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ФУНКЦИОНАЛЬНЫЕ ПРИЗНАКИ И ОНТОГЕНЕТИЧЕСКАЯ 
СТРУКТУРА ЦЕНОПОПУЛЯЦИЙ ZIZIPHORA CLINOPODIOIDES 

(LAMIACEAE) НА ГРАНИЦЕ АРЕАЛА В РЕСПУБЛИКЕ ХАКАСИЯ
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Изучено варьирование функциональных признаков полукустарничка Ziziphora clinopodioides и 
онтогенетического спектра четырех ценопопуляций на восточной границе распространения 
(Республика Хакасия). Выявлены экологические факторы, влияющие на функциональные 
признаки и соотношение особей разных онтогенетических состояний. Установлено, что на-
рушенные степи на песчаных почвах c наличием камней и низким увлажнением представляют 
собой экологический оптимум данного вида. В этих условиях показатели большинства изучен-
ных функциональных признаков (число вегетативных побегов на 1 составную скелетную ось, 
число генеративных побегов с паракладиями, число паракладиев, число цветков в паракладиях, 
число цветков в главном соцветии) достигают наибольших значений. В ненарушенных степях 
на супесчаных почвах с умеренным увлажнением Z. clinopodioides находится в неблагоприят-
ных условиях и формирует особи с минимальными значениями функциональных признаков. 
Все исследованные ценопопуляции нормальные, полно- и неполночленные. Левосторонний 
и бимодальный онтогенетические спектры формируются в нарушенных степях на песчаных 
почвах с наличием камней и низким увлажнением; в ненарушенной степи на супесчаной почве 
с умеренным увлажнением тип спектра бимодальный. Плотность особей зависит от степени 
задернованности сообщества и антропогенной нагрузки. При увеличении общего проективного 
покрытия и отсутствии антропогенного воздействия плотность особей уменьшается. Обсуж-
даются причины перестройки функциональных признаков и изменений в онтогенетическом 
спектре ценопопуляций Z. clinopodioides под влиянием разных экологических факторов на гра-
нице ареала.

Ключевые слова: функциональные признаки, экологические факторы, онтогенетический спектр, 
полукустарничек, краевые популяции, степи, Ziziphora clinopodioides

DOI: 10.31857/S0006813624060016, EDN: QAEFUI

Успешность реализации стратегии сохранения 
биоразнообразия во многом зависит от прове-
дения разноплановых исследований в области 
популяционной экологии и биологии растений. 
В этой связи значительный интерес представляет 

изучение краевых популяций растений, поскольку 
любые экологические факторы, оказывающие на 
них негативное воздействие, могут привести к со-
кращению ареала вида. На сегодняшний день о ра- 
стениях разных жизненных форм, исследованных 



	 БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ     том 109     № 6     2024

538	 Барсукова и др.	

на границе своего распространения, накоплено 
немало сведений. Отмечено, что в сложившихся 
условиях обитания у видов наиболее ярко про-
являются приспособительные реакции, отража-
ющиеся в своеобразии внутренней организации 
и биологических особенностей (Abramova et al., 
2013; Fardeeva et al., 2014; Cheryomyshkina et al., 
2016; Denisova et al., 2018; Sandanov, Rosbakh, 2019; 
Kirillova, Kirillov, 2023 и  др.). Несмотря на это 
изучению видов полукустарничковой биоморфы, 
занимающих промежуточное положение между 
древесными формами и травами, описанию их 
различных морфологических параметров и онто-
генетической структуры популяций в зависимости 
от экологических условий мест обитания, в том 
числе и на границе ареала, уделено недостаточ-
но внимания (Akhmedov et al., 2017; Talovskaya, 
Cheryomyshkina, 2018; Cheryomyshkina, Bobokalonov, 
2020; Denisova et al., 2022; Astashenkov et al., 2023). 
Показано, что поливариантность онтогенеза полу-
кустарничковой жизненной формы, способность 
разных типов побегов участвовать в построении 
многолетней основы куста, особенности ветвле-
ния, изменение длины побегов и размера листьев, 
степень развития придаточных корней и число 
рамет являются морфологическими адаптациями 
ряда полукустарничков к разнообразным условиям 
произрастания, таким как: особенности фито-
ценоза, характер субстрата, высотный градиент, 
степень антропогенного влияния и др. (Guseva, 
Cheryomyshkina, 2017; Talovskaya et al., 2018; Lash-
chinskii, Talovskaya, 2020; Yegorova, Suleimanova, 
2021; Talovskaya, Cheryomushkina, 2022).

Функциональные признаки – ​это морфо-
логические, (эколого-) физиологические и  ре-
продуктивные признаки, которые влияют на 
приспособленность растений через их функ-
ции: рост, размножение и выживание. Изучение 
функциональных признаков у растений в разных 
местообитаниях позволяет оценить воздействие 
окружающей среды на организмы и их сообще-
ства, а также выявить взаимосвязи между функ-
ционированием особей и компонентами среды, 
как биотическими, так и абиотическими. Они 
должны относительно просто измеряться согласно 
стандартизированным протоколам, а их внутри-
видовая изменчивость быть существенно мень-
ше межвидовой (Cornelissen et al., 2003; Lavorel 
et al., 2007; Violle et al., 2007; Garnier et al., 2016; 
Onipchenko et al., 2022).

В настоящее время предпринимаются попытки 
объединить функциональный и популяционно-
онтогенетический подходы (Astashenkov et al., 2022). 
Функциональные признаки в этом случае исполь-
зуют как показатели, связанные с биологическими 
особенностями вида определенной жизненной 
формы. Анализ их внутри- и межпопуляционной 
изменчивости позволяет определить уровень их 
варьирования в разных эколого-фитоценотических 
условиях обитания, а описание популяционных 
особенностей – ​наиболее полно отразить жиз-
неспособность популяций. По этой причине ис-
следование адаптивных особенностей видов и их 
популяционной организации с использованием 
анализа функциональных признаков особей и он-
тогенетической структуры их ценопопуляций – ​
актуальная и первоочередная природоохранная 
задача (Cornelissen et al., 2003).

Ziziphora clinopodioides Lam. (зизифора пахучко-
видная) – ​моноцентрический симподиально нарас-
тающий полукустарничек из семейства Lamiaceae, 
ксеропетрофит. Ареал вида – ​евро-азиатский, 
простирается от юга европейской части России до 
Монголии и Западного Китая. Северная граница 
ареала проходит по Нижнему Дону, южной части 
Уральских гор и югу Западной Сибири, на юге 
охватывает Пакистан, Сирию и Ливан. По терри-
тории Республики Хакасия проходит восточная 
граница распространения вида (Yuzepchuk, 1954; 
Rastitel’nyi pokrov…, 1976; Hedge, 1990; Doron’kin, 
1997). На территории Алтае-Саянской горной об-
ласти вид встречается в гумидном, семигумидном, 
семиаридном и аридном секторах горной лесостепи 
(классы Festuca–Brometea, Cleistogenetea squarro-
sae; порядки Stipetalia sibiricae, Helictotrichetalia 
shelliani). Отмечается на остепненных лугах, в лу-
говых, тырсовых и  тырсово-овсецовых степях 
(ассоциации: Potentillo chrysanthae–Dactyletum 
glomeratae, Sileno repentis–Caricetum pediformis, 
Violo dissectae–Achnatheretum sibiricae, Fragario 
viridis–Stipetum capillatae, Artemisio glaucae–
Caricetum pediformis), а  также в  петрофитных 
вариантах разнотравно-дерновиннозлаковых 
и  мелкодерновинно-стоповидноосоковых сте-
пей (ассоциации: Carici pediformis–Spiraetum 
trilobatae, Kitagawio baicalensis–Cleistogenetum 
squarrosae) (Makunina, 2016). Массово и обильно 
встречается при увлажнении от среднестепного 
до сухолугового, на довольно богатых и богатых 
почвах (Tsatsenkin, 1967).
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Популяционно-онтогенетические исследования 
Z. clinopodioides единичны. В. А. Черемушкиной 
с соавторами (Cheryomushkina et al., 2002) описан 
онтогенез особей на материале, собранном в Гор-
ном Алтае. В интродукционном эксперименте, 
проведенном на территории Хакасии, установлены 
сроки наступления основных фенологических 
фаз развития и их зависимость от экологических 
факторов (Kravtsova, 2019). Остальные работы 
посвящены изучению биологически активных 
веществ и лекарственных свойств, анатомических 
и морфологических особенностей листьев и пыль-
цевых зерен, а также генетической изменчивости 
Z. clinopodioides (Korolyuk et al., 2002; Keshavarzi 
et  al., 2008; Vodolazova et al., 2011; Hazrati et al., 
2020; Tabaripour et al., 2020).

Изучение функциональных признаков Z. clino-
podioides и структуры ее ценопопуляций в Хакасии 
ранее не проводилось. В связи с этим остаются 
невыясненными механизмы устойчивого разви-
тия популяций вида, способствующие успешному 
существованию на восточной границе ареала. Ис-
следование позволит раскрыть особенности адап-
тации особей в разных эколого-фитоценотических 
условиях и оценить состояние популяций.

Исходя из экологических и  биологических 
особенностей вида, мы предполагаем, что на 
функциональные признаки Z. clinopodioides могут 
оказывать влияние такие факторы окружающей 
среды, как: подвижность субстрата, содержание 
песка и камней в почве, увлажнение, антропо-
генное воздействие; на тип онтогенетического 
спектра – ​моховый покров, свободный субстрат, 
содержание песка и камней в почве, увлажнение, 
антропогенное воздействие.

МАТЕРИАЛЫ И  МЕТОДЫ

Места сбора материала. Материал собран в Аскиз-
ском районе Республики Хакасия в 2022–2023 гг. 
в четырех ценопопуляциях (ЦП), расположенных 
в настоящих и луговых степях лесостепного пояса.

Погодные условия района исследования опре-
деляются феновым эффектом, развивающимся 
на восточных подветренных склонах Кузнецкого 
Алатау и Абаканского хребта. При удалении от 
их осевых частей на восток и  снижении абсо-
лютных высот уменьшается количество осадков 
и повышается температура воздуха. Средняя тем-
пература июля в Хакасской лесостепи – 17.7°C, 

января – ​−18.3°C, годовое количество осадков – 
350–500 мм в год (Rastitel’nyi pokrov…, 1976).

Описание фитоценозов выполняли по обще-
принятым методам (Korchagin, 1964). Нарушен-
ность сообществ определяли по участию сорных 
видов (Yershova, 1995). Латинские названия ра- 
стений приведены по данным World Flora Online 
(worldfloraonline.org).

Освещенность на уровне особей вида оценена с 
помощью цифрового люксметра Benetech GM1010 
при устойчивых погодных условиях: ясно, мало-
облачно, безветренно или слабый ветер. Измере-
ния проводили разово в промежуток с 12.00 до 
13.00  по местному времени, что соответствовало 
наибольшей высоте солнца. В  пределах фито-
ценоза закладывали трансекты длиной 10–15 м 
и разбивали их на учетные площадки размером 
1 м2. Показания прибора снимали на каждой пло-
щадке с 5‑ти точек (4 – ​по углам, 1 – ​в центре) 
и рассчитывали среднюю арифметическую.

Отбор грунта, его упаковку и хранение про-
водили согласно Межгосударственному стан-
дарту ГОСТ 12071–2014 (Mezhgosudarstvennyi…, 
2015). Определение гранулометрического состава 
и влажности образцов выполнено в лабораториях 
Государственной станции агрохимической службы 

“Минусинская” (ФГБУ ГСАС “Минусинская”) по 
Межгосударственным стандартам ГОСТ 12536–2014 
и ГОСТ 5180–2015 (Mezhgosudarstvennyi…, 2016, 
2019). Название почвы по гранулометрическо-
му составу приведено согласно представлениям 
Н. А. Качинского (Kachinskii, 1958).

ЦП 1 изучена в  окрестностях с. Казановка 
в межгорной седловине в закустаренной осоково-
разнотравной луговой степи с моховым покровом. 
Проективное покрытие мха (Rhytidium rugosum 
(Hedw.) Kindb.) достигает 25–27%, на долю кустар-
никового яруса, представленного Caragana pygmaea 
(L.) DC., Spiraea hypericifolia L., Scutellaria supina L. 
приходится 30–32%, покрытие травостоя – ​25%. 
Среди трав доминируют и содоминируют Fragaria 
viridis Weston и Carex pediformis C. A. Mey соответ-
ственно. Проективное покрытие (ПП) Z. clinopodi-
oides – ​5–6%. На свободный субстрат, полностью 
лишенный растительности, приходится 3–6%, на 
камни – ​5–7%. Освещенность – ​(24900 ± 1150) Лк 
(здесь и далее – ​среднее значение ± ошибка сред-
него значения). Суммарное содержание в почве 
фракции среднего и мелкого песка составляло 
90.3%, физической глины – ​6.1%. Влажность 
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Таблица 1. Экологические факторы местообитаний Ziziphora clinopodioides

Table 1. Ecological factors of Ziziphora clinopodioides habitats

Номер ЦП
СP number

A* B C D E F G H

1 1 2 2 1 1 2 2 1

2 2 2 1 1 1 1 2 1

3 1 1 2 1 1 1 2 1

4 2 2 2 2 2 1 1 2

Примечание: ЦП – ценопопуляции. * А – моховый покров: 1 – есть, 2 – нет; B – подвижность субстрата: 1 – есть, 2 – нет; 
C – свободный субстрат: 1 – есть, 2 – нет; D – почва по гранулометрическому составу (содержание песка): 1 – песчаная, 2 – 
супесчаная; E – камни: 1 – есть, 2 – нет; F – освещенность: 1 – сильная, 2 – слабая; G – увлажнение: 1 – умеренное (25–50%), 
2 – низкое (менее 25%); H – антропогенное воздействие: 1 – есть, 2 – нет.

Note: СP – coenopopulations. *Moss cover (A): 1 – yes , 2 – no. Substrate mobility (B): 1 – yes, 2 – no. Free substrate (C): 1 – yes, 2 – no. 
Soil according to granulometric composition (sand content) (D): 1 – sandy, 2 – sandy loam. Stones (E): 1 – yes, 2 – no. Illumination (F): 
1 – strong, 2 – weak. Humidification (G): 1 – moderate (25–50%), 2 – low (less than 25%). Anthropogenic impact (H): 1 – yes, 2 – no.

почвенного субстрата – ​20.9%. ЦП подвержена 
сильному антропогенному воздействию в виде 
выпаса крупного и мелкого рогатого скота.

ЦП 2 изучена в  окрестностях с. Казановка 
по южному склону ложбины в  разнотравно-
стоповидноосоковой настоящей крупнодерновин-
ной степи с Caragana pygmaea, Spiraea hypericifolia 
и Artemisia gmelinii Weber ex Stechm. На долю ку-
старников и полукустарничков приходится 13%, 
травостоя – ​45%, ПП Z. clinopodioides – ​3–4%. Сре-
ди травяного яруса преобладают Carex pediformis, 
Festuca valesiaca Schleich. ex Gaudin, Stipa capillata L., 
Potentilla acaulis L. Процент открытых почвенных 
участков – ​16%, камней – ​15%. Освещенность – ​
(92100 ± 4240) Лк. Суммарное содержание фракции 
среднего и мелкого песка – ​78.2%, физической 
глины – ​10.2%. Влажность почвенного субстрата – ​
11.2%. Антропогенное влияние сильное (выпас).

ЦП 3 исследована в окрестностях с. Бирикчуль 
на щебнисто-каменистом осыпном (подвижный 
субстрат) южном склоне холма (угол уклона 45–50°) 
в злаково-разнотравной луговой степи. Проектив-
ное покрытие полукустарничков и кустарничков 
(Scutellaria supina, Thymus petraeus Serg.) состав-
ляет 20–22%, травяного яруса (Potentilla longifolia 
D.F.K.Schltdl., Festuca valesiaca, Galium verum L.) – ​
30–32%. ПП мха Rhytidium rugosum – ​4–5%, ПП 
Z. clinopodioides – ​5–6%. На долю свободного суб-
страта приходится 2–3%, камней – ​25–26%. Осве-
щенность – ​(99100 ± 7120) Лк. Суммарное содер-
жание фракции среднего и мелкого песка – ​85.1%, 
физической глины – ​5.6%. Влажность почвенного 

субстрата – ​12.2%. Антропогенное воздействие 
слабое (вытаптывание людьми).

ЦП 4 изучена в  окрестностях с. Кызлас на 
юго-восточном склоне холма (угол уклона 10°) 
в  закустаренной стоповидноосоково-злаковой 
луговой степи. На долю кустарникового яруса 
(Spiraea hypericifolia, Caragana pygmaea, Cotoneaster 
melanocarpus Fisch. ex A. Blytt., Artemisia gmelinii) 
приходится 20%, при этом доминирует Artemisia 
gmelinii – ​15%. Проективное покрытие травостоя 
(Festuca valesiaca, Stipa krylovii Roshev., Poa alpina L., 
Carex pediformis) – ​65–67%, ПП Z. clinopodioides – ​
2–3%. Свободный субстрат – ​2–3%, камни – ​менее 
1%. Освещенность – ​(86100 ± 4820) Лк. Суммарное 
содержание фракции среднего и мелкого песка – ​
59.6%, физической глины – ​15.8%. Влажность 
почвенного субстрата – ​47.7%. Антропогенное 
воздействие отсутствует.

Краткая характеристика экологических пара-
метров представлена в табл. 1.

Отбор образцов растений для анализа функцио- 
нальных признаков. Для проведения биометри-
ческих измерений в ЦП взяты по 25 взрослых 
особей. Отнесение их к зрелому генеративному 
состоянию проводили на основе ранее опубли-
кованных данных (Cheryomushkina et al., 2002). 
Исходя из особенностей биологии Z. clinopodioides 
полукустарничковой жизненной формы выбрано 
13 организменных признаков: число составных 
скелетных осей (шт.) и их длина (см), число ге-
неративных и вегетативных побегов на 1 состав-
ную скелетную ось (шт.), длина генеративного 
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и вегетативного побегов (см), число генеративных 
побегов с паракладиями (шт.), число паракладиев 
(шт.), число цветков в паракладиях (шт.), число 
цветков в главном соцветии (шт.), масса главного 
соцветия (мг), длина ксилоподия (см), биомасса 
особи (г).

Для анализа биометрических значений у каждой 
особи исследовали все генеративные и вегетатив-
ные побеги с наиболее развитыми структурными 
элементами. Длину генеративного побега изме-
ряли от его базальной части до верхнего метамера 
соцветия, вегетативного – ​до верхушечной почки. 
Значение числа и длины составных скелетных 
осей получены в  результате прямого подсчета 
многолетних сохранившихся частей. Данные 
биомассы особей включали надземные и  под-
земные органы растений.

Отбор образцов растений для анализа онтогенети-
ческой структуры ценопопуляций. В целях изучения 
онтогенетической структуры ЦП использовали 
общепринятые методы (Tsenopopulyatsii…, 1976, 
1988; Zaugol’nova, 1994). Во всех ЦП закладыва-
ли трансекты длиной 10–15 м и разбивали их на 
учетные площадки размером 1 м2. За счетную 
единицу была принята особь семенного проис-
хождения. На основе онтогенеза вида, описанного 
В. А. Черемушкиной с соавторами (Cheryomushkina 
et al., 2002), выделены следующие онтогенети-
ческие состояния: ювенильное ( j), имматурное 
(im), виргинильное (v), молодое генеративное (g1), 
зрелое генеративное (g2), старое генеративное (g3), 
субсенильное (ss), сенильное (s).

В работе применяли следующие демографиче-
ские показатели: индекс возобновления (Iв) – от-
ношение числа прегенеративных особей к сумме 
особей всех состояний (Kovalenko, 2005); индекс 
старения (Iст) – отношение числа старых особей к 
сумме особей всех состояний (Glotov, 1998); индекс 
возрастности и эффективности ценопопуляции 
(Uranov, 1975; Zhivotovskii, 2001). Для определения 
типа популяций использовали классификацию 

“дельта-омега” (Zhivotovskii, 2001). При расчете эко-
логической плотности учитывали число особей на 
единицу обитаемого пространства (Odum, 1975).

Статистический анализ. Статистическая обра-
ботка результатов выполнена с использованием 
программного пакета Statistica 10 (StatSoft Inc., 
OK, USA). Количественные данные проверены 
на нормальность распределения с помощью те-
ста Шапиро–Уилка (W ). Значения большинства 

организменных признаков значимо отличались от 
нормального распределения (W – ​от 0.83 до 0.95, 
уровень значимости р < 0.05). В связи с этим в целях 
определения статистически значимых межпопу-
ляционных различий признаков применяли непа-
раметрический критерий Краскела–Уоллиса (H) 
(уровень значимости р < 0.05). Для изучения наборов 
полученных данных в графическом виде строили 
диаграммы размаха. Зависимость между плотно-
стью особей в ЦП и экологическими факторами 
определяли с помощью коэффициента ранговой 
корреляции Спирмена (r). Для ординации ЦП по 
организменным характеристикам использовали 
метод главных компонент. Перед определением 
главных компонент проводили нормировку ор-
ганизменных признаков. Сходство ЦП по он-
тогенетическому спектру определяли по крите-
рию R и критерию идентичности популяций (I), 
предложенных Л. А. Животовским (Zhivotovskii, 
1979). Для оценки степени влияния экологических 
факторов на организменные признаки особей 
и соотношение онтогенетических групп в ЦП 
использовали однофакторный дисперсионный 
анализ. При выявлении существенного влияния 
экологических факторов на изучаемые параметры 
оценку различий между выборками проводили 
с помощью критерия Манна–Уитни (U).

РЕЗУЛЬТАТЫ И  ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Ординация ценопопуляций

Взрослые особи Z. clinopodioides на территории 
Хакасии представляют собой кусты, состоящие 
из симподиально нарастающих разветвленных 
скелетных осей, образованных дициклическими 
побегами формирования возрастающих порядков 
(n + 1) и их системами, отмирающими до базаль-
ной части в конце вегетационного сезона. Новые 
побеги формирования и скелетные оси образуют-
ся из спящих почек базальной части скелетных 
осей и ксилоподия. Корневая система смешанная, 
представлена главным и придаточными корнями.

Онтогенез полный. Продолжительность жизни 
Z. clinopodioides 18–20 лет. Сравнение значений 
организменных признаков зрелых генеративных 
особей Z. clinopodioides в ЦП с использованием 
рангового дисперсионного анализа (непараметри-
ческий критерий Краскела–Уоллиса) позволило 
обнаружить статистически значимые межпопу-
ляционные различия (уровень статистической 
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значимости < 0.05) по следующим показателям: 
“длина составных скелетных осей”, “число веге-
тативных побегов на 1 составную скелетную ось”, 

“длина вегетативного побега”, “число генеративных 
побегов с паракладиями”, “число паракладиев”, 

“число цветков в паракладиях”, “число цветков 
в главном соцветии”, “длина ксилоподия” и “био-
масса особи”. Пределы варьирования H – ​от 14.9 
до 55.8, при p – ​от 0.0001 до 0.0019. Эти функцио-
нальные признаки нами выбраны как наиболее 
информативные, далее они будут использоваться 
при морфологическом анализе Z. clinopodioides 
в разных эколого-ценотических условиях.

Для остальных признаков (“число составных 
скелетных осей”, “число генеративных побегов на 
1 составную скелетную ось”, “длина генеративного 
побега”, “масса главного соцветия”) значимые 
межпопуляционные различия не выявлены (H – ​
от 1.6 до 6.5, при p – ​от 0.09 до 0.66).

Первые две главные компоненты объясняют 
97% изменчивости функциональных признаков 
по всем изученным ЦП (рис. 1а). Первая главная 
компонента (F1 = 62% дисперсии) положительно 

коррелирует с числом вегетативных и генеративных 
побегов с паракладиями, числом паракладиев, 
числом цветков в паракладиях и главном соцветии, 
отрицательная корреляция наблюдается с дли-
ной вегетативных побегов (рис. 1б). По первой 
главной компоненте ЦП четко разделились на 
две группы: в ЦП 1, 2, 3 отмечено наличие кам-
ней, а в ЦП 4 камни практически отсутствовали. 
Вторая главная компонента (F2 = 35% дисперсии) 
положительно коррелирует с длиной составных 
скелетных осей, длиной ксилоподия и биомассой 
растений. По второй главной компоненте также 
выделяется две группы ЦП: ЦП 1, 2 и 4 изучены 
на неподвижном субстрате, ЦП 3 – ​на подвижном.

Однофакторный дисперсионный анализ. Диспер-
сионный анализ показал, что на функциональные 
признаки Z. clinopodioides, которые тесно связаны 
с первой главной компонентой, оказывают поло-
жительное влияние такие экологические факторы, 
как: гранулометрический состав почвы (содержа-
ние песка), камни, увлажнение; отрицательное – ​
антропогенная нагрузка (табл. 2). По характеру 
их воздействия изученные ЦП распределились 
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Рис. 1. Распределение ценопопуляций Ziziphora clinopodioides в плоскости главных компонент (а) и факторная 
структура изменчивости признаков (б).
По оси X – первая главная компонента (фактор 1), по оси Y – вторая главная компонента (фактор 2). А – длина 
составной скелетной оси, см; B – число вегетативных побегов на 1 составную скелетную ось, шт.; С – длина 
вегетативного побега, см; D – число генеративных побегов с паракладиями, шт.; E – число паракладиев, шт.; 
F – число цветков в паракладиях, шт.; G – число цветков в главном соцветии, шт.; H – длина ксилоподия, см; 
I – биомасса особи, г. ЦП 1–4 – номера ценопопуляций.

Fig. 1. Distribution of Ziziphora clinopodioides populations in the principal component plane (a) and the factor structure of 
characters variability (b).
X-axis: first principal component (factor 1), Y-axis: second principal component (factor 2). A – composite skeletal axis length, 
cm; B – number of vegetative shoots per 1 composite skeletal axis; C – vegetative shoot length, cm; D – number of generative 
shoots with paracladia; E – number of paracladia; F – number of flowers in paracladia; G – number of flowers in the main 
inflorescence; H – xylopodium length, cm; I – individual biomass, g. 1–4 – population numbers.
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на две группы: ЦП 1–3 расположены в составе 
нарушенных степей на песчаных почвах с  на-
личием камней и  низким увлажнением и  ЦП 
4 – ​в ненарушенной степи на супесчаных почвах 
с умеренным увлажнением.

Большинство функциональных признаков 
(“число вегетативных побегов на 1 составную 
скелетную ось”, “число генеративных побегов 
с паракладиями”, “число паракладиев”, “число 
цветков в паракладиях”, “число цветков в главном 

соцветии”) достигают в степях, развивающихся на 
песчаных почвах (содержание песка – ​78.2–90.3%; 
физической глины – ​5.6–10.2%) с наличием кам-
ней (5–26%) и низким увлажнением (менее 25%), 
наибольших значений при отрицательном ан-
тропогенном влиянии. Таким образом, подобные 
условия относятся к экологическому оптимуму 
обитания данного вида.

Противоположное положение занимают особи 
в ЦП 4. При снижении содержания камней и песка 

Таблица 2. Оценка степени влияния экологических факторов на функциональные признаки Ziziphora 
clinopodioides

Table 2. Assessment of the degree of influence of environmental factors on the functional traits of Ziziphora clinopodioides

Функциональный признак
Functional character

Доля влияния экологических факторов и значимость
Share of influence of environmental factors and significance

Подвижность 
субстрата
Substrate 
mobility

Почва по  
гранулометрическому составу 

(содержание песка)
Soil according to granulometric 

composition (sand content)

Камни
Stones

Увлажнение
Moisture

Антропогенное 
воздействие

Anthropogenic 
impact

F*/p F/p F/p F/p F/p

Длина составной скелетной оси, см
Composite skeletal axis length, cm

66.5/0.00 –** – – –

Число вегетативных побегов на  
1 составную скелетную ось, шт.
Number of vegetative shoots per 1 
composite skeletal axis, pcs.

– 25.0/0.00 25.0/0.00 25.0/0.00 25.0/0.00

Длина вегетативного побега, см
Vegetative shoot length, cm

– 40.0/0.00 40.0/0.00 40.0/0.00 40.0/0.00

Число генеративных побегов  
с паракладиями, шт.
Number of generative shoots with 
paracladia, pcs.

– 20.9/0.00 20.9/0.00 20.9/0.00 20.9/0.00

Число паракладиев, шт.
Number of paracladia, pcs.

– 26.6/0.00 26.6/0.00 26.6/0.00 26.6/0.00

Число цветков в паракладиях, шт.
Number of flowers in paracladia, pcs.

– 29.7/0.00 29.7/0.00 29.7/0.00 29.7/0.00

Число цветков в главном соцветии, 
шт.
Number of flowers in the main  
inflorescence, pcs.

– 14.9/0.00 14.9/0.00 14.9/0.00 14.9/0.00

Длина ксилоподия, см
Xylopodium length, cm

18.4/0.00 – – – –

Биомасса особи, г
Individual biomass, g

35.5/0.00 – – – –

Примечание: *F – значение критерия Фишера; p – уровень значимости; ** – значимые различия отсутствуют.

Note: *F – Fisher test value; p – significance level; ** – no significant differences.
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(59.6%) в условиях умеренного увлажнения (25–
50%) и отсутствия антропогенного воздействия 
значения признаков, тесно связанных с первой 
главной компонентой, минимальны. Несмотря на 
это, “длина вегетативного побега” у особей ЦП 4, 
наоборот, характеризуется максимальными зна-
чениями (до 15.7 см). Дело в том, что увлажнение, 
сохраняющееся в почве благодаря увеличению 
содержания физической глины (15.8%), а также 
отсутствие антропогенного влияния положитель-
но отражаются на показателях признака (рис. 2). 
В трудах ряда исследователей показано, что недо-
статок влажности отрицательно сказывается на 
длине побегов, продолжительности существова-
ния скелетных осей растений разных жизненных 
форм (Gulis, 2008; Kishchenko, 2017; Zakharenko, 
Sevast’yanov, 2021; Cheryomushkina et al., 2022).

