.8%
(Sedel’nikova, 2003). В степных борах Южной Си-
бири встречаемость миксоплоидов в семенном
потомстве деревьев составляла 3.0–25.0%, воз-
растая у особей с аномалиями развития и в годы с
сухой и жаркой погодой (Sosna…, 1988; Mashkina
et al., 2012). Сопоставление полученных нами ре-
зультатов с опубликованными ранее данными по-
казывает, что в сосновых насаждениях Волго-
градской области, Тывы и Хакасии количество
миксоплоидов в семенном потомстве деревьев

существенно выше. Очевидно, что миксоплоидия
как общий феномен характерна для южных степ-
ных насаждений сосны обыкновенной.

Одновременное присутствие клеток разного
уровня плоидности в тканях обусловливается со-
матической редукцией хромосом, их неразъеди-
нением, элиминацией, удвоением и другими
причинами. Миксоплоидия рассматривается не-
которыми авторами в качестве фактора, обеспе-
чивающего устойчивость растений, в том числе
древесных, к экстремальным условиям среды.
Предполагается, что сочетание клеток разной
плоидности усиливает пластичность растения в
целом, обеспечивает генетическое и фенотипиче-
ское разнообразие потомства. У таких растений
возникают формы хромосомного полиморфизма,
связанного с повышенной геномной нестабиль-
ностью. Полиплоидные и миксоплоидные фор-

Рис. 1. Метафазные пластинки с различным числом хромосом в происхождениях P. sylvestris: a) 2n = 24 (“Балгазынский
бор”), b) 2n = 24, 36 (“Балгазынский бор”), c) 2n = 24, 36 (“Пятиморск”), d) 2n = 36 (“Смирновский бор”, f. phaeosper-
ma), e) 2n = 24, 48 (“Карыш”, f. erythranthera), f) 2n = 48 (“Калач-на-Дону”), g) 2n = 48 (“Пятиморск”), h) 2n = 48 (“Рю-
мино-Красноярский”), i) 2n = 48 (“Смирновский бор”, f. phaeosperma). Масштабная линейка – 10 μm.
Fig. 1. Metaphase plates with different chromosome numbers in provenances of P. sylvestris: a) 2n = 24 (“Balgazynskiy Bor”),
b) 2n = 24, 36 (“Balgazynskiy Bor”), c) 2n = 24, 36 (“Pyatimorsk”), d) 2n = 36 (“Smirnovskiy Bor”, f. phaeosperma), e) 2n =
= 24, 48 (“Karysh”, f. erythranthera), f) 2n = 48 (“Kalach-na-Donu”), g) 2n = 48 (“Pyatimorsk”), h) 2n = 48 (“Ryumino-Kras-
noyarsk”), i) 2n = 48 (“Smirnovskiy Bor”, f. phaeosperma). Scale bar – 10 μm.

(a) (b) (c)

(f)(e)(d)

(g) (h) (i)
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мы растений чаще встречаются в неблагоприят-
ных эдафических условиях, высокогорьях, пу-
стынях, арктической зоне и прибрежной
Антарктике (Butorina, 1989; Kunakh, 2011; Nav-
rotska et al., 2014).

Показано, что миксоплоиды преобладают в
группе устойчивых форм вяза приземистого (Ul-
mus pumila L.), отобранных в массово усыхающих
в условиях острого дефицита влаги насаждениях в
Астраханской области и Калмыкии. Значитель-
ная доля миксоплоидов выявлена среди высоко
смолопродуктивных форм деревьев сосны обык-
новенной, отличающихся устойчивостью к вре-
дителям и болезням (Butorina, 1989). Явления
миксоплоидии и анеуплоидии наблюдаются в по-
пуляциях большинства видов хвойных, в том чис-
ле P. sylvestris, в условиях экологического экстре-

мума. При этом прослеживается связь степени
экстремальности условий произрастания с уров-
нем изменчивости хромосомных чисел в семен-
ном потомстве деревьев (Sedel’nikova, 2016).

В корневых меристемах проростков семян в
большинстве исследованных происхождений
P. sylvestris обнаружены структурные перестройки
хромосом (табл. 2). Количество проростков и
число метафазных клеток с хромосомными мута-
циями минимально в популяции “Смирновский
бор”, максимально – в популяции “Карыш”, где
высокая встречаемость и широкий спектр хромо-
сомных мутаций в семенном потомстве деревьев,
вероятно, может объясняться эффектом инбри-
динга вследствие высокого уровня самоопыле-
ния, свойственного изолированным популяциям.
Самоопыление выявлено практически у всех де-

Таблица 1. Изменчивость числа хромосом у Pinus sylvestris
Table 1. The variability of the chromosome number in Pinus sylvestris
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“Калач-на-Дону”

“Kalach-na-Donu”
12/263 4/33.3 9/3.4 8/66.7 1/8.3 3/25.0 –

“Суровикино”

“Surovikino”
15/241 3/20.1 4/1.7 12/79.9 1/6.7 1/6.7 1/6.7

“Пятиморск”

“Pyatimorsk”
15/474 11/73.7 29/6.1 4/26.7 3/20.0 5/33.3 3/20.0

“Рюмино-Красноярский”

“Ryumino-Krasnoyarskiy”
3/165 3/100 14/8.5 – – 1/33.3 2/66.7

“Балгазынский бор”

“Balgazynskiy Bor”
15/443 11/73.7 24/5.4 4/26.7 2/13.3 2/13.3 7/46.7

“Смирновский бор”, f. melanosperma
“Smirnovskiy Bor”, f. melanosperma

10/213 2/20.0 4/1.9 8/80.0 – 1/10.0 1/10.0

“Смирновский бор”, f. phaeosperma
“Smirnovskiy Bor”, f. phaeosperma

8/289 4/50.0 6/2.1 4/50.0 1/12.5 2/25.0 1/12.5

“Шира”, f. erythranthera
“Shira”, f. erythranthera

12/333 8/66.7 17/5.1 4/33.3 1/8.3 7/58.4 –

“Шира”, f. sulfuranthera
“Shira”, f. sulfuranthera

12/341 7/58.3 23/6.7 5/41.7 – 4/33.3 3/25.0

“Карыш”, f. erythranthera
“Karysh”, f. erythranthera

12/306 12/100 31/10.1 – – 10/83.3 2/16.7

“Карыш”, f. sulfuranthera
“Karysh”, f. sulfuranthera

12/325 11/91.7 37/11.4 1/8.3 – 9/75.0 2/16.7
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ревьев в изолированных борах Южной Сибири

(Sosna…, 1988). В метонахождениях “Балгазын-

ский бор” и “Рюмино-Красноярский” хромо-

сомных перестроек в проростках не зафиксирова-

но, что в последнем случае может быть связано с

малым количеством семян, вовлеченных в иссле-

дование вследствие их крайне низкого качества.

Установлено также, что частота возникновения

хромосомных перестроек в семенном потомстве

внутривидовых форм деревьев неодинакова

(табл. 2). Если встречаемость мутаций в пророст-

ках f. erythrantera по сравнению с f. sulfurantera
(“Карыш”) характеризуется близкими значения-

ми, то в местонахождении “Шира” – различны-

ми. В обоих случаях частота встречаемости хро-

мосомных перестроек в корневых меристемах

f. erythrantera и f. sulfurantera также существенно

различается. Встречаемость мутаций в пророст-
ках f. phaeosperma и f. melanosperma в популяции
“Смирновский бор” имеет сходные значения.

Необходимо отметить, что встречаемость хро-
мосомных перестроек в проростках семян P. syl-
vestris, расположенных в непосредственной бли-
зости от автотрассы, не повышается по сравне-
нию с другими изученными местонахождениями.
Вероятно, выхлопные газы автотранспорта не
оказывают влияния на уровень мутабильности
клеток семенного потомства P. sylvestris, посколь-
ку рассеиваются в атмосфере вследствие посто-
янных сильных ветров, “продувающих” сосновые
насаждения в данных районах. Исследование
уровня цитогенетических нарушений у древес-
ных растений, в том числе P. sylvestris, произраста-
ющих в условиях антропогенного загрязнения,

Таблица 2. Встречаемость и спектр хромосомных перестроек у Pinus sylvestris
Table 2. Occurrence and spectrum of chromosomal rearrangements in Pinus sylvestris

Примечание. Число изученных корневых меристем/клеток, шт. представлено в табл. 1. I – кольцевые структуры; II – поли-
центрические хромосомы; III – фрагменты; IV – множественные нарушения.

Note. The number of studied root meristems/cells, pcs. is presented in Table 1. I – ring structures; II – polycentric chromosomes; III –
fragments; IV – multiple disturbances.

Происхождение

Provenances

Число корневых меристем

с хромосомными 

перестройками шт./%

Number of root meristems 

with chromosomal 

rearrangements pcs./%

Число и спектр хромосомных перестроек

в метафазных клетках, шт./%

Number and spectrum of chromosomal

rearrangements in metaphase cells, pcs./%

Всего

Total

В том числе/Including

I II III IV

“Калач-на-Дону”

“Kalach-na-Donu”

2/16.7 2/0.8 1/0.4 – 1/0.4 –

“Суровикино”

“Surovikino”

2/13.3 2/0.8 1/0.4 1/0.4 – –

“Пятиморск”

“Pyatimorsk”

2/13.3 2/0.8 – – 2/0.8 –

“Рюмино-Красноярский”

“Ryumino-Krasnoyarskiy”

– – – – – –

“Балгазынский бор”

“Balgazynskiy Bor”

– – – – – –

“Смирновский бор”, f. melanosperma
“Smirnovskiy Bor”, f. melanosperma

1/10.0 1/0.5 1/0.5 – – –

“Смирновский бор”, f. phaeosperma
“Smirnovskiy Bor”, f. phaeosperma

1/12.5 1/0.3 1/0.3 – – –

“Шира”, f. erythranthera
“Shira”, f. erythranthera

2/16.7 2/0.6 2/0.6 – – –

“Шира”, f. sulfuranthera
“Shira”, f. sulfuranthera

4/33.3 6/1.8 3/0.9 2/0.6 – 1/0.3

“Карыш”, f. erythranthera
“Karysh”, f. erythranthera

9/75.0 27/8.8 18/5.9 1/0.3 4/1.3 4/1.3

“Карыш”, f. sulfuranthera
“Karysh”, f. sulfuranthera

9/75.0 33/10.1 20/6.1 1/0.3 3/0.9 9/2.8



БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 106  № 4  2021

ИЗМЕНЧИВОСТЬ ЧИСЛА ХРОМОСОМ И ХРОМОСОМНЫЕ ПЕРЕСТРОЙКИ 359

включающего фоновые выбросы автотранспорта,
показало, что его существенное увеличение про-
исходит лишь при высоких концентрациях пол-
лютантов (Butorina, Kalaev, 2000; Butorina et al.,
2000; Goryachkina, Sizykh, 2012).

Во всех проростках семян, содержащих клетки
с хромосомными перестройками, наиболее часто
выявляются кольцевые хромосомы, ацентриче-
ские кольца, а также кольцевые хромосомы, “на-
детые” на палочковидные хромосомы (рис. 2). В
проростках из местонахождений “Суровикино”,
“Шира” и “Карыш” обнаружены полицентриче-
ские хромосомы, имеющие несколько центромер –
дицентрические и трицентрические. Некоторые

полицентрические хромосомы имеют сдвиг цен-

тромеры, диагностирующий перицентрическую

инверсию. В проростках популяции “Карыш”

найдена терминальная ассоциация “конец в ко-

нец” двух хромосом с перицентрической инвер-

сией. Хроматиновые фрагменты обнаружены в

проростках из насаждений “Калач-на-Дону”,

“Пятиморск” и “Карыш”. В популяциях “Шира”

и, особенно, “Карыш” в корневых меристемах

проростков выявлены множественные хромо-

сомные нарушения, включающие одновременно

несколько типов хромосомных перестроек, кото-

рые наблюдаются в одной клетке.

Рис. 2. Метафазные пластинки или части метафазных пластинок с хромосомными перестройками в происхождениях
P. sylvestris: a) кольцевая хромосома (“Шира”, f. sulfuranthera), b-c) кольцевые хромосомы, “надетые” на палочковид-
ные хромосомы (“Шира”, f. erythranthera – b), “Калач-на-Дону” – c)), d) ацентрическое кольцо (“Карыш”, f. erythran-
thera), e) кольцевая хромосома и хроматиновый фрагмент (“Карыш”, f. sulfuranthera), f) дицентрическая хромосома с
перицентрической инверсией и ацентрическое кольцо (“Карыш”, f. erythranthera), g) множественные мутации одной
хромосомы: хромосома с укороченным плечом, разошедшиеся хроматиды и хроматиновый фрагмент (“Пятиморск”),
h) терминальная ассоциация “конец в конец” двух хромосом с перицентрической инверсией и ацентрическое кольцо
(“Карыш”, f. erythranthera), i) дицентрическая хромосома и хроматиновый фрагмент (“Шира”, f. sulfuranthera). Мас-
штабная линейка – 10 μm. Хромосомные перестройки указаны стрелками.

Fig. 2. Metaphase plates or parts of metaphase plates with chromosomal rearrangements in the provenances of P. sylvestris: a) ring
chromosome (“Shira”, f. sulfuranthera), b–c) ring chromosomes “clipped” on the rod ones (“Shira”, f. erythranthera – b, “Ka-
lach-na-Donu” – c), d) acentric ring (“Karysh”, f. erythranthera), e) ring chromosome and chromatin fragment (“Karysh”,
f. sulfuranthera), f) dicentric chromosome with pericentric inversion and acentric ring (“Karysh”, f. erythranthera), g) multiple
mutations of one chromosome: the chromosome with a shortened arm, diverging chromatids and chromatin fragment (“Pyati-
morsk”), h) terminal association “end-to-end” of two chromosomes with pericentric inversion and acentric ring (“Karysh”,
f. erythranthera), i) dicentric chromosome and chromatin fragment (“Shira”, f. sulfuranthera). Scale bar – 10 μm. Chromosomal
rearrangements are indicated by arrows.

(a) (b) (c)

(f)(e)(d)

(g) (h) (i)
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Кольцевые хромосомы, имеющие центромеру,
образуются в результате делеций теломерных
участков и последующего соединения плеч хро-
мосомы в кольцо. При этом формируются ди-
стальные ацентрические фрагменты. Полицен-
трические хромосомы появляются в результате
транслокаций, представляющих собой обмен
участками между гомологичными и негомологич-
ными хромосомами. Перицентрическая инвер-
сия является поворотом участка хромосомы на
180° с захватом центромеры, с точками разрыва в
разных плечах. Ассоциация “конец в конец” об-
разуется при концевом соединении хромосом
вследствие стремления к конъюгации терминаль-
ных гетерохроматиновых участков (Koryakov,
Zhimulyov, 2009; Kartel’ et al., 2011).

Ранее у сосны обыкновенной из засушливых
местопроизрастаний Нижнего Поволжья и Юж-
ной Сибири выявлялись аналогичные хромосом-
ные нарушения, а также другие патологии мито-
за. При этом доля клеток с хромосомными пере-
стройками в проростках семян, собранных в
насаждениях в Волгоградской области, составля-
ла 6.9%, Хакасии и Тывы – 2.0–7.7%, увеличива-
ясь до 10.3% у карликовых и полукарликовых де-
ревьев и в годы с длительной засухой (Sedel’niko-
va, 2003; Sosna…, 1988; Mashkina et al., 2012).
Сравнивая полученные нами результаты с опуб-
ликованными данными, можно заключить, что в
исследованных насаждениях P. sylvestris уровень
мутабильности клеток и разнообразие типов хро-
мосомных перестроек в семенном потомстве де-
ревьев достаточно высоки. Установлено, что экс-
тремальные факторы среды, провоцирующие ге-
номную нестабильность, приводят к усилению
мутационных процессов в популяциях хвойных
растений (Sedel´nikova, 2016). Возможно, что вы-
сокий уровень и широкий спектр хромосомных
перестроек в семенном потомстве деревьев в степ-
ных насаждениях P. sylvestris связаны с фактором
влияния засушливых условий произрастания.

ВЫВОДЫ

1. В естественных популяциях и искусствен-
ных насаждениях сосны обыкновенной, произ-
растающих на юге ареала в степной зоне Нижнего
Поволжья (Волгоградская область) и Южной Си-
бири (Республика Тыва, Республика Хакасия),
выявлен хромосомный полиморфизм, выражаю-
щийся в наличии изменчивости числа хромосом –
миксоплоидии, а также хромосомных перестроек
в семенном потомстве деревьев.

2. Миксоплоидия (2n = 24, 36; 2n = 24, 48; 2n =
= 24, 36, 48) обнаружена в семенном потомстве
деревьев из всех исследованных степных популя-
ций P. sylvestris. Установлено, что уровень распро-
странения миксоплоидии возрастает по мере уси-
ления засушливости и ухудшения эдафических

условий произрастания деревьев. Максимальный
уровень встречаемости миксоплоидии отмечает-
ся в проростках семян из изолированных место-
нахождений P. sylvestris – каменистой степи Хака-
сии и участка пустыни в сухой степи в Волгоград-
ской области. Встречаемость миксоплоидных
проростков семян варьирует у семенного потом-
ства внутривидовых форм деревьев.

3. Хромосомные перестройки обнаружены в
семенном потомстве деревьев из Волгоградской
области и Хакасии. Встречаемость хромосомных
перестроек различается в проростках семян внут-
ривидовых форм деревьев. Существенное увели-
чение уровня встречаемости хромосомных мута-
ций и расширение их спектра наблюдаются в про-
ростках семян в изолированном местообитании
P. sylvestris в каменистой степи Хакасии.

4. Выявленная цитологическая нестабиль-
ность семенного потомства деревьев в насажде-
ниях P. sylvestris, произрастающих в засушливых
условиях, вероятно, свидетельствует об активиза-
ции микроэволюционных процессов, что очевид-
но, сопровождается естественным отбором
устойчивых генотипов и форм, адаптированных к
засушливым лесорастительным условиям.
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The main criteria of chromosomal polymorphism, namely the variability of the chromosome number, the
level and spectrum of chromosomal rearrangements, were studied in natural populations and artificial plan-
tations of Scots pine (Pinus sylvestris) growing in the south of its range in the steppe provenances of the Lower
Volga and Southern Siberia (Volgograd Region, Republic of Tyva, Republic of Khakassia). The analysis of
chromosomes was performed in the cells of the root meristems of seedlings at the stage of metaphase of mi-
tosis. In the seed progeny of P. sylvestris trees from all the studied provenances, a disturbance of the chromo-
some number, myxoploidy, was detected, the level of its distribution increasing with increase of aridity and
deterioration of edaphic growth conditions. In the seed progeny of P. sylvestris in the Volgograd Region and
Khakassia, chromosome rearrangements represented by ring chromosomes, polycentric chromosomes, frag-
ments, and multiple disturbances were found. A significant increase in the occurrence of chromosomal rear-
rangements and the expansion of their set is noted in the seedlings from an isolated provenance of P. sylvestris
in rocky steppe of Khakassia. The frequency of mixoploidy and chromosomal rearrangements occurrence in
the intraspecific forms of P. sylvestris trees is not the same, which is associated with differences in the condi-
tions of their growth. The revealed cytological instability of seed progeny of trees in the plantations of P. syl-
vestris growing in steppe ecotopes may indicate the activation of microevolutionary processes, apparently ac-
companied by natural selection of resistant genotypes and forms adapted to arid conditions.

Keywords: Pinus sylvestris, intraspecific forms, steppe ecotopes, arid conditions, Lower Volga region, South-
ern Siberia, myxoploidy, chromosomal rearrangements, cytological instability
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Впервые изучено развитие и строение гинецея, семязачатка, мегаспорогенез и формирование заро-
дышевого мешка у Sedum kamtschaticum и S. palmeri (Crassulaceae). Полимерно-апокарпный гинецей
обычно состоит из 5 плодолистиков. В основании завязи формируется 5-гнездный синкарпный
фрагмент: синасцидатная и закрытая симпликатная зоны. На большем протяжении гинецея сохра-
няются признаки апокарпии (пликатная и апликатная зоны). Отмечены отклонения в строении ги-
нецея и цветка в целом: 4-членные у S. palmeri и 6-членные у S. kamtschaticum.
Инициации семязачатка предшествуют периклинальные деления в субэпидерме плаценты. Се-
мязачаток крассинуцеллятный, битегмальный, фуникулярный, мезохалазальный, с гипостазой.
Археспорий обычно 1-клеточный, тетрада мегаспор линейная, зародышевый мешок развивается по
Polygonum-типу.
Полученные данные согласуются с молекулярно-генетическими исследованиями, согласно кото-
рым изученные виды относятся к разным кладам рода Sedum. В пользу этого свидетельствуют раз-
личия в строении слоев стенки микроспорангия (эпидермы, эндотеция и тапетума) (Anisimova,
2020). Среди признаков строения гинецея и семязачатка необходимо отметить следующие черты
различия: у S. kamtschaticum – наряду с 5-членными обнаружены 6-членные цветки, отложение та-
нинов происходит в клетках как наружной, так и внутренней эпидермы плодолистиков, число се-
мязачатков в рядах на плаценте составляет 3–5, семязачатки геми-кампилотропные, с 6–7-слой-
ным нуцеллярным колпачком клювовидного типа; у S. palmeri – наряду с 5-членными выяв-
лены 4-членные цветки, отложение танинов происходит только в клетках наружной эпидермы
плодолистиков, число семязачатков в рядах на плаценте составляет 10–12, семязачатки гипертроп-
ные, с 2–3-слойным нуцеллярным колпачком клювовидного типа.

Ключевые слова: гинецей, семязачаток, мегаспорогенез, зародышевый мешок, Crassulaceae, Sedum,
Sedum kamtschaticum, Sedum palmeri
DOI: 10.31857/S0006813621040025

В эмбриологических сводках характеристика
сем. Crassulaceae базируется преимущественно на
сведениях по представителям таких родов, как Se-
dum, Rhodiola, Sempervivum и др. Одним из наибо-
лее крупных родов этого семейства является род
Sedum L. По оценкам разных исследователей ко-
личество видов, входящих в этот род, не одно-
значно и составляет от 100 до 600 (список литера-
туры см. Anisimova, 2020).

Сравнительно-эмбриологические и морфоло-
го-анатомические исследования позволяют оце-
нить значимость ряда признаков при решении
некоторых спорных вопросов систематики и фи-

логении. Однако эмбриологически многие виды
сем. Crassulaceae изучены еще недостаточно (Ni-
kiticheva, 1985; Kamelina, 2009). Ранее детально
были рассмотрены морфогенез андроцея, микро-
спорогенез, развитие и строение стенки пыльни-
ка и пыльцевого зерна у Kalanchoe nyikae Engl.
(Anisimova, 2016), а также у Sedum kamtschaticum
Fisch. и S. palmeri S. Watson (Anisimova, 2020).
Подробно также было исследовано развитие и
строение гинецея, семязачатка, мегаспорогенез и
формирование зародышевого мешка у Kalanchoe
laxiflora Baker и K. tubiflora (Harv.) Raym.-Hamet
(Anisimova, Shamrov, 2018).

СООБЩЕНИЯ
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Как уже было отмечено, эмбриологическая ха-
рактеристика сем. Crassulaceae основана преиму-
щественно на сведениях по представителям неко-
торых родов, одним из которых является Sedum.
Молекулярные данные убедительно продемон-
стрировали полифилетическую природу этого
рода с распределением видов между четырьмя ос-
новными кладами филогенетического древа тол-
стянковых (Goncharova, Goncharov, 2009; Mort et
al., 2010; Nikulin, Goncharov, 2017). Также молеку-
лярно-генетический анализ показал место рода
Sedum в верхушечной кладе древа толстянковых,
классифицируемой как подсемейство Sempervi-
voideae (Thiede, Eggli, 2007). Большинство видов
Sedum относятся к трибе Sedeae и расположены
между кластером Leucosedum и кладой Acre (в по-
следнюю помещен S. palmeri) (Nikulin, 2017).
S. kamtschaticum (=Phedicus kamtschaticus (Fisch.)
t’Hart) был отнесен к другой кладе Telephium
(Ham, 1995). Как было показано при изучении
пыльника, различия между этими видами каса-
ются, главным образом, временных характери-
стик специализации клеток стенки микроспо-
рангия (строения эпидермы, эндотеция и тапету-
ма) (Anisimova, 2020). При анализе развития и
строения семязачатка информация о динамике
его структур часто оказывается неполной – обыч-
но указывается тип археспория, число слоев па-
риетальной ткани, типы мегаспорогенеза и раз-
вития зародышевого мешка (Rombach, 1911; Mau-
ritzon, 1930, 1933; Schnarf, 1931; Subramanyam,
1962, 1970; Nikiticheva, 1985; Kamelina, 2009).

