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ОВОДНЕННОСТЬ, ФРАКЦИОННЫЙ СОСТАВ ВОДЫ, 
УГЛЕВОДНЫЙ И ЖИРНОКИСЛОТНЫЙ СОСТАВ ЛИПИДОВ ПОЧЕК 
ВОЗОБНОВЛЕНИЯ HYLOTELEPHIUM TRIPHYLLUM (CRASSULACEAE) 

В ПРОЦЕССЕ ПЕРЕЗИМОВКИ
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Почки возобновления являются хорошей моделью для изучения процессов роста, метаболизма и 
биоэнергетики под влиянием факторов среды (свет, температура). Подобные исследования могут 
дать новую информацию о физиолого-биохимических и молекулярных механизмах роста побега 
на этапе внутрипочечного развития под влиянием экзогенных и эндогенных факторов. Приве-
дены данные о сезонных изменениях в энергетическом обмене, фракционном составе воды, со-
держании фотосинтетических пигментов, растворимых углеводов, белка, жирных кислот в поч-
ках возобновления Hylotelephium triphyllum. Показано, что в сформировавшихся почках (август) 
оводненность составляла около 85%, доля воды, переходящей в кристаллическое состояние, была 
более 90%, температура фазового перехода вода–лед – −6°С. По мере снижения среднесуточных 
температур наблюдалось уменьшение интенсивности дыхания, увеличение скорости запасания 
энергии, накопление растворимых углеводов и ненасыщенных жирных кислот, уменьшение овод- 
ненности тканей и доли свободной воды в них. Отмечена прямая связь между интенсивностью 
дыхания, тепловыделением и запасанием энергии. Доля запасаемой энергии от образованной при 
дыхании составляет около 40%. В процессе формирования фотосинтетического аппарата почек 
возобновления отмечалось снижение скорости тепловыделения и количества запасенной энер-
гии. Набухание почек сопровождалось увеличением содержания жирных кислот, что свидетель-
ствует об активизации их синтеза, и совпадало с весенним максимумом содержания в них пиг-
ментов. Оводненность почек составляла около 75%, доля воды, переходящей в кристаллическое 
состояние, была 99%. Температура фазового перехода вода–лед – −4.7°С, соответствующая тем-
пературе льдообразования в клетках, видимо, является предельной минимальной температурой, 
при которой происходят необратимые повреждения клеточных структур почек возобновления. 
Высокая оводненность почек возобновления H. triphyllum способствует поддержанию метаболи-
ческих процессов и реализации морфофизиологических и структурных перестроек в них в холод-
ные неблагоприятные для роста сезоны года, но в то же время существенно повышает риск по-
вреждения отрицательными температурами в малоснежные зимы.

Ключевые слова: почки возобновления, Hylotelephium triphyllum, оводненность, фазовый переход 
вода–лед, растворимые углеводы, белок, жирные кислоты, хлорофиллы, каротиноиды
DOI: 10.31857/S0006813624070019, EDN: PSWFHO

Климатические условия среды являются важ-
ным фактором, определяющим распростране-
ние растений. Большая часть растений умерен-
ной зоны в течение года подвергается действию 
низких отрицательных температур. Характер ре-
акции растения на температурное воздействие за-

висит от напряженности действующего фактора 
(интенсивности и продолжительности), генети-
чески обусловленной устойчивости и физиоло-
гического состояния. Важнейшим адаптивным 
признаком, возникшим в процессе эволюции 
растений как приспособление к перенесению 
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неблагоприятных периодов года, является се-
зонная ритмичность роста и  развития. Пери-
одичность роста наблюдается у всех растений, 
период усиленной жизнедеятельности сменяет-
ся периодом ослабления и даже почти полным 
ее прекращением. Переход в состояние покоя 
определяется уменьшением длины дня, измене-
нием спектрального состава света, понижени-
ем температуры, увеличением перепада темпе-
ратур в дневные и ночные часы. Глубина покоя, 
причины, его вызывающие, сильно варьируют 
у различных растений. Различают глубокий по-
кой, при котором рост не возобновляется даже 
при наступлении благоприятных условий внеш-
ней среды, и вынужденный покой, который вы-
зывается неблагоприятными условиями произ-
растания и прекращается при их устранении. Для 
большинства древесных растений характерен глу-
бокий покой. Для многолетних травянистых рас-
тений описан как глубокий, так и вынужденный 
покой.

Особо чувствительными к абиотическим фак-
торам являются меристематические ткани почек 
возобновления, где осуществляются процессы 
роста, пролиферации и дифференциации клеток 
и тканей. В меристемах локализованы многие ре-
цепторные системы, воспринимающие измене-
ния во внешней среде (Maslova, Golovko, 2017; 
Voitsekhovskaja, 2019). Для каждой из меристем 
выявлены специфические механизмы регуляции, 
для которых характерно взаимодействие фито-
гормонов и основных групп транскрипционных 
факторов. У растений функционируют не менее 
пяти групп фоторецепторов, воспринимающих 
информацию об условиях освещенности, тем-
пературном режиме и т. д. (Voitsekhovskaja, 2019). 
В частности, неотъемлемой частью сигнальных 
путей, регулирующих рост, развитие растения 
и реакцию на внешние факторы, являются ре-
цепторные киназы (Polyushkevich et al., 2020). 
Особое внимание уделяется роли систем WOX—
CLAVATA в поддержании меристем и их взаимо-
действию с другими меристемными регуляторами 
(Laux et al., 1996; Dodueva et al., 2016).

У любого многолетнего растения умеренно-
го и холодного климата в конце вегетационного 
периода ежегодно образуются пазушные и при-
даточные почки возобновления. Формирование 
почек возобновления у многолетних растений 
происходит на протяжении всего вегетационно-

го периода (Serebryakova et al., 2006). Количество 
почек возобновления, образующихся ежегодно 
у одного растения, может варьировать в широ-
ких пределах, при этом не все из них затем разви-
ваются в надземные побеги (Lelekova et al., 2020). 
Количество пазушных и придаточных почек на 
растениях перед уходом их под снег может слу-
жить косвенным показателем зимостойкости рас-
тений (Golovkin, 1973). По мнению некоторых 
ботаников, существует прямая связь между спо-
собностью растений образовывать большое ко-
личество пазушных и придаточных почек и адап-
тацией к суровым условиям зимы. Запас спящих 
почек является гарантией развития побегов при 
гибели части почек в зимнее время, а также при 
весенних заморозках (Tikhomirov, 1963).

Анатомо-морфологические преобразования 
почек возобновления сопряжены с существенны-
ми изменениями активности и направленности 
физиолого-биохимических процессов, необхо-
димых для сохранения жизнедеятельности рас-
тительного организма, и позволяют им перено-
сить неблагоприятные периоды года.

Почки возобновления являются хорошей мо-
делью для изучения процессов роста, метабо-
лизма и биоэнергетики под влиянием факторов 
среды (свет, температура). Подобные исследова-
ния могут дать новую информацию о физиолого-
биохимических и молекулярных механизмах ро-
ста побега на этапе внутрипочечного роста под 
влиянием экзогенных и эндогенных факторов.

Целью данной работы было изучение сезон-
ных изменений пигментного комплекса, овод- 
ненности, содержания свободной и связанной 
воды, температуры замерзания воды, раствори-
мых углеводов, белка и жирных кислот в почках 
возобновления Hylotelephium triphyllum в процес-
се перезимовки.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Hylotelephium triphyllum (Haw.) Holub. (очитник 
трехлистный) семейства Crassulaсeae DC – ​мно-
голетнее травянистое растение, листовой сукку-
лент с  прямостоячими цилиндрическими сте-
блями. Почки возобновления закладываются 
в основании прошлогодних побегов по перифе-
рии куста, относятся к типу гемикриптофитов 
и находятся на уровне субстрата (рис. 1), где все 
листья плотно прижаты к оси и большинство из 
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них смыкается над апексом, образуя защитный 
покров (Serebryakova et al., 2006). H. triphyllum раз-
множается генеративным (семенами) и вегета-
тивным (клубнями) способами. В генеративный 
период (продолжительность периода составля-
ет 5–6 лет) особи H. triphyllum вступают в возрас-
те 4–5 лет и старше (Golovko et al., 2007; Babak, 
2011). На территории Республики Коми растение 
встречается у террасы, в пойме и прирусловой ча-
сти поймы, по берегам озер и ручьев, на травяни-
стых лужайках и суходольных лугах, по обочинам 
грунтовых дорог и железнодорожным насыпям. 
Произрастает в ельниках, березняках и хвойных 
стланиках; на глинистых, песчаных и супесчаных 
почвах, на известняках, сланцевых обнажениях 
и скалах (Golovko et al., 2007).

Исследования проводили в течение вегетаци-
онного периода 2021–2023 гг. Использовали рас-
тения, произрастающие на дерново-слоистой 
песчано-супесчаной хорошо дренируемой почве 
в заливаемой части пойменной террасы р. Сысолы.

Почки возобновления H. triphyllum отбирали 
в конце сентября, начале ноября, декабре, мар-
те и апреле. Растения (20–25 шт.) выкапывали 
и переносили в лабораторию. С подземной ча-
сти побега отрезали апикальные почки возобнов-
ления и использовали в анализах. Определение 
температуры кристаллизации и долю свободной 
воды в свежих почках проводили на дифферен-
циальном сканирующем калориметре DSC‑60 
Shimadzu (Япония) методом прямой калориме-
трии. После помещения образца в калориметр 
программно задавалась скорость снижения тем-
пературы 1°C/мин, от начальной температуры 
+5 до −20°C.

С помощью программного обеспечения для 
DSC‑60 “ТА 60 Version 1.33” определяли начало 
фазового перехода вода–лед. По площади экзо-
термического пика с использованием коэффи-
циента удельной теплоты кристаллизации воды 
(330 Дж/кг) рассчитывали количество воды, пре-
терпевшей фазовый переход. Оводненность тка-
ней оценивали по разности сырой и сухой мас-
сы образцов и выражали в процентах. Образцы 
высушивали при температуре 105°C до постоян-
ной сухой массы. Полученные количественные 
значения фракций воды в тканях выражали в до-
лях по отношению к общему содержанию воды 
(Malyshev, 2021). Прямые измерения метаболи-
ческого тепловыделения (q, мкВт/мг сухой мас-

сы) и интенсивности дыхания (RCO2
, нмоль/мг су-

хой массы) были проведены на изотермическом 
микрокалориметре Биотест‑2 (ИБП, Пущино, 
Россия). Согласно термодинамической модели 
скорости запасания энергии в растущих органах 
растений (Hansen et al., 1994) был рассчитан па-
раметр скорости запасания энергии как разни-
ца между количеством образуемой при дыхании 
энергии (455 RCO2

, мкВт/мг сухой массы) и дис-
сипируемой энергией в форме тепла (q, мкВт/мг 
сухой массы). В качестве показателя эффектив-
ности преобразования энергии субстрата в энер-
гию, запасаемую в форме вновь синтезируемой 
биомассы, использовали отношение q/455RCO2

 

(данная величина является обратной, значения, 
близкие к  1, указывают на низкую эффектив-
ность процесса).

Для биохимических анализов почки фикси-
ровали жидким азотом, высушивали лиофиль-

10 мм

1

2

3

1

2

3

Рис. 1. Подземная часть растений Hylotelephium triphyl-
lum: 1 – корни; 2 – клубни; 3 – почки возобновления.

Fig. 1. The subterranean part of Hylotelephium triphyllum 
plants: 1 – roots; 2 – root tubers; 3 – renewal buds.
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но и хранили при температуре −80°C. Содержа-
ние фотосинтетических пигментов (хлорофиллов 
и каротиноидов) определяли в 100%-ной ацето-
новой вытяжке на спектрофотометре UV‑1700 
(Shimadzu, Киото, Япония) при длинах волн 662, 
644 и 470 нм (Shlyk, 1971). Навески образцов со-
ставляли 0.2 ± 0.001 г в трех повторностях (ОКБ 
Веста АВ 120-01С, Россия). Растворимые угле-
воды определяли спектрофотометрическим ме-
тодом по Sofronova et al. (1978), растворимый бе-
лок – ​по Bradford (1976). В качестве стандарта 
белка использовали бычий сывороточный аль-
бумин (Диаэм, Россия). Анализ жирных кислот 
выполняли в ЦКП “Хроматография” Институ-
та биологии Коми НЦ УрО РАН, их определя-
ли в виде метиловых эфиров после проведения 
кислотного метанолиза липидов с последующей 
этерификацией выделившихся кислот. Коли-
чественное определение индивидуальных кис-
лот проводили методом внутреннего стандар-
та. Погрешность измерения содержания кислот 
для доверительной вероятности P = 0.95 состав-
ляет 10–15% (Mihovich et al., 2017). Активность 
ацил-липидных десатураз, катализирующих обра-
зование двойных связей в алифатических углерод-
ных цепях олеиновой (С18:1), линолевой (С18:2) 
и линоленовой (С18:3) кислот, определялась как 
стеароил- (SDR), олеоил- (ODR) и линолеоил- 
(LDR) десатуразные отношения и рассчитывалась 
на основании содержания отдельных компонен-
тов суммы С18‑жирных кислот, где С18:0, С18:1, 
С18:2 и С18:3 – ​процент содержания стеариновой, 
олеиновой, линолевой и линоленовой кислот от 
суммы жирных кислот (Graskova et al., 2011). Все 
биохимические анализы проводили в 2–3‑крат-
ной повторности на трех независимых образцах.

В  таблицах и  на рисунках приведены сред-
ние арифметические значения и их стандартные 
ошибки. Апостериорный критерий Дункана при 
уровне значимости P < 0.05 применяли после про-
ведения однофакторного дисперсионного ана-
лиза. Для статистической обработки использова-
ли программу Statistica 6.1 (“StatSoft. Inc.”, Tulsa, 
OK, США).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Вегетативная почка – ​это зачаточный, еще не 
развернувшийся побег, который состоит из мери-
стематической зачаточной оси (будущего стебля) 
и зачаточных листьев разного возраста, распо-
ложенных друг над другом на этой оси. Наруж-
ные листья почки могут формировать специа-
лизированные почечные чешуи, выполняющие 
защитные функции (Serebryakova et al., 2006). 
У H. triphyllum почки возобновления открытые, 
не имеют кроющих чешуй и в холодные сезоны 
года защищены только листовым и снежным по-
кровом (Lotova, 2000; Golovko et al., 2007).

Для оценки состояния пигментного комплек-
са в почках была прослежена динамика содер-
жания хлорофиллов a, b (хл. а, хл. b) и суммы 
каротиноидов. Содержание зеленых пигмен-
тов в зимующих почках до начала марта изменя-
лось незначительно (табл. 1). В этот период хл. а  
и хл. b присутствовали примерно в равном ко-
личестве, отношение хл. а/хл. b равнялось еди-
нице, что свидетельствует о несформированном 
фотосинтетическом аппарате. В конце марта ко-
личество хлорофиллов несколько увеличивалось, 
достигая максимума к концу апреля. При этом 
в большей степени происходило увеличение со-
держания хл. а, отношение хл. а/хл. b повыша-

Таблица 1. Сезонная динамика содержания пигментов в почках возобновления Hylotelephium triphyllum, мг/г 
сухой массы
Table 1. The seasonal dynamics of pigment content in renewal buds of Hylotelephium triphyllum, mg/g dry weight

Дата отбора 
проб
Date  

of sampling

Хлорофилл а
Chlorophyll a

Хлорофилл b
Chlorophyll b

Хлорофилл 
а+b

Chlorophyll
а+b

Сумма 
каротиноидов

Carotenoids

Хлорофилл а/ 
хлорофилл b 

Chlorophyll a/ 
chlorophyll b

Хлорофилл, 
каротиноид
Chlorophyll, 
carotenoids

22.12.22 0.068 ± 0.007 0.064 ± 0.007 0.132 0.028 ± 0.002 1.0 4.7

02.03.23 0.094 ± 0.007 0.040 ± 0.004 0.134 0.031 ± 0.002 2.3 4.3

24.04.23 0.216 ± 0.02 0.095 ± 0.009 0.311 0.069 ± 0.003 2.3 4.5
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лось до 2.3, т. е. до значений, характерных для 
полностью сформированного фотосинтетическо-
го аппарата (Golovko et al., 2008). Максимальное 
содержание в почках хлорофиллов и каротинои-
дов отмечалось к концу апреля. Согласно нашим 
данным содержание хлорофиллов в полностью 
сформировавшемся листе составляло в зависимо-
сти от года исследований и фазы развития от 2 до 
5 мг/г сухой массы, каротиноидов – ​0.7–1.2 мг/г 
сухой массы, соотношение хл. а/ хл. b варьирова-
ло от 2.5 до 4 (Golovko et al., 2008).

Интенсивность протекания физиологических 
процессов во многом определяется оводненно-
стью тканей. Оводненность почек возобновле-
ния H. triphyllum составляла в среднем около 80%. 
Весной (апрель) и в летний период (август) пре-
обладала фракция свободной воды, поздней осе-
нью (ноябрь) и зимой (декабрь) в почках появ-
лялась фракция связанной воды (табл. 2), что 
обусловлено ростом концентрации криопротек-
торов, связывающих значительное количество 
воды. Согласно данным, полученным с помощью 
дифференциальной сканирующей калориметрии, 
фазовый переход вода–лед в почках возобновле-
ния H. triphyllum в летний период (август) наблю-
дался при температуре около −6°C, а в течение 
осени, зимы и весны колебался от −3.9°C в сентя-
бре до −4.7°C в декабре (см. табл. 2). В этот пери-
од в почках отмечалось накопление растворимых 

углеводов, максимальное содержание которых 
приходилось на ноябрь–декабрь при минималь-
ной доле свободной воды (см. табл. 2). Отмече-
на высокая отрицательная (−0.99) корреляция 
между этими показателями. С началом ростовых 
процессов (конец апреля) отмечались уменьше-
ние содержания растворимых углеводов и увели-
чение содержания белка.

Большое значение на протяжении всего жиз-
ненного цикла растений, в том числе при адап-
тации к абиотическим и биотическим стрессорам, 
имеет метаболизм жирных кислот (Nokhsorov 
et al., 2015; Li-Beisson et al., 2016). Исследова-
ния показали, что жирные кислоты, входящие 
в состав общих липидов почек возобновления 
H. triphyllum, содержали от 14 до 24 углеродных 
атомов. Насыщенные жирные кислоты были 
представлены главным образом пальмитиновой 
(16:0) и стеариновой (18:0) кислотами (табл. 3). 
Содержание миристиновой (14:0), арахиновой 
(20:0), бегеновой (22:0) и лигноцериновой (24:0) 
кислот было незначительным (<2%). Из ненасы-
щенных жирных кислот в состав общих липидов 
входили С16:1 и С18:1, С18: 2, С18:3 кислоты. До-
минирующими являлись линолевая (18:2) и ли-
ноленовая (18:3) кислоты, содержание осталь-
ных – ​пальмитоолеиновой (16:1) и олеиновой 
(18:1) не превышало 2% (табл. 3). Максимальное 
количество жирных кислот в почках возобновле-

Таблица 2. Сезонная динамика содержания растворимых углеводов, белка и оводненность почек возобновления 
Hylotelephium triphyllum
Table 2. The seasonal dynamics of the content of soluble carbohydrates, protein and water of renewal buds of 
Hylotelephium triphyllum

Отбор проб
Sampling

Углеводы 
Carbohydrates

Белок
Protein Оводненность, %

Water content, %

Фракция 
свободной воды, %

Free-water fraction, %

Температура 
замерзания воды, °С

Freezing point 
of water, °С

мг/г сухой массы
mg/g dry weight

Август
August

Не определяли 84.6 ± 1.8 99.0 ± 17.1 −6.4 ± 0.5

Сентябрь
September

59.5 ± 0.7 — 88.0 ± 1.3 89.3 ± 3.7 −3.9 ± 0.1

Ноябрь
November

77.9 ± 0.4 4.58 ± 0.3 80.4 ± 3.3 73.8 ± 5.5 −4.3 ± 0.4

Декабрь
December

91.4 ± 2.5 3.86 ± 0.1 81.3 ± 2.2 75.7 ± 7.5 −4.7 ± 0.3

Апрель
April

41.4 ± 1.0 6.52 ± 2.9 74.6 ± 0.3   99.0 ± 10.3 −4.7 ± 0.3
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ния отмечалось в сентябре до наступления отри-
цательных температур и в конце апреля при воз-
обновлении формообразовательных процессов. 
Значительно уменьшалось содержание жирных 
кислот в декабре и начале марта, что обусловле-
но снижением содержания линолевой и линоле-

новой кислот, хотя доля их в составе жирных кис-
лот была высокой. В целом на протяжении всего 
времени наблюдения доля ненасыщенных жир-
ных кислот в почках возобновления H. triphyllum 
в два–три раза превышала долю насыщенных 
жирных кислот. Изменение степени ненасыщен-

Таблица 3. Сезонные изменения содержания жирных кислот в почках возобновления Hylotelephium triphyllum
Table 3. Seasonal changes in the fatty acid content in renewal buds of Hylotelephium triphyllum

Жирные кислоты
Fatty acids

Дата отбора проб
Date of sampling

13.09 22.12 2.03 26.04

С14:0 99
0.4

11
0.5

10
0.5

93
0.5

С16:0 5435
20.9

364
17.6

362
16.8

3892
19.9

С18:0 274
1.1

243
11.8

149
6.9

361
1.8

С20:0 90
0.3

13
0.6

<10
0.5

201
1.0

С22:0 162
0.6

35
1.7

21
1.0

323
1.7

С24:0 135
0.5

14
0.6

27
1.2

193
1.0

С16:1(9) 923
3.6

<10
0.5

<10
0.5

42
0.2

С18:1(9) 150
0.6

42
2.1

24
1.1

319
1.6

С18:2(9, 12) 2668
10.3

846
41.0

928
43.1

7817
39.9

С18:3(9, 12, 15) 16008
61.7

485
23.5

610
28.4

6349
32.4

∑SFA 6195
23.9

680
32.9

579
26.9

5063
25.9

∑ UFA 19749
76.1

1383
67.1

1572
73.1

14527
74.1

∑ FA 25944 2063 2151 19590

UFA / SFA 3.2 2.0 2.7 2.9

SDR 0.35 0.15 0.14 0.47

ODR 0.99 0.97 0.98 0.98

LDR 0.86 0.36 0.40 0.45

Примечание: ∑ FA – сумма жирных кислот (ЖК); ∑ SFA – сумма насыщенных ЖК; ∑ UFA – сумма ненасыщенных ЖК. В числи-
теле – мкг/г сухой массы, в знаменателе – % от суммы ЖК. SDR – соотношение стеароил-десатуразы; ODR – соотношение оле-
оил-десатуразы; LDR – соотношение линолеоил-десатуразы.
В таблице указаны средние арифметические значения. Погрешность измерения содержания кислот для доверительной вероят-
ности P = 0.95 составляет 10–15%.

Note: ∑ FA – total fatty acids (FA); ∑ SFA – total saturated FA; ∑ UFA – total unsaturated FA. In numerators – μg/g DW, in denomina-
tors – % of the total FA. SDR – stearoyl-desaturase ratio; ODR – oleoyl-desaturase ratio; LDR – linoleyl-desaturase ratio.
The table shows mean values. The error of acid content measurement for confidence probability P = 0.95 is 10–15%.
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ности жирных кислот происходит за счет уча-
стия ω‑3, ω‑6 и ω‑9‑десатураз (Shanklin, Cahoon, 
1998; Los', 2014). Об их активности можно су-
дить по коэффициентам стеароил-десатуразного 
(SDR), олеоил-десатуразного (ODR) и линолеил-
десатуразного (LDR) отношений (см. табл. 3). Ис-
следование изменения сезонной динамики ак-
тивности десатураз показало, что значения SDR 
находились в пределах 0.15–0.47, при этом ми-
нимальные значения наблюдались в конце но-
ября – ​начале марта. Более высокие показате-
ли стеароил-десатуразного отношения в конце 
апреля (0.47) связаны с резким увеличением со-
держания олеиновой и линолевой кислот в пери-
од активных формообразовательных процессов. 
Показатели ODR находились в пределах 0.97–0.99 
и мало изменялись в период наблюдений. Значе-
ния линолеил-десатуразного отношения (LDR) 
в период исследования находились в пределах 
0.40–0.86. Самые высокие значения LDR наблю-
дались осенью, когда содержание линоленовой 
кислоты было более 60%.

Калориметрические определения количества 
запасаемой энергии в почках H. triphyllum, на-
ходящихся в состоянии вынужденного покоя, 
показали, что в период ноябрь–декабрь мери-
стематические ткани почек характеризовались 
интенсивным метаболизмом. Количество запа-
саемой энергии в почках H. triphyllum в зимний 
период составляло в среднем около 14 мкВт/мг 
сухой массы, в конце апреля количество запаса-
емой энергии снизилось до 10–12 мкВт/мг су-
хой массы (рис. 2в). В осенне-зимний период 
(ноябрь, декабрь) интенсивность дыхания по-
чек возобновления при температуре 20°C со-
ставляла 0.06–0.07 нмоль/мг сухой массы (или 
9–11 мг СО2 /г сухой массы в час) (рис. 2б). В це-
лом в зимний период (декабрь) почки характе-
ризовались повышенной скоростью тепловыде-
ления и дыхания (рис. 2а, б).

ОБСУЖДЕНИЕ

Почки возобновления многолетние растения 
умеренного и холодного климата ежегодно обра-
зуют в конце вегетационного периода. С сокра-
щением длины дня и снижением температуры 
воздуха они переходят в состояние вынужден-
ного или глубокого покоя. При прерывании вы-
нужденного покоя рост многолетников возоб-
новляется при температуре не ниже 20°C (Heide, 

2001; Golovko et al., 2007). Многими авторами по-
казано, что состояние как глубокого, так и вы-
нужденного покоя сопровождается комплексом 
структурных и функциональных перестроек, обе-
спечивающих сохранение почек возобновления 
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Рис. 2. Интенсивность метаболического тепловыделе-
ния (а), дыхания (б), скорости запасания энергии (в) 
и q/455Rco2 ( -●-) в почках возобновления Hylotelephi-
um triphyllum.

Fig. 2. The intensity of metabolic heat emission (а), respi-
ration (б), rate of energy storage (в), and q/455Rco2 ( -●-) 
in renewable buds of Hylotelephium triphyllum.
On the graph horizontally – sampling time, month: No-
vember, December, April.
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в осенне-зимний период (Sakai, 1979; Tumanov, 
1979; Feurtado et al., 2004; Duan et al., 2007).

Сформированные в процессе вегетации поч-
ки возобновления H. triphyllum характеризуются 
в осенне-зимний период (период вынужденного 
покоя) небольшим количеством фотосинтетиче-
ских пигментов, причем соотношение хл. а/хл. b 
близко к 1, что свидетельствует о несформиро-
ванности фотосинтетического аппарата. Содер-
жание пигментов в зимующих почках до начала 
марта изменяется незначительно (см. табл. 1). Ве-
роятно, это связано с тем, что растения в это вре-
мя находятся в состоянии вынужденного покоя, 
выход из которого сдерживается низкими тем-
пературами. Весной (апрель) содержание хлоро-
филлов составляет 0.311 мг/г сухой массы, что 
более чем в 2 раза больше, чем в осенне-зимний 
период. Причем в большей степени происходит 
увеличение фонда хл. а, чем хл. b, что отражает 
становление фотосистем и увеличение числа ре-
акционных центров в процессе формирования 
фотосинтетического аппарата. Подобная зако-
номерность ранее отмечалась и для почек кор-
невищных растений (Maslova et al., 2019). Содер-
жание каротиноидов в еще не развернувшихся 
почках увеличилось весной, по сравнению с зим-
ним периодом, почти в 2 раза. Вероятно, это свя-
зано с тем, что каротиноиды участвуют в сборке 
трубчатых элементов проламеллярных тел в этио- 
пластах, что способствует быстрому зелене-
нию почек при увеличении интенсивности све-
та (Cuttriss et al., 2007). Кроме того, каротиноиды 
являются важными составляющими комплекс-
ной системы защитных механизмов, которые по-
могают избегать фотоингибирования в условиях 
высокой инсоляции (Oguist, Huner, 2003; Maslova 
et al., 2009а), что позволяет в определенной сте-
пени защитить формирующийся фотосинтетиче-
ский аппарат от деструкции высокой инсоляци-
ей, характерной в весенний период.

Выделение тепла клетками – ​интегральный 
показатель активности метаболизма. Источни-
ками тепловой диссипации в  биологическом 
объекте являются в  совокупности все метабо-
лические процессы, главный из которых – ды-
хание. Известно, что до 90% метаболического 
тепла образуется в процессе дыхания (Zholke- 
vich, 1968; Hopkin, 1991). Сведения о тепловы-
делении почек возобновления в основном отно-
сятся к древесным растениям (Gardea et al., 2000; 

Barigah et al., 2013; Malyshev et al., 2016). В немно-
гочисленных работах по тепловыделению мно-
голетних травянистых растений (Maslova et al., 
2009b; Maslova, Malyshev, 2016; Maslova et  al., 
2022) показана характерная для верхушек кор-
невищ Achillea millefolium и Mentha arvensis высо-
кая теплопродукция. Калориметрическое опре-
деление теплопродукции почек возобновления 
H. triphyllum показало, что в период вынужден-
ного покоя (ноябрь, декабрь) тепловыделение 
составляло около 12 мкВт/мг сухой массы (см.
рис. 2), что почти в 2 раза меньше, чем у этиоли-
рованных верхушек корневищ A. millefolium в лет-
ний период (Maslova et al., 2019). Весной почки 
возобновления H. triphyllum характеризовались 
снижением скорости тепловыделения и уменьше-
нием количества запасенной энергии (см. рис. 2), 
используемой на формирование фотосинтетиче-
ского аппарата и рост побегов. Расчет отношения 
q /455RCO2

 показал, что независимо от сезона года 
в почках H. triphyllum доля запасаемой энергии от 
образованной при дыхании составляет около 40%. 
В осенне-зимний период (ноябрь, декабрь) по 
сравнению с периодом плодоношения в августе 
(Golovko et al., 2007) почки возобновления отли-
чаются сравнительно высокой интенсивностью 
дыхания (см. рис. 2а, б), что может свидетель-
ствовать об отсутствии глубокого покоя и низ-
кой морозоустойчивости тканей. Таким образом, 
нами показана прямая связь между интенсивно-
стью дыхания, тепловыделением и запасанием 
энергии в почках возобновления H. triphyllum, что 
характерно для растений со сбалансированным 
метаболизмом (Hansen et al., 1994, 1995; Smith 
et al., 1996).

Подготовка к перезимовке в осенний период 
сопровождается образованием ряда соединений, 
необходимых для сохранения клеточных струк-
тур при действии низких температур (Alaudinova 
et al., 2007; 2010). К числу таких соединений от-
носятся низкомолекулярные углеводы. Выполняя 
энергетическую функцию, они играют главную 
роль во многих процессах жизнедеятельности 
фотосинтезирующих растений и рассматривают-
ся как важные сигнальные молекулы, регулирую-
щие метаболизм и развитие растений. В качестве 
криопротекторов низкомолекулярные углево-
ды во многом обуславливают устойчивость ра- 
стений к низким температурам (Trunova, 2007; 
Markovskaya et al., 2013; Deryabin, Trunova, 2022). 
В нашем исследовании показано, что растения H. 
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triphyllum характеризуются относительно невы-
соким содержанием сахаров. Так, в фазу плодо-
ношения в листьях количество углеводов состав-
ляло около 100 мг/г сухой массы (Golovko et al., 
2021), а в почках возобновления в начале сентя-
бря их содержание не превышало 60 мг/г сухой 
массы. В осеннее-зимний период наблюдается 
постепенное увеличение содержания низкомо-
лекулярных углеводов (см. табл. 2). На стадии 
вынужденного покоя почки H. triphyllum содер-
жали около 90 мг/г сухой массы растворимых 
углеводов, в основном в форме моносахаридов, 
что значительно меньше, чем в озимых злако-
вых культурах пшеницы, ржи, ячменя, тритика-
ле (Kolupaev et al., 2015; Deryabin, Trunova, 2022) 
и в корневищах A. millefolium (Maslova et al., 2015). 
Весной (апрель) происходило значительное сни-
жение (более чем в 2 раза) по сравнению с дека-
брем содержания водорастворимых углеводов, 
что свидетельствует о происходящих интенсив-
ных ростовых процессах. Нами установлена пря-
мая корреляция между содержанием углеводов 
и интенсивностью дыхания в почках возобнов-
ления H. triphyllum.