Согласно данным однофакторного дисперси-
онного анализа на функциональные признаки, 
коррелирующие со второй главной компонентой, 
значительное влияние оказывает только один 
фактор – ​подвижность субстрата (см. табл. 2). По 
данному экологическому фактору ЦП распреде-
ляются на две группы: ЦП 1, 2 и 4 изучены на 
неподвижном, а ЦП 3 – ​на подвижном субстрате. 
В  условиях подвижного субстрата (щебнисто-
каменистая осыпь) длина составной скелетной 
оси, длина ксилоподия увеличиваются за счет 
полегания скелетных осей и  разрастания кси-
лоподия. Осыпи представляют собой не очень 
благоприятную среду для развития растений. 
Основными ограничивающими факторами здесь 
выступают подвижность субстрата, отсутствие 
почвенного покрова и  глубокое расположение 
мелкозема, водный режим и т. д. (Dzhuraev, 1975; 
Kosiński, 1994). Для обитания в таких условиях 
растения вырабатывают такие адаптации, как: 
эффективные способы распространения семян, 
способность к быстрому отрастанию после засы-
пания, засухоустойчивость, различные формы 
роста и т. д. (Kosiński, 1994). В случае Z. clinopodioides 
на осыпи (ЦП 3) у особей развиваются длинный 
ксилоподий (до 4.2 см) и составные скелетные оси 
(до 18.1 см), состоящие из ежегодно полегающих 
годичных приростов дициклических генеративных 
побегов и, как следствие, значительная биомасса. 
В местах соприкосновения осей с субстратом об-
разуются тонкие придаточные корни, обеспечи-
вающие закрепление особей на осыпных склонах. 
Базальные части скелетных осей, сохраняющиеся 
после отмирания их надземных структур, часто 

засыпает щебнисто-каменистым субстратом, что 
обеспечивает защиту и сохранение большого чис-
ла спящих почек, которые активно развиваются, 
и число побегов увеличивается. Подобные особен-
ности развития полукустарничков других видов 
в условиях склонов или на подвижных субстратах 
отмечены ранее (Talovskaya et al., 2017; Talovskaya, 
Cheryomushkina, 2022).

На неподвижном субстрате значения этих 
функциональных признаков средние (ЦП 1, 4) и 
минимальные (ЦП 2) (рис. 3). Влияние остальных 
экологических факторов (см. табл. 1) на морфоло-
гические признаки Z. clinopodioides не обнаружено.

Онтогенетическая структура 
ценопопуляций

Анализ онтогенетической структуры изучен-
ных ЦП показал, что все они нормальные, полно- 
и неполночленные (в ЦП 2 отсутствуют особи 
ювенильного и имматурного состояний). Само-
поддержание происходит семенным путем. Такие 
биологические особенности Z. clinopodioides как: 
высокая всхожесть семян (93–95%) (Bobokalonov, 
2022), общая продолжительность начальных этапов 
онтогенеза ( j–v) – ​от 4 до 5 лет, пребывание особей 
в молодом генеративном состоянии – ​2–3 года, 
в  зрелом генеративном – ​8–10  лет, позволяют 
рассматривать левосторонний онтогенетический 
спектр в качестве характерного для данного вида. 
Низкая доля субсенильных и сенильных особей 
во всех ЦП определяется их быстрой гибелью. 
Партикуляция отсутствует.

Согласно показателю сходства Л. А. Живо-
товского (Zhivotovskii, 1979) все изученные ЦП 
Z. clinopodioides значимо отличаются друг от друга 
(табл. 3).

Установлено два типа спектра: левосторонний 
(ЦП 2) и бимодальный (ЦП 1, 3, 4).

Однофакторный дисперсионный анализ. Дис-
персионный анализ показал, что, как и в случае 
с функциональными признаками, связанными 
с первой главной компонентой, влияние на онто-
генетическую структуру оказывают те же факторы 
окружающей среды (табл. 4). Отсутствие камней 
и  антропогенного воздействия, низкое содер-
жание песка в почве и умеренное увлажнение 
положительно влияют на долю особей началь-
ных ( j, v) этапов онтогенеза и отрицательно – ​на 
долю субсенильных особей. При увеличении 
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Рис. 2. Диаграммы размаха значений функциональных признаков, связанных с первой главной компонентой, в 
ценопопуляциях Ziziphora clinopodioides.
По оси X – 1 – нарушенные степи на песчаных почвах с наличием камней и низким увлажнением (ЦП 1–3); 
2 – ненарушенная степь на супесчаной почве с умеренным увлажнением (ЦП 4); по оси Y – размах значений 
функционального признака; a – число вегетативных побегов на 1 составную скелетную ось, шт.; b – число ге-
неративных побегов с паракладиями, шт.; c – число паракладиев, шт.; d – число цветков в паракладиях, шт.; e – 
число цветков в главном соцветии, шт.; f – длина вегетативного побега, см. Значения критерия Манна–Уитни 
(U) варьировали от 3.7 до 12.3 при p < 0.05.

Fig. 2. Diagrams of the range of values of functional characters associated with the first principal component in Ziziphora 
clinopodioides populations.
X-axis: 1 – disturbed steppes on sandy soils with the presence of stones and low moisture (CP 1–3); 2 – undisturbed steppe on 
sandy loam soil with moderate moisture (CP 4); Y-axis: the range of values of a functional character; a – number of vegetative 
shoots per 1 composite skeletal axis, pcs.; b – number of generative shoots with paracladia, pcs.; c – number of paracladia, 
pcs.; d – number of flowers in paracladia, pcs.; e – number of flowers in the main inflorescence, pcs.; f – vegetative shoot 
length, cm. Mann–Whitney test (U) values ranged from 3.7 to 12.3 with p < 0.05.
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антропогенной нагрузки и содержания камней 
отмечается уменьшение доли ювенильных и вир-
гинильных особей и увеличение доли субсениль-
ных растений. Кроме того, на средневозрастные 
генеративные растения положительное влияние 
оказывает снижение конкуренции со стороны 
сопутствующих видов и, как следствие, появление 
свободных от растительности участков почвенного 
субстрата. Развитый моховый покров способствует 
накоплению и сохранению старых генеративных 
особей (табл. 4). Влияние подвижности субстрата 
и освещенности на тип онтогенетического спектра 
не установлено.

В условиях нарушенных степей на песчаных 
почвах с наличием камней и низким увлажнением 
в ценопопуляциях Z. clinopodioides формируются два 
типа онтогенетического спектра: левосторонний 
(ЦП  2) – ​с  абсолютным максимумом на моло-
дых генеративных особях (30.8%); бимодальный 
(ЦП 1, 3) – ​с абсолютным максимумом на ста-
рых генеративных (42.6–45.5%) и локальным – ​
на молодых генеративных (22.2–26.3%) особях 
(рис. 4). Несмотря на хорошо развитую в таких 
условиях произрастания репродуктивную сферу 
особей (“число генеративных побегов с паракла-
диями”, “число паракладиев”, “число цветков 
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Рис. 3. Диаграммы размаха значений функциональных признаков, связанных со второй главной компонентой, 
в ценопопуляциях Ziziphora clinopodioides.
По оси X – 1 – подвижный субстрат (ЦП 3); 2 – неподвижный субстрат (ЦП 1, 2, 4); по оси Y – размах значений 
функционального признака; a – длина составной скелетной оси, см; b – длина ксилоподия, см; c – биомасса 
особи, г. Значения критерия Манна–Уитни (U) варьировали от 2.1 до 11.4 при p < 0.05.

Fig. 3. Diagrams of the range of values of functional characters associated with the second principal component in Ziziphora 
clinopodioides populations.
X-axis: 1 – mobile substrate (CP 3); 2 – stabile substrate (CP 1, 2, 4); Y-axis: the range of values of a functional character; 
a – composite skeletal axis length, cm; b – xylopodium length, cm; c – individual biomass, g. Mann–Whitney test (U) values 
ranged from 2.1 to 11.4 with p < 0.05.
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в  паракладиях”, “число цветков в  главном со-
цветии”) антропогенное воздействие и песчаные 
почвы с недостаточным увлажнением (11.2–20.9%) 
отрицательно влияют на появление всходов и со-
хранение особей начальных этапов онтогенеза 
( j–v). Кроме того, каменистый субстрат затрудняет 
попадание семян в мелкозем и их прорастание. 
Все это приводит к низкой численности пророст-
ков и молодой фракции растений в ЦП. Индекс 
возобновления в этих ЦП низкий и варьирует 
от 0.025 до 0.11 (табл. 5). В отдельные годы, в ре-
зультате регулярных осадков и снижения антро-
погенного влияния, напротив, особи начальных 
этапов онтогенеза ( j–v) хорошо сохраняются, что 
и объясняет абсолютный и локальный максимумы 
на молодом генеративном состоянии в ЦП 1–3.

В ненарушенной степи на супесчаной почве 
с умеренным увлажнением также формируется 
бимодальный онтогенетический спектр (ЦП 4). 
При этом абсолютный максимум приходится на 
особи виргинильного (27.8%) и старого генера-
тивного (23.6%) состояний (рис. 4). Сложившиеся 

условия произрастания даже при минимальных 
значениях функциональных признаков особей, 
тесно связанных с первой главной компонентой, 
оказывают положительное влияние на долю осо-
бей прегенеративного периода, что выражается 
в увеличении индекса возобновления (Iв = 0.33).

Таблица 3. Показатели сходства ценопопуляций Ziziphora 
clinopodioides

Table 3. Indices of similarity of Ziziphora clinopodioides 
populations

Номер ЦП
CP number

2 3 4

1 R* = 0.94
I** = 62.0

R = 0.98
I = 24.23

R = 0.94
I = 57.38

2 – R = 0.95
I = 52.84

R = 0.88
I = 118.67

3 – – R = 0.87
I= 125.29

Примечание: *R – показатель сходства; **I – критерий иден-
тичности; p = 0.0001.

Note: *R – similarity index; **I – identity criterion; p = 0.0001.

Таблица 4. Оценка степени влияния экологических факторов на соотношение онтогенетических групп в 
ценопопуляциях Ziziphora clinopodioides

Table 4. Assessment of the degree of influence of environmental factors on the ratio of ontogenetic groups of Ziziphora 
clinopodioides populations

Онтогенети-
ческая группа

Ontogenetic 
group

Доля влияния экологических факторов и значимость
The share of influence of environmental factors and significance

Моховый 
покров

Moss cover

Свободный 
субстрат
Exposed 
substrate

Почва по гранулометрическому 
составу (содержание песка)

Soil according to granulometric  
composition (sand content)

Камни
Stones

Увлажнение
Moisture

Антропогенное 
воздействие

Anthropogenic 
impact

F*/p F/p F/p F/p F/p F/p

j –** – 97.5/0.01 97.5/0.01 97.5/0.01 97.5/0.01

im – – – – – –

v – – 93.3/0.03 93.3/0.03 93.3/0.03 93.3/0.03

g1 – – – – – –

g2 – 98.8/0.00 – – – –

g3 99.0/0.00 – – – – –

ss – – 91.8/0.04 91.8/0.04 91.8/0.04 91.8/0.04

s – – – – – –

Примечание: *F – значение критерия Фишера; p – уровень значимости; ** – значимые различия отсутствуют.
Онтогенетическое состояние: j – ювенильное; im – имматурное; v – виргинильное; g1 – молодое генеративное; g2 – зрелое 
генеративное; g3 – старое генеративное; ss – субсенильное; s – сенильное.

Note: *F – Fisher test value; p – significance level; **– no significant differences.
j – juvenile; im – immature; v – virginal; g1 – young generative; g2  – mature generative; g3 – old generative; ss – subsenile; s – senile.
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Как отмечено выше, низкая доля зрелых и высо-
кая – ​старых генеративных особей наблюдаются 
в ЦП 1, 3 и 4. В результате значительного общего 
проективного покрытия со стороны кустарнико-
вого (Caragana pygmaea, Spiraea hypericifolia, Scutel-
laria supina, Artemisia gmelinii и др.) и/или травяного 
(Fragaria viridis, Potentilla longifolia, Festuca valesiaca, 
Stipa krylovii и др.) ярусов и, как следствие, низ-
кого процента открытых почвенных участков 
происходит ускорение темпов развития зрелых 
растений, а также накопление большого числа 
отмерших скелетных осей в кустах взрослых осо-
бей и их быстрый переход в старое генеративное 
состояние. Накопление особей Z. clinopodioides ста-
рого генеративного состояния связано с моховым 
покровом, хорошо развитым в ЦП 1 и 3; при его 
отсутствии доля этих особей не превышает 23.6% 
(ЦП 4). Противоположная ситуация складывается 

в ЦП 2. В ней при снижении общего проективного 
покрытия и появлении свободного субстрата (16%) 
темпы развития зрелых генеративных растений 
замедляются и особи постепенно переходят в по-
следующие состояния.

Особи постгенеративной фракции (ss–s) во всех 
изученных ЦП обычно быстро стареют и поги-
бают. Однако в нарушенных степях на песчаных 
почвах с наличием камней и низким увлажне-
нием (ЦП 1–3) доля субсенильных (10.2–12.3%) 
и сенильных (2.5–6.4%) растений выше, чем в не-
нарушенных степях на супесчаных почвах с уме-
ренным увлажнением (ЦП 4) (ss – ​5.6%, s – ​1.4%). 
Индекс старения в ЦП 1–3 изменяется в пределах 
от 0.39 до 0.62, в ЦП 4 составляет 0.30.

Показатели возрастности и эффективности в изу- 
ченных ЦП изменяются от 0.38 до 0.59 и от 0.64 
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Рис. 4. Онтогенетические спектры ценопопуляций Ziziphora clinopodioides.
По оси Х – онтогенетические состояния; по оси Y – доля особей разных онтогенетических состояний в ценопо-
пуляциях, %. ЦП 1–4 – номера ценопопуляций.

Fig. 4. Ontogenetic spectra of Ziziphora clinopodioides populations.
X-axis: ontogenetic states; Y-axis: share of individuals of different ontogenetic states in populations, %. CP 1–4 – population 
numbers.
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до 0.76 соответственно (см. табл. 5). По класси-
фикации “дельта-омега” ЦП разделились на три 
группы: ЦП 1 и 4 – ​переходные, ЦП 2 – ​зрелая, ЦП 
3 – ​стареющая. Распределение особей по площад-
кам варьирует в широких пределах (ЦП 1 – ​от 2 до 
20 особей/м2; ЦП 2 – ​от 4 до 22 особей/м2; ЦП 3 – ​
от 1 до 28 особей/м2; ЦП 4 – ​от 1 до 15 особей/м2). 
Плотность особей в ЦП находится в прямой зави-
симости от задернованности сообщества (r = 0.99, 
p < 0.05) и в обратной – ​от антропогенной нагрузки 
(r = −0.77, p < 0.05). При увеличении общего про-
ективного покрытия и отсутствии антропогенного 
воздействия плотность особей уменьшается. Так, 
например, в ЦП 1 при покрытии травостоя 25% 
и сильном антропогенном влиянии плотность до-
стигает 10.8 особь/м2, тогда как в ЦП 4 при проек-
тивном покрытии травостоя 65–67% и отсутствии 
антропогенной нагрузки значение плотности не 
превышает 6.54 особи/м2 (табл. 5).

Таким образом, изучение онтогенетической 
структуры ЦП  Z. clinopodioides показало динамич-
ность распределения онтогенетических групп и, 
как правило, несовпадение конкретных онтогене-
тических спектров с характерным левосторонним, 
что свидетельствует о неустойчивом их состоянии 
на границе ареала. Причина заключается в реа-
гировании особей вида на изменение экологиче-
ских условий произрастания. Моховый покров, 
свободный субстрат, содержание песка и камней 
в  почве, увлажнение и  антропогенное воздей-
ствие приводят к изменению онтогенетического 

Таблица 5. Демографические показатели ценопопуляций Ziziphora clinopodioides

Table 5. Demographic indices of Ziziphora clinopodioides populations

Номер ЦП
CP number

Iв Iст Плотность, особь/м2

Density, individuals/m2

ɷ Δ Тип ЦП
CP type 

1 0.11 0.57 10.8 ± 1.26** 0.68 0.54
Переходная
Transitional

2 0.03 0.39 9.38 ± 1.50 0.76 0.52
Зрелая
Mature

3 0.025 0.62 9.75 ± 1.88 0.70 0.59
Стареющая
Aging

4 0.33 0.30 6.54 ± 1.84 0.64 0.38
Переходная
Transitional

Примечание: Iв – индекс возобновления; Iст – индекс старения; ɷ – индекс эффективности; Δ – индекс возрастности; тип 
ЦП по классификации Л. А. Животовского (2001); ** – среднее значение ± ошибка среднего значения.

Note: Iв – renewal index; Iст – aging index; ɷ – efficiency index; Δ – age index; CP type according to L.A. Zhivotovsky’s classification 
(2001); ** – average value ± average error.

спектра – ​появлению максимума на старой гене-
ративной группе. Однако такие варианты разви-
тия ценопопуляций можно рассматривать как их 
временное состояние, на что указывает значи-
тельная доля в ЦП 1 и 3 молодых генеративных, 
а в ЦП 4 – ​виргинильных растений.

Несовпадение онтогенетических спектров 
с характерным у растений полукустарничковой 
жизненной формы также отмечается в ряде ра-
бот. Исследователи указывают, что на изменение 
спектра оказывают влияние условия произрас-
тания (наличие/отсутствие свободного субстра-
та, особенности фитоценотической обстановки, 
антропогенное воздействие, погодные условия 
(солнечная инсоляция, осадки, ветер)) и особен-
ности онтогенеза (пропуски онтогенетических 
состояний, изменения темпов развития особей, 
соотношение семенного и вегетативного размно-
жения в поддержании популяций) (Kolegova et al., 
2013; Prokop’ev et al., 2016; Guseva, Cheryomushkina, 
2017; Akhmedov et al., 2017; Mustafina et al., 2021; 
Talovskaya, Cheryomyshkina, 2018).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Выявлены экологические факторы, оказыва-
ющие влияние на функциональные признаки 
и онтогенетическую структуру ценопопуляций 
полукустарничка Z. clinopodioides на восточной 
границе ареала в Республике Хакасия. Грануломе-
трический состав почвы (содержание песка), камни 
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и увлажнение оказывают положительное влияние 
на большинство однолетних побеговых структур 
Z. clinopodioides (“число вегетативных побегов на  
1 составную скелетную ось”, “число генеративных 
побегов с паракладиями”, “число паракладиев”, 

“число цветков в паракладиях”, “число цветков 
в главном соцветии”); антропогенная нагрузка, 
напротив, отрицательное. Вследствие этого в на-
рушенных степях на песчаных почвах с наличием 
камней и низким увлажнением функциональные 
признаки достигают наибольших значений. В ли-
шенных камней сообществах на супесчаных почвах 
число побегов и степень развития их репродук-
тивной сферы, наоборот, снижаются несмотря 
на условия умеренного увлажнения и отсутствие 
антропогенного влияния. На многолетние побего-
вые структуры Z. clinopodioides (“длина составной 
скелетной оси”, “длина ксилоподия”, “биомасса 
особи”) положительное влияние оказывает только 
подвижность субстрата, приводящая к увеличению 
значений функциональных признаков. Изменение 
у особей Z. clinopodioides параметров длины состав-
ной скелетной оси и  ксилоподия, числа вегета-
тивных и генеративных побегов с паракладиями, 
числа паракладиев и цветков в них, числа цветков 
в главном соцветии, биомассы особей выступает 
механизмом морфологической адаптации к эколого-
ценотическим условиям произрастания на границе 
распространения в Республике Хакасия.

Установлено, что на соотношение особей раз-
ных онтогенетических состояний в ценопопуля-
циях Z. clinopodioides влияние также оказывают 
соответствующие экологические факторы. Так, 
в нарушенных степях на песчаных почвах с нали-
чием камней и низким увлажнением формируются 
два типа онтогенетического спектра: левосторон-
ний – ​с максимумом на молодых генеративных 
особях и бимодальный с максимумами на молодых 
и старых генеративных особях; в ненарушенной 
степи на супесчаной почве с умеренным увлаж-
нением онтогенетический спектр бимодальный 
с максимумами на виргинильных и старых ге-
неративных растениях. Доля особей начальных 
( j-v) и конечных (ss) этапов онтогенеза связана 
с действием тех же экологических факторов, от 
которых зависит и развитие однолетних побеговых 
структур. Отсутствие камней и антропогенного 
воздействия, низкое содержание песка в почве 
и умеренное увлажнение способствуют увеличе-
нию числа ювенильных и виргинильных особей 
и, напротив, отрицательно сказываются на доле 

особей в субсенильном онтогенетическом состоя-
нии. Увеличение доли средневозрастных генера-
тивных растений связано с наличием свободного 
субстрата, приводящего к изменению темпов раз-
вития зрелых особей. Развитие мохового покрова 
приводит к накоплению старых генеративных 
растений. ЦП 1 и 4 по классификации “дельта-
омега” относятся к переходным, ЦП 2 – ​зрелая, 
ЦП 3 – ​стареющая. Плотность особей зависит от 
степени задернованности сообщества и антропо-
генной нагрузки. При увеличении общего проек-
тивного покрытия и отсутствии антропогенного 
воздействия плотность особей уменьшается.
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OF POPULATIONS OF ZIZIPHORA CLINOPODIOIDES (LAMIACEAE) 

AT THE RANGE BORDER (REPUBLIC OF KHAKASIA)
I. N. Barsukova1, 2, *, V. N. Godin2, **, V. A. Cheryomushkina2, ***, A. Yu. Astashenkov2, ****, 

G. R. Denisova2, *****, A. A. Guseva2, ******
1Khakassian State University named after N. F. Katanov 

Lenin Ave., 90, Abakan, 655017, Russia
2Central Siberian Botanical Garden SB RAS 

Zolotodolinskaya Str., 101, Novosibirsk, 630090, Russia
*e-mail: saphronovairina@mail.ru 

**e-mail: godinvn@yandex.ru 
***e-mail: cher.51@mail.ru 

****e-mail: astal@bk.ru 
*****e-mail: gulnoria@mail.ru 
******e-mail: guseva.sc@list.ru

The object of this study is a characteristic subshrub of Khakasia, Ziziphora clinopodioides (Lamiaceae). 
The study of functional traits and the structure of the Z. clinopodioides populations at the eastern limit 
of its distribution (Republic of Khakasia) has been carried out for the first time. The materials were 
collected in 2022–2023 in true and meadow steppes of the forest-steppe belt. Environmental factors 
influencing functional traits and the ratio of individuals of different ontogenetic states have been iden-
tified. It has been established that disturbed steppes on sandy soils with the presence of stones and low 
moisture represent the ecological optimum for this species. Under these conditions, the indices of most 
of the studied functional traits (the number of vegetative shoots per 1 composite skeletal axis, the num-
ber of generative shoots with paracladia, the number of paracladia, the number of flowers in paracladia, 
the number of flowers in the main inflorescence) reach the highest values. In undisturbed steppes on 
sandy loam soils with moderate moisture, Z. clinopodioides is in unfavorable conditions, and develops 
individuals with minimal values of functional traits. All the studied populations are normal, complete 
or incomplete. Left-sided and bimodal ontogenetic spectra are formed in disturbed steppes on sandy 
soils with the presence of stones and low moisture; in the undisturbed steppe on sandy loam soil with 
moderate moisture, the spectrum type is bimodal. The density of individuals depends on the degree of 
soding in the community and anthropogenic load. With an increase in the total projective cover and in 
the absence of anthropogenic impact, the density of individuals decreases. The causes of restructuring of 
functional characters and changes in the ontogenetic spectrum of populations of Z. clinopodioides under 
the influence of various environmental factors at the range border are discussed.

Keywords: functional characters, environmental factors, ontogenetic spectrum, subshrub, edge popula-
tions, steppes, Ziziphora clinopodioides
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Проведены популяционные исследования Rindera tetraspis Pall. – редкого вида степной и пу-
стынной зон европейской части России и Казахстана. Изучение местообитаний 11 популяций 
на территории Оренбургской области и Республики Казахстан показало, что данный вид при-
урочен к различным вариантам кальцефитных степей на меловых субстратах или песчаниках. 
По большинству морфометрических показателей лидирует северная ценопопуляция “Род-
ничный”, минимальные значения отмечены в ценопопуляции “Верхнечебендинские меловые 
горы, северная оконечность”. Дискриминантный анализ выявил морфоструктурное различие 
особей большинства ценопопуляций. По виталитету четыре ценопопуляции – процветающие, 
семь – депрессивные. Оптимальные условия для произрастания вида складываются в северной 
части ареала, в более благоприятных по температуре и влажности климатических условиях, 
преимущественно на почвенных породах песчаного происхождения. При продвижении на юг 
наблюдается снижение размерных параметров особей, связанное с недостаточным увлажнением, 
при этом возрастает их морфологическое разнообразие. Состояние ценопопуляций R. tetraspis 
стабильное, но вид не обеспечен должными мерами по охране, поэтому необходим дальнейший 
мониторинг мест его произрастания и совершенствование природоохранных мероприятий.

Ключевые слова: Rindera tetraspis Pall., Оренбургская область, Республика Казахстан, редкий 
вид, изменчивость, виталитетная структура
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В разных климатических условиях адаптаци-
онный потенциал вида проявляется в первую оче-
редь в изменениях морфологических признаков, 
поэтому в настоящее время все большее распро-
странение получают исследования фенотипичес- 
кой пластичности редких видов растений как 
одного из путей их адаптации к условиям среды 
(Yablokov, 1980; Beissinger, 2002; Brigham, Schwartz, 
2003; Callaway et al., 2003; Sultan, 2003; Klingenberg 
et al., 2012; Abramova et al., 2017 и др.). Исследование 
изменчивости как общебиологического явления 
имеет ряд основных аспектов. Исторически наи-
более традиционными являются исследования 
морфологического разнообразия организмов в 
связи с проблемами систематики и таксономии, 
помогая разрешать спорные моменты. Изучение 

данных вопросов также важно с точки зрения 
понимания адаптивной способности растений 
к условиям места произрастания, особенно в кра-
еареальных популяциях. Результаты подобных 
исследований для редких и исчезающих видов 
имеют неоспоримую диагностическую ценность – ​
они в полной мере отражают степень устойчи-
вости и возможность существования растений 
в  условиях стресса, вызванного различными 
причинами, а также дают представление о спо-
собности ценопопуляций к  самостоятельному 
поддержанию и восстановлению в естественных 
условиях (Zlobin, 2011; Karimova et al., 2016, 2017, 
Mustafina et al., 2023a).

Объект нашего исследования – ​Rindera tetraspis 
Pall. (риндера четырехщитковая) из семейства 
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бурачникоцветные (Boraginaceae) – ​вид, произ-
растающий в степной и пустынной зонах Евразии. 
На территории Южного Урала проходит север-
ная граница распространения вида. Название 
объекта приведено согласно международной но-
менклатуре The World Checklist of Vascular Plants 
(The World…, 2023). Это понтийско-заволжско-
казахстанский уязвимый степной вид, сокраща-
ющий численность и места обитания. Распро-
странен на юге Европейской России, Северном 
Кавказе, юго-востоке Западной Сибири и севере 
Средней Азии (Krasnaya…, 2019). Гелиофит, ме-
зоксерофит, гемикриптофит. Растет в степях, на 
сухих каменистых склонах, осыпях. К почвам 
нетребователен и может произрастать на мало-
мощной почве, тяготеет к карбонатным породам, 
особенно мелам, встречается на солонцеватых 
местах (Krasnaya…, 2019). Включен в Красные 
книги Алтайского (Krasnaya…, 2016) и Красно-
дарского края (Krasnaya…, 2017a), Оренбургской 
(Krasnaya…, 2019), Самарской (Krasnaya…, 2017b), 
Саратовской (Krasnaya…, 2021) областей и  др. 
В Краснодарском крае вид находится на грани 
исчезновения, в Ставропольском крае уже исчез 
(Krasnaya…, 2017a). В Оренбургской области име-
ет категорию редкости 2 – ​вид, сокращающийся 
в численности, и находится на северной границе 
ареала (Krasnaya…, 2019).

R. tetraspis – малоизученный вид в плане цено-
популяционных исследований (Ilyina, Mitroshen-
kova, 2020; Shatko et al., 2020). Ранее нами были 
изучены особенности онтогенеза и возрастной 
структуры ценопопуляций R. tetraspis (Mustafina 
et al., 2023b).

Целью настоящего исследования было выяв- 
ление особенностей изменчивости морфоме-
трических параметров и  современного состоя-
ния ценопопуляций (ЦП) R. tetraspis в Южном 
Предуралье и Западном Казахстане.

МАТЕРИАЛЫ И  МЕТОДЫ

Риндера четырехщитковая (Rindera tetraspis) – ​
травянистое поликарпическое растение, высо-
той 40–60  см. Корень на верхушке многогла-
вый, с несколькими розетками листьев. Стебли 
прямостоячие, голые. Нижние листья оваль-
ные или продолговатые, суженные в длинный 
черешок, прицветные – ​ланцетные; стеблевые 
листья сидячие, короткие, ланцетные. Соцве-
тие – ​щитковидная метелка; цветоножки тонкие, 

волосистые, удлиняющиеся при плодах. Венчик 
трубчатый, беловатый с пурпуровыми долями, 
превышающими чашечку в 2 раза. Чашечка бе-
лого цвета, шерстистая, с линейными тупыми 
долями. Плоды – ​сплюснутые орешки с широким 
цельнокрайним крылом (Flora…, 1994; Krasnaya…, 
2017a, b). Цветение приходится на апрель–май, 
плодоношение – ​май–июнь.

Исследование популяций вида осуществлялось 
в трех районах Южного Предуралья Оренбург-
ской области (ОО) (Переволоцкий, Акбулакский, 
Соль-Илецкий) и двух районах на территории Ре-
спублики Казахстан (РК) (Хобдинский, Уилский) 
в 2016–2020 гг., в общей сложности на протяжении 
примерно 400 км. В результате были выявлены 
и  изучены 11 ценопопуляций (ЦП) R.  tetraspis. 
Ценопопуляции названы по ближайшим к ним 
населенным пунктам или географическим объ-
ектам. Для выявления типа сообществ, в которых 
произрастает данный вид, выполнялись геобота-
нические описания, затем определялось их по-
ложение в существующей системе синтаксонов 
(Yamalov, 2012).