Все вышесказанное стало причиной проведе-
ния детального изучения морфогенеза гинецея и
семязачатка у двух представителей рода Sedum –
S. kamtschaticum и S. palmeri. Родиной S. kamtscha-
ticum является Дальний Восток. В естественных
условиях вид распространен в Приморском крае,
на Камчатке, Сахалине, а также в Японии, Корее
и Восточном Китае. S. palmeri, родиной которого
является, Мексика, растет в горах Сьерра-Мадре
на высоте около 800 м над ур. м.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Для исследования были выбраны два вида Se-

dum из сем. Crassulaceae – S. kamtschaticum Fisch.
(= Phedicus kamtschaticus (Fisch.) t’Hart) (очиток
камчатский) и S. palmeri S. Watson (очиток Паль-
мера).

Материалом для изучения послужили расте-
ния коллекции Ботанического сада Петра Вели-
кого Ботанического института им. В.Л. Комарова
РАН. Изученные виды различаются условиями
произрастания. S. kamtschaticum произрастает в
открытом грунте, а S. palmeri – в условиях оран-
жереи. Бутоны и цветки на разных стадиях разви-
тия фиксировали в смеси FAA (70° этиловый
спирт, 40% формалин, ледяная уксусная кислота

в пропорции 100 : 7 : 7). Затем проводили инфиль-
трацию парафином. Срезы толщиной 10–12 мкм
окрашивали фуксин-сернистой кислотой по
Фельгену (ядра клеток) с подкраской гематокси-
лином по Эрлиху (цитоплазма) и алциановым си-
ним (клеточные стенки), сафранином по Карти-
су, генцианвиолетом по Ньютону с подкраской
оранжем “G” в гвоздичном масле, крахмал опре-
деляли с помощью спиртового раствора йода и
йодистого калия (Pausheva, 1974).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Гинецей, завязь, плацентация. Цветок у изучен-
ных видов Sedum, как правило, 5-мерный, обоепо-
лый, актиноморфный, с двойным околоцветником.
Андроцей из 10 тычинок (2 круга). Полимерно-апо-
карпный гинецей состоит из 5 плодолистиков, за-
вязь верхняя. Гинецей хорошо дифференцирован
на удлиненно-овальную завязь, длинные стило-
дии, завершающиеся рыльцами, покрытыми па-
пилловидными клетками. В основании гинецея
формируются 5 чешуевидных нектарников. На
самых ранних стадиях гинецей срастается в осно-
вании с окружающими органами цветка.

В основании завязи формируется 5-гнездный
синкарпный фрагмент: синасцидатная (стериль-
ная) и закрытая симпликатная зоны (рис. 1, 2, 3;
2, 1, 2; 3, 1; 4, 1–3). На большем протяжении ги-
нецея сохраняются признаки апокарпии (пликат-
ная и апликатная области) (рис. 1, 4–6; 2, 3, 4;
3, 2–4; 4, 4–6). Гинецею изученных видов прису-
ща центрально-осевая иннервация. Из стелы цве-
тоножки ответвляются пучки в околоцветник,
тычинки и гинецей (рис. 1, 1). Васкулярное снаб-
жение гинецея обеспечивается двумя группами
пучков: периферическими (дорсальными) и цен-
тральными (вентральными). Вентральные прово-
дящие пучки оканчиваются в верхней части, а
дорсальные проходят по всей длине гинецея,
включая стилодии.

Клетки наружной эпидермы каждого плодо-
листика, начиная с заложения семязачатков на
плаценте, постепенно заполняются танинами
(рис. 1, 2–6; 2, 1–4; 3, 1–4; 4, 1–6). У S. kamtschat-
icum отложение танинов происходит и в клетках
внутренней эпидермы, за исключением плацент с
семязачатками и вентральных краев каждого пло-
долистика (рис. 1, 2–4; 6, 1–4). В стерильной си-
насцидиатной области гинецея этого вида тани-
ны аккумулируются во всех клетках внутренней
эпидермы, выстилающих гнезда завязи (рис. 1, 2;
3, 1).

Плацентация сутуральная. В основании гине-
цея она представлена центральной синплацен-
той, которая маркирует короткую синасцидиат-
ную зону. В симпликатной зоне плацентация ста-
новится центрально-угловой. На большем
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протяжении завязи выявляется простая угловая
плацентация. Семязачатки располагаются в виде
2 рядов на плацентах с вентральной стороны каж-
дого плодолистика. Число семязачатков в рядах
составляет 3–5 у S. kamtschaticum и 10–12 у
S. palmeri (рис. 6, 4, 8).

У обоих видов отмечены отклонения в строе-
нии гинецея и цветка в целом: 6-членные у
S. kamtschaticum и 4-членные у S. palmeri. В 6-член-

ных цветках 6-членным был не только гинецей
(полимерно-апокарпный из 6 плодолистиков),
но андроцей, состоящий из 12 тычинок, располо-
женных в 2 кругах (рис. 5, 1–3), при этом на-
блюдались случаи объединения двух смежных
плодолистиков в верхней части завязи (рис. 5,
2, 3). В 4-членных цветках 4-членными были не
только гинецей, но и андроцей (рис. 5, 5). В от-
дельных случаях гинецей был 4-членным, но

Рис. 1. Строение гинецея Sedum kamtschaticum во время формирования примордиев семязачатков на плаценте (попе-
речные срезы).
1 – цветоложе, комплекс проводящих пучков, отходящих в элементы цветка; 2–5 – завязь: 2 – синасцидиатная сте-
рильная зона; 3 – симпликатная зона, смыкание боковых поверхностей смежных плодолистиков в центре, а также
апикальных частей синкарпных сутур и образование щели в центре; 4, 5 – пликатная зона, плодолистики разобщены
(4, 5) и лишь гетерокарпеллятные вентральные края частично смыкаются (4), семязачатки перестают формироваться
вследствие стерилизации плацент (5); 6 – переход завязи каждого плодолистика в стилодий (апликатная зона). Мас-
штабные линейки, мкм: 1, 3–5 – 100, 2, 6 – 50.
Fig. 1. Gynoecium structure during ovular primordia formation on placenta in Sedum kamtschaticum (cross sections).
1 – receptacle with a complex of vascular bundles extending into different elements of the f lower; 2–5 – ovary: 2 – synascidiate
sterile zone; 3 – symplicate zone, joining of lateral surfaces of adjacent carpels, apical parts of syncarpous sutures and glottis for-
mation in the centre; 4, 5 – plicate zone, carpels break up (4, 5) and only heterocarpellary ventral borders are partly joined (4),
ovules stop forming due to sterilization of the placenta (5); 6 – passage of ovary of each carpel into stylodium (aplicate zone).
Scale bars, μm: 1, 3–5 – 100, 2, 6 – 50.
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андроцей и околоцветник оставались 5-членны-
ми (рис. 5, 4). Иногда при 5-членных андроцее и
околоцветнике в гинецее формировались 4 фер-
тильных и один короткий стерильный плодоли-
стики (рис. 5, 6).

Примордий семязачатка. У видов сем. Сrassula-
ceae первые стадии возникновения семязачатков
на плаценте ранее были изучены у Kalanchoe laxi-
flora и K. tubiflora (Anisimova, Shamrov, 2018). Про-
веденное исследование свидетельствует о том,
что у изученных видов Sedum также в месте ини-
циации семязачатка в субэпидермальном слое
дифференцируются три крупные клетки, кото-
рые, как и нижележащие клетки третьего слоя
плаценты, делятся периклинально (рис. 6, 5, 6).
Как правило, только верхняя производная цен-
тральной субэпидермальной поделившейся клет-
ки становится археспориальной клеткой (рис. 7,
1), а нижняя производная этой клетки (инициаль
базальной области нуцеллуса) вместе с деривата-
ми, возникшими в результате делений клеток
третьего слоя плаценты, образуют центральный

осевой ряд (рис. 6, 7; 7, 1). Формируется примор-
дий семязачатка (рис. 7, 2; 8, 1). Уже с самых ран-
них стадий развития можно диагностировать
строение нуцеллуса – именно под археспорием (в
дальнейшем мегаспороцитом и зародышевым
мешком) формируется базальная область нуцел-
луса. Латеральные клетки, возникающие в суб-
эпидермальном слое плаценты, становятся ини-
циалями латеральной области нуцеллуса. Иници-
али делятся периклинально, образуя второй слой,
который смещается непосредственно под архес-
пориальную клетку и, таким образом, в примор-
дии семязачатка возникают продольные ряды
клеток (центральный и латеральные) разного
происхождения (рис. 6, 7; 7, 2, 3; 8, 1–4).

Согласно гипотезе цито-гистологической зо-
нальности (Shamrov, 2008), в сформированном
примордии семязачатка изученных видов можно
выделить следующие зоны: периферическую
(эпидермальный слой), апикальную (дифферен-
цирующиеся археспориальная клетка, а затем
спорогенная и париетальные клетки в субэпидер-

Рис. 2. Строение гинецея Sedum palmeri во время формирования примордиев семязачатков на плаценте (поперечные
срезы).
1 – синасцидиатная зона; 2 – симпликатная зона, смыкание боковых поверхностей смежных плодолистиков в центре,
а также апикальных частей синкарпных сутур и образование щели в центре; 3 – пликатная зона, плодолистики разоб-
щены, семязачатки перестают формироваться вследствие стерилизации плацент; 4 – переход завязи каждого плодо-
листика в стилодий (апликатная зона). Масштабные линейки, мкм: 1, 2 – 100, 3, 4 – 20.
Fig. 2. Gynoecium structure during ovular primordia formation on placenta in Sedum palmeri (cross sections).
1 – synascidiate zone; 2 – symplicate zone, joining of lateral surfaces of adjacent carpels, apical parts of syncarpous sutures and
glottis formation in the centre; 3 – plicate zone, carpels break up, ovules stop forming due to sterilization of the placenta; 4 –
passage of ovary of each carpel into stylodium (aplicate zone). Scale bars, μm: 1, 2 – 100, 3, 4 – 20.
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мальном слое примордия), латеральную (клетки
субэпидермального слоя вокруг археспориальной
клетки и поделившиеся инициали латеральной
области нуцеллуса с образованием наружных
продольных рядов под этой клеткой) и базальную
(центральный продольный ряд клеток под архес-
пориальной клеткой) (рис. 7, 2, 3; 8, 1–4; 9, 1). В
ряде случаев в субэпидермальном слое примор-
дия семязачатка S. kamtschaticum наблюдалось
формирование двух археспориальных клеток, от-
личающихся от окружающих клеток крупными
размерами и плотной цитоплазмой. После пери-
клинальных делений над каждой формирующей-
ся спорогенной клеткой располагалась парие-
тальная клетка, хотя центральный осевой тяж был
единым для обеих спорогенных клеток (рис. 9, 2).

Дифференциация переходной зоны примор-
дия семязачатка (рис. 8, 5; 9, 1, 2) происходит в
центробежном направлении на уровне базальной
зоны нуцеллуса. Клетки этой зоны имеют двой-
ственное происхождение: одна часть (централь-
ная) образована производными базальной зоны, а
другая – производными латеральной зоны. Пере-
ходная зона представлена одним слоем таблитча-

тых клеток, которые в формирующемся примор-
дии семязачатка как бы разделяют его на две ча-
сти. На уровне переходной зоны (в дальнейшем
формируется гипостаза) одновременно с ее диф-
ференциацией или чуть позже возникают интегу-
менты, выше уровня – нуцеллус, а ниже уровня –
халаза и фуникулус (рис. 8, 5; 9, 1, 2).

Семязачаток. Строение нуцеллуса у видов сем.
Crassulaceae описывается в литературе в самых
общих чертах. Чаще всего указывают, что в нем
можно выделить эпидермальный и субэпидер-
мальные слои или апикальную и базальную ча-
сти, разрушающиеся в разное время.

Наше исследование показало, что в ходе раз-
вития клетки всех слоев нуцеллуса сильно вытя-
гиваются. Эпидермальные клетки постепенно
уплощаются. Несколько клеток верхушки эпи-
дермы нуцеллуса делятся периклинально или на-
клонно, образуя нуцеллярный колпачок в виде
клюва, выходящего в полость эндостома. Нуцел-
лярный колпачок представлен 2–3 слоями у
S. palmeri и 6–7 слоями у S. kamtschaticum. Перед
оплодотворением его клетки функционируют как
передаточные и характеризуются массивными

Рис. 3. Строение гинецея Sedum kamtschaticum во время формирования семязачатков на стадии мегаспорогенеза (по-
перечные срезы).
1 – синасцидиатная зона; 2, 3 – пликатная зона, плодолистики разобщены: фертильная (2) и стерильная в дистальной
области завязи (3); 4 – переход завязи каждого плодолистика в стилодий (апликатная зона). Масштабные линейки,
мкм: 100.
Fig. 3. Gynoecium structure during ovule formation at megasporogenesis stage in Sedum kamtschaticum (cross sections).
1 – synascidiate zone; 2, 3 – plicate zone, carpels break up: fertile (2) and sterile in the distal region of the ovary (3); 4 – passage
of ovary of each carpel into stylodium (aplicate zone). Scale bars, μm: 100.
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первичными полисахаридными стенками, кото-
рые образуют выросты внутрь протопластов, уве-
личивая поверхность плазмалеммы и играя важ-
ную роль в апопластном транспорте веществ. Эти
клетки продуцируют наружу вещества полисаха-
ридной природы и функционируют как нуцел-
лярный обтуратор (рис. 6, 2; 9, 4; 11, 1–4).

В нуцеллусе топографически представлены
апикальная область, или париетальная ткань, ко-
торая из однослойной в ходе развития становится
2–3-слойной у обоих видов (рис. 8, 4, 5; 9, 1–4;
10, 1–4; 11, 1–4; 12, 1–4) с двумя-тремя клетками

в каждом слое. В латеральной области нуцеллуса
сначала имеется один инициальный слой. Как
уже было отмечено, эти инициали делятся пери-
клинально, образуя внутрь второй слой, который
смещается непосредственно под археспориаль-
ную клетку в форме латеральных продольных ря-
дов клеток. Таким образом, в нуцеллусе возника-
ют продольные ряды клеток (центральный и на-
ружный и внутренний латеральные) разного
происхождения. Обычно клетки центрального
ряда трансформируются в постамент. Однако у
изученных видов клетки верхней части наружно-

Рис. 4. Строение гинецея Sedum palmeri во время формирования семязачатков на стадии мегаспорогенеза (поперечные
срезы).
1, 2 – синасцидиатная зона; 3 – симпликатная зона, смыкание боковых поверхностей смежных плодолистиков в цен-
тре, а также апикальных частей синкарпных сутур и образование щели в центре; 4, 5 – пликатная зона, плодолистики
разобщены: фертильная (4) и стерильная в дистальной области завязи (5); 6 – рыльца (апликатная зона). Масштабные
линейки, мкм: 1–4, 6 – 100, 5 – 50.
Fig. 4. Gynoecium structure during ovule formation at megasporogenesis stage in Sedum palmeri (cross sections).
1, 2 – synascidiate zone; 3 – symplicate zone, joining of lateral surfaces of adjacent carpels, apical parts of syncarpous sutures
and glottis formation in the centre; 4, 5 – plicate zone, carpels break up: fertile (4) and sterile in the distal region of the ovary (5);
6 – stigmata (aplicate zone). Scale bars, μm: 1–4, 6 – 100, 5 – 50.
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го латерального ряда, примыкающие к зароды-
шевому мешку, разрушаются. Поэтому под заро-
дышевым мешком формируются не один, а два
слоя (центральный и внутренний латеральный)
удлиненных густоплазменных клеток, которые
следует рассматривать как 2-слойный постамент
(рис. 7, 2, 3; 8, 2–5; 9, 1–4; 10, 1, 2; 11, 1–4; 12, 1–4).
На основании генезиса и строения (один ини-
циальный слой, латеральная область 2-слойная)
развитие нуцеллуса у изученных видов относится

к типовой вариации крассинуцеллятного типа
(согласно классификации, предложенной Sham-
rov, 2008).

Семязачаток у изученных видов Sedum битег-
мальный, с зигзагообразным микропиле (особен-
но у S. kamtschaticum), образованным обоими ин-
тегументами (рис. 11, 4; 12, 3). Интегументы фор-
мируются из эпидермальных инициалей в
соответствии с вариацией II дермального типа

Рис. 5. Отклонения в строении гинецея у Sedum kamtschaticum (1–3) и S. palmeri (4–6) (поперечные срезы).
1 – 6-гнездная завязь (синасцидиатная зона); 2, 3 – 6 свободных плодолистов (верхняя часть завязей), 2 смежных пло-
долистика объединяются в один; 4 – 4-мерный гинецей из свободных плодолистиков (верхняя часть завязей – пли-
катная зона), венчик и андроцей (2 круга) – 5-мерные; 5 – 4-мерный гинецей из свободных плодолистиков (средняя
часть завязей – пликатная зона), андроцей тоже 4-мерный; 6 – 4-гнездная завязь (синасцидиатная зона), виден допол-
нительный стерильный короткий плодолистик. Масштабные линейки, мкм: 100.
Fig. 5. Aberrations in the gynoecium structure in Sedum kamtschaticum (1–3) and S. palmeri (4–6) (cross sections).
1 – 6-loculate ovary (synascidiate zone); 2, 3 – 6 free carpels (upper portions of the ovaries), two adjacent carpels combined into
one; 4 – 4-merous gynoecium consisting of free carpels (upper portions of the ovaries – plicate zone), corolla and androecium
(two circles) are 5-merous; 5 – 4-merous gynoecium consisting of free carpels (middle portions of the ovaries – plicate zone),
androecium is also 4-merous; 6 – 4-loculate ovary (synascidiate zone), additional sterile short carpel is visible. Scale bars, μm:
100.
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(Shamrov, 2008). Первым возникает внутренний
интегумент. Заложение интегументов происходит
в виде кольцевых валиков. Этому предшествуют
интенсивные антиклинальные деления эпидер-
мальных клеток с дорсальной стороны на уровне
переходной зоны примордия семязачатка. Обра-
зующиеся клетки вытянуты в радиальном на-
правлении, при этом их размеры увеличиваются.
В области инициации интегументов выделяется

двухслойная меристематическая зона (рис. 7, 3; 8,
4). Ее густоплазменные клетки делятся сначала
наклонно или периклинально (рис. 6, 1; 7, 2; 8, 5;
9, 1, 2), при этом верхушку формирующегося ин-
тегумента всегда занимает группа терминальных
инициалей. Последние делятся только наклонно
в бифациальном ритме, отделяя вниз клетки,
остающиеся в составе то одного, то другого слоя
интегумента (рис. 8, 5; 9, 1–3; 10, 1–4; 12, 1–4).
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Рис. 7. Формирование примордия семязачатка у Sedum kamtschaticum.
1 – семязачаток, возникающий на плаценте: выделение археспориальной клетки; 2, 3 – развивающийся примордий
семязачатка, выделение осевого ряда клеток, инициалей латеральной и базальной областей нуцеллуса, гипостазы и
внутреннего интегумента. aс – археспориальная клетка, acr – осевой ряд клеток, hi – инициали гипостазы, iii – ини-
циали внутреннего интегумента. Масштабные линейки, мкм: 10.
Fig. 7. Ovular primordium formation in Sedum kamtschaticum.
1 – ovule arising on placenta, singling out archesporial cell; 2, 3 – developing ovular primordium; singling out axial cell row, ini-
tials of lateral and basal regions of nucellus, hypostase and inner integument. aс – archesporial cell, acr – axial cell rows, hi –
hypostase initials, iii – inner integument initials. Scale bars, μm: 10.
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Рис. 6. Строение семязачатка у Sedum kamtschaticum (1–4) и S. palmeri (5–8) (1–3, 5–7 – поперечные и 4, 8 – продоль-
ные срезы).
1 – первые стадии формирования интегументов, в нуцеллусе мегаспороцит и 2 париетальные клетки; 2 – многослой-
ный нуцеллярный колпачок; 3 – антирафальная область семязачатка на уровне антипод зародышевого мешка, видны
нуцеллус и оба интегумента; 4 – положение семязачатков в завязи перед опылением; 5, 6 – заложение семязачатка в
плаценте (стрелка); 7 – примордий семязачатка, видны осевой ряд клеток и периклинальные деления в субэпидер-
мальном слое; 8 – положение семязачатков в завязи перед опылением. a – антиподы, acr – осевой ряд клеток, ec –
эпидермальные клетки, ii – внутренний интегумент, n – нуцеллус, nc – нуцеллярный колпачок, nlc – клетки латераль-
ной зоны нуцеллуса, oi – наружный интегумент, ov – семязачаток. Масштабные линейки, мкм: 1 – 20, 2, 3, 5–7 – 10,
4 – 100, 8 – 50.
Fig. 6. Ovule structure in Sedum kamtschaticum (1–4) and S. palmeri (5–8) (1–3, 5–7 – cross sections and 4, 8 – longitudinal
sections).
1 – first stages of integument formation, in the nucellus there are megasporocyte and two parietal cells; 2 – many-layered nucellar
cap; 3 – antiraphal region of the ovule on the level of antipodes of embryo sac, nucellus and both integuments are visible; 4 –
position of ovules in the ovary before pollination; 5, 6 – the laying of the ovule in the placenta (arrow); 7 – ovular primordium,
axial row of cells and periclinal divisions in the subepidermal layer are seen; 8 – position of ovules in the ovary before pollination.
a – antipodes, acr – axial cell row, ii – inner integument, n – nucellus, nc – nucellar cap, nlc – cells of nucellus lateral zone, oi –
outer integument, ov – ovule. Scale bars, μm: 1 – 20, 2, 3, 5–7 – 10, 4 – 100, 8 – 50.
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Интегументы преимущественно двухслойные
(рис. 9, 3; 10, 1–3; 12, 1–4). Иногда они становят-
ся 3-слойными в микропилярной (рис. 9, 3; 10, 4;
12, 4) или в халазальной (рис. 10, 4; 6, 1) частях за
счет периклинальных делений клеток внутренней
эпидермы. В некоторых случаях наблюдается
слияние внутреннего и наружного интегументов
с дорсальной стороны, в результате чего образует-

ся синтетическая структура из 3–4 слоев (рис. 10,
3). При этом в латеральной области нуцеллуса
происходит образование дополнительных слоев.

Семязачаток фуникулярный (фуникулус осо-
бенно длинный у S. palmeri – рис. 10, 1–4; 12, 1–
3). Для него характерно рафе, возникающее в ходе
конгенитального срастания фуникулуса и наруж-
ного интегумента с дорсальной стороны, при

Рис. 8. Формирование примордия семязачатка у Sedum palmeri.
1, 2 – развивающийся примордий семязачатка, выделение археспориальной клетки и осевого ряда клеток; 3–5 – раз-
вивающийся примордий семязачатка, выделение спорогенной клетки (мегаспороцита), париетальных клеток, иници-
алей латеральной и базальной областей нуцеллуса, гипостазы, наружного и внутреннего интегументов. aс – археспо-
риальная клетка, acr – осевой ряд клеток, hi – инициали гипостазы, iii – инициали внутреннего интегумента, oii –
инициали наружного интегумента, pc – париетальная клетка, sc – спорогенная клетка, vb – проводящий пучок. Мас-
штабные линейки, мкм: 10.
Fig. 8. Ovular primordium formation in Sedum palmeri.
1, 2 – developing ovular primordium, singling out archesporial cell and axial cell row; 3–5 – developing ovular primordium, sin-
gling out sporogenous cell (megasporocyte), parietal cells, initials of lateral and basal regions of nucellus, hypostase, outer and
inner integuments. aс – archesporial cell, acr – axial cell rows, hi – hypostase initials, iii – inner integument initials, oii – outer
integument initials, pc – parietal cell, sc – sporogenous cell, vb – vascular bundle. Scale bars, μm: 10.
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этом интегумент в области микропиле оказывает-
ся свободным, образуя вырост (рис. 9, 3; 10, 1). В
основании внутреннего интегумента формирует-
ся 1-слойная гипостаза, которая в ходе развития
становится 2-слойной (рис. 8, 5; 9, 1–3; 10, 1–4;
11, 1а, 4а; 12, 1–4).