Известно, что снижение температуры приво-
дит к  уменьшению текучести клеточных мем-
бран (Vereshchagin, 2007; Los et al., 2013; Beresto-
voy et al., 2019). Для поддержания определенного 
уровня их текучести необходимы ненасыщен-
ные жирные кислоты (Los et al., 2013; Berestovoy 
et al., 2019). Как показал анализ жирнокислот-
ного состава почек возобновления H. triphyllum, 
76% суммы всех жирных кислот приходилось на 
ненасыщенные кислоты, в основном на линоле-
вую (С18:2) и линоленовую (С18:3) (см. табл. 3). 
Более высокое содержание ненасыщенных жир-
ных кислот при снижении температуры (середи-
на сентября) связано с тем, что ненасыщенные 
жирные кислоты имеют более низкую темпера-
туру плавления и содержащие их фосфолипи-
ды остаются жидкими при низких положитель-
ных температурах. Эти результаты согласуются 
с данными, которые показали, что рост уровня 
линолената всегда коррелирует с закаливанием 
(Vereshchagin, 2007; Naraykina et al., 2020). На-
бухание почек в конце апреля сопровождалось 
увеличением содержания (до  20%) насыщен-
ных жирных кислот, особенно пальмитиновой 
(С16 : 0), что свидетельствует об активизации их 
синтеза при пробуждении почек. Кроме того, от-
мечалось увеличение содержания ненасыщенных 

жирных кислот в основном за счет линолевой 
и линоленовой кислот, которые являются необ-
ходимыми компонентами мембран хлоропластов 
и способствуют формированию фотосинтетиче-
ского аппарата (Los et al., 2013; Markovskaya et al., 
2013). Увеличение содержания жирных кислот 
совпадало с весенним максимумом содержания 
хлорофиллов и каротиноидов.

В  растениях вода составляет до 90% массы. 
Одним из свойств воды является ее способность 
к переохлаждению, т. е. к охлаждению до темпе-
ратуры ниже температуры кристаллизации в есте-
ственных условиях, что играет важную роль для 
формирования криорезистентности в процессе 
подготовки растения к неблагоприятному зим-
нему периоду. Существуют представления о раз-
ных механизмах морозостойкости у зимующих 
травянистых многолетников, кустарников и дре-
весных растений, связанные с состоянием воды 
в клетках (Trunova, 2007). Оводненность тканей – ​
величина не постоянная, изменяется в течение 
времени и под действием факторов среды. У дре-
весных растений в период глубокого покоя содер-
жание воды в почках не превышает 50% (Mironov 
et al., 2001; Alaudinova et al., 2007), что позволя-
ет обеспечивать их устойчивость к температурам 
до −35°C. Температура замерзания воды в тканях 
растений находится в диапазоне от −4 до −15°C 
(Malyshev, Atoyan, 2018; Dal'ke et al., 2019). Столь 
широкий диапазон замерзания воды в раститель-
ных тканях связан как со способностью воды 
к переохлаждению, так и c наличием в тканях 
инициаторов льдообразования и криопротекто-
ров. Для клеток меристем почек хвойных рас-
тений была показана положительная корреля-
ция между концентрацией растворимых веществ 
в  цитоплазме и  количеством незамерзающей 
воды (Alaudinova et al., 2010). Низкая темпера-
тура замерзания воды существенно увеличивает 
диапазон времени постепенного и безопасного 
обезвоживания клеток в процессе закаливания 
и формирования криорезистентности (Mironov, 
Levin, 1985; Alaudinova, et al., 2007; Mironov et al., 
2017). У зимующих злаковых растений морозо-
стойкость связана с водоудерживающей способ-
ностью клеток, они чувствительны к обезвожива-
нию при отрицательных температурах (Trunova, 
2007). В целом для растительных тканей и орга-
нов, не защищенных от воздействия низкой от-
рицательной температуры (например, снеговым 
покровом), температура кристаллизации воды 
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в тканях приобретает особое значение в период 
подготовки растения к зиме.

Изменение оводненности тканей растений 
в  процессе закаливания неминуемо сопряже-
но с изменением фракционного состава воды. 
Соотношение фракций свободной и связанной 
воды в растении не постоянно. Увеличение доли 
связанной воды в тканях к моменту наступле-
ния неблагоприятного периода способствует со-
хранению функциональной целостности биоло-
гических структур (Gusev, 1974; Mironov et al., 
2001; Trunova, 2007). Следовательно, негатив-
ное воздействие низких отрицательных темпе-
ратур в значительной степени зависит не только 
от оводненности тканей растений, но и от соот-
ношения фракций свободной и связанной воды.

Hylotelephium triphyllum – ​листовой суккулент, 
содержание воды в функционально зрелых ли-
стьях которого в фазу вегетативного роста со-
ставляет в среднем 90–92% (Golovko et al., 2021). 
Высокой оводненностью характеризуются и поч-
ки возобновления: в среднем она составляет око-
ло 80% (см. табл. 2), что близко к оводненности 
верхушек корневищ A. millefolium и почек возоб-
новления у Heracleum sosnowskyi (Maslova et al., 
2015; Dal'ke et al., 2019) и  значительно боль-
ше, чем в почках зимующих древесных расте-
ний (Alaudinova et al., 2007; Malyshev, Atoyan, 
2018). Основными причинами гибели клетки 
при низких отрицательных температурах явля-
ется льдообразование, в результате чего проис-
ходит обезвоживание клеток, денатурация белков 
и механическое повреждение клеточных струк-
тур кристаллами льда (Levitt, 1980; Charra-Vaskou 
et al., 2015). В почках возобновления H. triphyllum 
доля воды, которая переходила в кристалличе-
ское состояние, варьировала от 73 до 99%. При-
чем максимальная доля свободной воды наблю-
далась в летний и весенний периоды. В сентябре 
до наступления отрицательных температур доля 
свободной воды в почках возобновления состав-
ляла 89% при максимальном содержании жир-
ных кислот в основном за счет высокой актив-
ности линолеил-десатураз (LDR) и накоплении 
линоленовой кислоты (см. табл. 3). Биосинтез 
линоленовой кислоты, по мнению А.Г. Вереща-
гина (Vereshchagin, 2007), служит необходимым 
компонентом процесса криозакаливания тканей. 
Увеличение содержания линоленовой кислоты 
обеспечивает поддержку текучести мембран и по-

нижает восприимчивость растений к холоду (Shi 
et al., 2018). В состоянии вынужденного покоя 
(ноябрь–декабрь) доля свободной воды в почках 
уменьшалась (см. табл. 2), что обусловлено ро-
стом концентрации сахаров, связывающих зна-
чительное количество воды и, соответственно, 
снижением температуры замерзания, что в це-
лом оказывает защитное действие на сохранность 
почек возобновления при низких температурах. 
Отмечена высокая отрицательная (−0.95) корре-
ляция между долей свободной воды и содержа-
нием в почках H. triphyllum растворимых углево-
дов и положительная корреляция между долей 
свободной воды и содержанием в почках суммы 
жирных кислот.

Данные дифференциальной сканирующей ка-
лориметрии свидетельствуют, что в почках воз-
обновления H. triphyllum температура перехо-
да вода–лед в отличие от верхушек корневищ 
A. millefolium (Maslova et al., 2022) определялась 
временем года. В конце летнего периода (август) 
фазовый переход происходит при температуре 
около −6.0°C, весной (апрель) при −4.7°C, но при 
этом в обоих случаях замерзает около 99% сво-
бодной воды. Это свидетельствует о возможно-
сти сильного повреждения почек возобновления 
при ранних осенних и поздних весенних замороз-
ках. Несмотря на то что с установлением отри-
цательных температур воздуха в ноябре–декабре 
оводненность почек снижалась, доля свободной 
воды составляла значительную величину (см. 
табл. 3), что в целом может влиять на жизнеспо-
собность популяции. Можно полагать, что почки 
возобновления H. triphyllum, характеризующиеся 
высокой оводненностью тканей и отсутствием 
глубокого покоя, обладают слабой морозоустой-
чивостью. Ранее сходная закономерность была 
установлена на почках возобновления лука по-
рея и борщевика Сосновского (Palkin et al., 2017; 
Chadin et al., 2018; Dal'ke et al., 2019).

В  районе проведенных нами исследований 
в годовой динамике температур четко выражен 
продолжительный холодный период, когда ак-
тивная жизнедеятельность растений невозможна 
(октябрь–апрель). Важным фактором выживания 
многолетних травянистых растений в зимний пе-
риод является высота снежного покрова, которая 
определяет температуру в верхних слоях почвы, 
где располагаются почки возобновления. Как по-
казали исследования, при высоте снежного по-
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крова более 10 см температура почвы на глуби-
не 15 см колебалась около −1°C и лишь изредка 
опускалась до −3°C (Dal'ke et al., 2019), т.е. оста-
валась выше температуры замерзания свободной 
воды. Следовательно, при высоких оводненно-
сти и доле свободной воды наличие устойчиво-
го снежного покрова предотвращает вымерзание 
почек возобновления H. triphyllum, тем самым 
способствуя сохранению ценопопуляции этих 
суккулентов.

Таким образом, для почек возобновления 
H.  triphyllum характерно отсутствие в  течение 
осенне-зимнего периода глубокого органическо-
го покоя, о чем свидетельствует сравнительно 
высокая интенсивность дыхания, оводненность 
и высокое (до 90%) содержание в них свободной 
воды. Подготовка к перезимовке (сентябрь) по-
чек возобновления H. triphyllum сопровождается 
активным биосинтезом линоленовой кислоты, 
снижением интенсивности дыхания и увеличе-
нием скорости запасания энергии при высоких 
значениях оводненности и доли свободной воды 
в них. Показана прямая связь между интенсив-
ностью дыхания, тепловыделением и запасанием 
энергии. С наступлением отрицательных темпе-
ратур растение H. triphyllum переходит в состоя-
ние вынужденного покоя, при этом отмечают-
ся небольшое снижение общей оводненности 
почек и доли в них свободной воды, накопле-
ние растворимых сахаров. В период отрицатель-
ных температур (с декабря по начало марта) на-
блюдается снижение активности десатураз (SDR 
и LDR) и, как следствие, уменьшение содержания 
жирных кислот, особенно линоленовой. Весной 
в процессе формирования фотосинтетического 
аппарата почек возобновления отмечалось сни-
жение скорости тепловыделения и количества за-
пасенной энергии. Набухание почек сопровожда-
лось увеличением содержания жирных кислот, 
что свидетельствует об активизации их синтеза, 
и совпадало с весенним максимумом содержа-
ния хлорофиллов и каротиноидов. Общая ово-
дненность составила около 75%, доля воды, пе-
реходящей в кристаллическое состояние, была 
более 99%. Температура фазового перехода вода–
лед составила –4.7°C. Это значение температуры, 
видимо, является предельной минимальной тем-
пературой, при которой происходят необрати-
мые повреждения клеточных структур. Высокая 
оводненность почек возобновления H. triphyllum 
способствует поддержанию метаболических про-

цессов и, как следствие, реализации морфофизи-
ологических и структурных перестроек в них, но 
при этом существенно повышает риск повреж-
дения отрицательными температурами в малос-
нежные зимы.
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WATER CONTENT, FRACTIONAL COMPOSITION OF WATER, 
CARBOHYDRATE AND FATTY ACID COMPOSITION OF LIPIDS 

IN RENEWAL BUDS OF HYLOTELEPHIUM TRIPHYLLUM 
(CRASSULACEAE) DURING OVERWINTERING

G. N. Tabalenkova1, R. V. Malyshev1, *, M. S. Atoyan1

1Institute of Biology, Komi Scientific Center of the Ural Branch of RAS 
Kommunisticheskaya Str., 28, Syktyvkar, 167000, Russia

*e-mail: malrus@ib.komisc.ru

Renewal buds are a good model for studying growth, metabolism and bioenergetics under the influence of 
environmental factors (light, temperature). Such studies can provide new information about physiological, 
biochemical and molecular mechanisms of shoot growth at the stage of growth inside the bud under the 
influence of exogenous and endogenous factors. The paper contains the data on seasonal changes in en-
ergy metabolism, fractional composition of water, content of photosynthetic pigments, soluble carbohy-
drates, protein, and fatty acids in renewal buds of Hylotelephium triphyllum (Haw.) Holub. In the renewal 
buds formed in August, the total water content is about 85%, the share of water passing into the crystal-
line state – more than 90%, the temperature of the water-to-ice phase transition – −6°C. The intensity 
of respiration decreases, and the rate of energy storage, accumulation of soluble carbohydrates and un-
saturated fatty acids increases gradually against the high water content and high proportion of unbound-
ed water in plant tissues as long as the average daily temperatures decrease. There is a direct relationship 
between the respiration intensity, heat release, and energy storage. During the autumn-winter-spring pe-
riod, the proportion of stored energy from the energy produced by respiration is about 40%. The forma-
tion of the photosynthetic apparatus of renewal buds is accompanied by a decrease in the rate of heat re-
lease and in the amount of stored energy. The swelling of buds proceeds simultaneously with an increase 
in the content of fatty acids, which indicates the activation their synthesis and coincides with the spring 
maximum content of chlorophylls and carotenoids. At this period, the total water content is about 75%, 
the proportion of water passing into the crystalline state – about 99%.
The temperature of the water-to-ice phase transition is −4.7°C. This temperature value of ice formation is 
probably the minimum possible temperature at which irreversible damages to cellular structures occur in 
renewal buds. Consequently, the high water saturation in renewal buds of Hylotelephium triphyllum main-
tains metabolic processes and, as a result, favors the implementation of morphophysiological and struc-
tural rearrangements in them but also significantly increases the risk of damage by negative temperatures 
in low-snow winters.

Keywords: renewal buds, Hylotelephium triphyllum, water content, water-ice phase transition, soluble car-
bohydrates, protein, fatty acids, chlorophylls, carotenoids



	 ОВОДНЕННОСТЬ, ФРАКЦИОННЫЙ СОСТАВ ВОДЫ…	 659

БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ     том 109     № 7     2024

ACKNOWLEDGEMENTS

The research was supported by the project “Pho-
tosynthesis, respiration and bioenergetics of plants 
and phototrophic organisms (physiological-bio-
chemical, molecular-genetic and ecological aspects)” 
(No. 122040600021-4).

REFERENCES

Alaudinova E.V., Simkina S.Yu., Mironov P.V. 2007. Sezon-
nye izmeneniya soderzhaniya vody v meristimaticheski-
kh tkanyakh pochek Picea obovata L. i Pinus sylvestris L. 
i eyo raspredelenie v kletkakh. – Khvoynye boreal'noy 
zony. [Seasonal changes in water content in the meristi-
matic tissues of the buds of Picea obovata L. and Pinus syl-
vestris L. and its distribution in the cells. – Conifers of the 
boreal zone]. XXIV. 4–5: 487–491 (In Russ.).

Alaudinova E.V., Simkina S.YU., Mironov P.V. 2010. Vodo-
rastvorimye veshhestva meristem pochek Picea obova-
ta L. i Pinus sylvestris L.: soderzhanie, sostav i svojstva 
pri formirovanii sostoyaniya nizkotemperaturnoj ustoj-
chivosti. [Water-soluble substances of the bud meristems 
of Picea obovata L. and Pinus sylvestris L.: content, com-
position and properties in the formation of a state of 
low-temperature resistance]. – Sibirskiy Ekologicheskiy 
Zhurnal. 2: 227–333 (In Russ.).

Babak T.V. 2011. Distribution and life forms of species of the 
family Crassulaceae in the European Northeast. – Bot. 
Zhurn. 7: 869–880 (In Russ.).

Berestovoj M.A., Pavlenko O.S., Goldenkova-Pavlova I.V. 
2019. Desaturazy zhirnykh kislot rasteniy: rol' v zhizned-
eyatel'nosti rasteniy i biotekhnologicheskiy potentsial 
[Plant fatty acid desaturases: a role in plant life and bio-
technological potential]. – Uspekhi sovremennoy biologii. 
139(4): 338–351 (In Russ.).
https://doi.org/10.1134/S0042132419040045

Bradford M.M. 1976. A rapid and sensitive method for the 
quantitation of microgram quantities of protein utilizing 
the principle of protein-dye binding. – Analytical Bio-
chemistry. 72(1–2): 248.

Chadin I.F., Dal'ke I.V., Malyshev R.V. 2018. Assessment 
of the frost resistance of Sosnowskyi hogweed (Heracleum 
sosnowskyi Manden.) after removing snow cover in early 
spring. – Rossiyskiy zhurnal biologicheskikh invaziy. 4: 
105–116 (In Russ.).

Charra-Vaskou K., Badel E., Charrier G., Ponomarenko A., 
Bonhomme M., Foucat L. et al., 2015. Cavitation and 
water fluxes driven by ice water potential in Juglans re-
gia during freeze-thaw cycles. – J. Exp. Bot. 67: 739–750.

Cuttriss A.J., Chubb A.C., Alawady A., Grimm B., Pog-
son B.J. 2007. Regulation of lutein biosynthesis and prol-
amellar body formation in Arabidopsis. – Funct. Plant 
Biol. 34: 663–72.
https://doi.org/10.1071/FP07034

Dal'ke I.V., Chadin I.F., Malyshev R.V., Zakhozhij I.G. 
Tishin D.V., Kharevskij A.A., Solod E.G. Shajkina M.N., 

Popova M.YU., Polyudchenkov I.P., Tagunova I.I., 
Lyazev P.A., Belyaeva A.V. 2019. Frost resistance of Sos-
nowsky hogweed based on the results of laboratory and 
field experiments. – Rossiyskiy zhurnal biologicheskikh 
invaziy. 4: 12–25 (In Russ.).

Deryabin A.N., Trunova T.I. 2022. Colligative effects 
of low-molecular sugar solutions and their role in plants 
under hypothermia. – Izvestiya RAN. Seriya biologich-
eskaya. 1: 26–36 (In Russ.).
https://doi.org/10.31857/S1026347021060044

Dodueva I.E., Tvorogova V.E., Azarakhsh M., Lebede-
va M.A., Lutova L.A. 2016. Stvolovye kletki rasteniy: 
edinstvo i mnogoobrazie [Plant stem cells: unity and di-
versity]. – Vavilovskiy zhurnal genetiki i selektsii. 20(4): 
441–458 (In Russ.).
https://doi.org/10.18699/VJ16.172

Duan B., Yang Y., Lu Y., Li C., Korpelainen H., Ber-
ninger F. 2007. Interactions between water deficit, ABA, 
and provenances in Picea asperata. – Journal of Experi-
mental Botany. 58: 302–305.

Feurtado J.A., Ambrose S.J., Cutler A.J., Ross A.R.S., 
Abrams S.R., Kermode A.R. 2004. Dormancy termina-
tion of western white pine (Pinus monticola DOUGL. Ex 
D. Don) seeds is associated with changes in abscisic acid 
metabolism. – Planta. 218: 630–639.

Gardea A.A., Carvajal-Millan E., Orozco J.A. Guerre-
ro V.M., Llamas J. 2000. Effect of chilling on calorimet-
ric responses of dormant vegetative apple buds. – Ther-
mochimica Acta. 349(1–2): 89–94.
https://doi.org/10.1016/S0040-6031(99)00500-6

Golovkin B.A. 1973. Pereselenie travyanistykh mnogolet-
nikov na Polyarnyy Sever. [Relocation of herbaceous pe-
rennials to the Polar North]. Leningrad. 266 p. (In Russ.).

Golovko T.K., Dal'ke I.V., Bacharov D.S., Babak T.V., 
Zakhozhij I.G. 2007. Tolstyankovye v kholodnom kli-
mate. [Plant respiration. Physiological aspects] St. Pe-
tersburg. 205 p. (In Russ.).

Golovko T.K., Dal'ke I.V., Bacharov D.S. 2008. Mesostruc-
ture and activity of the photosynthetic apparatus of three 
species of sem plants. Crassulaceae in cold climates. – 
Fiziologiya rasteniy. 55(5): 671–680 (In Russ.).

Golovko T.K., Zakhozhij I.G., Tabalenkova G.N. 2021. In-
duction of CAM photosynthesis in Hylotelephium triphyl-
lum (Haw.) Holub (Crassulaceae) under conditions of the 
European Northeast. – Fiziologiya rasteniy. 68(1): 93–
102 (In Russ.).
https://doi.org/10.31857/s0015330320060044

Graskova I.A., Dudareva L.V., ZHivet'ev M.A., Stolbiko-
va A.V., Sokolova N.A., Vojnikov V.K. 2011. Dinamika 
sezonnykh izmeneniy zhirnokislotnogo sostava, stepe-
ni nenasyshhennosti zhirnykh kislot i aktivnosti atsil-lip-
idnykh desaturaz v tkanyakh nekotorykh lekarstvennykh 
rasteniy, proizrastayushchikh v usloviyakh Predbajkal'ya. 
[Dynamics of seasonal changes in fatty acid composition, 
the degree of unsaturation of fatty acids and the activity 
of acyl-lipid desaturases in the tissues of some medicinal 
plants growing in the conditions of Cisbaikalia]. – Khi- 
miya rastitel'nogo syr'ya. 4: 223–230 (In Russ.).



	 БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ     том 109     № 7     2024

660	 Табаленкова и др.	

Gusev N.A. 1974. Sostoyanie vody v rasteniyakh [Water con-
dition in plants]. Moscow. 134 p. (In Russ.).

Hansen LD., Hopkin M.S., Rank D.R., Anekonda T.S., 
Breidenbach W.R., Criddle R.S. 1994. The relation be-
tween plant growth and respiration: A thermodynamic 
model. – Planta. 194: 77–85.

Hansen L.D., Hopkim M.S., Taylor D.K., Anekonda T.S., 
Rank D.R., Breidenbach R.W., Criddle R.S. 1995. Plant 
calorimetry. Part 2. Modeling the differences between ap-
ples and oranges. – Thermochimica Acta. 250(2): 215–232.

Heide O.M. 2001. Photoperiodic control of dormancy in 
Sedum triphyllum and some other herbaceous perennial 
plants. – Physiologia Plantarum. 113(3): 332–337.
https://doi.org/10.1034/j.1399-3054

Hopkin M.S. Calorimetric Studies of Plant Physiology. 1991. 
Rh. D. Dissertation. Provo. 90 p.

Kolupaev Yu.V., Ryabchuk N.I., Vajner A.A., YAstreb T.O., 
Oboznyj A.I. 2015. Aktivnost' antioksidantnykh fermen-
tov i soderzhanie osmolitov v prorostkakh ozimykh zla-
kov pri zakalivanii i kriostresse [Activity of antioxidant 
enzymes and osmolyte content in winter cereal seedlings 
during hardening and cryostress]. – Fiziologiya rasteniy. 
62(4): 533–541 (In Russ.).
https://doi.org/10.7868/s0015330315030112

Laux T., Mayer K.F.X., Berger J., Jurgens G. 1996. The 
WUSCHEL gene is required for shoot and floral meri-
stem integrity in Arabidopsis. – Development. 122: 87–96.
https://doi.org/10.1242/dev.122.1.87

Lelekova E.V., Shakleina M.N., Savinykh N.P. 2020. 
Sprouting in Selene tatarica (Caryophyllaceae) on the 
sandbanks of the Vyatka River. – Bot. Zhurn. 105(7): 
697–704 (In Russ.).
https://doi.org/10.31857/s0006813620070066

Levitt J. 1980. Responses of Plants to Environmental Stress-
es. Vol. 1: Chilling, Freezing, and High Temperature 
Stresses. – New York. 497 p.

Li-Beisson Y., Nakamura Y., Harwood J. 2016. Lipids: from 
chemical structures, biosynthesis, and analyses to indus-
trial applications. – Lipids in Plant and Algae Develop-
ment. 1: 1–18.
https://doi.org/10.1007/978-3-319-25979-6_1

Los D.A., Mironov K.S., Allakhverdiev S.I. 2013. Regulato-
ry role of membrane fluidity in gene expression and phys-
iological functions. – PhotosynthResearch. 2–3(116): 
489–509.
https://doi.org/10.1007/S11120-013-9823-4

Los' D.A. 2014. Desaturazy zhirnykh kislot [Fatty acid de-
saturases]. – Nauchnyy mir. P. 18–30 (In Russ.).

Lotova L.I. 2000. Morfologiya i anatomiya vysshikh ras-
teniy [Morphology and anatomy of higher plants]. Mos-
cow. 528 p. (In Russ.).

Malyshev R.V., Shelyakin M.A., Golovko T.K. 2016. 
Narushenie pokoya pochek vliyaet na dykhanie i eh-
nergeticheskiy balans pobegov cherniki obyknovennoy 
na nachal'nom etape rosta [Impaired kidney dormancy 
affects respiration and energy balance of common blue-

berry shoots during initial growth]. – Fiziologiya rasteniy. 
63(3): 434–442 (In Russ.).
https://doi.org/10.7868/S001533031603009X

Malyshev R.V., Atoyan M.S. 2018. Ovodnennost' i tem-
peratura fazovogo perekhoda voda–lyod v pochkakh 
drevesnykh rasteniy [Water content and temperature 
of the water-ice phase transition in the buds of woody 
plants]. – Vestnik IB NTS UrO RAN. 2: 2–7 (In Russ.).
https://doi.org/10.31140/j.vestnikib

Malyshev R.V. 2021. Opredelenie svobodnoy i svyazannoy 
vody v rastitel'nykh tkanyakh s razlichnym osmoticheskim 
davleniem, sravnitel'nyy analiz metoda vysushivaniya 
nad vodootnimayushhey sredoy i differentsial'noy skan-
iruyushchey kalorimetrii [Determination of free and 
bound water in plant tissues with different osmotic pres-
sure, comparative analysis of the method of drying over a 
water-removing medium and differential scanning calo-
rimetry]. – Uspekhi sovremennoy biologii. 141(2): 64–
171 (In Russ.).
https://doi.org/10.31857/s004213242102006X

Markovskaya E.F., Sysoeva M.I., SHerudilo E.G. 2013. 
Kratkovremennaya gipotermiya i rastenie [Short-term 
hypothermia and plant]. Petrozavodsk. 194 p. (In Russ.).

Maslova T.G., Mamushina N.S., Sherstneva O.A. 2009a. 
Strukturno-funktsional'nye izmeneniya fotosintetich-
eskogo apparata u zimnevegetiruyushhikh khvojnykh ras-
tenij v razlichnye sezony goda [Structural and functional 
changes in the photosynthetic apparatus in winter-grow-
ing coniferous plants in different seasons of the year]. – 
Fiziologiya rasteniy. 56(5): 672–681 (In Russ.).

Maslova S.P., Malyshev R.V., Golovko T.K. 2009b. Res-
piration and growth of two rhizomatous herbaceous pe-
rennials with different type of ecological strategy. – Bot. 
Zhurn. 95(4): 581–591 (In Russ.).

Maslova S.P., Tabalenkova G.N., Plyusnina S.N., 
Golovko T.K. 2015. Morfologiya i ekologiya podzem-
nogo metamernogo kompleksa dlinnokornevishchnykh 
rasteniy [Morphology and ecology of the underground 
metameric complex of long-rhizome plants]. Moscow. 
158 p. (In Russ.).

Maslova S.P., Malyshev R.V. 2016. Structure and functions 
of rhizomes Mentha arvensis (Lamiaceae). – Bot. Zhurn. 
101(10): 1201–1212 (In Russ.).
https://doi.org/10.1134/S0006813616100057

Maslova S.P., Golovko T.K. 2017. Tropizmy podzemnykh 
pobegov, stolonov i kornevishch [Tropisms of under-
ground shoots and rhizomes]. – Zhurnal obshhey biologii. 
7(2): 47–60 (In Russ.).

Maslova S.P., Dymova O.V., Plyusnina S.N. 2019. Chang-
es in the ultrastructure of plastids and the pigment com-
plex during the morphogenesis of underground shoots 
of Achillea millefolium (Asteraceae). – Bot. Zhurn. 
104(11–12): 1727–1739 (In Russ.).
https://doi.org/10/1134/s0006813619110127

Maslova S.P., Shelyakin M.A., Silina E.V., Malyshev R.V. 
2022. Dykhanie, zapasanie energii i pro/antioksidantnyy 
metabolizm v verkhushke podzemnogo pobega Achillea 



	 ОВОДНЕННОСТЬ, ФРАКЦИОННЫЙ СОСТАВ ВОДЫ…	 661

БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ     том 109     № 7     2024

millefolium v protsesse fotomorfogeneza [Respiration, en-
ergy storage and pro/antioxidant metabolism in the apex 
of underground shoots of Achillea millefolium during pho-
tomorphogenesis]. – Fiziologiya rasteniy. 69(6): 665–
674 (In Russ.).
https://doi.org/10.31857/s0015330322060203

Mihovich Zh.Eh., Punegov V.V., Gruzdev I.V., Ruban 
G.A., Zajnullina K.S. 2017. Biokhimicheskaya kharak-
teristika rasteniy sverbigi vostochnoy (Bunias orientalis L.) 
pri kul'tivirovanii na Severe [Biochemical characteristics 
of eastern sverbigi plants (Bunias orientalis L.) during cul-
tivation in the North]. – Izvestiya Samarskogo nauchno-
go tsentra RAN. 19(2–3): 478–481 (In Russ.).

Mironov P.V., Alaudinova E.V., Repyakh S.M. 2001. Nizko-
temperaturnaya ustoychivost' zhivykh tkaney khvoynykh 
[Low-temperature stability of living tissues of conifers]. 
Krasnoyarsk. 221 p. (In Russ.).

Mironov P.V., Levin E.D. 1985. Pereokhlazhdenie i obez-
vozhivanie khvoynykh zachatkov v zimuyushchikh poch-
kakh listvennitsy sibirskoy [Supercooling and dehydration 
of conifers in wintering Siberian larch buds]. – Fiziologi-
ya rasteniy. 32(4): 695–701 (In Russ.).

Mironov P.V., Alaudinova E.V., Loskutov S.R. 2017. Niz-
kotemperaturnaya ustoychivost' tkaney meristem pochek 
khvoynykh: osobennosti raspredeleniya svyazannoy 
vody v kletkakh [Low-temperature resistance of tissues 
of coniferous kidney meristems: distribution features 
of bound water in cells]. – Khvoynye boreal'noy zony. 
35(1–2): 117–122 (In Russ.).

Narajkina N.I., Pchelkin V.P., Tsydendambaev V.D., Trun-
ova T.I. 2020. Izmenenie v zhirnokislotnom sostave i  
v soderzhanii lipidov list'ev kartofelya pri nizkotempera-
turnom zakalivanii: rol' Δ12 –atsil-lipidnoj desaturazy 
[Changes in the fatty acid composition and lipid content 
of potato leaves during low-temperature hardening: the 
role of Δ12-acyl-lipid desaturase]. – Fiziologiya rasteniy. 
47(2): 149–156 (In Russ.).
https://doi.org/10.31857/s0015330320020116

Nokhsorov V.V., Dudareva L.V., Chepalov V.A., Sofrono-
va V.E., Verkhoturov V.V., Perk A.A., Petrov K.A. 2015. 
Svobodnye zhirnye kisloty i adaptatsiya organizmov 
k kholodnomu klimatu Yakutii [Free fatty acids and ad-
aptation of organisms to the cold climate of Yakutia]. – 
Vestnik BGSKHA im. V.R. Filippova. 38(1): 127–134 
(In Russ.).

Oguist G., Huner N.P.A. 2003. Photosynthesis of Over-
wintering Evergreen Plants. – Annu. Rev. Plant Biol. 54: 
329–55.
https://doi.org/10.1146/annurev.ar-
plant.54.072402.115741

Palkin Yu.F., Mokshonova I.M., Rodchenko M.N. 2017. 
Morozoustoychivost' luka-poreya Vostochnoy Sibi-
ri [Frost resistance of leeks in Eastern Siberia]. – Vest-
nik Rossiyskoy sel'skokhozyaystvennoy nauki. 4: 23–24 
(In Russ.).