В  качестве учетной единицы принимали 
особь средневозрастного генеративного состо-
яния, как это принято в методических рабо-
тах популяционно-онтогенетического направ-
ления (Tsenopopulyatsii…, 1976; Sharma, Pandit, 
2011; Zlobin et al., 2013). Изучение морфометрии 
в природных условиях проводили согласно ме-
тоду В. Н. Голубева (Golubev, 1962) на 25 сред-
невозрастных генеративных особях во всех 11 
популяциях R. tetraspis. Всего в анализе исполь-
зовали 275 особей. Измерения проводили в фазе 
плодоношения, при этом учитывались следую-
щие параметры: число генеративных побегов на 
1 растение, шт. – ​Ngs; диаметр генеративного 
побега, см – ​ds; высота генеративного побега, 
см – ​hgs; число розеточных листьев на один по-
бег, шт. – ​Nrl; длина розеточного листа, см – ​Lrl; 
ширина розеточного листа, см – ​Wrl; число сте-
блевых листьев на одном генеративном побеге, 
шт. – ​Nsl; длина стеблевого листа, см – ​Lsl; ши-
рина стеблевого листа, см – ​Wsl; длина соцветия, 
см – ​Li; число плодов на одном побеге, шт. – ​Nfr; 
длина плода, см – ​Lfr; ширина плода, см – ​Wfr.

Многомерный анализ проводили по програм-
ме Statistica 6.0 для 11 выборок (Khalafyan, 2008). 
В процессе дискриминантного анализа вычис-
ляли фенотипическую дистанцию, выраженную 
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Рис. 1. Карта расположения изученных локалитетов Rindera tetraspis.

Fig. 1. Map of the studied localities of Rindera tetraspis. 

расстоянием Махаланобиса. В кластерном ана- 
лизе в качестве меры различия выборок по ком-
плексу морфологических признаков использовали 
Евклидово расстояние, дендрограмму строили по 
методу “одиночной связи” (Pesenko, 1982). Оценку 
влияния условий местообитания на морфоме-
трические параметры особей провели методом 
однофакторного дисперсионного анализа (Zaitsev, 
1990).

Исследование виталитетной структуры попу-
ляций проводилось по методике Ю. А. Злобина 
(Zlobin et al., 2013). Для оценки виталитета цено-
популяций из ряда параметров с применением 
факторного анализа выделен детерминирующий 
комплекс признаков растений средневозрастного 
генеративного состояния. Составлены витали-
тетные спектры, определены индекс качества 
ценопопуляции и  виталитетные типы (Zlobin 
et al., 2013).

Анализ данных проведен в MS Excel 2010 с по-
мощью пакета статистических программ Statistica 
6.0 c использованием стандартных показателей, 
оценили степень варьирования коэффициента 
вариации (Zaitsev, 1990).

РЕЗУЛЬТАТЫ И  ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Локализация изученных ЦП Rindera tetraspis 
представлена на рис. 1, их краткая характеристика 
приведена ниже по тексту.

1. Родничный (52.27409° с. ш., 54.32914° в. д.). 
Ценопопуляция расположена в  нижней части 
холма юго-западной экспозиции с уклоном 5°. 
Почвенный покров развитый, сформированный, 
представленный маломощными черноземами, 
подстилающие породы – ​песчаники. Травостой 
сомкнутый (ОПП = 85%) при средней высоте 45 см. 
В травостое преобладают Festuca valesiaca, Galatella 
villosa, Stipa capillata, S. lessingiana. R. tetraspis встре-
чается с постоянством 1. Преобладающий тип 
растительности – ​разнотравно-лессингоковыльные 
степи.

2. Суворовка (52.273575° с. ш., 54.331071° в. д.). 
Ценопопуляция расположена у подножия склонов 
западной экспозиции с уклоном 1–2°, почвенный 
покров слабо развит и представлен маломощны-
ми черноземами, подстилающие породы – ​песча-
ники. Травостой разреженный (ОПП = 50%) со 
средней высотой 20 см. В травостое преобладают 
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Artemisia lercheana, Festuca valesiaca, Galatella villosa, 
Stipa capillata, S. lessingiana. R. tetraspis встречается 
с постоянством +. Преобладающий тип расти-
тельности – ​разнотравно-ковыльные степи.

3. Землянский (51.248577° с. ш., 54.600034° в. д.). 
Ценопопуляция расположена по периферии 
выходов меловых пород западной экспозиции 
с небольшим уклоном 2°. Почвы представлены 
маломощными южными черноземами. Сообще-
ства более сомкнутые (ОПП = 75%) со средней 
высотой 25 см. В травостое преобладают Agropyron 
desertorum, Bassia prostrata, Poa bulbosa. R. tetraspis 
встречается с постоянством 2. Преобладающий 
тип растительности – ​типчаково-ковыльные степи.

4. Итчашкан (51.227706° с. ш., 55.895828° в. д.). 
Ценопопуляция расположена между двух холмов 
с выходами меловых пород. Почвенный покров 
представлен маломощными южными черноземами. 
Склон пологий (1–5°) восточной экспозиции. Тра-
востой сомкнутый (ОПП = 80%) средней высотой 
50 см. В травостое преобладают Poa bulbosa, Festuca 
pseudovina, Bassia prostrata, Stipa capillata. R. tetraspis 
встречается с постоянством +. Преобладающий 
тип растительности – ​типчаково-ковыльные степи.

5. Дивнополье (51.24000° с. ш., 54.47850° в. д.). 
Ценопопуляция расположена на небольшом вы-
ходе меловых пород юго-западной экспозиции 
с уклоном 20°. Почвенный покров представлен 
маломощными южными черноземами. Травостой 
разреженный ОПП = 50% со средней высотой 
20 см. В травостое преобладают Agropyron deser-
torum, Ephedra distachya, Hedysarum razoumovianum, 
Scabiosa isetensis. R. tetraspis встречается с посто-
янством +. Преобладающий тип растительно-
сти – ​типчаково-ковыльные степи.

6. Глубокий (51.1834196° с. ш., 54.459181° в. д.). 
Ценопопуляция расположена на склоне холма 
с небольшими выходами мергелистых пород за-
падной экспозиции с уклоном 25°. Почвы пред-
ставлены маломощными южными черноземами. 
Травостой сомкнутый (ОПП = 80%) при средней 
высоте 45 см. В травостое преобладают Artemisia 
lerchiana, Hedysarum razoumovianum, Koeleria cristata, 
Poa bulbosa. R. tetraspis встречается с постоянством 1. 
Преобладающий тип растительности – ​типчаково-
ковыльные степи.

7. Троицкие меловые горы (50.64349° с. ш., 
54.46564°  в. д.). Ценопопуляция расположена 
у подножия склонов мелового холма восточной 
экспозиции с уклоном 3°. Травостой сомкнутый 

(ОПП = 70%) со средней высотой 75 см. Почвен-
ный покров представлен темно-каштановыми 
солонцеватыми почвами. Субстраты несколько 
засоленные, рыхлые и в основном представлены 
смывами меловых пород со склонов. В травостое 
преобладают Artemisia lercheana, Krascheninniko- 
via ceratoides, Psathyrostachys juncea, Stipa lessingiana. 
R. tetraspis встречается с постоянством 1. Преобла-
дающий тип растительности – ​полынно-злаковые 
степи, для выходов меловых пород характер-
ны многолетнетне солянковые кальцефитные  
пустыни.

8. Верхнечибендинские меловые горы, север-
ная оконечность (50.685467° с. ш., 54.471733° в. д.). 
Ценопопуляция расположена у подножия склонов 
мелового холма западной экспозиции с уклоном 15°. 
Травостой разреженный (ОПП = 35%) со средней 
высотой 30 см. Почвенный покров представлен 
темно-каштановыми солонцеватыми почвами. 
Субстраты несколько засоленные, рыхлые и в ос-
новном представлены смывами меловых пород 
со склонов. В травостое преобладают Artemisia 
salsoloides, Atraphaxis frutescens, Ephedra distachya, 
Bassia prostrata, Scabiosa isetensis. R. tetraspis встре-
чается с постоянством 2. Преобладающий тип 
растительности – ​полынно-злаковые степи, для 
выходов меловых пород характерны многолет-
нетнесолянковые кальцефитные пустыни.

9. Верхнечибендинские меловые горы, южная 
оконечность (50.657459° с. ш., 54.440846° в. д.). Це-
нопопуляция расположена у подножия склонов 
мелового холма северо-западной экспозиции 
с  уклоном 2°. Почвенный покров представлен 
темно-каштановыми солонцеватыми почвами. 
Субстраты несколько засоленные, рыхлые и в ос-
новном представлены смывами меловых пород со 
склонов. Травостой разреженный (ОПП = 55%) со 
средней высотой 30 см. В травостое преобладают 
Artemisia lerchiana, Agropyron desertorum, Kraschenin- 
nikovia ceratoides, Astragalus tenuifolius. R. tetraspis 
встречается с постоянством 2. Преобладающий 
тип растительности – ​полынно-злаковые степи, 
для выходов меловых пород характерны много-
летнетнесолянковые кальцефитные пустыни.

10. Жанталап (50.422635° с. ш., 56.043596° в. д.). 
Ценопопуляция расположена у подножия скло-
нов мелового холма западной экспозиции с укло-
ном 1–2°. Травостой разреженный ОПП = 50% 
со средней высотой 20 см. Почвенный покров 
представлен темно-каштановыми солонцеватыми 
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почвами. Субстраты несколько засоленные, рых-
лые и в основном представлены смывами мело-
вых пород со склонов. В травостое преобладают 
Artemisia lerchiana, Nanophyton erinaceum, Agropyron 
desertorum, Bassia prostrata. R. tetraspis встречается 
с постоянством 1. Преобладающий тип раститель-
ности – ​полынно-злаковые степи, для выходов 
меловых пород характерны многолетнетнесолян-
ковые кальцефитные пустыни.

11. Теректитау (49.43043° с. ш., 54.59928° в. д.). 
Ценопопуляция расположена у подножия скло-
нов мелового холма северо-восточной экспози-
ции с уклоном 3°. Травостой более сомкнутый ​
(ОПП = 60%) со средней высотой 35 см. Почвен-
ный покров представлен светло-каштановыми 
солонцеватыми почвами. Субстраты несколько 
засоленные, рыхлые и в основном представлены 
смывами меловых пород со склонов. В травостое 
преобладают Agropyron desertorum, Echinops meyeri, 
Galatella tatarica, Bassia prostrata, Krascheninnikovia 
ceratoides. R. tetraspis встречается с постоянством 1. 
Преобладающий тип растительности – ​опусты-
неные степи, для выходов меловых пород харак-
терны многолетнетнесолянковые кальцефитные 

пустыни.
Для изучения межпопуляционной изменчивости 

были использованы дисперсионный и кластерный 
анализ различия выборок по средневыборочным 
значениям морфометрических параметров рас-
тений.

Проведенный дисперсионный анализ влияния 
местообитания на морфометрические признаки 
(табл.  1)  показал статистически значимое вли-
яние данного фактора на все изучаемые при-
знаки. В целом, показатель доли дисперсии для 
исследуемого фактора достаточно высокий, что 
свидетельствует о значительных различиях ус-
ловий местообитания вида, произрастающего на 
меловых холмах или на песчаных почвах, в ус-
ловиях разной степени увлажнения. Изучаемый 
фактор в большей степени оказывает влияние на 
количественные признаки: число генеративных 
побегов, розеточных листьев на один генератив-
ный побег и число плодов.

Результаты кластерного анализа выборок 
R. tetraspis показаны на рис. 2 и в табл. 1. Из ден-
дрограммы видно, что на самом высоком уровне 

Таблица 1. Внутрипопуляционная изменчивость морфометрических признаков и оценка влияния 
условий местообитания на морфопараметры Rindera tetraspis.

Table 1. Intrapopulation variability of morphometric characters and assessment of the influence of habitat conditions 
on the morphoparameters of Rindera tetraspis.

Номер ЦП
CP number

Средние значения морфометрических параметров / Average values of morphometric parameters

Ngs, pcs. hgs, сm ds, сm Nrl, pcs. Lrl, сm Wrl, сm Nsl, pcs. Lsl, сm Wsl, сm Li, сm Nfr, pcs. Lfr, сm Wfr, сm

Сила 
влияния 

фактора, %
Strength  
of factor  

influence, %

0.672* 0.416* 0.592* 0.766* 0.526* 0.454* 0.556* 0.408* 0.298* 0.310* 0.686* 0.494* 0.382*

Кластер I / Cluster I

3 1.5 ± 0.14 27.6 ± 0.47 0.5 ± 0.00 20.3 ± 1.09 16.0 ± 0.31 2.5 ± 0.10 7.4 ± 0.23 4.1 ± 0.07 1.2 ± 0.04 14.7 ± 0.30 42.1 ± 1.24 1.5 ± 0.02 1.3 ± 0.03

Cv, % 47.0 8.4 4.7 26.8 9.7 18.8 15.6 8.5 15.7 10.2 14.7 5.2 10.6

Кластер II / Cluster II

10 1.3 ± 0.11 26.7 ± 0.86 0.3 ± 0.01 5.4 ± 0.23 14.7 ± 0.54 2.4 ± 0.10 8.1 ± 0.44 4.9 ± 0.24 1.3 ± 0.05 16.4 ± 1.05 19.8 ± 1.44 1.5 ± 0.02 1.3 ± 0.02

Cv, % 42.2 16.1ц 21.3 21.3 18.4 21.0 27.2 24.7 18.4 31.9 36.4 9.3 9.3

11 6.2 ± 0.52 32.1 ± 0.71 0.4 ± 0.01 8.2 ± 0.31 16.7 ± 0.43 2.7 ± 0.12 12.9 ± 0.56 4.9 ± 0.20 1.2 ± 0.05 17.5 ± 0.68 26.9 ± 1.86 1.4 ± 0.03 1.2 ± 0.03

Cv, % 42.6 10.7 12.9 19.3 12.9 22.8 21.8 19.8 21.7 19.5 34.5 10.3 11.9

6 1.1 ± 0.07 25.0 ± 0.49 0.4 ± 0.01 16.4 ± 1.0415.7 ± 0.39 2.7 ± 0.11 10.8 ±0.49 5.1 ± 0.27 1.1 ± 0.04 12.8 ± 0.47 23.8 ± 1.51 1.5 ± 0.02 1.3 ± 0.03

Cv, % 29.6 9.9 14.1 31.7 12.3 21.1 22.7 27.0 18.6 18.3 31.6 7.8 10.4
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(на расстоянии 19.1) отделяется ЦП 3 (Землян-
ский), отнесенная к кластеру I. Здесь отмечены 
низкое фенотипическое разнообразие и средние 
показатели морфометрических параметров. Да-
лее, на расстоянии 15.8, идет расхождение на две 
группы. Кластер II включает в себя казахские 
ЦП 10 и  11  и  ЦП 6 из Оренбургской области. 
Растения в этих ЦП отличаются минимальны-
ми или средними значениями по большинству 
морфопараметров. Они произрастают в  сухих 

местообитаниях, подверженных ветровой эро-
зии. Кластер III, на расстоянии 10.3, объединил 
оставшиеся ЦП. Растения в этих популяциях более 
мощные по габитусу, у них высокие показатели 
по большинству параметров как в вегетативной, 
так и генеративной сферах. Занимают преимуще-
ственно склоны или подножья склонов западной 
или восточной экспозиции, видимо, здесь соз-
даются более благоприятные условия для роста 
и возобновления особей. Максимальными параме-

Номер ЦП
CP number

Средние значения морфометрических параметров / Average values of morphometric parameters

Ngs, pcs. hgs, сm ds, сm Nrl, pcs. Lrl, сm Wrl, сm Nsl, pcs. Lsl, сm Wsl, сm Li, сm Nfr, pcs. Lfr, сm Wfr, сm

Сила 
влияния 

фактора, %
Strength  
of factor  

influence, %

0.672* 0.416* 0.592* 0.766* 0.526* 0.454* 0.556* 0.408* 0.298* 0.310* 0.686* 0.494* 0.382*

Кластер III / Cluster III

2 3.2 ± 0.21 29.9 ± 0.51 0.4 ± 0.01 48.2 ± 1.05 21.6 ± 0.62 3.6 ± 0.08 12.0 ± 0.37 3.4 ± 0.11 1.4 ± 0.03 17.1 ± 0.43 14.2 ± 0.74 1.5 ± 0.01 1.4 ± 0.02

Cv, % 33.8 8.5 10.8 10.9 14.3 11.1 15.4 16.1 12.1 12.7 26.1 3.2 6.0

9 2.7 ± 0.14 31.7± 0.64 0.5 ± 0.01 32.5 ± 0.9319.2 ± 0.33 3.1 ± 0.08 9.2 ± 0.45 4.0 ± 0.19 1.4 ± 0.03 19.0 ± 0.46 23.1 ± 1.20 1.6 ± 0.02 1.4 ± 0.02

Cv, % 24.9 10.0 8.3 14.4 8.6 13.0 24.3 23.9 11.2 12.2 26.0 6.8 5.4

1 4.4 ± 0.42 33.1 ± 0.71 0.4 ± 0.01 39.3 ± 2.10 20.5 ± 0.55 3.6 ± 0.09 12.8 ± 0.57 3.9 ± 0.09 1.6 ± 0.04 17.9 ± 0.50 18.7 ± 0.88 1.8 ± 0.02 1.5 ± 0.02

Cv, % 47.7 11.0 13.0 26.7 13.3 12.2 22.3 11.9 11.7 13.9 23.4 6.1 7.6

7 1.9 ± 0.13 25.4 ± 0.69 0.4 ± 0.01 37.1 ± 2.5316.5 ± 0.30 2.6 ± 0.10 8.5 ± 0.34 4.3 ± 0.14 1.4 ± 0.06 14.4 ± 0.64 17.3 ± 0.56 1.4 ± 0.03 1.3 ± 0.03

Cv, % 35.4 13.6 10.3 34.1 9.0 19.4 19.9 16.2 23.8 22.2 16.1 10.0 10.8

4 2.6 ± 0.18 27.3 ± 0.59 0.6 ± 0.02 28.4 ± 1.7019.6 ± 0.55 2.9 ± 0.09 11.0 ± 0.29 4.3 ± 0.14 1.4 ± 0.04 14.6 ± 0.2615.0 ± 0.62 1.6 ± 0.01 1.5 ± 0.02

Cv, % 35.1 10.9 14.4 30.0 13.9 15.1 13.0 16.8 15.5 9.0 20.8 4.3 5.6

5 2.7 ± 0.36 27.2 ± 0.66 0.5 ± 0.02 35.0 ± 1.81 20.7 ± 0.40 2.4 ± 0.04 14.5 ± 0.24 3.8 ± 0.11 1.2 ± 0.03 15.0 ± 0.3314.6 ± 0.87 1.5 ± 0.02 1.4 ± 0.03

Cv, % 66.7 12.2 17.5 25.9 9.6 8.1 8.2 14.8 13.9 11.2 29.9 6.6 9.8

8 7.5 ± 0.38 28.0 ± 0.56 0.2 ± 1.62 33.0 ± 1.6215.9 ± 0.44 2.5 ± 0.06 12.7 ± 034 2.8 ± 0.07 1.2 ± 0.04 13.0 ± 0.2713.0 ± 0.54 1.3 ± 0.02 1.3 ± 0.02

Cv, % 25.3 9.9 24.6 24.6 13.8 12.4 13.5 12.1 18.7 9.1 20.7 9.1 8.2

Примечание. Название ЦП приведено в разделе “Результаты и их обсуждение”. Расшифровка обозначений морфоме-
трических параметров приведена в разделе “Материалы и методы”. * – влияние фактора достоверно при уровне зна-
чимости р < 0.001. Подчеркнутым шрифтом выделены максимальные значения параметров, курсивом – минимальные. 
Cv – коэффициент вариации, %.

Note. The names and locations of the coenopopulations (CP) are given at the beginning of the “Results and Discussion” section.
Morphometric parameters: Ngs – number of generative shoots per plant, pcs.; ds – diameter of generative shoot, cm; hgs – height 
of generative shoot, cm; Nrl – number of rosette leaves per shoot, pcs.; Lrl – length of rosette leaf, cm; Wrl – width of rosette leaf, 
cm; Nsl – number of stem leaves per generative shoot, pcs.; Lsl – length of stem leaf, cm; Wsl – width of stem leaf, cm; Li – length 
of inflorescence, cm; Nfr – number of fruits per shoot, pcs.; Lfr – length of fruit, cm; Wfr – width of fruit, cm.

* – the influence of the factor is significant at a significance level p < 0.001. Maximum parameter values are underlined, minimum 
values italicized. Cv – coefficient of variation, %.

Таблица 1 (окончание)

Table 1 (еnd)
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трами по большинству признаков характеризуется 
ЦП 1. Данная ценопопуляция приурочена к сухим 
ковыльным степям и расположена на небольшом 
склоне юго-западной экспозиции. Из этой груп-
пы необходимо отметить ЦП 8, стоящую в самом 
конце кластера. В ней растения отличаются ми-
нимальными значениями по ряду генеративных 
признаков. Связано это скорее всего с тем, что 
данная ценопопуляция подвергается периодиче-
ским смывам субстрата в весенне-летний период, 
когда идет формирование основных репродук-
тивных органов. Основную роль в расхождении 
популяций по кластерам играет разделение особей 
по фенотипическим признакам.

По шкале степени варьирования коэффициента 
вариации большинство признаков обладают нор-
мальной степенью изменчивости (Cv – ​5.2–42.6%). 
Небольшое варьирование выявлено для диаметра 
генеративного побега (Cv – ​4.7) и для длины плода 
(Cv – ​3.2 и 4.3%), большое и значительное – ​для 
числа генеративных побегов (Cv – ​47.0–66.7%). 
Вариативность параметров определяет феноти-
пические различия растений и может говорить 
о высокой способности особей к адаптации в раз-
ных условиях местообитания.

Для оценки внутри- и межпопуляционной из-
менчивости R. tetraspis под влиянием внешних 
факторов проведен дискриминантный анализ, 
показавший, что значения λ Уилкса очень низкие 
(при р < 0.000), что указывает на общую высо-
кую статистическую достоверность полученных 
результатов. Обратившись к дискриминантному 
анализу, можно не только оценить достоверность 
межпопуляционного полиморфизма и оценить 

“расстояния” между популяциями, но и определить 
те признаки из числа учтенных, которые в первую 
очередь обусловливают межпопуляционные раз-
личия. Максимальный вклад в разделение групп 
вносит число плодов (F = 39.465), минимальный – ​
ширина стеблевого листа (F = 5.784). Также оцене-
на фенотипическая дистанция между объектами 
(расстояние Махаланобиса), на основании которой 
можно оценить компактность выделенных групп. 
В табл. 2 приведены средние расстояния каждой 
особи от центра той популяции, к которой данная 
особь относится. Наибольшее разнообразие по 
морфологической структуре наблюдается в ЦП 1, 
минимальное – ​в ЦП 2.

Дискриминантная модель представлена на 
рис. 3, где особи всех изучаемых ценопопуляций 
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Рис. 2. Дендрограмма различий выборок Rindera tetraspis 
по средним морфометрическим параметрам растений.

Fig. 2. Dendrogram of differences between Rindera tetraspis 
samples according to the average morphometric parameters 
of plants.

Таблица 2. Оценка фенотипического сходства 
особей в ценопопуляциях Rindera tetraspis

Table 2. Assessment of phenotypic similarity of 
individuals in coenopopulations Rindera tetraspis

Номер ЦП
CP number

Средние расстояния особей от 
центра популяции – квадраты 

расстояний Махаланобиса, М ± m
Average distances of individuals from 

the population center – squared 
Mahalanobis distances, М ± m

1 18.93 ± 1.642

10 15.10 ± 1.325

11 13.62 ± 1.701

7 13.54 ± 1.293

6 13.26 ± 1.539

5 12.95 ± 1.521

4 11.95 ± 1.171

9 10.00 ± 1.228

8  9.99 ± 1.238

3  9.29 ± 0.870

2  8.64 ± 1.086

Примечание. Название ЦП приведено в начале раздела “Ре-
зультаты и их обсуждение”.

Note. The names and locations of the coenopopulations (CP) are 
given at the beginning of the “Results and Discussion” section.



	 БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ     том 109     № 6     2024

564	 Мустафина,  Абрамова	

R. tetraspis представлены в  пространстве перво-
го и второго канонических корней. Из рисунка 
видно, что в большинстве ценопопуляций особи 
растений имеют довольно высокое морфострук-
турное разнообразие. Вид произрастает в разных 
по температуре и влажности экологических ус-
ловиях и  на разных почвах, что объясняет фе-
нотипические различия особей между собой. 
Видимо, специфические почвенные условия, на 
которых произрастает вид (осыпи и обнажения 
меловых пород или песчаников, характеризую-
щиеся сухим и бедным субстратом), усиливают 
влияние климатического фактора, прежде все-
го, недостатка влаги. Особи из южных казах-
станских ЦП 10 и 11, и из южноуральских ЦП 3, 
6 – ​с низкими и средними морфометрическими 
значениями, расположились в левой части кано-
нического пространства, перекрытие между ними 
незначительное. В правой части расположились 
ценопопуляции, где особи имеют максимальные 
морфометрические показатели по большинству 
параметров. ЦП 8, где отмечен рыхлый осыпной 
почвенный покров, стоит обособленно, здесь осо-
би с минимальными параметрами. Полученные 
данные подтверждают и дополняют результаты 
кластерного анализа. На основе техники дискри-
минантного анализа, выполненного на базе десяти 
морфоструктурных признаков, установлено, что 

изученные ценопопуляции R. tetraspis достоверно 
отличаются между собой при λ Уилкса 0.56 и р = 
0.000.

Соотношение в ценопопуляции особей разного 
уровня виталитета дает оценку уровню жизнеспо-
собности популяции в конкретных условиях место-
обитания. Основные параметры, характеризующие 
виталитетные типы ценопопуляций R. tetraspis, 
приведены в табл. 3. Проведенный факторный 
и корреляционный анализы позволили выделить 
среди исследованных биометрических показателей 
детерминирующий комплекс признаков: высота 
генеративного побега и число плодов, которые 
в дальнейшем были использованы для оценки 
виталитетного спектра ценопопуляций. В ЦП 1, 
2, 9 и 11 отмечено преобладание особей высшего 
класса, и они отнесены к категории процветающих. 
Индекс качества ценопопуляций здесь максимален 
(Q = 0.42–0.46). Эти ценопопуляции приурочены 
к пологим склонам (уклон 1–5°) преимуществен-
но западной экспозиции. В этих же сообществах 
находится экологический оптимум вида – ​здесь 
зарегистрированы максимальные значения раз-
мерных параметров растений и сохраняется вы-
сокий уровень жизненности отдельных особей. 
Большинство исследованных ценопопуляций 
отнесены к депрессивным, качество популяции 
составляет от 0.04 до 0.30. В ЦП 6 и 8 отмечено 
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Рис. 3. Результаты дискриминантного анализа ЦП Rindera tetraspis по совокупности морфометрических признаков 
(1–11 номера ЦП).

Fig. 3. Results of discriminant analysis of Rindera tetraspis coenopopulations based on a set of morphometric characters 
(1–11 – CP numbers).
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полное отсутствие особей с высоким виталите-
том. ЦП 6 частично расположена на мергелистых 
породах, на которых, видимо, процессы роста 
особей значительно подавляются.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Проведенные исследования 11 ценопопуля-
ций Rindera tetraspis на территории Оренбургской 
области и Республики Казахстан показали, что 
данный вид встречается в различных вариантах 
кальцефитных степей на меловых субстратах или 
песчаниках. Преобладающими типами расти-
тельности являются типчаково-ковыльные или 
полынно-злаковые степи. По большинству по-
казателей как вегетативной, так и генеративной 
сфер лидирует северная ЦП 1, расположенная на 
низком склоне, сложенном песчаниками, где основ-
ным типом растительности являются ковылковые 
сухие степи, также в ней отмечено наибольшее 
морфоструктурное разнообразие. Минимальные 
значения параметров отмечены в южноуральской 
ЦП 8, произрастающей в солянковиднополынных 
кальцефитных сообществах на небольшом склоне, 

Таблица 3. Распределение особей Rindera tetraspis по классам виталитета

Table 3. Distribution of Rindera tetraspis individuals by vitality class

Номер ЦП
CP number

Относительная частота размерных классов, %
Relative frequency of dimensional classes Индекс качества, Q

Quality of population, Q
Виталитетный тип ЦП

Vital type of CP
а b с

1 0.84 0.08 0.08 0.46 Процветающая
Prospering

2 0.76 0.16 0.08 0.46 То же

9 0.84 0.04 0.12 0.44 »

11 0.76 0.08 0.16 0.42 »

10 0.40 0.20 0.40 0.30 Депрессивная
Depressive

3 0.28 0.20 0.52 0.24 То же

8 0 0.48 0.52 0.24 »

5 0.16 0.16 0.68 0.16 »

7 0.04 0.24 0.72 0.14 »

4 0.04 0.24 0.72 0.14 »

6 0 0.08 0.92 0.04 »

Примечание. Название ценопопуляций (ЦП) приведено в начале раздела “Результаты и их обсуждение”; а – особи высшего 
класса виталитета; b – особи промежуточного класса виталитета; с – особи низшего класса виталитета.

Note. The names and locations of the coenopopulations (CP) are given at the beginning of the “Results and Discussion” section; a – in-
dividuals of the highest vitality class; b – individuals of intermediate vitality class; c – individuals of the lowest vitality class.

где меловые породы периодически подвергаются 
смыву субстрата. В этой ценопопуляции низкое мор-
фоструктурное разнообразие. Дискриминантный 
анализ показал, что в большинстве ценопопуля-
ций особи растений неоднотипны между собой по 
морфологической структуре. Виталитетный анализ 
выявил, что четыре ценопопуляции – ​процвета-
ющие, семь – ​депрессивные. По всем основным 
показателям наиболее благоприятные условия для 
произрастания R. tetraspis складываются в север-
ном сегменте изученной части ареала вида, на 
почвенных породах песчаного происхождения, 
небольших или пологих склонах западной экс-
позиции, что связано, по-видимому, с лучшими 
условиями увлажнения. При продвижении на юг 
с повышением температур и уменьшением осад-
ков наблюдается снижение размерных параметров 
особей, при этом возрастает их морфологическое 
разнообразие. Тем не менее следует заметить, что 
особи мелких размеров в ценопопуляциях в своей 
совокупности также играют свою роль в воспро-
изводстве популяций, поскольку они также цветут 
и производят жизнеспособные семена.
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Общее состояние обследованных популяций 
R. tetraspis оценивается как удовлетворительное. 
Нужно отметить, что большинство исследованных 
ценопопуляций не обеспечено охраной. Из всех 
изученных ЦП только одна расположена на ООПТ 

“Троицкие меловые горы”. Необходимы детальное 
и глубокое изучение вида на всем ареале его рас-
пространения, получение подробной информации 
о существующих и поиск новых местообитаний, 
контроль за состоянием популяций и создание 
новых ООПТ по его сохранению.
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MORPHOLOGICAL VARIABILITY AND VITALITY 
OF RINDERA TETRASPIS (BORAGINACEAE)  

IN THE SOUTH URALS AND WESTERN KAZAKHSTAN
A. N. Mustafina1, *, L. M. Abramova1

1South-Ural Botanical Garden-Institute of Ufa Federal Scientific Centre of RAS 
Mendeleeva Str., 195/3, Ufa, 450080, Russia
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Population studies of Rindera tetraspis Pall., a rare endemic species of the steppe zone of the European 
part of Russia and Kazakhstan, were carried out. The study of the habitats of 11 populations in the Oren-
burg Region and the Republic of Kazakhstan has shown that the species is confined to various variants 
of calciphyte steppes on chalk substrates or sandstones. In terms of most morphometric indicators, the 
northern coenopopulation “Rodnichny” is the leader; the minimum values are noted in the coenopop-
ulation “Verkhnechebendinskie Chalk Mountains, northern extremity”. The discriminant analysis has 
revealed morphostructural differences between individuals from the majority of coenopopulations. In 
terms of vitality, four coenopopulations are prosperous, seven ones are depressed. The optimal conditions 
for the species growth are in the northern part of its range, in more favorable climatic conditions in terms 
of temperature and humidity, mainly on soils of sand origin. When moving southward, a decrease in size 
parameters of individuals is observed, associated with insufficient moisture, while their morphological 
diversity increases. The state of R. tetraspis coenopopulations is stable, but the species is not provided 
with proper protection measures, so further monitoring of its habitats and improvement of conservation 
measures are necessary.