Халаза составляет относительно небольшую
часть семязачатка и может быть определена как
мезохалаза (Shamrov, 2008). Проводящий пучок

из фуникулуса входит в халазу в виде воронки и
оканчивается вблизи гипостазы. В проводящем
пучке семязачатка формируются только тяжи (2–
3) прокамбиальных клеток (рис. 10, 1–4; 11, 1а,
4а; 12, 1–3).

В некоторых клетках наружной эпидермы на-
ружного интегумента, халазы и фуникулуса про-
исходит отложение танинов (рис. 10, 4; 12, 2, 3).

Рис. 9. Дифференциации структур семязачатка у Sedum kamtschaticum.
Формирование интегументов за счет эпидермальных терминальных инициалей и слоя клеток гипостазы (1, 2), начало
поворота семязачатка (1–3), возникновение 2 спорогенных клеток (2), 2-слойной париетальной ткани, 3-слойного на-
ружного интегумента (3) и 2-слойного постамента (4). dc – диада клеток, h – гипостаза, hi – инициали гипостазы, ii – внут-
ренний интегумент, iii – инициали внутреннего интегумента, ms – мегаспороцит, nc – нуцеллярный колпачок, oi –
наружный интегумент, oii – инициали наружного интегумента, pc – париетальная клетка, sc – спорогенная клетка,
vb – проводящий пучок. Масштабные линейки, мкм: 10.
Fig. 9. Differentiation of ovule structures in Sedum kamtschaticum.
Formation of integuments due to epidermal terminal initials and hypostase layer cells (1, 2), ovule bend beginning (1–3), arising
of 2 sporogenous cells (3), 2-layered parietal tissue, 3-layered outer integument (3) and 2-layered postament (4). dc – dyad of
cells, h – hypostase, hi – hypostase initials, ii – inner integument, iii – inner integument initials, ms – megasporocyte, nc – nu-
cellar cap, oi – outer integument, oii – outer integument initials, pc – parietal cell, c – sporogenous cell, vb – vascular bundle.
Scale bars, μm: 10.
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Семязачатки у обоих видов начинают форми-
роваться как анатропные. Но уже во время мега-
спорогенеза у S. palmeri за счет очень длинного
фуникулуса поворот семязачатка относительно
плаценты превышает 180°, что позволяет опреде-
лить его морфологический тип как гипертропный
(Savchenko, 1973). Он сохраняет прямую продоль-
ную ось, но микропиле обращено не к плаценте, а
к фуникулусу (рис. 10, 1–4; 12, 1–3). У S. kam-
tschaticum микропиле семязачатка тоже обращено
в сторону фуникулуса, но при этом происходит
искривление морфологической оси, и он стано-

вится геми-кампилотропным, согласно представ-
лениям И.И. Шамрова (Shamrov, 2018) (рис. 11,
1а, 4а).

Археспорий, как правило, одноклеточный.
Наблюдались случаи образования двух археспо-
риальных, а затем и спорогенных (рис. 9, 2) кле-
ток. Преобразование в мегаспороцит происходит
с отделением париетальной клетки (рис. 8, 3–5; 9,
1–3; 10, 1, 2). Мегаспороцит, имеющий удлинен-
но-округлую форму, вступает в мейоз (рис. 9, 1;
10, 1, 2) и образования перегородок (сначала диа-
да клеток) формируется линейная тетрада мега-

Рис. 10. Формирование структур семязачатка во время мегаспорогенеза у Sedum palmeri.
Семязачаток на стадии мегаспороцита (1, 2), диады клеток (3) и тетрады мегаспор (4), поворот семязачатка превышает
180° и он из анатропного становится гипертропным. dc – диада клеток, h – гипостаза, ii – внутренний интегумент,
ms – мегаспороцит, oi – наружный интегумент, oii – инициали наружного интегумента, pc – париетальная клетка, tc –
танинсодержащие клетки, tmp – тетрада мегаспор, vb – проводящий пучок. Масштабные линейки, мкм: 10.
Fig. 10. Formation of ovular structures during megasporogenesis in Sedum palmeri.
Ovule at the megasporocyte stage (1, 2), dyad of cells (3) and tetrad of megaspores (4), ovule bending exceeds 180°, and it turns
from anatropous to hypertropous ovule. dc – dyad of cells, h – hypostase, ii – inner integument, ms – megasporocyte, oi – outer
integument, oii – outer integument initials, pc – parietal cell, tc – tannin containing cells, tmp – tetrad of megaspores, vb – vas-
cular bundle. Scale bars, μm: 10.
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спор (рис. 9, 4; 10, 3, 4). Зародышевый мешок раз-
вивается из халазальной (самой крупной в тетра-
де) мегаспоры по Polygonum-типу (рис. 11, 1–4).
Перед оплодотворением он состоит из яйцеклет-
ки и двух синергид (нитчатый аппарат выражен
слабо), центральной клетки с двумя полярными
ядрами и трех антипод, расположенных в форме
треугольника (рис. 6, 3; 11, 4; 12, 4).

ОБСУЖДЕНИЕ

При изучении гинецея у представителей сем.
Crassulaceae обычно указывают, что он является

полимерно-апокарпным и состоит из 3–5 плодо-
листиков с верхней завязью. Плод часто образо-
ван многолистовкой. Имеются сведения, что у
некоторых таксонов гинецей геми-синкарпный
(Aizopsis, Rhodiola, Pseudosedum, Sedum acre) или
полностью апокарпный (Hylotelephium). Некото-
рые представители Rhodiola имеют полунижнюю
завязь (Goncharova, 2006). Однако подробных ис-
следований по строению гинецея в разных зонах
и в ходе развития крайне мало и имеются лишь
фрагментарные сведения.

Ранее нами было показано, что у Kalanchoe
laxiflora Baker и K. tubiflora (Harv.) Raym.-Hamet

Рис. 11. Формирование структур семязачатка во время развития зародышевого мешка у Sedum kamtschaticum.
Семязачаток на стадиях 2-ядерного (1, 1a), 4-ядерного (2), сформированного (3) и зрелого (4, 4a) зародышевого меш-
ка; формируется 6–7-слойный нуцеллярный колпачок; семязачаток из анатропного становится геми-кампилотроп-
ным. ec – яйцеклетка, es – зародышевый мешок, h – гипостаза, ii – внутренний интегумент, m – микропиле, n – ну-
целлус, nc – нуцеллярный колпачок, oi – наружный интегумент, pc – париетальная клетка, s – синергида, vb – прово-
дящий пучок. Масштабные линейки, мкм: 1–4 – 10; 1a, 4a – 50.
Fig. 11. Formation of ovular structures during embryo sac development in Sedum kamtschaticum.
Ovule at the 2-nuclear (1, 1a), 4-nuclear (2), formed (3) and mature (4, 4a) embryo sac stages; 6–7-layered nucellar cap is
formed; ovule from anatropous becomes hemi-campylotropous. ec – egg cell, es – embryo sac, h – hypostase, ii – inner integu-
ment, m – micropyle, n – nucellus, nc – nucellar cap, oi – outer integument, pc – parietal cell, s – synergid, vb – vascular bundle.
Scale bars, μm: 1–4 – 10; 1a, 4a – 50.
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гинецей из 4 плодолистиков не является типично
апокарпным. В его нижней части формируется
синкарпный фрагмент: протяженная синасци-
датная 4-гнездная (стерильная в проксимальной
и фертильная в дистальной областях) и короткая
закрытая симпликатная зоны, при этом в послед-
ней произошло полное срастание плодолистиков
(Anisimova, Shamrov, 2018). Подобное строение

гинецея характерно для Sedum kamtschaticum и
S. palmeri (настоящее исследование). По сравне-
нию с Kalanchoe, у видов Sedum типичный гине-
цей представлен 5 плодолистиками. Тем не ме-
нее, его строение в нижней части оказалось сход-
ным при 5-гнездной завязи. Однако у Sedum
синасцидиатная зона полностью стерильная, а
семязачатки, которые можно видеть на попереч-

Рис. 12. Формирование структур семязачатка во время развития зародышевого мешкау Sedum palmeri.
Семязачаток на стадиях 2-ядерного (1), 4-ядерного (2), сформированного (3) и зрелого (4) зародышевого мешка;
формируется 2–3-слойный нуцеллярный колпачок. a – антиподы, ec – яйцеклетка, es – зародышевый мешок, h –
гипостаза, ii – внутренний интегумент, m – микропиле, n – нуцеллус, nc – нуцеллярный колпачок, oi – наружный
интегумент, pc – париетальная клетка, pvb – плацентарный проводящий пучок, s – синергида, vb – проводящий пучок.
Масштабные линейки, мкм: 1–3 – 10, 4 – 20.
Fig. 12. Formation of ovular structures during embryo sac development in Sedum palmeri.
Ovule at the 2-nuclear (1), 4-nuclear (2), formed (3) and mature (4) embryo sac stages; 2–3-layered nucellar cap is formed. a –
antipodes, ec – egg cell, es – embryo sac, h – hypostase, ii – inner integument, m – micropyle, n – nucellus, nc – nucellar cap,
oi – outer integument, pc – parietal cell, pvb – placentary vascular bundle, s – synergid, vb – vascular bundle. Scale bars, μm:
1–3 – 10, 4 – 20.
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ных срезах, относятся к симпликатной зоне. Та-
ким образом, большая часть полимерно-апо-
карпного гинецея представлена пликатными и
апликатными зонами в каждом плодолистике. На
основе особенностей строения нижней части за-
вязи подобный полимерно-апокарпный гинецей
был описан в рамках синасцидиатной вариации.
Он характерен не только для Crassulaceae, но
Apocynaceae, Butomaceae, Hydrocharitaceae, Paeo-
niaceae, некоторых Ranunculaceae и др. (Shamrov,
2020).

У обоих видов Sedum отмечены отклонения в
строении гинецея и цветка в целом: 4-членные у
S. palmeri, как у видов Kalanchoe, и 6-членные у
S. kamtschaticum. В 6-членных цветках 6-членным
был не только гинецей, но андроцей, при этом
наблюдалось объединение двух смежных плодо-
листиков в верхней части завязи. В 4-членных
цветках 4-членными были не только гинецей, но
и андроцей. В отдельных случаях при 4-членном
гинецее андроцей и околоцветник оставались
5-членными. Иногда при 5-членных андроцее и
околоцветнике в гинецее формировались 4 фер-
тильных и один короткий стерильный плодоли-
стики.

Данные по генезису и строению примордия
семязачатка у видов сем. Crassulaceae были при-
ведены ранее только для Kalanchoe laxiflora и K. tu-
biflora (Anisimova, Shamrov, 2018). Результаты на-
стоящего исследования по видам Sedum подтвер-
дили эти сведения. Инициация семязачатка
начинается с периклинальных делений клеток в
субэпидермальном слое плаценты. В возникаю-
щем примордии хорошо выражена цито-гистоло-
гическая зональность (согласно представлениям
Shamrov, 2008). Дифференциацию структур семя-
зачатка запускает процесс формирования пере-
ходной зоны (в дальнейшем на ее базе возникает
гипостаза). Одновременно с этим происходит вы-
деление интегументов, выше уровня которых
идентифицируется нуцеллус, а ниже – халаза и
фуникулус.

У большинства изученных видов сем. Crassu-
laceae семязачаток анатропный, крассинуцел-
лятный и битегмальный. Сначала формируется
внутренний, а затем наружный интегументы.
Оба интегумента 2-слойные (Schnarf, 1931; Subra-
manyam, 1970; Mandric, Golyshkin, 1973) либо
2‒3-слойные (Bragina, 2001). У Kalanchoe laxiflora
и K. tubiflora внутренний интегумент преимуще-
ственно 2-слойный и лишь в основании – 3-слой-
ный у K. laxiflora. Наружный интегумент у обоих
видов является 3-слойным (Anisimova, Shamrov,
2018). У Sedum kamtschaticum и S. palmeri (настоя-
щее исследование) интегументы преимуществен-
но двухслойные. Иногда они становятся 3-слой-
ными в микропилярной или халазальной частях
за счет периклинальных делений клеток внутрен-

ней эпидермы. В некоторых случаях наблюдается
слияние интегументов с дорсальной стороны, в
результате чего образуется синтетическая струк-
тура из 3–4 слоев.

В сем. Crassulaceae выделяют типы нуцеллуса в
зависимости от числа париетальных клеток, ха-
рактера их деления (поперечно или продольно
относительно мегаспороцита) и наличия числа
слоев в латеральной области (Mauritzon, 1930,
1933). Обычно клетки париетальной ткани начи-
нают разрушаться во время развития зародыше-
вого мешка. В ее строении выявлены различия.
У Rhodiola rosea L. (= Sedum roseum (L.) Scop.),
S. maximum (L.) Suter, S. hispanicum L. Sempervivum
hirtum L., S. thomayeri Correvon париетальная
ткань 1-слойная, представлена 1–3 клетками
(Mandric, Golyshkin, 1973; Nikiticheva, 1985). Она
может состоять из 2 слоев, в каждом из которых 2
у Kalanchoe tubiflora (Anisimova, Shamrov, 2018)
или 3 у K. faustii Font Quer (Nikiticheva, 1985) клет-
ки. У Kalanchoe crenata (Andrews) Haw. (Rombach,
1911) и K. laxiflora (Anisimova, Shamrov, 2018) па-
риетальная ткань расположена в 4 слоя по 2 клет-
ки в каждом. 4-слойная ткань обнаружена у видов
Sempervivum, правда, без указания числа клеток в
слоях (Jakobsson-Stiasny, 1913). У Kalanchoe pinnata
и K. daigremontiana (Bragina, 2001) париетальная
ткань образует осевой ряд над мегаспороцитом,
состоящий из 3–4 этажей, при этом в каждом эта-
же имеется только по одной клетке. У Sedum
kamtschaticum и S. palmeri париетальная ткань яв-
ляется 2–3-слойной с двумя-тремя клетками в
каждом слое (настоящее исследование).

У ряда видов формируется нуцеллярный кол-
пачок в виде клюва, состоящий из 2, как, напри-
мер, у Kalanchoe faustii (Nikiticheva, 1985), Sedum
hispanicum (Brzezicka Kozieradzka-Kiszkurno, 2018)
или из 2–3 слоев у K. laxiflora и K. tubiflora (Anisi-
mova, Shamrov, 2018). Его клетки либо клетки
эпидермы нуцеллуса в микропилярной части
имеют сильно утолщенные наружные и радиаль-
ные стенки, при этом ряд авторов (Subramanyam,
1967; Nikiticheva, 1985; Bragina, 2001) считают, что
нуцеллярный колпачок преобразуется в дальней-
шем в эпистазу. Детальное исследование, про-
веденное нами, показало, что нуцеллярный
колпачок представлен 2–3 слоями у Sedum
palmeri и 6–7 слоями у S. kamtschaticum. Перед
оплодотворением его клетки приобретают при-
знаки передаточных клеток и характеризуются
массивными первичными полисахаридными
стенками, которые образуют выросты внутрь
протопластов, увеличивая поверхность плазма-
леммы и играя важную роль в апопластном транс-
порте веществ. Эти клетки продуцируют наружу
вещества полисахаридной природы и функцио-
нируют как нуцеллярный обтуратор. Эта особен-
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ность строения нуцеллярного колпачка коррели-
рует с морфологическим типом семязачатка
(подробнее ниже).

В нуцеллусе обычно не описывают процессы
дифференциации тканей. У Kalanchoe crenata под
зародышевым мешком отмечены 3–5 тяжей
удлиненных клеток и формирование 2-слойной
латеральной области на уровне антипод (Rom-
bach, 1911). Проведенное нами исследование по-
казало, что в нуцеллусе дифференцируется 3-
слойный постамент и 2-слойный подиум у K. laxi-
flora и K. tubiflora (Anisimova, Shamrov, 2018), а у
Sedum palmeri и S. kamtschaticum только 2-слойный
постамент (настоящее исследование).

Наличие гипостазы в основании внутреннего
интегумента отмечалось только в одном исследо-
вании (Bragina, 2001). По мнению этого автора,
гипостаза 1-слойная. У изученных нами видов
она сначала 1-слойная, а затем в ходе развития
становится 2-слойной. Гипостаза представлена
таблитчатыми тонкостенными клетками с плот-
ной цитоплазмой.

Для Sedum palmeri и S. kamtschaticum характер-
ны некоторые специфические черты в развитии и
строении семязачатков, что особенно проявилось
в становлении их морфологических типов. Выше
уже было отмечено, что у большинства видов сем.
Crassulaceae описаны анатропные семязачатки. У
обоих изученных нами видов они тоже начинают
развиваться как анатропные с прямой продоль-
ной морфологической осью. Формально семяза-
чаток у S. palmeri остается и далее анатропным.
Однако, в связи с особенностями оплодотворе-
ния некоторые его структуры приобрели специ-
фические черты, не свойственные анатропным
семязачаткам. У этого вида уже во время мегаспо-
рогенеза за счет очень длинного фуникулуса по-
ворот семязачатка относительно плаценты пре-
вышает 180°, что характерно для цирцинотроп-
ных (закрученных) семязачатков, одним типом из
которых является гипертропный (он сохраняет
прямую продольную ось как в анатропном семя-
зачатке, но микропиле обращено не к плаценте, а
к фуникулусу). У S. kamtschaticum микропиле се-
мязачатка тоже обращено в сторону фуникулуса,
но при этом происходит искривление морфоло-
гической оси, и он становится геми-кампило-
тропным. Возникновение гипертропного и геми-
кампилотропного семязачатков коррелирует с
образованием у этих видов нуцеллярного клюва,
особенно длинного у S. kamtschaticum, функцио-
нирующего в качестве обтуратора. У изученных
видов не формируются другие типы обтуратора
(фуникулярные, плацентарные, париетальные).
К этому следует добавить, что у S. kamtschaticum
почти все клетки внутренней эпидермы стенки
плодолистиков заполнены танинами.

Что касается собственно эмбриональных
структур, то их развитие происходит довольно
сходно. Археспорий часто 1-клеточный или 1–2-
клеточный, хотя у Crassula nemorosa (Eckl. et
Zeyh.) Endl., Sedum sempervivoides Fisch. ex M. Bieb.
и S. chrysanthum (Boiss. et Heldr. ex Boiss.) Raym.-
Hamet обнаружено от 2 до 4–5 археспориальных
клеток (Mauritzon, 1930, 1933; Subramanyam,
1967). Мегаспорогенез завершается образованием
преимущественно линейной тетрады. Отмечены
также изобилатеральная и Т-образная тетрады
(Subramanyam, 1970). Зародышевый мешок раз-
вивается из халазальной мегаспоры преимуще-
ственно по Polygonum-типу. У Sedum fabaria
W.D.J. Koch (= Sedum telephium L.) и S. populifolium
Pall. var. notarjanni обнаружен Аllium-тип разви-
тия (Subramanyam, 1967; Wojciechowicz, Samarda-
kiewicz, 1998). Строение элементов зародыше-
вого мешка типичное, хотя у S. sempervivoides
синергиды образуют гаустории. Обычно не-
большие антиподы становятся крупными у
S. fabaria и развивают также гаустории. Иногда
они делятся, формируя зародышеподобные
структуры (Subramanyam, 1967; Wojciechowicz, Sa-
mardakiewicz, 1998). У Sedum ternatum в клетках за-
родышевого мешка, особенно в синергидах и яй-
цеклетке, накапливается крахмал (Subramanyam,
1963). У Sedum hispanicum выявлено наличие бел-
ков, липидов и нерастворимых полисахаридов в
различных клетках женского гаметофита
(Brzezicka, Kozieradzka-Kiszkurno, 2018).

Филогенетическая структура Sedum и близких
ему таксонов остается слабо изученной. Прове-
ден анализ филогенетической структуры триб Ae-
onieae, Semperviveae и Sedaeae, в состав которых
входят виды Sedum, на основании сравнения 102
последовательностей гена matK хлоропластной
ДНК. Полученные данные подтвердили резуль-
таты предыдущих исследований, основанных на
других маркерах (Nikulin, Goncharov, 2017). Боль-
шинство видов Sedum относятся к трибе Sedeae,
находясь между кластером Leucosedum и кладой
Acre (в последнюю помещен S. palmeri) (Nikulin,
2017). S. kamtschaticum (=Phedicus kamtschaticus
(Fisch.) t’Hart) был отнесен к другой кладе Tele-
phium (Ham, 1995). Ранее при изучении пыльника
было показано, что различия между этими вида-
ми касаются, главным образом, временных ха-
рактеристик специализации клеток стенки мик-
роспорангия (строения эпидермы, эндотеция и
тапетума). Весь протопласт эпидермальных кле-
ток у S. kamtschaticum заполнен танинами, у
S. palmeri танины выявляются в виде отдельных
глобул. У S. kamtschaticum специализация клеток
эндотеция становится заметной после стадии тет-
рад микроспор, тогда как у S. palmeri – лишь в пе-
риод созревания пыльцевых зерен. Несмотря на
то, что тапетум у обоих видов клеточный секре-
торный, особенности его реорганизации в пост-
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мейотический период различаются: у S. kam-
tschaticum происходит реорганизация в амебоид-
ный, а у S. palmeri тапетум развивается без реорга-
низации (Anisimova, 2020). Среди признаков
строения гинецея и семязачатка следует отметить
следующие черты различия: у S. kamtschaticum –
наряду с 5-членными обнаружены 6-членные
цветки, отложение танинов происходит в клетках
как наружной, так и внутренней эпидермы пло-
долистиков, число семязачатков в рядах на пла-
центе составляет 3–5, семязачатки геми-кампи-
лотропные, с 6–7-слойным нуцеллярным кол-
пачком в виде клюва; у S. palmeri – наряду с
5-членными выявлены 4-членные цветки, от-
ложение танинов происходит только в клетках
наружной эпидермы плодолистиков, число се-
мязачатков в рядах на плаценте составляет 10–
12, семязачатки гипертропные, с 2–3-слойным
нуцеллярным колпачком в виде клюва.
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GYNOECIUM AND OVULE STRUCTURE IN SEDUM KAMTSCHATICUM 
AND SEDUM PALMERI (CRASSULACEAE)
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The development and structure of gynoecium, ovule, megasporogenesis and the formation of the embryo sac
in Sedum kamtschaticum and S. palmeri (Crassulaceae) was studied for the first time. Polymerous-apocarpous
gynoecium consists of 5 carpels. At the base of the ovary, a 5-locular syncarpous fragment is formed, namely
synascidiate and a closed symplicate zones. But a great part of the ovary is presented by plicate and aplicate
zones (apocarpous features). Deviations in the structure of the gynoecium and the f lower as a whole were
noted: 4-merous in S. palmeri and 6-merous in S. kamtschaticum.
The ovule initiation is preceded by periclinal cell divisions in the subepidermal layer of the placenta. The
ovule is crassinucellate, bitegmic, funicular and mesochalazal, with hypostase. Archesporium is often one-
celled. The tetrad of megaspores is linear, and the embryo sac develops according to Polygonum-type.
The data obtained are consistent with molecular-genetic studies which have shown the studied species belong
to different clades of the genus Sedum. This is evidenced by differences in the structure of the microsporan-
gium wall layers (epidermis, endothecium, and tapetum) (Anisimova, 2020). Among the traits of the struc-
ture of the gynoecium and the ovule, the following differences should be noted: in S. kamtschaticum,
6-merous f lowers were found along with 5-merous ones, the deposition of tannins occurs in the cells of
both the outer and inner epidermis of each carpel, the number of ovules in the rows on the placenta is
3–5, the ovules are hemi-campylotropous, with a 6–7-layered nucellar beak; in S. palmeri – along with
5-merous f lowers, 4-merous f lowers are revealed, the deposition of tannins occurs only in the cells of the
outer epidermis of each carpel, the number of ovules in the rows on the placenta is 10–12, the ovules are hy-
pertropous, with a 2–3-layered nucellular beak.