Polyushkevich L.O., Gancheva M.S., Dodueva I.E., Luto-
va L.A. 2020. Receptors of CLE peptides in plants. – Rus-

sian Journal of Plant Physiology. 67(1): 3–19.
https://doi.org/10.1134/S1021443720010288

Shanklin J., Cahoon E.B. 1998. Desaturation and related 
modification of fatty acids. – Annu. Rev. Plant Physiol. 
Plant Mol. Biol. 49: 611–641.
https://doi.org/10.1146/annurev.arplant

Sakai A. 1979. Freezing avoidance mechanism of primordi-
al shoots of conifer buds. – Plant and Cell Phisiol. 20(7): 
1381–1390.

Serebryakova T.I., Voronin N.S., Elenevskij A.G., Baty-
gina T.B., Shorina N.I., Savinykh N.P. 2006. Botanika 
s osnovami fitotsenologii: Anatomiya i morfologiya ras-
teniy [Botany with the basics of phytocenology: anatomy 
and plant morphology]. – Ucheb. dlya vuzov. Moscow. 
543 p. (In Russ.).

Shlyk A.A. 1971. Opredelenie khlorofillov i karotinoidov 
v ekstraktakh zelenykh list'ev [Determination of chloro-
phylls and carotenoids in green leaf extracts]. – Biokhi-
micheskie metody v fiziologii rasteniy. Moscow. P. 154–
170 (In Russ.).

Smit B.N., Monako T.A., Hemming D.B., Hansen L.D., 
Kridll R.S. 1996. Svyaz' dykhaniya i skorosti rosta u ras-
teniy bol'shogo basseyna SSHA [Association of respi-
ration and growth rate of large basin plants SSHA]. – 
Fiziologiya rasteniy. 43(6): 821–825 (In Russ.).

Shi Y., Yue X., An L. 2018. Integrated regulation triggered by 
a cryophyte ω-3 desaturase dene confers multiple-stress 
tolerance tobacco. – J. Exp. Bot. 69(8): 2131–2148.
https://doi.org/10.1093/jxb/ery050

Sofronova G.I., Trubino G.I., SHreders S.M., Ma-
karevskij  M.F. 1978. K metodike kolichestvennogo 
opredeleniya uglevodov v vegetativnykh organakh sosny. 
Fiziologo-biokhimicheskie issledovaniya sosny na Severe. 
[Towards a method for the quantitative determination 
of carbohydrates in the vegetative organs of pine. – Phys-
iological and biochemical studies of pine in the North]. 
Petrozavodsk. P. 119–133 (In Russ.).

Tikhomirov B.A. 1963. Ocherki po biologii rasteniy Arkti-
ki. [Essays on Arctic plant biology]. Moscow; Leningrad. 
125 p. (In Russ.).

Trunova T.I. 2007. Rastenie i nizkotemperaturnyy stress 
[Plant and low temperature stress]. Moscow. 54 p. 
(In Russ.).

Tumanov I.I. 1979. Fiziologiya zakalivaniya i morozos-
toykosti rasteniy [Physiology of hardening and frost re-
sistance of plants]. Moscow. 352 p. (In Russ.).

Vereshchagin A.G. 2007. Lipidy v zhizni rasteniy [Lipids 
in plant life]. Moscow. 78 p. (In Russ.).

Voitsekhovskaja O.V. 2019. Phytochromes and Other (Pho-
to) Receptors of Information in Plants. – Russ. J. Plant 
Physiol. 66(3): 351–364.
https://doi.org/10.1134/S1021443719030154

Zholkevich V.N. 1968. Energetika dykhaniya vysshikh ras-
teniy v usloviyakh vodnogo defitsita [Energy of respira-
tion of higher plants in conditions of water deficit]. Mos-
cow. 206 p. (In Russ.).



БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ, 2024, том 109, № 7, с. 662–674

 СООБЩЕНИЯ 

662

ДОЛГОСРОЧНЫЕ ИЗМЕНЕНИЯ СПЕКТРА ЖИЗНЕННЫХ ФОРМ 
РАСТЕНИЙ ЛУГОВЫХ ФИТОЦЕНОЗОВ

© 2024 г.      О. В. Созинов1, *, К. В. Щукина2, **, Д. С. Кессель2, Н. С. Ликсакова2, 
Д. М. Мирин3, М. В. Нешатаев2, А. Г. Хмарик2

1Гродненский государственный университет им. Янки Купалы 
пер. Доватора, 3/1–143, Гродно, 230000, Беларусь
2Ботанический институт им. В.Л. Комарова РАН 

ул. Профессора Попова, 2, лит. В, Санкт-Петербург, 197022, Россия
3Санкт-Петербургский государственный университет 

Средний пр-т В.О., 41/43, Санкт-Петербург, 199178, Россия
*e-mail: o.sozinov@grsu.by 

**e-mail: schukina@binran.ru
Поступила в редакцию 20.12.2023 г.

Получена после доработки 08.07.2024 г.
Принята к публикации 09.07.2024 г.

Проведены исследования изменений видового состава и спектра биоморф луговой растительно-
сти на территории научно-опытной станции “Отрадное” (Ленинградская область, Россия), про-
изошедших за 60-летний постагрогенный период: временной отрезок – с момента прекращения 
интенсивного луговодства в 1955–1960 гг. до 2018–2022 гг. Показана относительная стабильность 
спектра жизненных форм при значительной долговременной видовой изменчивости сообществ 
за рассматриваемый временной отрезок. По прошествии 60 лет, в последние 20 из которых хо-
зяйственное использование сохранившихся луговых участков прекращено, произошло увеличе-
ние видового богатства сообществ за счет роста количества длиннокорневищных видов. Дерно-
винные злаки и осоки демонстрируют относительную стабильность участия.
Начальные стадии зарастания луга лесом характеризуются появлением кустарничков, кустарни-
ков и деревьев. На уровне тенденций усилилось доминирование многолетних летнезеленых трав 
и повысилась роль тонко-длиннокорневищных растений. На первой стадии зарастания лугов лес-
ной растительностью отмечен рост участия одно-двулетних летнезеленых трав.
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Жизненные формы отражают адаптации расте-
ний ко всему комплексу факторов внешней сре-
ды, как абиотических, так и фитоценотических 
(Serebryakov, 1962), достаточно точно характери-
зуя функциональную структуру ценоза. Именно 
поэтому биоморфологический анализ широко 
применяется в фитоценологии при комплекс-
ном рассмотрении луговых ценофлор (Marakulina, 
Degteva, 2008; Parinova, 2010; Egorova, 2013).

Исследования луговой растительности в ус-
ловиях экстенсивного сельского хозяйства яв-

ляются актуальным направлением в современ-
ной геоботанике. Это дает возможность сравнить 
полученные нами данные с результатами других 
исследователей. Изучение изменчивости видо-
вого состава лугов, восстанавливающихся после 
использования, дает разные, иногда противопо-
ложные, результаты. Масштабное исследование 
сукцессий на заброшенных сельхозугодьях Ев-
ропы (Prévosto et al., 2011) продемонстрировало 
сильное влияние перехода к более поздним (30–
35 лет с момента прекращения хозяйственной 
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деятельности) стадиям сукцессии на флористи-
ческий состав лугов и пустошей. В ходе сукцес-
сии общее количество “устойчивых” видов (тех, 
чья численность изменилась менее, чем на 40%) 
уменьшилось, а также произошло значительное 
изменение видового состава при заселении де-
ревьев и кустарников. Однако изучение залежей 
в Ярославской области (Mirin et al., 2023) показа-
ло, что при зарастании сельхозугодий лесом в пе-
риод с 10 до 30 (35) лет существенных изменений 
в травостое не происходит. При исследовании 
разновозрастных залежей (от 1 до 40 и более лет) 
островной поймы Северной Двины (Архангель-
ская обл.) установлено, что в период 20–40 лет 
после забрасывания количество видов приближа-
ется к естественным пойменным угодьям (индекс 
Жаккара – 0.49), однако и через 40 лет состав це-
нофлоры не становится идентичен естественным 
сообществам (Popova et al., 2019).

Луг, на котором проводились исследования, 
расположен на территории Научно-опытной 
станции “Отрадное” Ботанического институ-
та им. В.Л. Комарова РАН (БИН РАН) (Ден-
дрологический парк им. С.Я. Соколова, да-
лее – ​НОС “Отрадное”). Станция находится 
в  Приозерском районе Ленинградской обла-
сти (60°50ʹ с. ш. и 30°15ʹ в. д.) на северном бере-
гу крупного (~70 км2) озера Отрадное. Изучае-
мые луга расположены на пологом склоне южной 
экспозиции (вторая озерная терраса, сложенная 
безвалунными средними и тяжелыми суглинка-
ми, которые на глубине 30–50 см подстилаются 
ленточными глинами) (Svyazeva et al., 2011). От 
озера луговой массив отграничен полосой при-
брежного леса – ​черноольхово-вязовника (Ulmus 
laevis + Alnus glutinosa). В верхней части склона 
луга граничат с сосновым лесом с опушкой из 
подроста ольхи серой на водораздельной равнине.

До 1939 г. на этой части Карельского перешей-
ка большинство не занятых лесом земель нахо-
дились под искусственно созданными сеяными 
лугами и пашнями (Makarevich, 1963). Со вто-
рой половины 1950‑х гг. территория НОС “От-
радное” стала полигоном экспериментальных 
геоботанических исследований луговой расти-
тельности – ​здесь располагался геоботаниче-
ский опытный участок “Шенниковский луг” 
(Shennikov, 1963; Makarevich, 1963, 1970). Геобо-
таники БИН РАН под руководством А.П. Шен-
никова изучали влияние удобрений, режимов 

косьбы на состав и структуру луговых сообществ; 
внутривидовые и межвидовые взаимоотношения 
луговых растений (Shennikov, Makarevich, 1963). 
К тому времени растительность рассматривае-
мой территории уже некоторое время находилась 
в стадии смены травостоев сравнительно просто-
го по строению и однородного посевного цено-
за природными, которые характеризуются богат-
ством видового состава. Из видов, оставшихся от 
сообществ сеяных лугов, в составе присутство-
вали Alopecurus pratensis L., Dactylis glomerata L., 
Phleum pratense L., Festuca pratensis Huds., Trifo- 
lium pratense L., T. repens L. При закладке опытов 
(1955 г.) в злаково-разнотравном травостое лугов 
преобладали: Agrostis tenuis Sibth., Anthoxanthum 
odoratum  L., Alopecurus pratensis и  Alchemilla 
monticola Opiz (Makarevich, 1963). При этом ви-
довой состав был однородным по всему профилю 
луга, от основания склона до его вершины, тогда 
как по биомассе в нижней части склона преобла-
дали злаки, а в верхней – ​разнотравье (Shennikov, 
Makarevich, 1963).

Экспериментальные работы, в которые входи-
ли различные режимы кошения и внесения удо-
брений, осуществлялись на луговом стациона-
ре НОС “Отрадное” вплоть до 1980‑х гг. В конце 
1990‑х – ​начале 2000‑х гг. на этих лугах прово-
дился активный выпас скота (овец). Интенсив-
ное хозяйственное использование данных лугов 
прекратилось в начале 2000‑х гг. На части тер-
ритории НОС “Отрадное”, занятой в прошлом 
лугами, после прекращения хозяйственной де-
ятельности начались сукцессионные процессы 
формирования вторичной лесной растительно-
сти (сероольшанников, березняков и осинников).

В 2018 г. сотрудниками лаборатории общей 
геоботаники БИН РАН на данном участке за-
ложен эколого-ценотический профиль по оро-
графическому градиенту на склоне юго-запад-
ной экспозиции к северному берегу оз. Отрадное 
(луговой фрагмент катены) (Sozinov et al., 2022). 
В 2022 г. в 600 м к ЮВ от профиля в расположен-
ном выше по склону луговом массиве заложена 
серия пробных площадей (ПП) для исследования 
процессов формирования лесной растительности 
на участке зарастающих вторичных плакорных 
лугов (рис. 1).

Целью настоящего исследования было выявле-
ние особенностей долговременной изменчивости 
видового состава и спектра биоморф травянистых 
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растений луговой растительности после прекра-
щения сельскохозяйственной деятельности.

МАТЕРИАЛЫ И  МЕТОДЫ

Геоботанические описания 1955–1960  гг. 
в луговом массиве, частью которого является 

“Шенниковский луг”, заимствованы из статьи 
А.П. Шенникова и В.Н. Макаревич (Shennikov, 
Makarevich, 1963). Большая часть этих описаний 
сделана на экспериментальных участках в верх-
ней, более возвышенной, части лугового массива 
(~0.5 га). Для полного охвата видового разнообра-
зия данного луга на катене заложен геоботани-
ческий профиль из пяти мониторинговых ПП, 
100 м2 каждая, пересекающий луговой массив 
с юго-запада на северо-восток, с ежегодной по-
вторностью описаний (2018–2021.) (Sozinov et al., 
2022).

Также в  2022  г. заложена серия из 18 ПП 
(100 м2), включающая четыре варианта по гра-
диенту зарастания (в  каждом варианте по че-
тыре-пять повторностей (n)) (см. рис. 1). Для 
выявления изменений, произошедших в  био-
морфологической структуре сообществ, выбраны 

описания ПП первых двух вариантов зарастания 
лугов лесом. Вариант 1 (n = 4): чистый или поч-
ти чистый луг (всходы и подрост деревьев и ку-
старников отсутствуют или их покрытие не пре-
вышает 5%); вариант 2 (n = 5): начальная стадия 
зарастания луга, проективное покрытие кустар-
ников и подроста деревьев от 5 до 20% с высотой 
подроста до 1.5 м.

В пределах ПП проведены геоботанические 
описания растительных сообществ (Ipatov, Mirin, 
2008). Названия сосудистых растений даны по 
С.К. Черепанову (Czerepanov, 1995). Гербар-
ные образцы хранятся в LE и GRSU. Класси-
фикация жизненных форм проведена отдельно 
по двум вариантам системы: по И.Г. Серебряко-
ву (Serebryakov, 1962, 1964) и сводке М.Ю. Ти-
ходеевой, В.Х. Лебедевой (Tikhodeeva, Lebedeva, 
2015), основанной на материалах Н.И. Науменко 
(Naumenko, 2008) и Л.П. и Г.П. Рысиных (Rysin, 
Rysina, 1987).

Статистическая обработка материала осущест-
влялась с  помощью критерия Манна–Уитни 
в PAST 4.10 (Hammer et al., 2001); вычислен ин-
декс Жаккара (Denisova, 1999).

0 100 200 300 400 м

Условные обозначения:

Катена

Шенниковский луг

Эксперимент
с зарастанием

Рис. 1. Схема размещения пробных площадей на территории НОС “Отрадное” (основа Google Map).
Fig. 1. The layout of the sample plots on the territory of the Otradnoye RES (the base is taken from Google Map).
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Биоморфологический анализ ценофлоры лу-
гов НОС “Отрадное” проводился на основе сво-
дного списка из 123 видов, отмеченных в описа-
ниях из архивных данных, а также в современных 
описаниях сообществ катены и лугов, зарастаю-
щих лесом.

В  классификации жизненных форм трав 
по И.Г. Серебрякову (Serebryakov, 1964) исполь-
зуются морфологические особенности их под-
земных органов. Поэтому, кроме анализа спектра 
жизненных форм ценофлоры лугов НОС “Отрад-
ное”, нами изучена изменчивость участия био-
морф по типам корневой системы в сложении 
луговой растительности. Еще Б.А. Быков (Bykov, 
1970) отмечал, что познать законы формирова-
ния растительных сообществ, пути их становле-
ния, взаимосвязей со средой обитания, измене-
ний и смен растительных группировок возможно 
только при глубоком знании подземных частей 
растений (цит. по: Oleynikova, 2018). Посколь-
ку существует много разных вариантов класси-
фикаций травянистых растений по типам корне-
вых систем (Serebryakov, 1962, 1964; Zhmylev et al., 
2021; Tikhodeeva, Lebedeva, 2015 и т. д.), и, кроме 
того, в зависимости от условий среды, один и тот 
же вид может иметь разный тип биоморфы, мы 
использовали для анализа видов две классифи-
кации: исходная – ​И.Г. Серебрякова (Serebryakov, 
1962, 1964) и  модифицированная по сводке 
М.Ю. Тиходеевой и В.Х. Лебедевой (Tikhodeeva, 
Lebedeva, 2015). Это было сделано также для под-
тверждения тенденций, обнаруженных в ходе из-
учения долговременной изменчивости спектра 
биоморф травянистых растений лугов после пре-
кращения на них сельскохозяйственной деятель-
ности. Использованные классификации типов 
корневых систем несколько отличаются друг от 
друга. В сводке М.Ю. Тиходеевой и В.Х. Лебеде-
вой (Tikhodeeva, Lebedeva, 2015) больше града-
ций, кроме того, дерновинные формы включены 
в классификацию на равных с остальными ти-
пами, тогда как в использованном нами вариан-
те системы И.Г. Серебрякова (Serebryakov, 1962, 
1964) образование дернины у растений трактует-
ся как самостоятельный признак.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Анализ долгосрочной изменчивости спектра 
жизненных форм (без учета типов корневых си-
стем) травянистых растений на лугах (включая 

и начальные стадии зарастания лесом) за пери-
од в 60 лет показал его относительную устойчи-
вость (p > 0.05) (табл. 1). Стабильность в составе 
жизненных форм в ходе сукцессии лугов отмеча-
ли и другие исследователи (Pospelov, Pospelova, 
2001; Egorova, 2013). Например, колебания чис-
ла видов отдельных жизненных форм в луговых 
сообществах поймы р. Оки в течение первой по-
ловины XX в. (период в 30–50 лет) составляли от 
двух до пяти видов (Egorova, 2013).

Наши исследования показали, что на лу-
гах НОС “Отрадное” выявленная устойчивость 
формируется при значительной долговремен-
ной видовой изменчивости сообществ: индекс 
Жаккара для архивных и актуальных данных для 
сообществ катены составил 0.33. При сравне-
нии луговых сообществ, находящихся на началь-
ных стадиях зарастания, с архивными описания-
ми луговых ценозов получены значения индекса 
Жаккара 0.35 и 0.41 (для архивного списка видов 
и видовых спектров описаний вариантов зараста-
ния 1 и 2 соответственно). Опушечно-луговые 
и  опушечно-сорно-луговые виды, среди кото-
рых Steris viscaria (L.) Rafin., Cerastium holosteoidеs 
Fries, Dianthus deltoides L., Omalotheca sylvatica (L.) 
Sch. Bip. & F. Schultz, Plantago lanceolata L. и др., 
сменились за 60 лет на опушечно-лесные и опу-
шечные виды: Aegopodium podagraria L., Angeli-
ca sylvestris L., Centaurea phrygia L. Появились 
болотно-луговые (Filipendula ulmaria (L.) Maxim., 
Poa palustris L.), а  также инвазивные (Lupinus 
polyphyllus Lindl., Arrhenatherum elatius (L.) P. Beauv. 
ex J. Presl & C. Presl) виды. Общими для всех четы-
рех анализируемых списков видов (архивные дан-
ные, катена, два варианта зарастания) остались 26 
видов растений (21.2% полного видового списка).

В списке видов 1960‑х гг. насчитывается 61 вид. 
В видовом списке сообществ катены отмечено 68 
видов. Ценофлора лугов варианта 1 содержит 60 
видов трав, а варианта 2 – 70 видов трав.

Наши исследования луговой катены пока-
зали, что травостой и,  в  целом, травяные це-
нозы за прошедшие 60 лет сильно изменились, 
как и предсказывал А.П. Шенников (Shennikov, 
Makarevich, 1963). Произошла смена видово-
го состава участвующих в сложении травостоя 
растений, сформировались новые сообщества 
(табл. 2). Актуальная растительность ценотически 
дифференцирована по склону: в нижней части 
склона располагаются сообщества болотистых 
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гигромезофитных (таволговых и двукисточнико-
вых) лугов, выше находятся настоящие мезофит-
ные луга с доминированием Alopecurus pratensis L. 
и Arrhenatherum elatius, а в верхней части склона – ​
злаковые луга с Calamagrostis epigeios (L.) Roth.

Сообщества катены и варианта 1 зарастания 
лугов лесом относятся к одной сукцессионной 
стадии. Однако их ценотическая принадлежность 
неодинакова (см. табл. 2).

В луговом массиве, зарастающем лесной рас-
тительностью, на котором заложены постоянные 
пробные площадки вариантов 1 и 2, встречаются 
настоящие мезофитные и гигромезофитные луга 
(см. табл. 2). Обильными видами здесь являются: 
Lupinus polyphyllus, Alopecurus pratensis, Calamagros-
tis epigeios, Aegopodium podagraria, Chamaenerion an-
gustifolium (L.) Scop., Dactylis glomerata, Filipendu-
la ulmaria.

“Шенниковский” луг (луговая катена). На лу-
говой катене НОС “Отрадное” доминирова-
ние многолетних летнезеленых трав усилилось 
и стало подавляющим (см. табл. 1). Сходные ре-
зультаты получены для лугов и пустошей Евро-
пы в ходе масштабного исследования сукцессий 
на заброшенных сельхозугодьях: число летнезе-

леных видов значительно увеличилось в каждом 
местообитании (Prévosto et al., 2011). Остальные 
жизненные формы (многолетние зимнезеленые 
травы и одно-двулетние летнезеленые травы) на 

“Шенниковском” лугу в среднем вдвое снизили 
свое присутствие.

Анализ спектра групп травяных видов по типам 
строения корневых систем по системе И.Г. Се-
ребрякова (Serebryakov, 1962, 1964) на террито-
рии “Шенниковского” луга показал изменения, 
произошедшие за 60  лет (табл.  3). Незначи-
тельно сократилась доля короткокорневищно-
кистекорневых трав. Если в  1960‑х гг. они 
в  процентном отношении по количеству ви-
дов являлись лидирующей группой биоморф, 
то в  настоящее время доминирующей био-
морфой в  составе фитоценозов стали тонко-
длиннокорневищные растения (в  том числе 
за счет сокращения доли всех прочих жизнен-
ных форм). Число тонко-длиннокорневищных 
видов увеличилось более, чем в  1.5 раза (см. 
табл. 3). Уменьшилась доля стержнекорневых 
травянистых растений. Отмечено, что ранее 
здесь было зафиксировано увеличение обилия 
корневищных растений – ​в 1970‑х гг., на участ-
ке луга без хозяйственного использования (в от-

Таблица 1. Спектр групп жизненных форм видов в травостое (число видов, шт.) (жизненные формы приведены 
по системе И.Г. Серебрякова, 1962, 1964)
Table 1. The spectrum of groups of life forms of species in the herbage (number of species) (life forms are given according 
to the system of I.G. Serebryakov, 1962, 1964)

Жизненная форма
Life form

“Шенниковский” луг
“Shennikovsky” meadow

1-я стадия зарастания 
луга лесом
First stage  

of overgrowing the 
meadow with forest

2-я стадия зарастания 
луга лесом

Second stage  
of overgrowing the 
meadow with forest

1955–1960 2018–2021 2022

Многолетние летнезеленые травы, mlT
Perennial summergreen herbs, mlT

51 63 49 58

Многолетние зимнезеленые травы, mzT
Perennial wintergreen herbs, mzT

5 2 4 6

Одно-двулетние летнезеленые травы, odlT 
Annual and biennial summergreen herbs, odlT

5 3 7 6

Летнезеленый кустарник, lK 
Summergreen shrub, lK

0 0 1 1

Летнезеленый кустарничек, lKk
Summergreen dwarf shrub, lKk

0 0 0 1

Всего / Total 61 68 61 72
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Таблица 2. Фрагмент синоптической таблицы сравниваемых луговых сообществ
Table 2. Fragment of a synoptic table of compared meadow communities

Сравниваемые варианты лугов
Compared variants of meadows

Начальные стадии зарастания луга лесом:
вариант 1 (1-1 – 1-4) и вариант-2 (2-1 – 2-5)

Initial stages of overgrowing the meadow with forest:
variant 1 (1-1 – 1-4) and variant-2 (2-1 – 2-5)

Луговая катена
Meadow catena *Архив

*Archive

№ ПП / Number of sample plot 1-2 1-4 2-3 1-1 2-5 2-2 1-3 2-1 2-4 1 2 3 4 5

Alopecurus pratensis L. V5 V4 V3 V3 IV2 IV2 V4 V2 V3 IV3 V4 V4 V2 V2 V3

Geum rivale L. V3 I+ IR I2 II+ I+ V2 III1 V2 V+ IV1 V1

Galium album Mill. II2 V3 IV2 II2 V2 I+ III2 II+ III1 V2 II+ IV2 IV2 IV2

Lupinus polyphyllus Lindl. III4 V5 V5 V5 V5 IV3 I+ V3 V1 V2

Dactylis glomerata L. IV3 IV3 II2 I2 IV2 V3 V3 IV2 I+ V3 V2 IV2 V3 II1 V3

Aegopodium podagraria L. II2 IR V4 IV4 I+ IV1 II1

Filipendula ulmaria (L.) Maxim. II3 II2 I3 I2 IR V3 V5 V4 IV2 I+ V2

Chamaenerion angustifolium (L.) Scop. III3 IV2 V4 V4 V2

Calamagrostis epigeios (L.) Roth I1 V4 V4 V5

Phalaroides arundinacea (L.) Rauschert V5

Anthriscus sylvestris (L.) Hoffm. I+ I+ II2 V2 V4 V2 IV2 V1

Arrhenatherum elatius (L.) P.Beauv.  
ex J.Presl & C.Presl I1 I+ I+ IV2 IV5 V2

Festuca rubra L. I+ V2 I+ V4

Anthoxanthum odoratum L. III2 I+ V4

Agrostis tenuis Sibth. IV2 III2 IV2 II1 V3 V2 I2 I1 IV1 V1 IV2 IV2 V2 V4

Alchemilla vulgaris L. s. l. III2 IV2 II2 III2 III1 I1 III1 I+ II+ V1 IV1 V5

Lathyrus pratensis L. V2 II+ III+ I+ IV+ II+ V2 I+ II1 IV+ II+ IV2 III+ IV2 V3

Equisetum sylvaticum L. V2 V2 II1 III+ V3 IV2 V2 III1 V2 V2 IV1 III+

Trifolium medium L. I1 II2 II+ I+ II1 V3 IV2 I+ V2 I+

Achillea millefolium L. I1 IR V2 II1 II+ II1 II+ V4

Carex pallescens L. I+ I+ I+ I+ I+ I+ V3

Rumex acetosa L. I+ II+ I+ I+ II+ V3

Elytrigia repens (L.) Nevski I2 V2 III2 V3 II+ III3 IV2 IV+ V2 II+

Agrostis gigantea Roth V3 II2 I1 I+ I+ I+

Rubus idaeus L. III3 IR I2 I2

Geranium pratense L. II+ III+ III2 III3 II1

Centaurea jacea L. I+ I+ V3

Ranunculus auricomus L. I1 I+ V3

Rhinanthus minor L. V3

Luzula multiflora (Ehrh.) Lej. V3

Trifolium pratense L. V3

Trifolium repens L. V4

Примечания. Серой заливкой выделены доминирующие виды. Римскими цифрами I–V даны классы константности (встречаемо-
сти):  I – вид присутствует, менее чем в 20% описаний; II – 21–40%; III – 41–60%; IV – 61–80%; V – в более 80% описаний. Араб-
скими цифрами в степени даны баллы обилия по шкале Браун–Бланке (Neshatayev, 2001). *архив – средние значения констант-
ности и обилия для 5 ПП (архивные данные за 1955–1960 гг.).

Notes. Dominating species are highlighted with gray filling. Roman numerals I–V: the classes of (frequency): I – the species is present in 
less than 20% relevés; II – 21–40%; III – 41–60%; IV – 61–80%; V – over 80% relevés. Superscript Arabic numerals: points of abundance 
according to Braun–Blanquet’s scale (Neshatayev, 2001). *archive – average values of the constancy and abundance for 5 sample plots (ar-
chive data of 1955–1960).
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сутствии кошения и внесения удобрений). По 
сравнению с исходным состоянием сеяного луга 
за 10 лет более чем вдвое уменьшилось проек-
тивное покрытие дерновинных растений при 
разрастании корневищных (Makarevich, 1970). 
Наши исследования показывают, что за 60 лет 
доминирование в сообществах частично перешло 
от короткокорневищно-кистекорневых видов 
(Agrostis tenuis, Anthoxanthum odoratum) к длинно-
корневищным (Arrhenatherum elatius, Calamagrostis 
epigeios, Elytrigia repens), что противоречит клас-
сической концепции смен на лугах В.Р. Вильям-
са (Wil’yams, 1922). Исследование изменений, 
произошедших на западноевропейских лугах, 
выведенных из хозяйственного использования 
(прекращение кошения и выпаса), также свиде-
тельствует об увеличении в их составе видов, раз-
множающихся с помощью корневищ и корневых 
отпрысков (Prévosto et al., 2011). Следует отме-
тить, что среди современных доминантов при-
сутствуют и короткокорневищно-кистекорневые 
растения. В части сообществ по-прежнему оби-
лен лисохвост луговой, в нижней части катены 
доминирует таволга вязолистная.

Анализ спектра видов по строению корневых 
систем по классификации, приведенной в работе 
М.Ю. Тиходеевой и В.Х. Лебедевой (Tikhodeeva, 
Lebedeva, 2015), показал сходные тенденции. 
Доля короткокорневищных и  кистекорневых 
форм осталась практически неизменной, число 
длиннокорневищных видов увеличилось более 
чем в два раза (табл. 4). Еще резче проявляется 
разница в количестве видов со стержневой кор-
невой системой: их на лугах катены стало прак-
тически вдвое меньше, чем в  1950–1960‑х  гг. 
Уменьшилась и доля наземноползучих растений. 
Возможно, из-за ухудшения светового режима на 
фоне сильного задернения почвы выпали из со-
става травостоя Veronica officinalis L., V. serpyllifo-
lia L., Trifolium repens L.

Однако в целом спектр биоморф исследуемо-
го луга на НОС “Отрадное” по типам корневой 
системы достоверно не изменился (p > 0.05), из-
менения отмечаются лишь на уровне тенденций 
(рис. 2).

В  отсутствие хозяйственного использова- 
ния за последние 30 лет (период прекращения 

Таблица 3. Изменчивость участия биоморф по типам корневой системы (число видов, шт.) в сложении луговой 
растительности (типы корневых систем приведены по системе И.Г. Серебрякова, 1962, 1964)
Table 3. Variability of the participation (number of species) of biomorphs (based on root system types) in the composition 
of meadow vegetation (types of root systems are given according to the system of I.G. Serebryakov, 1962, 1964)

Тип корневой системы 
Type of root system

“Шенниковский” луг
“Shennikovsky” meadow

1-я стадия зарастания 
луга лесом 

First stage of  
overgrowing  

the meadow with forest

2-я стадия зарастания 
луга лесом 

Second stage of  
overgrowing  

the meadow with forest

1955–1960 2018–2021 2022

Число видов 
(шт.) 

Number of 
species

Доля  
(%)

Share 
(%)

Число видов 
(шт.) 

Number of 
species

Доля 
(%)

Share 
(%)

Число видов 
(шт.) 

Number of 
species

Доля 
(%)

Share 
(%)

Число видов 
(шт.)

Number of 
species

Доля 
(%) 

Share 
(%)

Стержнекорневые, tr
Taprooted, tr

13 21.3 9 13.2 14 23.3 13 18.6

Короткокорневищные, sr 
Short-rhizomatous, sr

7 11.5 4 5.9 5 8.3 7 10

Короткокорневищно-кистекорне-
вые, srbr 
Short-rhizomatous-fibrous-rooted, srbr

20 32.8 24 35.3 18 30 23 32.9

Тонко-длиннокорневищные, tlr 
Thin-long-rhizomatous, tlr

16 26.2 29 42.7 20 33.4 23 32.9

Комбинированный тип, ct 
Combined type, ct

5 8.2 2 2.9 3 5 4 5.6

Всего / Total 61 100 68 100 60 100 70 100
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кошения) на луговой катене появились единич-
ные особи древесных видов Salix phylicifolia L., 
S. myrsinifolia Salisb., Alnus incana (L.) Moench, Bet-
ula pendula Roth, Pinus sylvestris L., Quercus robur L., 
Sorbus aucuparia L., которые еще не сформирова-
ли на проанализированных участках древесный 
и кустарниковый ярусы.