Keywords: Rindera tetraspis Pall., Orenburg Region, Republic of Kazakhstan, rare species, endemic, 
variability, vitality structure
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На Среднерусской возвышенности, несмотря на низкую заболоченность, болота формируются 
на разных элементах рельефа, имеют различия в водно-минеральном питании и структуре рас-
тительности. Горизонтальная структура растительного покрова болотных экосистем, а также 
их ценотическое разнообразие остаются малоизученными. Однако эти признаки имеют зна-
чение для типологии болот, а также могут быть использованы при организации мониторинга 
болотных экосистем. Основной целью данного исследования стало выявление особенностей 
горизонтальной структуры растительности и визуализация фитоценотического разнообразия 
разных типов болот с использованием картографического метода. Объектами явились 14 мо-
дельных болот, расположенных на разных элементах рельефа в северной части Среднерусской 
возвышенности.

Проведенные исследования позволили выявить ценотическое разнообразие наиболее распро-
страненных и специфичных типов болот на изучаемой территории. Для каждого модельного 
болота были составлены геоботанические карты. На картах выделена 31 картируемая единица, 
29 из них в ранге ассоциаций, 1 – в ранге формации и 1 – безранговое сообщество. Выявленные 
синтаксоны относятся к древесному, древесно-моховому, кустарниковому, гидрофильно-тра-
вяному и гидрофильно-моховому типам растительности, что составляет 63% ценотического 
разнообразия болот Среднерусской возвышенности. Структура растительности болотных 
массивов часто является гетерогенной гетеротрофной, сочетая как эвтрофные, так и мезо- и 
олиготрофные сообщества, реже является гомогенной.

Наибольшим количеством выделенных таксонов и сложной горизонтальной структурой рас-
тительности отличаются водораздельные болота в карстово-суффозионных депрессиях. Менее 
разнообразна растительность болот, сформированных в суффозионных депрессиях на террасах 
и склонах водоразделов, перекрытых зандровыми и моренными отложениями. В этой группе 
представлены уникальные для региона сосново-сфагновые болота, находящиеся на южной 
границе распространения. Такие болота характеризуются гомогенной олиготрофной или ге-
терогенной гомотрофной олиготрофной структурой растительности.

Пойменные и балочные болота характеризуются гомогенной эвтрофной структурой раститель-
ности, гетерогенность обеспечивается за счет изменения режима увлажнения либо является 
следствием антропогенного воздействия.

Ключевые слова: растительность болот, типы болот, крупномасштабное картографирование, 
Среднерусская возвышенность
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Изучение растительности болот всегда было 
одним из приоритетных направлений болотове-
дения. Результаты таких исследований известны 
для разных регионов России (Yurkovskaia, 1992; 
Napreenko, 2002; Lapshina, 2004; Kuznetsov, 2006; 
Goncharova, 2007; Ivchenko, 2019), включая терри-
тории лесостепной зоны (P'avchenko, 1953, 1958; 
Khmelev, 1973, 1978, 2000; Bakin, 2009; Volkova, 
2018; Zatsarinnaya, 2015). Для Среднерусской 
возвышенности, расположенной на границе 
широколиственно-лесной и  лесостепной при-
родных зон, проведено обобщение имеющихся 
сведений, что, наряду с  материалами полевых 
исследований авторов, позволило выявить раз-
нообразие растительности болот этого региона 
(Volkova, 2022, 2023a, b; Zatsarinnaya et al., 2012). 
Наличие синтаксонов, сформированных в разных 
условиях водно-минерального питания, и осо-
бенности их расположения на болотах послужи-
ли основой при разработке классификационной 
схемы типов болот для Среднерусской возвышен-
ности (Volkova, 2018; Volkova, Zatsarinnaya, 2023). 
Тем не менее синтаксономическое разнообразие 
в  пределах болотных массивов, сформирован-
ных в разных геолого-гидрологических условиях, 
остается малоизученным. Выявление специфики 
горизонтальной структуры растительности раз-
ных типов болот позволит отразить ценотическое 
разнообразие болот одного из слабозаболоченных 
регионов (заболоченность Среднерусской возвы-
шенности – ​0.5%), а также послужит основой для 
организации мониторинговых исследований на 
болотных экосистемах региона.

Цель данного исследования – ​выявление осо-
бенностей горизонтальной структуры растительно-
сти, отражающей фитоценотическое разнообразие 
12 типов болот, характерных для северной части 
Среднерусской возвышенности.

МАТЕРИАЛ И  МЕТОДИКА
Согласно разработанной геоморфолого-фито-

ценотической классификации болот в пределах 
северной части Среднерусской возвышенно-
сти выделено 35  типов (Volkova, 2018; Volkova, 
Zatsarinnaya, 2023). В данной работе в качестве 
модельных выбраны болота 12 типов и 3‑х вари-
антов, что в достаточной степени отражает раз-
нообразие и подчеркивает специфику болотных 
экосистем данного региона.

Для модельных болот (рис. 1), сформирован-
ных на разных элементах рельефа, составлены 

геоботанические карты. В качестве топографической 
основы использовали карты масштаба 1 : 100000, 
а также снимки сверхвысокого разрешения с гео- 
портала Google Планета Земля (англ. Google Earth), 
благодаря которым были уточнены размеры и кон-
фигурация болотных массивов. Следует отметить, 
что малые размеры исследуемых болот не позволи-
ли детально выявить структуру их растительного 
покрова по таким снимкам. В связи с этим кар-
тирование растительного покрова всех объектов 
проводили с помощью площадной глазомерной 
съемки в полевых условиях (Polevaya…, 1972). Осно-
вой легенды стала классификация растительности 
болот Среднерусской возвышенности, проведен-
ная с применением эколого-фитоценотического 
подхода (Volkova, 2018).

Необходимо отметить, что основной картируемой 
единицей являлись сообщества в ранге ассоци-
аций. Однако если выделение ассоциации было 
проблематичным, то картируемыми единицами 
являлись формации. Редко встречающееся в ис-
следуемом регионе сообщество с Andromeda polifolia 1 
имеет статус безрангового (б/с). На исследованных 
болотах практически не представлены хорошо раз-
витые комплексы сообществ, все закартированные 
выделы являются простыми.

При выделении типов горизонтальной структуры 
болотных массивов руководствовались подходами, 
изложенными в работе Е. М. Волковой (Volkova, 2018). 
Если растительность болота представлена сообще-
ством одной ассоциации, то структура является 
гомогенной и в зависимости от минерализации 
питающих вод может быть эвтрофной, мезотрофной 
и олиготрофной. Если растительность картируемого 
болота образована разными растительными сооб-
ществами, то формируется гетерогенная структура. 
При этом разные ценозы могут развиваться как при 
сходном режиме водно-минерального питания (т. е. 
растительность образована сообществами одного 
типа трофности), так и при разной минерализации 
питающих вод. В последнем случае комбинация 
растительных сообществ, сформированных при 
разной трофности биотопов, может отличаться, 
что позволяет выделять следующие типы гори-
зонтальной структуры: эвтрофно-мезотрофную, 
мезо-олиготрофную, эвтрофно-мезо-олиготро-
фную и эвтрофно-олиготрофную.

1Названия сосудистых растений даны по С. К. Черепанову (Czerepanov, 
1995), мхов – ​по М. С. Игнатову c соавторами (Ignatov et al., 2006).
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РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ

Для характеристики структуры растительного 
покрова модельных болот северной части Сред-
нерусской возвышенности применяли картогра-
фический метод. Легенда карт построена с учетом 
классификационной схемы растительности мо-
дельных болот. При этом растительные сообще-
ства были отнесены, в соответствии с условиями 
водно-минерального питания, к эвтрофной, ме-
зотрофной и олиготрофной группам (см. табл. 1).

Для визуализации особенностей горизонтальной 
структуры растительности картируемые сообще-
ства разных групп отличаются по цвету заливки. 
Условные знаки, номера которых представлены 
в табл. 1 и дублируются в скобках после упомина-
ния в тексте картируемой единицы, отображены 
на рис. 2 и относятся ко всем представленным 
в статье картосхемам.

Анализ полученных карт растительности мо-
дельных болот показал, что в  северной части 

Среднерусской возвышенности наиболее раз-
нообразным растительным покровом характе-
ризуются болота, относящиеся к классу типов 

“Водораздельные болота в карстово-суффозионных 
депрессиях” (см. рис. 1, № 1–9) (Volkova, 2018; Volko-
va, Zatsarinnaya, 2023). Из наиболее характерных 
для указанной территории болот можно выделить 
8 типов, 5 из которых (черноольховый, березово-
сфагновый, вейниковый, дернистоосоковый, 
ивовый) принадлежат к эвтрофной, а три типа 
(березово-сфагновые, очеретниково-сфагновые 
и кустарничково-сфагновые) – ​к олиготрофной 
группе типов.

Среди класса типов “Террасные и склоновые 
водораздельные болота на зандровых и моренных 
отложениях в суффозионных депрессиях” наиболее 
редким для исследуемого региона является тип 
сосново-сфагновых болот (см. рис. 1. № 10, 11), 
относящийся к олиготрофной группе и представ-
ленный двумя вариантами. Редкость болот этого 
типа наилучшим образом отражает специфичность 
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Рис. 1. Схема района исследований. Условные обозначения: 1 – реки; 2 – граница Среднерусской возвышенности;  
3 – границы административных областей; 4 – водораздельные болота; 5 – террасные болота; 6 – пойменные 
болота; 7 – номера модельных болот (см. в тексте).

Fig. 1. Scheme of research area. Symbols: 1 – rivers; 2 – border of the Middle Russian Upland; 3 – borders of administrative 
regions; 4 – watershed mires; 5 – terraced mires; 6 – floodplain mires; 7 – numbers of model mires (see the text).
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Таблица 1. Легенда для крупномасштабных карт растительности модельных болот северной части Среднерусской 
возвышенности

Table 1. Legend for large-scale vegetation maps of model mires in the northern part of the Middle-Russian Upland

Экологическая группа
Ecological group

Формация и ассоциации, номер контура на карте растительности
Formation and associations, contour number in vegetation map

Эвтрофная 
растительность
Eutrophic vegetation

Формация / Formation Alneta glutinosae
асс. / ass. Alnus glutinosa – Athyrium filix-femina+ Thelypteris palustris – 1
асс. / ass. Alnus glutinosa – Urtica dioica – 2
Формация / Formation Betuleta pubescentis – 3
асс. / ass. Betula pubescens – Scirpus sylvaticus – 4
асс. / ass. Betula pubescens – Carex vesicaria – 5
асс. / ass. Betula pubescens – Menyanthes trifoliata – 6
асс. / ass. Betula pubescens – Calla palustris – 7
асс. / ass. Betula pubescens – Phragmites australis – 8
Формация / Formation Betuleto-Sphagneta
асс. / ass. Betula pubescens – Menyanthes trifoliata – Sphagnum riparium – 9
асс. / ass. Betula pubescens – Sphagnum centrale – 10
Формация / Formation Salicieta
асс. Salix cinerea – Calla palustris – 11
Формация / Formation Phragmiteta australis
асс. / ass. Phragmites australis – 12
Формация / Formation Scirpeta sylvatici
асс. / ass. Scirpus sylvaticus – 13
Формация / Formation Filipenduleta ulmariae
асс. / ass. Filipendula ulmaria – 14
Формация / Formation Calleta palustris
асс. / ass. Calla palustris – 15
Формация / Formation Comareta palustris
асс. / ass. Comarum palustre – 16
Формация / Formation Calamagrostideta canescentis
асс. / ass. Calamagrostis canescens – 17
Формация / Formation Equiseteta fluviatilis
асс. / ass. Equisetum fluviatile – 18
Формация / Formation Cariceta cespitosae
асс. / ass. Carex cespitosa – 19
Формация / Formation Cariceta acutae
асс. / ass. Carex acuta – 20

Мезотрофная 
растительность
Mesotrophic vegetation

Формация / Formation Betuleto-Sphagneta
асс. / ass. Betula pubescens – Menyanthes trifoliata + Calla palustris – Sphagnum angustifolium + 
+ S. fallax – 21
асс. / ass. Betula pubescens – Carex lasiocarpa – S. fallax – 22

Формация / Formation Sphagneta teretis
асс. / ass. Comarum palustre – Sphagnum teres – 23
Формация / Formation Sphagneta angustifolii
асс. / ass. Comarum palustre – Sphagnum angustifolium – 24
асс. / ass. Molinia caerulea – Sphagnum angustifolium – 25
асс. / ass. Phragmites australis – Sphagnum angustifolium+S. fallax – 26

Олиготрофная 
растительность
Oligotrophic vegetation

Формация / Formation Betuleto-Sphagneta
асс. / ass. Betula pubescens – Eriophorum vaginatum – S. angustifolium – 27
Формация / Formation Pineto-Sphagneta
асс. / ass. Pinus sylvestris f. uliginosa – Ledum palustre + Eriophorum vaginatum – Sphagnum 
angustifolium – 28

Формация / Formation Sphagneta angustifolii
асс. / ass. Carex rostrata – Sphagnum angustifolium+S. fallax – 29
асс. / ass. Rhynchospora alba – Sphagnum angustifolium+S. fallax – 30
б/с / unranked Andromeda polifolia – Sphagnum magellanicum +Sphagnum angustifolium – 31

Участки открытой воды / Areas of open water – 32
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экологических условий территории и существенно 
обогащает фитоценотическое разнообразие болот 
северной части Среднерусской возвышенности.

Типичными примерами болот, относящихся 
к классу типов “Пойменные и балочные”, являются 
три типа, два из которых (березовые и таволговые) 
относятся к подтипу пойменных болот (см. рис. 1, 
№ 12–14). Черноольховый тип является наиболее 
часто встречающимся среди балочных болот.

Для каждого типа болот составлены карты ра- 
стительности, что позволило выявить специфи-
ческие особенности горизонтальной структуры 
растительности разных классов типов болот. Ниже 

приведены характеристика и карты растительно-
сти модельных болот.

Класс типов – ​Водораздельные болота 
в карстово-суффозионных депрессиях

Группа типов – ​Эвтрофные болота

Тип – ​черноольховые болота. Растительность 
болот этого типа изучена на примере болота Чер-
ноольховое (0.03 га) из комплекса у пос. Озерный 
(рис. 2а). Растительный покров сформирован на 
сплавине мощностью до 1.5 м, сложенной травя-
ным и травяно-сфагновым низинными торфами 

С
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50 м
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Рис. 2. Картосхемы растительности водораздельных болот в карстово-суффозионных депрессиях, эвтрофная 
группа типов.

Fig. 2. Vegetation maps of watershed mires in karst-suffusion depressions, eutrophic group of types.
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с участием листового опада (Volkova, Moiseeva, 2006). 
В центре болота сформировано сообщество асс. 
Alnus glutinosa–Athyrium filix-femina + Thelypteris 
palustris (1)2. Древостой образован Alnus glutinosa 
высотой 15 м с примесью Betula pubescens. Сом-
кнутость древостоя составляет 0.5–0.6, его состав 
6Ол4Б. Общее проективное покрытие травяного 
яруса варьирует от 40 до 65%. В нем доминиру-
ют Athyrium filix-femina и Thelypteris palustris, часто 
встречаются Menyanthes trifoliata, Solanum dulcamara, 
Galium uliginosum, Lysimachia thyrsiflora, Lycopus eu-
ropaeus. Среди мхов изредка отмечены Sphagnum 
squarrosum, S. riparium, а также Calliergon cordifolium 
и Plagiomnium ellipticum. Микрорельеф характери-
зуется выровненностью с редкими невысокими 
приствольными повышениями. Узкая окраин-
ная часть болота занята сообществом асс. Calla 
palustris (15). Как видно, растительность болота 
представлена сообществами двух ассоциаций, что 
позволяет охарактеризовать ее структуру как ге-
терогенную гомотрофную эвтрофную.

Тип – ​березово-сфагновые болота. Растительный 
покров болота Источек (0.2 га) (рис. 2б), распо-
ложенного у дер. Ясная Поляна, сформирован 
на сплошной торфяной залежи, образованной 
низинными торфами (Volkova et al., 2019). Питание 
болота происходит за счет грунтового стока и де-
лювиального смыва со склонов, что обеспечивает 
отличия условий по увлажнению и минеральному 
питанию между центральной и окраинной частями. 
Так, растительный покров в центральной части 
представлен асс. Betula pubescens–Sphagnum centrale 
(субасс. typicum) (10). Сомкнутость древостоя (10Б) 
составляет 0.6. Проективное покрытие травяного 
яруса не превышает 30%. На приствольных кочках 
березы доминируют Sphagnum centrale, отмечены 
S. wulfianum, а также S. girgensohnii и S. subsecundum, 
в межкочечных понижениях – ​S. squarrosum. По 
западной и северо-западной окрайкам в условиях 
повышенного увлажнения, связанного с уклоном 
поверхности, сформированы сообщества асс. Alnus 
glutinosa-Athyrium filix-femina+Thelypteris palustris 
(субасс. Alnus glutinosa-Athyrium filix-femina) (1). 
В узкой лагговой части вдоль южного края бо-
лота представлена асс. Calla palustris (15). Таким 
образом, структура растительности является ге-
терогенной и образована разными эвтрофными 

сообществами, что сходно с описанной выше (ге-
терогенная гомотрофная эвтрофная).

Наиболее часто встречающимся вариантом этого 
типа являются березово-вахтово-сфагновые болота 
(рис. 2в). Примером является болото, входящее 
в комплекс карстовых болот у пос. Озерный. Болото 
сформировано в небольшой по площади (около 
0.12 га), но глубокой (7–8 м) карстовой котловине. 
Торфяная залежь сплавинная, ее мощность варьи-
рует от 30–40 см на окрайках до 2 м в централь-
ной части болота, где она образована травяным 
и травяно-сфагновым низинными видами торфа 
(Volkova, Moiseeva, 2006). Растительный покров 
болота неоднороден. К обводненным окрайкам, 
характеризующимся богатым водно-минеральным 
питанием за счет смыва с  минеральных скло-
нов, приурочены травяные сообщества асс. Calla 
palusris (15). С продвижением к центру сплавины 
сообщества сменяются березово-травяными фито-
ценозами асс. Betula pubescens–Scirpus sylvaticus (4) 
и асс. Betula pubescens–Calla palustris (7), а в центре 
сплавины образованы березово-травяно-сфагновые 
сообщества асс. Betula pubescens–Menyanthes 
trifoliata–Sphagnum riparium (9). Таким обра-
зом, в структуре растительного покрова болота 
можно выделить три пояса: травяная окрайка, 
березово-травяная промежуточная часть и березово-
травяно-сфагновый центр. Такое распределение 
растительных сообществ отражает неоднород-
ность экологических условий, изменяющихся от 
окраинных частей болота к центру. Структура 
растительности болота, несмотря на обеднение 
питающих вод в центральной части, сохраняется 
гетерогенной гомотрофной эвтрофной.

Болота следующих трех типов, как правило, 
образуются в небольших пологих суффозионных 
понижениях. Торфяные отложения маломощные 
(не более 50 см) и образованы низинными торфами. 
Модельные объекты расположены на юго-востоке 
Тульской области, в понижениях на водоразделе 
среди агроценозов.

Тип – ​вейниковые болота. Модельное болото 
Вейниковое расположено в 3.5 км к СВ от дер. 
Березовка на водоразделе между реками Непрядва 
и Дон. Растительность гетерогенна и представ-
лена сообществами эвтрофных ассоциаций Cal-
amagrostis canescens (17) в основной части болота 
и Salix cinerea–Calla palustris (11), занимающей 
узкую окрайку на границе с минеральным бе-
регом (рис. 2г). Проективное покрытие вейника 

2 Здесь и далее указан номер картируемой единицы, которая отра-
жена в легенде в табл. 1 и соответствует условным обозначениям 
на рис. 2.
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в центральной части болота составляет 65–70%. 
В этой части болота уровень болотных вод (УБВ) 
снижается до –25 см в летний период.

Тип – ​дернистоосоковые болота. Болото Осоковое 
расположено рядом с предыдущим модельным объ-
ектом. Структура растительности также является 
гетерогенной гомотрофной (рис. 2д), поскольку 
по окрайкам сформированы сообщества асс. Salix 
cinerea – ​Calla palustris (11), которые сменяются 
сообществами асс. Calamagrostis canescens (17). 
В центральной части болота сформировано со-
общество асс. Carex cespitosa (19). Травяной ярус 
характеризуется высоким проективным покрытием 
(85–90%) с преобладанием осоки дернистой (70%). 
В составе сообществ отмечены Comarum palustre, 
Equisetum fluviatile, Epilobium palustre, Scutellaria 
galericulata, Lemna minor, Caltha palustris, Lysimachia 
vulgaris, Lythrum salicaria, Scirpus sylvaticus. Среди 
кустарников встречается Salix cinerea. Микро-
рельеф центральной части болота кочковатый. 
Осоковые кочки высотой до 50–60 см занимают 
около 70–80% площади болота. Межкочечные 
понижения обводнены, УБВ = +30 см. К концу 
вегетационного сезона УБВ может понижаться 
до +10–(+15) см.

Тип – ​ивовые болота. Примером является болото 
у дер. Кащеевка, характеризующееся гомогенной 
эвтрофной растительностью (рис. 2е), представлен-
ной сообществами лишь одной асс. Salix cinerea – ​
Calla palustris (11). Питание таких болот происходит 
за счет делювиальных вод и верховодки, поэтому 
гидрологический режим характеризуется сезон-
ным снижением УБВ: в весеннее время происходит 
значительное подтопление и УБВ повышается до 
+40 см, в августе происходит снижение до –15 см.

Таким образом, из рассмотренных пяти типов 
водораздельных болот в карстово-суффозионных 
депрессиях, относящихся к  эвтрофной группе, 
наибольшим разнообразием растительности от-
личается болото, относящееся к березово-вахтово-
сфагновому варианту (березово-сфагновый тип), 
что обусловлено изменением водно-минерального 
питания в разных частях сплавины. В целом, болота 
рассматриваемой группы характеризуются гетеро-
генной структурой растительности, представленной 
несколькими эвтрофными синтаксонами. Гомо-
генная структура, когда весь массив занят одним 
сообществом, встречается редко и представлена 
только на мелкозалежных болотах в суффозион-
ных понижениях.

Группа типов – ​Олиготрофные болота

Тип – ​березово-сфагновые болота. Данный тип 
рассмотрен на примере болота Большое из ком-
плекса болот у дер. Кочаки (рис. 3а). Данное болото 
состоит из нескольких участков с различным ге-
незисом. В растительном покрове большую часть 
занимают фитоценозы, требовательные к богато-
му питанию. На окрайках, характеризующихся 
сплошной торфяной залежью, сложенной ни-
зинными торфами, сформированы ивовые асс. 
Salix cinerea–Calla palustris (11), сабельниковое асс. 
Comarum palustre (16), тростниковое асс. Phragmites 
australis (12) сообщества. С продвижением к цен-
тру они сменяются березово-тростниковыми це-
нозами асс. Betula pubescens–Phragmites australis 
(8), по приствольным кочкам которых произрас-
тают Sphagnum angustifolium, S. squarrosum, редко 
Sphagnum russowii, общее проективное покрытие 
которых не превышает 10%. Формула древостоя – 
10Б, сомкнутость – 0.4–0.5. Среди кустарников 
доминирует Salix cinerea, которая иногда может 
формировать заросли.

В  “генетическом” центре болота на сплави-
не (мощность – не более 1.5 м) сформировано 
сообщество асс. Betula pubescens–Eriophorum 
vaginatum–Sphagnum angustifolium (27). Рельеф 
этой части болота кочковатый. Кочки занимают 
40–50% и образованы приствольными повыше-
ниями березы и пушицей. Древостой представлен 
березой пушистой (сомкнутость – 0.6–0.7, высо-
та – 18–20 м). Покрытие травяно-кустарничкового 
яруса составляет 55–65%. Доминирует Eriophorum 
vaginatum, а в межкочьях – ​Menyanthes trifoliata. Редко 
встречается Oxycoccus palustris. Моховой покров 
(ОПП – 75–85%) формируют Sphagnum angustifolium, 
S. fallax, встречаются S. divinum (Hassel et al., 2018), 
S. balticum и S. centrale. Как видно, растительный 
покров болота представлен олиготрофным сооб-
ществом в центре сплавины и разнообразными 
эвтрофными ценозами, которые окружают центр 
и занимают основную часть болота до минераль-
ных берегов. Это означает, что только в централь-
ной части сплавины корнеобитаемый горизонт 
не подпитывается делювиальным и грунтовым 
стоком, а переходит на атмосферное питание. Та-
кая структура растительности является гетеро-
генной гетеротрофной эвтрофно-олиготрофной 
(см. рис. 3а).

Тип – ​очеретниково-сфагновые болота. К  данно-
му типу относится болото Главное из комплекса 
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у пос. Озерный (рис. 3б), которое характеризуется 
более разнообразной растительностью по срав-
нению с предыдущими модельными объектами. 
На окрайках болота сформированы различные 
эвтрофные ценозы асс. Calla palustris (15) и асс. 
Filipendula ulmaria (14), а также ивово-травяные 
сообщества асс. Salix cinerea–Calla palustris (11). 
По мере продвижения к центру сплавины они 
сменяются березово-вахтовыми асс. Betula pu-
bescens–Menyanthes trifoliatа (6), а затем березово-
вахтово-сфагновыми асс. Betula pubescens–Men-
yanthes trifoliata-Sphagnum riparium (9) ценозами 
(см. рис. 3б) (Zatsarinnaya et al., 2012).

При движении от окрайки болота к  центру 
сплавины происходит смена эвтрофных сообществ 
мезотрофным (см. рис. 3б), которое представлено 
асс. Betula pubescens–Carex lasiocarpa–Sphagnum 
fallax (22). В центральной части сплавины оно сме-
няется олиготрофным ценозом асс. Rhynchospora 

alba–Sphagnum angustifolium + S. fallax (30), ко-
торое характеризуется выраженным микроре-
льефом, представленным чередованием редких 
кочек и ковров. Высота кочек составляет 20–30 см, 
диаметр – 1.5–2  м. Для кочек характерно раз-
растание кустарничков Chamaedaphne calyculata, 
Oxycoccus palustris. В моховом ярусе на вершинах 
кочек произрастает Sphagnum divinum, на скло-
нах – ​S.  angustifolium и  S. fallax. Большая часть 
кочек облесена молодой березой (высота – ​до 2 м). 
Необходимо отметить, что с начала наблюдений 
в 2003 г. зарастание центральной части березой 
заметно увеличилось. На коврах произрастают 
Rhynchospora alba, Carex rostrata, Oxycoccus palustris, 
Scheuchzeria palustris, Drosera anglica, D. rotundifolia. 
В  моховом ярусе преобладают Sphagnum fallax 
и S. angustifolium (Zatsarinnaya et al., 2012). Как видно, 
в растительном покрове болота Главное представ-
лены как эвтрофные, так и мезо- и олиготрофные 

Рис. 3. Картосхемы растительности водораздельных болот в карстово-суффозионных депрессиях, олиготрофная 
группа типов.

Fig. 3. Vegetation maps of watershed mires in karst-suffusion depressions, oligotrophic group of types.
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сообщества, что позволяет рассматривать структуру 
растительности как гетерогенную гетеротрофную 
эвтрофно-мезо-олиготрофную.

Тип – ​кустарничково-сфагновые болота. Наиболее 
сложная горизонтальная структура растительности 
характерна для болота Кочаки‑2 (расположено у дер. 
Кочаки), образованного в провале глубиной более 
7 м и занимающего площадь 1.2 га (см. рис. 3в). 
Растительность по северо-западной окрайке бо-
лота представлена эвтрофным ивово-травяным 
сообществом асс. Salix cinerea–Calla palustris (11), 
а в южной части окрайки образованы травяные 
сообщества асс. Comarum palustre (16).

Основная часть болота, располагающаяся на 
сплавине мощностью 1.5–2 м, представлена не-
сколькими мезотрофными и  олиготрофными 
сообществами. К мезотрофным относятся асс. 
Betula pubescens–Menyanthes trifoliata + Calla pal-
ustris–Sphagnum angustifolium + S. fallax (21) и асс. 
Phragmites australis–Sphagnum angustifolium + S. fal-
lax (26). Кроме того, на этом болоте отмечен ред-
кий фитоценоз асс. Molinia caerulea–Sphagnum 
angustifolium (25), где покрытие молинии состав-
ляет 30–45%. Для небольших микроповышений 
характерны кустарнички Chamaedaphne calyculata, 
Oxycoccus palustris, в моховом покрове – ​Sphagnum 
divinum, S. fallax и S. angustifolium. На обширных 
межкочьях (коврах) помимо доминанта произрас-
тают Rhynchospora alba, Carex rostrata, Eriophorum 
angustifolium, Drosera rotundifolia, а также Sphagnum 
fallax.