Keywords: gynoecium, ovule, megasporogenesis, embryo sac, Crassulaceae, Sedum, Sedum kamtschaticum,
S. palmeri
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Статья посвящена феномену андромоноэции у стержнекорневого травянистого поликарпического
растения Chaerophyllum aromaticum. Проанализировано адаптивное значение как наличия тычиноч-
ных и обоеполых цветков у одной особи, так и изменения их соотношения в синфлоресценции.
В тычиночных цветках наблюдается полная редукция гинецея, от которого остались только под-
столбии, выполняющие функции нектарников. Флоральная единица у этого вида – открытый
двойной зонтик, состоящий из закрытых простых зонтиков, в которых обоеполые цветки занимают
краевое положение, а один обоеполый цветок расположен в центре. Между обоеполыми цветками
находятся многочисленные тычиночные цветки. У C. aromaticum в Московской области выделяются
три типа особей по степени разветвленности синфлоресценций: а) особи с двойными зонтиками на
побегах I и II порядков; б) особи с двойными зонтиками на побегах I, II и III порядков; в) особи с
двойными зонтиками на побегах I, II, III и IV порядков. Доля тычиночных цветков увеличивается
при переходе от терминальных двойных зонтиков к двойным зонтикам на побегах IV порядка. При
увеличении степени разветвленности синфлоресценций C. aromaticum участие тычиночных цветков
в двойных зонтиках на побегах одного порядка закономерно уменьшается.

Ключевые слова: андромоноэция, зонтик, цветок, синфлоресценция, Apiaceae, Chaerophyllum
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Андромоноэция – форма половой дифферен-
циации, при которой популяции растений состо-
ят из одного типа особей, образующих одновре-
менно обоеполые и тычиночные цветки. Дан-
ная половая форма довольно часто встречается
у цветковых растений, однако чаще всего ха-
рактерна для представителей нескольких се-
мейств: Apiaceae, Araliaceae, Fabaceae, Poaceae,
Solanaceae и др. (Schlessman et al., 2001; Schless-
mann, 2010; Kellogg, 2015; Barboza et al., 2016; Go-
din, 2017; Plunkett et al., 2018a, b). В каждом из этих
семейств андромоноэция наряду с другими при-
сущими им биологическими особенностями спо-
собствует сокращению вероятности автогамии и
благоприятствует ксеногамии. Семейство Apia-
ceae характеризуется не только андромоноэци-
ей (а также другими формами половой диффе-
ренциации), но и специфической структурой
соцветий (разные варианты зонтиков и их агре-
гаций), наличием различных форм дихогамии
(разновременное функционирование тычинок и
плодолистиков в виде протандрии или протоги-
нии), оригинальной последовательностью цвете-

ния флоральных единиц в синфлоресценции и
др. (Knuth, 1898; Kuznetzova, 1982; Dem’yanova,
2000; Godin, Perkova, 2017; Plunkett et al., 2018a).
Такой широкий набор механизмов, способствую-
щих ксеногамии, необходим для снижения веро-
ятности автогамии в связи с наличием системы
самосовместимости у представителей этого се-
мейства (Bell, 1971).

В результате многочисленных исследований
выявлены некоторые закономерности локализа-
ции обоеполых и тычиночных цветков в синфло-
ресценциях у представителей семейства Apiaceae.
Взаимное пространственное расположение этих
двух половых типов цветков в простых зонтиках
разнообразно и специфично для родов или даже
отдельных видов. При этом обоеполые цветки ча-
ще краевые, а тычиночные – центральные
(Knuth, 1898; Reuther, Claßen-Bockhoff, 2010; Go-
din, Perkova, 2017; Kuznetzova, Timonin, 2017; Plun-
kett et al., 2018a). У протандричных видов зонтич-
ных с увеличением порядка ветвления побегов и
возраста особей доля тычиночных цветков в
двойных зонтиках увеличивается, а обоеполых –

СООБЩЕНИЯ
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снижается (Knuth, 1898; Reuther, Claßen-Bock-
hoff, 2010). Однако у растений этого же семейства
с протогинией наблюдается обратная ситуация:
терминальные зонтики характеризуются макси-
мальной долей тычиночных цветков (Schlessman,
Barrie, 2004), а в зонтиках на побегах следующих
порядков их доля снижается. Тем не менее, у каж-
дого вида проявление подобных закономерно-
стей специфично и, скорее всего, зависит еще от
экологических условий произрастания и жизнен-
ности особей (Dem’yanova, 2000; Reuther, Claßen-
Bockhoff, 2010; Godin et al., 2019).

Chaerophyllum aromaticum L. (бутень аромат-
ный) представляет собой двулетнее или много-
летнее полурозеточное каудексовое стержнекор-
невое поликарпическое травянистое растение,
гемикриптофит (Petrova, 2016). Его ареал охваты-
вает европейскую часть России, Среднюю Евро-
пу, Средиземноморье, Балканы (Pimenov, Ostrou-
mova, 2012). Одна из отличительных особенно-
стей рода Chaerophyllum L. в трибе Scandicinae –
образование терминальных цветков в зонтиках и,
таким образом, наличие закрытых простых зон-
тиков как составных единиц сложных, или двой-
ных, зонтиков (Kuznetzova, 1982; Spalik, Downie,
2001; Plunkett et al., 2018a). У ряда других видов
этой трибы также возможно формирование за-
крытых зонтиков, однако это явление не посто-
янно. С другой стороны, у многих видов рода
Chaerophyllum обоеполые и тычиночные цветки
образуются в двойных зонтиках на побегах любо-
го порядка (Knuth, 1898), что позволяет проана-
лизировать характер как размерных, так и коли-
чественных характеристик этих типов цветков в
синфлоресценции. Другие виды трибы также ха-
рактеризуются андромоноэцией, однако зача-
стую формирование обоеполых и тычиночных
цветков у них приурочено к разным двойным
зонтикам в пределах синфлоресценции (Spalik,
Downie, 2001), что делает невозможным получе-
ние сравнительной характеристики этих двух по-
ловых типов цветков в пределах одного двойного
зонтика.

Несмотря на то, что андромоноэция у C. aro-
maticum известна давно, сведения об особенно-
стях ее проявления у данного вида довольно
фрагментарны и отрывочны. Согласно данным
P. Knuth (1898), каждый простой зонтик у этого
вида содержит центральный и 3–5 краевых обое-
полых цветков, тычиночные цветки располага-
ются в промежуточной зоне между краевыми и
центральным (терминальным) обоеполыми цвет-
ками. Немного более детальная информация
приведена в работе A. Wróblewska (1992), которая,
изучив особенности половой дифференциации
данного вида на территории Польши, показала,
что у C. aromaticum встречаются особи с двойны-
ми зонтиками на побегах I–III порядков ветвле-
ния, при этом доля обоеполых цветков уменьша-

ется при увеличении порядка ветвления побега,
на котором расположен двойной зонтик: от 17.9%
в терминальных зонтиках до 11.2% в зонтиках на
побегах III порядка ветвления. С.Е. Петрова
(Petrova, 2016) показала наличие различий в
размерах подстолбиев (нектарных дисков) у ты-
чиночных и обоеполых цветков данного вида.
Отсутствие детальных характеристик половой
дифференциации у этого вида определило цель
нашей работы – выявление особенностей ген-
дерного полиморфизма у C. aromaticum на ор-
ганном и организменном уровнях в Москов-
ской области.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
При описании особенностей строения син-

флоресценции у C. aromaticum мы использовали
единую терминологию и систему обозначения
для зонтиков, применяемую и для других пред-
ставителей семейства Apiaceae (Kuznetzova, 1981;
Kuznetzova, Timonin, 2017): простой зонтик;
сложный, или двойной, зонтик, состоящий из
простых зонтиков; терминальный двойной зон-
тик заканчивает главный побег.

Изучение половой дифференциации C. aro-
maticum проводили как в естественных условиях
Московской области с 2017 по 2019 гг., так и в
процессе камеральной обработки собранного ма-
териала. Основные исследования проведены на
трех ценопопуляциях C. aromaticum. В ценопопу-
ляции 1, расположенной в сероольшатнике буте-
невом (окрестности п. Павловская Слобода,
Московская обл.), проективное покрытие
C. aromaticum достигало 50%. Среди других видов
травяного покрова наиболее часто встречались
Geranium sylvaticum L., Festuca gigantea (L.) Vill.,
Stachys sylvatica L., Campanula latifolia L. Ценопо-
пуляция 2 расположена в Одинцовском р-не
Московской обл., окр. г. Одинцово в составе
осинника-сероольшатника недотрогового, в тра-
вяном покрове которого доминировали Impatiens
noli-tangere L., Chaerophyllum aromaticum, Urtica di-
oica L., Dryopteris filix-mas (L.) Schott, Anthriscus syl-
vestris (L.) Hoffm., Geum urbanum L., Stachys sylvati-
ca L. Ценопопуляция 3 расположена в Мытищин-
ском р-не Московской обл., окр. п. Вешки в
составе широколиственного леса (основные до-
минанты древесного яруса – Acer platanoides L. и
Fraxinus excelsior L.) с злаково-разнотравным тра-
востоем (доминировали – Stellaria holostea L., Asa-
rum europaeum L., Asperula odorata L., Carex pilosa
Scop., Aegopodium podagraria L., Equisetum sylvati-
cum L., Melica nutans L., Dryopteris lanceolato-crista-
ta (Hoffm.) Alston). Для изучения морфологиче-
ских особенностей обоеполых и тычиночных
цветков их собирали с зонтиков на побегах разно-
го порядка и фиксировали в смеси ледяной уксус-
ной кислоты и абсолютного этилового спирта в
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пропорции 1:3. Для анализа использовали особи
только средневозрастного генеративного онтоге-
нетического состояния. В связи с тем, что обое-
полые цветки C. aromaticum строго протандричны
(разновременное созревание мужских и женских
генеративных органов в цветке), часть цветков с
зонтиков на побегах I–IV порядков ветвления
фиксировали в тычиночной фазе развития (для
изучения параметров околоцветника и андро-
цея). Оставшиеся цветки в зонтиках собирали
уже в рыльцевой фазе развития (для исследова-
ния признаков гинецея). После этого в камераль-
ных условиях с помощью стереоскопического
микроскопа Биомед МС-1 с окуляр-микромет-
ром при увеличении 20 или 40 определяли диа-
метр венчика, линейные параметры (длину и
ширину) абаксиальных, трансверзальных и
адаксиальных лепестков, тычинок, пыльников,
абаксиального стилоподия, длину завязи, стол-
бика и диаметр рыльца. С каждой особи собирали
цветки с одного терминального двойного зонти-
ка и трех двойных зонтиков на побегах следую-
щих порядков ветвления. В пределах отдельно-
го двойного зонтика измеряли по 30 обоеполых
и 30 тычиночных цветков. При этом цветки
брали из разных частей двойного зонтика: по 10
цветков каждой половой формы из перифери-
ческих, срединных и внутренних простых зон-
тиков. В каждой из исследованных ценопопуля-
ций двойные зонтики были собраны у 25 разных
генеративных особей одного онтогенетического
состояния. В целом изучено 3000 обоеполых и
3000 тычиночных цветков. В дальнейшем полу-
ченные данные усредняли с учетом расположе-
ния цветков в зонтиках на побегах разного по-
рядка и степенью разветвленности синфлорес-
ценций. Поскольку в ценопопуляциях 1 и 2
встречались особи с наибольшей степенью раз-
ветвленности синфлоресценций, в статье исполь-
зованы данные по морфометрии цветков ценопо-
пуляции 1. В двух других ценопопуляциях харак-
тер изменения размерных показателей признаков
цветков на побегах разного порядка был анало-
гичным.

Для изучения морфологических и биологиче-
ских особенностей пыльцы обоеполых и тычи-
ночных цветков C. aromaticum использовали тот
же фиксированный материал, собранный для ис-
следования морфологических особенностей
цветков. Из всех пыльников 5 обоеполых и 5 ты-
чиночных цветков каждого простого зонтика
брали пыльцу для приготовления препаратов.
В каждом двойном зонтике анализировали по
5 простых зонтиков. Пыльцу окрашивали ацето-
кармином, что позволяет определить ее фертиль-
ность. Определялись длина полярной оси пыль-
цевых зерен и их экваториальный диаметр. На
каждом препарате учитывали не менее 100 пыль-
цевых зерен. Пыльцу просматривали не менее,

чем в 20 полях зрения, что зависело от плотности
расположения пыльцевых зерен. Параллельно на
этих же препаратах подсчитывали число фертиль-
ных и стерильных пыльцевых зерен. В дальней-
шем полученные данные усредняли в соответ-
ствии с порядком ветвления побега, на котором
формируются двойные зонтики.

В анализируемых ценопопуляциях в конце
цветения C. aromaticum в фазе молочно-восковой
спелости мерикарпиев закладывали трансекты
шириной 1 м и подсчитывали число особей
C. aromaticum, находящихся в средневозрастном
генеративном онтогенетическом состоянии с раз-
ной степенью разветвленности синфлоресцен-
ций. В это время заканчивают цветение цветки в
простых и двойных зонтиках на побегах самых
высоких порядков, и происходит интенсивное
развитие формирующихся семян и плодов, что
позволяет оценить соотношение тычиночных и
обоеполых цветков во всех простых и двойных
зонтиках синфлоресценции. На трансекте изуча-
ли 100 особей данного вида. Поскольку двойные
зонтики у C. aromaticum могут формироваться на
побегах I–IV порядков, то есть существует три ти-
па особей, различающиеся степенью разветвле-
ния их синфлоресценций, были отобраны по
10 особей каждого типа (с двойными зонтиками
на побегах I–II, I–III и I–IV порядков). В каме-
ральных условиях у этих 30 особей из каждой це-
нопопуляции определяли как диаметр двойного
зонтика (на побегах всех порядков ветвления),
длину лучей двойного зонтика, число простых
зонтиков в составе отдельного двойного зонтика,
диаметр простого зонтика, длину цветоножек,
число обоеполых и тычиночных цветков. В каж-
дом двойном зонтике в анализ включены все про-
стые зонтики. В дальнейшем полученные данные
для особей с одним вариантом разветвленности
синфлоресценций усредняли для получения
обобщенной характеристики таких особей. Ана-
логичным образом поступали для всех трех выяв-
ленных вариантов особей. Как и в случае с раз-
мерными показателями признаков цветков, в
дальнейшем в статье обсуждаются характеристи-
ки частей синфлоресценций особей из ценопопу-
ляции № 1, поскольку характер изменений струк-
турных компонентов синфлоресценций в изучен-
ных ценопопуляциях идентичен.

Все полученные данные обработаны методами
вариационной статистики (Sokal, Rolf, 2012). Для
каждого изучаемого признака определяли преде-
лы варьирования (min–max), среднее значение
(М), его ошибку (m). Сравнение средних арифме-
тических проводили с помощью t-критерия
Стьюдента. Результаты вычислений представле-
ны в таблицах и на рисунке.
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РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Морфология обоеполых и тычиночных цветков.
C. aromaticum – андромоноэцичное растение, у
которого обоеполые и тычиночные цветки встре-
чаются в двойных зонтиках на побегах разного
порядка ветвления (табл. 1).

Обоеполые цветки C. aromaticum традиционно
относят к актиноморфным (внутренние цветки в
простых зонтиках) и зигоморфным (краевые
цветки в простых зонтиках) (Shishkin, 1950; Pi-
menov, Ostroumova, 2012). Однако, ревизия пред-
ставлений о симметрии цветков представителей
порядка Apiales (Nuraliev et al., 2019) показала, что
многие виды семейства Apiaceae характеризуются
моносимметричными цветками. При этом зиго-
морфия венчика краевых цветков в простых зон-
тиках связана с увеличением одного лепестка це-
ликом и примыкающих к нему половинок двух
соседних лепестков. Это самый распространен-
ный вариант формирования зигоморфии венчи-
ков в семействе Apiaceae (Froebe, Ulrich, 1978).
Однако, если принимать во внимание особенно-
сти строения всех частей цветков, то как краевые,
так и внутренние цветки в простых зонтиках
C. aromaticum правильнее относить к зигоморф-
ным, несмотря на видимые различия в структуре
их венчиков. Элементы обоеполых цветков
C. aromaticum расположены в 4 кругах. В чашечке,
венчике и андроцее круги 5-членные, и в гине-
цее – 2-членные. Околоцветник двойной, его ча-
сти прикрепляются, как и тычинки, к верхней ча-
сти завязи. Чашечка незаметная, представлена
небольшими зубцами. Венчик состоит из пяти ле-
пестков, белых, голых, свободных, цельных, об-
ратнояйцевидной формы, на верхушке до 1/3 дву-
лопастных, в выемке с загнутой внутрь долькой,
при основании клиновидных или сразу переходя-
щих в короткий ноготок. Наиболее крупные раз-
меры характерны для абаксиальных лепестков,
наиболее мелкие – для адаксиальных, при этом
лепестки в трансверзальном положении занима-
ют промежуточное положение между этими дву-
мя лепестками (табл. 1). Тычиночные нити длин-
ные, в бутоне загнутые внутрь цветка. Пыльники
желто-зеленого цвета, продолговатые, эллипти-
ческие, раскрываются продольно щелями. Пыль-
ники прикрепляются тыльной частью к тычиноч-
ным нитям, содержат четыре пыльцевых гнезда,
которые сближены попарно в 2 теки. Пыльцевые
зерна 3-бороздно-оровые, продолговатые, эллип-
соидальные, в экваториальной зоне сжатые. Фер-
тильность пыльцы выше 94% (табл. 1). Гинецей
синкарпный, состоит из двух плодолистиков, за-
вязь двугнездная, содержащая в каждом гнезде по
одному развитому семязачатку. Стилодиев два,
они имеют расширенные железистые подстол-
бия-нектарники, или стилоподии, у своего осно-
вания. В недавно раскрывшемся цветке стилодии

короткие, плотно прижаты к спинной стороне
подстолбиев, после опадения пыльников – вы-
прямленные и вытянутые. Рыльца головчатые.
Завязь полунижняя, все части цветка прикрепле-
ны ниже подстолбиев, составляющих верхушку
завязи.

Интересно отметить, что абаксиальные и адак-
сиальные подстолбии в обоеполых цветках разли-
чаются по размерам. Так, средние размеры абак-
сиальных подстолбиев составляют 0.96 мм, а
адаксиальных – 0.83 мм (t = 2.670 при P = 0.09).
Учитывая особенности пространственного рас-
положения тычинок относительно гинецея и раз-
личия размеров абаксиальных и адаксиальных
подстолбиев, через обоеполые цветки в итоге
можно провести только одну плоскость симмет-
рии. Таким образом, цветки C. aromaticum облада-
ют зигоморфным строением даже без учета раз-
мерных отличий абаксиальных лепестков у крае-
вых цветков в простых зонтиках.

Сравнение средних значений признаков раз-
личных частей обоеполых цветков, расположен-
ных в зонтиках на побегах разного порядка, пока-
зывает следующее. Во-первых, наблюдаются до-
стоверные различия между обоеполыми
цветками в зонтиках на побегах I–IV порядков
ветвления по таким признакам как диаметр вен-
чика, длина тычинок, размеры стилоподия, дли-
на завязи и диаметр рыльца. Все эти параметры
закономерно уменьшаются у обоеполых цветков
при переходе от зонтиков на побегах I порядка
ветвления к зонтикам на побегах IV порядка.
Остальные признаки также уменьшаются в этом
направлении, но их различия недостоверны. Во-
вторых, наиболее существенные изменения раз-
меров обоеполых цветков и их частей наблюдают-
ся между цветками, расположенными в зонтиках
на побегах II и III порядков ветвления: по всем
исследованным признакам за исключением ши-
рины пыльников выявлены достоверные разли-
чия. Следовательно, диаметр венчика и размеры
женских генеративных органов за исключением
диаметра рыльца зависят от положения обоепо-
лых цветков в зонтиках на побегах разного поряд-
ка ветвления. В-третьих, не выявлено достовер-
ных отличий по размерам частей обоеполых цвет-
ков, занимающих разное положение в простых
зонтиках. Другими словами, центральные обое-
полые цветки характеризуются такими же разме-
рами, как и обоеполые цветки, располагающиеся
по периферии простого зонтика. Подобная зако-
номерность наблюдается в двойных зонтиках на
побегах любого порядка ветвления. Следует отме-
тить, что какой-либо строгой закономерности из-
менения размеров пыльцевых зерен и фертильно-
сти пыльцы между обоеполыми цветками в двой-
ных зонтиках на побегах разного порядка
ветвления не выявлено. Следовательно, даже в
двойных зонтиках на побегах самых высоких по-
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Таблица 1. Морфологические параметры обоеполых и тычиночных цветков в зонтиках на побегах разного поряд-
ка у Chaerophyllum aromaticum (на примере особей ценопопуляции № 1 с зонтиками на побегах I–IV порядков) 
Table 1. Values of morphological traits of perfect and male f lowers in umbels on the shoots of different orders in Chaero-
phyllum aromaticum (for individuals of population 1 with umbels on the shoots of different orders)

Примечание. b – обоеполые цветки, p – тычиночные цветки. Данные приведены в виде M ± m, где М – среднее арифмети-
ческое значение признака, m – его ошибка.
Note. b – bisexual and p – male f lowers. The data are given as M ± m, where M – mean value; m – mean error.