Жизненная форма многих видов зависит также 
от строения зоны кущения, длины образующихся 
побегов и направления их роста (Wil’yams, 1922; 
Serebryakova, 1971). По этим признакам выде-
ляют виды, образующие дернину. Дерновинные 

растения распространены в целом ряде семейств 
однодольных и двудольных: Poaceae, Cyperaceae, 
Juncaceae, изредка Asteraceae и др. (Shennikov, 
1941). Соотношение видов, формирующих дер-
нину – ​ключевой признак лугового фитоценоза 
(Rabotnov, 1984, 1985), – ​демонстрирует незна-
чимое увеличение за период 60 лет. На сохра-
нившихся участках “Шенниковского” луга доля 
дерновинных видов по классификации И.Г. Се-
ребрякова (Serebryakov, 1962, 1964) возросла 
с 21.3 до 25% (соответственно, число видов уве-
личилось с 13 до 17). Аналогичная тенденция вы-

Таблица 4. Изменчивость участия биоморф по типам корневой системы (число видов, шт.) в сложении луговой 
растительности (типы корневых систем даны по сводке М.Ю. Тиходеевой и В.Х. Лебедевой (2015))
Table 4. Variability of the participation (number of species) of biomorphs (based on root system types) in the composition 
of meadow vegetation (types of root systems are given according to M.Yu. Tikhodeeva and V.H. Lebedeva (2015))

Тип корневой системы
Type of root system

“Шенниковский” луг 
“Shennikovsky” meadow

1-я стадия зарастания 
луга лесом

First stage of  
overgrowing the meadow 

with forest

2-я стадия зарастания 
луга лесом

Second stage of  
overgrowing the meadow 

with forest

1955–1960 2018–2021 2022

Число видов 
(шт.)

Number  
of species

Доля 
(%) 

Share 
(%)

Число видов 
(шт.) 

Number  
of species

Доля 
(%)

Share 
(%)

Число видов 
(шт.)

Number  
of species

Доля 
(%) 

Share 
(%)

Число видов 
(шт.)

Number  
of species

Доля 
(%) 

Share 
(%)

Короткокорневищные
Short-rhizomatous

14 23 13 19.1 13 21.7 16 22.9

Длиннокорневищные
Long-rhizomatous

8 13.1 19 27.9 14 23.3 15 21.4

Стержнекорневые
Taprooted

11 18 6 8.9 11 18.3 11 15.7

Стержнекистекорневые
Tap-fibrous-rooted

3 4.9 4 5.9 3 5 2 2.9

Наземноползучие
Ground creepers

6 9.9 2 2.9 2 3.3 4 5.7

Рыхлодерновинные
Loose-cespitose

11 18 14 20.6 10 16.7 14 20

Плотнодерновинные
Dense-cespitose

2 3.3 2 2.9 1 1.7 1 1.4

Кистекорневые
Fibrous-rooted

3 4.9 4 5.9 2 3.3 3 4.3

Корневой полупаразит
Root semi-parasite

1 1.6 0 0 1 1.7 1 1.4

Другие
Other

2 3.3 4 5.9 3 5 3 4.3

Всего / Total 61 100 68 100 60 100 70 100
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явлена и при анализе видов по сводке М.Ю. Ти-
ходеевой и В.Х. Лебедевой (Tikhodeeva, Lebedeva, 
2015) (см. табл. 4). Многие из выявленных изме-
нений в соотношении биоморф можно объяснить 
более широким спектром сообществ, сформи-
ровавшихся за 60 лет под влиянием разнообраз-
ных эдафических факторов вдоль луговой катены 
(Sozinov et al., 2022). Если луга в 1950–1960‑е гг. 
имели достаточно выровненный видовой состав, 
то сейчас на луговой катене сформировались со-
общества широкого экологического диапазо-
на от влажных до сухих лугов, в которых больше 
представлены виды семейств Poaceae, Cyperaceae, 
Juncaceae, формирующие дернину.

Луга, зарастающие лесом (вариант 1 и вариант 
2). В верхней части склона и на бровке (1–2 ста-
дии зарастания луга лесом) образовался комплекс 
луговых фрагментов с сообществами, находящи-
мися на различных стадиях зарастания березой 
и ольхой серой. Луговые ценозы, находящиеся 
на начальных стадиях зарастания деревьями и ку-
старниками, по спектру многолетних трав флори-
стически ближе к луговой растительности 60‑лет-
ней давности, чем к современным сообществам 

“Шенниковских” лугов (см. табл. 1). Здесь (в ва-
рианте 2) абсолютное число видов, относящих-

ся к жизненной форме многолетних летнезеле-
ных трав, возросло по сравнению с описаниями 
лугов в 1960‑х гг., но их доля в суммарном ви-
довом богатстве незначительно снизилась. Со-
хранилось присутствие многолетних зимнезе-
леных трав (тогда как на “Шенниковском” лугу 
оно сократилось). Появились кустарнички (Vac-
cinium myrtillus L.) и кустарники (Rubus idaeus L.), 
а также возросла доля одно-двулетних летнезеле-
ных трав как индикаторов нарушения дернины 
(на “Шенниковском” лугу их количество умень-
шилось). Современные нарушения дернины 
на этих лугах являются не антропогенными, а зо-
огенными, вызванными, преимущественно, дея-
тельностью кабанов.

На первых стадиях зарастания луговых сооб-
ществ спектр биоморф по типам корневых си-
стем достоверно не изменился за 60 лет (p > 0.05), 
но при анализе по системе И.Г. Серебрякова 
(Serebryakov, 1962, 1964) отмечены тенденции 
к усилению роли тонко-длиннокорневищных 
видов на фоне более плавного, чем на луго-
вой катене, снижения доли короткокорневищ-
ных, комбинированных и короткокорневищно-
кистекорневых видов растений на первой стадии 
зарастания и  стабилизации на второй стадии 
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0%
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Рис. 2. Изменчивость участия биоморф по типам корневых систем в сложении луговой растительности: sr – корот-
кокорневищные; srbr – короткокорневищно-кистекорневые; tr – стержнекорневые; tlr – тонко-длиннокорневищ-
ные; ct – комбинированный тип.

Fig. 2. Variability of the participation of biomorphs (based on root system types) in the composition of meadow vegetation: sr – 
short-rhizomatous; srbr – short-rhizomatous-fibrous-rooted; tr – taprooted; tlr – thin-long-rhizomatous; ct – combined type.
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(см. табл. 3). Число и доля стержнекорневых ви-
дов на лугах, зарастающих лесом, практически 
не изменились, однако, существенно меняет-
ся их состав. Из 13 видов со стержневой корне-
вой системой архивного списка на современных 
лугах сохранились два: Anthriscus sylvestris  (L.) 
Hoffm. и Pimpinella saxifraga L. Виды преимуще-
ственно лугового и опушечно-лугового ценоти-
па (Leontodon autumnalis L., Plantago lanceolata, Di-
anthus deltoides, Trifolium pratense L.) замещаются 
опушечно-лесными и сорно-луговыми видами 
(Cirsium arvense (L.) Scop., Galeopsis speciosa Mill., 
Melampyrum nemorosum L. и др.). Среди послед-
них и инвазивный вид – ​люпин многолистный.

Анализ видов по сводке М.Ю. Тиходеевой 
и В.Х. Лебедевой (Tikhodeeva, Lebedeva, 2015) 
подтверждает тенденцию увеличения числа длин-
нокорневищных форм при относительном сохра-
нении позиций растений с прочими типами кор-
невых систем (см. табл. 4). Слабо представленные 
на первой стадии зарастания наземноползучие 
виды появляются на второй стадии зарастания 
лугов лесом, но не достигают количества, отме-
ченного на лугу в 1950–1960‑е гг.

На первых стадиях зарастания луга лесом уча-
стие дерновинных видов (преимущественно, зла-
ков и осок) очень незначительно падает с 21.3% 
в архивном списке видов до 18% – ​в сообществах 
варианта 1 и не меняется (21.1%) – ​в сообществах 
варианта 2. При этом в спектре дерновинных ви-
дов лугов первых стадий восстановления лесной 
растительности доля плотнодерновинных злаков, 
осок и ситников слегка уменьшается (с 6.6% в ар-
хивном видовом списке до 3.3% в списке видов ва-
рианта 1 и 2.9% – ​в списке видов варианта 2). Схо-
жие тенденции проявились при анализе видового 
состава по сводке М.Ю. Тиходеевой и В.Х. Лебеде-
вой (Tikhodeeva, Lebedeva, 2015) (см.табл. 4).

В процессе зарастания лугов варианта 2 в со-
обществах устойчиво появляются единичные эк-
земпляры подроста древесных видов: Acer plata-
noides L., Pinus sylvestris, Quercus robur, Alnus incana, 
Betula pendula, Sorbus aucuparia, Salix caprea L.

ВЫВОДЫ

Биоморфологический состав луговых сооб-
ществ на постагрикультурной стадии (20 лет с мо-
мента прекращения хозяйственного использо-
вания) практически не изменился. Отличия от 

исходного состояния проявляются в виде тенден-
ций усиления роли в ценозах многолетних летне-
зеленых тонко-длиннокорневищных трав.

Начальные стадии зарастания луга лесом со-
провождаются появлением кустарничков, ку-
старников и деревьев, снижением числа назем-
ноползучих видов трав, а также, на первой стадии 
зарастания, повышением участия одно-двулет-
них летнезеленых трав.

Применение двух классификаций типов стро-
ения корневых систем травянистых растений по-
казало их эффективность в биоморфологическом 
анализе фитоценозов и позволило подтвердить 
основные тенденции изменения состава и спек-
тра биоморф видов лугов после прекращения 
сельскохозяйственного использования.

Многолетняя изменчивость луговой раститель-
ности НОС “Отрадное” (Ленинградская область) 
при хозяйственном использовании и при его от-
сутствии показала достаточно устойчивый спектр 
жизненных форм на фоне повышения видового 
богатства и изменчивости видового состава.
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LONG-TERM CHANGES IN THE SPECTRUM OF PLANT LIFE FORMS 
OF MEADOW PHYTOCENOSES

O. V. Sozinov1, *, K. V. Shchukina2, **, D. S. Kessel2, N. S. Liksakova2, 
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On the territory of the Otradnoye research and experimental station (Leningrad Region, Russia), the 
changes in the species composition and spectrum of biomorphs of meadow vegetation were studied which 
occurred over a 60-year postagrogenic period: from the termination of intensive meadow farming in 1955–
1960 to 2018–2022. A relative stability of the spectrum of life forms along with a significant long-term 
species variability of communities over the considered time period is shown. After 60 years, in the last 20 
of which the economic use of the preserved meadow areas was terminated, there has been an increase in 
the species richness of the communities due to an increase in the number of long-rhizomatous species. 
Turf grasses and sedges show a relative stability of participation.
The initial stages of overgrowing the meadow with forest are characterized by the appearance of dwarf 
shrubs, shrubs and trees. At the trend level, the dominance of perennial summergreen herbs has increased 
and the role of thin-long-rhizomatous plants has increased. At the first stage of overgrowing the mead-
ows with forest vegetation, an increase in the participation of annual and perennial summergreen herbs 
was noted.

Keywords: meadow, vegetation dynamics, biomorph, Otradnoye research station, Schennikovsky mead-
ow, life form, root system, species composition, Karelian Isthmus, Leningrad Region, ecological gradi-
ent, shrub invasion, plant invasions

ACKNOWLEDGEMENTS
The work was carried out within the framework of 

the research project of the V.L. Komarov Botanical 
Institute of the Russian Academy of Sciences 

“Vegetation of European Russia and North Asia: 
diversity, dynamics, principles of organization”, 
No. 121032500047-1.

REFERENCES

Bykov B.A. 1970. Vvedeniye v fitotsenologiyu [Introduc-
tion to Phytocenology]. Alma-Ata. 225 p. (In Russ.).

Czerepanov S.K. 1995. Vascular plants of Russia and adja-
cent states. St. Petersburg. 992 p. (In Russ.).

Denisova S.I. 1999. Polevaya praktika po ecologii. Ucheb-
noye posobiye [Field practice in ecology. Study guide]. 
Minsk. 120 p. (In Russ.).

Egorova V.N. 2013. Poymennyye luga Sredney Oki: 
monitoring, problemy sokhraneniya i vosstnovleniya 
bioraznoobraziya i genofonda. Nauchnoye izdaniye 

[Floodplain meadows of the Middle Oka: monitoring, 
problems of conservation and restoration of biodiversity 
and gene pool. Scientific publication]. Moscow. P. 412 
(In Russ.).

Hammer Øyvind Harper, David A.T., Paul D.Ryan. 2001. 
Past: Paleontological Statistics Software Package for Ed-
ucation and Data Analysis. – Palaeontologia Electroni-
ca. 4(1): art. 4: 9 p. 
http://palaeo-electronica.org/2001_1/past/issue1_01.htm

Ipatov V.S., Mirin D.M. 2008. Opisaniye fitotsenoza: 
metodicheskiye rekomendatsii [Description of phyto-
cenosis: methodological recommendations]. St. Peters-
burg. 71 p. (In Russ.).

Makarevich V.Н. 1963. Vliyaniye na lugovoy travostoy 
sposobov ego ispol’zovaniya [Influence of the ways 
of its use on meadow grass]. – In: Kompleksnyye eks-
perimental’nyye geobotanicheskiye issledovaniya [Com-
prehensive experimental geobotanical studies]. Moscow; 
Leningrad. P. 39–103 (In Russ.).

Makarevich V.Н. 1970. Rastitel’nyy pokrov [Vegetation 
cover]. – In: Lugovoy fitotsenoz I ego dinamika v zavisi-
mosti ot razlichnykh mer vozdeystviya [Meadow phyto-



	 БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ     том 109     № 7     2024

674	 Созинов и др.	

cenosis and its dynamics depending on various measures 
of influence]. Leningrad. P. 24–28 (In Russ.).

Marakulina S.Yu., Degteva S.V. 2008. Cenofloras of dry 
meadows of the middle and southern taiga of the Kirov 
region. – Bot. Zhurn. 93(6): 840–851 (In Russ.).

Mirin D.M., Rusakov A.V., Simonova Yu.V. 2023. The re-
lationship of vegetation and soils on the example of fal-
low lands of the Yaroslavl region. – Materialy nauchnoy 
konferentsii “Rossiyskaya botanika v menyayushchem-
sya mire” [Materials of the scientific conference “Rus-
sian Botany in a changing world”], 10–12 September 
2023. St. Petersburg. P. 70–71 (In Russ.).

Naumenko N.I. 2008. Flora I rastitel’nost’ yuzhnogo 
Zaural’ya [Flora and vegetation of the southern Trans-
Urals]. Kurgan. 512 p. (In Russ.).

Neshatayev Yu.N. 2001. On some goals and methods 
of vegetation classification. – Vegetation of Russia. 1: 
57–61 (In Russ.).

Oleynikova Ye.M. 2018. Otsenka strukturnogo raznoo-
braziya travyanistykh rasteniy [Assessment of the struc-
tural diversity of herbaceous plants]. – Samarskaya 
Luka: problems of regional and global ecology. 27(2): 
161–182 (In Russ.).
https://doi.org/10.24411/2073-1035-2018-10027

Parinova T.A. 2010. Floristicheskiy analiz lugov ostrovnoy 
poymy nizoviy reki Severnoy Dviny [Floristic analysis 
of meadows of the island floodplain of the lower reaches 
of the Northern Dvina River]. – Bulletin of the Kazan 
State Agrarian University. 3(17): 130–135 (In Russ.).

Popova A.A., Parinova T.A., Nakvasina Ye.N. 2019. Bio-
ekologicheskiy analiz fitotsenozov v dinamike samo-
vosstanovleniya postagrogennykh ekosistem v poyme 
reki Sebernaya Dvina [Bioecological analysis of phyto-
cenoses in the dynamics of self-healing of postagrogen-
ic ecosystems in the floodplain of the Severnaya Dvi-
na River]. – Bulletin of the Orenburg State Pedagogical 
University. 1(29): 30–40 (In Russ.).
https://doi.org/10.32516/2303-9922.2019.29.4

Pospelov I.N., Pospelova Ye.B. 2001. A new revision 
of Bikada (Yamu-Neru) River vascular flora after 70 
years. – Bot. Zhurn. 86(5): 13–29 (In Russ.).

Prévosto B., Kuiters L., Bernhardt-Römermann M., 
Dölle M., Schmidt W., Hoffmann M., Van Uytvanck J., 
Bohner A., Kreiner D., Stadler J., Klotz S., Brandl R. 
2011. Impacts of Land Abandonment on Vegetation: 
Successional Pathways in European Habitats. – Folia 
Geobotanica. 46: 303–325.
https://doi.org/10.1007/s12224-010-9096-z

Rabotnov T.A. 1984. Lugovedenie [Meadow science]. 
Moscow. 320 p. (In Russ.).

Rabotnov T.A. 1985. Ekologia lugovykh trav [Ecology 
of meadow grasses]. Moscow. 175 p. (In Russ.).

Rysin L.P., Rysina G.P. 1987. Morfostruktura podzem-
nykh organov lesnykh travyanistykh rasteniy [Morpho-
structure of underground organs of forest herbaceous 
plants]. Moscow. 208 p. (In Russ.).

Serebryakov I.G. 1962. Ekologicheskaya morfologiya ras-
teniy. Zhiznennye formy pokrytosemennykh i khvoynykh 
[Ecological morphology of plants. Life forms of angio-
sperms and conifers]. Moscow. 378 p. (In Russ.).

Serebryakov I.G. 1964. Zhiznennye formy vysshikh ras-
teniy i ikh izuchenie [Life forms of higher plants and 
their study]. – In: Field Geobotany, Vol. 3. Moscow, 
Leningrad. P. 146–205 (In Russ.).

Serebryakova T.I. 1971. Morfogenez pobegov i evolutsi-
ya zhiznennykh form zlakov [Morphogenesis of shoots 
and evolution of life forms of cereals]. Moscow. 360 p. 
[In Russ.].

Shennikov A.P. 1941. Lugovedenie [Meadow studies]. Len-
ingrad. 511 p. [In Russ.].

Shennikov A.P. 1963. Zadachi laboratorii eksperimen-
tal’noy geobotaniki Botanicheskogo instituta Akademii 
nauk SSSR [Tasks of the Laboratory of Experimen-
tal Geobotanyof the Botanical Institute of the USSR 
Academy of Sciences]. – In: Kompleksnye eksperimen-
tal’nye geobotanicheskie issledovaniya [Comprehensive 
experimental geobotanical studies]. Moscow; Leningrad. 
P. 6−11 (In Russ.).

Shennikov A.P., Makarevich V.N. 1963. Kratkiy ocherk 
prirodnoy flory i rastitel’nosti territorii nauchno-opy-
tnoy stanstii “Otradnoye” [A brief outline of the natu-
ral flora and vegetation of the territory of the Otradnoye 
Research and Experimental Station]. – In: Komplek-
snye eksperimental’nye geobotanicheskie issledovani-
ya [Comprehensive experimental geobotanical studies]. 
Moscow; Leningrad. P. 33–38 (In Russ.).

Sozinov O.V., Shchukina K.V., Korablev A.P., Kessel D.S., 
Liksakova N.S., Pukinskaya M.Yu. 2022. Changes in 
ecological and coenotic characteristics of meadow vege-
tation on the slope of a lake terrace (Karelian Isthmus). – 
Bot. Zhurn. 107(11): 43–58 (In Russ.). 
http://doi.org//10.31857/S0006813622110060

Svyazeva O.A., Luks Yu.A., Latmanizova T.M. 2011. In-
troduktsionnyy pitomnik Botanicheskogo institu-
ta im. V.L. Komarova na severo-vostoke Karel’sko-
go peresheyka (Leningradskaya oblast’) [Introduction 
nursery of the V.L. Komarov Botanical Institute in the 
north-east of the Karelian Isthmus (Leningrad region)]. 
St. Petersburg. 343 p. (In Russ.).

Tikhodeeva M.Yu., Lebedeva V.Kh. 2015. Prakticheska-
ya geobotanika (analiz sostava pastitel’nykh soobsh-
chestv): uchebnoe posobie. [Practical geobotany (anal-
ysis of the composition of plant communities): study 
guide]. Saint-Petersburg. 166 p. (In Russ.).

Wil’yams V.R. 1922. Estestvenno-nauchnye osnovy lugov-
odstva, ili lugovedenie [The natural science foundations 
of meadow farming, or meadow science. General agri-
culture. Part 2]. Moscow. 298 p. (In Russ.).

Zhmylev P.Yu., Ulanova N.G., Cherednichenko O.V. 2021. 
Bioraznoobrazie floristicheskogo sostava fitotsenozov. 
Podkhody i metody: Uchebnoe posobie [Biodiversity of 
the floral composition of phytocenoses. Approaches and 
methods: textbook]. Moscow. 112 p. (In Russ.).



БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ, 2024, том 109, № 7, с. 675–687

 СООБЩЕНИЯ 

675

СРАВНИТЕЛЬНОЕ ИЗУЧЕНИЕ РАЗВИТИЯ ПЫЛЬНИКА 
И ПЫЛЬЦЕВОГО ЗЕРНА У РЯДА ВИДОВ DIOSCOREA 

СЕКЦИИ STENOPHORA (DIOSCOREACEAE)
© 2024 г.      А. А. Торшилова1, *

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

*e-mail: altorsh62@mail.ru
Поступила в редакцию 25.03.2024 г.

Получена после доработки 07.05.2024 г.
Принята к публикации 09.07.2024 г.

Сравнительный анализ развития пыльника и пыльцевого зерна у шести видов рода Dioscorea L. 
из секции Stenophora Uline (D. villosa, D. tokoro, D. nipponica, D. deltoidea, D. caucasica, D. balcani-
ca) выявил общие и индивидуальные признаки у видов. Показано, что видам характерно нали-
чие симультанного типа микроспорогенеза, тетраэдрального типа тетрад. У D. villosa, D. nipponi-
ca и D. deltoidea обнаружен также изобилатеральный тип тетрады. Строение сформированной и 
зрелой стенок пыльника сходно у видов. По совокупности индивидуальных особенностей стро-
ения и продолжительности функционирования тапетума, срокам появления запасных веществ 
в пыльцевом зерне изученные виды подразделяются на две группы: 1) D. caucasica, D. balcanica с 
более ранним (до мейоза микроспороцитов) началом развития крупных 3–4-ядерных клеток та-
петума и более коротким периодом их функционирования (до стадии сильно вакуолизированной 
микроспоры), а также с более ранними сроками начала накопления запасных веществ в пыль-
цевом зерне – на момент завершения митотического деления ядра; 2) D. villosa, D. tokoro, D. nip-
ponica, D. deltoidea с 2-ядерными клетками тапетума, коротким (D. villosa, D. tokoro) и длинным 
(D. nipponica, D. deltoidea) периодом его функционирования и с более поздним началом накопле-
ния запасных веществ в пыльцевом зерне – на момент перемещения генеративной клетки вну-
три вегетативной. Пыльцевые зерна у всех видов однобороздные, 2-клеточные, с хорошо разви-
той экзиной и 2-слойной интиной в области открытой апертуры.

Ключевые слова: Dioscorea, пыльник, тапетум, пыльцевое зерно, секция Stenophora, Dioscoreaceae
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Род Dioscorea L. является самым крупным в се-
мействе Dioscoreaceae, которое включает 644 
вида в четырех родах: Dioscorea, Tacca, Stenomeris 
и Trichopus (Govaerts et al., 2007). Виды рода – ​это 
травянистые двудомные лианы, произрастаю-
щие в основном в тропиках и субтропиках, толь-
ко единичные виды заходят в область умеренного 
климата. Большая часть видов Dioscorea извест-
на как ямс, который имеет большое экономи-
ческое значение как пищевая культура во мно-
гих тропических регионах (Asiedu, Sartie, 2010); 
ряд корневищных видов используется в фарма-
кологической индустрии как источник стероид-
ных соединений (Liu et al., 2008; Shah, Lele, 2012; 
Price et al., 2016). Несмотря на большое эконо-

мическое и социально-культурное значение ви-
дов Dioscorea, остаются ограниченными сведения 
о систематике, филогении, разнообразии и гене-
тике диких видов (Mignouna et al., 2007). Актуаль-
ность исследования продиктована еще и тем, что 
виды Dioscorea, произрастающие на территории 
РФ (D. nipponica и D. caucasica), являются редки-
ми и занесены в Красную книгу РФ (Krasnaya…, 
2008). Поэтому всестороннее изучение особенно-
стей репродуктивной биологии у представителей 
рода продолжает оставаться актуальным.

Настоящее исследование процессов микроспо-
ронегеза, развития пыльцевых зерен и пыльни-
ка охватывает 6 из 25 корневищных видов секции 
Stenophora, которая занимает базальное положе-
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ние во всех молекулярно-филогенетических систе-
мах рода из Старого Света (Burkill, 1960; Kawabe 
et al., 1997; Wilkin et al., 2005; Hsu et al., 2013; Couto 
et al., 2018 и др.). Виды этой секции характеризу-
ются большим разнообразием по целому ряду при-
знаков: тип зародышевого мешка, массивность се-
мязачатка, морфолого-анатомическое строение 
семян, степень дифференциации зародыша, ха-
рактер уплощения семени, строение тычиночных 
и пестичных цветков, морфология пыльцевых зе-
рен, строение вегетативных органов и др. (Prain, 
Burkill, 1936; Petrova, Safina, 1985; Schols et al., 2003, 
2005; Chung, Chung, 2015; Titova, Torshilova, 2015; 
Vinogradova et al., 2022). Такое разнообразие зна-
чительно усложняет установление филогенети-
ческих взаимоотношений внутри секции. Моле-
кулярные методы в целом позволяют это сделать, 
однако эмбриологические признаки также не по-
теряли своего значения, поскольку они наиболее 
консервативны и не подвержены фенотипической 
изменчивости (Kamelina, 2000, 2009; Poddubnaya-
Arnoldi, 1982 и др.).

Анализ литературных данных показывает, что 
более широко у видов Dioscorea (sec. Stenophora) 
изучена женская сфера, при этом в  мужской 
сфере остается не все известно. Показано, что 
у видов тычиночные цветки образуются в коло-
совидных соцветиях на мужских экземплярах, 
цветки 3‑членные, актиноморфные, андроцей 
свободный, состоит из 6 тычинок в двух кругах 
по 3. Кроме того, выявлена видоспецифичность 
строения тычинок, их связников и расположе-
ние тек в наружном и внутреннем кругах око-
лоцветника (Chung, Chung, 2015; Vinogradova 
et  al., 2022). Пыльники тетраспорангиатные, 
2‑тековые. Микроспорогенез фрагментарно из-
учен у видов из различных секций (Xylinocapsa, 
Opsophyton, Lasiophyton, Testudinaria, Stenophora 
(D. oppositifolia, D. caucasica и D. balcanica). Он 
протекает сходно и описан как симультанный, 
тетрады тетраэдрального типа с толстой каллоз-
ной оболочкой, пыльцевые зерна однобороздные 
(Rao, 1953; Yurtsev, Yurtseva, 1973, 1982; Caddick 
et al., 1998). Что касается стенки гнезда пыльни-
ка, то ее формирование подробно описано у вида 
D. nipponica (sec. Stenophora) с внешней стороны 
гнезда и со стороны связника, начиная с примор-
диальных стадий, тип ее развития центростреми-
тельный (Torshilova, Batygina, 2005). Несмотря на 
наличие фрагментарных данных по отдельным 
видам, остается в стороне полный цикл развития 

пыльника вместе с микроспорогенезом и разви-
тием пыльцевого зерна в сравнительном плане, 
а также ряд вопросов, касающихся морфогенети-
ческих корреляций в развитии гнезда пыльника.

Большое значение в развитии пыльцевого зер-
на имеет процесс вакуолизации, поскольку ваку-
оли выполняют важную роль хранилища раство-
ренных веществ, регуляции тургора, передачи 
сигналов и др. (Liu et al., 2008; Firon et al., 2012). 
Кроме того, размер вакуоли в развивающемся 
пыльцевом зерне влияет на его будущую форму. 
Так, у зрелых гидратированных пыльцевых зе-
рен видов Dioscorea форма становится округлой 
с отсутствием четко выраженных границ апер-
тур, что не всегда позволяет четко определить их 
размер и количество (Schols et al., 2003). Поэто-
му важно проследить процессы заложения апер-
тур и их дальнейшую трансформацию при уси-
лении вакуолизации в процессе формировании 
пыльцевых зерен.

Таким образом, целью работы является срав-
нительное изучение развития пыльника, хода 
микроспорогенеза и развития пыльцевого зер-
на у нескольких видов из секции Stenophora – ​
D. caucasica, D. balcanica, D. deltoidea, D. nipponica, 
D. villosa и D. tokoro (Dioscoreaceae).

МАТЕРИАЛЫ И  МЕТОДЫ

Бутоны и  цветки видов Dioscorea balcanica, 
D. caucasica, D. deltoidea и D. villosa были собраны 
с растений, выращенных из семян и интродуци-
рованных в открытом грунте Ботанического сада 
Петра Великого БИН РАН (Санкт-Петербург). 
Семена D. balcanica были получены из University 
Botanic Garden Ljubljana (Slovenia); D. villosa – ​
из BG Ontario: CDN, Wentworth Co. Hamilton 
(Ontario, Canada); D. deltoidea – ​из ВИЛАР (Мо-
сква, Россия); семена D. caucasica были собра-
ны в естественных условиях обитания в Абхазии.

Бутоны и  цветки D. nipponica были собра-
ны в естественных местах обитания в Уссурий-
ском и Шкотовском районах Приморского края 
(2000–2001), а также с растений из коллекции от-
крытого грунта Ботанического сада Петра Вели-
кого БИН РАН (Санкт-Петербург). Аналогич-
ный материал D. tokoro был собран в июле 2009 г. 
в Atsugi Campus, Tokyo University of Agriculture, 
а также в нескольких местах на острове Хонсю 
в районах Kanagawa и Shizuoka (Japan).
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Для приготовления постоянных препаратов ты-
чиночные цветки и бутоны фиксировали в смеси 
FAA (70% этиловый спирт, ледяная уксусная кис-
лота, формалин в соотношении 100 : 7 : 7). Пре-
параты изготавливали по общепринятой цитоэм-
бриологической методике (Pausheva, 1980). Срезы 
толщиной 8 мкм были сделаны на микротоме 
Microm 325 (Carl Zeiss, Германия), окрашивали 
сафранином с подкраской алциановым синим.

Анализ препаратов проводили с помощью ми-
кроскопа Axioplan 2ie (Carl Zeiss, Германия), фо-
тографии бутонов и цветков были сделаны на 
стереоскопическом микроскопе Stemi 2000-C ка-
мерой AxioCam MRc‑5 (Carl Zeiss, Германия).

Типизация тапетума произведена по О.П. Ка-
мелиной (Kamelina, 1994).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Формирование пыльников начинается в буто-
нах тычиночных цветков в начальный период бу-
тонизации, когда размер бутонов не превышает 
1 мм (рис. 1, 1), и проходит этапы примордиаль-
ного развития с образованием эндотеция, средне-
го слоя и тапетума. Эти самые ранние этапы здесь 
не исследуются, описание начинается со стадии 
спорогенной ткани, когда стенка гнезд пыльни-
ка уже сформирована и у всех исследованных ви-
дов представлена четырьмя слоями одинаковых 
слабо вакуолизированных и тонкостенных кле-
ток – ​эпидермисом, эндотецием, средним слоем 
и тапетумом.