Олиготрофные ценозы расположены в  цен-
тре сплавины и  представлены асс. Carex ros-
trata–Sphagnum angustifolium + S. fallax (субасс. 
typicum) (29), асс. Rhynchospora alba–Sphagnum 
angustifolium + S. fallax (30), а также безранговым 
сообществом Andromeda polifolia–Sphagnum ma- 
gellanicum+S. angustifolium, которое формируется 
на плоских кочках (31) (S. magellanicum в данном 
сообществе и прочих синтаксонах с его участием 
понимается авторами в объеме S. divinum).

Небольшие озерки в центре болота подверже-
ны зарастанию сплавиной, которую формируют 
травяно-сфагновые фитоценозы асс. Comarum 
palustre–Sphagnum angustifolium (24) и  асс. Co-
marum palustre–Sphagnum teres (23). Зарастание 
озер происходит достаточно быстро. Так, в 2004 г. 
на болоте было отмечено 4 озерка (Volkova, Burd-
ykina, 2006). В настоящее время осталось 2, при-
чем за последние годы на одном из них зеркало 

открытой воды сократилось в 3 раза в результате 
зарастания сообществом асс. Comarum palus-
tre–Sphagnum angustifolium (24). Таким образом, 
растительный покров данного болота является 
наиболее разнообразным, что отражено на кар-
тосхеме (см. рис. 3в). Структура растительности 
данного болота является гетерогенной гетеротро-
фной эвтрофно-мезо-олиготрофной.

Анализ картосхем растительности олиготро-
фной группы водораздельных болот в карстово-
суффозионных депрессиях свидетельствует об их 
высоком фитоценотическом разнообразии (от 6 до 
10 картируемых единиц), что объясняется различи-
ями в экологических условиях (структура торфяной 
залежи, особенности водно-минерального пита-
ния). В растительности таких болот наблюдается 
чередование сообществ, образованных в разных 
условиях водно-минерального питания, что обе-
спечивает формирование гетерогенной гетеротро-
фной эвтрофно-олиготрофной или эвтрофно-мезо- 
олиготрофной структуры.

Класс типов – ​Террасные и склоновые 
водораздельные болота на зандровых  

и моренных отложениях  
в суффозионных депрессиях

Группа типов – ​Олиготрофные болота

Болота данной группы типов являются уни-
кальными элементами ландшафтов Среднерус-
ской возвышенности, рефугиумами редких видов 
и сообществ, поскольку слабоминерализованное 
питание и подстилающие породы в виде зандровых 
песков способствуют быстрому переходу болот 
к мезо- и олиготрофному этапам развития.

Тип – ​сосново-сфагновые болота. Наиболее 
ярким примером типа является болото Клюква 
площадью около 1 га, относящееся к  сосново-
кустарничково-пушицево-сфагновому вариан-
ту (рис.  4а). Оно сформировано в  понижении 
глубиной 260 см на склоне водораздела долины 
р. Ока близ дер. Кураково. Центральную часть 
болота занимает асс. Pinus sylvestris f. uliginosa–
Ledum palustre + Eriophorum vaginatum–Sphagnum 
angustifolium (28) с участием Oxycoccus palustris, 
Sphagnum divinum на грядах. С северо-восточной 
части к данному комплексу фитоценозов примы-
кает сообщество асс. Betula pubescens–Eriopho-
rum vaginatum–S. angustifolium (27), граничащее 
с минеральным берегом болота.
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В западной и южной частях болота сформиро-
вана осоково-сфагновая топь асс. Carex rostrata–
Sphagnum angustifolium + S. fallax (29). Как видно, 
растительность болота представлена олиготроф-
ными сообществами. Это позволяет рассматривать 
горизонтальную структуру растительности как 
гетерогенную гомотрофную олиготрофную, что 
является следствием бедного водно-минерального 
питания.

Другим примером болот этого типа является 
болото у дер. Варушицы, относящееся к сосново-
пушицево-сфагновому варианту (рис. 4б). Оно 
сформировано в пологом понижении глубиной 
55 см на террасе р. Ока. Растительность гомоген-
ная олиготрофная и представлена только сооб-
ществами асс. Pinus sylvestris f. uliginosa–Ledum 
palustre + Eriophorum vaginatum–Sphagnum angus-
tifolium (28) – ​субасс. Pinus sylvestris–Eriophorum 
vaginatum–Sphagnum angustifolium.

Рассмотренные варианты сосново-сфагновых 
террасных болот характеризуются растительностью, 
которая представлена одним или несколькими 
олиготрофными ценозами, что обусловлено бед-
ностью питающих вод в области распространения 
зандровых отложений. Важно отметить, что оли-
готрофные сообщества являются редкими в ре-
гионе, а следовательно, сосново-сфагновые типы 
болот представляют собой уникальные элементы 
ландшафта Среднерусской возвышенности.

Класс типов – ​Пойменные и балочные болота

Подкласс – ​Пойменные болота

Группа типов – ​Эвтрофные болота

Тип – ​березовые болота. Большеберезовское бо-
лото расположено в пойме р. Непрядва (правый 
приток р. Дон) у дер. Большая Березовка и занимает 
площадь около 5 га. Оно образовалось в старичном 
понижении (Zatsarinnaya et al., 2022). Низинная 
торфяная залежь образована тростниковым торфом 
и имеет максимальную мощность 2 м (Volkova et al., 
2019). Современный растительный покров этого 
болота является вторичным (производным) после 
мелиоративных мероприятий и торфоразработок, 
проводимых в 70‑е гг. ХХ в. (рис. 5а).

В  центральной (выработанной после торфо-
разработок) части сформированы разнообразные 
фитоценозы, относящиеся к формации Betuleta 
pubescentis (3). Травяной ярус здесь чрезвычайно 
разнороден, что обусловлено бессистемным рас-
положением участков, возникших при зарастании 
выработок разной глубины, поэтому выделить 
доминирующую ассоциацию не представляется 
возможным и единственной картируемой единицей 
может быть формация. Такой березняк окружен 
ивово-травяными фитоценозами асс. Salix cine-
rea–Calla palustris (11), которые формируются на 
мелкозалежных участках в условиях повышенной 
трофности и переменного увлажнения (УБВ может 

С

(а)

(б)

50 м

Рис. 4. Картосхемы растительности террасных и склоновых водораздельных болот на зандровых и моренных 
отложениях в суффозионных депрессиях.

Fig. 4. Vegetation maps of mires formed in suffusion depressions on terraces and slopes of watersheds overlain by sandstone 
and moraine deposits.
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колебаться от +15 до –20 см). В западной и вос-
точной частях болота ивово-травяные сообщества 
сменяются осоковыми ценозами асс. Carex acutа 
(20) (представлено безранговым сообществом Carex 
acutiformis), а также тростниковыми асс. Phrag-
mites australis (12) и хвощовыми асс. Equisetum 
fluviatile (18) фитоценозами. Все они маркируют 
относительно высокое положение УБВ, который 
редко опускается ниже –5…–7 см. На границе 
с минеральными почвами на северной и запад-
ной окрайке болота сформировано сообщество, 
относящееся к асс. Filipendula ulmaria (14). Здесь 
мощность торфяных отложений минимальна.

Таким образом, разнообразие растительности 
описанного выше болота во многом обуславли-
вается антропогенным воздействием. Структу-
ра растительности гетерогенная гомотрофная 
эвтрофная.

Тип – ​таволговые болота. Болото Подкосьмово 
(у дер. Большая Березовка) занимает площадь 
около 2.5 га (Zatsarinnaya et al., 2022). Торфя-
ная залежь имеет мощность 1.2 м (Volkova et al., 

2022). Растительный покров болота не нарушен 
и представлен сообществами, относящимися к 4 
ассоциациям (рис. 5б). Центральная, наиболее 
обводненная часть болота, занята асс. Carex acutа 
(20) и небольшим по площади сообществом асс. 
Equisetum fluviatile (18). Уровень болотных вод 
большую часть вегетационного сезона состав-
ляет +15 см. Окраинные части сформированы 
сообществами асс. Scirpus sylvaticus (13) и  асс. 
Filipendula ulmaria (14).

Подкласс – ​балочные болота
Группа типов – ​Эвтрофные болота

Тип – ​черноольховые болота. Болото у дер. Холм 
(рис. 5в) расположено на границе Тульской и Ка-
лужской областей и сформировано в балке глу-
биной 280 см, относящейся к верховьям р. Изболь 
(приток Оки). Растительный покров гомогенный, 
представлен эвтрофными сообществами асс. Al-
nus glutinosa–Urtica dioica (2), что свидетельствует 
о богатом водно-минеральном питании, сочета-
ющем грунтовый и делювиальный сток.

Рис. 5. Картосхемы растительности пойменных и балочных болот.

Fig. 5. Vegetation maps of floodplain and ravine mires.
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Как видно, растительность пойменных и ба-
лочных болот формируется в условиях богатого 
водно-минерального питания. Имеющееся раз-
нообразие фитоценозов обусловлено различиями 
в режиме увлажнения, а также хозяйственной 
деятельностью человека. Это позволяет рассматри-
вать горизонтальную структуру растительности 
как гетерогенную гомотрофную, представленную 
только эвтрофными сообществами.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Проведенные исследования позволили вы- 

явить ценотическое разнообразие наиболее рас-
пространенных и специфичных типов болот се-
верной части Среднерусской возвышенности. На 
картах растительности 14‑ти модельных объек-
тов показана 31 картируемая единица, 29 из них 
в ранге ассоциации, 1 – ​в ранге формации, 1 – ​
безранговое сообщество. Выявленные синтаксо-
ны относятся к древесному, древесно-моховому, 
кустарниковому, гидрофильно-травяному 
и гидрофильно-моховому типам болотной рас-
тительности, что составляет 63% ценотического 
разнообразия болот всей Среднерусской возвы-
шенности (Volkova, 2018; Volkova, Zatsarinnaya, 
2023).

Наибольшим количеством выделенных син-
таксонов отличаются водораздельные болота 
в карстово-суффозионных депрессиях. Менее 
разнообразна растительность болот, сформи-
рованных на террасах речных долин, а также 
в поймах и балках.

Болота в карстово-суффозионных понижениях 
на водоразделах характеризуются наиболее слож-
ной горизонтальной структурой растительности, 
что обусловлено изменением водно-минераль- 
ного питания в направлении “окрайка – ​центр”. 
Структура растительности почти всегда является 
гетерогенной и часто – ​гетеротрофной, сочетая 
как эвтрофные, так и мезо- и олиготрофные со-
общества. На картосхемах небольших по площади 
болот представлено от 1 до 10 картируемых единиц.

Среди болот, относящихся к группе типов 
“Террасные и склоновые водораздельные болота 
на зандровых и моренных отложениях в суффо-
зионных депрессиях”, уникальными являются 
олиготрофные сосново-сфагновые болота. Особен-
ности водно-минерального питания определяют 
формирование олиготрофной растительности 
с гомогенной или гетерогенной гомотрофной 

структурой, не встречающейся на других болотах 
региона.

Пойменные и балочные болота представлены 
только эвтрофной группой типов. Часто структура 
растительности таких болот является гомогенной 
эвтрофной, гетерогенность обеспечивается за счет 
изменения режима увлажнения либо является 
следствием антропогенного воздействия.

Таким образом, несмотря на низкую заболо-
ченность северной части Среднерусской возвы-
шенности (менее 0.1%), на данной территории 
сформированы разные типы болот. Формирование 
болот на разных элементах рельефа определяет 
специфику водно-минерального питания, что 
влияет на ценотическое разнообразие и струк-
туру растительности. Горизонтальная структура 
растительности является важным признаком при 
выделении типов болот и специфична для разных 
классов типов.
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PHYTOCENOTIC DIVERSITY OF DIFFERENT TYPES OF MIRES  
IN NORTHERN PART OF THE MIDDLE-RUSSIAN UPLAND

D. V. Zatsarinnya1, 2, *, E. M. Volkova1, *
1Tula State University 

Lenin Ave., 92, Tula, 300012, Russia
2Tula Museum Association (Tula Regional Museum of Local Lore) 
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On Middle-Russian Upland, despite its low paludification, mires are formed on different elements of the 
relief, differ in their water-mineral regime and vegetation structure. Horizontal structure of the vegeta-
tion cover of mire ecosystems, as well as their cenotic diversity, remain poorly studied. However, these 
features are important for the typology of mires and can also be used in the organization of monitoring 
of mire ecosystems. The main purpose of this study is to identify the features of the horizontal structure 
of vegetation and to visualize the phytocenotic diversity of different types of mires using the cartographic 
method. The objects were 14 model mires located on different relief elements in the northern part of the 
Middle-Russian Upland. 
The conducted studies have revealed the cenotic diversity of the most common and specific types of mires 
in the northern part of the Middle-Russian Upland. Geobotanical maps were compiled for each mire. The 
maps of the model mires show 31 mapped units at the rank of association (29), formation (1) and unranked 
community (1). The identified syntaxons belong to woody, woody-moss, shrubby, hydrophilic-grass and 
hydrophilic-moss types of mire vegetation, which accounts for 63% of the cenotic diversity of the mires of 
the Middle-Russian Upland. The vegetation structure is often heterogeneous and heterotrophic, combining 
both eutrophic and meso- and oligotrophic communities, less often it is homogeneous.
The watershed mires in karst-suffusion depressions are characterized by the largest number of distinguished 
taxa of vegetation and a complex horizontal structure of vegetation. The vegetation of mires formed in 
suffusion depressions on terraces and slopes of watersheds overlain by sandstone and moraine deposits is 
less diverse. Among these mires, pine-sphagnum ones are unique to the region because they are located 
at the southern limit of their distribution. Such mires are characterized by a homogeneous oligotrophic 
or heterogeneous homotrophic oligotrophic vegetation structure. 
The floodplain and ravine mires are represented only by an eutrophic group of types. Often the vegetation 
structure of such mires is homogeneous eutrophic, heterogeneity is ensured by changing the moisture 
regime or is a result of anthropogenic impact.

Keywords: mire vegetation, types of mires, large-scale mapping, Middle-Russian Upland
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Рассматривается структурная организация торфогенного слоя (акротельма) мезотрофного бо-
лота на Среднеамурской низменности. Приводятся данные фитомассы и продукции мхов, а 
также корней сосудистых растений по динамике восстановления структуры деятельного слоя 
после пожара. Установлено, что через 12 лет после пожара фитомасса живых сфагновых мхов 
восстановилась примерно на 90% со сменой доминирующего вида. Если до пожара продук-
ция доминировавшего Sphagnum fuscum ((84 ± 14) г/м2×год) была больше продукции S. divinum  
((54 ± 14) г/м2×год) в 1.5 раза, то в конце наблюдений она стала меньше в 1.5 раза на негоревшем 
в 2008 г. участке и в 4 раза на гари. Дается оценка динамики фитомассы Polytrichum strictum в 
ходе развития пирогенной сукцессии фитоценоза. К концу наблюдений в ходе мониторинга 
общая фитомасса P. strictum в горизонте 0–30 см увеличилась на гари на (1537 ± 540) г/м2, на 
неповрежденном пожаром 2008 г. участке на (2142 ± 366) г/м2.
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С каждым годом пожары становятся все более 
острой проблемой для большинства регионов 
России. На российском Дальнем Востоке (РДВ) 
они особенно часты из-за особенностей клима-
та. Малоснежные зимы, летние засухи, которые 
в регионе случаются все чаще, а также широко 
распространенная привычка людей выжигать сухую 
траву приводят к тому, что пожаров становится все 
больше, а их масштабы – ​разрушительнее. Мас-
сово начали гореть естественные и осушенные 
болота в  Бурятии, в  Астраханской, Иркутской 
и Новосибирской областях, Краснодарском крае 
и Подмосковье (Recomendatsii…, 2020). Известно, 
что торфяные пожары подвергают здоровье людей 
большему риску, чем лесные, так как выбрасывают 
в воздух более токсичные продукты пиролиза: метан, 
сажу, аэрозоли полиароматических углеводородов 
и др. (Ob utverzhdenii…, 1997; Turetsky et al., 2015).

В ближайшем будущем прогнозируемые изме-
нения климата могут привести к еще большему 

увеличению пожарной опасности на болотах 
и нарушенных торфяниках. Пожары уничтожают 
основной депонирующий компонент торфяного 
болота – ​сфагновый покров, и могут превратить 
экосистему в источник СО2 (Turetsky et al., 2002; 
Benscoter, 2006; Bubier et al., 2007; Vitt, 2007; Benscoter, 
Vitt, 2008; Wieder et al., 2009; Bu et al., 2011). Результаты 
исследований западно-сибирских ученых пока-
зывают, что часто повторяющийся пирогенный 
фактор делает структуру сфагнового покрова фраг-
ментарной и она уже не в состоянии обеспечить 
нормальный водный баланс (Naumov et al., 2009).

В Приамурье частая горимость лесов обуслов-
лена прежде всего климатическими факторами, 
в частности, режимом увлажнения. При сгорании 
органики 47% эмиссии С со всех лесоболотных 
комплексов поступает со слабо облесенных и без-
лесных болот (марей), в 3 раза больше, чем с забо-
лоченных лесов (Burenina, 2005; 2006). Пожары 
и палы, уничтожающие растительный покров 
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кустарничково-сфагновых заболоченных листвен-
ничников, оказывают сильное деградирующее 
влияние на структуру растительности болот. При 
частой повторяемости они приводят к необрати-
мой смене кустарничково-сфагновых сообществ 
на безмоховые ерники. В наиболее населенных 
районах РДВ в ерники трансформировано уже 
около 50–70% площадей, которые ранее занимали 
мари (Burenina, 2006; Kopoteva, Kuptsova, 2016а, b).

Основная торфообразующая роль на болотах, 
широко представленных на Среднеамурской 
низменности, принадлежит сфагновым мхам, 
формирующим верхний аэрируемый слой бо-
лота – ​акротельм (деятельный горизонт), мощ-
ностью 30–40 см, где идут процессы водообмена 
и торфогенеза (первичное разложение раститель-
ного вещества). Он образован живыми и мертвы-
ми (очес) мхами, корнями сосудистых растений 
кустарничково-травяного и древесного ярусов. 
По литературным данным период восстановле-
ния функции торфонакопления после пожара 
для болот Западной Канады занял около 13 лет 
благодаря восстановлению растительного покрова 
(Bourgeau-Chavez et al., 2020).

Цель нашего исследования – выяснить, как 
происходит восстановление растительного покрова 
и торфогенного горизонта мезотрофного болот-
ного участка после пожара в условиях Приамурья.

МАТЕРИАЛЫ И  МЕТОДЫ

Наблюдения за восстановлением болотного 
фитоценоза после пожара, прошедшего в июне 
2008 г., проводились на двух пробных площадях 
размерами 25 × 25 м, заложенных на типичном 
для Среднеамурской низменности кустарничково-
сфагновом болоте с угнетенной лиственницей – ​
мари (47°48ʹ N 135°39ʹ E) (рис. 1). Болото распо-
ложено на плоском заболоченном водоразделе 
рек Хор и Кия в окрестностях с. Кия, относится 
к мезотрофному типу согласно классификации 
болот юга Дальнего Востока, разработанной 
Ю. С. Прозоровым (Prozorov, 1985). Несмотря на то 
что “…питание этих болот идет главным образом 
за счет атмосферных осадков, почвенные воды 
вследствие близкого залегания низинных видов 
торфа еще не настолько бедны питательными 
солями, чтобы болота могли перейти в стадию 
олиготрофных” (Prozorov, 1961) (рис. 2).

С 2009 по 2020 г. проводились работы по оцен-
ке запасов биомассы напочвенного покрова на 
участках массива с различной интенсивностью 
пирогенного поражения (Kopoteva, Kuptsova, 2016а). 
По классификации (Rekomendatsii…, 2020) это был 
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Рис. 1. Картосхема места исследования: А – участок 
болота, не горевший в 2008 г.;  Б – выгоревший участок 
в 2008 г.; 1 – вторичный березняк-осинник; 2 – ке-
дрово-широколиственный лес; 3 – осоково-вейнико-
вые заболоченные луга с таволгой; 4 – мезотрофное 
кустарничково-сфагнового болота с лиственницей; 
5 – границы участков мезотрофного болота, не го-
ревшие во время пожара 2008 г.; 6 − границы терри-
тории болотного массива, подвергшейся серии палов 
и пожаров с начала 1990-х гг. (безмоховый ерник); 7 – 
границы болотного массива с полностью выгоревшим 
растительным покровом от пожара 2008 г.; 8 − дорога; 
9 − мелиоративная система (Kopoteva, Kuptsova, 2016a).

Fig. 1. Schematic map of the study area: А – the bog site 
unburned in 2008; Б – the site burned in 2008; 1 – secondary 
birch-aspen forest; 2 – Siberian pine-broadleaved forest; 
3 – sedge-reedgrass swampy meadowes with meadowsweet; 
4 – mesotrophic dwarf-shrub-sphagnum bog with larch; 
5 – boundaries of the areas of mesotrophic bog, unburned in 
2008; 6 − boundaries of the areas of the bog massif subjected 
to a series of burns and fires from early 1990s (moss-free 
dwarf-birch thicket); 7 – boundaries of the bog massif with 
vegetation cover completely burned by the fire of 2008; 8 − 
road; 9 − meliorative system (Kopoteva, Kuptsova, 2016a).
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“болотный пожар” – ​пожар на неосушенном болоте 
во время засухи, когда выгорают сухие растения 
кустарничково-травяного яруса, мхи и часть дея-
тельного горизонта. Выгорело около 80% площади 
болотного массива. Прогорание было мозаичным, 
произошло в основном на глубину сфагнового 
очеса на 5–10 см в понижениях и 20–30 см на 
подушках местами до более разложенного торфа, 
оставив зольники светло-коричневого цвета. На 
гари (участок Б) полностью погибли возобнов-
ление, подрост и взрослые деревья лиственницы 
(см. рис. 1). Были полностью уничтожены надземные 
живая фитомасса и мортмасса кустарничково-
травяного яруса, живая фитомасса и значитель-
ная часть мортмассы (очеса) мохового яруса. В то 
же время из-за быстрого прохождения огня при 
сильных порывах ветра на торфяных болотах 
всегда остаются отдельные редкие неповрежден-
ные огнем участки вытянутой формы (участок 
А) (см. рис. 1), самые крупные из них в нашем 
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Рис. 2. Ботанический состав торфа изучаемого мезотрофного болота.

Fig. 2. Botanical composition of the peat of the studied mesotrophic mire.

случае были размерами до 9 тыс. м2 (Kopoteva, 
Kuptsova, 2016а, b). Далее на гари происходили 
уплотнение слоя несгоревшего очеса и верхнего 
торфяного слоя, их проседание и подъем уровня 
болотных вод, что отмечалось после катастрофи-
ческих пожаров на торфяных болотах и другими 
исследователями (Tsaregradskaya, Kositsyn, 1999).

Растительный покров фитоценоза, находящегося 
до пожара в 2008 г. в субклимаксовом состоянии 
(Titlyanova et al., 1993), представлен в табл. 1.

Торфяная залежь мощностью 1.9–2 м низинно-
переходного типа имеет типичное для мезотро-
фных болот Среднеамурской низменности 
строение (Prozorov, 1961), сложена в основании 
травяно-древесно-кустарничковыми низинными, 
выше – ​травяно-кустарничковыми переходными 
торфами (рис. 2). Возраст торфяника составляет 
(9972 ± 166) кал. л. н. (Bazarova et al., 2014; Peskov et 
al., 2020). Сфагновые мхи встречаются в залежи 
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фрагментарно, их доля увеличивается от основа-
ния залежи к верхним слоям с 5 до 20%, сильно 
колеблясь по слоям.

С 2009 по 2012 г. проводилась работа по оценке 
динамики только надземной фитомассы укосным 
методом. В конце августа каждого сезона с 2012 
по 2020 г. на участках А и Б отбирались монолиты 
размерами 1  дм2 в  10‑кратной повторности на 
глубину 30 см. Первая точка для отбора пробы 
выбиралась случайно, затем отбор производился 

на трансекте с интервалом 30 м. Монолиты раз-
делялись на 3 слоя по 10 см. В камеральных ус-
ловиях вся фитомасса монолитов разбиралась на 
фракции: живые сфагновые и политриховые мхи, 
сфагновый очес, мортмасса политриховых мхов, 
а также торф, корни травянистых растений и кустар-
ничков и опад листьев кустарничков. Сфагновый 
очес делился на две фракции: слабой и высокой 
степени разложения. Очес слабой степени раз-
ложения выделялся по следующим признакам: 
светлая окраска, хорошая сохранность стеблей 

Таблица 1. Растительный покров объекта исследований в 2008 г. (до пожара)

Table 1. Vegetation cover of the study object in 2008 (before fire)

Вид 
Species

Проективное покрытие (%)
Coverage (%)

Участие в надземной живой  
фитомассе сообщества, %

Participation in the above-ground  
living phytomass of the community, %

Древесный ярус / Tree layer

Larix cajanderi Mayr.
Сомкнутость 0.1, бонитет Vb, H 2.3–5.8 м
Crown density 0.1, Vb bonitet class, H 2.3–5.8 m

4–5

Кустарниковый ярус / Shrub layer

Betula ovalifolia Rupr. H 0.9–1.2 м 10

Кустарнички / Dwarf-shrubs
Подушки
Cushions

Понижения
Depressions 25–29

Chamaedaphne calyculata (L.) Moench 15–20 30–40 9–10

Ledum palustre L. 10–15 20–30 11–12

Oxycoccus microcarpus Turcz. ex Rupr.
5 

(пятнами до 20–30)
(patches up to 20–30)

5 3–4

Vaccinium uliginosum L. 0–5 5 1–2

Andromeda polifolia L. <1 <1 <1

Травянистые / Herbs 3–4

Eriophorum vaginatum L. 5–10 5–10 –

Carex globularis L. 3–5 3–5 –

Calamagrostis neglecta (Ehrh.)  
Gaertn. Mey. & Sc <1 <1 –

Моховый покров / Moss layer 50–52

Sphagnum fuscum (Schimp.) Klinggr. 40–50 – 28–29

S.divinum Brid. 15–20 5–10
21–22*

S. balticum (Russ.) Russ. ex C. Jens. 0 10

Polytrichum strictum <1 <1 <1

Примечание: * Фитомасса Sphagnum divinum объединена с фитомассой S. balticum (средние за период наблюдений).

Note: * Sphagnum divinum plus S. balticum phytomass (average for the observation time).
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сфагнового мха с прикрепленными к ним веточками. 
Очес высокой степени разложения – ​от серой до 
почти черной окраски с крупными фрагментами 
веточек и стеблей. Торфом мы считали вещество 
черного цвета – ​мелкие остатки кустарничков 
и мхов, трудно различимые визуально.

Продукцию сфагновых мхов изучали в 2005–
2013 гг. общепринятыми методами, в основном 
методом перевязок, а также методом колышков 
с учетом проективного покрытия вида (Kopoteva, 
Kuptsova, 2016а; Kuptsova, Kopoteva, 2014; Vitt, 2007). 
Средняя ежегодная продукция за этот период 
была определена 131 г/м2. Эти данные учиты-
вались при расчете продукции сфагновых мхов 
в период мониторинга 2012–2020 гг. В процессе 
камеральной обработки вся фитомасса Sphagnum 
divinum горизонта 0–10 см была отнесена к живой, 
как показали результаты гистохимического метода 
(Malysheva, 1970), а продукция была принята за 
1/3 от живой фитомассы. При расчете продукции 
S. fuscum на участке А болота в 2012–2020 гг. она 
была принята за 1/3 от живой фитомассы, а живая 
фитомасса – ​за 1/3 от общей фитомассы горизонта 
0–10 см. В деятельном горизонте определялась 
также фитомасса Polytrichum strictum и в течение 
пяти последних лет отделялись окрашенная хло-
рофиллом, фотосинтезирующая верхняя часть 
побегов и боковые столоны (Kopoteva, 2019).

Все образцы высушивали в лабораторных усло-
виях в сушильном шкафу при температуре 105оС 
до абсолютно сухого веса.

РЕЗУЛЬТАТЫ И  ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

На участке Б в ходе мониторинга за 12 лет были 
зафиксированы пять палов в мае-июне, свидетель-
ством чего было наличие обугленных ветвей ку-
старничков при отборе фитомассы в конце августа: 
в 2012 г. – ​52.4 г/м2, в 2014 г. – ​51.1 г/м2, в 2017 г. – ​
50.7 г/м2, в 2018 г. – ​132.9 г/м2 и в 2019 г. – ​123.2 г/м2. 
На участке А в 2012 и 2014 г. следы палов на ку-
старничках обнаружены не были. В 2017–2019 гг. 
только высокие политриховые кочки были опалены 
и мхи на них частично погибли, но кустарнички 
не горели, их обугленные остатки обнаружены 
не были.

Продукция сфагновых мхов зависит в первую 
очередь от величин фитомассы живой части сфагно-
вых мхов и в значительной мере от характера ув-
лажнения. Как нами уже неоднократно отмечалось, 

в условиях нашего контрастного климата годичная 
продукция сфагновых мхов сильно колеблется. Так, 
в экстремально сухой 2008 – ​год пожара, продук-
ция Sphagnum fuscum составила 62.87 ± 5.4 г/м2×год, 
S. divinum – ​120.1 ± 13.0 г/м2×год, а в экстремально 
влажном 2010 г. соответственно: 149.3 ± 34.5 г/м2×год 
и 94.4 ± 37.4 г/м2×год (табл. 2). Продукцию сфагно-
вого покрова участка А до 2016 г. определял S. fuscum, 
с 2016 по 2020 г. продукция S. divinum была выше, 
чем у S. fuscum (см. табл. 2). В составе живой фи-
томассы до 2016 г. процент участия S. divinum ко-
леблется в пределах 14–20%. Затем его участие 
растет: в  2019  г. уже до 67%, и  соответственно 
снижается доля олиготрофного S. fuscum, что 
является свидетельством увеличения трофности 
экотопа негоревшего в 2008 г. участка. S. divinum 
в отличие от S. fuscum в Приамурье встречается 
даже на низинных болотах, где доля его участия 
в моховом ярусе достигает 60% (Prozorov, 1974: 
72, 80).