Признак
Morphological trait

Цветок
Flower

Терми-
нальные 
зонтики
Terminal 
umbels

Зонтики на 
побегах II 
порядка

Umbels on 
shoots of the 

2nd order

Зонтики на 
побегах III 

порядка
Umbels on 

shoots of the 
3rd order

Зонтики на 
побегах IV 

порядка
Umbels on 

shoots of the 
4th order

Диаметр венчика, мм
Corolla diameter, mm

b 6.11 ± 0.16 5.73 ± 0.10 4.61 ± 0.07 4.45 ± 0.04
p 4.23 ± 0.24 3.34 ± 0.21 3.18 ± 0.28 2.85 ± 0.11

Длина абаксиальных лепестков, мм
Length of abaxial petals, mm

b 2.68 ± 0.09 2.52 ± 0.03 2.14 ± 0.04 1.82 ± 0.08
p 1.98 ± 0.14 1.60 ± 0.09 1.53 ± 0.13 1.17 ± 0.05

Ширина абаксиальных лепестков, мм
Width of abaxial petals, mm

b 2.16 ± 0.08 1.87 ± 0.04 1.52 ± 0.04 1.46 ± 0.03
p 1.55 ± 0.08 1.09 ± 0.09 1.09 ± 0.13 1.00 ± 0.06

Длина трансверзальных лепестков, мм
Length of transversal petals, mm

b 2.31 ± 0.06 2.30 ± 0.06 1.91 ± 0.03 1.66 ± 0.06
p 1.72 ± 0.08 1.45 ± 0.11 1.37 ± 0.14 1.03 ± 0.04

Ширина трансверзальных лепестков, мм
Width of transversal petals, mm

b 1.71 ± 0.05 1.63 ± 0.05 1.34 ± 0.03 1.27 ± 0.01
p 1.21 ± 0.07 1.05 ± 0.07 0.92 ± 0.08 0.85 ± 0.03

Длина адаксиальных лепестков, мм
Length of adaxial petals, mm

b 2.11 ± 0.09 1.99 ± 0.06 1.58 ± 0.06 1.34 ± 0.06
p 1.62 ± 0.10 1.31 ± 0.07 1.21 ± 0.12 1.01 ± 0.05

Ширина адаксиальных лепестков, мм
Width of adaxial petals, mm

b 1.65 ± 0.02 1.35 ± 0.06 1.17 ± 0.02 1.15 ± 0.02
p 1.14 ± 0.09 0.94 ± 0.05 0.93 ± 0.05 0.85 ± 0.06

Длина тычинок, мм
Stamen length, mm

b 2.35 ± 0.09 2.00 ± 0.03 1.96 ± 0.04 1.64 ± 0.13
p 2.32 ± 0.05 2.15 ± 0.01 1.94 ± 0.03 1.29 ± 0.07

Длина пыльников, мм
Anther length, mm

b 0.59 ± 0.03 0.58 ± 0.01 0.52 ± 0.01 0.49 ± 0.02
p 0.60 ± 0.01 0.57 ± 0.01 0.48 ± 0.01 0.47 ± 0.02

Ширина пыльников, мм
Anther width, mm

b 0.47 ± 0.01 0.46 ± 0.01 0.46 ± 0.01 0.43 ± 0.02
p 0.51 ± 0.01 0.47 ± 0.01 0.46 ± 0.01 0.42 ± 0.01

Длина полярной оси пыльцевых зерен, мкм
Length of polar axe of pollen, μm

b 25.35 ± 0.45 24.12 ± 0.42 24.12 ± 0.45 25.25 ± 0.74
p 23.75 ± 0.35 25.00 ± 0.79 25.50 ± 0.91 24.50 ± 0.45

Экваториальный диаметр пыльцевых зерен, мкм
Equatorial diameter of pollen, μm

b 14.25 ± 0.45 13.25 ± 0.28 13.50 ± 0.22 14.00 ± 0.42
p 14.00 ± 0.42 14.18 ± 0.65 14.14 ± 0.68 14.23 ± 0.42

Фертильность пыльцы, %
Pollen fertility, %

b 95.6 ± 0.8 95.2 ± 1.1 94.8 ± 0.8 94.6 ± 0.5
p 95.4 ± 1.1 94.4 ± 1.0 94.2 ± 1.2 95.2 ± 1.3

Длина абаксиального стилоподия, мм
Abaxial stylopodium length, mm

b 0.96 ± 0.05 0.92 ± 0.02 0.80 ± 0.03 0.68 ± 0.02
p 0.37 ± 0.02 0.32 ± 0.01 0.27 ± 0.03 0.23 ± 0.04

Высота абаксиального стилоподия, мм
Abaxial stylopodium height, mm

b 1.56 ± 0.06 1.42 ± 0.06 1.29 ± 0.05 1.08 ± 0.02
p 0.65 ± 0.02 0.56 ± 0.02 0.50 ± 0.05 0.42 ± 0.05

Длина завязи, мм
Ovary length, mm b 2.34 ± 0.10 1.66 ± 0.03 1.25 ± 0.04 0.94 ± 0.03

Длина столбика, мм
Stylodium length, mm b 1.67 ± 0.08 1.10 ± 0.03 0.69 ± 0.02 0.47 ± 0.02

Диаметр рыльца, мм
Stigma diameter, mm b 0.21 ± 0.01 0.19 ± 0.01 0.17 ± 0.01 0.17 ± 0.01



БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 106  № 4  2021

АНДРОМОНОЭЦИЯ И ЕЕ ПРОЯВЛЕНИЕ В СОЦВЕТИЯХ 387

рядков уменьшение размеров пыльцевых зерен у
C. aromaticum не отмечается.

Структурных различий между обоеполыми и
тычиночными цветками не наблюдается по осо-
бенностям строения околоцветника и андроцея.
Однако в связи с редукцией гинецея в тычиноч-
ных цветках C. aromaticum отсутствуют завязи, а
стилоподии значительно уменьшились в разме-
рах. Сравнение показателей разных частей обое-
полых и тычиночных цветков в зонтиках на побе-
гах одного порядка ветвления показало следую-
щее. По всем изученным параметрам
околоцветника и стилоподиев наблюдаются до-
стоверные различия между обоеполыми и тычи-
ночными цветками в зонтиках на побегах одного
порядка ветвления: размеры частей обоеполых
цветков всегда больше, чем у тычиночных. Ис-
ключение составляют параметры андроцея и
пыльцы. По таким признакам андроцея, как дли-
на тычинок и размеры пыльников, довольно ча-
сто не отмечается достоверных различий между
двумя половыми типами цветков.

В целом тычиночные цветки и их составные
части закономерно уменьшаются при переходе от
зонтиков, расположенных на главных побегах, к
зонтикам на побегах IV порядка ветвления. Осо-
бенно значительные различия в размерах частей
наблюдаются между тычиночными цветками в
терминальных двойных зонтиках и двойных зон-
тиках на побегах II порядка ветвления. При пере-
ходе от двойных зонтиков на побегах II порядка к
двойным зонтикам на побегах III и IV порядков
отмечается уменьшение размеров частей тычи-
ночных цветков, но эти различия не всегда досто-
верны. Исключение составляют размеры пыльце-
вых зерен и фертильности пыльцы, которые зако-
номерно не изменяются при переходе от
терминальных двойных зонтиков к двойным зон-
тикам на побегах IV порядка ветвления (табл. 1).

Уменьшение размеров тычиночных цветков и
их частей в сравнении с обоеполыми цветками в
пределах простого зонтика, обусловлено как ми-
нимум двумя причинами. С одной стороны, в це-
лом миниатюризация цветков в простых зонти-
ках в центростремительном направлении – об-
щая особенность, характерная для многих
изученных представителей семейств Apiaceae и
Araliaceae. Большинство исследователей объяс-
няют такое изменение размеров цветков и их ча-
стей градиентом доступности веществ, необходи-
мых для образования и развития цветков, особен-
но обоеполых (Knuth, 1898; Braak, Kho, 1958;
Quagliotti, 1967; Reuther, Claßen-Bockhoff, 2010).
Этим же, по мнению большинства авторов, обу-
словлено более частое расположение тычиноч-
ных цветков в центре простых зонтиков, а обое-
полых цветков – по его периферии. С другой сто-
роны, рядом авторов высказана так называемая

гипотеза “защитной функции” (Bawa, Opler, 1975;
Delph et al., 1996), согласно которой цветки, обра-
зующие плоды и семена (у C. aromaticum это обое-
полые цветки), как правило, имеют более круп-
ные размеры, необходимые для защиты генера-
тивных органов цветка и развивающихся плодов,
чем у тычиночных цветков.

Наличие четких структурных и размерных раз-
личий обоеполых и тычиночных цветков C. aro-
maticum позволяет достаточно легко проанализи-
ровать особенности их расположения в зонтиках
на побегах разного порядка ветвления и выявить
связанные с этим общие закономерности строе-
ния синфлоресценций данного вида (табл. 2).

У C. aromaticum синфлоресценция метельчато-
го типа, а флоральной единицей является откры-
тый совершенный двойной зонтик. Согласно
данным М.Г. Пименова и Т.А. Остроумовой (Pi-
menov, Ostroumova, 2012), двойные зонтики ли-
шены обертки или она состоит из нескольких ра-
но опадающих по краю реснитчатых листочков с
нитевидно оттянутой верхушкой. Простые зонти-
ки с оберточками из 5–10 широколанцетных, по
краю широко пленчатых, реснитчатых листочков
с длинным кончиком. Простые зонтики, входя-
щие в состав двойных зонтиков, у представителей
рода Chaerophyllum всегда закрытые, поскольку
имеют терминальный цветок, который всегда
обоеполый (Kuznetzova, 1982). Кроме централь-
ного обоеполого цветка, обоеполые цветки в про-
стых зонтиках всегда располагаются по перифе-
рии зонтика, а между обоеполыми цветками рас-
полагаются тычиночные цветки (Knuth, 1898;
Spalik, Downie, 2001). Однако, согласно нашим
исследованиям, на побегах высоких порядков в
центре двойных зонтиков часто встречаются про-
стые зонтики, у которых сохраняется централь-
ный обоеполый цветок, а периферическими яв-
ляются тычиночные цветки из-за полной редук-
ции краевых обоеполых цветков.

Изучение особенностей строения синфлорес-
ценций у C. aromaticum в Московской области по-
казало, что у данного вида выделяются три типа
особей по степени разветвленности: 1) особи с
двойными зонтиками, расположенными на побе-
гах I и II порядков ветвления; 2) особи с двой-
ными зонтиками на побегах I, II и III порядков
ветвления; 3) особи с двойными зонтиками на
побегах I, II, III и IV порядков ветвления. При
этом соотношение особей с разной степенью
разветвленности синфлоресценций различает-
ся в изученных нами ценопопуляциях (рис. 1).
Во всех исследованных ценопопуляциях заметно
преобладают особи, у которых двойные зонтики
располагались на побегах I, II и III порядков ветв-
ления (65–70.0% от числа изученных особей).
Участие особей с двойными зонтиками на побе-
гах IV порядка ветвления зависит от фитоценоти-
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Таблица 2. Морфометрические показатели простых и двойных зонтиков на побегах разного порядка у Chaerophyl-
lum aromaticum
Table 2. Values of Chaerophyllum aromaticum morphological traits of umbels and umbellets on shoots of different order

Признак/Morphological trait Min–max M ± m

Особи с зонтиками на побегах I и II порядков/Individuals with umbels on shoots of 1st and 2nd orders

Терминальные двойные зонтики/Terminal double umbels
Диаметр двойного зонтика, см
Diameter of double umbel, cm 5.7–10.5 8.6 ± 1.2

Длина лучей двойного зонтика, см
Ray length in double umbel, cm 1.8–5.2 3.1 ± 0.5

Число двойных зонтиков
Number of double umbels 1 1

Число простых зонтиков в двойном зонтике
Number of umbellets per double umbel 13–22 17.0 ± 2.2

Диаметр простого зонтика, см
Umbellet diameter, cm 1.6–2.8 2.3 ± 0.3

Длина цветоножек, см
Pedicel length, cm 0.3–0.9 0.6 ± 0.1

Число цветков в простых зонтиках
Number of f lowers per umbellet 17–20 18.7 ± 0.7

Доля тычиночных цветков в простых зонтиках, %
Share of male f lowers in umbellet, % 61.1–94.1 78.9 ± 3.1

Двойные зонтики на побегах II порядка Double umbels on shoots of the 2nd order
Диаметр двойного зонтика, см
Diameter of double umbel, cm 5.3–8.6 7.0 ± 0.5

Длина лучей двойного зонтика, см
Ray length in double umbel, cm 1.3–4.0 2.3 ± 0.3

Число двойных зонтиков
Number of double umbels 1–6 3.0 ± 0.2

Число простых зонтиков в двойном зонтике
Number of umbellets per double umbel 15–21 17.3 ± 0.8

Диаметр простого зонтика, см
Umbellet diameter, cm 1.3–2.4 1.9 ± 0.2

Длина цветоножек, см
Pedicel length, cm 0.4–0.7 0.5 ± 0.03

Число цветков в простых зонтиках
Number of f lowers per umbellet 21–29 24.3 ± 1.1

Доля тычиночных цветков в простых зонтиках, %
Share of male f lowers in umbellet, % 76.7–96.1 87.5 ± 1.9

Особи с зонтиками на побегах I–III порядков/Individuals with umbels on shoots of 1st, 2nd and 3rd orders

Терминальные двойные зонтики/Terminal double umbels
Диаметр двойного зонтика, см
Diameter of double umbel, cm 6.0–10.5 8.5 ± 0.9

Длина лучей двойного зонтика, см
Ray length in double umbel, cm 2.4–5.6 4.0 ± 0.4

Число двойных зонтиков
Number of double umbels 1 1

Число простых зонтиков в двойном зонтике
Number of umbellets per double umbel 11–14 12.3 ± 0.5

Диаметр простого зонтика, см
Umbellet diameter, cm 2.0–3.8 2.9 ± 0.3

Длина цветоножек, см
Pedicel length, cm 0.5–1.2 0.8 ± 0.08

Число цветков в простых зонтиках
Number of f lowers per umbellet 19–22 20.8 ± 0.2



БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 106  № 4  2021

АНДРОМОНОЭЦИЯ И ЕЕ ПРОЯВЛЕНИЕ В СОЦВЕТИЯХ 389

Доля тычиночных цветков в простых зонтиках, %
Share of male f lowers in umbellet, % 57.1–86.7 73.9 ± 2.0

Двойные зонтики на побегах II порядка/Double umbels on shoots of the 2nd order
Диаметр двойного зонтика, см
Diameter of double umbel, cm 6.5–11.0 9.0 ± 0.4

Длина лучей двойного зонтика, см
Ray length in double umbel, cm 1.5–5.0 3.1 ± 0.2

Число двойных зонтиков
Number of double umbels 2–7 4.3 ± 0.1

Число простых зонтиков в двойном зонтике
Number of umbellets per double umbel 13–19 15.9 ± 0.4

Диаметр простого зонтика, см
Umbellet diameter, cm 1.8–3.6 2.4 ± 0.2

Длина цветоножек, см
Pedicel length, cm 0.4–1.0 0.7 ± 0.03

Число цветков в простых зонтиках
Number of f lowers per umbellet 20–28 24.3 ± 0.8

Доля тычиночных цветков в простых зонтиках, %
Share of male f lowers in umbellet, % 63.6–98.6 82.4 ± 1.4

Двойные зонтики на побегах III порядка/Double umbels on shoots of the 3rd order
Диаметр двойного зонтика, см
Diameter of double umbel, cm 4.7–8.0 6.7 ± 0.3

Длина лучей двойного зонтика, см
Ray length in double umbel, cm 1.1–3.5 2.2 ± 0.2

Число двойных зонтиков
Number of double umbels 1–9 4.2 ± 0.3

Число простых зонтиков в двойном зонтике
Number of umbellets per double umbel 10–16 14.7 ± 0.5

Диаметр простого зонтика, см
Umbellet diameter, cm 1.1–1.9 1.6 ± 0.1

Длина цветоножек, см
Pedicel length, cm 0.3–0.8 0.5 ± 0.03

Число цветков в простых зонтиках
Number of f lowers per umbellet 19–24 22.2 ± 0.5

Доля тычиночных цветков в простых зонтиках, %
Share of male f lowers in umbellet, % 78.9–98.5 93.2 ± 1.0

Особи с зонтиками на побегах I–IV порядков/Individuals with umbels on shoots of 1st – 4th orders

Терминальные двойные зонтики/Terminal double umbels
Диаметр двойного зонтика, см
Diameter of double umbel, cm 11.5–14.0 12.8 ± 0.9

Длина лучей двойного зонтика, см
Ray length in double umbel, cm 3.0–6.2 4.6 ± 0.8

Число двойных зонтиков
Number of double umbels 1 1

Число простых зонтиков в двойном зонтике
Number of umbellets per double umbel 16–17 16.5 ± 0.4

Диаметр простого зонтика, см
Umbellet diameter, cm 3.4–3.5 3.5 ± 0.04

Длина цветоножек, см
Pedicel length, cm 0.7–1.3 1.0 ± 0.1

Число цветков в простых зонтиках
Number of f lowers per umbellet 19–21 20.0 ± 0.7

Доля тычиночных цветков в простых зонтиках, %
Share of male f lowers in umbellet, % 31.6–53.3 42.5 ± 0.6

Признак/Morphological trait Min–max M ± m

Таблица 2. Продолжение
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Примечание. Min–max – минимальные и максимальные значения признака, M – среднее арифметическое значение призна-
ка, m – его ошибка.
Note. Min–max – minimum and maximum values of a trait; M – mean value; m – mean error.

Двойные зонтики на побегах II порядка/Double umbels on shoots of the 2nd order
Диаметр двойного зонтика, см
Diameter of double umbel, cm 8.0–10.2 8.7 ± 0.3

Длина лучей двойного зонтика, см
Ray length in double umbel, cm 1.5–4.8 3.2 ± 0.4

Число двойных зонтиков
Number of double umbels 4–6 4.9 ± 0.3

Число простых зонтиков в двойном зонтике
Number of umbellets per double umbel 16–21 17.7 ± 0.7

Диаметр простого зонтика, см
Umbellet diameter, cm 2.0–2.2 2.1 ± 0.03

Длина цветоножек, см
Pedicel length, cm 0.5–1.0 0.7 ± 0.04

Число цветков в простых зонтиках
Number of f lowers per umbellet 21–26 23.8 ± 0.6

Доля тычиночных цветков в простых зонтиках, %
Share of male f lowers in umbellet, % 60.9–79.2 64.9 ± 1.3

Двойные зонтики на побегах III порядка/Double umbels on shoots of the 3rd order
Диаметр двойного зонтика, см
Diameter of double umbel, cm 6.5–7.7 7.1 ± 0.1

Длина лучей двойного зонтика, см
Ray length in double umbel, cm 1.3–3.0 2.1 ± 0.2

Число двойных зонтиков
Number of double umbels 3–9 7.1 ± 0.9

Число простых зонтиков в двойном зонтике
Number of umbellets per double umbel 17–22 19.2 ± 0.8

Диаметр простого зонтика, см
Umbellet diameter, cm 1.5–2.2 1.8 ± 0.1

Длина цветоножек, см
Pedicel length, cm 0.4–0.8 0.6 ± 0.03

Число цветков в простых зонтиках
Number of f lowers per umbellet 20–26 22.2 ± 0.8

Доля тычиночных цветков в простых зонтиках, %
Share of male f lowers in umbellet, % 76.2–91.8 88.9 ± 0.9

Двойные зонтики на побегах IV порядка/Double umbels on shoots of the 4th order
Диаметр двойного зонтика, см
Diameter of double umbel, cm 3.8–5.0 4.6 ± 0.2

Длина лучей двойного зонтика, см
Ray length in double umbel, cm 0.8–2.1 1.5 ± 0.1

Число двойных зонтиков
Number of double umbels 2–5 2.9 ± 0.4

Число простых зонтиков в двойном зонтике
Number of umbellets per double umbel 11–15 13.4 ± 0.6

Диаметр простого зонтика, см
Umbellet diameter, cm 1.1–1.3 1.2 ± 0.04

Длина цветоножек, см
Pedicel length, cm 0.3–0.6 0.5 ± 0.03

Число цветков в простых зонтиках
Number of f lowers per umbellet 14–17 16.2 ± 0.5

Доля тычиночных цветков в простых зонтиках, %
Share of male f lowers in umbellet, % 82.4–99.1 97.6 ± 1.7

Признак/Morphological trait Min–max M ± m

Таблица 2. Окончание
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ческих условий. В сероольшатниках (ценопопу-
ляции 1 и 2) встречаются все три морфологиче-
ских типа особей, различающиеся степенью
разветвленности побеговой системы. В широко-
лиственном лесу (ценопопуляция 3) особи с
двойными зонтиками на побегах IV порядка ветв-
ления нами не выявлены (рис. 1). Следовательно,
у C. aromaticum формируется как минимум два ти-
па синфлоресценций: кисть из двойных зонтиков
(у особей с двойными зонтиками, расположен-
ными на побегах I и II порядков ветвления) или
метелка из двойных зонтиков (у особей с двойны-
ми зонтиками на побегах I–III или I–IV порядков
ветвления). Таким образом, нами выявлен более
широкий спектр степени разветвления синфло-
ресценции C. aromaticum, чем на территории
Польши (Wróblewska, 1992).

На главном побеге у C. aromaticum, как и дру-
гих представителей рода Chaerophyllum, всегда
формируется единственный терминальный двой-
ной зонтик – как правило, самый крупный из

двойных зонтиков синфлоресценции. Его диа-
метр у особей с зонтиками на побегах I и II поряд-
ков ветвления варьирует от 5.7 до 10.5 см, при
этом среднее число простых зонтиков в его соста-
ве – 17.0 (табл. 2). Простые зонтики располагают-
ся в 3–4 кругах в пределах двойного зонтика, при
этом их размеры и число цветков в них законо-
мерно уменьшаются от краевых самых крупных с
максимальным числом цветков к центральным
самым мелким с минимальным числом цветков.
Доля тычиночных цветков в простых зонтиках
терминального двойного зонтика довольно высо-
ка и варьирует от 69.6% до 93.8%. При этом доля
тычиночных цветков закономерно увеличивается
при переходе от краевых простых зонтиков к цен-
тральным простым зонтикам в составе двойного
зонтика.

Двойные зонтики на побегах II порядка ветв-
ления в среднем меньше по диаметру, длине лу-
чей двойного зонтика и диаметру простого зонти-
ка в сравнении с терминальным двойным зонти-
ком. В состав кисти из двойных зонтиков у таких
особей может входить от 1 до 6 двойных зонтиков
на побегах II порядка. По сравнению с терми-
нальными двойными зонтиками в зонтиках на
побегах II порядка увеличивается число цветков и
доля тычиночных цветков в простых зонтиках.
При этом наблюдается та же закономерность, что
и в терминальных двойных зонтиках: увеличение
доли тычиночных цветков у центральных про-
стых зонтиков по сравнению с краевыми просты-
ми зонтиками. Уменьшение размеров и одновре-
менное увеличение числа образующихся в них
цветков у простых зонтиков, входящих в состав
двойных зонтиков на побегах II порядка, по срав-
нению с простыми зонтиками терминального
двойного зонтика, по нашему мнению, обуслов-
лено увеличением числа тычиночных цветков,
которые характеризуются меньшими размерами
и в связи с этим более компактным простран-
ственным расположением.

Следовательно, у особей с двойными зонтика-
ми на побегах I и II порядков ветвления формиру-
ется синфлоресценция, представленная кистью
из двойных зонтиков, отмечается уменьшение
многих показателей морфологических признаков
при переходе от терминальных двойных зонтиков
к двойным зонтикам на побегах II порядка, а так-
же довольно высокая доля тычиночных цветков
как в терминальных зонтиках, так и в зонтиках на
побегах II порядка.

Особи, у которых двойные зонтики располо-
жены на побегах I, II и III порядков, составляют
65–70.0% от общей численности. У них формиру-
ется метелка из двойных зонтиков. При этом наи-
более мощные и разветвленные боковые побеги
II порядка характерны для средней части главно-
го побега. Т.е. самые нижние и самые верхние бо-

Рис. 1. Соотношение особей с разной степенью раз-
ветвленности синфлоресценций у Chaerophyllum aro-
maticum в трех ценопопуляциях.
По оси абсцисс – изученные ценопопуляции и типы
особей с разной степенью разветвленности синфло-
ресценций, по оси ординат – доля (в %) особей с раз-
ной степенью разветвленности синфлоресценций.
CP 1–CP 3 – изученные ценопопуляции, 1 – особи с
двойными зонтиками на побегах I–II порядков ветв-
ления, 2 – особи с двойными зонтиками на побегах
I–III порядков ветвления, 3 – особи с двойными зон-
тиками на побегах I–IV порядков ветвления.
Fig. 1. The ratio of individuals with different degrees of
synflorescence branching in three populations of Chaero-
phyllum aromaticum.
X-axis – studied populations and types of individuals with
different degrees of synflorescence branching; Y-axis –
share of individuals with different degrees of synflores-
cence branching (%).
CP 1–CP 3 – studied populations, 1 – individuals with
double umbels on the shoots of 1st and 2nd orders, 2 – in-
dividuals with double umbels on the shoots of 1st, 2nd, and
3rd orders, 3 – individuals with double umbels on the
shoots of 1st, 2nd, 3rd, and 4th orders.

80 1 2 3

25
33

65

30

70

02

68

7

70

60

50

40

30

20

10

0
CP 1 CP 2 CP 3



392

БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 106  № 4  2021

ГОДИН и др.

ковые побеги II порядка оказываются менее раз-
ветвленными и могут нести лишь одиночные
двойные зонтики, тогда как боковые побеги II
порядка, расположенные в средней части главно-
го побега, самые разветвленные, и на них образу-
ется максимальное число двойных зонтиков на
побегах следующего порядка ветвления.

Главный побег у таких особей заканчивается
двойным зонтиком довольно крупным, но не са-
мым большим в синфлоресценции: двойные зон-
тики на побегах II порядка сопоставимы по раз-
мерам, а иногда незначительно, но недостоверно
(P = 0.613) могут превышать терминальный двой-
ной зонтик (табл. 2). Если сравнивать терминаль-
ные двойные зонтики у особей с двумя и тремя
порядками ветвления побеговой системы, видно,
что с увеличением степени разветвленности доля
тычиночных цветков в них уменьшается.