Деления спорогенных клеток, расположенных 
небольшой группой в центре гнезда, приводят 
к увеличению их количества в каждом микроспо-
рангии и укрупнению гнезда пыльника. После 
активных делений спорогенные клетки преобра-
зуются в микроспороциты. Происходят увеличе-
ние размеров клеток, а также ядер и уплотнение 
цитоплазмы.

С укрупнением гнезда и трансформацией спо-
рогенных клеток в микроспороциты развивают-
ся также примыкающие к  ним клетки тапету-
ма. Они становятся более широкими, но пока 
одноядерными у  D. villosa и  D. tokoro, и  двуя-
дерными у D. nipponica, D. deltoidea, D. caucasica 
и D. balcanica. Клетки эпидермиса небольшие, 
узкие, с утолщенной, слегка выпуклой наруж-
ной стенкой. Эндотеций и средний слой состо-
ят из узких слабо вакуолизированных клеток, 

а тапетум к этой стадии представлен уже более 
широкими клетками с одним или двумя ядрами 
(рис. 1, 2–7). У видов D. caucasica и D. balcanica 
наряду с увеличением размеров клеток тапету-
ма происходит также уплотнение цитоплазмы 
и уменьшение объема вакуолей.

Вступление микроспороцитов в профазу I мей-
отического деления сопровождается началом от-
ложения каллозы. Завершение первого мейоти-
ческого деления не сопровождается заложением 
клеточных перегородок у всех изученных видов 
(рис. 1, 8–12). После мейоза I происходит мей-
оз II, в конце которого после образования пере-
городок образуются тетрады гаплоидных микро-
спор. Тип микроспорогенеза – ​симультанный.

Специализация клеток тапетума секреторного 
типа в ходе мейоза усиливается, клетки становят-
ся еще более крупными и 2‑ядерными у всех видов, 
цитоплазма уплотняется, но кое-где еще остают-
ся мелкие вакуоли, у D. balcanica вакуоли внешне 
не выявляются. Остальные слои стенки гнезда не 
претерпевают значительных видимых изменений.

Изменения в  гнезде пыльника осуществля-
ются одновременно с увеличением размеров бу-
тонов (рис. 2, 1). В гнезде пыльника в резуль-
тате микроспорогенеза формируются тетрады 
гаплоидных микроспор. Они окружены толстой 
каллозной оболочкой, которая к этому момен-
ту достигает максимального развития. Тетрады 
тетраэдральные и изобилатеральные у D. villosa, 
D. nipponica и D. deltoidea, а у D. tokoro, D. caucasica 
и D. balcanica был обнаружен только тетраэдраль-
ный тип тетрад (рис. 2, 2–7).

Изменения в стенке гнезда пыльника касаются 
только среднего слоя и тапетума. Средний слой 
утончается, а тапетум наоборот становится круп-
ным и образует плотный слой клеток вокруг те-
трад. Клетки широкие, удлиненные, с плотной 
цитоплазмой, без видимых вакуолей и с двумя 
ядрами у D. villosa, D. tokoro, D. deltoidea и D. nip-
ponica. У D. caucasica и D. balcanica клетки тапету-
ма содержат 3, иногда 4 ядра, размер клеток и ко-
личество ядер со стороны связника наибольшее, 
при этом у них в тапетуме начинают появляться 
мелкие и крупные вакуоли (рис. 2, 2–7). У вида 
D. deltoidea вакуоли в тапетуме были во время мей-
оза и сохранились после него к стадии тетрад.

Ко времени растворения каллозной оболоч-
ки вокруг тетрад у каждой микроспоры тетрады 
происходит заложение апертуры – ​борозды на ее  
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Рис. 1. Строение гнезд пыльников у видов Dioscorea на стадиях микроспороцитов и мейоза: 1 – фрагмент соцветия 
D. nipponica на начальных стадиях бутонизации; 2–7 – фрагменты гнезд на стадии микроспороцитов, сформирован-
ная стенка пыльника; 8–12 – фрагменты гнезд на стадии мейоза I. 
2, 8 – D. villosa; 3 – D. tokoro; 4, 9 – D. nipponica;5, 10 – D. deltoidea; 6, 11 – D. caucasica; 7, 12 – D. balcanica; e – эпидер-
мис; en – эндотеций; ml – средний слой; ms – микроспороцит; t – тапетум. 
Масштабная линейка: 1 – 1 мм; 2–4, 6–8, 11, 12 – 20 мкм; 5, 9, 10 – 10 мкм.

Fig. 1. The structure of anther locules in Dioscorea species at the stages of microsporocytes and meiosis: 1 – fragment of D. nip-
ponica inflorescence at initial stages of budding; 2–7 – fragments of locules at the microsporocyte stage, formed anther wall; 
8–12 – fragments of locules at the stage of meiosis I. 
2, 8 – D. villosa; 3 – D. tokoro, 4, 9 – D. nipponica; 5, 10 – D. deltoidea; 6, 11 – D. caucasica;  7, 12 – D. balcanica; e – epider-
mis, en – endothecium, ml – middle layer, ms – microsporocyte, t – tapetum. 
Scale bars: 1 – 1 mm; 2–4, 6–8, 11, 12 – 20 µm; 5, 9, 10 – 10 µm.
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Рис. 2. Строение гнезд пыльников у видов Dioscorea на стадиях тетрад и слабо вакуолизированных микроспор:  
1 – фрагмент соцветия D. nipponica на стадии бутонов; 2–7 – фрагменты гнезд на стадии тетрад; 8–13 – фрагменты 
гнезд на стадии слабо вакуолизированных микроспор. 
2, 8 – D. villosa; 3, 9 – D. tokoro; 4, 10 – D. nipponica; 5, 11 – D. deltoidea; 6, 12 – D. caucasica; 7, 13 – D. balcanica; e – эпи-
дермис, en – эндотеций, m – микроспора, ml – средний слой, t – тапетум, tet – тетрада. 
Масштабная линейка: 1 – 1 мм; 2, 4, 6 – 20 мкм; 3, 7, 9, 10, 12 – 10 мкм.

Fig. 2. The structure of anther locules in Dioscorea species at the stages of tetrads and weakly vacuolated microspores: 1 – frag-
ment of D. nipponica inflorescence at the stage of budding; 2–7 – fragments of locules at the stage of tetrads; 8–13 – fragments 
of locules at the stage of weakly vacuolated microspores. 
2, 8 – D. villosa; 3, 9 – D. tokoro; 4, 10 – D. nipponica; 5, 11 – D. deltoidea; 6, 12 – D. caucasica; 7, 13 – D. balcanica; e – epi-
dermis, en – endothecium, m – microspore, ml – middle layer, t – tapetum, tet – tetrad. 
Scale bars: 1 – 1 mm; 2, 4, 6 – 20 µm; 3, 7, 9, 10, 12 – 10 µm.

наружной стороне. В  гнезде появляется локу-
лицидная жидкость, благодаря которой микро-
споры, высвободившись из тетрад, получают 
возможность свободно перемещаться и повора-

чиваться бороздой в сторону клеток тапетума, 
приближаясь к нему на близкое расстояние. Ми-
кроспоры мелкие, овальные. Ядро, первоначаль-
но располагающееся в центре, начинает смещать-
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ся в сторону от борозды, поскольку в микроспоре 
формируется сеть небольших вакуолей – ​стадия 
слабо вакуолизированной микроспоры (рис. 2, 
8–13). В оболочке микроспоры начинают выде-
ляться два тонких слоя: светлый наружный слой – ​
первичная экзина, и тонкий полисахаридный 
внутренний слой – ​интина с характерным голу-
бым окрашиванием алциановым синим, что наи-
более отчетливо выявляется у D. balcanica.

В стенке гнезда пыльника, а именно в клет-
ках эпидермиса и эндотеция, особых изменений 
не наблюдается, кроме D. deltoidea и D. caucasica, 
у которых клетки эндотеция становятся более 
крупными. Средний слой совсем истончается, но 
еще присутствует в гнезде у всех видов. Тапетум 
крупный, с плотной цитоплазмой, у D. deltoidea, 
D. caucasica и D. balcanica в нем уже имеются ва-
куоли, количество и объем которых возрастает, 
особенно у D. balcanica (рис. 2, 8–13).

Набухание бутонов с  последующим их рас-
крытием (рис. 3, 1) свидетельствует о появлении 
в пыльниках 2‑клеточных пыльцевых зерен. Ми-
тотическому делению в микроспоре предшеству-
ет процесс значительного увеличения ее размеров 
за счет роста вакуоли – ​стадия сильно вакуолизи-
рованной микроспоры (рис. 3, 2–14). Мелкие ва-
куоли, находящиеся в протопласте микроспоры, 
начинают сливаться в одну крупную централь-
ную вакуоль, размер которой постепенно увели-
чивается, пока она не займет больше половины 
объема клетки, при этом ядро с частью цитоплаз-
мы концентрируются на максимальном удале-
нии от борозды. Цитоплазма расположена вдоль 
стенки тонким слоем. Поскольку объем вакуоли 
возрастает, то вогнутая внутрь борозда, прохо-
дящая вдоль всей микроспоры овальной формы 
и буквально разделяющая ее на две половинки 
(рис. 3, 8, 9), сначала выпрямляется под давле-
нием вакуоли, а затем начинает раскрываться 
навстречу клеткам тапетума, к которым она при-
мыкает (рис. 3, 2–7, 10–12). В районе апертуры 
свободным от экзины оказывается образованный 
ранее слой интины, который начинает накапли-
вать вещества (полисахариды), поступающие из 
тапетума. Это проявляется в возникновении на 
этом месте четкого синего пятна как результат 
окраски алциановым синим (рис. 3, 13). Одно-
временно с этим происходит увеличение объе-
ма микроспоры за счет синтеза цитоплазмы, при 
этом микроспора принимает округлую форму. Во 
время этого одна крупная вакуоль разбивается на 

несколько более мелких вакуолей, объем каждой 
из которых постепенно сокращается. Одновре-
менно с этим происходит усиление полисахарид-
ного слоя в районе апертуры, развитие интины 
(рис. 3, 14) и утолщение экзины.

В стенке пыльника также отмечаются опреде-
ленные изменения: эпидермис становится более 
выпуклым, рельефным, клетки эндотеция также 
становятся более широкими, но пока сохраня-
ют ядра у всех видов кроме D. balcanica, у кото-
рой в отдельных клетках появляются фиброзные 
утолщения. Средний слой отсутствует. Клетки 
тапетума сжимаются, принимают деструктив-
ный вид, но пока присутствуют у видов D. villosa, 
D. tokoro, D. nipponica и D. deltoidea. У D. caucasica 
и D. balcanica клетки тапетума подверглись поч-
ти окончательной деструкции и в гнезде присут-
ствуют лишь их остатки (см. рис. 3, 2–7).

Митотическое деление ядра микроспоры про-
исходит на максимальном удалении от апертуры. 
В результате деления ядра и последующего цито-
кинеза образуются две клетки разных размеров: 
меньшая – ​генеративная, и большая – ​вегетатив-
ная. Образуется 2‑клеточное пыльцевое зерно 
(рис. 3, 15). Генеративная клетка линзовидной 
формы, в ней имеется ядро с одним ядрышком, 
которое по размеру меньше ядра вегетативной 
клетки. Вокруг ядра имеется небольшой слой ци-
топлазмы. Генеративная клетка одной стороной 
плотно прилегает к оболочке пыльцевого зер-
на и расположена на максимальном удалении от 
апертуры. Вегетативная клетка округлая, с более 
крупным ядром, занимает большую часть объе-
ма пыльцевого зерна. Обе клетки с плотной цито-
плазмой без вакуолей, за исключением D. villosa, 
у которой небольшие вакуоли еще сохраняют-
ся в вегетативной клетке, отделены друг от дру-
га тонкой оболочкой. У D. caucasica и D. balcanica 
на данной стадии отмечается появление запасных 
веществ в цитоплазме вегетативной клетки, осо-
бенно в области апертуры, а также усиливается 
полисахаридный слой.

В стенке пыльника изменения касаются толь-
ко видов D. villosa, D. tokoro, D. nipponica и D. del-
toidea, у  которых клетки тапетума к  данной 
стадии подверглись окончательной деструк-
ции и в гнезде присутствуют их лизированные  
остатки.

Пыльцевые зерна, по-прежнему примыкаю-
щие областью апертуры к тому, что раньше было  
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Рис. 3. Строение гнезд пыльников у видов Dioscorea на стадии сильно вакуолизированных микроспор. Последова-
тельные стадии развития микроспоры и пыльцевого зерна: 1 – фрагмент соцветия D. nipponica на стадии раскрытия 
бутонов; 2–7 – фрагменты гнезд на стадии сильно вакуолизированных микроспор; 8–14 – последовательные стадии 
развития микроспоры (8 – невакуолизированная микроспора сразу после распада тетрад; 9, 10 – слабо вакуолизиро-
ванная микроспора; 11–14 – сильно вакуолизированная микроспора); 15, 16 – стадии развития 2-клеточного пыльце-
вого зерна; 17 – гнездо зрелого пыльника с пыльцевыми зернами, демонстрирующее расположение пыльцевых зерен. 
2, 15 – D. villosa; 3, 13 – D. tokoro; 4, 16, 17 – D. nipponica; 5, 9, 11, 12 – D. deltoidea; 6, 8, 14 – D. caucasica; 7, 10 – D. bal-
canica; e – эпидермис, en – эндотеций, ex – экзина, i – интина, m – микроспора, t – тапетум, v – вакуоль. 
Масштабная линейка: 1 – 1 мм; 2, 5–7; 17 – 20 мкм; 8 – 5 мкм; 9–16 – 10 мкм.

Fig. 3. The structure of anther locules in Dioscorea species at the stage of highly vacuolated microspores. Successive stages of mi-
crospore and pollen grain development: 1 – fragment of D. nipponica inflorescence at the stage of bud opening; 2–7 – fragments 
of locules at the stage of highly vacuolated microspores; 8–14 – successive stages of microspore development (8 – non-vacu-
olated microspore immediately after the tetrad disintegration, 9, 10 – weakly vacuolated microspores, 11–14 – highly vacuo-
lated microspores); 15, 16 – stages of development of 2-celled pollen grain; 17 – a locule of mature anther with pollen grains, 
showing the arrangement of pollen grains. 
2, 15 – D. villosa; 3, 13 – D. tokoro; 4, 16, 17 – D. nipponica; 5, 9, 11, 12 – D. deltoidea; 6, 8, 14 – D. caucasica; 7, 10 – D. bal-
canica; e – epidermis, en – endothecium, ex – exine, i – intine, m – microspore, t – tapetum, v – vacuole. 
Scale bars: 1 – 1 mm; 2, 5–7, 17 – 20 µm; 8 – 5 µm; 9–16 – 10 µm.
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клетками тапетума – ​к их остаткам и, вероятно, 
продолжающие поглощать эти остатки (рис. 3, 16, 
17), начинают накапливать запасные вещества 
у всех остальных видов. Генеративная клетка от-
деляется от оболочки зерна и перемещается в ци-
топлазму вегетативной клетки. Продолжающее-
ся поступление веществ в пыльцевое зерно через 
район апертуры приводит к образованию второ-
го слоя интины, покрывающего мощный первый 
слой, свободный от экзины, при этом сама зона 
экзины оказывается значительно сдвинутой в про-
тивоположную сторону и образует небольшие за-
гибы, более отчетливо заметные у D. deltoidea.

На стадии полного раскрытии цветка в пыль-
никах уже находятся зрелые пыльцевые зерна 
(рис. 3, 16, 17; рис. 4, 1). Зрелое пыльцевое зер-

но округлое, двуклеточное. Вегетативная клетка 
крупная, ее цитоплазма содержит запасные пи-
тательные вещества. Генеративная клетка мень-
ших размеров, с более мелким ядром, располо-
жена внутри вегетативной клетки, вблизи ядра 
последней. Оболочка пыльцевого зерна состоит 
из экзины и интины, причем экзина покрыва-
ет лишь часть зерна, не доходя до района аперту-
ры. В районе апертуры пыльцевое зерно покры-
то двуслойной интиной, нижней более толстой, 
и верхней более тонкой.

Стенка зрелого пыльника представлена эпидер-
мисом и эндотецием. Эпидермис пыльника ста-
новится высокоспециализированной покровной 
тканью, эндотеций представлен крупными клет-
ками с фиброзными утолщениями (рис. 4, 2–7).

Рис. 4. Строение гнезд зрелых пыльников у видов Dioscorea с пыльцевыми зернами: 1 – цветок D. nipponica;  
2–7 – фрагменты гнезд зрелого пыльника. 
2 – D. villosa; 3 – D. tokoro; 4 – D. nipponica; 5 – D. deltoidea; 6 – D. caucasica; 7 – D. balcanica; e – эпидермис, en – эн-
дотеций, p g – пыльцевое зерно, st – тычинка. 
Масштабная линейка: 1 – 1 мм; 2, 6 – 25 мкм; 3 – 10 мкм; 4, 5, 7 – 20 мкм.

Fig. 4. The structure of locules of mature anthers in Dioscorea species with pollen grains: 1 – flower of D. nipponica; 2 – 7 – frag-
ments of locules of mature anther.
2 – D. villosa; 3 – D. tokoro; 4 – D. nipponica; 5 – D. deltoidea; 6 – D. caucasica; 7 – D. balcanica;  e – epidermis, en – endoth-
ecium, pg – pollen grain, st – stamen. 
Scale: bars 1 – 1 mm; 2, 6 – 25 µm; 3 – 10 µm, 4, 5, 7 – 20 µm.
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Вскрывание тек пыльников происходит про-
дольными щелями.

ОБСУЖДЕНИЕ

Проведено сравнительное исследование разви-
тия стенки гнезда пыльника со стадии спороген-
ных клеток, микроспорогенеза и развития пыль-
цевого зерна у шести видов Dioscorea из секции 
Stenophora: D. villosa, D. tokoro, D. nipponica, D. del-
toidea, D. caucasica, D. balcanica. Развитие в целом 
протекает сходно, выявлен ряд общих призна-
ков для всех изученных видов, таких как строе-
ние сформированной стенки пыльника на стадии 
спорогенных клеток, состоящей из четырех сло-
ев: эпидермиса, эндотеция, среднего слоя и та-
петума; существование среднего слоя до стадии 
слабо вакуолизированной микроспоры; строе-
ние зрелой стенки перед вскрыванием пыльника, 
состоящей из эпидермиса и эндотеция; симуль-
танный тип микроспорогенеза; формирование 
2‑клеточных пыльцевых зерен с хорошо разви-
той экзиной и 2‑слойной интиной. Результаты по 
микроспорогенезу согласуются с имеющимися 
литературными данными (Yurtsev, Yurtseva, 1973, 
1982; Caddick et al., 1998).

Наряду с  общими чертами, выявлен и  ряд 
особенностей. У видов D. caucasica, D. balcani-
ca, D. nipponica и D. deltoidea ядра в клетках та-
петума начинают делиться до мейоза, при этом 
у D. caucasica и D. balcanica деления продолжа-
ются и во время мейоза, а у D. villosa и D. tokoro 
только начинаются во время мейоза. Так, ран-
нее начало специализации клеток тапетума 
у D. caucasica и D. balcanica с образованием по-
липлоидных 3–4‑ядерных клеток к стадии те-
трад и появление в них признаков деструкции 
уже к началу распада тетрад свидетельствуют об 
их коротком периоде функционирования (до ста-
дии сильно вакуолизированной микроспоры). 
У других видов – ​D. nipponica и D. deltoidea, нао-
борот, выявлено более длительное функциони-
рование 2‑ядерных клеток тапетума до стадии де-
ления в пыльцевом зерне. У D. villosa и D. tokoro 
так же, как и у D. caucasica и D. balcanica период 
функционирования короткий, при этом начало 
деления сдвинуто на стадию мейоза, а деструкция 
клеток – ​на стадию деления в пыльцевом зерне.

Интересно, что ситуация с ускоренными тем-
пами развития и сроками функционирования та-
петума как питательной ткани и элемента стен-

ки пыльника в тычиночном цветке гармонирует 
с женской сферой у D. caucasica и D. balcanica. Ра-
нее было показано (Vinogradova et al., 2022), что 
у этих видов развивается тетраспорический заро-
дышевый мешок, при этом время существования 
париетальной ткани укорочено. Она разрушает-
ся раньше – ​во время мейоза, чем у видов с мо-
носпорическим зародышевым мешком (который 
присутствует у ряда других видов, париетальная 
ткань там функционирует до стадии 2–4‑ядерно-
го зародышевого мешка).

Ускоренные темпы развития тапетума у D. cau-
casica и D. balcanica, более короткое время его 
существования и  быстрая деструкция клеток 
к  стадии сильно вакуолизиорванной микро-
споры коррелируют с более ранним созревани-
ем пыльцевых зерен у данных видов. У них по-
явление запасных веществ в пыльцевом зерне 
отмечается сразу после митотического деления 
ядра, тогда как у остальных видов это происхо-
дит только с началом перемещения генератив-
ной клетки внутри вегетативной. Кроме того, бы-
страя деструкция клеток тапетума у D. balcanica 
коррелирует также с началом формирования фи-
брозных утолщений в клетках эндотеция. Зави-
симость начала специализации эндотеция от та-
петума была описана, например, у некоторых 
видов Euphorbiaceae (Anisimova, 2019; Shamrov 
et al., 2019). Таким образом, выявленные морфо-
генетические корреляции в развитии пыльника 
у видов D. caucasica и D. balcanica позволяют чет-
ко отделить эти два вида от остальных четырех, 
имея ввиду темпы созревания структур стенки 
пыльника и пыльцевых зерен.

У изученных видов Dioscorea из секции Steno-
phora пыльцевые зерна однобороздные, что со-
гласуется с литературными данными (Schols et al., 
2003, 2005). Единственная борозда закладывает-
ся на наружной стороне микроспоры в тетрадах 
перед самым их распадом. Установлено, что бо-
розда под давлением растущей вакуоли постепен-
но раскрывается, при этом вакуоль, не переставая 
расти, частично выталкивает наружу содержимое 
зерна, покрытое двойной интиной в районе апер-
туры. При этом границы апертуры становятся 
неочевидными. Сам процесс вакуолизации ми-
кроспор у изученных видов одноразовый, синтез 
цитоплазмы способствует раздроблению вакуоли 
на несколько более мелких, объем каждой из ко-
торых постепенно сокращается, пока они не ис-
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чезнут совсем к стадии 2-клеточного пыльцево-
го зерна. Но есть исключение: у D. villosa вакуоли 
на этой стадии еще пока сохраняются как остат-
ки прежних вакуолей. Есть данные, что у некото-
рых растений – ​Lycopersicum peruvianum и Prunus 
avium – происходят не одно, а два события ваку-
олизации в пыльцевом зерне, первое – ​на стадии 
микроспоры, и второе – ​на двухклеточной стадии 
(в незрелом зерне) (Firon et al., 2012). Вероятно, 
это связано с необходимостью контроля объема 
зерна и процессов обмена веществ.

Изученные процессы развития показали, что 
морфолого-анатомическое разнообразие различ-
ных признаков, присущее видам секции в жен-
ской сфере (Prain, Burkill, 1936; Burkill, 1960; 
Petrova, Safina, 1985; Titova, Torshilova, 2015; Vi-
nogradova et al., 2022), а также частично в муж-
ской сфере (Chung, Chung, 2015; Vinogradova 
et al., 2022), в основном, не распространяется на 
конфигурацию структур гнезда пыльника, за ис-
ключением тапетума, микроспор и пыльцевых 
зерен, что показано на примере шести видов сек-
ции Stenophora (D. villosa, D. tokoro, D. nipponica, 
D. deltoidea, D. caucasica, D. balcanica). Поскольку 
процессы развития у видов протекают более или 
менее сходно, разнообразие касается лишь част-
ных особенностей строения структур и времени 
их функционирования.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Проведенный анализ развития пыльника 
и пыльцевого зерна у шести видов рода Dioscorea 
из секции Stenophora (D. villosa, D. tokoro, D. nip-
ponica, D. deltoidea, D. caucasica, D. balcani-
ca) позволил выявить различие видов по ряду 
признаков: строение тапетума, период функци-
онирования тапетума, сроки появления запасных 
веществ в пыльцевом зерне. На основании этих 
признаков изученные виды подразделяются на 
две группы: 1) D. caucasica и D. balcanica с более 
ранним (до мейоза микроспороцитов) началом 
развития крупных 3–4‑ядерных клеток тапету-
ма и более коротким периодом их функциони-
рования (до стадии сильно вакуолизированной 
микроспоры), а также более ранними сроками 
начала накопления запасных веществ в пыльце-
вом зерне – ​на момент завершения митотическо-
го деления ядра; 2) D. villosa, D. tokoro, D. nippon-
ica, D. deltoidea с 2‑ядерными клетками тапетума, 
коротким (D. villosa, D. tokoro) и длинным (D. nip-

ponica, D. deltoidea) периодом его функциони-
рования, и более поздним началом накопления 
запасных веществ в пыльцевом зерне – ​на мо-
мент перемещения генеративной клетки внутри 
вегетативной. Также выявлены общие для всех 
изученных видов признаки: строение сформи-
рованной и  зрелой стенок пыльника, симуль-
танный тип микроспорогенеза, тетраэдральный 
тип тетрад. У D. villosa, D. nipponica и D. deltoidea 
выявлен также изобилатеральный тип тетрады. 
Пыльцевые зерна однобороздные, 2‑клеточные, 
с хорошо развитой экзиной и 2‑слойной инти-
ной в области открытой апертуры.
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COMPARATIVE STUDY OF THE DEVELOPMENT OF ANTHER 
AND POLLEN GRAIN IN SOME DIOSCOREA SPECIES, 

SECTION STENOPHORA (DIOSCOREACEAE)
A. A. Torshilova1, *

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

*e-mail: altorsh62@mail.ru

A comparative analysis of the development of anther and pollen grain in 6 species of the genus Dioscorea L. 
from the section Stenophora Uline (D. villosa, D. tokoro, D. nipponica, D. deltoidea, D. caucasica, D. balca-
nica) revealed common and individual characteristics in the species. It is shown that the species are char-
acterized by the simultaneous microsporogenesis, and the tetrahedral tetrads. In D. villosa, D. nipponica 
and D. deltoidea the isobilateral type of tetrads was also found. The structure of the formed and mature 
anther walls is similar among the species. Based on the aggregate of individual structural features and du-
ration of the tapetum functioning, the time of appearance of reserve substances in the pollen grain, the 
studied species are subdivided into 2 groups: 1) D. caucasica, and D. balcanica with an earlier (before mei-
osis of microsporocytes) start of the development of large 3–4-nucleated tapetum cells and a shorter peri-
od of their functioning (up to the stage of a highly vacuolated microspore), as well as with an earlier time 
of accumulation of reserve substances in the pollen grain, namely at the time of completion of mitotic 
division of the nucleus; 2) D. villosa, D. tokoro, D. nipponica, and D. deltoidea with 2-nucleated tapetum 
cells, short (D. villosa, D. tokoro) and long (D. nipponica, D. deltoidea) periods of its functioning, and with 
a later onset of accumulation of reserve substances in the pollen grain – at the time of movement of the 
generative cell inside the vegetative one. Pollen grains in all the species are monosulcate, 2-celled, with a 
well-developed exine and 2-layer intine in the area of the open aperture.

Keywords: Dioscorea, anther, tapetum, pollen grain, section Stenophora, Dioscoreaceae
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For the first time, cytoembryological study of the female and male reproductive structures development 
in the East Siberian endemic, Borodinia macrophylla (Turcz.) O.E. Schulz (order Capparales, family Bras-
sicaceae, tribe Boechereae), is presented. The general plan of the reproductive structures development 
occurs similarly to the studied species of Boechera. The anther contains 4 microsporangia with four lay-
ers, namely epidermis, endothecium, middle layer, and tapetum at the beginning of development; as the 
anther matures, the wall becomes two-layered. The anther tapetum is unevenly 2-layered, microsporo-
cytes develop simultaneously; most pollen grains in mature anthers are bicellular. The ovule is ortho-cam-
pylotropous, bitegmic, medionucellate. The embryo sac is 7-celled, 8-nucleate, formed according to the 
monosporic Polygonum type. The polar nuclei of the central cell in the mature embryo sac do not fuse. 
Female gametophytes developed in all the ovules studied. In B. macrophylla, only a sexual mode of repro-
duction was observed; no apomictic development was detected.

Keywords: Borodinia macrophylla, Boechereae, Brassicaceae, ovule, anther
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The tribe Boechereae of the Brassicaceae fami-
ly is mainly known for the genus Boechera Á. Löve & 
D. Löve, which has become a model plant system for 
apomixis studies, as well as for environmental genom-
ics and evolutionary biology (Brukhin et al., 2019; 
Hay et al., 2023). Plants of the tribe Boechereae have 
undergone a long and winding evolutionary path be-
fore reaching their current taxonomic position. Most 
species from this tribe grow in North America, from 
the Atlantic to the Pacific coast. Until now, only two 
species from this tribe have been reported to grow  
in Russia: Boechera falcata (Turcz.) Al-Shebaz in the 
Far East (Al-Shehbaz, 2005; Kiefer et al., 2009; Al-
exander et al., 2013; Hay et al., 2023; Vinogradova 
et al., 2023), which is an example of the East Asian – ​
North American floristic disjunction, and Borodinia 
 macrophylla (Turcz.) O.E. Schulz endemic to the 
Baikal region and Northeast Asia. Molecular genetic 
and phylogenetic studies have shown its close rela-

tionship with seven species of Borodinia N. Busch 
from the eastern United States (Al-Shehbaz, Ger-
man, 2010; Alexander et al., 2013; Hay et al., 2023). 
As confirmed by Mandáková et al. (2020), the tribe 
Boechereae includes nine genera. Seven of these 
(Anelsonia J.F. Macbr. & Payson, Cusickiella Rollins, 
Nevada N.H. Holmgren, Phenicaulis Nutt. ex Torr. & 
A. Gray, Polyctenium Greene, Sandbergia Greene, 
and Yosemitea P. J. Alexander & Windham) contain 
only one or two species and are found in the western 
United States (except for a few localities across the 
Canadian border). The Boechera has been identified 
as a monophyletic genus, and seven eastern North 
American species previously assigned to Boechera (Al-
Shehbaz, 2003; Al-Shebaz and Windham, 2010) have 
formed a weakly supported clade with Borodinia mac-
rophylla, the type species of Borodinia. As a result, 
Alexander et al. (2013) published new combinations 
for these taxa under the older generic name. Thus, 
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the Borodinia genus currently includes eight species 
(Alexander et al., 2013), seven of them inhabiting 
eastern North America, and one, B. macrophylla, is 
endemic to Siberia and coastal Northeast Asia (Hay 
et al., 2023). Based on 1114 low-copy nuclear genes 
using the Hybpiper pipeline, supermatrix, and spe-
cies coalescence methods, Hay et al. (2023) per-
formed a molecular phylogenetic analysis of members 
from the Boechereae tribe and found strong support  
for monophyly in both Boechereae and Boechera 
as well as other genera of the tribe, represented 
by two or more genera (Borodinia and Sandbergia). 
Nevada was found to be a close relative of Borodi- 
nia, and the Siberian B. macrophylla (=B. baicalensis, 
or B. tilingii) was found to be the closest relative 
of the eastern North American Borodinia species. 
Since it is near-threatened (NT) species it is included 
in the Red Book of the Republic of Buryatia (Anenk-
honov, Chimitov, 2023).

Borodinia macrophylla plants are tap-rooted, small, 
up to 20 cm tall, with rosettes of leaves forming turfs. 
The stems bear small, no more than six leaves; basal 
leaves form rosettes. The inflorescence is a few-flow-
ered raceme containing small flowers with pale yel-
low petals, 6–8 mm in diameter. The siliques are 
narrow (3–4 mm), up to 5 cm long (Fig. 1) (Anenk-
honov, Chimitov, 2023). B. macrophylla is endemic 
to North Asia. Found in Buryatia, Irkutsk re-
gion, Transbaikal region and Khabarovsk region. 
B. macrophylla grows in highlands, in gravelly and 

 lichen tundras, on scree and rocks (Chimitov, Imet-
khenova, 2019).