На участке Б восстанавливается в первую оче-
редь S. divinum. (см. табл. 2). Пал 2014 г. вызвал 
существенное снижение продукции сфагновых 
мхов. Последующие палы (2017–2019) также ока-
зали негативное влияние на их восстановление, 
несмотря на благоприятные условия увлажне-
ния в эти годы. В конце наблюдений в условиях 
переувлажнения доминирует S. divinum. Кроме 
того, после серии палов активизируется рост 
Polytrichum strictum, поэтому сфагновые дернины 
восстанавливаются медленнее, но равномерно по 
площади. В 2018 г. от пала пострадали и сфагновые, 
и политриховые мхи: даже появился Aulacomnium 
palustre (Hedw.) Schwägr., а темпы восстановления 
S. fuscum еще больше снизились. В 2019 г. темпы 
восстановления S. fuscum тоже снижены, несмотря 
на экстремальное переувлажнение, много восста-
новившихся мхов (S. fuscum) погибло и перешло 
в очес из-за пала. К концу мониторинга продукция 
сфагновых мхов на участке Б почти приблизилась 
к таковой на участке А, в основном за счет S. divinum. 
К концу 2019 г. фитомасса сфагнов в горизонте 
0–10 см (414 г/м2 в табл. 2) восстановилась на 55% 
по сравнению с состоянием негоревшего участка 
в 2012 г., а к 2020 г. – ​на 91%. Только одна проба из 
10 пришлась на непокрытую сфагнами поверхность, 
и в целом распределение сфагнового покрова стало 
более равномерным. Если в 2019 г. масса живой 
части мха у S. fuscum на участке А почти в 5 раз 
больше, чем на Б, то в 2020 г. эта разница стала 
значительно меньше: только в 1.3 раза (см. табл. 2). 
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В 2020 г. угольки и остатки бриевых мхов в образцах 
наблюдались уже на глубине 25–30 см. В условиях 
повышенного увлажнения происходило быстрое 
восстановление сфагнового покрова, который по 
мнению канадских и наших западносибирских 
исследователей поддерживает определенный 
уровень влажности, препятствующий снижению 
устойчивости фитоценоза к пирогенному фактору 
(Shetler et al., 2008; Naumov et al., 2009). Анализ 

динамики структуры продукции фитоценоза по-
казывает, что повторные палы существенно затор-
маживают восстановление сфагнового покрова.

Политриховых мхов на участке А изначально 
крайне мало (табл. 3), что подтверждается геобо-
таническими описаниями, сделанными до пожара 
(Kopoteva, Kuptsova, 2016а). Динамика фитомас-
сы P. strictum имеет пульсирующий характер: то 
увеличивается, то уменьшается, причем на обоих 

Таблица 2. Динамика фитомассы и продукции сфагновых мхов в горизонте 0–10 см, г/м2, в 2009–2020 гг.

Table 2. Dynamics of phytomass and production of sphagnum mosses in the 0–10 cm horizon, g/m2, in 2009–2020

Фитомасса и продукция 
сфагновых мхов 2009 2010 2011 2012 2013 2014 2015 2016 2017 2018 2019 2020

Не горевший в 2008 г. участок (А) / Bog site unburned in 2008 (A)

Общая фитомасса S. fuscum
Phytomass of S. fuscum

Не опр.
ND

Не опр.
ND

Не опр.
ND

596 ± 43 483 ± 45 575 ± 61 686 ± 87 478 ± 97 363 ± 90 486 ± 76
490 ± 1171

123
615 ± 1501

96

Фитомасса S. divinum
Phytomass of S. divinum

Не опр.
ND

Не опр.
ND

Не опр.
ND

149 ± 30 84 ± 14 92 ± 31 133 ± 46 268 ± 132 258 ± 70 189 ± 58
331 ± 731

110
316 ± 711

83

Итого / Total 396 ± 522 538 ± 36 748 ± 57 745 ± 53 587 ± 48 667 ± 68 819 ± 99 759 ± 164 621 ± 114 676 ± 95 821 ± 138 931 ± 166

Продукция S. fuscum
S. fuscum production

84 ± 14 149 ± 58 194 ± 12 66 ± 7.3 51 ± 5 64 ± 7 76 ± 10 53 ± 11 40 ± 10 54 ± 8 54 ± 13 68 ± 17

Продукция S. divinum
S. divinum production

54 ± 14 94 ± 37 289 ± 31 50 ± 10 28 ± 5 31 ± 10 44 ± 15 89 ± 44 86 ± 23 63 ± 19 110 ± 24 105 ± 24

Итого / Total 1083 2432 273 ± 252 116 ± 13 79 ± 7 95 ± 12 121 ± 18 143 ± 45 126 ± 25 117 ± 21 165 ± 285 174 ± 29

Участок болота, выгоревший от пожара 2008 г. (Б) / Bog site burned in 2008 (Б)

Общая фитомасса S. fuscum
Phytomass of S. fuscum

0
Не опр.

ND
Не опр.

ND
11 ± 8 34 ± 13 80 ± 40 132 ± 80 200 ± 85 458 ± 74 280 ± 85

162 ± 1091

27
275 ± 1011

76

Фитомасса S. divinum
Phytomass of S. divinum

0
Не опр.

ND
Не опр.

ND
45 ± 22 100 ± 45 124 ± 67 231 ± 73 271 ± 71 116 ± 24 218 ± 58

252 ± 571

92
405 ± 831

129

Итого / Total 0
Не опр.

ND
Не опр.

ND
56 ± 23 134 ± 46 203 ± 78 363 ± 109 470 ± 111 574 ± 78 497 ± 103 414 ± 123 679 ± 131

Продукция S. fuscum
S. fuscum production

0 0
Не опр.

ND
11 ± 8 34 ± 13 9 ± 4 15 ± 9 22 ± 9 51 ± 8 31 ± 9 18 ± 12 31 ± 11

Продукция S. divinum
S. divinum production

0 0
Не опр.

ND
45 ± 22 100 ± 45 41 ± 22 77 ± 24 90 ± 24 39 ± 8 73 ± 20 84 ± 19 135 ± 28

Итого / Total 0 0
Не опр.

ND
56 ± 23 134 ± 46 50 ± 23 92 ± 26 112 ± 26 90 ± 11 104 ± 22 102 ± 23 165 ± 30

Атмосферные осадки 
(апрель-октябрь)
Atmospheric precipitation 
(April-October)

693 945 778 562 516 530 602 580 663 636 887 773

Примечание. 1 Под чертой фитомасса зеленой (окрашенной хлорофиллом) части сфагновых мхов.
2 Монолиты не разбирались по видам мхов. Указана общая фитомасса мхов в слое 0–10 см.
3 Итоговая продукция сфагновых мхов в 2009–2011 гг. считалась с учетом проективного покрытия (Копотева, Купцова, 2016)

Note. 1 Below the line: the phytomass of green (chlorophyll-colored) part of sphagnum mosses.
2 Monoliths were not sorted by moss species. The phytomass of mosses is shown in the 0–10 cm layer.
3 Total sphagnum moss production in 2009–2011 was calculated taking projective cover into account (Kopoteva, Kuptsova, 2016).
ND – not determined.
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участках, но ее колебания по годам не совпадают. 
Более подробно сукцессия фитоценоза с P. strictum до 
2018 г. включительно описана ранее (Kopoteva, 2019). 
В конце мониторинга его фитомасса максимальна 
несмотря на значительное переувлажнение. Из 10 
повторностей в отборе 2020 г. было 9 полностью 
сформировавшихся дернин P. strictum мощностью 
от 30 до 70 см. На самых высоких политриховых 
подушках (60–70 см) начался их распад с южной 
стороны из-за частичной гибели мхов.

Развитие P. strictum на обнаженном торфе вы-
горевшего участка (Б) началось раньше, чем на 
участке А  с  ненарушенным сфагновым покро-
вом. Здесь на поверхности голого торфа активно 
развивались Marchantia polymorpha L. и бриевые 
мхи (Ceratodon purpureus (Hedw.) Brid., Cynodontium 
strumiferum, а также P. strictum (Kopoteva, 2019). По 
результатам геоботанических описаний на участ-
ке Б в 2012 г. голый торф занимал (52.3 ± 6.4)% 
поверхности (P. strictum – (​25 ± 7.3)%), в 2014 г. (71.2 ± 
± 6.4)% (P. strictum – ​(10.7 ± 1.8)%), в 2016 г. уже (23.0 ± 
± 6.8)% (P. strictum – ​(16.9 ± 6.0)%). В 2013–2014 гг. 
возраст P. strictum в отдельных дернинах насчи-
тывал 5–6 лет. К концу 2020 г. мы обнаружили 
8 дернин P. strictum (из 10 повторностей), в поло-
вине которых мощность дернины не превышала 

20 см. В табл. 3 показано, что фитомасса P. strictum 
снижается к концу сезонов относительно влаж-
ных 2015 и 2019 гг., а также в 2018 г. из-за сильно 
обгоревших политриховых подушек. Но в целом 
можно сказать, что пирогенный фактор являет-
ся стимулирующим для развития политриховых 
мхов, о чем говорит развитие их боковых столонов 
в дернине, даже на глубине 10–20 см, после того 
как обгорают политриховые подушки (Kopoteva, 
2019). К концу сезона 2020 г. фитомасса P. strictum 
участка А увеличилась до 2143 г/м2, на участке 
Б меньше – ​1537 г/м2 (см. табл. 3). Данные рис. 3 
и табл. 3 показывают, как меняются в ходе мо-
ниторинга структура и плотность торфогенного 
слоя на обоих участках.

Основные изменения на участке А связаны с раз-
витием Polytrichum strictum. К концу наблюдений 
(2020 г.) резко возрастает его фитомасса на фоне 
снижения массы корней сосудистых, увеличи-
вается фитомасса S. divinum. Живая фитомасса 
P. strictum для 2012–2015 гг. (рис. 3) рассчитана по 
средней за 5 лет (с 2016 по 2020 г.) (см. объекты 
и методы).

На участке Б в течение всего периода наблю-
дений, кроме 2019  г., доля корней сосудистых 

Таблица 3. Динамика фитомассы Polytrichum strictum в акротельме, г/м2, в 2012–2020 гг.

Table 3. Dynamics of Polytrichum strictum phytomass in the acrotelm, g/m2, in 2012–2020
Фитомасса / Phytomass 2012 2013 2014 2015 2016 2017 2018 2019 2020

Фитомасса в горизонте 0–30 см, А
Phytomass in the horizon 0–30 cm, A

3 ± 2 387 ± 251 647 ± 308 1029 ± 250 1505 ± 346 1122 ± 315 1853 ± 436 1119 ± 272 2143 ± 366

Фитомасса в горизонте 0–30 см, Б
Phytomass in the horizon 0–30 cm, Б

356 ± 186
9 ± 8

126 ± 73
119 ± 49 450 ± 197 36 ± 17 616 ± 196 970 ± 244 636 ± 189 557 ± 195 1537 ± 544

Фитомасса в горизонте 0–10 см, А
Phytomass in the horizon 0–10 cm, A

2 ± 2 264 ± 186 316 ± 161 345 ± 127 631 ± 119 416 ± 131 631 ± 157 380 ± 102 818 ± 165

Фитомасса в горизонте 0–10 см, Б
Phytomass in the horizon 0–10 cm, Б

253 ± 130
9 ± 8

100 ± 49
119 ± 49 285 ± 102 10 ± 4 410 ± 120 364 ± 88 384 ± 125 278 ± 115 382 ± 130

Фитомасса фотосинтезирующих 
частей, А
Phytomass of photosynthetic parts, A

Не опр.
ND

Не опр.
ND

Не опр.
ND

Не опр.
ND 131 ± 28 97 ± 35 161 ± 42 65 ± 14 127 ± 28

Фотосинтезирующая фитомасса, Б
Phytomass of photosynthetic parts, Б

Не опр.
ND

Не опр.
ND

Не опр.
ND

Не опр.
ND 101 ± 44 115 ± 33 43 ± 13 57 ± 22 90 ± 27

Примечание. А – негоревший участок болота; Б – горевший участок болота. Под чертой фитомасса бриевых мхов Ceratodon 
purpureus и Cynodontium strumiferum.

Note. A – unburned area of the bog; Б – burned area of the bog. Below the line: phytomass of Ceratodon purpureus and Cynodontium 
strumiferum. ND – not determined.
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больше, чем на  А. Пирогенный фактор стимули-
рует продукцию сосудистых растений, особенно 
кустарничков, что подтверждают и  другие ис-
следователи (Malashchuk, Filippov, 2021). После 
палов происходит увеличение не только массы 
сосудистых растений, но и скорости разложения 
в результате увеличения трофности (табл. 4). Вли-
яние пожаров на изменение трофности субстра-
та давно описано: возрастает количество азота 
и фосфора (Efremova, Efremov, 1994). В аэробной 
зоне, как доказано (Titlyanova, 2010), потери за 
счет минерализации в ненарушенном болотном 
сообществе в значительной мере компенсируются 
поступлением свежей фитомассы с отмирающими 
корнями сосудистых растений. В постпирогенном 
сообществе на участке Б эта компенсация в 1.5–2 раза 
больше. Кроме того, с 2013 г. начинается бурное 
развитие P. strictum: увеличивается его фитомас-
са, снижается фитомасса живых сфагновых мхов. 
В результате всего этого начинается уплотнение 
торфогенного горизонта, который в норме должен 
быть рыхлым (Kalyuzhny, 2019). Увеличение его 
плотности сопровождается уменьшением порового 

пространства, что ограничивает капиллярный подъ-
ем воды и ухудшает водообеспечение сфагновых 
мхов. Уплотнение верхней части торфяной залежи 
происходит и при снижении уровня болотных вод, 
которое происходит после пожаров (Tsaregradskya, 
Kositsyn, 1999), оно отмечалось в экспериментах 
(Norby et al., 2019). Действительно, в периоды сезо-
нов 2013–2014 гг. количество атмосферных осадков 
было значительно меньше нормы (516–560 мм). 
В 2020 г. осадки были больше нормы (772.6 мм) 
с предшествовавшим в 2019 г. сильным переув-
лажнением (885.8 мм), и плотность деятельного 
слоя на участке  Б снижается благодаря восста-
новлению сфагновых мхов. На участке А к концу 
наблюдений его плотность увеличена вдвое (см. 
табл. 4, рис. 3).

Восстановление структуры торфогенного слоя 
на участке Б происходит медленно в относитель-
но сухой период (2012–2018), зато переувлажнение 
2019 г. резко меняет картину: в следующем 2020 г. 
соотношение фракций участка Б (см. рис. 3) уже не 
так сильно отличается от А, хотя структура послед-
него подверглась достаточно сильным изменениям.

Рис. 3. Динамика структуры акротельма негоревшего участка (А) и гари (Б), г/м2:
1 – живые корни кустарничков; 2 – мертвые корни кустарничков; 3 – опад листьев кустарничков; 4 – живые 
корни трав; 5 – мертвые корни трав; 6 – живая фитомасса Polytrichum strictum; 7 – мортмасса P. strictum; 8 – живая 
фитомасса Sphagnum fuscum; 9 – очес S. fuscum слабой степени разложения; 10 – живая фитомасса S. divinum; 11 – 
очес S. divinum слабой степени разложения; 12 – очес высокой степени разложения; 13 – торф.

Fig. 3. Dynamics of the acrotelm structure in unburned (A) and burned (Б) areas, g/m2:
1 – living roots of dwarf shrubs; 2 – dead roots of dwarf shrubs; 3 – falling leaves of dwarf shrubs; 4 – living roots of herbs; 
5 – dead roots of herbs; 6 – living phytomass of Polytrichum strictum; 7 – mortmass of P. strictum; 8 – living phytomass of 
Sphagnum fuscum; 9 – S. fuscum tirr of a low degree of decomposition; 10 – living phytomass of S. divinum; 11 – S. divinum 
tirr of a low degree of decomposition; 12 – tirr of a high degree of decomposition; 13 – peat.
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Динамика массы очеса и торфа, имеющих самую 
большую долю в деятельном горизонте, представлена 
на рис. 4, 5. На участке Б (гари) материал отбирался 
первоначально с поверхности торфа и несгоревшего 
очеса. На рис. 4 четко прослеживается влияние пала 
2014 г.: сгорела часть живых мхов и очеса, ускорился 
переход очеса слабой степени разложения в очес 
более высокой степени разложения и далее в торф, 
да и сам отбор углубился в торф. В динамике его 
структуры участка А тоже прослеживается влияние 
палов. Снижение массы слабо разложившегося 
очеса и,  соответственно, увеличение массы вы-
соко разложившегося говорит об усилении мине-
рализации вероятно из-за поступления зольных 
элементов, а также из-за сниженной продукции 
сфагновых мхов (см. табл. 2).

На увеличение скорости разложения из-за пи-
рогенного фактора указывают и данные динамики 
опада листьев кустарничков (табл. 5). Этот мате-
риал считается быстро и средне разлагающимся 
(Vishnyakova et al., 2012). За год разлагается треть 
опада листьев (Golovatskaya, Nikonova, 2013). В верх-
ний горизонт участка Б поступает значительно 
больше листьев, поскольку пирогенный фактор 
стимулирует продукцию кустарничков. В конце 
сезона, в начале которого прошел пал, в горизонте 
0–10 см эти превышения составляют 1.7–2.2 раза, 
в промежутке между палами – ​1.2 раза. Сравнивая 
оба участка сверху вниз по горизонтам, мы видим, 
что на участке А материал распределяется отно-
сительно равномерно: снижение массы листьев на 
нем происходит постепенно. На участке Б масса 

Таблица 4. Динамика фракций фитомассы в акротельме (0–30 см); г/м2 абс. сух. , в 2012–2015, 2019 и 2020 гг.

Table 4. Dynamics of phytomass fractions in acrotelm (0–30 cm); g/m2 abs. dry, in 2012–2015, 2019 и 2020

Фракции 
фитомассы
Phytomass 

fractions

2012 2013 2014 2015 2019 2020

А Б А Б А Б А Б А Б А Б

Корни сосудис- 
тых растений 
Roots of vascular 
plants

728 ± 109 1617 ± 178 1205 ± 1787 3047 ± 441 666 ± 93 4049 ± 1042 1070 ± 182 2587 ± 244 806 ± 98 1989 ± 388 664 ± 138 1361 ± 256

Опад листьев 
кустарничков
Fallen leaves of 
dwarf-shrubs

118 ± 22 144 ± 39 187 ± 23 138 ± 15 189 ± 24 163 ± 25 164 ± 15 204 ± 29 267 ± 21 214 ± 42 120 ± 43 197 ± 39

Polytrichum 
strictum 3 ± 2 356 ± 186 387 ± 251 126 ± 73 647 ± 308 450 ± 197 1029 ± 250 36 ± 17 1119 ± 272 557 ± 195 2143 ± 366 1537 ± 544

Живые  
сфагновые мхи
Alive Sphagnum 
mosses

347 ± 34 56 ± 23 245 ± 48 134 ± 46 284 ± 68 150 ± 78 362 ± 99 369 ± 108 494 ± 138 306 ± 123 521 ± 166 496 ± 131

Очес слабой  
степени 
разложения 
Tirr of low degree 
of decomposition 

2007 ± 161 236 ± 129 2494 ± 389 1082 ± 408 2080 ± 232 810 ± 310 2671 ± 250 854 ± 272 2463 ± 376 605 ± 167 2026 ± 242 1606 ± 282

Очес высокой 
степени разложе-
ния и торф
Tirr of high degree 
of decomposition 
and peat

351 ± 108 3360 ± 562 283 ± 179 5115 ± 1005 335 ± 225 5759 ± 1672 716 ± 308 4134 ± 846 624 ± 212 3711 ± 854 1260 ± 376 1386 ± 490

Итого / Total 3555 ± 226 5770 ± 635 4801 ± 527 9640 ± 1174 4201 ± 462 11382 ± 2006 6012 ± 513 8184 ± 928 5773 ± 538 7382 ± 981 6813 ± 618 6583 ± 836

Плотность, г/см3 

Density, g/cm3 0.012 0.019 0.016 0.032 0.014 0.038 0.020 0.027 0.019 0.025 0.023 0.022

Примечание. А – негоревший участок; Б – гарь.

Note. A – unburned area of the bog; Б – burned area of the bog.
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Рис. 4. Динамика восстановления структуры акротельма на гари:
1 – торф; 2 – очес высокой степени разложения; 3 – очес Sphagnum divinum + S. fuscum слабой степени разложения.

Fig. 4. Dynamics of acrotelm structure recovery in a burned area:
1 – peat; 2 – tirr of a high degree of decomposition; 3 – tirr of Sphagnum divinum + S. fuscum of a low degree of decomposition.
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Рис. 5. Динамика соотношений фракций очеса и торфа на негоревшем участке:
1 – торф; 2 – очес высокой степени разложения; 3 – очес Sphagnum divinum + S. fuscum слабой степени разложения.

Fig. 5. Dynamics of tirr and peat fraction ratios in the unburned area:
1 – peat; 2 – tirr of a high degree of decomposition; 3 –  tirr of Sphagnum divinum + S. fuscum of a low degree of decomposition.

листьев в нижних горизонтах почти все годы резко 
снижается, что говорит о повышенной скорости 
минерализации. Масса листьев на гари по сравне-
нию с участком А в нижних горизонтах меньше 
в 1.5–3 раза. После пала 2014 г. скорость разложения 

листьев увеличилась в 3.3 раза, то же происходит 
после палов 2017–2019 гг.

Роль Polytrichum strictum в  торфонакоплении 
практически не изучена. По нашим наблюдени-
ям цикл его развития в условиях Приамурья до 
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Таблица 5. Динамика опада листьев кустарничков в акротельме, г/м2

Table 5. Dynamics of leaf fall of shrubs in the acrotelm, g/m2

Горизонт, 
см 

Horizon, 
cm

Годы наблюдений 
Years of observations

2012 2013 2014 2015 2016 2017 2018 2019 2020

А

0–10 65.4 ± 11.1 96.8 ± 13.8 71.4 ± 8.1 64 ± 8.4 69.5 ± 6.9 58.2 ± 3.9 45.3 ± 7.6 94.6 ± 12.8 58.2 ± 10.9

10–20 44.3 ± 11.9 48.3 ± 8.8 62.9 ± 11.4 60.2 ± 5.2 69.8 ± 7.3 69.9 ± 4.3 44.8 ± 8.2 68.8 ± 12.4 80.4 ± 31.3

20–30 8.6 ± 2.6 42.4 ± 10.4 54.2 ± 11.2 39.6 ± 11.7 62.9 ± 10.4 83.2 ± 22.5 43.3 ± 13.4 103.5 ± 7.9 61.3 ± 19.9

0–30 118.3 ± 22.1 187.4 ± 22.9 188.6 ± 23.9 163.9 ± 15.3 202.1 ± 13.4 211.3 ± 25.8 133.5 ± 22.7 266.9 ± 20.8 199.9 ± 43.2

Б

0–10 111.0 ± 33.7 109.9 ± 13.0 118.4 ± 26.2 80.2 ± 12.7 83.4 ± 20.3 103.6 ± 10.7 101.0 ± 28.9 112.0 ± 37.7 70.8 ± 13.5

10–20 22.1 ± 7.6 22.4 ± 4.8 27.8 ± 8.2 88.3 ± 23.9 77.2 ± 19.9 80.1 ± 11.6 43.0 ± 7.9 62.5 ± 17.3 63.4 ± 18.2

20–30 11.1 ± 3.9 5.9 ± 2.3 16.3 ± 6.4 35.9 ± 10.6 60.5 ± 30.0 56.7 ± 15.2 29.3 ± 9.2 39.1 ± 18.8 62.7 ± 21.3

0–30 144.3 ± 39.5 138.2 ± 15.0 162.8 ± 25.0 204.5 ± 29.1 221.1 ± 45.8 240.4 ± 25.8 173.3 ± 27.8 213.7 ± 42.2 196.9 ± 39.3

Примечание. А – негоревший участок болота; Б – горевший участок болота.

Note. A – unburned area of the bog; Б – burned area of the bog.

максимума составляет 7–8 лет, затем идет на спад, 
если не пролонгируется повторными палами. На 
участке А его массовое спороношение началось 
на 5‑й год, а на 7‑й начался распад высоких по-
литриховых подушек из-за гибели мхов с южной 
стороны. Как известно из литературы (Popov, 2000; 
Zhuravleva, Ipatov, 2003), в процессе восстановления 
кустарничково-сфагновых болот после пожара по-
литриховые мхи замещаются сфагновыми. Резуль-
таты 12‑го года наших наблюдений показывают, 
что до этого замещения еще далеко.

Улучшение питания минеральными элемента-
ми, а также повышение температуры увеличивают 
продуктивность P. strictum за счет бокового ветвле-
ния, в то же время угнетая сфагновые мхи (Bubier 
et al., 2007; Bu et al., 2011). Его продукция увели-
чивается также при снижении уровня болотных 
вод, в отличие от сфагновых мхов (Potvin et al., 
2015), что подтверждают и наши данные. Однако 
мы согласны с Juutinen et al. (2016), что “это из-
менение в составе мохового покрова заслуживает 
дальнейшего внимания”, поскольку переход к бо-
лее легко разлагаемому материалу может снизить 
секвестирование углерода в болотном сообществе.

Как ранний сукцессионный вид он процвета-
ет в условиях открытого полога (Benscoter, 2006; 
Groeneveld et al., 2007). Эти авторы считают, что 
P.  strictum облегчает заселение сфагновых мхов 

благодаря созданию более благоприятных микро-
климатических условий и его стратегии жизненного 
цикла. По нашим наблюдениям его заселение про-
исходит также непосредственно в ненарушенную 
дернину S. fuscum и развитие происходит гораздо 
быстрее, эффективнее, чем на голом торфе, где 
сукцессия на участке Б была, по-видимому, пре-
рвана переувлажнением 2010–2011 гг.

К концу сезона 2020 г. фитомасса P. strictum 
увеличилась на 21 т/га на участке А, на Б – ​на 
15 т/га. Возможно, столь значительное увеличение 
его фитомассы за относительно короткий проме-
жуток времени связано с наличием большого банка 
спор P. strictum, который сохраняется в течение 
трех последних десятилетий из-за очень частого 
выгорания участка прилегающей к дороге части 
мелиоративной системы, расположенной недалеко 
от нашего объекта – ​болотного массива (см. рис. 1). 
Моховый ярус этих участков на 90–95% состоит 
из политриховых. Причинами могут быть также 
особенности его развития в разных эдафических 
условиях, а также, возможно, конкурентные вза-
имоотношения с вересковыми кустарничками, до 
конца еще не изученные. Данные, что вересковые 
кустарнички подавляют продукцию P. strictum, 
требуют подтверждения (Norby et al., 2019).

С одной стороны, P. strictum поставляет боль-
шое количество растительного вещества, что 
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в какой‑то мере смягчает нарушенную пожаром 
биосферную функцию фитоценоза и  говорит 
о  способности экосистемы к  самовосстановле-
нию. При проведении ботанического анализа 
в слоях торфа с признаками пирогенного пора-
жения (угли) политриховые практически не об-
наруживаются (единично), хотя сфагновые мхи 
присутствуют постоянно. В литературе крайне 
мало информации о скорости его разложения от-
носительно других растений. Мы нашли только 
одну экспериментальную работу (Likhanova, 2014) 
для лесного фитоценоза, подтверждающую факт 
больших потерь массы P. strictum от разложения 
по сравнению со сфагновыми мхами. С другой 
стороны, достаточно длительное развитие политри-
ховых в растительном покрове, а этот временной 
интервал увеличивают повторные палы, может 
затормаживать восстановление сфагновых мхов, 
хотя достоверных доказательств этому представ-
ленные материалы пока не дают.

Данных о величине фитомассы и продукции 
P. strictum в  отечественной литературе крайне 
мало. Величины его продукции указаны толь-
ко для мезотрофных болот Канады (97–148 г/м2) 
(Longton, 1979). В многочисленных англоязычных 
публикациях продукция P. strictum оценивается 
по линейному росту “сопутствующего” сфагнума, 

“потому что он имеет такую же скорость роста” 
(Vitt, 2007). По нашему мнению, это не так: его 
фитомасса увеличивалась бы тогда только в верх-
нем 10-сантиметровом слое, а не во всем, что мы 
наблюдали (см. табл. 3).

В нашем случае продукция P. strictum вероятно 
значительно больше, чем окрашенная хлорофиллом 
фотосинтезирующая часть растений с боковыми 
столонами, ранее принимаемые нами за годичный 
прирост (Kopoteva, 2019), тем более с учетом на-
копленной за 9 лет фитомассы (минимум 17 т/га, 
см. табл. 3). В отдельные годы (2013, 2015 на участ-
ке Б и в 2017, 2019 гг. на обоих) прироста вообще 
не было, была убыль, иногда значительная, из-за 
обгорания высоких политриховых кочек во время 
палов и других причин. По нашему мнению, это 
объясняется еще и контагиозным, мозаичным 
распределением этого вида в растительном по-
крове. Большая стандартная ошибка (см. табл. 3) 
указывает, что 10 повторностей для достоверности 
статистических данных недостаточно и нужны 
отдельные специальные исследования для опре-
деления продукции P. strictum и его конкурентных 

взаимоотношений с вересковыми кустарничками.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Процесс послепожарного восстановления 
деятельного слоя, где происходит начальная 
стадия торфогенеза, рассматривается впервые. 
Только полное восстановление сфагнового по-
крова является необходимым условием для вос-
становления депонирующей углерод функции 
кустарничково-сфагновых болот Приамурья. 
В ходе его восстановления существуют опреде-
ленные закономерности, на которые оказывают 
влияние абиотические факторы, в первую очередь 
уровень и режим увлажнения.

Наблюдения за восстановлением мохового яруса 
на гари показали, что сфагновый покров за 12 лет 
восстановился на 91% благодаря последним двум 
годам с повышенным количеством атмосферных 
осадков. Однако состав видов существенно изме-
нился: в восстановившемся после пожара моховом 
ярусе стал доминировать Sphagnum divinum, в то 
время как до пожара господствовал S. fuscum.

Экстремальные пирогенные поражения подоб-
ные пожару 2008 г. делают болотные сообщества 
уязвимыми к  повторным палам, затормажива-
ющими восстановление допожарного мохового 
яруса. На неповрежденных и слабо поврежден-
ных пожаром участках развиваются сукцесси-
онные процессы, которые приводят к снижению 
продуктивности сфагновых мхов. Необходимы 
дальнейшие исследования этих сукцессий и их 
влияния на процессы в  деятельном горизонте 
торфяных болот.