Число двойных зонтиков на побегах II порядка
ветвления у такого типа особей варьирует от 2 до
7, но наиболее часто их 3–5. По сравнению с тер-
минальными двойными зонтиками в двойных
зонтиках на побегах II порядка увеличивается
число простых зонтиков (до 13–19), число цвет-
ков в них (до 20–28) и доля тычиночных цветков
(до 63.6–98.6%) (табл. 2). В пределах этих двой-
ных зонтиков также наблюдается уменьшение
числа цветков и возрастание доли тычиночных
цветков при переходе от краевых простых зонти-
ков к центральным.

Число двойных зонтиков в синфлоресценции
на побегах III порядка ветвления у таких особей
может достигать 9 (чаще 4–5). При этом наблюда-
ется уменьшение всех их параметров за исключе-
нием доли тычиночных цветков, которая у самых
внутренних простых зонтиков может достигать
98.5%.

Если морфологические показатели двойных
зонтиков не находятся в прямой зависимости от
порядка ветвления побега, на котором они обра-
зуются, то доля тычиночных цветков напрямую
зависит от этого параметра. С одной стороны,
наиболее крупные, мощно развитые двойные
зонтики и их структурные компоненты, как пра-
вило, характерны для побегов II порядка. Самые
мелкие двойные зонтики и их элементы форми-
руются на побегах III порядка. С другой стороны,
доля тычиночных цветков закономерно увеличи-
вается при возрастании порядка побега, на кото-
ром располагаются двойные зонтики. Тем не ме-
нее в пределах двойного зонтика также наблюда-
ется увеличение доли тычиночных цветков в
направлении от периферии двойного зонтика к
его центру.

Самый редкий вариант образуют особи с двой-
ными зонтиками, формирующимися на побегах
I–IV порядков ветвления: их доля составляет все-
го 7% (в ценопопуляции 1) и 2% (в ценопопуля-

ции 2). В ценопопуляции 3 особей с двойными
зонтиками на побегах IV порядка ветвления не
выявлено. Синфлоресценция таких особей пред-
ставляет собой также метелку из двойных зонти-
ков, где, как правило, наиболее разветвленные
боковые побеги II порядка располагаются в сред-
ней части главного побега. Следует отметить, что
такой степени разветвленности синфлоресцен-
ций, согласно литературным данным, не отмече-
но в условиях Польши (Wróblewska, 1992).

Данный вариант синфлоресценций по целому
ряду показателей значительно отличается от ра-
нее рассмотренных вариантов. У особей с двой-
ными зонтиками на побегах I–IV порядков ветв-
ления терминальный двойной зонтик – самый
крупный в синфлоресценции по таким парамет-
рам как диаметр, длина лучей, диаметр простых
зонтиков и длина цветоножек. В отличие от всех
рассмотренных ранее вариантов строения син-
флоресценции у особей с наличием четырех по-
рядков ветвления побегов отмечается преоблада-
ние обоеполых цветков над тычиночными или их
равное участие как в простых, так и в целом в тер-
минальном двойном зонтике: доля тычиночных
цветков варьирует от 31.6 до 53.3%.

Число двойных зонтиков на побегах II порядка
ветвления варьирует от 4 до 6. Зонтики на побегах
II порядка в отличие от терминальных двойных
зонтиков характеризуются уменьшением боль-
шинства размерных характеристик за исключе-
нием числа простых зонтиков, числа цветков в
них и долей тычиночных цветков. Эти показатели
увеличиваются при переходе от терминальных к
двойным зонтикам на побегах II порядка. Тычи-
ночные цветки начинают преобладать в составе
простых и двойных зонтиков. Кроме того, также
наблюдается увеличение доли тычиночных цвет-
ков в направлении от периферических к цен-
тральным простым зонтикам в пределах двойного
зонтика.

Двойные зонтики на побегах III порядка ветв-
ления встречаются в числе от 3 до 9, но наиболее
широко распространенный вариант – 8–9 двой-
ных зонтиков. За исключением числа простых
зонтиков в двойном зонтике и доли тычиночных
цветков все остальные изученные параметры за-
кономерно уменьшаются при переходе от двой-
ных зонтиков на побегах II порядка к побегам III
порядка (табл. 2). Увеличение числа простых зон-
тиков в составе двойных зонтиков, по нашему
мнению, связано с возрастающей частотой встре-
чаемости тычиночных цветков, входящих в про-
стые зонтики.

Число двойных зонтиков на побегах IV поряд-
ка ветвления может варьировать от 2 до 5, но наи-
более широко представленный вариант – 2–
3 двойных зонтика. По всем исследованным мор-
фологическим признакам двойные зонтики на
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побегах IV порядка меньше, чем двойные зонти-
ки на побегах III порядка ветвления (табл. 2). Ис-
ключение составляет только доля тычиночных
цветков в простых зонтиках, которая закономер-
но увеличивается и достигает 99.1% у простых
зонтиков, расположенных в центре двойных зон-
тиков. Необходимо отметить, что у многих таких
внутренних простых зонтиков уменьшение числа
обоеполых цветков происходит за счет краевых
обоеполых цветков, при этом центральный обое-
полый цветок в простом зонтике всегда сохраня-
ется, хотя он может быть и единственным среди
тычиночных цветков.

Таким образом, у особей C. aromaticum с самы-
ми разветвленными синфлоресценциями подав-
ляющее число изученных параметров напрямую
зависит от порядка побега, на котором формиру-
ются двойные зонтики. За исключением числа
простых зонтиков в составе двойного зонтика и
доли тычиночных цветков, все остальные при-
знаки уменьшаются с повышением порядка
ветвления побега, несущего двойные зонтики.
Отмечается закономерное увеличение доли ты-
чиночных цветков, которая минимальна в терми-
нальных двойных зонтиках и максимальна в
двойных зонтиках на побегах IV порядка.

В ряду особей, расположенных в порядке уве-
личения степени разветвленности побеговой си-
стемы, участие тычиночных цветков в двойных
зонтиках на побегах одного порядка закономерно
уменьшается (табл. 2). Например, при переходе
от особей с двойными зонтиками на побегах I–II
порядков ветвления к особям с двойными зонти-
ками на побегах I–IV порядков ветвления доля
тычиночных цветков в терминальных двойных
зонтиках снижается с 78.9% до 42.5% соответ-
ственно. Такая же закономерность проявляется
при сравнении любых двойных зонтиков на побе-
гах одного порядка ветвления у особей с разной
структурой синфлоресценций.

Сравнение полученных нами данных с литера-
турными источниками показывает следующее.
Во-первых, в условиях Московской области вы-
явлен более широкий спектр степени разветвлен-
ности синфлоресценций и образование трех ти-
пов особей по этому показателю. В исследовани-
ях A. Wróblewska (1992) C. aromaticum обладал
двойными зонтиками, формирующимися на по-
бегах I–III порядков ветвления. В изученных на-
ми условиях у этого вида двойные зонтики разви-
ваются на побегах I–IV порядков ветвления. По
всей видимости, большая степень разветвленно-
сти синфлоресценций этого вида в Московской
области связана с тем, что две ценопопуляции (1
и 2) изучены в фитоценотическом оптимуме
C. aromaticum (Vasilevich, 1998). Именно с этим мы
связываем отсутствие особей с двойными зонти-
ками на побегах IV порядка ветвления в ценопо-

пуляции № 3, изученной в условиях широколист-
венного леса. У C. aromaticum, как вероятно и у
других видов этого рода, уже в терминальных
двойных зонтиках отмечается высокая доля ты-
чиночных цветков: 73.9% у особей с двойными
зонтиками на побегах I–III порядков ветвления.
У видов других родов, например, у Anthriscus cau-
calis M. Bieb., Angelica ampla A. Nelso и Cicuta doug-
lasii (DC.) J.M. Coult. et Rose терминальные зон-
тики включают только обоеполые цветки, а у
Aegopodium podagraria L., Conioselinum scopulorum
(A. Gray) J.M. Coult. et Rose и Sium suave Walter в
них формируются единичные тычиночные цвет-
ки (Schlessman, Barrie, 2004; Reuther, Claßen-
Bockhoff, 2010; Godin et al., 2019). По всей види-
мости, такая высокая частота встречаемости ты-
чиночных цветков уже в терминальных двойных
зонтиках заключается в специфических особен-
ностях андромоноэции у видов Chaerophyllum L.

Увеличение доли тычиночных цветков при
возрастании порядка ветвления побега, на кото-
ром образуются зонтики, у представителей сем.
Apiaceae известно довольно давно (Knuth, 1898;
Doust, 1980; Webb, 1981; Dem’yanova, 2000). Одна-
ко cогласно исследованиям M.A. Schlessman и
F.R. Barrie (2004), у протогиничных видов этого
семейства отмечается противоположная ситуа-
ция, когда при возрастании порядка побега доля
тычиночных цветков закономерно уменьшается.
Вполне возможно, что такие разнонаправленные
тенденции обусловлены особенностями развития
цветков, а именно дихогамией. В исследованиях
Wróblewska (1992) на примере C. aromaticum выяв-
лено закономерное увеличение частоты тычиноч-
ных цветков при переходе от двойных зонтиков
на главном побеге к двойным зонтикам на побе-
гах III порядков. Однако согласно данным этого
автора различия между двойными зонтиками на
побегах I–II порядков по доли тычиночных цвет-
ков незначительны и недостоверны: 82.1 и 82.3%.
По нашему мнению, такие несущественные отли-
чия обусловлены тем, что A. Wróblewska объеди-
нила данные по доли тычиночных цветков у всех
исследованных ею особей с разными вариантами
разветвленности синфлоресценций. Мы долю
тычиночных цветков определяли отдельно для
каждого типа особей по степени ветвления их
синфлоресценций. В результате у каждого типа
особей выявлено закономерное увеличение ча-
стоты тычиночных цветков при возрастании по-
рядка ветвления побега, на котором развиваются
двойные зонтики (табл. 2). Увеличение частоты
встречаемости тычиночных цветков с возраста-
нием порядка ветвления побега, на котором рас-
положены двойные зонтики, многие исследова-
тели рассматривают как адаптивный признак
зонтичных (Dem’yanova, 2000; Reuther, Claßen-
Bockhoff, 2010; Godin, Perkova, 2017; Endress,
2020). В сочетании с межцветковой протандрией
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и определенной последовательностью цветения
двойных зонтиков в синфлоресценции преобла-
дающие в двойных зонтиках на побегах высоких
порядков ветвления тычиночные цветки служат
донорами пыльцы для обеспечения ксеногамии в
популяциях многих зонтичных. Когда раскрыва-
ются тычиночные цветки в двойных зонтиках на
побегах высоких порядков, их пыльца не может
опылять цветки двойных зонтиков на побегах
предыдущего порядка, поскольку у них рыльце-
вая стадия уже закончена. Следовательно, за счет
этой пыльцы может осуществляться только пере-
крестное опыление между особями в популяции,
находящимися в разных стадиях цветения. По
всей видимости, изменение доли тычиночных
цветков в зонтиках на побегах одного порядка у
особей с разной структурой синфлоресценций –
результат влияния двух противоположных тен-
денций: с одной стороны, формирование макси-
мально возможного числа семян и плодов и, с
другой стороны, образование бóльшего числа ты-
чиночных цветков для обеспечения ксеногамии в
популяциях. У многих представителей сем. Apia-
ceae терминальные двойные зонтики самые круп-
ные и многоцветковые в синфлоресценциях, в
них образуется наибольшее число обоеполых
цветков, которые в дальнейшем формируют зна-
чительно большее число семян и плодов в сравне-
нии с другими двойными зонтиками особи
(Knuth, 1898; Reuther, Claßen-Bockhoff, 2010). Об-
разование бóльшего числа обоеполых цветков в
двойных зонтиках на побегах предыдущего по-
рядка ветвления у более разветвленных особей
компенсируется возможностью формирования
многочисленных тычиночных цветков в двойных
зонтиках на побегах следующего порядка ветвле-
ния.

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ
Barboza G.E., Hunziker A.T., Bernardello G., Cocucci A.A.,

Moscone A.E., Carrizo García C., Fuentes V., Dil-
lon M.O., Bittrich V., Cosa M.T., Subils R., Roma-
nutti A., Arroyo S., Anton A. 2016. Solanaceae. – In:
Flowering Plants. Eudicots. 14: 295–357. 
https://doi.org/10.1007/978-3-319-28534-4_29

Bawa K.S., Opler P.A. 1975. Dioecism in tropical trees. –
Evolution. 29 (1): 167–179. 
https://doi.org/10.1111/j.1558-5646.1975.tb00824.x

Bell C.R. 1971. Breeding systems and f loral biology of the
Umbelliferae. – In: Biology and Chemistry of the Um-
belliferae. London. P. 93–108.

Braak J.P., Kho I.O. 1958. Some observations on the f loral
biology of the carrot (Daucus carota L.). – Euphytica.
7 (2): 131–139. 
https://doi.org/10.1007/BF00035726

Delph L.F., Galloway L.F., Stanton M.L. 1996. Sexual di-
morphism in f lower size. – Am. Naturalist. 148 (2):
299–320. 
https://doi.org/10.1086/285926

[Dem’yanova] Демьянова Е.И. 2000. К изучению ант-
экологии и полового полиморфизма у зонтичных
лесостепного Зауралья. I. О протерандрии у зон-
тичных. – Вестн. Пермского ун-та. Биология. 2:
53–57.

Doust J.L. 1980. Floral sex ratios in andromonoecious Um-
belliferae. – New Phytol. 85: 265–273. 
https://doi.org/10.1111/j.1469-8137.1980.tb04468.x

Endress P.K. 2020. Structural and temporal modes of
heterodichogamy and similar patterns across angio-
sperms. – Bot. J. Linn. Soc. 193 (1): 5–18. 
https://doi.org/10.1093/botlinnean/boaa001

Froebe H.A., Ulrich G. 1978. Pseudanthien bei Umbel-
liferen. – Beitr. Biol. Pflanzen. 54: 175–206.

Godin V.N. 2017. Sexual forms and their ecological cor-
relates of f lowering plants in Siberia. – Russ. J. Ecol.
48 (5): 433–439. 
https://doi.org/10.1134/S1067413617050058

[Godin, Perkova] Годин В.Н., Перкова Т.В. 2017. Био-
логия цветения и половой полиморфизм у видов
семейства Apiaceae (Московская область). – Бот.
журн. 102 (1): 35–47. 
https://doi.org/10.1134/S0006813617010033

[Godin et al.] Годин В.Н., Дозорова С.В., Архипова Т.В.
2019. Андромоноэция у Aegopodium podagraria (Api-
aceae) в Московской области. – Вестн. Томского
ун-та. Биология. 45: 47–68. 
https://doi.org/10.17223/19988591/45/3

Kellogg E.A. 2015. Reproductive Systems. – In: Flowering
Plants. Monocots. 13: 93–101. 
https://doi.org/10.1007/978-3-319-15332-2_10

Knuth P. 1898. Handbuch der Blütenbiologie. Bd 2. T. 1.
Leipzig. 705 S.

[Kuznetsova] Кузнецова Т.В. 1981. О соотношении
структуры соцветий представителей семейств Ara-
liaceae и Umbelliferae. – Биол. науки. 3: 65–73.

[Kuznetsova] Кузнецова Т.В. 1982. Морфология соцве-
тий семейства зонтичных (Umbelliferae Juss. – Api-
aceae Lindl.): Автореф. дис. … канд. биол. наук. М.
17 с.

[Kuznetzova, Timonin] Кузнецова Т.В., Тимонин А.К.
2017. Соцветие: морфология, эволюция, таксоно-
мическое значение (применение комплементар-
ных подходов). М. 183 с.

Nuraliev M.S., Sokoloff D.D., Karpunina P.V., Oskolski A.A.
2019. Patterns of diversity of f loral symmetry in angio-
sperms: a case study of the order Apiales. – Symmetry.
11 (4). Art. n. 473. 
https://doi.org/10.3390/sym11040473

[Petrova] Петрова С.Е. 2016. Зонтичные (Umbelliferae)
Средней России: биоморфологический анализ. М.
280 с.

[Pimenov, Ostroumova] Пименов М.Г., Остроумова Т.А.
2012. Зонтичные (Umbelliferae) России. М. 477 с.

Plunkett G.M., Pimenov M.G., Reduron J.P., Kljukov E.V.,
van Wyk B.E., Ostroumova T.A., Henwood M.J., Til-
ney P.M., Spalik K., Watson M.F., Lee B.Y., Pu F.D.,
Webb C.J., Hart J.M., Mitchell A.D., Muckensturm B.
2018a. Apiaceae. – In: Flowering Plants. Eudicots. 15:
9–206. 
https://doi.org/10.1007/978-3-319-93605-5_2



БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 106  № 4  2021

АНДРОМОНОЭЦИЯ И ЕЕ ПРОЯВЛЕНИЕ В СОЦВЕТИЯХ 395

Plunkett G.M., Wen J., Lowry P.P., Mitchell A.D., Hen-
wood M.J., Fiaschi P. 2018b. Araliaceae. – In: Flower-
ing Plants. Eudicots. 15: 413–446. 
https://doi.org/10.1007/978-3-319-93605-5_4

Quagliotti L. 1967. Effect of different temperatures on stalk
development, f lowering habit and sex expression in the
carrot Daucus carota L. – Euphytica. 16 (1): 83–103. 
https://doi.org/10.1007/BF00034102

Reuther K., Claßen-Bockhoff R. 2010. Diversity behind
uniformity – inflorescence architecture and f lowering
sequence in Apiaceae-Apioideae. – Plant Div. Evol.
128 (1–2): 181–220. 
https://doi.org/10.1127/1869-6155/2010/0128-0009

Schlessman M.A., Barrie F.R. 2004. Protogyny in Apiace-
ae, subfamily Apioideae: systematic and geographic
distributions, associated traits, and evolutionary hy-
potheses. – S. African J. Bot. 70 (3): 475–487. 
https://doi.org/10.1016/S0254-6299(15)30232-5

Schlessman M.A., Plunkett G.M., Lowry P.P.II., Lloyd D.G.
2001. Sexual systems of New Caledonian Araliaceae:
A preliminary phylogenetic appraisal. – Edinb. J. Bot.
58 (2): 221–228. 
https://doi.org/10.1017/S0960428601000592

Schlessmann M.A. 2010. Major events in the evolution of
sexual systems in Apiales: ancestral andromonoecy

abandoned. – Plant Div. Evol. 128 (1–2): 233–245. 
https://doi.org/10.1127/1869-6155/2010/0128-0011

[Shishkin] Шишкин Б.К. 1950. Род Бутень – Chaero-
phyllum L. – В кн.: Флора СССР. Т. 16. М., Л. С. 94–
117.

Sokal R.R., Rohlf F.J. 2012. Biometry: the principles and
practice of statistics in biological research. New York.
937 p.

Spalik K., Downie S.R. 2001. The utility of morphological
characters for inferring phylogeny in Scandiceae sub-
tribe Scandicinae (Apiaceae). – Ann. Missouri Bot.
Gard. 88 (2): 270–301. 
https://doi.org/10.2307/2666227

[Vasilevich] Василевич В.И. 1998. Сероольшатники Ев-
ропейской России. – Бот. журн. 83 (8): 28–42.

Webb C.J. 1981. Andromonoecism, protandry, and sexual
selection in Umbelliferae. – New Zealand J. Bot.
19 (4): 335–338. 
https://doi.org/10.1080/0028825X.1981.10426389

Wróblewska A. 1992. Flowering and pollen value of selected
species of umbelliferous family – Umbelliferae Juss.
(Apiaceae Lindl.) in Lublin region. Part 1. Biology and
abundance of f lowering. – Acta Agrobot. 45 (1–2): 5–
24. 
https://doi.org/10.5586/aa.1992.001

ANDROMONOECY AND ITS MANIFESTATION IN INFLORESCENCES 
OF CHAEROPHYLLUM AROMATICUM (APIACEAE) IN MOSCOW REGION

V. N. Godina,#, T. V. Arkhipovaa, and A. N. Tagievaa

a Moscow Pedagogical State University
 Kibalchicha Str., 6, Bldg. 3, Moscow, 129164, Russia

#e-mail: vn.godin@mpgu.su

This article is devoted to the phenomenon of andromonoecy in Chaerophyllum aromaticum, a taprooted her-
baceous polycarpic plant. The adaptive value of the presence of staminate and perfect f lowers on one indi-
vidual is analysed, as well as changes of their ratio in synflorescence. Two sexual f lower types in C. aromaticum
differ in structural and dimensional characteristics. Staminate f lowers demonstrate a complete reduction of
gynoecium, from which only stylopodia remain, functioning as nectaries. The floral unit in this species is an
open double umbel, consisting of closed simple umbellets where perfect f lowers occupy a marginal position
and one perfect f lower is located in the centre. Between marginal and central perfect f lowers there are nu-
merous staminate f lowers. Three types of individuals are distinguished in C. aromaticum in accordance with
the degree of synflorescence branching. They are: individuals with double umbels on shoots of the 1st and
2nd orders; individuals with double umbels on the shoots of 1st, 2nd, and 3rd orders; individuals with double
umbels on the shoots of 1st, 2nd, 3rd, and 4th orders. The share of staminate f lowers increases with the tran-
sition from terminal double umbels to double umbels on shoots of the 4th order. The participation of stami-
nate f lowers in double umbels on shoots of the same order naturally decreases with an increase in the degree
of synflorescence branching in C. aromaticum.

Keywords: andromonoecy, umbel, f lower, synflorescence, Apiaceae, Chaerophyllum aromaticum
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Выявлено два новых для баренцевоморского региона вида динофитовых водорослей – Proto-
peridinium laticeps (Grøntved et Seidenfaden) Balech и P. thulesense (Balech) Balech. Первый вид отмечен
в юго-западном секторе Баренцева моря, второй – в Баренцевом и Белом морях, а также в юго-за-
падной части Карского. Приводятся подробные данные по морфологии, таксономии, распростра-
нению и экологическим особенностям. В результате морфологического исследования стабильно
проявляющихся таксономических признаков сделан вывод о конспецифичности обнаруженных
видов с описанными ранее из других регионов.

Ключевые слова: фитопланктон, Dinof lagellata, Protoperidinium laticeps, Protoperidinium thulesense,
Баренцево море
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Динофитовые водоросли (или динофлагелля-
ты) – один из крупнейших таксонов морского
планктона. Представители его занимают домини-
рующее положение в структуре пелагических
экосистем. Из арктических акваторий наиболее
полно и детально планктонные динофлагелляты
изучены в Баренцевом и прилегающих к нему
районах Белого и Карского морей. В обобщаю-
щих работах последних лет представлены резуль-
таты исследований таксономического состава,
пространственного распределения и сезонной
динамики динофитовых водорослей в Баренце-
вом море и на прилегающих акваториях (Plankton
morey…, 1997; Okolodkov, 1998; Biological Atlas…,
2000; Il’yash et al., 2003; Makarevich, 2007; Ma-
karevich, Druzhkova, 2010). Однако лишь немно-
гие публикации содержат информацию о морфо-
логии отдельных видов и сопровождаются иллю-
страциями (Okolodkov, 1993а, б).

В нашей работе приводятся результаты иссле-
дований морфологии, таксономии и экологии
двух новых для баренцевоморского региона видов
панцирных динофлагеллят рода Protoperidinium
Bergh.

P. laticeps и P. thulesense – редкие, а потому сла-
бо изученные морские динофлагелляты; клетки
обоих видов имеют в некоторых отношениях не-

обычную, аномальную для рода Protoperidinium
морфологию теки.