The Borodinia species so far mentioned in literature 
are sexual diploids (Li et al., 2017; Hay et al., 2023). 
However, embryological studies of Borodinia species 
were not found in scientific publications, in addition, 
there is hardly any information about the Siberian 
species B. macrophylla.

Previously, we studied the development of female 
reproductive structures in the Far Eastern endem-
ic Boechera falcata (Vinogradova et al., 2023); in 
this paper we analyze the formation of female and 
male reproductive structures in another endemic be-
longing to the tribe Boechereae – ​Borodinia macro-
phylla, growing in the Baikal and Transbaikal region, 
as well as in the Sea of Okhotsk region, information 
about the reproductive characteristics of which was 
absent so far.

MATERIAL AND METHODS

Inflorescences of Borodinia macrophylla (Fig. 1) 
were collected in the summer 2021 on Bayan-Khongor 
Mount (remnants in the upper part of the forest slope) 
in the vicinity of Bayangol village, Khorinsky district, 
Republic of Buryatia (Chimitov, Imetkhenova, 2019).

Buds, flowers and ovaries at different stages of their 
development were fixed in FAA (formalin: glacial 
acetic acid: 70% ethyl alcohol in a ratio of 7: 7: 100) 
for 7 days, then the material was washed with 70% 

Fig. 1. Borodinia macrophylla in Buryatia. 1 – flowering plant, 2 – plant with siliques.

Рис. 1. Borodinia macrophylla в Бурятии. 1 – цветущее растение, 2 – растение с плодами.

1 21 2
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ethyl alcohol and used for preparing permanent slides 
following by their analysis under light microscopy 
(LM).

Processing of the material and preparing the slides 
followed common cytoembryological technique (Pau-
sheva, 1980). Sections of 8–10 μm thick were made 
using a  Microm HM 325 microtome (Carl  Zeiss, 
Germany). The sections were stained with hemato- 
xylin according to Ehrlich and with Alcian blue.  
The slides were analyzed under an Axio Imager Z1 
microscope (Carl Zeiss, Germany) of the Core Facil-
ities Center at the Komarov Botanical Institute RAS; 
photographs were taken with an Axiocam MRc5 digi- 
tal camera and processed with Zen Blue Editor soft-
ware (Carl Zeiss, Germany).

RESULTS

Analysis of the reproductive structures develop-
ment in Borodinia macrophylla was performed at cy-
tomorphological level. Male and female reproductive 
structures in this species develop in the same way as  
in the studied Boechera and other Brassicaceae spe-
cies. Borodinia macrophylla, studied here for the first 
time, showed a sexual mode of reproduction.

Development of male reproductive structures 
in Borodinia macrophylla

The analysis of the male reproductive structures de-
velopment showed normal formation of all six anthers 
in the flower. The anther of B. macrophylla is tetra-
sporangiate; numerous microsporocytes are formed in 
each microsporangium. Microsporogenesis occurs ac-
cording to the simultaneous type, with both meiotic 
divisions following one after the other without cyto-
kinesis, which results in a cell with 4 nuclei (Fig. 2, 1), 
between which cell walls are then formed, to produce 
a tetrad of microspores. No abnormalities in meiosis 
were observed. The tetrads break up into individu-
al microspores (Fig. 2, 2). At these stages, the anther 
wall is 4‑layered, consisting of epidermis, endothe-
cium, middle layer and tapetum (Fig. 2, 3). It should 
be noted that, in contrast to Boechera falcata with the 
tapetal cells dividing without cytokinesis and becom-
ing binuclear (unpublished), in Borodinia macrophylla 
the tapetum is secretory, consists of uninuclear cells 
and becomes unevenly 2‑layered as a result from the 
division of some of its cells (Fig. 2, 3). Subsequently, 
lysis of the middle layer and destruction of the tape-
tum occurs; in microspores, mitotic division and cy-

tokinesis lead to the formation of vegetative and gen-
erative cells (Fig. 2, 4). As the pollen grain matures, 
the cytoplasm of the vegetative cell becomes dense, 
devoid of vacuoles (Fig. 2, 5). At this time, the tape-
tum is completely lysed, and the endothecium cells, 
on the contrary, enlarge and acquire fibrous thick-
enings on their walls (Fig. 2, 6). The majority of pol-
len grains observed in mature anthers were bicellular, 
however, in some cases divisions of the generative 
cell were observed (Fig. 2, 5). It is possible that pol-
len grains become 3‑celled, but at later stages of an-
ther development, by the time of its opening. This as-
sumption requires further study.

In all anthers, the pollen grains were well formed 
and even in size, although occasionally small empty 
pollen grains were found (Fig. 2, 4–6), which prob-
ably died at the early stages of development. These 
observations suggest high pollen grain fertility in this 
species.

Development of female reproductive structures 
in Borodinia macrophylla

Compared to previously studied Boechera species, 
with 45 to 60 ovules being formed in the ovary (Vino-
gradova et al., 2023), the ovaries of Borodinia macro-
phylla contain only 18–25 ovules.

A single megasporocyte differentiates in the sub-
epidermal layer of the nucellus with the the onset 
of the integuments initiation (Fig. 3, 1). In some cas-
es, a parietal cell is formed above the megasporocyte 
(Fig. 3, 2). Meiosis and the subsequent two cycles 
of cytokinesis lead to the formation of tetrads or tri-
ads of megaspores (Fig. 3, 3), and occur in all ovules 
of the ovary relatively synchronously, in contrast 
to the Boechera species, where tetrads, dyads, and 
megasporocytes may be observed at the same time 
(Vinogradova et al., 2023). The stage of the tetrad 
of megaspores is long, at this time the ovule active-
ly increases in size and bends into a hemitropous po-
sition, the outer integument grows quickly and ex-
tends beyond the nucellus, the inner one reaches 
the apex of the nucellus; in the nucellus active divi-
sions occur in its basal part (Fig. 3, 3). As the ovule 
develops, the micropylar megaspores in the tetrad de-
generate, and the chalazal megaspore increases in size, 
becomes functional (Fig. 3, 4) and divides to form 
a 2‑nuclear embryo sac (Fig. 3, 5, 6). During further 
development, the growth of the ovule continues, its 
nucellus in the basal part increases, the inner integ-
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ument completely overgrows the nucellus and takes 
part in the formation of the micropyle (Fig. 3, 6). The 
hypostase differentiates at the base of the inner in-
tegument near to the procambial cells of the vascu-
lar bundle (Fig. 3, 3, 8). The embryo sac undergoes 2 
more mitotic divisions, forming first a 4‑nuclear ga-
metophyte (Fig. 3, 7), and then an 8‑nuclear game-
tophyte. The last mitosis is accompanied by cell for-
mation resulting in a 7‑celled, 8‑nucleate embryo sac. 
Thus, the female gametophyte in Borodinia macro-
phylla develops according to the monosporic Polygo-

num type. The formed ovule is ortho-campylotropous, 
bitegmic, medionucellate (Fig. 3, 8). The embryo sac 
is small in volume and at the micropylar pole contains 
the egg apparatus, which includes two synergids and 
an egg; in the chalazal pole – ​three antipodes; polar 
nuclei in the central egg cell close together, but not 
fused (Fig. 3, 9, 10).

The development of female gametophytes was ob-
served in all ovules of the studied ovaries. The em-
bryo sac developed normally, no apomictic develop-
ment was found.

1 2 3

4 5 6

1 2 3

4 5 6

Fig. 2. Anther structure and male gametophyte development in Borodinia macrophylla: 1 – anther locule at the stage of meio-
sis in microsporocytes (4 nuclei are visible in one cell before the formation of cell walls); 2 – microspores; 3 – structure of the 
anther wall at the microspore stage; 4 – bicellular pollen grains; 5 – mature pollen grains, in some of them the division of the 
generative cell is visible (indicated by arrows); 6 – the structure of the wall of a mature anther.

* – sterile pollen grain; ep – epidermis; en – endothecium; g c – generative cell, m – microspore; m l – middle layer; p g – pol-
len grain; t – tetrad of nuclei in microsporocyte, tp – tapetum; v c – vegetative cell. 
Scale bars, µm: 10 (1–2, 4–5), 20 (3, 6).

Рис. 2. Строение пыльника и развитие мужского гаметофита у Borodinia macrophylla: 1 – гнездо пыльника на стадии 
мейоза в микроспороцитах (видны 4 ядра в одной клетке до заложения клеточных стенок); 2 – микроспоры; 3 – стро-
ение стенки пыльника на стадии микроспор; 4 – 2-клеточные пыльцевые зерна; 5 – зрелые пыльцевые зерна, в неко-
торых видно деление генеративной клетки (указано стрелкой); 6 – строение стенки зрелого пыльника. 

* – стерильное пыльцевое зерно; ep – эпидерма; en – эндотеций; g c – генеративная клетка; m – микроспора; m l – 
средний слой; p g – пыльцевое зерно, t – тетрада ядер в микроспороците; tp – тапетум, v c – вегетативная клетка. 
Шкала, мкм: 10 (1–2, 4–5), 20 (3, 6).
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Fig. 3. Development of the ovule and female gametophyte in Borodinia macrophylla: 1–3 – structure of the ovule at the stages 
of: megasporocyte developing without a parietal cell (1) and with a parietal cell (2), tetrad of megaspores (3); 4 – tetrad of me-
gaspores with differentiation of the chalazal megaspore and degeneration of three micropylar megaspores; 5 – division of the 
functional megaspore with the formation of a 2-nuclear coenocyte, micropylar megaspores are preserved; 6 – 2-nucleate em-
bryo sac; 7 – 4-nucleate embryo sac; 8 – structure of the formed ovule; 9, 10 – successive sections of the mature embryo sac: 
antipodals on the chalazal pole and one synergid on micropylar one (9), egg apparatus consisting of the egg cell and the second 
synergid at the micropylar pole, two polar nuclei of the central cell (10) are located nearby. 
a – antipodals; e c – egg cell; e s – embryo sac; f – funiculus; h – hypostase; i i – inner integument; m – megasporocyte; n – 
nucellus; o i – outer integument; p – parietal cell; p n – polar nuclei; s – synergid; v b – vascular bundle. 
Scale bars, µm: 10 (1, 2, 4–7, 9, 10), 20 (3, 8).
Рис. 3. Развитие семязачатка и женского гаметофита у Borodinia macrophylla. 1–3 – строение семязачатка на стади-
ях: мегаспороцита, развивающегося без париетальной клетки (1) и с париетальной клеткой (2), тетрады мегаспор (3), 
4 – тетрада мегаспор с дифференциацией халазальной мегаспоры и дегенерацией трех микропилярных мегаспор; 
5 – деление функциональной мегаспоры с образование 2-ядерного ценоцита, микропилярные мегаспоры сохраня-
ются; 6 – 2-ядерный зародышевый мешок; 7 – 4-ядерный зародышевый мешок; 8 – строение сформированного се-
мязачатка; 9, 10 – последовательные срезы сформированного зародышевого мешка: антиподы на халазальном полю-
се и одна синергида на микропилярном (9), яйцевой аппарат из яйцеклетки и второй синергиды на микропилярном 
полюсе, вблизи располагаются два полярных ядра центральной клетки (10). 
a – антиподы; e c – яйцеклетка; e s – зародышевый мешок; f – фуникулус; h – гипостаза; i i – внутренний интегу-
мент; m – мегаспороцит; n – нуцеллус; o i – наружный интегумент; p – париетальная клетка; p n – полярные ядра; s – 
синергида; v b – проводящий пучок. 
Шкала, мкм: 10 (1, 2, 4–7, 9, 10), 20 (3, 8).
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DISCUSSION

The first cyto-morphological study of the devel-
opment of anthers and ovules of the Baikal species 
Borodinia macrophylla has shown that the develop-
ment plan of its reproductive structures is similar to 
the recently studied Boechera species (Vinogradova 
et al., 2023) and other studied species of the Brassica-
ceae family (Iljina, 1962; Rodionova, 1966a, b, 1979; 
Shamrov, 2002a, 2007; Kuzmina, Shevchenko, 2008).

The anther is tetrasporangiate; at the microspore 
tetrad stage, the anther wall is 4‑layered, consisting 
of epidermis, endothecium, middle layer and tape-
tum; the wall of the mature anther is 2‑layered, con-
sisting of epidermis and endothecium with fibrous 
thickenings. Microsporogenesis follows the simulta-
neous type. In general, the process of anther develop-
ment and pollen formation in Borodinia macrophylla 
is similar to that in Boechera species and other stud-
ied species of Brassicaceae (Kuzmina, 2007; Kuzmi-
na, Shevchenko, 2008). However, a number of pe-
culiar features were also observed. In particular, in 
contrast to embryologically studied species of the ge-
nus Boechera, in which at the stage of tetrad micro-
spores the tapetum is usually single-layered, some-
times consisting of binucleate cells, the tapetum in 
Borodinia macrophylla at this stage contains uninucle-
ar cells and in places becomes unevenly 2‑layered as 
a result of division some of its cells. In addition, the 
majority of pollen grains observed in mature anthers 
of B. macrophylla were bicellular, that is not typical 
for other Brassicaceae species. Possibly, pollen be-
comes 3‑celled at later stages or during its germina-
tion; this requires further verification. In any case, the 
presence of bicellular pollen at late stages of anther 
development distinguishes B. macrophylla from oth-
er species of the Brassicaceae.

The formed ovule is ortho-campylotropous, biteg-
mic, medionucellate (according to Shamrov, 2008, 
2017), as in the recently studied Boechera species: 
B. falcata, B. stricta (Graham) Al-Shehbaz and M4B 
accession (Vinogradova et al., 2023).

As reported previously, the presence of a parietal 
cell, occurring with varying frequency during the early 
stages of ovule development in some plants from the 
Boechereae tribe, may indicate a tendency towards 
a crassinucellate ovule type in this tribe (Mandáková 
et al., 2020; 2021). In Borodinia macrophylla we occa-
sionaly observed fomation of the parietal cell.

The studies have shown that the ovule begins to 

develop quite early, when integuments are visible as 
primordia yet. The first meiotic division occurs very 
quickly, followed by the second meiotic division, un-
like Boechera species, meiosis in all ovules occurs syn-
chronously, the structure of the ovule undergoes sig-
nificant changes from the stage of the megasporocyte 
differentiation to the formation of the tetrad of me-
gaspores. At the same time, the cells of the nucellus 
increase in size and both integuments enclose it at 
the tetrad stage, while the outer integument is much 
longer than the nucellus and partly goes around the 
latter. The tetrad is linear, with the chalazal mega-
spore being functional, growing in size and undergo-
ing through three mitoses subsequently forming the 
embryo sac. The other three megaspores do not de-
velop further and degenerate.

In Borodinia macrophylla, unlike some species of 
Boechera (Iljina, 1962; Carman et al., 2019; Vinogra-
dova et al., 2023), the formation of multiple arches-
porial cells, megasporocytes or several embryo sacs 
was not observed.

The embryo sac in Borodinia macrophylla devel-
ops according to the monosporic Polygonum type. 
The mature embryo sac is small, 7‑celled, 8‑nucle-
ate, characteristic for most species of the Brassica- 
ceae family, but the polar nuclei in the central cell do 
not fuse before fertilization, unlike most other rep-
resentatives of the Boechereae tribe. Perhaps the fu-
sion of polar nuclei occurs later, and the embryo sac 
contains a secondary polar nucleus, as in the stud-
ied Boechera species (Vinogradova et al., 2023). The 
formation of the embryo sac in all tested ovules re-
vealed strict consistency of the developmental stages 
with the surrounding tissues of the sporophyte. Thus, 
during megasporogenesis, the ovule becomes hemi-
tropous, it is still small in size, the integuments barely 
reach the middle of the nucellus; at the stage of mei-
osis, there is a significant growth of the nucellus and 
integuments, which completely cover it, especial-
ly the long outer integument, at this stage, the ovule 
bends into an ortho-campylotropous position. At the 
stage of gametogenesis, when the formation of the 
embryo sac occurs, accompanied by its cellulariza-
tion, the formation of the egg cell, synergids, antipo-
dals and central cell, further growth of the ovule oc-
curs due to an enlargement of the embryo sac, growth 
of the chalazal bundle, and continued growth of in-
teguments. The development of gametophytes was 
found in all studied ovules, which distinguishes the re-
production of Borodinia macrophylla from apomictic 
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species of Boechera, in which abortive ovules were of-
ten observed (Vinogradova et al., 2023), the fact once 
again indicating the sexual mode of reproduction of 
Borodinia macrophylla.

Thus, despite a noticeable morphological differ-
ence in the sporophytic generations of the Borodinia 
genus and its separation from the Boechera genus on 
the molecular phylogenetic tree of the Boechereae 
tribe (Alexander et al., 2013; Hay et al., 2023), the 
development of female and male reproductive struc-
tures in Borodinia macrophylla are in many ways sim-
ilar to those in representatives of the Boechera genus, 
although not without some important particular fea-
tures. This article is the first study to provide a de-
tailed cytoembryological characterization of the re-
productive structures in the only species of Borodinia 
growing in Russia; in the future it would be interesting 
to perform a comparative embryological characteri-
zation of this Siberian relative with the seven North 
American representatives of this genus.

CONCLUSION

The study of the reproductive structures of Borod-
inia macrophylla revealed a number of developmental 
features of anthers and ovules that distinguish it from 
the other species of the Boechereae tribe studied so 
far. Namely, the formation of a sporadically two-lay-
ered tapetum occurs at the microspore tetrad stage, 
the bicellular pollen is present at the late stages of an-
ther development, the meiosis in all Borodinia mac-
rophylla ovules occurs synchronously, and the polar 
nuclei in mature embryo sacs do not fuse. To make 
sure that these cytoembryological characteristics are 
species-specific, it is advisable to study other species 
and populations of Borodinia in the future.
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РАЗВИТИЕ ЖЕНСКИХ И МУЖСКИХ РЕПРОДУКТИВНЫХ 
СТРУКТУР У BORODINIA MACROPHYLLA (BRASSICACEAE)

Г. Ю. Виноградова1, *, Д. Г. Чимитов2, **, В. Б. Брюхин1, ***
1Ботанический институт им. Комарова РАН 

ул. Проф. Попова, 2, Санкт-Петербург, 197376, Россия
2Институт общей и экспериментальной биологии СО РАН 

ул. Сахьяновой, 6, Улан-Удэ, 670047, Россия
*e-mail: vinogradova-galina@binran.ru 

**e-mail: dabac@mail.ru 
***e-mail: vbrukhin@gmail.com

Впервые представлены результаты цитоэмбриологического исследования формирования жен-
ских и мужских репродуктивных структур у восточносибирского эндемика Бородинии крупно-
листной – Borodinia macrophylla (Turcz.) O.E. Schulz, порядок Капустоцветные (Capparales), се-
мейство Крестоцветные (Brassicaceae), триба Boechereae. Общий план развития репродуктивных 
структур происходит аналогично исследованным видам из рода Boechera. Пыльник 4-гнездный, в 
начале развития с 4-слойной стенкой, которая по мере созревания пыльника становится 2-слой-
ной; Тапетум пыльника неравномерно 2-слойный. Микроспорогенез симультанного типа, боль-
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шинство пыльцевых зерен в зрелых пыльниках 2-клеточные. Семязачаток орто-кампилотропный, 
битегмальный, медионуцеллятный. Зародышевый мешок 7-клеточный, 8-ядерный, формирует-
ся согласно моноспорическому Polygonum-типу. Полярные ядра центральной клетки в зрелом 
зародышевом мешке не сливаются. Развитие женских гаметофитов происходит во всех исследо-
ванных семязачатках. У B. macrophylla наблюдался половой способ воспроизводства, апомиктич-
ного развития не отмечено.

Ключевые слова: Borodinia macrophylla, Boechereae, Brassicaceae, семязачаток, пыльник
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АНДРОМОНОЭЦИЯ, БИОЛОГИЯ ЦВЕТЕНИЯ И ОПЫЛЕНИЯ 
DOREMA MICROCARPUM (APIACEAE) В УСЛОВИЯХ 
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Впервые описана андромоноэция и выявлены антэкологические особенности у Dorema micro-
carpum, эндемика Западного Тянь-Шаня и Северного Памиро-Алая. Исследования проведены 
в естественных условиях Чуст-Папских адыров Ферганской долины в 2021–2023 гг. Показано, 
что флоральная единица представляет собой открытую ярусную кисть из ярусных кистей из про-
стых зонтиков. У мощно развитых особей в нижней части синфлоресценции формируются пара-
кладии. Продолжительность цветения особи составляет 10–15 дней. Простые зонтики в разных 
частях синфлоресценции формируют только обоеполые цветки, обоеполые и тычиночные цвет-
ки, только тычиночные цветки. У слабо развитых особей на боковых кистях, начиная с 6-го узла, 
в простых зонтиках формируются обоеполые цветки и от 1 до 5 тычиночных цветков; простые зон-
тики 2–3 нижних боковых кистей образуют только тычиночные цветки. У мощно развитых особей 
в средней и верхней частях синфлоресценции практически все простые зонтики формируют толь-
ко обоеполые цветки, тычиночные цветки развиваются только на паракладиях. Цветение особи 
начинается с простых зонтиков на боковых кистях, расположенных в средней части флоральной 
единицы – с 6-го по 9-й узел и происходит дивергентно: сначала полностью отцветают средняя 
и верхняя части синфлоресценции, затем раскрываются тычиночные цветки на боковых кистях 
нижней части (узлы с 3-го по 5-й). Раскрывание цветков на боковых кистях происходит акропе-
тально, в пределах простых зонтиков – центростремительно. D. microcarpum относится к растени-
ям с утренним ритмом цветения: раскрывание цветков начинается рано утром (около 5–6 часов.) 
и продолжается до 9–10 часов. Обоеполые цветки характеризуются строго выраженной протан-
дрией. Цветение обоеполого цветка продолжается 3–4 дня, тычиночного – 1 день. Цветки в ос-
новном посещаются представителями двух отрядов – Hymenoptera и Diptera. Наличие обоеполых 
и тычиночных цветков, разновременность их созревания и строгая синхронность цветения обое-
полых цветков верхних боковых кистей способствуют гейтоногамии, а также обеспечивают пере-
крестное опыление других особей. Тычиночные цветки нижних боковых кистей или паракладиев 
обеспечивают перекрестное опыление между особями, находящимися в разных фазах цветения.

Ключевые слова: Dorema microcarpum, Apiaceae, андромоноэция, синфлоресценция, биология цве-
тения, протандрия
DOI: 10.31857/S0006813624070058, EDN: PSMNNE

Род Dorema D. Don (Apiaceae) объединяет от 8 
до 12 видов (Pimenov, 1988; Pimenov, Klyuykov, 
2023; Puchałka et al., 2023), распространенных 
в  Средней Азии (Тянь-Шань, Памиро-Алай): 
Кыргызстан, Узбекистан (Pimenov, Klyuykov, 
2002). В результате изучения гербарных экзем-
пляров Национального Гербария Узбекиста-
на (TASH) на территории Республики Узбеки-

стан установлено распространение двух видов 
рода – ​D. sabulosum Litv. и D. microcarpum Korovin 
(Korovin, 1959).

D. microcarpum – ​многолетний монокарпик вы-
сотой 80–100 см (рис. 1), с яйцевидно утолщен-
ным корнем. Растет на пестроцветных, гипсонос-
ных и глинистых местах в составе ксерофильных 
кустарников и эфемероидно-разнотравной гип-
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софильной растительности, а  также в  предго-
рьях и нижнем поясе гор, на высоте 700–1600 м 
(Korovin, 1959). Данный вид занесен в Красную 
книгу Узбекистана под статусом 2 – ​эндемик За-
падного Тянь-Шаня и Северного Памиро-Алая 
(Pimenov, 2009). Древность этого вида, узкая эко-
логическая амплитуда и малочисленность попу-
ляций делают его уязвимым под воздействием 
антропогенного пресса (хозяйственное освоение 
территорий, неумеренный выпас) (Pimenov, 2009; 
Pimenov, Klyuykov, 2019). По данным литературы 
(Tojibaev, Naralieva, 2012), исторически все ра-
нее известные местообитания популяций данно-
го вида давно освоены населением и исчезли. Во 
всех изданиях Красной книги Республики Узбе-
кистан информация об этом виде основывалась 
исключительно на исторических местонахожде-
ниях. Новые находки были сделаны в Урочище 
Чап, Чуст-Папских адыров (Tojibaev, Naralieva, 

2012), являющихся северным бортом Ферганской 
долины (Папский район, окр. кишлака Ханабад), 
что расширяет ареал вида. В этих условиях обна-
ружены экземпляры D. microcarpum, находящие-
ся только в вегетативном состоянии.

Наши исследования выявили ряд особенно-
стей онтогенеза этого вида: большая продол-
жительность ювенильного и виргинильного со-
стояний, нечеткая выраженность имматурного 
состояния, моноподиальное нарастание в  те-
чение всего онтогенеза; образование в течение 
7–9 лет розетки листьев и накопление питатель-
ных веществ в реповидном корне за короткий 
период вегетации, что способствует формирова-
нию мощного (90–150 см) генеративного побега 
(Davidov, Isakova, 2021).

Данных, касающихся антэкологии предста-
вителей семейства Apiaceae, немало. Выявлены 
внутри- и межцветковая дихогамия, наличие по-
лового ди- и полиморфизма, а также определен-
ного порядка раскрывания цветков и ритма про-
хождения ими фаз цветения (Ponomarev, 1960a; 
Kordyum, Glushchenko, 1976; Demyanova, 1995; 
Demyanova et al., 2000; Godin et al., 2019, 2022).

Исследований, касающихся биологии цвете-
ния и опыления, механизмов раскрывания цвет-
ков, порядка зацветания в пределах соцветия 
в естественных условиях у изучаемого вида ранее 
не проводилось. В “Красных книгах Республики 
Узбекистан” (Pimenov, 2009; Pimenov, Klyuykov, 
2019) приводятся только данные о сроках цве-
тения. В этой связи цель нашей работы – ​про-
ведение фенологических наблюдений, выявле-
ние локализации и порядка цветения обоеполых 
и тычиночных цветков, их суточного ритма цве-
тения, продолжительности цветения цветков 
и синфлоресценции, а также особенностей опы-
ления D. microcarpum в естественных условиях 
Чуст-Папских адыров Ферганской долины.

МАТЕРИАЛЫ И  МЕТОДИКА

При изучении биологии цветения и процесса 
опыления, а также локализации половых форм 
цветков в синфлоресценции учитывались в це-
нопопуляции 20–30 генеративных особей мето-
дом ходовых линий. Наблюдения проводились 
в ценопопуляции в Папском районе Наманган-
ской области, в окр. с. Уйгурсайе (40°55ʹ49.4ʺ, 
70°57ʹ2.2ʺ) в 2020–2023 гг. Dorema microcarpum 

Рис. 1. Цветущая особь Dorema  microcarpum (фото 
М.А. Давидова).

Fig. 1. Flowering plant of Dorema microcarpum (photo by 
M.A. Davidov).
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входила в  состав сложного эфемероидно-
многолетнесолянкового сообщества на пестро-
цветах. Общее проективное покрытие травостоя – ​
35%, проективное покрытие D. microcarpum – ​3%. 
Доминанты: Oreosalsola arbusculiformis (Drobow) 
Sennikov, Caroxylon orientale (S.G. Gmel.) Tzvelev, 
Carex pachystylis J. Gay, Poa bulbosa L., Zygophyllum 
xanthoxylum (Bunge) Maxim., Phlomoides molucelloi-
des (Bunge) Salmaki, Fritillaria sewerzowii Regel, Sti-
pa caucasica Schmalh.

Особенности цветения исследовали по мето-
дике А.Н. Пономарева (Ponomarev, 1960a). Из-
учали продолжительность цветения и механизм 
раскрывания обоеполых и  тычиночных цвет-
ков, порядок раскрывания обоеполых и тычи-
ночных цветков в синфлоресценции, суточный 
ритм цветения, способы опыления, время готов-
ности рыльца к опылению и продолжительность 
его жизнеспособности.

Для определения длительности цветения осо-
бей проводили их этикетирование в день раскры-
вания первого цветка. Суточный ритм цветения 
изучался методом количественного учета раскры-
вающихся обоеполых и тычиночных цветков че-
рез каждые 2 ч в течение дня (Ponomarev, 1960a). 
После учета цветки помечались точками на ле-
пестках. Одновременно на уровне соцветий изме-
ряли температуру воздуха и относительную влаж-
ность воздуха с помощью психрометра  Ассмана.

Для изучения биологии цветения отдельного 
цветка и продолжительности жизни за день до его 
раскрывания навешивали этикетки на одновоз-
растные бутоны обоеполых и тычиночных цвет-
ков нескольких простых зонтиков. При изучении 
хода раскрывания цветка обращалось внимание 
на особенности заложения и развития плотно-
го и рыхлого бутона, а также на форму и окра-
ску околоцветника. Восприимчивость рыль-
ца к пыльце изучили по методике I. Robinsohn 
(1924). Для этого выбирали рыльца обоеполых 
цветков на разных стадиях развития. В лабора-
торных условиях их помешали в 1–2%‑ный рас-
твор КМnO4 на 1–2 мин, после этого промывали 
проточный водой и просматривали под трино-
кулярном микроскопом N‑300М‑1. Рыльца, вос-
приимчивые к пыльце, окрашивались, не вос-
приимчивые – ​не окрашивались.

Все полученные данные обработаны метода-
ми вариационной статистики (Sokal, Rohlf, 2012). 
Для каждого изучаемого признака определены 

пределы его варьирования (min–max), сред-
нее значение (М) и его ошибка (m). Сравнение 
средних арифметических проведено с помощью 
t-критерия Стьюдента.

РЕЗУЛЬТАТЫ И  ОБСУЖДЕНИЕ

Структура синфлоресценции. Флоральная еди-
ница у D. microcarpum – ​открытая ярусная кисть 
из ярусных кистей из простых зонтиков (рис. 2a). 
У мощно развитых особей формируются пара-
кладии (рис.  2b). Сходное строение синфло-
ресценции имеет вид Dorema aitchisonii Korovin 
ex Pimenov, в то время как у других двух видов 
(D. hyrcanum Koso-Pol. и D. sabulosum Litv.) фло-
ральная единица представляет собой открытый 
ярусный тирс, состоящий из открытых ярусных 
кистей из простых зонтиков (Kuznetsova, Timo-
nin, 2017).

Простые зонтики, образующиеся в разных ча-
стях синфлоресценции, формируют 6–15 цветков. 
Во флоральной единице число цветков в зонти-
ках уменьшается в акропетальном направлении. 
Простые зонтики расположены на коротких не- 
опушенных ножках от 3 до 10 мм длиной, без 
оберток или с оберткой с очень коротким одним 
листочком. Лучи зонтиков голые, неутолщенные, 
3–6 мм длиной. В случае образования в одном 
зонтике обоеполых и тычиночных цветков по-
следние всегда располагаются в центре простого 
зонтика. Такая локализация тычиночных цветков 
характерна для многих андромоноэцичных пред-
ставителей семейства Apiaceae (Reuther, Claßen-
Bockhoff, 2010; Godin et al., 2019, 2022).

Верхушки флоральной единицы и боковых ки-
стей останавливаются в развитии и не образуют 
терминальных зонтиков. Боковые ярусные кисти 
расположены на главной оси соцветия в пазухах 
кроющих листьев очередно, лишь самые верхние 
часто сближены на верхушке флоральной едини-
цы. На главной оси в акропетальном направле-
нии длина и ширина кроющих чешуй уменьша-
ются. Кроющие листья боковых кистей сидячие, 
с сильно редуцированными пластинками, со сте-
блеобъемлющими треугольными, опушенными, 
прижатыми к стеблю влагалищами. Розеточные 
листья серовато-зеленые, широкотреугольные, 
15–30 см длиной, трижды-четырежды тройчато-
рассеченные. К началу фазы бутонизации розе-
точные листья и до наступления цветения крою-
щие листья полностью засыхают.
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Боковые ярусные кисти отличаются друг от 
друга по длине и числу простых зонтиков. На ка-
ждой боковой кисти насчитывается от 10 до 30 
простых зонтиков. В нижней части боковой ки-
сти простые зонтики располагаются мутовчато, 
в средней – ​супротивно, в верхней части – ​оче-
редно. Часто на верхушке боковой кисти два про-
стых зонтика сближены друг с другом.