Многократное влияние пирогенного факто-
ра слабой интенсивности в виде палов от сель-
скохозяйственного выжигания травы приводит 
к  снижению продуктивности мохового яруса. 
Прогнозируемое возможное изменение климата 
с уменьшением количества осадков может затор-
мозить этот процесс и даже ускорить деградацию 
торфяных болот, что уже давно наблюдается вблизи 
населенных пунктов на территории Приамурья, 
где широко практикуются весенне-раннелетние 
выжигания сухой травы.
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The paper considers the structural organization of the peat active layer (acrotelm) of a mesotrophic bog 
in the Middle-Amur Lowland. Data on the phytomass and production of mosses as well as vascular plant 
roots are provided to describe the dynamics of the layer structure restoration after fire. It was established 
that the phytomass of live sphagnum mosses has recovered by 42% in 12 years after the fire, with a change 
in the dominating species. The production of dominant Sphagnum fuscum ((84 ± 14) g/m2) was 1.5 times 
more than the production of S. divinum ((54 ± 14) g/m2) before the fire, and than decreased by 1.5 times 
on the site that was unburned in 2008 and by 4 times in the burned site by the end of the observations. 
An analysis of the Polytrichum strictum phytomass dynamics during the pyrogenic succession of the 
phytocenose is provided. The phytomass of P. strictum in the 0–30 cm horizon rose by the end of the 
monitoring observations by (1537 ± 540) g/m2 on the burned site and by (2142 ± 366) g/m2 on the site 
not affected by the 2008 fire.

Keywords: pyrogenic factor, peat-forming layer, succession, phytomass, moss production, sphagnum 
tirr, monitoring
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Впервые описана триэция у кистекорневого многолетнего травянистого поликарпического 
растения Ranunculus auricomus L. в Московской области. Установлено, что R. auricomus образует 
три типа цветков, различающихся по строению андроцея и гинецея: обоеполые (с фертиль-
ными тычинками и плодолистиками), пестичные (полное отсутствие тычинок) и тычиночные 
(с фертильными тычинками и редуцированными нефункционирующими плодолистиками). 
Обоеполые цветки и их части крупнее, чем у тычиночных и пестичных. Изученные семь це-
нопопуляций включали пять типов особей, образующих: 1) обоеполые цветки (76.9–80.8% 
от общего числа генеративных особей); 2) тычиночные цветки (2.8–3.9%); 3) пестичные цветки 
(1.0–3.9%); 4) обоеполые и тычиночные цветки (10.8–15.9%); 5) обоеполые и пестичные цветки 
(1.0–3.0%). Установлено, что за пять лет наблюдений (2019–2023) особи разных половых форм 
не меняли пол цветков, и половая структура ценопопуляций оставалась стабильной, без резких 
колебаний.

Ключевые слова: Ranunculus auricomus, триэция, морфология цветка, половой спектр, ценопопуляция
DOI: 10.31857/S0006813624060058, EDN: PZRUUS

Изменение половой дифференциации вида на 
протяжении ареала – ​интересное, но мало изу-
ченное явление популяционной жизни растений. 
Существуют по крайне мере две основные причины 
этого – ​объективная и субъективная. Последняя 
связана с невнимательностью исследователей и не-
верным определением пола цветков или особей. 
Объективная причина основывается на лабильности 
половой дифференциации вида или совмещении 
половых форм у  растений одного вида. В  обзо-
ре H. Korpelainen (1998) приведены сведения об 
изменении пола под действием факторов окру-
жающей среды или искусственного воздействия 
у 105 видов растений. Однако все эти случаи от-
носятся только к двум половым формам – ​диэции 
и моноэции. Тем не менее для растений с иными 
формами половой дифференциации (гинодиэция, 
андродиэция, субдиэция и др.) известны факты 
кардинального изменения в  соотношении по-
ловых форм на популяционном уровне. И здесь 
необходимо четко разделять причины таких пе-
рестроек. С одной стороны, это связано с особен-
ностями самой половой формы, обусловленными 

ее происхождением, эволюцией и поддержанием. 
Например, для целого ряда гинодиэцичных или 
андродиэцичных видов характерно наличие в попу-
ляциях не только обоеполых, женских или мужских 
особей соответственно, но и гиномоноэцичных 
или андромоноэцичных особей соответственно 
(Knuth, 1898; Demyanova, 1985, 2011, 2013; Godin, 
2019, 2020). С другой стороны, у некоторых видов 
действительно в разных частях ареала описаны 
разные половые формы. Например, Silene acaulis 
(L.) Jacq. (Caryophyllaceae) в  Финляндии харак-
теризуется триэцией (Alatalo, Molau, 2001), а на 
Аляске (Morris, Doak, 1998) – гинодиэцией. По-
пуляции Pachycereus pringlei (Cactaceae) могут быть 
триэцичными и гинодиэцичными (Fleming et al., 
1998). В обоих случаях переход между триэцией 
и гинодиэцией связан с “потерей” или “приоб-
ретением” мужских особей. Анализ литературы 
показывает, что совмещение разных половых форм 
у одного вида часто наблюдается в крупных и по-
лиморфных родах (Knuth, 1898; Demyanova, 1985). 
Ranunculus L. принадлежит к одному из таких ро-
дов. Он насчитывает до 600 видов, встречающихся 
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во всех географических зонах – ​от арктических 
тундр до пустынь и от низкогорий до альпийских 
поясов (Tamura, 1995). Среди его представителей 
встречаются виды с разными формами половой 
дифференциации: андромоноэция (Ranunculus al- 
pestris L., R. glacialis L.; Knuth, 1898), гиномоноэция 
(R. arvensis L., R. hybridus Biria, R. trichophyllus Chaix 
s. l.; Schulz, 1890; Knuth, 1898), гинодиэция (R. acris L., 
R. bulbosus L., R. repens L., R. walo-kochii Hörandl et 
Gutermann; Knuth, 1898; Demyanova, 2011; Godin, 
2023a), андродиэция (R. pedatus subsp. silvisteppaceus 
(Dubovik) Elenevsky et Derv.-Sok.; Demyanova, 2013; 
R. ficaria subsp. ficaria; Godin, 2024).

Ranunculus aggr. auricomus L. (лютик золоти-
стый) – ​кистекорневое поликарпическое растение 
с  эпигеогенным коротким корневищем, геми-
криптофит, мезофит (Rabotnov, Saurina, 1971). Его 
ареал простирается от Южной Европы на север 
до Гренландии и на восток через Северную Азию 
до полуострова Сьюард на Аляске (Tzvelev, 2001). 
Встречается на лугах, лесных полянах и опуш-
ках, окраинах болот, в болотистых лесах, среди 
кустарников. В европейской части России вхо-
дит в состав травостоя следующих ассоциаций: 
Deschampsio-Festucetum pratensis, Deschampsio-
Agrostietum tenuis, Sedo acris-Agrostietum tenuis, 
Carici vulpinae-Deschampsietum cespitosae, Geranio 
pratense-Filipenduletum ulmariae, Lysimachio vulgaris-
Filipenduletum ulmariae, Poo palustris-Alopecuretum 
pratensis, Anthoxantho-Agrostietum (Vasilevich, 
Bibikova, 2007; Shchukina, 2008, 2009).

R. aggr. auricomus представляет собой комплекс 
видов, обладающий высоким морфологическим 
полиморфизмом, многие представители которого 
полиплоиды (преимущественно аллополиплоиды 
от тетра- до октаплоидов), с широким распростра-
нением факультативного апомиксиса (Rozanova, 
1922, 1925; Tzvelev, 1994; Hörandl, 2008; Karbstein 
et al., 2020). Сведения о половой дифференциации 
этого видового комплекса крайне немногочислен-
ны. A. Schulz (1890) упоминает, что в Тюрингии 
(Германия) крайне редко встречаются пестич-
ные цветки, которые располагаются на одной 
особи с обоеполыми цветками (гиномоноэцич-
ные особи) или на отдельных особях (женские). 
Следовательно, в Тюрингии для этого видового 
комплекса характерна гинодиэция. В Кургурском 
лесном заказнике (Пермский край) у R. auricomus 
Е. И. Демьяновой (Demyanova, 1990) были впервые 
выявлены андродиэция и высокая вариабельность 

частоты особей с тычиночными цветками – ​от 
0.1 до 15.0%. Она показала, что популяции этого 
вида состоят из трех типов особей: с обоеполыми 
цветками (92%), с обоеполыми и тычиночными 
цветками (6.5%) и  с  тычиночными цветками 
(1.5%) (Demyanova, 2013). Неоднозначность, сла-
бая изученность и противоречивость сведений 
о половой экспрессии этого видового комплекса 
предопределили цель данной работы – ​выявле-
ние половой дифференциации R. aggr. auricomus 
в Московской области.

МАТЕРИАЛЫ И  МЕТОДЫ

Изучение половой дифференциации Ranunculus 
aggr. auricomus проведено в течение пяти лет с 2019 
по 2023 г. в Московской области. В связи с большим 
морфологическим полиморфизмом этого видового 
комплекса для сбора материала и дальнейшего 
анализа использовали только растения с сильно, 
но в разной степени рассеченными пластинками 
розеточных листьев (Tzvelev, 2001). Проанализи-
рованы морфологические особенности 50 обое-
полых, 50 тычиночных и 50 пестичных цветков, 
собранных с  10 особей разных половых форм. 
Морфология цветков описана согласно “Atlas…” 
(Fedorov, Artyushenko, 1975) и L.P. Ronse de Craene 
(2010). Размеры частей цветка измерены с помо-
щью стереоскопического микроскопа Биомед МС‑1 
с окуляр-микрометром при увеличении 20 или 40. 
Произведены измерения частей цветка, характе-
ризующих околоцветник, андроцей и гинецей.

Определение фертильности пыльцы прово-
дилось методом окрашивания в ацетокармине. 
Для приготовления препаратов использованы 
все пыльники из цветка. Препарат изучался под 
микроскопом Биомед‑5 при увеличении 16 × 10. 
Подсчет пыльцевых зерен проводился в  15 по-
лях зрения. В  каждом цветке исследовано по 
200–300 пыльцевых зерен. В результате изучена 
пыльца 50 обоеполых и 50 тычиночных цветков 
10 особей разных половых форм. Определение 
размеров пыльцевых зерен проводилось на тех 
же препаратах. Измерение осуществляли с помо-
щью окуляр-микрометра при увеличении 16×40. 
Изучена пыльца по двум признакам: экватори-
альный диаметр пыльцевых зерен, мкм; фертиль-
ность пыльцы, %. Степень рецептивности рылец 
проверялась по методике Робинсона (Robinsohn, 
1924): поверхность зрелых, готовых воспринимать 
пыльцу рылец окрашивается слабым раствором 
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Таблица 1. Значения морфологических параметров обоеполых, тычиночных и пестичных цветков 
Ranunculus aggr. auricomus в Московской области

Table 1. Values of morphological characters of perfect, staminate and pistillate flowers of Ranunculus aggr. auricomus 
in Moscow Region

Признак
Morphological character

Цветок
Flower

Min–Max M ± m p

Диаметр чашечки, мм
Calyx diameter, mm

b
s
p

11.0–13.0
8.0–10.0
9.0–10.0

11.8 ± 0.3
9.2 ± 0.3
9.4 ± 0.2

0.000*

0.000**

0.618***

Длина чашелистиков, мм
Sepal length, mm

b
s
p

4.6–5.0
4.3–5.0
3.3–4.3

4.8 ± 0.1
4.6 ± 0.1
3.8 ± 0.2

0.180
0.000
0.000

Ширина чашелистиков, мм
Sepal width, mm

b
s
p

2.8–4.5
2.8–3.0
2.2–2.9

3.6 ± 0.3
2.9 ± 0.1
2.5 ± 0.1

0.019
0.001
0.001

Диаметр венчика, мм
Corolla diameter, mm

b
s
p

14.0–16.0
10.0–12.0
11.0–13.0

15.0 ± 0.4
11.2 ± 0.3
12.0 ± 0.3

0.000
0.000
0.071

Длина лепестков, мм
Petal length, mm

b
s
p

6.6–6.8
4.3–5.5
5.3–5.6

6.7 ± 0.1
5.1 ± 0.2
5.4 ± 0.1

0.000
0.000
0.143

Ширина лепестков, мм
Petal width, mm

b
s
p

6.8–7.0
3.8–5.3
5.7–6.0

6.9 ± 0.1
4.8 ± 0.2
5.8 ± 0.1

0.000
0.000
0.000

Число тычинок, шт.
Number of stamens

b
s

5–38
26–32

27.6 ± 1.0
28.8 ± 0.9 0.379

Длина тычиночных нитей, мм
Filament length, mm

b
s

1.3–2.5
1.0–1.8

1.9 ± 0.2
1.5 ± 0.1 0.070

Длина пыльников, мм
Anther length, mm

b
s

1.0–1.2
0.8–0.9

1.1 ± 0.04
0.8 ± 0.02 0.000

Ширина пыльников, мм
Anther width, mm

b
s

0.3–0.5
0.3–0.4

0.4 ± 0.01
0.3 ± 0.01 0.000

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

b
s

28.8–32.5
30.0–35.0

31.1 ± 0.4
32.1 ± 0.4 0.113

перманганата калия в коричневый или бурый 
цвет, а не созревших – ​не окрашивается.

Полученные данные обработаны методами 
вариационной статистики (Sokal, Rohlf, 2012). 
Для каждого изучаемого признака определены 
пределы его варьирования (min-max), среднее 
значение (М) и ошибка (m). Сравнение средних 
арифметических проведено с помощью t-критерия 
Стьюдента. Результаты вычислений представле-
ны в табл. 1.

Ординация обоеполых, тычиночных и пестич-
ных цветков проведена с помощью метода главных 
компонент. Поскольку в пестичных цветках полно-
стью отсутствует андроцей, то в анализ включены 

только параметры цветков, характеризующие ча-
шечку, венчик и гинецей. Значения параметров 
50 обоеполых, 50 тычиночных и 50 пестичных 
цветков усреднены для каждой из 10 обоеполых, 
мужских и женских особей. Перед определением 
главных компонент проведена нормировка путем 
центрирования значений признаков к их средним 
арифметическим (Zhivotovskii, 1979).

С 2019 по 2023 г. изучена половая структура семи 
ценопопуляций (ЦП) R. aggr. auricomus в разных 
растительных сообществах Московской области.

ЦП 1. Московская область (МО), Истринский 
р-н, окр. ст. Аникеевка. Лисохвостно-щучково-
разнотравный луг. Общее проективное покрытие 
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(ОПП) – ​95%, проективное покрытие вида (ППВ) – ​
8%. Доминанты: Deschampsia cespitosa (L.) P. Beauv., 
Alopecurus pratensis L., Filipendula ulmaria (L.) Maxim., 
Ranunculus acris L., Carex cespitosa L., C. acuta L.

ЦП 2. МО, городской округ Мытищи, окр. пос. 
Нагорное. Овсяницево-разнотравный луг. ОПП – ​
95%, ППВ – ​10%. Доминанты: Festuca rubra L., Agrostis 
capillaris L., Phleum pratense L., Filipendula ulmaria, 
Ranunculus acris, Deschampsia cespitosa, Rumex ace-
tosa L., Galium mollugo L., G. boreale L.

ЦП 3. МО, Истринский р-н, окр. пос. Павловская 
Слобода. Щучково-лисохвостно-луговоовсяницевый 
луг. ОПП – ​85%, ППВ – ​5%. Доминанты: Deschamp-
sia cespitosa, Alopecurus pratensis, Festuca rubra, Geum 
rivale L., Stellaria graminea L., Silene flos-cuculi (L.) 
Greuter et Burdet.

ЦП 4. МО, Истринский р-н, окр. пос. Павловская 
Слобода. Полевицево-разнотравный суходольный 
луг. ОПП – ​90%, ППВ – ​3%. Доминанты: Agrostis 
capillaris, Anthoxanthum odoratum L., Centaurea jacea L., 
Phleum pratense, Festuca rubra, Leucanthemum vulgare 
Lam., Achillea millefolium L., Prunella vulgaris L.

ЦП 5. МО, городской округ Долгопрудный, окр. 
г.  Долгопрудный. Манжетково-щучковый луг. 
ОПП – ​95%, ППВ – ​3%. Доминанты: Deschampsia 
cespitosa, Alchemilla acutiloba, Trifolium medium L., 
Achillea millefolium L., Festuca rubra, Phleum pratense.

ЦП 6. МО, городской округ Красногорск, окр. 
дер. Путилково. Осоково-разнотравный заболо-
ченный луг. ОПП – ​95%, ППВ – ​3%. Доминанты: 
Carex cespitosa L., Scirpus sylvaticus L., Caltha palustris L., 
Bistorta officinalis Delarbre, Cirsium palustre (L.) Scop., 
Coronaria flos-cuculi, Cardamine pratensis L.

ЦП 7. МО, городской округ Пушкинский, окр. 
г. Пушкино. Влажный разнотравный луг. ОПП – ​
95%, ППВ – ​3%. Доминанты: Centaurea phrygia L., 
Succisa pratensis Moench, Potentilla erecta (L.) Raeusch., 
Deschampsia cespitosa, Alchemilla acutiloba.

В исследованных ЦП регулярным способом 
на трансектах закладывались учетные площадки 
размерами 1.0 × 1.0 м. Общая площадь трансек-
ты составляла от 10 до 50 м2. В качестве счетной 
единицы использована особь. На трансекте про-
анализированы все встречающиеся генеративные 

Признак
Morphological character

Цветок
Flower

Min-Max M ± m p

Фертильность пыльцы, %
Pollen fertility, %

b
s

58.3–64.8
76.2–89.7

61.3 ± 3.2
82.4 ± 3.6 0.000

Число плодолистиков, шт.
Number of carpels

b
s
p

30–40
28–35
50–60

36.0 ± 1.7
32.6 ± 1.3
56.6 ± 1.7

0.116
0.000
0.000

Длина завязи, мм
Ovary length, mm

b
s
p

1.1–1.5
0.6–0.8
1.1–1.3

1.3 ± 0.1
0.7 ± 0.1
1.1 ± 0.1

0.000
0.060
0.000

Ширина завязи, мм
Ovary width, mm

b
s
p

0.9–1.2
0.5–0.6
0.7–0.9

1.0 ± 0.1
0.5 ± 0.1
0.8 ± 0.1

0.000
0.000
0.000

Длина стилодия, мм
Stylodium length, mm

b
s
p

0.5–0.6
0.3–0.5
0.5–0.7

0.6 ± 0.03
0.4 ± 0.03
0.6 ± 0.03

0.000
0.410
0.000

Диаметр рыльца, мм
Stigma diameter, mm

b
s
p

0.13–0.15
0.08–0.10
0.15–0.18

0.14 ± 0.01
0.08 ± 0.01
0.17 ± 0.01

0.000
0.000
0.000

Примечание. Минимальное (Min) и максимальное (Max) значения признака; M – среднее арифметическое значение признака; 
m – его ошибка; полужирным шрифтом выделены значения критерия Стьюдента, показывающие наличие достоверных раз-
личий; b – обоеполые; s – тычиночные; p – пестичные цветки; * – различия между обоеполыми и тычиночными цветками, 

** – обоеполыми и пестичными цветками; *** – тычиночными и пестичными цветками.

Note. Min-max – minimum and maximum values of character; M – mean value; m – mean error; bold font indicates the values of the 
Student’s t-test showing significant differences; b – perfect; s – staminate, and p – pistillate flowers; * – differences between perfect and 
staminate flowers; ** – differences between perfect and pistillate flowers, *** – differences between staminate and pistillate flowers.

Таблица 1 (окончание)

Table 1 (end)
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Таблица 2. Половой спектр ценопопуляций Ranunculus aggr. auricomus в Московской области

Table 2. Sex ratio in populations of Ranunculus aggr. auricomus in Moscow Region

Номер 
ЦП

No of 
populations

Число особей, 
шт.

Number of 
plants

Соотношение особей (%) с
Sex ratio (%) of plants with

обоеполыми 
цветками

perfect  
flowers

тычиночными 
цветками
staminate  

flowers

пестичными 
цветками
pistillate  
flowers

обоеполыми  
и пестичными  

цветками
perfect and  

pistillate flowers

обоеполыми  
и тычиночными 

цветками
perfect and  

staminate flowers

1 202 79.2 ± 2.9 3.4 ± 1.3 3.0 ± 1.2 2.0 ± 1.0 12.4 ± 2.6

2 217 77.9 ± 2.8 3.7 ± 1.3 2.8 ± 1.1 1.8 ± 0.9 13.8 ± 2.7

3 212 77.4 ± 2.9 2.8 ± 1.1 3.8 ± 1.3 2.4 ± 1.0 13.7 ± 2.7

4 208 76.9 ± 2.9 3.8 ± 1.3 2.4 ± 1.1 1.0 ± 0.7 15.9 ± 2.9

5 203 78.8 ± 2.9 3.0 ± 1.2 3.4 ± 1.3 3.0 ± 1.2 11.8 ± 2.6

6 203 80.8 ± 2.8 3.4 ± 1.3 1.0 ± 0.7 1.5 ± 0.8 13.3 ± 2.7

7 204 78.4 ± 2.9 3.9 ± 1.4 3.9 ± 1.4 2.9 ± 1.2 10.8 ± 2.5

Примечание. Участие половых форм представлено в виде М ± m, где M – среднее арифметическое значение признака; m – его 
ошибка.

Note. The shares of sexual forms are presented as М ± m; M – mean value; m – mean error.

особи во время массового цветения вида и опре-
делен их половой статус. В каждой ЦП изучено 
от 202 до 217 особей генеративного периода.

Для выявления флюктуаций половой структу-
ры в двух ЦП (№ 1, 2) проведен анализ полового 
спектра в течение пяти лет. Кроме того, поставлен 
опыт по выявлению возможности смены поло-
вой дифференциации цветков у особей. Для этого 
в ЦП 1 в 2019 г. этикетированы по пять особей 
разных половых форм и в дальнейшем каждый 
год проанализирован их тип цветков.

Оценка частот половых форм проведена с учетом 
рекомендаций R. R. Sokal и F. J. Rohlf (2012). Для 
оценки степени отклонения фактических численно-
стей от теоретически ожидаемых и сопоставления 
частот половых форм в ЦП использован крите-
рий G. Величина G распределена как хи-квадрат, 
а число степеней свободы вычисляется по формуле  
df = (k – ​1)(m – ​1), где k – ​число сравниваемых 
ЦП; m – ​число половых форм. Результаты вы-
числений представлены в табл. 2 и 3.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Изучение половой дифференциации Ranunculus 
aggr. auricomus показало, что этот видовой комплекс 
образует три типа цветков: обоеполые, тычиноч-
ные и пестичные.

Морфология цветков. Цветки гемицикличе-
ские, с двойным околоцветником, гетеромерные: 
пентамерные в чашечке и венчике, полимерные 
в андроцее и гинецее. Одна из отличительных 
особенностей венчика этого видового комплекса – 
его апеталия, когда до 80% особей в ценопопуля-
циях имеют недоразвитые лепестки. Ранее были 
подробно описаны цветки двух близкородствен-
ных видов (Ranunculus acris и R. cassubicus – ​Godin, 
2023a, b), поэтому ограничусь лишь приведением 
данных о структурных и размерных отличиях 
трех типов цветков у R. aggr. auricomus.

В обоеполых цветках наблюдается высокая из-
менчивость числа тычинок (см. табл. 1): встре-
чаются цветки с  небольшим числом тычинок 
(до 5 шт.). Однако выделять еще один тип цветка 
(с частичной андростерильностью) скорее всего 
не целесообразно, поскольку они не образуются 
на отдельных особях (что, например, наблюда-
лось у R. cassubicus). С функциональной точки 
зрения это тоже обоеполые цветки, обладающие 
фертильными андроцеем и гинецеем.

Различий в строении околоцветника между обо-
еполыми, тычиночными и пестичными цветками 
не выявлено. В пестичных цветках полностью 
редуцирован андроцей, не осталось даже руди-
ментов тычинок. В тычиночных цветках гинецей 
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сильно редуцирован, представлен небольшими 
стерильными плодолистиками: практически не-
заметные рыльца не дают окрашивания со слабым 
раствором перманганата калия. Фертильность 
пыльцы в тычиночных цветках значимо выше, 
чем в обоеполых (см. табл. 1).

Размерные различия цветков. Выявлены ста-
тистически существенные различия по ряду 
параметров между обоеполыми, тычиночными 
и пестичными цветками (см. табл. 1).

Тычиночные цветки по размерам многих ис-
следованных признаков статистически меньше, 
чем аналогичные параметры обоеполых цветков 
(см. табл. 1). Исключение составляют только че-
тыре признака – ​длина чашелистиков, число ты-
чинок и плодолистиков, экваториальный диаметр 
пыльцевых зерен, по которым оба типа цветков 
значимо не различались.

При сравнении обоеполых и пестичных цветков 
выделяется три группы признаков (см. табл. 1). 
В первую группу отнесены параметры, значения 

которых значимо больше у обоеполых цветков 
в  сравнении с  пестичными: все характеристи-
ки чашечки и венчика, ширина завязи. Вторую 
группу составляют признаки, значения которых 
существенно выше у пестичных цветков: число 
плодолистиков и диаметр рыльца. К третьей группе 
принадлежат признаки, по значениям которых 
оба типа цветков значимо не различаются: длина 
завязи и стилодия.

Сравнение размерных показателей тычиноч-
ных и пестичных цветков позволило разбить их 
на три группы (см. табл. 1). Первую группу со-
ставляют признаки, по значениям которых эти 
типы цветков значимо не различаются: диаметр 
чашечки и венчика, длина лепестка. Во вторую 
группу отнесены два признака, значения которых 
существенно выше у тычиночных цветков: длина 
и ширина чашелистиков. Все параметры гинецея 
и ширина лепестков принадлежат к третьей группе 
признаков, значения которых значимо больше 
у пестичных цветков.

Таблица 3. Половая структура ценопопуляций Ranunculus aggr. auricomus в разные годы исследования

Table 3. Sex ratio in Ranunculus aggr. auricomus populations in different years

Год
Year

Число 
особей
Number 
of plants

Соотношение особей с, %
Sex ratio (%) of plants with

G P
обоеполыми 

цветками
perfect  
flowers

тычиночными 
цветками
staminate  

flowers

пестичными 
цветками
pistillate 
flowers

обоеполыми  
и пестичными 

цветками
perfect and pistillate 

flowers

обоеполыми  
и тычиночными 

цветками
perfect and staminate 

flowers
ЦП 1 / Population 1

2019 202 79.2 ± 2.9 3.4 ± 1.3 3.0 ± 1.2 2.0 ± 1.0 12.4 ± 2.6

1.478 0.831

2020 190 80.1 ± 2.8 3.0 ± 1.3 2.9 ± 1.2 1.9 ± 1.0 12.1 ± 2.6

2021 200 78.7 ± 2.9 2.8 ± 1.3 3.1 ± 1.2 1.8 ± 1.0 13.6 ± 2.6

2022 198 79.6 ± 2.9 3.1 ± 1.3 3.2 ± 1.2 2.1 ± 1.0 12.0 ± 2.6

2023 204 80.4 ± 2.9 3.3 ± 1.2 2.8 ± 1.2 2.0 ± 1.0 11.5 ± 2.6

ЦП 2 / Population 2

2019 217 77.9 ± 2.8 3.7 ± 1.3 2.8 ± 1.1 1.8 ± 0.9 13.8 ± 2.7

2.636 0.620

2020 210 78.2 ± 2.8 3.6 ± 1.3 2.7 ± 1.1 1.7 ± 0.9 13.8 ± 2.7

2021 206 76.8 ± 2.8 3.5 ± 1.3 2.5 ± 1.1 1.8 ± 0.9 15.4 ± 2.8

2022 212 75.9 ± 2.9 3.4 ± 1.3 2.4 ± 1.1 1.9 ± 0.9 16.4 ± 2.8

2023 198 77.3 ± 2.8 3.5 ± 1.3 2.7 ± 1.1 1.8 ± 0.9 14.7 ± 2.7

Примечание. Участие половых форм представлено в виде М, где M – среднее арифметическое значение признака; G – коэф-
фициент достоверности различий соотношения половых форм; P – достоверность различий.
Note. The shares of sexual forms are presented as M – mean value; G – G-test; P – significance of differences.
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Ординация цветков разных половых форм. По 
размерам околоцветника и гинецея обоеполые, 
тычиночные и  пестичные цветки четко разде-
лились на три группы в плоскости первых двух 
главных компонент, которые суммарно объяс-
няют 86.2% дисперсии (рис. 1). С первой главной 
компонентой тесно связаны: диаметр чашечки 
(r = 0.958), диаметр венчика (r = 0.958), ширина 
чашелистика (r = 0.741), длина и ширина лепестков 
(r = 0.946 и 0.915 соответственно), длина и ширина 
завязи (r = 0.751 и 0.883 соответственно). Первую 
главную компоненту можно интерпретировать 
как “общие размеры цветка”. По перечисленным 
выше признакам обоеполые цветки крупнее, чем 
тычиночные и пестичные. Вторая главная компо-
нента объясняет 32.3% дисперсии и положительно 
коррелирует с числом плодолистиков (r = 0.876), 
длиной стилодия (r = 0.771) и диаметром рыльца 
(r = 0.927), отрицательно – ​с длиной чашелистика 
(r =  −0.771). Вторую главную компоненту можно 
охарактеризовать как “степень развития женских 
генеративных органов в цветке”. Уменьшение зна-
чений параметров гинецея происходит в следую-
щем ряду: пестичные – ​обоеполые – ​тычиночные.

Распределение разных типов цветков на особях. 
В  исследованных ценопопуляциях обоеполые, 

тычиночные и пестичные цветки встречались 
в разных комбинациях на пяти типах особей, об-
разующих: 1) только обоеполые цветки; 2) только 
тычиночные цветки; 3) только пестичные цветки; 
4) обоеполые и тычиночные цветки; 5) обоеполые 
и пестичные цветки. Таким образом, в Московской 
области R. aggr. auricomus характеризуется триэцией, 
которая сопровождается гино- и андромоноэцией.

Синфлоресценции. Синфлоресценции Ranunculus 
aggr. auricomus представляют собой вариант за-
крытого тирса, субъединицы которого – ​дихазии 
с разными вариантами редукции. Довольно часто 
наблюдается недоразвитие одного или реже обоих 
цветков на боковых осях дихазия, в результате 
чего он становится 2- или 1‑цветковым соответ-
ственно. Число дихазиев в  синфлоресценциях 
сильно варьирует, что обусловливает высокую 
изменчивость числа цветков у особей: их число 
колеблется от 1 до 12.