Исследование планктонных сборов из Барен-
цева моря и прилегающих акваторий выявило
присутствие этих видов в регионе и позволило
изучить их морфологию, выявить стабильно про-
являющиеся признаки, имеющие таксономиче-
ское значение. По результатам исследований сде-
лан вывод о конспецифичности ряда изображе-
ний, под разными названиями приведенных
ранее в литературе по морскому планктону, с ука-
занными видами.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Проанализированы результаты обработки

планктонных проб, отобранных в 2001–2019 гг. в
Баренцевом море и на прилегающих акваториях.
Материал отбирался батометром и/или сетью с
фильтрующим конусом из газа с ячеей 29 мкм,
фиксировался раствором формальдегида до ко-
нечной концентрации около 1%.

Батометрические пробы объемом 0.5–1.5 л
концентрировались способом обратной фильтра-
ции (Sorokin et al., 1975; Dodson, Thomas, 1978;
Sukhanova, 1983) через трековые мембранные
фильтры с порами 0.95 или 2 мкм.

ФЛОРИСТИЧЕСКИЕ НАХОДКИ
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Микроскопирование выполнено под пря-
мым световым микроскопом, в счетной камере
Нажотта высотой 400 мкм, объем 0.04 мл. Для
просветления объектов применялся раствор
гипохлорита (бытовое средство “Белизна”) с
последующим нагреванием (Oleinik, 2014), мик-
рофотографии получены под микроскопом
“Микромед-3” камерой ToupCam разрешением
5 Mp.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Protoperidinium laticeps (Grøntved et Seidenfaden)
Balech (рис. 1)

Balech, 1974: 54; Hansen, Larsen, 1992: 122,
fig. 4.77 d, e; Bérard-Therriault et al., 1999: 181,
fig. 104 a, b, d, e, g. ≡ Peridinium laticeps Grøntved et
Seidenfaden, 1938: 188, fig. 63.

= Peridinium consimilis Abé, 1981: 316, fig. 42
(276–281). ≡ Protoperidinium consimile Balech, 1994:
64, 78.

Peridinium conicum f. Asamushi auct. non Abé:
Gran, Braarud, 1935, 1(5): 380, fig. 57 a, b, c.

Симметричные клетки среднего размера: ши-
рина (трансдиаметр) обычно 45–46 (до 53) мкм,
общая длина (включая антапикальные рога) 52–
55 (до 61) мкм.

Эпитека и гипотека одного размера; поясок
выемчатый, немного восходящий (примерно на
треть–половину своей ширины), с широкой реб-
ристой перепонкой, (рис. 1, 2, 3). Продольная бо-
розда имеет характерное сужение в своей средней
части (рис. 1, 3).

Эпитека с боков (вентральный вид) плавно во-
гнута; в проекции сбоку контур эпитеки на дор-
зальной стороне ровный, на вентральной – за-
метно вогнутый, так что эпитека кажется немного

Рис. 1. Protoperidinium laticeps, три экземпляра 2014 г. (№ 1 – 1 и 2; № 2 – 4 и 5; № 3 – 7 и 8), и экземпляр 2019 г. (3, 6 и
9): 1, 4, 7 – вид на эпитеку, дорзально; 2, 3 – общий вид, вентрально, стрелки указывают на сужение средней части про-
дольной борозды; 5, 6 – вид на эпитеку, справа; 8 – вид на эпитеку, апикально, пластины 1', 1'' и 7'' отсутствуют; 9 –
вид на эпитеку, справа и апикально. Белым шрифтом обозначены текальные пластины (по системе Kofoid). Масштаб-
ная линейка 50 мкм – для 2 и 3.
Fig. 1. Protoperidinium laticeps, three specimens of 2014 (№ 1 – 1 and 2; № 2 – 4 and 5; № 3 – 7 and 8) and one specimen of
2019 (3, 6, 9): 1, 4, 7 – dorsal view of the epitheca; 2, 3 – general shape, ventral view, arrows point to the narrowing of the middle
part of the sulcus; 5, 6 – view of the epitheca, right side; 8 – apical view of the epitheca, 1', 1'' and 7'' plates are absent; 9 –
apical view of the epitheca, right side. Thecal plates are marked in white (according to the Kofoid system). Scale bars = 50 μm
for 2 and 3.
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смещенной дорзально и расширенной в своей ди-
стальной части, формируя подобие рога (рис. 1, 5).

Апикальный поровый комплекс (пластины
Po+X) крупный, хорошо виден с вентральной
стороны, длиной около 7 мкм (рис. 1, 9). В апи-
кальном ряду 4 пластины, 1' – ortho. В надпояско-
вом ряду, как правило, шесть пластин, из которых
предпоследняя образована слиянием 5'' и 6''; эта
крупная пластина своим верхним краем граничит
с 2a и 4' (рис. 1, 5, 6, 9). Нормальное для предста-
вителей подрода Archaeperidinium (Jörgensen)
Balech число пресингуляров – семь пластин – от-
мечено только у одного экземпляра: 5'' и 6'' разде-
лены швом, 5'' граничит с 2a и 4', а 6'' – только с 4'
(рис. 1, 7, 8).

Интеркалярных пластин эпитеки две; отмече-
ны все вариации их взаимного расположения (по
системе Lefèvre) – от conjunctum (рис. 1, 1) через
contactum (рис. 1, 4) к remotum (рис. 1, 7), послед-
ний вариант отмечен только у одного экземпляра.

Табуляция теки: Po, X, 4', 2a, 6'' или 7'', ?c, ?s,
5''', 2''''.

Таким образом, изученный материал из Ба-
ренцева моря характеризуется эпитекой с двумя,
в разной мере обособленными, интеркалярными
пластинами, шестью (за одним исключением)
пресингулярными пластинами, заметно вздутой
(расширенной в проекции) дистальной частью
эпитеки и “сомкнутой” (сильно сжатой) в сред-
ней части сулькальной бороздой. Морфология
этих экземпляров полностью соответствует пер-

воописанию Peridinium consimilis (Abé, 1981). Кро-
ме того, имеется несомненное сходство между на-
шим материалом и экземплярами, идентифици-
рованными как “Peridinium conicum f. Asamushi
Abé” (Gran, Braarud, 1935). Очевидно, что во всех
трех случаях исследован один вид, обнаруживаю-
щий сочетание характерных признаков морфоло-
гии теки. При этом имеется 3 варианта табуляции
эпитеки:

– 6''/conjunctum+contactum (изображения Abé
и бóльшая часть нашего материала), пластины 1a
и 2a четырехугольные ромбические;

– 6''/remotum (изображения Gran и Braarud),
1a и 2a пятиугольные;

– 7''/remotum (один экземпляр из нашего ма-
териала), 1a и 2a пятиугольные.

Эти данные указывают на нестабильность вза-
имного расположения и формы интеркалярных
пластин и, следовательно, на неприемлемость
этих признаков в качестве таксономических для
данного вида.

Следует считать подтвержденным предполо-
жение о конспецифичности P. consimilis Abé и эк-
земпляров P. conicum f. Asamushi sensu Gran et
Braarud с ранее описанным Peridinium laticeps
Grøntved et Seidenfaden (≡ Protoperidinium laticeps
Balech), так как указывалось, что различия каса-
ются только взаимного расположения интерка-
лярных пластин (Balech et al., 1984; Balech, 1994).
Поскольку типовой материал Peridinium laticeps
нами не исследован, следуем мнению указанных

Рис. 2. Положение находок Protoperidinium laticeps в Баренцевом море. Римскими цифрами помечены Кольский п-ов (I),
архипелаги Шпицберген (II) и Новая Земля (III).
Fig. 2. Locations of Protoperidinium laticeps records in the Barents Sea. The Roman numerals are for Kola Peninsula (I), Svalbard
(II) and Novaya Zemlya (III).
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авторов, обозначая наши экземпляры из Барен-
цева моря, материал Abé и материал Gran et
Braarud как Protoperidinium laticeps Balech; назва-
ние P. consimilis приводится как младший сино-
ним.

Вид найден 7–9.06.2014 и 21.06.2019 в юго-за-
падном секторе Баренцева моря (рис. 2). Ранее
вид предварительно характеризовался как боре-
альный (Okolodkov, 2000). Находки в Японском
(Abé, 1981) и Баренцевом морях не противоречат
такой характеристике.

Максимальная отмеченная плотность –
98 кл./л. Находки большей частью локализованы
в верхнем (до 30 м) слое пелагиали при солености
34.45–35.05 ‰ и температуре 4–7°C. Однократно
отмечен на горизонте 300 м (35.10 ‰, 5°C).

Protoperidinium thulesense (Balech) Balech (рис. 3).

Balech, 1973: 27; Balech, 1974: 61, fig. 5.1; Dodge,
1982: 202, fig. 23.L–N; Balech, 1988: 105, pl. 39,
fig. 1–5; Konovalova, 1998: 233, fig. 54.4; Matsuoka
et al., 2006: 632, fig. 1–13. ≡ Peridinium thulesense
Balech, 1958: 92, pl. 6, fig. 152–160.

= Peridinium conicum f. islandica Braarud, 1935:
108, fig. 27; Schiller, 1937: 520, fig. 608; Kiselev, 1950:
196, fig. 327. ≡ Peridinium sympholis Hermosilla et
Balech, 1969: 9, fig. 1–13.

Peridinium deficiens auct. non Meunier: Woło-
szyńska, 1928: 266, fig. 1–8 (n. v., sec. descr. Schiller,
1937: fig. 267); Schiller, 1937: 266, fig. 267; Kiselev,
1950: 206, fig. 349; Abé, 1981: 374, fig. 56 (382–387).

Protoperidinium deficiens auct. non Balech: Kono-
valova, 1998: 232, fig. 54.3.

Клетки мелкие или среднего размера: ширина
(трансдиаметр) 42–59 мкм, общая длина 44–

Рис. 3. Protoperidinium thulesense, три экземпляра 2019 г. (№ 1 – 1, 2, 3 и 6; № 2 – 4 и 5; № 3 – 7, 8 и 9): 1, 4 – общий вид,
вентрально; 7 – вид на эпитеку, апикально, пластина 3a разделена (3a-α и 3a-β, стрелки); 8 – вид на эпитеку, справа;
2, 5 – вид на эпитеку, справа, пластина 3a цельная; 3 – вид на эпитеку, дорзально; 6, 9 – вид на пластины 7'' и 1', вен-
трально. Белым шрифтом обозначены текальные пластины (по системе Kofoid). Масштабная линейка 50 мкм – для 1
и 4.
Fig. 3. Protoperidinium thulesense, three specimens of 2019 (№ 1 – 1, 2, 3 and 6; № 2 – 4 and 5; № 3 – 7, 8 and 9): 1, 4 – general
shape, ventral view; 7 – apical view of the epitheca, 3a plate is separated (3a-α and 3a-β, arrows); 8 – view of the epitheca, right
side; 2, 5 – view of the epitheca, right side, undivided 3a plate; 3 – dorsal view of the epitheca; 6, 9 – ventral view of the 7'' and
1' plates. Thecal plates are marked in white (according to the Kofoid system). Scale bars = 50 μm for 1 and 2.
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59 мкм. Экземпляры №№ 1, 2 и 3, изображенные
на рис. 3, имеют равные ширину и длину, соот-
ветственно, 57, 59 и 47 мкм.

Контур клетки в плоскости фронтального се-
чения представляет собой пятиугольник – асим-
метричный ромб со “срезанным” углом на ме-
сте дистальной части гипотеки; края эпитеки и
гипотеки заметно, на 2–3 мкм, выступают над
пояском, так что общая ширина клетки, изме-
ренная по краю эпитеки, больше на 4–6 мкм,
чем трансдиаметр. Линия правой стороны эпи-
теки вогнутая и выглядит протяженнее выпук-
лой левой стороны, (рис. 3, 1, 4). В плоскости по-
яскового сечения профиль эпитеки также замет-
но асимметричен (рис. 3, 7). Эпитека одного
размера с гипотекой или чуть выше.

Поясок слегка восходящий (примерно на по-
ловину своей ширины), сильно выемчатый,
окаймлен неширокой перепонкой, хорошо види-
мой только в апикальной проекции (рис. 3, 6).

Продольная борозда очень глубокая, расширя-
ясь, простирается на дорзальную часть антапекса
и образует вдоль себя килеватый валик с перепон-
кой. В плоскости фронтального сечения валик
выглядит как два латеральных рога, разделенных
бороздой (рис. 3, 6), а перепонка имитирует ма-
ленькие шипы (рис. 3, 1, 4).

Апикальный поровый комплекс (пластины
Po+X) крупный, длиной 9.0–9.5 мкм (рис. 3, 8).

В апикальном ряду три пластины; 1' необыч-
ной треугольной формы, сильно вдавленная ме-
ридионально, простирается на правую часть апи-

кальной области – на место отсутствующей 4' – и
непосредственно примыкает к 3'. Своим правым
краем 1' граничит с 7'', 6'' и 3a, левым – с 2' и 1''
(рис. 3, 5, 9). Формально первая апикальная пла-
стина 1' para.

В надпоясковом ряду семь пластин; 7'' образу-
ет узкий длинный апофиз, вклинивающийся
между пояском и пластиной 1' (рис. 3, 6).

Интеркалярных пластин эпитеки три (рис. 3,
2, 3, 5), дорсальная табуляция neutra или quadra;
2a четырехугольная, меридионально вдавленная,
аналогично пластине 1' (рис. 3, 5), так что ее гра-
ницы – верхняя (с 3') и/или нижняя (с 4'') – в
большинстве ракурсов выглядят дугообразно
изогнутыми. Отмечена необычная вариация – де-
ление пластины 3a меридиональным швом на
две, 3a-α и 3a-β (рис. 3, 7, 8).

Табуляция теки: Po, X, 3', 3a или 4a, 7'', ?c, ?s,
5''', 2''''.

Сравнение нашего материала, экземпляров
“Peridinium deficiens Meunier” (Schiller, 1937;
Kiselev, 1950; Abé, 1981), “Prot. deficiens Balech”
(Konovalova, 1998) с первоописаниями P. thule-
sense и P. sympholis показало их конспецифич-
ность, поэтому все упомянутые экземпляры, сле-
дуя Balech (1973), обозначены как Protoperidinium
thulesense; название Prot. sympholis приводится как
младший синоним.

Вид найден в Баренцевом (20–21.06.2019), Бе-
лом (9.07.2005) и Карском (3.08.2012) морях (рис. 4).

Ранее ареал P. thulesense, включая находки
P. conicum f. islandica sensu Braarud и P. deficiens

Рис. 4. Положение находок Protoperidinium thulesense в Баренцевом море и прилегающих акваториях. Римскими циф-
рами помечены Кольский п-ов (I), архипелаги Шпицберген (II) и Новая Земля (III).
Fig. 4. Locations of Protoperidinium thulesense records in the Barents Sea and adjacent waters. The Roman numerals are for Kola
Peninsula (I), Svalbard (II) and Novaya Zemlya (III).
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sensu Wołoszyńska, охарактеризован как биполяр-
ный (Okolodkov, 1996). Находки вида в бореаль-
ной зоне Пацифики (Abé, 1981; Konovalova, 1998;
Matsuoka, 2006) и в баренцевоморском регионе
(приведенные нами) заметно расширяют область
распространения вида, не меняя географической
характеристики по существу.

В Баренцевом море вид найден в верхнем (до
30 м) слое пелагиали, максимальная плотность
составила 8 кл./л. В Белом море вид найден в про-
бах из верхнего 3-метрового слоя, максимальная
плотность – 40 кл./л. В Карском море найден од-
нократно, на горизонте 18 м при плотности
2 кл./л.

Гидрологические условия в местах находок ви-
да сильно варьируют: соленость – от 26 (в Белом
море) до 34.95 ‰ (в Баренцевом), температура –
от 1.3 (в Баренцевом море) до 10°C (в Белом).
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FIRST RECORDS OF PROTOPERIDINIUM LATICEPS AND P. THULESENSE 
(DINOPHYTA: PERIDINIALES) IN THE EUROPEAN ARCTIC SEAS

А. А. Oleinika and O. V. Chovgana,#

a Murmansk Marine Biological Institute of RAS
Vladimirskaya Str., 17, Murmansk, 183010, Russia
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Protoperidinium laticeps (Grøntved et Seidenfaden 1938) Balech and P. thulesense (Balech) Balech were re-
corded for the first time in the Barents Sea. P. laticeps was found in the southwestern Barents Sea in June 2014
and 2019. Cells were observed from the surface to a depth of 300 m, with the maximum abundance (98 cells/l)
in the uppermost 30 m. Cell measurements of P. laticeps were transdiameter 45–46 μm, total length 52–55
μm. The plate 1' is ortho; 5'' and 6'' plates are mostly fused into one. Plate formula: Po, X, 4', 2a, 6'' or 7'', ?c,
?s, 5''', 2''''. P. thulesense was found in the Barents and White seas, as well as in the southwestern Kara Sea.
Cells were first observed in July 2005 in Onega Bay in the White Sea. The species inhabited the upper layers
of the pelagic zone, with a maximum abundance of 40 cells/l. Cells varied widely in size: transdiameter 42–
59 μm, total length 44–59 μm. Plate 1' is para, 2a is neutra or quadra; plate 3a can be split into two. Plate
formula: Po, X, 3', 3a or 4a, 7'', ?c, ?s, 5''', 2''''.

Keywords: microalgae, phytoplankton, Dinoflagellata, Protoperidinium laticeps, Protoperidinium thulesense,
Barents Sea
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Экспедиционные исследования 1988–2020 гг.
флоры различных районов Кавказского пере-
шейка сотрудниками Сочинского национального
парка (СНП), а также обработка гербария Сочин-
ского национального парка (SNP) позволили вы-
явить ранее не известные места произрастания
11 видов и 1 нотовида. Собранные гербарные ма-
териалы хранятся в SNP. Номенклатура, за ред-
ким исключением, указана в соответствии с Кон-
спектом флоры Кавказа (Caucasian f lora conspec-
tus, 2003).

Сем. Polypodiaceae
Polypodium interjectum Shivas – многоножка

промежуточная. Распространение вида на Кавка-
зе остается малоизученным, о чем свидетельству-
ет отсутствие данных о встречаемости вида по
флористическим районам в Конспекте флоры
Кавказа (Caucasian f lora conspectus, 2003), нет
конкретизации локалитетов и у А.С. Зернова
(Zernov, 2006; 2013). В этой связи мы сочли важ-
ным перечислить документированные находки:
Лазаревский р-н Сочи, СНП, бассейн р. Аше, ущ.
р. Чигишепс, 11.IV.2018, Тимухин И.Н., Туниев
Б.С.; Республика Южная Осетия, Юго-Осетин-
ский заповедник, бассейн р. Малая Лиахви, окр.
кордона Ацрисхеви, 19–21.VI.2014, Тимухин
И.Н.; Адлерский р-н Сочи, Кавказский заповед-

ник, бассейн р. Ачипсе, устье р. Ассара, широко-
лиственный лес, на дереве, 02.III.1982, Лебеде-
ва А.А.; Лазаревский р-н Сочи, СНП, Макопсин-
ское участковое лесничество, бассейн р. Джи-
малта, 07.IV.2007, Тимухин И.Н.; Краснодарский
край, Джубгское л-во, Дефановское участковое л-во,
Главный Кавказский хребет, Шабановский пере-
вал, дубняк дуба скального, на камнях, 03.VI.2013,
Шевченко И.А.; Хостинский р-н Сочи, Кавказ-
ский заповедник, Тисо-самшитовая роща, север-
ная граница, 01.IV.2004, Тимухин И.Н.; Лазарев-
ский р-н Сочи, окр. пос. Лазаревское, СНП,
ущ. Крабовое, 11.IV.2008, Тимухин И.Н.

Сем. Thelypteridaceae
Phegopteris connectilis (Michx.) Watt – фегопте-

рис связывающий. В Конспекте флоры Кавказа
(Caucasian f lora conspectus, 2003) для Западного
Закавказья Туапсе-Адлерский флористический
район не указывается. Вид редко встречается в
букняках среднегорий в бассейне р. Мзымта на
востоке и по субальпийским букнякам и полянам
Черноморской цепи на западе Сочинского наци-
онального парка: Лазаревский район Сочи, СНП,
Главный Кавказский хребет, г. Хакудж, буковый
лес, 01.VI.2013, Тимухин И.Н.; там же, 06.VI.2004
и 08.VI.2004, Тимухин И.Н.; там же, на скалах,
26.V.2013, Тимухин И.Н., Туниев Б.С.; Лазарев-
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ский район Сочи, СНП, Главный Кавказский
хребет, г. Бекешей, 05.VI.2004, Тимухин И.Н.;
Лазаревский район Сочи, СНП, Главный Кавказ-
ский хребет, субальпийский пояс г. Лысая,
03.VIII.2006, Тимухин И.Н., Туниев Б.С.; Лаза-
ревский район Сочи, СНП, Главный Кавказский
хребет, г. Семиглавая, 16.V.2006, Туниев Б.С., Ти-
мухин И.Н.; Адлерский р-н Сочи, СНП, отрог г.
Ачишхо, окр. с. Эсто-Садок, 27.VI.1995, Солодько
А.С.; Адлерский р-н Сочи, СНП, среднее течение
р. Мзымта, сев. склон г. Аибга, 20.VII.2005, Зер-
нов А.С; Адлерский р-н Сочи, окр. корд. Пслух,
08.VII.2004, Тимухин И.Н.; Адлерский р-н Сочи,
Кавказский заповедник, оз. Кардывач, 05.VII.1988,
Туниев Б.С.

Thelypteris palustris Schott – телиптерис болот-
ный. В окр. Сочи был известен в низовьях рр. Со-
чи и Мзымта, где исчез в связи с трансформацией
биотопов в городскую инфраструктуру. За по-
следние 10 лет несколькими находками вновь
подтверждено произрастание вида в регионе: Ла-
заревский район Сочи, СНП, ущ. р. Шуюк, под
ЛЭП, 19.VII.2019, Туниев Б.С., Алиев Х.У., Тиму-
хин И.Н.; Адлерский район Сочи, СНП, левый
борт р. Пслух, 04.VIII.2003, Красникова Е.А.; Ла-
заревский район Сочи, СНП, верховье р. Чемито-
квадже, 23.VIII.2018, Туниев Б.С., Тимухин И.Н.;
Адлерский район Сочи, СНП, Весёловское участ-
ковое л-во, кв. 58, лесопарк над пос. Весёлое, в
болотце, 16.VI.2020, Тимухин И.Н., Туниев Б.С.

Сем. Aspleniaceae

Asplenium hermanni-christi Fomin – костенец
Германа Христа. Узколокальный эндемик Абха-
зии, описанный с древней Бзыбской крепости в
с. Калдахвара (ныне с. Бзыпта) (Kolakovsky, 1980;
Kolakovsky, Askerov, 1981; Caucasian f lora conspec-
tus, 2003), где и сейчас встречается совместно с
A. ruta-muraria L. и A. trichomanes L. (Абхазия, Гу-
даутский р-н, Бзыбская крепость, 14.IX.2012, Ти-
мухин И.Н.).

Две новые находки вида расширяют сведения
об ареале: первая – в 100 км к востоку от locus clas-
sicus в ущелье р. Маджарка (Абхазия Гулрыпш-
ский район, ущ. р. Маджарка, скалы, не доезжая
до поворота на бывшую усадьбу Ю.Н. Воронова
“Ясочку”, 24.V.2018, Туниев Б.С., Тимухин И.Н.,
Тания И.В., Адзинба З.И.), вторая – в 5–7 км к
северу от Бзыбской крепости в ущелье р. Бзыбь
(Абхазия, Гудаутский район, правый берег
р. Бзыбь, на скалах у Рицинского шоссе,
18.IV.2016, Тимухин И.Н., Туниев Б.С.).

Asplenium woronowii H. Christ – костенец Воро-
нова. Эндемик западной половины Кавказского
перешейка. Несмотря на указание вида для тер-
ритории Сочи (Zernov, 2013), конкретизации мест
находок этого редкого вида немногочисленны

(Timukhin, Tuniyev, 2017) и каждая документиро-
ванная находка представляет интерес. В Кон-
спекте флоры Кавказа (Caucasian f lora conspectus,
2003) для Западного Закавказья Туапсе-Адлер-
ский флористический р-н не указан. Наши на-
ходки охватывают различные районы Большого
Кавказа: Сочи, Адлерский р-н, СНП, г. Аишхо-I,
осыпь в субальпийском поясе, 03.VII.2004, Тиму-
хин И.Н.; Краснодарский край, Мостовской р-н,
Кавказский заповедник, Восточный отдел,
г. Ятыргварта, VII.1986, Туниев Б.С.; Южная Осе-
тия, Дзаузский район, окр. с. Синагур, 18.VI.2015,
Тимухин И.Н.