В основании синфлоресценции в пазухах кро-
ющих листьев первого и второго узлов образу-
ются две короткие боковые кисти, которые не-
сут недоразвитые простые зонтики, состоящие 
только из тычиночных цветков. Начиная с 3–5‑го 
узла, боковые кисти образуют развитые простые 
зонтики, состоящие также только из тычиноч-
ных цветков (рис. 3a). У мощных особей в пазу-
хах кроющих листьев 3–5‑го узлов развиваются 
паракладии, полностью повторяющие строение 
главной оси. Простые зонтики, образующиеся 
на этих паракладиях, тоже состоят только из ты-
чиночных цветков. Выше по главной оси, на-
чиная с 6‑го узла, образуются боковые ярусные 
кисти, несущие простые зонтики только из обо-

еполых цветков (рис. 3b) или из обоеполых и ты-
чиночных цветков (см. далее).

Вегетация. Начало вегетации D. microcarpum от-
мечается в конце февраля – начале марта. Через 
50–60 дней после отрастания у генеративных осо-
бей наступает фаза бутонизации (табл. 1). Спустя 
18–23 дня после начала бутонизации при до-
стижении синфлоресценцией длины 80–130 см 
наблюдается раскрывание первых цветков. Цве-
тение D. microcarpum начинается во второй де-
каде мая, конец цветения наблюдается в первой 
декаде июля. Продолжительность цветения осо-
би составляет 10–15 дней. Начало созревания 
плодов наблюдается в конце июня, массовое со-
зревание плодов приходится на первую декаду 
июля. Как видно из табл. 1, в наступлении фе-
нофаз у D. microcarpum по годам исследования 
(2021–2023) особых изменений не наблюдалось.

Андромоноэция. D. microcarpum образует обое-
полые и тычиночные цветки в пределах одной 
особи и характеризуется андромоноэцией, как 
и  многие представители Apiaceae (Kordyum, 

Рис. 2. Схема синфлоресценции Dorema microcarpum: a – открытая ярусная кисть из ярусных кистей из простых зон-
тиков (2021–2022 гг.); b – синфлоресценция с паракладиями (2023 г.); 1, 2 – боковые кисти с недоразвитыми зонти-
ками из тычиночных цветков; 3–5 – боковые кисти с развитыми зонтиками из тычиночных цветков; 3'–5' – паракла-
дии с развитыми зонтиками из тычиночных цветков; 6–13 – боковые кисти с простыми зонтиками из 6–9 обоеполых 
и 1–5 тычиночных цветков; 6'–12' – боковые кисти с простыми зонтиками из обоеполых цветков (от 6–9 до 15 шт.). 
Кружками обозначены простые зонтики.

Fig. 2. Structure of Dorema microcarpum synflorescence: a – open tiered raceme of tiered racemes of simple umbels (2021–
2022); b – synflorescence with paracladia (2023); 1, 2 – lateral racemes with underdeveloped umbels of staminate flowers; 3–5 – 
lateral racemes with developed umbels of staminate flowers; 3'–5' – paracladia with developed umbels of staminate flowers; 
6–13 – lateral racemes with simple umbels of 6–9 perfect and 1–5 staminate flowers; 6'–12' – lateral racemes with simple um-
bels of perfect flowers (from 6–9 to 15 ones). Circles indicate simple umbels.
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Рис. 3. Простые зонтики на боковых кистях Dorema microcarpum (фото М.А. Давидова): a – простые зонтики, вклю-
чающие только тычиночные цветки; b – простые зонтики, включающие только обоеполые цветки.

Fig. 3. Simple umbels on the lateral racemes of Dorema microcarpum (photo by M.A. Davidov): a – simple umbels containing 
only staminate flowers; b – simple umbels containing only perfect flowers.

Таблица 1. Фенология Dorema microcarpum
Table 1. Phenology of Dorema microcarpum

Год
Year

2021 2022 2023

Массовое отрастание
Mass regrowth

6.03 2.03 6.03

Начало бутонизации
Beginning of budding

3.05 6.05 2.05

Период от начала отрастания до бутонизации, дни
Period from the beginning of regrowth to budding, days

58 57 55

Начало цветения
Beginning of flowering

23.05 25.05 21.05

Период от бутонизации до начала цветения, дни
Period from budding to flowering, days

20 21 19

Массовое цветение
Mass flowering

26.05 29.05 25.05

Конец цветения
End of flowering

6.06 5.06 2.06

Продолжительность цветения, дни
Duration of flowering, days

15 12 13

Начало созревания семян
Beginning of seed ripening

26.06 24.06 25.06

Массовое созревание семян
Mass seed ripening

10.07 8.07 6.07

(a) (b)
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Glushchenko, 1976; Reuther, Claßen-Bockhoff, 
2010; Schlessman, 2010; Godin, Perkova, 2017). Од-
нако описанная выше локализация тычиночных 
и обоеполых цветков в синфлоресценции, как 
показали наши исследования, зависит от мощ-
ности развития особей.

По данным наших наблюдений, в изученной 
ценопопуляции в 2021–2022 гг. весной в пери-
од развития растений отмечались небольшая от-
носительная влажность (рис. 4a) и более высо-
кая температура воздуха (рис. 4b). Это привело 
к формированию довольно слабо развитых осо-
бей (табл. 2). Например, высота генеративных 
побегов варьировала от 60 до 90 см, а число цвет-
ков в простых зонтиках – от 6 до 9–12. Локализа-
ция тычиночных и обоеполых цветков в синфло-
ресценции имела следующий характер: начиная 
с 6‑го узла в простых зонтиках на боковых кистях 
формировалось кроме обоеполых цветков от 1 до 
5 тычиночных (см. рис. 2a). Нижние 2–3 боковые 
кисти включали простые зонтики только из ты-
чиночных цветков (см. рис. 3a).

Напротив, 2023 год характеризовался более вы-
сокой относительной влажностью и более низ-
кой температурой воздуха, что повлияло на рост 
и развитие растений по сравнению с 2021–2022 гг. 
В результате сформировались мощно развитые ге-
неративные особи, значения морфометрических 
параметров которых статистически значимо были 
больше, чем в предыдущие годы (см. табл. 2). Кро-
ме того, в 2023 г. сезонное развитие растений было 
более растянутым во времени, на основании чего 

выделились две группы особей: с более ранним 
и с более поздним цветением.

У ранее цветущих особей 2023 г., как и в 2021–
2022 гг., число тычиночных цветков составило 
50–60% общего числа цветков, при этом 98% из 
них располагались на паракладиях. Лишь у от-
дельных особей на некоторых боковых кистях 
в  верхней части синфлоресценции 1–2% про-
стых зонтиков состояли только из тычиночных 
цветков. Все остальные простые зонтики син-
флоресценции включали только обоеполые цвет-
ки (рис. 3b).

У особей, фаза бутонизации которых в 2023 г. 
приходилась на более позднее время, чем в 2021–
2022 гг., при солнечной, сухой и жаркой погоде 
локализация тычиночных цветков была другой. 
Они формировались не только на паракладиях, но 
и в простых зонтиках на боковых кистях в числе 
от 1 до 5 (рис. 2b). Таким образом, локализация 
обоеполых и тычиночных цветков напоминала 
таковую в предыдущие года исследования. Чис-
ло тычиночных цветков у более поздно цветущих 
особей 2023 г. составляет 60–70% общего числа 
цветков, при этом 30–60% тычиночных цветков 
располагались на паракладиях, а 30–40% – ​на бо-
ковых кистях синфлоресценции.

В ряде работ показано, что большее количество 
осадков и низкая температура влияют на обра-
зование обоеполых цветков и наоборот – ​мень-
шее количество осадков и высокая температу-
ра влияют на образование тычиночных цветков. 

Рис. 4. Изменение относительной влажности воздуха (a) и средней температуры воздуха (b) в 2022 и 2023 гг. По оси 
Х – месяцы, по оси Y – относительная влажность воздуха (a) или средняя температура воздуха (b).

Fig. 4. Changes in relative air humidity (a) and average air temperature (b) in 2022 and 2023. X-axis – months, Y-axis – rela-
tive air humidity (a) or average air temperature (b).
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На примере многих видов показано, что на фор-
мирование признаков пола и его выраженность 
влияют факторы окружающей среды: минераль-
ное питание (Minina, 1938; Hall, 1949), световой 
режим (Limerk, 1959), температура (Nitsh et al., 
1952; Minina, 1965; Pechenitsyn, 1990; Demyanova, 
Klymenko, 2011). Так, у Cucurbita реро L. установ-
лено, что низкая температура в сочетании с ко-
ротким днем стимулирует развитие пестичных 
цветков, тогда как высокая температура и длин-
ный день способствуют формированию тычи-
ночных цветков (Nitsh et al., 1952). Е.Г. Минина 
и Л.Я. Полозова (Minina, Polozova, 1952) также 
считают, что пониженные температуры в пери-
од органогенеза стимулируют развитие женско-
го пола у дуба.

Цветение флоральной единицы. Цветение син-
флоресценции начинается с простых зонтиков 
из обоеполых цветков боковых кистей, распо-
ложенных в средней части флоральной едини-
цы (с  6‑го по 9‑й узлы) и  происходит дивер-
гентно (рис. 5). В это время обоеполые цветки 
находятся в тычиночной стадии цветения. В те-

чение двух–трех дней число акропетально зацве-
тающих обоеполых цветков на боковой кисти 
увеличивается. Кроме того, начинается цвете-
ние выше расположенных боковых кистей, сфор-
мированных в пазухах кроющих листьев (узлы 
с 10‑го по 13‑й). В это время наблюдается мас-
совое цветение особи. На 4–6‑й день цветения 
первые зацветшие обоеполые цветки уже нахо-
дятся в рыльцевой стадии цветения. Следователь-
но, в пределах как отдельной боковой кисти, так 
и флоральной единицы в целом наблюдается со-
вмещение тычиночной стадии цветения одних 
обоеполых цветков и пестичной стадии разви-
тия других. Примерно через 7 дней у всех обоепо-
лых цветков синфлоресценции отмечается толь-
ко рыльцевая стадия цветения. После полного 
окончания цветения обоеполых цветков начи-
нают раскрываться тычиночные цветки простых 
зонтиков, расположенных на боковых кистях 
в нижней части синфлоресценции: узлы с 3‑го 
по 5‑й. В основании синфлоресценции первые 
две или три боковые кисти недоразвиты и не цве-
тут. Лишь у отдельных особей иногда наблюдает-

Таблица 2. Морфометрические показатели особей Dorema microcarpum в разные годы
Table 2. Morphometric parameters of Dorema microcarpum plants in different years

Признак
Trait

Годы
Years

Min–max M ± m p

Длина генеративного побега, см
Generative shoot length, cm

2021–2022 60–90 79.1 ± 1.1
< 0.0001

2023 110–130 121.6 ± 0.9

Число боковых кистей, шт.
Number of lateral racemes

2021–2022 13–16 15.2 ± 0.2
< 0.0001

2023 14–24 19.2 ± 0.4

Длина нижних боковых кистей, см
Length of lower lateral racemes, cm

2021–2022 15–20 18.2 ± 0.3
< 0.0001

2023 20–30 25.1 ± 0.4

Длина средних боковых кистей, см
Length of middle lateral racemes, cm

2021–2022 12–14 13.4 ± 0.2
< 0.0001

2023 15–23 19.5 ± 0.4

Длина верхних боковых кистей, см
Length of upper lateral racemes, cm

2021–2022 6–8 7.4 ± 0.1
< 0.0001

2023 10–12 11.2 ± 0.9

Число зонтиков на боковой кисти, шт.
Number of umbels on the lateral raceme

2021–2022 10–17 15.3 ± 0.4
< 0.0001

2023 20–30 24.3 ± 0.4

Число цветков в зонтике, шт.
Number of flowers in an umbel

2021–2022 6–12 9.8 ± 0.2
< 0.0001

2023 9–15 12.1 ± 0.2

Примечание. Минимальное (Min) и максимальное (Max) значение признака; M – среднее арифметическое значение признака; 
m – его ошибка; p – значимость различий.

Note. Minimum (Min) and maximum (Max) value of the trait; M – arithmetic mean value of the trait; m – its error; p – significance of dif-
ferences.
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ся цветение единичных тычиночных цветков на 
этих боковых кистях.

Продолжительность цветения боковых кистей, 
состоящих из простых зонтиков с обоеполыми 
цветками, зависит от локализации в синфлорес-
ценции: чем она выше расположена, тем она ко-
роче и имеет меньшее число простых зонтиков. 
Поэтому у нижних боковых кистей продолжи-
тельность цветения составляет 9–10, а у верхних – ​
6–7 дней. При этом в пределах отдельной боко-
вой кисти продолжительность тычиночный фазы 
обоеполых цветков составляет 3–4 дня, а пестич-
ной – ​4–7 дней.

Продолжительность цветения простых зонти-
ков зависит от положения в синфлоресценции, 
так как в простых зонтиках число цветков (от 6 
до 15)  уменьшается акропетально. Раскрыва-
ние цветков в простом зонтике идет центростре-
мительно. В начале цветения в простом зонтике 
зацветают два-три краевых цветка. При массо-
вом цветении в зонтике функционируют от трех 
до пяти цветков. Продолжительность тычиноч-
ной фазы цветения обоеполых цветков простого 
зонтика составляет 2–3 дня. Начало созревания 
рылец происходит одновременно у всех обоепо-
лых цветков простого зонтика и наступает по-
сле окончания тычиночной стадии развития этих 
цветков – ​спустя 3 дня с момента начала цвете-
ния простого зонтика. Начало функционирова-
ния рылец обоеполых цветков простых зонтиков 
в нижней части боковой кисти синфлоресценции 
совпадает с началом пыления тычинок в терми-

нально расположенных зонтиках той же кисти, 
а также с тычиночной фазой цветения обоеполых 
цветков выше расположенных боковых кистей.

Продолжительность цветения боковых кистей 
или паракладиев, расположенных в нижний ча-
сти синфлоресценции с 3‑го по 5‑й узел, включа-
ющих простые зонтики из тычиночных цветков, 
составляет 3–5 дней.

Суточная ритмика цветения. Наблюдения за су-
точной динамикой цветения проводили в пери-
од массового цветения с 5.30 утра на обоеполых 
и тычиночных цветках (рис. 6). Тычиночная фаза 
обоеполых цветков начинается с момента рас-
крывания цветка в 6.00 утра при температуре воз-
духа 18.5°C и относительной влажности воздуха 
54.8%. Максимум раскрывшихся цветков прихо-
дится на период с 7.30 до 8.30, при этом пик цве-
тения отмечен в 8.30 при температуре воздуха 
21.1°C и относительной влажности воздуха 47.5%. 
После 10 часов происходит резкий спад цвете-
ния до минимума в 10.30 при температуре 24.2°C. 
К 11 часам большая часть пыльцы высвобожда-
ется из пыльников. В 11–12 часов раскрывались 
лишь единичные цветки, после чего цветение 
полностью прекращалось. Таким образом, у из-
ученного вида наблюдается утренний тип рас-
крывания цветков.

Цветение обоеполых цветков. Бутон перед рас-
крыванием зеленоватый, хорошо заметны плот-
но завернутые внутрь цветка лепестки, которые 
прикрывают все остальные части цветка. Тычи-
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Рис. 5. Цветение флоральной единицы Dorema microcarpum. По оси Х – даты, по оси Y – номера боковых ярусных ки-
стей, как на рис. 2а; I – тычиночная стадия цветения; II – совмещение тычиночной и рыльцевой стадий цветения, 
III – рыльцевая стадия цветения.

Fig. 5. Flowering of the floral unit in Dorema microcarpum. X-axis – dates, Y-axis – numbers of the lateral tiered racemes (see 
Fig. 2а); I – staminate stage; II – overlapping of staminate and stigma stages; III – stigma stage.
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ночные нити петлеобразно согнуты, пыльни-
ки лежат на нектароносном диске (стилоподии). 
У обоеполых цветков в середине диска имеют-
ся два небольших стилодия без развитых рылец. 
Увеличивающиеся в размерах лепестки посте-
пенно раздвигаются, и бутон становится рых-
лым. В стадии рыхлого бутона наиболее интен-
сивно начинают расти лепестки и наблюдается 
незначительный рост стилодиев. Цвет лепест-
ков и всего соцветия меняется с зеленоватого на 
светло-желтый и желтый. На верхушке или по бо-
кам венчика появляются трещины, образующие 
щели, указывающие на расхождение лепестков. 
На стадии рыхлого бутона в центре обоеполых 
цветков на 0.5–1.0 мм выступают плотно рас-
положенные друг к другу стилодии. Тычиноч-
ные нити по-прежнему петлеобразно согнуты, 
пыльники еще не растрескиваются. В полурас-
крывшемся цветке лепестки раздвигаются, меж-
ду ними выходят одна или две тычинки. Сами ле-
пестки еще загнуты внутрь цветка. Стилоподии 
еще не выделяют нектар. В полностью раскрыв-
шемся цветке распрямляются остальные тычин-
ки. Лепестки расходятся в стороны, принимают 
горизонтальное положение, их верхушки загнуты 
внутрь цветка. Тычиночные нити выпрямляются 
и отклоняются к лепесткам. Когда тычиночные 
нити выпрямляются, происходит вскрывание 
пыльников, которые растрескиваются двумя про-
дольными щелями, и пыльца высыпается экс-

трорзно. Массовое вскрывание пыльников на-
блюдается в  8.00–10.30 утра. Растрескивание 
пыльников происходит поочередно, в порядке 
выпрямления тычиночных нитей. Начало вы-
прямления тычинок совпадает с началом выде-
ления нектара, которым обильно покрывается 
вся поверхность нектароносного диска. Тычи-
ночная фаза цветка начинается с момента вскры-
вания пыльников и заканчивается при их опа-
дении. Продолжительность тычиночной фазы 
цветения обоеполых цветков составляет 2 дня. 
В этой фазе не наблюдалось окрашивание ры-
лец при обработке раствором перманганата ка-
лия. После окончания тычиночной фазы через 
сутки наступает пестичная, при которой стило-
дии удлиняются и постепенно отклоняются друг 
от друга. В это время также наблюдается опада-
ние тычинок, а лепестки полностью отогнуты 
вниз, их верхушки загнуты внутрь. С этого време-
ни на стилоподии вновь выделяется блестящий 
нектар, привлекающий насекомых (в основном, 
муравьи, мошки, осы, пчелы). В это время на-
блюдается своеобразное явление: при опылении 
насекомыми на стилоподии происходит образо-
вание “ватообразного” налета из тонких нитей 
застывшего нектара. Сам процесс образования 
этого налета происходит за счет приземления 
насекомого на стилоподий с обильным некта-
ром и последующего отлета, что приводит к об-
разованию тонких нитей из застывшего нектара. 
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Рис. 6. Суточная ритмика цветения Dorema microcarpum. По оси Х – часы наблюдений; по левой оси Y – число рас-
крывшихся цветков; по правой оси Y – относительная влажность и температура воздуха; 1 – число раскрывшихся 
обоеполых цветков; 2 – число раскрывшихся тычиночных цветков; 3 – температура воздуха; 4 – относительная влаж-
ность воздуха.

Fig. 6. Daily rhythm of Dorema microcarpum flowering. X-axis – hours of observation, left Y-axis – the number of opened flow-
ers; right Y axis – relative humidity and air temperature; 1 – number of opened perfect flowers; 2 – number of opened stami-
nate flowers; 3 – air temperature; 4 – relative air humidity.
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При вильчатом расхождении стилодиев отмеча-
ется окрашивание рылец раствором пермангана-
та калия. Это свидетельствует о том, что рыльца 
созрели для восприятия пыльцы. В конце рыль-
цевой фазы стилодии дугообразно отгибаются 
друг от друга и постепенно доходят до края сти-
лоподия, а лепестки теряют тургор и опадают. На 
третьи сутки после начала пестичной фазы сти-
лоподий утрачивает блеск вследствие прекраще-
ния выделения нектара, что также может служить 
признаком завершения рыльцевой фазы и нача-
ла формирования плода. Обоеполые цветки ха-
рактеризуются строго выраженной протандрией, 
при которой функционирование мужских и жен-
ских генеративных структур в цветке всегда раз-
делено по времени, тычинки созревают раньше 
рылец. Пестичная фаза более продолжительная 
(на 10–20 ч), чем тычиночная. Цветение обоепо-
лого цветка продолжается 3–4 дня.

Цветение тычиночных цветков. После оконча-
ния пестичной фазы цветения обоеполых цвет-
ков всех выше расположенных боковых кистей 
синфлоресценции начинается цветение тычи-
ночных цветков, расположенных на боковых ки-
стях 2–3‑го узлов. В это время эти зонтики также 
становится желтыми. Бутон тычиночного цвет-
ка перед раскрыванием зеленоватый, хорошо 
заметны плотно завернутые внутрь цветка ле-
пестки. Увеличиваясь в размерах, лепестки по-
степенно раздвигаются, сомкнутость бутона ме-
няется, он становится рыхлым. Цвет лепестков 
постепенно меняется от зеленоватого до светло-
желтого и желтого. В полностью раскрывшемся 
тычиночном цветке распрямляются последова-
тельно тычинки, лепестки расходятся в сторо-
ны, принимают горизонтальное положение, их 
верхушки загнуты внутрь. Тычиночные нити вы-
прямляются и отклоняются к лепесткам, проис-
ходит вскрывание пыльников. На второй день 
с момента раскрывания цветка лепестки и ты-
чинки подсыхают и постепенно опадают. Про-
должительность цветения тычиночных цветков 
обычно составляет 1 сут, длительность мужской 
стадии цветения простых зонтиков с тычиночны-
ми цветками – 1–3 дня. Раскрывание тычиноч-
ных цветков идет в такой же последовательности 
и темпе, как и обоеполых цветков.

Согласно имеющимся данным (Kordyum, 
Glushchenko, 1976; Webb, 1981; Spalik, 1991; 
Demyanova et al., 2000; Godin, Perkova, 2017) 

биологическое значение андромоноэции за-
ключается в  том, что наличие дополнитель-
ных тычиночных цветков увеличивает возмож-
ность перекрестного опыления. Протандрия у 
D. microcarpum наблюдается у  всех обоеполых 
цветков. Автогамия в пределах цветка у данного 
вида исключена, но гейтоногамия при цветении 
синфлоресценции вполне возможна. Поскольку 
структура всей флоральной единицы такова, что 
простые зонтики на боковых кистях простран-
ственно не закрывают друг друга, пыльца у выше 
расположенных цветков, находящихся в тычи-
ночной стадии, частично попадает на ниже рас-
положенные цветки в рыльцевой стадии цвете-
ния, чему способствуют насекомые. У данного 
вида наблюдается четкая последовательность 
цветения сначала обоеполых, затем тычиночных 
цветков. Это способствует перекрестному опы-
лению обоеполых цветков разных особей в це-
нопопуляции с помощью насекомых. При этом 
последовательность цветения обоеполых цветков 
верхних боковых кистей флоральной единицы 
способствует гейтоногамии, а также с помощью 
насекомых ксеногамному опылению. Тычиноч-
ные цветки нижних боковых кистей или паракла-
диев обеспечивают строго перекрестное опыле-
ние между особями, находящимся в разных фазах 
цветения (Endress, 2020).

В литературе описано несколько моделей цве-
тения у зонтичных (Ponomarev, 1960b; Reuther, 
Claßen-Bockhoff, 2010; Godin, Perkova, 2017), од-
нако все они касаются последовательности за-
цветания сложных зонтиков в синфлоресценции. 
У D. microcarpum двойные зонтики отсутствуют, 
поэтому невозможно отнести данный вид к ка-
кой‑либо существующей модели цветения.

D. microcarpum, как многие представители зон-
тичных, имеет разнообразные приспособле-
ния, которые помогают привлекать насекомых-
опылителей. В  естественных условиях, где 
встречается D. microcarpum, сообщества бедны 
разными видами растений и  к  тому же в  кон-
це весны и  в  начале лета до цветения особей 
D. microcarpum почти все виды растений сооб-
ществ зацветают, и только единичные виды цве-
тут одновременно с D. microcarpum. Это приводит 
к тому, что опылители очень ограничены в вы-
боре цветущих растений. Кроме того, соцветия 
цветущих особей этого вида от начала бутони-
зации до начала цветения постепенно изменяют 
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свой цвет с ярко-зеленого на ярко-желтый, до-
стигая высоты 90–130 см, издалека выделяются 
и привлекают насекомых-опылителей. К тому 
же супротивное, очередное или мутовчатое рас-
положение простых зонтиков на боковых кистях, 
мелкие цветки простых зонтиков и доступный 
нектарный диск на верхушке завязи привлекают 
самых различных насекомых.

Пыльца мелкая, липкая и образуется в боль-
шом количестве. Основным способом опыле-
ния является как гейтоногамия, так и ксеногамия. 
Успеху гейтоногамного опыления способству-
ют перепончатокрылые насекомые-опылители 
и энтомофаги из рода Thomisus. Thomisus onustus 
Walckenaer – ​Томизус наполненный, предста-
вители этого рода могут менять свой цвет под 
цвет цветка доремы, на котором охотятся, ста-
новясь желтыми (Thery, Casas, 2002). Наблю-
дения показали, что паук-хищник появляется 
в начале цветения и посещает цветки, охотясь 
на насекомых-опылителей и укрываясь под цве-
тущими зонтиками. Перемещаясь по осям син-
флоресценции, паук повышает вероятность гей-
тоногамии – ​переноса пыльцы в пределах одной 
особи. Кроме того, нами были зарегистрированы 
насекомые из рода муравьи (Lasius), черные садо-
вые муравьи (Lasius niger Linnaeus), которые ча-
сто строят свои муравейники в непосредственной 
близости от цветущих растений. Растения выде-
ляют нектар, поэтому муравьи постоянно нахо-
дятся рядом с цветками и, перемещаясь по со-
цветию, переносят пыльцу, обеспечивая процесс 
опыления. Ксеногамному опылению способству-
ет строго выраженная внутрицветковая протан-
дрия и неодновременность вступления разных 
особей в фазу цветения в пределах ценопопуля-
ции. Полевые наблюдения показали, что общий 
состав насекомых-опылителей включает предста-
вителей отрядов Hymenoptera и Diptera, однако 
целенаправленное посещение цветков и успеш-
ное добыча нектара осуществляется видами отря-
да перепончатокрылых, которое составляет от 60 
до 70% числа всех насекомых.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Впервые выявлено наличие андромоноэции 
и изучен ряд антэкологических особенностей 
у  многолетнего монокарпического растения, 
эндемика Западного Тянь-Шаня и Северного 
Памиро-Алая – ​Dorema microcarpum. Флораль-

ная единица – ​открытая ярусная кисть из ярус-
ных кистей из простых зонтиков, у мощно раз-
витых особей в нижней части синфлоресценции 
формируются паракладии. Продолжительность 
цветения особи составляет 10–15 дней. Простые 
зонтики в разных частях синфлоресценции мо-
гут формировать только обоеполые цветки, обое-
полые и тычиночные цветки, только тычиноч-
ные цветки. У слабо развитых особей, начиная 
с 6‑го узла, в простых зонтиках на боковых кистях 
формируются обоеполые цветки и от 1 до 5 ты-
чиночных цветков; нижние 2–3 боковые кисти 
образуют простые зонтики только из тычиноч-
ных цветков. У мощно развитых особей в сред-
ней и верхней частях синфлоресценции практи-
чески все простые зонтики формируют только 
обоеполые цветки, а тычиночные развиваются 
только на паракладиях. Цветение особи начи-
нается с обоеполых цветков простых зонтиков 
на боковых кистях, расположенных в средней 
части флоральной единицы (с 6‑го по 9‑й узлы), 
и происходит дивергентно: сначала полностью 
отцветают средняя и верхняя части синфлорес-
ценции, затем раскрываются тычиночные цвет-
ки на боковых кистях нижней части (с 3‑го по 5‑й 
узлы). Раскрывание цветков на боковых кистях 
происходит акропетально, а в пределах простых 
зонтиков – ​центростремительно. D. microcarpum 
относится к растениям с утренним ритмом цвете-
ния: раскрывание цветков начинается рано утром 
(около 5–6 ч) и продолжается до 9–10 ч. Обое- 
полые цветки характеризуются строго выражен-
ной протандрией. Цветение обоеполого цветка 
составляет 3–4 дня, тычиночного – ​1 день. Цвет-
ки этого вида в основном посещаются предста-
вителями двух отрядов – ​Hymenoptera и Diptera. 
Наличие обоеполых и тычиночных цветков, раз-
новременность их созревания и  строгая син-
хронность цветения обоеполых цветков верхних 
боковых кистей синфлоресценции способству-
ют гейтоногамии, а также обеспечивают пере-
крестное опыление других особей. Тычиночные 
цветки нижних боковых кистей или параклади-
ев обеспечивают перекрестное опыление между 
особями, находящимися в разных фазах цветения.
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OF THE FERGHANA VALLEY (UZBEKISTAN)
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Andromonoecy was described and anthecological features were identified for the first time in Dorema 
microcarpum, a perennial monocarpic plant endemic to the Western Tien Shan and Northern Pamir-
Alai. The research was carried out in the natural conditions of the Chust-Pap adyrs of the Fergana Valley 
in 2021–2023. The floral unit is shown to be an open tiered raceme of tiered racemes of simple umbels. 
In powerfully developed plants, paracladia are formed in the lower part of the synflorescence. The du-
ration of flowering of an individual is 10–15 days. Simple umbels in different parts of the synflorescence 
can form only perfect flowers, or perfect and staminate flowers, or only staminate flowers. In poorly de-
veloped plants, simple umbels of lateral racemes from the 6th node form perfect flowers and 1 to 5 sta-
minate flowers; simple umbels of 2–3 lower lateral racemes form only staminate flowers. In powerful-
ly developed plants in the middle and upper parts of synflorescence, almost all simple umbels form only 
perfect flowers; staminate flowers are observed only on paracladia. The flowering of an individual begins 
with simple umbels on the lateral racemes located in the middle floral unit, namely from the 6th to the 
9th nodes and occurs divergently: first, the middle and upper parts of the synflorescence completely fade, 
then the staminate flowers open on the lateral racemes of the lower parts (from the 3rd to the 5th nodes). 
The opening of flowers on lateral racemes occurs acropetally, and within simple umbels centripetally. 
D. microcarpum is a plant with a morning flowering rhythm: the opening of flowers begins early in the 
morning (about 5–6 a. m.) and continues until 9–10 a. m. Perfect flowers are characterized by strictly 
pronounced protandry. The flowering time of a perfect flower is 3–4 days, of a staminate flower – 1 day. 
The flowers are mainly visited by insects of two orders, Hymenoptera and Diptera. The presence of both 
perfect and staminate flowers, different times of their maturation and a strict synchrony of flowering of 
the perfect flowers of upper lateral racemes contribute to geitonogamy and also ensure cross-pollination 
of other individuals. Staminate flowers of lower lateral racemes or paracladia provide cross-pollination 
between individuals in different flowering phases.

Keywords: Dorema microcarpum, Apiaceae, andromonoecy, synflorescence, flowering biology, protandry
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Представлены результаты изучения хромосомных чисел четырех видов из трех родов семейства 
Lamiaceae из Республики Хакасия. Впервые исследован вид Thymus petraeus (2n = 20). Впервые 
с территории Хакасии определены хромосомные числа у Dracocephalum discolor (2n = 12), Nepe-
ta multifida (2n = 12), Nepeta sibirica (2n = 18). Для каждого вида указан ареал и приведены литера-
турные данные по числам хромосом. Все изученные виды – диплоиды.