Сем. Dryopteridaceae

Cystopteris dickieana R. Sim. – пузырник Дикки.
Впервые приводится для Центрального, Западно-
го Кавказа и Западного Закавказья (Сочи, Адлер-
ский р-н, верховья р. Мзымта, окр. оз. Кардывач,
05.VII.1988, Туниев Б.С.; Сочи, Лазаревский р-н,
СНП, Главный Кавказский хребет, г. Грачев Ве-
нец, на склонах с/з экспозиции, в трещинах скал,
08.VI.2004, Тимухин И.Н.; Чечено-Ингушская
АССР, Советский р-н, р. Чанты-Аргун, окр.
с. Итум-Кале, 28.V.1988, Туниев Б.С.). Помимо
перечисленных локалитетов, подтверждено про-
израстание вида в Мегри-Зангезурском р-не, для
которого указывалась редкость вида (Gabrieljan,
Greuter, 1984): Армения, Сюникская обл., Капан-
ский р-н, Мегринский хр., 07.V.2012, Тимухин
И.Н.

Polystichum × illyricum (Berd.) Hahne – много-
рядник иллирийский. Впервые найден в Запад-
ном Закавказье (Лазаревский район Сочи, СНП,
бассейн р. Аше, руч. Чигишепс, 15.IV.1994,
А.С. Солодько). Примечательно, что этот есте-
ственный нотовид найден в широколиственном
дубово-каштановом лесу на высоте около 250 м
над ур. м., где один из родительских видов, P. acu-
leatum (L.) Roth, довольно обычен в тенистых
увлажненных местах вдоль ручья, тогда как вто-
рой родительский вид, P. lonchitis (L.) Roth., изве-
стен на значительном удалении, локально со
склона северо-западной экспозиции скального
массива Хожаш (1544 м над ур. м.) Главного Кав-
казского хребта (Timukhin, 2005).

Polystichum woronowii Fomin – многорядник
Воронова. В Конспекте флоры Кавказа (Cauca-
sian f lora conspectus, 2003) для Западного Закавка-
зья Пшадско-Джубгинский флористический
район не указывается. Впервые приводится для
этого р-на: Джубгское л-во, Ольгинское участко-
вое л-во, р. Псебе, грабовый букняк, 27.VII.2012,
Шевченко И.А.

Dryopteris caucasica (A. Br.) Fraser-Jenkins et
Corley – щитовник кавказский. Не всеми иссле-
дователями признаваемый вид, синонимизируе-
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мый с D. filix-mas (L.) Schott (Caucasian f lora con-
spectus, 2003). Ареалом таксона указан Западный
Кавказ (Zernov, 2006; 2013). В этой связи пред-
ставляют интерес экземпляры, собранные в вер-
ховьях рр. Самур и Симбирисхеви в Дагестане
(Восточный Кавказ), как и растения с Западного
Кавказа, встречающиеся главным образом в сред-
нем и верхнем поясах гор, тогда как D. filix-mas
преимущественно растет в предгорном поясе (Ла-
заревский р-н Сочи, Кавказский заповедник,
бассейн р. Шахе, окр. корд. Бабук-Аул,
28.IX.1973, 30.IX.1973, Мордак Е.В.; Фишт-
Оштенский горный массив, 07.VII.2000, Тимухин
И.Н.; Адлерский р-н Сочи, Кавказский заповед-
ник, оз. Кардывач, 05.VII.1988, Туниев Б.С.; Рес-
публика Абхазия, Рицинский реликтовый нацио-
нальный парк, Юпшарское ущ., у скал,
19.IV.2016, Тимухин И.Н., Туниев Б.С.; Респуб-
лика Дагестан, Бежтинский р-н, верховье р. Сим-
бирисхеви, подъем на пер. Мушак, 29.VI.2018, Ту-
ниев Б.С.; Республика Дагестан, Рутульский р-н,
верховье р. Самур, окр. с. Кальял, 19.VIII.2016,
Тимухин И.Н.; Лазаревский р-н Сочи, СНП,
г. Аутль, подножие восточного склона, 10.VII.2000,
Тимухин И.Н.; Горячеключевское л-во, Фанаго-
рийское участковое л-во, нижняя часть г. Чатал-
Кая, 19.VII.2017, Шевченко И.А.; Пшишское л-во,
Шаумяновское участ. л-во, окр. ж/д станции Чи-
нары, лев. берег р. Ватепси, дубово-грабовый лес,
14.IX.2017, Шевченко И.А.; Пшишское л-во,
Гойтхское участк. л-во, окр. с. Терзиян, СЗ склон
крутизной 20°, грабовый лес, 15.IX.2017, Шевчен-
ко И.А.; Горячеключевское л-во, Фанагорийское
участковое л-во, ур. Поднависла, 19.VII.2017,
Шевченко И. А.; Республика Адыгея, Гузерипль-
ское л-во, хр. Скаженный, ЮЗ склон, 15–20°,
1100 м над ур. м., пихтарник, 14.VIII.2018, Шев-
ченко И.А.).

Dryopteris liliana Golits. – щитовник конкури-
рующий. Аджаро-Лазистанский эндемик. В Кон-
спекте флоры Кавказа (Caucasian f lora conspectus,
2003) для Западного Закавказья указывается толь-
ко Аджария. Впервые отмечается для Сочинского
подрайона Северо-Колхидского флористическо-
го р-на (Timukhin, Tuniyev, 2016): Кавказский за-
поведник, Тисо-самшитовая роща, 02.VII.1975,
Дымская И.Ю.).

Сем. Woodsiaceae
Woodsia alpina (Bolton) Gray – вудсия альпий-

ская. На Кавказском перешейке редко встречает-
ся на скалах в среднегорье и высокогорье. На Во-
сточном Кавказе, в Диклосмта-Дюльтыдагском
флористическом р-не указан с г. Анчабала на Бо-
госском хр. (Murtazaliev, 2009). Нами вид найден
на Главном Кавказском хребте (Республика Даге-
стан, Тляратинский район, окр. с. Тохота,
ущ. р. Тахор, 30.VI.2008, Тимухин И.Н., Туни-

ев Б.С.). На Центральном Кавказе вид найден в
Цейском ущелье (Северная Осетия-Алания, окр.
с. Цей, пик Турист, 24.VIII.2007, Тимухин И.Н.).

Сем. Ophioglossaceae

Botrychium lunaria (L.) Sw. – гроздовник лун-
ный. В Конспекте флоры Кавказа (Caucasian f lora
conspectus, 2003) для Западного Закавказья Туап-
се-Адлерский флористический район не указыва-
ется. Найден в высокогорье западной и восточ-
ной частей Сочинского национального парка
(Адлерский р-н Сочи, СНП, хр. Аибга, 3-я вер-
шина, скалы и камни на субальпийских лугах,
18.VII.1995, Солодько А.С.; Лазаревский р-н Со-
чи, СНП, Главный Кавказский хребет, г. Аутль,
10.VII.2000, Тимухин И.Н.).
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New localities are listed for 11 species and one nothospecies of ferns in the Caucasus: Polypodium interjectum
Shivas, Phegopteris connectilis (Michx.) Watt, Thelypteris palustris Schott, Asplenium hermanni-christi Fomin,
A. woronowii H. Christ, Cystopteris dickieana R. Sim., Dryopteris caucasica (A. Br.) Fraser-Jenkins et Corley,
D. liliana Gollts., Polystichum woronowii Fomin, Woodsia alpina (Bolton) Gray, Botrychium lunaria (L.) Sw.,
Polystichum × illyricum (Berd.) Hahne. Herbarium specimens are stored in the Herbarium of Sochi National
Park (SNP). Information about new findings is provided for each species.

Keywords: ferns, new records, Caucasus
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28 декабря 2020 года исполнилось 90 лет Ольге
Владимировне Ребристой – кандидату биологи-
ческих наук, исследователю арктической флоры,
лауреату Государственной премии СССР, автору
более 200 научных работ. Ольга Владимировна
начала работать в Ботаническом институте им.
В.Л. Комарова в 1955 году и прошла путь от стар-
шего лаборанта Сектора Севера до старшего на-
учного сотрудника. В 2020 г. исполнилось также
ровно 60 лет со времени выхода первой публика-
ции О.В. Ребристой в Ботаническом журнале, а
всего в нем опубликовано около 30 ее работ, в том
числе с соавторами.

Ольга Владимировна родилась 28 декабря 1930 г.
в г. Ленинграде в семье молодых ученых-хими-
ков, специалистов по органическому синтезу. Го-
ды Великой Отечественной войны их семья про-
вела в Казани, куда их эвакуировали вместе с за-
водом, где работала ее мать, в июле 1945 г. они
вернулись в Ленинград, а в 1948 г. Ольга Влади-
мировна окончила с золотой медалью школу.

Еще с довоенных времен у Ольги Владимиров-
ны появился интерес к Арктике. Имена героев
освоения Арктики (“челюскинцев”, “папанин-
цев”, Чкалова) были в те годы у всех на слуху.
Большое влияние оказала и книга Бориса Горба-
това “Обыкновенная Арктика”, прочитанная в
юности. Надеясь попасть в Арктику, Ольга Вла-
димировна поступила на биолого-почвенный фа-
культет Ленинградского государственного уни-
верситета и в 1953 г. она с красным дипломом за-
кончила кафедру геоботаники, где в то время
читали лекции известные геоботаники – А.А. Ни-
ценко, И.Д. Богдановская-Гиенэф, А.А. Корча-

гин, заведовал кафедрой член-корреспондент
Академии наук СССР А.П. Шенников.

После окончания университета Ольга Влади-
мировна два года работала в Межобластной зем-
леустроительной экспедиции Министерства
сельского хозяйства РСФСР. Эта экспедиция за-
нималась обследованием оленьих пастбищ на се-
вере европейской части и в Западной Сибири. Их

ЮБИЛЕИ И ДАТЫ

 Ольга Владимировна Ребристая.
 Olga Vladimirovna Rebristaya.
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лагерь базировался на севере Коми АССР (пос.
Усть-Уса, ныне это город Усинск). Ее мечта осу-
ществилась. Но условия работы были крайне тя-
желые, ей пришлось жить вместе с оленеводами,
перемещаясь с ними по Гыданскому полуострову
на оленьей упряжке; полученный от местного на-
селения туберкулез на многие годы подорвал ее
здоровье.

В 1955 году Б.А. Тихомиров по решению АН
СССР создавал Сектор Севера в Ботаническом
институте. Он и уговорил Ольгу Владимировну
перейти в Сектор на должность старшего лабо-
ранта. Первая ее поездка с группой молодых спе-
циалистов состоялась в пос. Тикси в низовьях
р. Лены (подробнее см.: Koroleva et al., 2020). В
этом коллективе (позднее ставшем Лабораторией
растительности Крайнего Севера) Ольга Влади-
мировна проработала 55 лет. Первые два года в
БИНе Ольга Владимировна, как и остальные
участники Сектора, участвовала в экспедицион-
ных работах на севере Якутии, а затем Б.А. Тихо-
миров “поручил” ей Европейско-Западносибир-
скую провинцию Арктической области, восточ-
ная часть которой была очень плохо изучена

ботаниками. Там она проводила исследования
практически в одиночку, отработав 5 полевых се-
зонов (1958–1965 гг.) на европейском Севере в
Большеземельской тундре и 20 сезонов (с 1972 г.
до 1996 г.) в Западносибирской Арктике (преиму-
щественно на п-ове Ямал, а также на о-вах Белый
и Шокальского, Тазовском и Гыданском полу-
островах). Практически все эти годы Ольга Вла-
димировна была начальником полевого отряда
II Полярной экспедиции БИНа.

Первый раз на европейский Север (в район
Воркуты) она поехала в 1958 г. вместе с А.И. Тол-
мачевым. Александр Иннокентьевич оказал
огромное влияние на формирование Ольги Вла-
димировны как флориста. Совместные полевые
исследования позволили разобраться в сути пред-
ложенного Толмачевым метода конкретных
флор, а определение большого количества со-
бранных гербарных образцов позволило стать
знатоком систематики арктических растений.
Первые ее статьи были о флористических наход-
ках. Важным опытом было написание совмест-
ной статьи с А.И. Толмачевым о находке на евро-
пейском Севере сибирского вида Crepis multicaulis
Ledeb.

Определяя свои воркутинские сборы, Ольга
Владимировна обнаружила, что найденные ею
виды преимущественно американского рода Cas-
tilleja Mutis не известны для флоры СССР. Резуль-
татом работы со всем имевшимся по этому роду
гербарием и литературой стала статья “Род Cas-
tilleja Mutis в Евразии”, где приведено 11 видов, в
том числе 5 новых, описанных ею. Это была се-
рьезная статья зрелого ученого, Ольга Владими-
ровна стала монографом этого рода в отечествен-
ной науке. В 1971 г. она защитила диссертацию по
флоре северо-востока Большеземельской тунд-
ры, а позднее она обобщила свою работу в форме
монографии, ставшей методическим пособием
для многих поколений отечественных флористов.
Р.В. Камелин в своем отзыве на книгу, назвал ее
“концентрированным выражением флористиче-
ской школы А.И. Толмачева”.

Ольгу Владимировну можно назвать пионером
использования метода конкретных флор (КФ).
Освоив методику непосредственно под руковод-
ством самого Толмачева, она первая на материале
тщательно изученных ею 18 локальных флор се-
веро-востока Большеземельской тундры показа-
ла, как работает метод, выявила все его достоин-
ства и недочеты, уточнила методические подхо-
ды, предложила районирование исследованной
территории. В 1970-е годы в понимании самого
термина КФ произошло разногласие, ботаники
ЛГУ рассматривали КФ как наименьшую едини-
цу флористического районирования, а “северя-
не” видели в ней реальный объект исследования,
пробу флоры, дающую представление о флоре

 О.В. Ребристая на Ямале в 1983 г.
 O.V. Rebristaya at the Yamal Peninsula in 1983.
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значительно большей окружающей территории.
Позднее за этими пробными флорами закрепился
термин “локальная флора” (ЛФ). Ольга Владими-
ровна постоянно развивала методологию их ис-
следования, стараясь выявить и обосновать раз-
ницу между локальной и конкретной флорами,
показала, как эмпирически определять площадь
выявления и реальный размер КФ, находя грани-
цы между разными КФ, путем закладки несколь-
ких ЛФ, проверяя разные математические мето-
ды сравнения флор.

Ольгу Владимировну интересовали и вопросы
флорогенеза: анализируя палеогеографическую и
геоморфологическую литературу, она сумела
обосновать процесс становления флоры западно-
сибирской Арктики, установила ее среднечетвер-
тичный возраст, объяснила причины обедненно-
сти, показала пути миграций и специфику от-
дельных флористических комплексов. Она
обнаружила криофитно-степные элементы в этой
флоре, а находки в центре Ямала и Гыдана обли-
гатных галофитов подтвердили роль морских
трансгрессий в формирования флоры. По рас-
пространению бореальных видов она установила
границу проникновения лесных сообществ на се-
вер Западной Сибири. Этим результатам ее рабо-
ты посвящено много статей, а также они нашли
подробное освещение во второй монографии
Ольги Владимировны “Флора Ямала. Современ-
ное состояние и история формирования”, уви-
девшей свет в 2013 г. Эта монография подвела
итог ее многолетним исследованиям на Ямале. В
ней проанализированы 27 ЛФ. Благодаря работе
Ольги Владимировны список видов флоры Ямала
увеличился с 200 до 410 видов сосудистых расте-
ний.

Вопросы ботанической географии, райониро-
вания затронуты как в обеих монографиях Ольги
Владимировны, так и в совместных публикациях
с Б.А. Юрцевым и А.И. Толмачевым (см. ниже).
Также она принимала участие в создании различ-
ных ботанических карт для Атласа Арктики, Ат-
ласа Архангельской области, карты для справоч-
ника “Ареалы растений”.

Ольгой Владимировной написано много ста-
тей по вопросам восстановительного потенциала
флоры и естественного зарастания нарушений
(часть – в соавторстве с О.В. Хитун), она много-
кратно принимала участие в различных совеща-
ниях по вопросам рекультивации, к ней обраща-
лись за консультациями из различных организа-
ций, она была членом экспертной комиссии
Миннефтегазстроя СССР по северу Западной
Сибири, благодаря ее принципиальной позиции
первоначальное техническое обоснование строи-
тельства железной дороги “Обская – Бованенко-
во” было отправлено на доработку. Позднее она
сама приняла участие в работах по трассе проек-

тируемой железной дороги. Ольга Владимировна
охотно занималась и просветительской деятель-
ностью, в течение 12 лет по линии Миннефтегаз-
строя ее приглашали в разные северные города и
поселки (Салехард, Лабытнанги, Надым, Новый
Уренгой, Югорск, Ямбург, Бованенково, Ухта,
Харасавэй и отдельные буровые) с курсами лек-
ций о природе Севера для низшего звена руковод-
ства и рабочих-вахтовиков, выезжающих в тунд-
ру. Она дважды награждалась дипломом за про-
светительскую работу.

Будучи прекрасным полевиком, хорошо знаю-
щим экологию арктических растений, О.В. Реб-
ристая умела заметить самые мелкие, малозамет-
ные виды, всегда уделяла большое внимание сбо-
ру гербария, ее коллекции пополнили фонды
Гербария БИН, для 50 видов она собрала эксика-
ты. Опыт геоботаника-тундроведа сказался на ее
большом внимании к криптогамным растениям:
она так тщательно собирала мохообразные и ли-
шайники к своим описаниям, что по этим мате-
риалам написано несколько статей с бриологами
и лихенологами.

Помимо огромного объема личных исследова-
ний, Ольга Владимировна всегда принимала ак-
тивное участие в коллективных работах, которых
в Лаборатории традиционно было много. Важ-
нейшая из них – многотомная “Арктическая
флора СССР”, начавшая выходить по инициати-
ве А.И. Толмачева в 1960 году. Ольга Владими-
ровна была включена в коллектив исполнителей
плановой темы “Арктическая флора СССР”
(1960–1987) как ученый секретарь издания, от-
ветственная за составление карт ареалов расте-
ний и автор многих важных обработок (около
40 родов, важнейшие из которых Castilleja Mutis и
Saxifraga Juss.). Фактически Ольга Владимировна
помогала А.И. Толмачеву в подготовке к этой ра-
боте уже с 1955, занимаясь каталогизацией герба-
рия, а позднее она сыграла ключевую роль в вы-
полнении данного проекта, взяв на себя практи-
чески всю административную работу по
подготовке издания, ей и Б.А. Юрцеву приходи-
лось унифицировать все тексты, полученные от
авторов систематических обработок. Благодаря ее
активности работы были завершены в 1987 г. и
позднее были поданы документы на соискание
Государственной премии СССР, и “Арктическая
флора СССР” триумфально получила ее в 1989 г.

В 1975 г., когда в Ленинграде проводился
ХII Международный Ботанический конгресс,
Ольга Владимировна участвовала в организации
работы секции “Флористика и ботаническая гео-
графия” и в проведении Симпозиума “Флористи-
ческое ограничение и разделение Арктики”, для
которого Б.А. Юрцевым, А.И. Толмачевым и ею
был подготовлен одноименный доклад (в 1978 г.
опубликованный в виде большой статьи). Пред-
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ложенная ими схема в несколько переработанном
виде (Yurtsev, 1994) используется международным
сообществом и сейчас.

После прошедшего в Москве в декабре 1988 г.
международного конгресса Приарктических
государств началась работа над международ-
ным проектом “Панарктическая флора”.
Ольгой Владимировной написаны тексты по
семействам Alliaceae, Convallariaceae, Iridace-
ae, Liliaceae, Melanthiaceae, Nartheciaceae,
Nymphaeaceae, Orchidaceae, Orobanchaceae
(Castilleja), Paeoniaceae, Ranunculaceae
(Actaea, Anemone, Caltha, Clematis, Coptis, Pul-
satilla, Trollius), а также комментарии к родам
Cardamine, Castilleja, Iris, Nuphar и семействам
Orchidaceae, Ranunculaceae. Панарктическую
флору не удалось опубликовать как печатное
издание, но она доступна в интернете
https://www.panarcticflora.org

В конце 1990-х гг. Б.А. Юрцев стал развивать
идеи о мониторинге биоразнообразия на уровне
локальных флор (ЛФ). На основе специально
адаптированной программы IBIS томского бота-
ника-программиста А.А. Зверева (Zverev, 1998) в
Лаборатории была создана база данных по изу-
ченным ЛФ, позволившая проводить анализ раз-
нообразных параметров флор и тестировать воз-
можности их использования для районирования.
После смерти Б.А. Юрцева в 2004 г., эти работы
продолжаются под руководством Т.М. Королевой
и Ольга Владимировна принимала в них самое
активное участие, даже после выхода на пенсию.

Еще одним важным направлением работы
О.В. Ребристой было научно-организационное и
просветительское. Вместе с Б.А. Юрцевым она
активно способствовала распространению идей
А.И. Толмачева и развитию сравнительной фло-
ристики, которая в СССР стала одним из ведущих
направлений географии растений. Важную роль в
этом сыграли регулярно проводимые (каждые
5 лет), приуроченные ко дню рождения А.И. Тол-
мачева (21 сентября) рабочие совещания и школы
по сравнительной флористике, которые стимули-
ровали работу флористов. Ольга Владимировна
была в числе организаторов и авторов пленарных
докладов 5 совещаний (Неринга, Кунгур, Бере-
зинский заповедник, Ижевск, Сыктывкар). Так-
же она участвовала в работе секции по сравни-
тельной флористике, во время проведения съез-
дов Русского Ботанического общества и на
многочисленных Всесоюзных и Всероссийских
конференциях по проблемам изучения и сохране-
ния биоразнообразия.

Ольга Владимировна не занималась препода-
вательской деятельностью, но она была учителем
и наставником для многих будущих ученых, когда
была руководителем или со-руководителем аспи-
рантов (в том числе и нескольких авторов этой

статьи), руководителем дипломных работ студен-
тов ЛГУ, научным консультантом плановых тем
Института биологии Коми филиала АН СССР по
изучению тундровых биоценозов (1977–1990 гг.);
с 1972 по 2009 гг. многократно была оппонентом
на защитах кандидатских диссертаций; рецензи-
ровала и продолжает рецензировать статьи для
Ботанического журнала. Ольга Владимировна
всегда очень доброжелательно относилась к тем,
кто к ней обращался за помощью, щедро делилась
своими знаниями, проверяла гербарий и помога-
ла определять растения, ее замечания и советы
помогали молодым ученым существенно улуч-
шить их диссертации.

Говоря о заслугах Ольги Владимировны как
ученого с широчайшим кругозором, исследовате-
ля Арктики, внесшего серьезный вклад в изуче-
ние флоры ранее практически не изученных бота-
никами территорий, не можем не остановиться и
на ее человеческих качествах. Это человек огром-
ного мужества, железной воли и кипящей энер-
гии. Ее жизненный путь не был легок, особенно в
последние годы ее преследовали тяжелейшие бо-
лезни и травмы, но ее несгибаемая сила духа поз-
волила продолжать жить и интересоваться люби-
мой работой. Конечно, в этом заслуга и ее семьи,
у Ольги Владимировны есть надежный тыл: дочь
Анна и внучка Наталья (обе побывали с ней в
экспедициях в Арктике) и подрастают две пра-
внучки.

Мы искренне поздравляем с юбилеем Ольгу
Владимировну Ребристую – выдающегося учено-
го, нашего учителя, наставника и друга – челове-
ка с проницательным взглядом, мудрым и чистым
сердцем, которому можно доверить свои стремле-
ния, сомнения и тревоги. Желаем ей здоровья,
сохранять такую же жажду жизни и интерес к на-
учной работе.
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