Ключевые слова: Lamiaceae, диплоид, кариология, Хакасия
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Исследование числа хромосом у сосудистых 
растений помогает проанализировать таксоно-
мическое разнообразие флоры, установить очаги 
происхождения и направление миграции видов, 
прогнозировать поведение растений при антро-
погенных изменениях среды (Probatova et  al., 
2016). Семейство Lamiaceae – одно из ведущих 
во флоре Хакасии. Всего на территории Сибири 
в нем насчитывается 30 родов, из них в Респу-
блике Хакасия встречается 20 (Flora Sibiri, 1997; 
Ankipovich, Lagunova, 2015). Большое значение 
имеет изучение широко распространенных и так-
сономически сложных родов. В этом плане наи-
больший интерес представляют роды Dracocepha- 
lum L. и Thymus L., представленные в Хакасии 9 
и 11 видами соответственно, а также Nepeta L. – ​
5 видами (Kolegova, 2010; Myadelets, Krasnoborov, 
2008; Ankipovich, Lagunova, 2015). Виды, входя-
щие в указанные роды, помимо Хакасии встре-
чаются и на других территориях. В литературе 
представлены данные о числах хромосом неко-
торых из них для Республики Алтай (Krasnoborov 
et al., 1980; Rostovtseva et al., 1981; Krogulevich, 
Rostovtseva, 1984; Probatova et al., 2015; Banaev 
et al., 2022), Республики Бурятия (Krogulevich, 

1978; Probatova et al., 2011), Иркутской и Ново-
сибирской областей, Красноярского, Алтайско-
го и Приморского краев (Probatova et al., 2011; 
Chepinoga et al., 2012; Probatova et al., 2013b; 
Banaev et al., 2023). Число хромосом у Thymus ser-
pyllum L. (s. l.) (тимьян обыкновенный) на матери-
але, собранном в Хакасии, определено Е. В. Бана-
евым с соавторами (Banaev et al., 2023).

Сведения о кариологии исследованных нами 
видов указанных родов в Республике Хакасия, 
в литературе отсутствуют.

Цель исследования – изучение числа хромо-
сом у наиболее распространенных в республи-
ке видов из разных эколого-фитоценотических 
условий обитания: Dracocephalum discolor Bunge. 
(змееголовник двуцветный), Nepeta multifida L. 
(котовник многонадрезный), Nepeta sibirica L. (ко- 
товник сибирский), Thymus petraeus Serg. (тимьян 
каменный).

МАТЕРИАЛЫ И  МЕТОДЫ

Материал для кариологических исследований 
собран в 2022 г. в Усть-Абаканском и Аскизском 
районах республики в шести ценопопуляциях, 
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ваучеры хранятся в Гербарии им. М.Г. Попова 
Центрального сибирского ботанического сада 
СО РАН (NSK).

Для изучения хромосом использовали мери-
стему зародышевого корня проростков. Семена 
проращивали в чашках Петри на влажном сте-
рильном песке. В течение 2 ч проростки выдер-
живали в растворе колхицина (0.2%) при комнат-
ной температуре, фиксировали в смеси уксусная 
кислота–спирт (3 : 1) и  окрашивали ацетоге-
матоксилином (Smirnov, 1968; Krasnikov, 2016). 
Определение хромосомных чисел проводили пря-
мым подсчетом в стадии метафазы на временных 
давленых препаратах. Готовые препараты изуча-
ли на световом микроскопе Axioscop‑40 с цвет-
ной цифровой камерой высокого разрешения 
AxioCam MRc5 с использованием программно-
го обеспечения AxioVision 4.7. Изученные виды 
расположены в алфавитном порядке, с цитатой 
гербарных этикеток образцов. Названия расте-
ний приведены по данным World Flora Online 
(worldfloraonline.org). Приводится краткая ин-
формация по распространению изученных ви-
дов и литературные ссылки по ранее исследован-
ным числам хромосом. Для каждого вида указана 
плоидность и базовое число хромосом, даны ми-
крофотографии метафазной пластинки. В связи 
с тем, что у Th. petraeus хромосомы мелкие и труд-
но поддаются подсчету, приведены две фотогра-
фии, подтверждающие полученные данные.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Dracocephalum discolor Bunge. 2n = 12 (рис. 1а)

“Республика Хакасия, Усть-Абаканский рай-
он, окр. д. Капчалы, юго-западный склон хол-
ма. Змееголовниково-чиевая крупнодерновин-
ная степь (Neotrinia splendens (Trin.) M. Nobis, 
P.D. Gudkova & A. Nowak, Dracocephalum discolor). 
430 м над ур. моря. 53°36ʹ6.5ʺ с.ш., 090°40ʹ57.2ʺ в.д., 
29 V 2022. И.Н. Барсукова. № NSK0201966”.

Западная и Средняя Сибирь, Восточный Ка-
захстан, Монголия (Peshkova, 1997; Baasanmunkh 
et al., 2022). В степях, на открытых каменистых 
и щебнистых склонах, на песчаных местах.

Известно такое же число хромосом 2n = 12 
из Республик Тува (с. Нарын) (Krasnoborov, 
Rostovtseva, 1975) и Казахстан (хр. Заилийский 
Алатау) (Budantsev, 1986).

Диплоид (2x), x = 6. Впервые для Хакасии.

Nepeta multifida L. (= Schizonepeta multifida L.) 
2n = 12 (рис. 1b)

“Республика Хакасия, Усть-Абаканский рай-
он, окр. аала Мохов, подножие Подкунинско-
го хребта. Ковыльная крупнодерновинная степь 
(Stipa capillata L., Nepeta multifida, Artemisia dra-
cunculus L.). 321 м над ур. моря. 53°53ʹ42.5ʺ с.ш., 
091°23ʹ17.6ʺ в.д., 09 VIII 2022. И.Н. Барсукова. 
№ NSK0201967”.

“Республика Хакасия, Усть-Абаканский рай-
он, окр. пос. Тигей, равнина. Осочково-злаковая 
крупнодерновинная степь (Festuca valesiaca 
Schleich. ex Gaudin, Stipa capillata, Carex pedifor- 
mis C. A. Mey). 339 м над ур. моря. 53°36ʹ36.1ʺ с.ш., 
091°06ʹ56.4ʺ в.д., 16 VIII 2022. И. Н. Барсукова. 
№ NSK0201968”.

Западная, Средняя и Восточная Сибирь, Даль-
ний Восток (Malyshev, 1997; Opredelitel’ vysshikh…, 
2020). Монголия, Северо-Центральный Китай, 
Корея (Xiwen, Hedge, 1994; Chang et al., 2014; 
Baasanmunkh et al., 2022). Встречается от настоя-
щих лугов до каменистых вариантов настоящих 
степей, оптимум по фактору увлажнения нахо-
дится в луговых степях.

В  Республике Бурятия (Восточный Саян, 
хр. Тункинский; Тункинский р-н, р. Маргасан) 
(Krogulevich, 1978; Probatova et al., 2013а), При-
морском крае (Ханкайский р-н) (Probatova et al., 
2016) и Амурской области (Shatokhina, Kotenko, 
2012) число хромосом 2n = 12. Н.С. Пробатова 
с соавторами (Probatova et al., 2016) отмечают, что 
в Приморском крае вид был исследован дважды, 
но в первый раз было опубликовано ошибочное 
число хромосом 2n = 18, которое больше не под-
тверждается. Такое же число хромосом 2n = 12 
отмечено и для Монголии (Měsíček, Soják, 1995).

Диплоид (2x), x = 6. Впервые для Хакасии.

Nepeta sibirica L. 2n = 18 (рис. 1с)

“Республика Хакасия, Усть-Абаканский район, 
автомобильная дорога Абакан–Сорск (16‑й км). 
Крапивно-котовниковая залежь на месте луго-
вой степи (Nepeta sibirica, Urtica urens L., Thalic-
trum minus L.). 248 м над ур. моря. 53°42ʹ1.3ʺ с.ш., 
91°20ʹ46.4ʺ в.д., 08 VII 2022. И.Н. Барсукова. 
№ NSK0201969”.

“Республика Хакасия, Аскизский район, окр. с. 
Казановка, северный склон холма (угол уклона 
30°). Разнотравно-котовниковый остепненный 
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луг (Nepeta sibirica, Phlomoides tuberosa Moench, 
Geum aleppicum Jacq., Agrimonia pilosa Ledeb.). 
564 м над ур. моря. 53°14ʹ51.8ʺ с.ш., 090°05ʹ7.3ʺ 
в.д., 21 VII 2022. И.Н. Барсукова. № NSK0201970”.

Западная и Средняя Сибирь, Средняя Азия, 
Дальний Восток, Монголия (Probatova, Krestovska-
ya, 1995; Baikov, 1997; Baasanmunkh et al., 2022). 
Цинхай, Северо-Центральная часть Китая (Xiwen, 
Hedge, 1994). На остепненных лугах, каменистых 
склонах, по берегам рек и ручьев, на залежах.

Для вида известно несколько определений чис-
ла хромосом из разных частей ареала 2n = 18 (Rice 
et al., 2015), в том числе для территорий Красно-
ярского края (Stepanov, 1992) и Республики Ал-
тай (Probatova et al., 2013а; Zykova et al., 2023).

Диплоид (2x), x = 9. Впервые для Хакасии.

Thymus petraeus Serg. 2n = 20 (рис. 1d, e)
“Республика Хакасия, Аскизский район, окр. с. 

Казановка, южный склон холма. Разнотравно-
осоковая мелкодерновинная степь, петрофитный 

вариант (Carex pediformis, C. duriuscula C.A. Mey, 
Orostachys spinosa (L.) Sweet, Artemisia frigida Willd.). 
527 м над ур. моря. 53°13ʹ52ʺ с.ш., 090°04ʹ52.7ʺ в.д., 
19 VII 2022. И.Н. Барсукова. № NSK0201971”.

Западная и Средняя Сибирь, Средняя Азия, 
Северо-Западный Китай, Монголия (Doron’kin, 
1997). Встречается в степном и лесостепном поя-
сах в сообществах настоящих степей и их петро-
фитных вариантах (Peshkova, 2001; Stepanov, 2016).

Диплоид (2x), x = 10. Впервые для вида.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Изучение числа хромосом видов семейства La-
miaceae Dracocephalum discolor (2n = 12), Nepeta mul-
tifida (2n = 12) и Nepeta sibirica (2n = 18) проведено 
впервые для Хакасии, Thymus petraeus (2n = 20) – 
впервые для вида. Все образцы диплоидны. Чис-
ло хромосом совпадает с литературными данными, 
что подтверждает отсутствие полиморфности дан-
ных видов из разных эколого-фитоценотических 
условий местообитания.

10 µm
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10 µm

BB

10 µm

CC

10 µm

DD

10 µm

EE

Рис. 1. Метафазные пластинки: a – Dracocephalum discolor (2n = 12); b – Nepeta multifida (2n = 12); c – Nepeta sibirica 
(2n = 18); d, e – Thymus petraeus (2n = 20). 
Шкала: 10 µm

Fig. 1. Metaphase plates: a – Dracocephalum discolor (2n = 12); b – Nepeta multifida (2n = 12); c – Nepeta sibirica (2n = 18); 
d, e – Thymus petraeus (2n = 20). 
Scale bars: 10 µm.
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The results of studying the chromosome numbers of 4 species from 3 genera of the family Lamiaceae from 
the Republic of Khakasia are presented. The material was collected in 2022 in six populations. The spe-
cies Thymus petraeus (2n = 20) was studied for the first time. The chromosome numbers were determined 
in Dracocephalum discolor (2n = 12), Nepeta multifida (2n = 12), and Nepeta sibirica (2n = 18) for the first 
time from the territory of Khakasia. The range of distribution and published data on chromosome num-
bers are cited for each species. All the studied species are diploids.

Keywords: Lamiaceae, diploid, karyology, Khakasia
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Сообщается о находке двух новых для Магаданской области и севера Дальнего Востока России 
видов сосудистых растений (Arctostaphylos uva-ursi (L.) Spreng., Cypripedium calceolus L.), новых 
местонахождениях Triglochin maritima L. и новом местонахождении редкого вида печеночника 
(Bucegia romanica Radian) в национальном парке “Черский”. Омулевский кластер национально-
го парка интересен кальцефильной флорой, которую дополняют находки Cypripedium calceolus и 
Bucegia romanica – видов, охраняемых на федеральном уровне. Изолированное местонахождение 
Arctostaphylos uva-ursi в Омулевской низменности – самое восточное в Евразии, отстоит на 600–
760 км и более от ближайших известных местонахождений в Республике Саха (Якутия) и Хаба-
ровском крае. Для южной части хребта Черского Triglochin maritima указывался ранее по сборам 
близ оз. Дарпир, расположенного в пределах Республики Саха (Якутия).

Ключевые слова: сосудистые растения, печеночники, кальцефильная флора, национальный парк 
“Черский”, Омулевская низменность, Магаданская область
DOI: 10.31857/S0006813624070077, EDN: PSIULW

В декабре 2022 г. на территории Магаданской 
области создан национальный парк “Черский” 
им. А.В. Андреева. Он включает три кластера, ох-
ватывающих ценные природные комплексы бас-
сейна Верхней Колымы, в том числе Омулевское 
среднегорье, сложенное известняками палеозой- 
ской эры. Для подготовки обоснования созда-
ния парка на его будущих территориях в 2018–
2021 гг. было проведено несколько комплексных 
экспедиций при поддержке Русского географи-
ческого общества. Организация национально-
го парка служит целям развития региональной 
экологической сети, разработанной А.В. Андре-
евым (Andreev, 2013). Флора и растительность 
юго-восточной части хребта Черского в преде-
лах распространения карбонатных пород ис-
следована пока недостаточно. Ранее ботаниче-
ские исследования проводились в окрестностях 
р. Малык-Сиен (Pospelova, Tishkov, 1976), а также 
на оз. Дарпир (Pavlov, Khokhryakov, 1989), почти 
50 лет назад. В 1978 г. в устье р. Урультун собира-
ли гербарий сотрудники лаборатории ботаники 
ИБПС ДВНЦ РАН СССР С.В. Ершова, Г.Л. Ан-

тропова, О.А. Тузов и В.П. Левковский, а в 1981 г. 
А.П. Хохряков, М.Т. Мазуренко, О.А. Хохрякова 
и И.А. Драневич работали в верховьях р. Таскан. 
Гербарные образцы из этих местонахождений 
отчасти доступны на сайте Гербария Института 
биологических проблем Севера ДВО РАН, меж-
дународный индекс – ​MAG (Herbarium, 2024), 
а также на сайте Цифрового гербария МГУ (MW), 
куда А.П. Хохряков передавал дублеты своих сбо-
ров и многие типовые образцы новых для науки 
видов (Seregin, 2024).

Растительный покров некарбонатных ланд-
шафтов этого района изучался нами в  2018–
2021  гг. в  окрестностях озер Малык (Khoreva, 
Andriyanova, 2021), Урультун, Уи, Момонтай 
и др. (Сусуманский район Магаданской области). 
Специальная публикация посвящена водной 
флоре высокогорных озер (Mochalova et al., 2023).

Район исследований (Омулевский кластер на-
ционального парка) расположен в северной ча-
сти Магаданской области, примыкает к границе 
с Республикой Саха (Якутия). Территория лежит 
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в  области резко континентального климата 
Северо-Восточной Азии. В растительном покро-
ве до высоты 1000 м над ур. моря преобладают 
редкостойные лиственничники кустарничково-
лишайниковые и кустарничково-моховые с раз-
реженным подлеском из кедрового стланика 
и березы Миддендорфа. Особенность листвен-
ничных лесов карбонатных районов хребта Чер-
ского – ​большое участие в подлеске Rhododendron 
adamsii Rehder, местами (в Омулевской низмен-
ности) – ​Juniperus sibirica Burgsd. Подгольцовый 
пояс из кедрового стланика практически не выра-
жен. В горных тундрах преобладает Dryas puncta-
ta Juz. с заметным участием D. integrifolia Vahl., что 
характерно для карбонатных субстратов. На вы-
сотах свыше 1100 м над ур. моря господствуют ка-
менистые осыпи, местами полностью лишенные 
растительности, с  группировками кальцефиль-
ных видов.

Низменные участки по берегам озер и в Ому-
левской низменности заняты кочкарными бо-
лотами и  заболоченными лиственничниками. 
На речных террасах обычны своеобразные мо-
нодоминантные кустарничковые сообщества 
из Dryas grandis Juz., что также является особенно-
стью растительности, формирующейся на извест-
няках. Местами на террасах массовым видом ста-
новится Leontopodium villosulum A.P. Khokhr. Реки, 
стекающие с Омулевского среднегорья, выходя 
из ущелий, формируют широкую (до 1–1.5 км) 
галечную пойму, на которой разреженно произ-
растают кальцефильные виды, местами массово – ​
Chrysanthemum mongolicum Y. Ling.

По флористическому районированию Ма-
гаданской области (Flora…, 2010) территория 
входит в состав Колымского флористического 
района. Своеобразие флоре придают виды-каль-
цефилы (звездочкой отмечены регионально ох-
раняемые виды – ​Krasnaya…, 2019): Rhododendron 
adamsii*, Gypsophila sambukii* Schischk., Salix ber-
berifolia subsp. fimbriata A. K. Skvortsov, Campanu-
la dasyantha M.Bieb., Dracocephalum stellerianum* 
Hiltebr., Anemone ochotensis (Fisch. ex Pritz.) De-
broe, Castilleja variocolorata A. P. Khokhr., Hedysa-
rum dasycarpum Turcz., Saxifraga oppositifolia subsp. 
ajanica (Sipliv.) Vorosch., Leontopodium villosulum, 
Chrysanthemum mongolicum, Tofieldia cernua* Sm., 
Oxytropis darpirensis* Jurtzev et A. P. Khokhr. и др. 
Кальцефильные эндемики южных отрогов хребта 
Черского – ​Salix darpirensis* Jurtzev et A. P. Khokhr. 
и Oxytropis darpirensis*. Есть также виды, приоб-

ретающие заметную ландшафтную роль в карбо-
натных ландшафтах Омулевского кластера: Dryas 
grandis, Juniperus sibirica, Salix alaxensis (Andersson) 
Coville, Betula fruticosa Pall.

МАТЕРИАЛ И  МЕТОДЫ

В двух экспедициях, проведенных в период 
22.06–1.07 и 25.07–14.08.2023 г. основное вни-
мание было уделено изучению флоры и расти-
тельности на известняках Омулевского средне-
горья и Омулевской низменности.

В 2023 г. нами собрано около 500 гербарных 
образцов растений, а также получены фотомате-
риалы, документирующие описания раститель-
ных сообществ и находки редких видов. Изуче-
ние флоры и растительности велось маршрутным 
методом, особое внимание уделялось местооби-
таниям водных растений и поиску местонахожде-
ний редких видов. Сделаны описания типичных 
и редких растительных сообществ. Обобщены 
материалы двух экспедиций 2023 г., касающие-
ся распространения и экологии остролодочника 
дарпирского (Khoreva at al., 2023).

Названия таксонов сосудистых растений при-
ведены по IPNI (International Plant Names Index). 
Название печеночника дано в соответствии со 
списком печеночников России “Checklist of 
liverworts of Russia” (Konstantinova, Bakalin, 2009). 
Цитируемые образцы хранятся в Гербарии ИБПС 
ДВО РАН (MAG), сборы сделаны автором ста-
тьи. В конце текста каждой этикетки в скобках 
дан номер штрихкода, под которым образец хра-
нится в фондах. Образцы сосудистых растений 
доступны онлайн (Herbarium, 2024).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Во флоре изученных карбонатных ландшаф-
тов Омулевского кластера национального пар-
ка “Черский” выявлены новые для Магаданской 
области и севера Дальнего Востока России виды 
и местонахождения сосудистых растений, а так-
же новое местонахождение редкого вида пече-
ночника.

Arctostaphylos uva-ursi (L.) Spreng. (Ericaceae) –  
Магаданская обл., Сусуманский район, Ому-
левская низменность, р. Нерега, правый приток 
р. Омулевка, 64°10ʹ43.97ʺ с. ш., 149°21ʹ9.22ʹ в. д., 
бровка речной террасы, сухой лиственничник воз-
ле заброшенного “дома отшельника”, 4 VIII 023, 
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М.Г. Хорева (MAG0016152, MAG0016153); там 
же, р. Нерега, правый приток р. Омулевка, около 
1.5 км от устья, 64°10ʹ49.55ʺ с. ш., 149°19ʹ40.4ʺ в. д., 
горельник с сухими стволами лиственницы, раз-
реженным покровом из березы кустарнико-
вой и ивы сухолюбивой, 5 VIII 2023, М.Г. Хо-
рева (MAG0016154); там же, слияние рр. Ина 
и Инанья (р. Инанья – ​правый приток р. Ому-
левка), 64°6ʹ50.04ʺ с. ш., 149°26ʹ25.19ʺ  в. д., су-
хой лиственничник на приречной террасе, в ку-
старничковом ярусе толокнянка – ​доминант, 
8 VIII 2023, М.Г. Хорева (MAG0016155); там же, 
бас. р. Омулевка, левый берег р. Ина в 5 км от 
впадения в р. Инанья (правый приток р. Ому-
левка), 64°5ʹ29.47ʺ с. ш., 149°20ʹ53.95ʺ в. д., бров-
ка речной террасы, разреженный лиственничник, 
в кустарничковом ярусе – ​толокнянка и дриада 
большая, 8 VIII 2023, М.Г. Хорева (MAG0016156).

Широко распространенный в Северном полу-
шарии вид, обычный в изреженных сухих сос- 
новых, лиственничных и  лиственных лесах, 
на гарях и вырубках, приморских дюнах и ка-
менистых осыпях. На Дальнем Востоке обита-
ет в Хабаровском крае, Приморье и на Сахали-
не. В Магаданской области вид впервые найден 
в 2023 г., хотя на возможность находки ранее 
указывал А.П. Хохряков (Khokryakov, 1985). Род 
Arctostaphylos – ​новый таксон для магаданской 
флоры, нуждается в  уточнении границ релик-
тового ареала. Ближайшие местонахождения – ​
в Республике Саха (Якутия), около 600–750 км 
к западу и юго-западу, и в Хабаровском крае, 
около 760 км к юго-западу.

Для этого вида известны изолированные ре-
ликтовые местонахождения, например, в  Са-
марской области в Жигулевских горах (Saksonov 
et al., 2017), где сообщества с толокнянкой приу- 
рочены к довольно крутым склонам северной 
и северо-западной экспозиций с маломощны-
ми среднекаменистыми тяжелосуглинистыми 
дерново-карбонатными почвами, подстилаемы-
ми элюво-делювием известняков и доломитов. 
Не исключено, что сохранение изолированной 
популяции Arctostaphylos uva-ursi как реликта со-
сновых лесов в Магаданской области также свя-
зано с карбонатными породами.

Реликтовая популяция A. uva-ursi в Магадан-
ской области заслуживает занесения в региональ-
ную Красную книгу. Это наиболее восточное ме-
стонахождение вида в Евразии.

Cypripedium calceolus L. (Orchidaceae) – ​Мага-
данская обл., Сусуманский район, бас. р. Ому-
левка, левый берег р. Ина в  5  км от впаде-
ния в р. Инанья (правый приток р. Омулевка), 
64°5ʹ29.47ʺ с. ш., 149°20ʹ53.95ʺ в. д., бровка реч-
ной террасы, разреженный лиственничник, в ку-
старничковом ярусе – ​толокнянка и дриада боль-
шая, 8 VIII 2023, М. Г. Хорева (MAG0016150, 
MAG0016150).

Вид широко распространен в Евразии, предпо-
читает хорошо увлажненные, но не заболоченные 
почвы, богатые гумусом, нейтральные или ще-
лочные. В северной части ареала встречается поч-
ти исключительно на известняках. В Республи-
ке Саха (Якутия) вид произрастает в бассейнах 
рр. Лена и Алдан (Krasnaya…, 2017), ближайшие 
местонахождения – ​на р. Восточная Хандыга, 
около 600 км к западу. В Омулевской низменно-
сти C. calceolus встречается там же, где толокнян-
ка, но это гораздо более редкий вид. Он был об-
наружен в  долине р. Ина (приток р. Инанья) 
и по р. Омулевка близ устьев рр. Нерега и Ирис. 
Встречается разреженно в небольшом числе эк-
земпляров или единично.

C. calceolus включен в Красную книгу РФ и ре-
гиональные Красные книги. В обновленный Пе-
речень объектов растительного мира, занесенных 
в Красную книгу РФ1, вид включен с категорией 
статуса редкости 3 (редкие). Категория угрозы 
исчезновения – ​БУ – ​находящийся в состоянии, 
близком к угрожаемому (NT – ​Near Threatened), 
категория природоохранного статуса – ​достаточ-
но общих мер, предусмотренных нормативными 
правовыми актами РФ для сохранения объектов 
животного или растительного мира, занесенных 
в Красную книгу РФ (III приоритет). Вид необ-
ходимо включить в Красную книгу Магаданской 
области при следующем издании.

Triglochin maritima L. (Juncaginaceae) – ​Мага-
данская обл., Сусуманский район, р. Омулевка 
в 2 км выше устья руч. Быстрый, 64°16ʹ12.32ʺ с. ш., 
148°34ʹ39.83ʺ в. д., осоковое болотце у  неболь-
шого старичного озера, 2 VIII 2023, М.Г. Хо-
рева (MAG0016157 – ​MAG0016159); там же, 
р. Нерега, правый приток р. Омулевка, около 
4.5 км от устья (ниже наледи), 64°11ʹ40.92ʺ с. ш., 

1Приказ Министерства природных ресурсов и  экологии РФ 
от 23.05.2023 №  320 “Об  утверждении Перечня объектов 
растительного мира, занесенных в Красную книгу Российской 
Федерации”.
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149°16ʹ36.41ʺ в. д., на илистом субстрате вдоль 
русла. 5 VIII 2023, М.Г. Хорева (MAG0016160).

Широко распространенный в Северном и от-
части Южном полушарии вид, обитатель при-
морских и солонцеватых лугов, болот, берегов во-
доемов. В южных отрогах хребта Черского ранее 
был известен по сборам из окрестностей оз. Дар-
пир, Республика Саха (Якутия) (Pavlov, Khokhrya- 
kov, 1989), это около 30 и 70 км к юго-западу и за-
паду от новых находок. В 2023 г. найден в доли-
нах рр. Омулевка и Нерега в пределах нацпар-
ка “Черский”, для континентальных районов 
Магаданской области это первые достоверные 
находки. Произрастает разреженно в осоковых 
болотцах на месте стариц или вдоль русла мед-
ленно текущей р. Нерега. На побережье Охот-
ского моря (п-ов Пьягина, зал. Переволочный, 
MAG0006074) ранее был собран Triglochin asiati-
ca (Kitag.) Á. Löve et D. Löve (Flora…, 2010;), ко-
торый в последнее время относят в синонимы 
T. maritima. Таким образом, вид теперь известен 
как из солоноватых приморских, так и из конти-
нентальных (связанных с карбонатной минерали-
зацией) местообитаний, удаленных друг от дру-
га почти на 600 км.

Bucegia romanica Radian (Marchantiaceae) – ​Ма-
гаданская обл., Сусуманский район, слияние 
рр. Ина и Инанья (р. Инанья – ​правый приток 
р. Омулевка), 64°6ʹ50.04ʺ с. ш., 149°26ʹ25.19ʺ в. д., 
на илистом карбонатном субстрате в  пойме, 
8 VIII 2023, М.Г. Хорева, определил В.А. Бака-
лин (MAG2000001, дублет в VBGI).

Арктомонтанный вид с сильно разорванным, 
почти циркумполярным ареалом. На россий-
ском Дальнем Востоке известен из Чукотского 
автономного округа и Магаданской области. Вид 
кальцефильный, хотя экологические предпочте-
ния могут варьировать на протяжении ареала. Так, 
в Магаданской области был известен из одного 
местонахождения на Ольском базальтовом плато 
(Krasnaya…, 2019; Melekhin et al., 2024), встречен 
во влажных расщелинах базальтовых скал вбли-
зи водопада. Это 400 км к югу от новой находки. 
Второе местонахождение по сборам В.А. Бака-
лина, 31 VII 2011 г. – ​г. Замковая, на известня-
ковой скале (Melekhin et al., 2021), расположено 
в 180 км к юго-востоку. В Чукотском автоном-
ном округе проявляет себя как кальцефиль-
ный вид, найден на о. Врангеля и в зал. Лаврен-
тия (м. Краузе) (Krasnaya…, 2022). В Республике 

Саха (Якутия) известен из 11 местонахождений 
(Krasnaya…, 2017), ближайшее из которых –  
на хр. Тас-Кыстабыт – расположено в 300 км 
к  западу. Отмечено, что вид кальцефильный 
и обычно поселяется на временных биотопах, что 
делает его уязвимым к действию случайных фак-
торов. Новое местонахождение в Магаданской 
области также подвержено угрозе утери в связи 
с паводками – ​вид найден на илистом субстра-
те на низкой пойме, т.е. его местообитание мо-
жет быть разрушено под действием естествен-
ных факторов. Популяция занимает площадь не 
более 1 м2.

Bucegia romanica включен в  Красную книгу 
РФ и региональные Красные книги. В обнов-
ленный Перечень объектов растительного мира, 
занесенных в Красную книгу РФ, вид включен 
с категорией статуса редкости 3 (редкие). Кате-
гория угрозы исчезновения – ​У – ​уязвимые (VU – ​
Vulnerable), категория природоохранного стату-
са –III приоритет.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Омулевский кластер национального парка 
интересен кальцефильной флорой, которую до-
полняют находки Cypripedium calceolus и Bucegia 
romanica – ​видов, охраняемых на федеральном 
уровне. Cypripedium calceolus требует занесения 
в Красную книгу Магаданской области; ближай-
шие известные местонахождения – ​в Республи-
ке Саха (Якутия), около 600 км к западу. Новое 
(третье) местонахождение Bucegia romanica в Ма-
гаданской области связано с карбонатным или-
стым субстратом в пойме р. Инанья, подвержено 
угрозе паводков.

Изолированная популяция Arctostaphylos uva-
ursi в Омулевской низменности, вероятно, со-
хранившаяся благодаря кальцийсодержащим 
субстратам, удалена на 600–760 км и более от 
ближайших известных местонахождений в Ре-
спублике Саха (Якутия) и Хабаровском крае, это 
самое восточное местонахождение в Евразии. Род 
Arctostaphylos – ​новый для флоры Магаданской 
области. Вид заслуживает включения в регио-
нальную Красную книгу.

Для континентальных районов Магаданской 
области впервые указывается Triglochin maritima, 
известный ранее по сборам с Охотского побере-
жья (около 600 км южнее). Ближайшие место-
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нахождения на хр. Черского – ​близ оз. Дарпир, 
расположенного в  пределах Республики Саха 
(Якутия).

Сканированные изображения гербарных об-
разцов, а также фотографии видов в природной 
обстановке доступны на сайте Гербария ИБПС 
ДВО РАН (MAG): https://herbarium.ibpn.ru/.
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CONTRIBUTION TO THE FLORA OF THE CHERSKY NATIONAL PARK 
(MAGADAN REGION)

M. G. Khoreva1, *
1Institute of the Biological Problems of the North FEB RAS 

Portovaya Str., 18, Magadan, 685000, Russia
*e-mail: mkhoreva@ibpn.ru

The findings of two vascular plant species new to the Magadan Region and the north of the Russian 
Far East (Arctostaphylos uva-ursi (L.) Spreng., Cypripedium calceolus L.), new localities of Triglochin 
maritima L., and a new locality of a rare liverwort species (Bucegia romanica Radian) in the Chersky 
National Park are reported. The Omulevsky cluster of the national park is interesting for its calcareous 
flora, which is supplemented by findings of Cypripedium calceolus and Bucegia romanica. These species are 
protected at the federal level. The genus Arctostaphylos is new to the Magadan Region. The isolated locality 
of Arctostaphylos uva-ursi in the Omulevskaya Lowland is the easternmost in Eurasia, located 600–760 km 
or more from the nearest known localities in the Republic of Sakha (Yakutia) and Khabarovsk Territory. 
In the southern part of the Chersky Ridge, Triglochin maritima was known earlier from the herbarium 
specimens collected near Darpir Lake located in the Republic of Sakha (Yakutia).

Keywords: vascular plants, liverworts, calcareous flora, Chersky National Park, Omulevskaya Lowland, 
Magadan Region
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