Анализ пространственного расположения 
разных типов цветков в  синфлоресценциях 
у  гино- и  андромоноэцичных особей показал 
следующее. Обоеполые цветки занимают тер-
минальное положение на верхушке оси тирса 
и в дихазиях паракладиев. Тычиночные цветки 
у андромоноэцичных особей и пестичные цветки 
у гиномоноэцичных особей формируются всегда 
на боковых осях дихазиев, т. е. на побегах самых 
высоких порядков ветвления.

Пространственное расположение обоеполых 
и тычиночных цветков у андромоноэцичных особей 
и обоеполых и пестичных цветков у гиномоно- 
эцичных особей в течение пяти лет наблюдений 
за этикетированными растениями не изменялось. 
Доля обоеполых и однополых цветков у таких 
особей варьировала в широких пределах за счет 
изменения общего числа цветков в синфлоресцен-
циях. Например, у проанализированных особей 
в ЦП 1 доля тычиночных цветков варьировала от 
33 до 80% общего числа цветков в течение пяти лет 
наблюдений. У всех пяти половых форм особей 
R. aggr. auricomus не зарегистрировано появление 
цветков противоположного пола и смены, хотя бы 
частичной, половой дифференциации не отмечено.

Половая структура ценопопуляций. В половом 
спектре исследованных семи ценопопуляций всег-
да преобладали особи с обоеполыми цветками 
(от 76.9 до 80.8% от общего числа генеративных 
особей). Из других вариантов особей наиболее 
распространены андромоноэцичные растения, 
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Рис. 1. Ординация обоеполых, пестичных и тычи-
ночных цветков Ranunculus aggr. auricomus методом 
главных компонент.
По оси X – первая главная компонента, по оси Y – 
вторая главная компонента; 1 – обоеполые; 2 – пе-
стичные; 3 – тычиночные цветки.

Fig. 1. Ordination of perfect, pistillate, and staminate 
flowers in Ranunculus aggr. auricomus by the principal 
component analysis (PCA).
X-axis – PCA 1, Y-axis – PCA 2; 1 – perfect; 2 – pistillate; 
3 – staminate flowers.
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частота которых варьировала от 10.8 до 15.9%. Все 
остальные половые формы особей встречались 
довольно редко (см. табл. 2).

Соотношение особей с разными типами цвет-
ков в пределах двух отдельных ЦП (1 и 2) не пре-
терпело заметных изменений в разные года (G = 

= 1.478–2.636 при P > 0.620) (см. табл. 3). Таким 
образом, половая структура ЦП R. aggr. auricomus 
достаточно стабильна и может служить одним из 
маркеров биологических особенностей данного 
вида на популяционном уровне.

ОБСУЖДЕНИЕ

Проведенное исследование показало, что 
Ranunculus aggr. auricomus в Московской области 
обладает половым полиморфизмом в форме триэции, 
которая сочетается с гино- и андромоноэцией.

Хотя триэция – ​довольно редко встречающаяся 
половая форма, с момента выхода обзора по ней 
(Godin, 2022) число триэцичных видов увеличи-
лось на два: Idesia polycarpa (Salicaceae) (Wang et al., 
2021) и Ranunculus aggr. auricomus. Обнаружение 
триэции у Ranunculus aggr. auricomus не случайность. 
Дело в том, что этот видовой комплекс полно-
стью соответствует описанному ранее эколого-
морфологическому облику триэцичных растений: 
гемикриптофит, травянистое поликарпическое 
растение, биотический способ опыления, сухие 
плоды, широкое распространение в умеренных 
широтах Бореального подцарства Голарктического 
царства, наличие популяций с разной половой 
дифференциацией особей, более высокая фер-
тильность пыльцы тычиночных цветков в срав-
нении с обоеполыми, наличие полиплоидии. Тем 
не менее это всего лишь второй триэцичный вид 
в семействе Ranunculaceae и первый вид в роде 
Ranunculus L. (Godin, 2022). Вполне возможно 
предположить выявление других видов из этого 
семейства, обладающих триэцией.

Анализ данных литературы и  собственные 
наблюдения показывают, что в  разных частях 
ареала R. aggr. auricomus половая дифференциа-
ция изменяется и встречаются гинодиэцичные 
(Schulz, 1890), андродиэцичные (Demyanova, 2013) 
и  триэцичные популяции. Нет никаких осно-
ваний сомневаться в результатах исследования 
полового полиморфизма указанными авторами, 
поэтому остается ответить на вопрос о причи-
нах изменения половой структуры популяций. 

Анализируя половой спектр триэцичных цено-
популяций в Московской области и биологиче-
ские особенности R. aggr. auricomus, необходи-
мо остановиться на трех фактах. Во-первых, во 
всех исследованных местообитаниях отмечается 
встречаемость R. aggr. auricomus и R. cassubicus 
в смежных сообществах или даже наблюдается 
совместное произрастание обоих видов в одном 
фитоценозе (личные наблюдения). Кроме того, 
обнаруживается перекрывание времени цвете-
ния у этих двух видов: как правило пик цветения 
R. cassubicus совпадает с началом цветения R. aggr. 
auricomus. Во-вторых, обращает на себя внимание 
некоторое сходство в половой экспрессии обоих 
видов: у R. cassubicus гинодиэция сопровождается 
гиномоноэцией и наличием частично андросте-
рильных цветков (число тычинок сильно варьирует) 
(Godin, 2023b). Аналогичная ситуация встречается 
и у R. aggr. auricomus. В-третьих, R. aggr. auricomus 
в европейской части своего ареала представлен 
чрезвычайно сложным комплексом популяций 
самосовместимых растений, отличающихся друг 
от друга происхождением, плоидностью, соотно-
шением степени амфимиксиса и апомиксиса при 
завязывании семян и способных гибридизиро-
вать между собой в разных комбинациях (Hörandl, 
2008; Karbstein et al., 2020; Bradican et al., 2023). 
Учитывая все перечисленное, можно выдвинуть 
следующую гипотезу. Во время цветения пыльца 
R. cassubicus возможно неоднократно попадала на 
цветки R. aggr. auricomus, что могло в конце концов 
привести к образованию пестичных цветков у по-
следнего. Образование семян за счет амфимиксиса 
и апомиксиса “закрепило” участие женских особей 
в популяциях. Следовательно, наличие у R. aggr. 
auricomus андромоноэцичных особей можно рас-
сматривать как наследие “андродиэцичного состо-
яния”, а гиномоноэцичных особей – ​приобретение, 
связанное с появлением гинодиэции. Конечно 
же сходная ситуация взаимного расположения 
R. aggr. auricomus и R. cassubicus и частичного со-
вмещения их цветения характерна, наблюдается 
и в Пермском крае, однако у R. cassubicus в этом 
регионе половой полиморфизм не выявлен. Таким 
образом, в пределах европейской части ареала 
R. aggr. auricomus с востока на запад наблюдается 
переход от андродиэции (Пермский край) через 
триэцию (Московская область) к  гинодиэции 
(Германия) или наоборот. В  настоящее время 
сложно понять и объяснить причины таких карди-
нальных перестроек в половой дифференциации. 
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Хотя можно предположить, что из-за широкого 
распространения факультативного апомиксиса 
в разных частях ареала возможно формирование 
и поддержание “локальных состояний” в поло-
вой экспрессии вида, когда популяции в разных 
регионах будут значительно отличаться друг от 
друга по составу и соотношению половых форм.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Ranunculus aggr. auricomus в Московской области – ​
триэцичный вид, образующий три типа цветков: 
обоеполые (с фертильными тычинками и плодо-
листиками), пестичные (полное отсутствие тычи-
нок) и тычиночные (с фертильными тычинками 
и редуцированными нефункционирующими пло-
долистиками). Околоцветник обоеполых цветков 
крупнее, чем у тычиночных и пестичных. Проана-
лизированные семь  ценопопуляций включали пять 
типов особей, образующих: 1) обоеполые цветки 
(76.9–80.8% от общего числа генеративных особей); 
2) тычиночные цветки (2.8–3.9%); 3) пестичные 
цветки (1.0–3.9%); 4) обоеполые и тычиночные 
цветки (10.8–15.9%); 5) обоеполые и пестичные 
цветки (1.0–3.0%). В течение пяти лет наблюдений 
(2019–2023) особи разных половых форм не меняли 
пол цветков и половая структура ценопопуляций 
оставалась стабильной, без резких колебаний.
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TRIOECY IN RANUNCULUS AURICOMUS (RANUNCULACEAE)
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Trioecy is here described for the first time in the perennial herbaceous polycarpic Ranunculus auricomus L. 
(goldilocks buttercup) in the Moscow Region. The study has shown that R. auricomus produces three types 
of flowers, differing in the structure of both the androecium and gynoecium: perfect flowers (with fertile 
stamens and carpels), pistillate flowers (complete absence of stamens), and staminate flowers (with fertile 
stamens and reduced nonfunctional carpels). The perfect flowers and their parts are larger than those of 
the staminate and pistillate flowers. The seven studied populations included five types of plants, forming: 
1) perfect flowers (76.9–80.8% of the total number of generative plants); 2) staminate flowers (2.8–3.9%); 
3) pistillate flowers (1.0–3.9%); 4) perfect and staminate flowers (10.8–15.9%); 5) perfect and pistillate 
flowers (1.0–3.0%). Over the five years of observations (2019–2023), plants of different sexual forms did 
not change the sex of flowers, and the sex ratio in the populations remained stable, with minor fluctuations.

Keywords: Ranunculus auricomus, trioecy, flower morphology, sex ratio, population
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Leipzig. 697 S.

Korpelainen H. 1998. Labile sex expression in plants. – Biol. 
Rev. 73(2): 157–180.
https://doi.org/10.1111/j.1469-185X.1997.tb00028.x

Morris W., Doak D. 1998. Life history of the long-lived 
gynodioecious cushion plant Silene acaulis (Caryophyl-
laceae), inferred from size-based population projection 
matrices. – Amer. J. Bot. 85(6): 784–793.
https://doi.org/10.2307/2446413

Rabotnov T.A., Saurina N.I. 1971. The density and the age 
composition of certain populations of Ranunculus acris L. 
and R. auricomus L. – Bot. Zhurn. 56(4): 476–484 (In Russ.).

Robinsohn I. 1924. Die Färbungsreaktion der Narbe, Stig-
matochromie, als morpho-biologische Blütenuntersu-
chungsmethode. – Sitzungsberichte der Akademie der 
Wissenschaften. Mathematisch-naturwissenschaftliche 
Сlasse. Abt. I. 133(7–8): 181–211.

Ronse de Craene L.P. 2010. Floral diagrams. An aid to under-
standing flower morphology and evolution. Cambridge. 441 p.

Rozanova M.A. 1922. On the issue of transitional forms 
between Ranunculus cassubicus L. and Ranunculus au-
ricomus L. – J. Soc. Bot. Russ. 7: 31–45 (In Russ.).

Rozanova M.A. 1925. Variation in Ranunculus auricomus 
and R. cassubicus. – J. Soc. Bot. Russ. 10(1–2): 95–104 
(In Russ.).

Shchukina К.V. 2008. Meadow-sweet and meadow foxtail 
meadows in the flood-plain of the Vyatka River. – Bot. 
Zhurn. 93(5): 713–726 (In Russ.).

Shchukina К.V. 2009. Phytocoenotic characteristic of the 
mesophytic typical meadows in the floodplain of the Vyatka 
River. – Bot. Zhurn. 94(9): 1334–1351 (In Russ.).

Schulz A. 1890. Beiträge zur Kenntniss der Bestäubung-
seinrichtungen und der Geschlechtsvertheilung bei den 
Pflanzen, II. – Bibliotheca Botanica. 17: 1–224.

Sokal R.R., Rohlf F.J. 2012. Biometry: the principles and 
practice of statistics in biological research. 4th edition. 
New York. 937 p.

Tamura M. 1995. Angiospermae: Ordnung Ranunculales, 
Fam. Ranunculaceae. – In: Engler A., Prantl K. (Hrsg.) 
Die natürlichen Pflanzenfamilien. Berlin. Band 17a. No. IV. 
550 p.

Tzvelev N.N. 1994. On genus Ranunculus L., Ranunculaceae 
in East Europe. – Bull. Moscow Soc. Naturalists. Biol. 
Ser. 99(5): 64–76 (In Russ.).

Tzvelev N.N. 2001. Ranunculus L. – In: Flora Europae Ori-
entalis. Vol. 10. Petropoli. P. 100–158 (In Russ.).

Vasilevich V.I., Bibikova T.V. 2007. Lime grass and meadow 
foxtail meadows in the North-Western European Russia. – 
Bot. Zhurn. 92(1): 29–41 (In Russ.).

Wang H., Rana S., Li Z., Geng X., Wang Y., Cai Q., Li S., 
Sun J., Liu Z. 2022. Morphological and anatomical changes 
during floral bud development of the trioecious Idesia 
polycarpa Maxim. – Braz. J. Bot. 45(2): 679–688.
https://doi.org/10.1007/s40415-022-00792-6

Wang Y., Luo A., Lyu T., Dimitrov D., Xu X., Freckleton R.P., 
Li Y., Su X., Li Y., Liu Y., Sandanov D., Li Q., Hao Z., 
Liu S., Wang Z. 2021. Global distribution and evolutionary 
transitions of angiosperm sexual systems. – Ecol. Lett. 
24(9): 1835–1847.
https://doi.org/10.1111/ele.13815

Zhivotovskii L.A. 1979. Indicator of similarity of populations 
by polymorphic traits. – Zhurn. Obshchej biologii. 40(4): 
587–602 (In Russ.).



БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ, 2024, том 109, № 6, с. 611–615

 ФЛОРИСТИЧЕСКИЕ НАХОДКИ 

611

NOVEL RECORDS OF CHAROPHYTA SPECIES FOR  
THE SOUTH OF WEST SIBERIA FROM KOLYVANSKOE LAKE

© 2024 г.      R. E. Romanov1, *, D. V. Kuzmenkin2

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

2Tigireksky State Nature Reserve 
Nikitina Str., 111, 656043, Barnaul, Russia

*e-mail: romanov_r_e@mail.ru

Received 30.03.2024
Revised 16.04.2024

Accepted 14.05.2024

Nitella hyalina and Coleochaete nitellarum were found for the first time in the Siberia. Nitella wahlbergiana, 
a new species record for Altai Territory, was spotted in one of the southernmost localities of the species 
distribution range. All species were growing together with Chara braunii, C. virgata and Nitella syncarpa, 
rare species in Siberia. This association of rare species allowed recognition of Kolyvanskoe Lake as one 
of important plant areas for charophytes in North Asia.

Keywords: Altai Territory, charophytes, important plant area, rare species, novel records, Chara braunii, 
Chara virgata, Coleochaete nitellarum, Nitella hyalina, Nitella syncarpa, Nitella wahlbergiana, hotspot
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Numerous important plant areas, key for plant 
protection, were suggested for Altay-Sayan Region 
(Important Plant Areas…, 2009). All of them are rec-
ognized based on species richness of vascular plants, 
and characters of plant communities. Easily spottable 
macroscopic algae, mostly charophytes (Charophyta, 
Characeae), can be helpful in suggestion and evalu-
ation of important plant areas too. The charophytes 
can be keystone species in some aquatic ecosystems 
maintaining stable environment, reducing or pre-
venting negative impact of nutrient influx (Schubert 
et al., 2018 and references herein; Dombrowski et al., 
2023). Some important charophyte areas were already 
suggested for Altai Mountains (Ilyin, 1984a-c) and 
Yenisei Siberia (Romanov et al., 2022b). Kolyvanskoe 
Lake located in piedmont area of Altai Mountains was 
already recognized as a regional natural monument 
(Krasnya kniga…, 2009) and one of important plant 
areas (Important Plant Areas…, 2009) threatened by 
recreation (Rusanov et al., 2016). We aimed to report 
new species records for Asian Russia and Altai Territory, 
highlighting importance of this lake for protection of 
rare species of plants, including Charophyta.

MATERIALS AND METHODS

The specimens were collected by D. V. Kuzmen-
kin from the shallows of Kolyvanskoe Lake covered 
with small gravel on 16 and 17 July 2019. They were 
partly pressed and partly fixed in 70% ethanol. The 
vouchers were placed in the collection of algae of the 
Komarov Botanical Institute of the Russian Academy 
of Sciences, Saint-Petersburg (LE). The specimens 
collected by V. V. Ilyin and stored in herbaria of the 
Institute of Botany, Vilnius (BILAS), LE, and the 
Gorno-Altaysk State University, Gorno-Altaysk were 
studied by R. E. Romanov. The specimens were stud-
ied at different magnifications without any treatment, 
with help of a Carl Zeiss Stereo Discovery V12 stereo 
microscope equipped with an AxioCam MRs‑5 digital 
camera (Carl Zeiss AG, Oberkochen, Germany), stereo 
microscope Olympus SZ61 and microscope Olympus 
BH2 (Olympus Corporation, Shinjuku, Tokyo, Japan) 
equipped with Canon EOS80D digital camera (Canon 
Inc. Operations, Ohta-ku, Tokyo, Japan), and Zeiss Stemi 
305 stereo microscope (Carl Zeiss AG, Oberkochen, 
Germany). The oospores were prepared for scanning 
electron microscopy as described elsewhere (Romanov 
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et al., 2015). The cleaned oospores were coated with gold 
and studied using a Zeiss EVO 40 scanning electron 
microscope (Carl Zeiss AG, Oberkochen, Germany).

Kolyvanskoe Lake is a regional natural monument 
located in forest-steppe near the piedmont of Koly-
vansky Ridge in Zmeinogorsk District of Altai Ter-
ritory at 51°21′46.4″N 82°11′43.1″E, at 330 m a. s. l. Its 
surface area is 4.7 km². This is a small shallow lake 
with maximal depth of 2.8 m and average depth of 
2.2 m (Gubarev et al., 2023). Current salinity of its 
water is about 100 mg l−1; pH – ​7.7–8.6 (Bezmater-
nykh, Vdovina, 2024). It is still oligo-mesotrophic to 
mesotrophic and notably different from other small 
lakes in northern piedmont area of Altai Mountains by 
hydro-chemical traits (Bezmaternykh, Vdovina, 2024). 
During summer its waters are warmed up well. The 
lake has abundant aquatic vegetation surveyed several 
times. It supports populations of rare and regionally 
protected species of aquatic magnoliophytes (Ilyin, 
1984a-с, 1987; Durnikin et al., 2005; Important Plant 
Areas…, 2009; Krasnaya kniga…, 2009, 2016).

RESULTS AND DISCUSSION

Chara aspera Willd. var. subinermis Kütz., C. braunii 
C. C. Gmel., C. virgata Kütz., Nitella hyalina (DC.) 
C. Agardh, N. syncarpa (Thuill.) Chev., and N. wahl-
bergiana Wallm. (Fig. 1)  were growing together at 
eastern and northern shallows of Kolyvanskoe Lake, 
51°22'23.42" N, 82°12'34.79" E and 51°23'28.22" N, 
82°12'36.64" E, at depth of 0.1–0.4 m. Ecorticated 
species of charophytes harbored abundant thalli of 
Coleochaete nitellarum Jost (Charophyta, Coleochae-
tophyceae), an endophytic species associated with host 
species of Characeae only (Fig. 1,d). The specimens 
collected by V. V. Ilyin in 1973 and 1974 contain Chara 
aspera var. subinermis, C. globularis Thuill. and Nitella 
sp. (sterile plants from the section Nitella R. D. Wood, 
probably Nitella flexilis (L.) C. Agardh). It allows exclu-
sion of C. connivens Salzm. ex A. Braun reported from 
this lake (Ilyin, 1984a-c, 1987), from the list of algae of 
the Altai Mountains because those vouchers belong to 
C. aspera var. subinermis (our data). It appears impos-
sible to estimate expected changes of species richness 
of charophytes because of difference between surveys 
in charophyte collection efforts. In 1973 and 1974, the 
charophytes were collected by grapnel for mapping of 
aquatic communities (Ilyin, 1984a-c, 1987), whereas 
we collected them from nearshore shallows by hand.

This combination of species is really rare in Siberia 
because of rarity of most species (cf. Ilyin, 1984a-c; 

Safonova, 2003; Romanov, Kipriyanova, 2010; Kipri-
yanova, Romanov, 2013; Sviridenko, Sviridenko, 2016; 
Romanov, 2017; Romanov et al., unpubl. data). Nitella 
hyalina is a new species for the Siberia, considering 
that some part of West Siberia (West-Siberian Plain) is 
situated in Kazakhstan. It was indicated as known from 
the Altai Mountains (Ilyin, 1984a), but this record seems 
to be based on old specimens collected in Kazakhstan 
by Politov (Politow, Politoff) in 1835 from the River 
Narym, i. e. this record actually belongs to the northern 
slope of the Tarbagatai Mountains (Tarbağatai jotasy) 
in South-East Kazakhstan (Romanov, 2021). Few close 
contemporary localities are situated in the Pavlodar 
Region of Kazakhstan (Sviridenko, Sviridenko, 2016; 
Romanov, Zhamangara, unpubl. data). Nitella hyalina 
was reliably known in Asian Russia from South Ural 
only (Veisberg, Isakova, 2018). Nitella wahlbergiana has 
very few records from Siberia, namely from Kemerovo 
and Tomsk regions, Altai, Krasnoyarsk and Trans-
Baikal territories (Romanov, 2017; Romanov et al., 
2024; this study). The new record from Kolyvanskoe 
Lake is one of southernmost in the species distribu-
tion range (see map in Romanov et al., 2024). Nitella 
syncarpa is known from very few localities at south of 
West Siberia. They are situated in Republic of Altai 
(Ilyin, 1982; Anissimova, Belyakova, 1997; Zarubina, 
Sokolova, 2016), Altai Territory: small water body in 
Volchikha District near the village of Ust-Volchikha, 
2000, coll. R. E. Romanov (Romanov, 2011, 2017; Ro-
manov, unpubl. data), as well as in Kurgan, Omsk and 
Tomsk regions (Sviridenko, Sviridenko, 2016; Romanov, 
2017). Chara braunii was found in very few scattered 
localities in Altai Territory, Kemerovo, Omsk and 
Novosibirsk regions (Romanov, Kipriyanova, 2010; 
Sviridenko, Sviridenko, 2016; Romanov, 2017) as well 
as from Tyumen and Irkutsk regions, Khanty-Mansi 
Autonomous Okrug – ​Yugra, Republic of Khakasia, 
Krasnoyarsk Territory (Romanov et al., 2022a, b). Chara 
virgata is known from very few localities in Altai Ter-
ritory (Romanov, Kipriyanova, 2010; Romanov, 2017), 
Kemerovo, Novosibirsk, Omsk and Tyumen regions, 
Republic of Khakasia, Tuva Republic, Krasnoyarsk 
Territory (Romanov, 2017; Romanov et al., 2022a, b). 
The same association of species found in Kolyvanskoe 
Lake in 2019 was not spotted elsewhere in Siberia.

Therefore, species richness of Characeae in this lake 
can be estimated at eight species, but this number 
could increase if further studies of the lake will be 
implemented. Anyway, this number already makes 
Kolyvanskoe Lake one of key areas for charophytes in 
Siberia comparable with Chany Lake in Novosibirsk 
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(a) (b)

(c) (d)

(e) (f)

Fig. 1. Key morphological traits of Nitella hyalina (a), N. wahlbergiana (b, c, e, f ), general appearance of Coleochaete nitella-
rum (d) from Kolyvanskoe Lake, Altai Territory: a – heteroclemous whorl of branchlets (accessory branchlets indicated with 
arrowhead); b – shortened fertile branchlets with shortened secondary rays (arrowheads), double arrowhead indicates axial 
node; c – two-celled dactyls of shortened fertile branchlets (arrowheads); d – thallus of C. nitellarum (arrowhead) inside cell 
wall of dactyl of lax sterile branchlet of N. wahlbergiana; e – general appearance of oospore with strongly flanged spiral ridges 
forming a crest at the top (arrowhead indicates basal pole); f – roughly spongy surface of oospore. Scale bars: (a–c) – 0.4 mm; 
(d, e) – 0.1 mm; ( f ) – 10 μm.

Рис. 1. Диагностические признаки Nitella hyalina (a), N. wahlbergiana (b, c, e, f ), внешний вид Coleochaete nitellarum 
(d) из оз. Колыванское, Алтайский край: a – мутовка листьев с короткими акцессорными листьями (стрелка);  
b – компактные фертильные листья с укороченными вторичными сегментами (стрелки), двойная стрелка указы-
вает на узел стебля; c – двуклеточные последние сегменты компактных фертильных листьев (стрелки); d – таллом 
C. nitellarum (стрелка) в клеточной стенке последнего сегмента распростертого стерильного листа N. wahlbergiana; 
e – внешний вид ооспоры с резко выступающими ребрами, переходящими в нежную бахрому, образующую на 
вершине высокий воротничок (стрелка указывает на базальный полюс); f – губчатая поверхность ооспоры. Мас-
штаб: (a–c) – 0.4 мм; (d, e) – 0.1 мм; ( f ) – 10 мкм.

Region with six species (Romanov, 2009), Tarangul 
Lake in North Kazakhstan with nine species (Sviriden-
ko, Sviridenko, 2016), and Ingol Lake in Krasnoyarsk 
Territory with seven species (Romanov et al., 2022b).

Coleochaete nitellarum is a new species record for 
Asian Russia. Its closest locality is known from North 

Kazakhstan, where it was spotted at Chara baueri 
A. Braun in small temporary water body (Langan-
gen, Sviridenko, 1995). It is recorded in Russia from 
Moscow and North-West of European part (Mosch- 
kova, Hollerbach, 1986). This species is infrequently 
reported elsewhere (see references in: Guiry, Guiry, 

(a)

(c)

(e)

(b)

(d)

( f)
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2024), because it is always associated with species of 
charophytes (Moschkova, Hollerbach, 1986) and its 
search requires microscopy of them.
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ФЛОРИСТИЧЕСКИЕ НАХОДКИ CHAROPHYTA ДЛЯ ЮГА  
ЗАПАДНОЙ СИБИРИ ИЗ ОЗЕРА КОЛЫВАНСКОЕ

© 2024 г.      Р. Е. Романов1, *, Д. В. Кузменкин2

1Ботанический институт им. В.Л. Комарова РАН 
ул. Проф. Попова, 2, Санкт-Петербург, 197376, Россия

2ФГБУ “Государственный природный заповедник “Тигирекский” 
ул. Никитина, 111, Барнаул, 656043, Россия

*e-mail: romanov_r_e@mail.ru

Nitella hyalina и Coleochaete nitellarum впервые обнаружены в российской части Сибири. Новый 
вид для Алтайского края N. wahlbergiana найден в одном из наиболее южных местонахождений 
в ареале. Все виды росли совместно с Chara braunii, C. virgata и Nitella syncarpa, редкими видами 
в Сибири. Эта ассоциация редких видов позволяет отнести озеро Колыванское к одной из 
ключевых ботанических территорий для харовых водорослей в Северной Азии.

Ключевые слова: Алтайский край, харовые водоросли, ключевые ботанические территории, 
редкие виды, флористические находки, Chara braunii, Chara virgata, Coleochaete nitellarum, Nitella 
hyalina, Nitella syncarpa, Nitella wahlbergiana, очаг разнообразия
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Впервые приводятся сведения о нахождении Najas tenuissima на северо-востоке Тывы (Тод-
жинский р-н, оз. Азас), существенно расширяющие представления о распространении вида в 
России. Najas tenuissima – редкий вид, включенный в “Красную книгу Российской Федерации”. 
В России ареал дизъюнктивный, известны немногие местонахождения в европейской части, 
на юге Средней Сибири (Восточный Саян: озера Тиберкуль и Спасское) и на Дальнем Востоке 
(Амурская обл. и Приморский край).

Ключевые слова: Najas tenuissima, флористическая находка, редкий вид, Республика Тыва, Тод-
жинский район, озеро Азас, Красная книга Российской Федерации
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Несмотря на то что на территории Тоджинской 
котловины известно до десятка крупных глубо-
ководных (со средней глубиной более 15 м) озер 
площадью от 500 га (оз. Кын-Холь) до 5500 га 
(оз. Азас) и много сравнительно небольших, сведе-
ний о флоре этих водоемов крайне недостаточно.

Во время проведения флористических иссле-
дований в 2015 и 2023 гг. на территории государ-
ственного природного заповедника “Азас”, в Тод-
жинском районе республики Тыва, в одном из 
заливов оз. Азас нами были собраны образцы 
Najas tenuissima A. Braun ex Magnus. Вид находится 
под угрозой исчезновения, включен в “Красную 
книгу Российской Федерации. Растения и грибы” 
(Tzvelev, 2008). Относительно недавно, в этом же 
районе, в озерах Кын-Холь, Кадыш-Холь и Азас 
отмечено присутствие плиоценового реликта 
Isoёtes echinospora Durieu, редкого в Российской 
Федерации (Shaulo, 2009).

Материалы переданы в  биоресурсную науч- 
ную коллекцию Центрального сибирского бота-

нического сада (ЦСБС) СО РАН “Гербарий высших 
сосудистых растений, лишайников и грибов (NS, 
NSK)”, УНУ № USU 440537, дублеты – ​в Гербарий 
БИН РАН (LE, г. Санкт-Петербург) и Гербарий 
Алтайского государственного университета 
(ALTB, г.  Барнаул): Najas tenuissima A. Braun ex 
Magnus (Caulinia tenuissima (A. Braun ex Magnus) 
Tzvelev): “Республика Тыва, Тоджинский р-н, го-
сударственный природный заповедник “Азас”, 
юго-восточное побережье оз. Азас, мелководный 
залив, N 52°24'32.5", E 96°36'37.9", высота – 950 м 
над уровнем моря 17 VIII 2015. Д. Шауло, А. Ка-
ракулов” (NS0055645, NS0055646, NS0055647); 

“Республика Тыва, Тоджинский р-н, заповедник 
“Азас”, оз. Азас, отмель в заливе близ острова Куба, 
N 52°24'57.0", E 96°036'50.6". 09 IX 2023. Н. И. Мо-
локова” (NS0055648, NS0055651, NS0055652).

Олиготрофное глубоководное оз. Азас при-
надлежит системе р. Азас, расположено в горно-
лесостепном поясе растительности Тоджинской 
котловины. Характеризуется хорошо выраженным 
поверхностным стоком. Устойчивый ледовый 
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покров образуется в среднем в конце первой декады 
ноября, начало ледохода – ​в первой половине мая, 
полностью освобождается ото льда к середине 
мая (Govorov, 1990). Прозрачность и температура 
воды на поверхности озера в июле-августе – ​2.8 м, 
21.5°C (Zuykova et al., 2005). Литораль хорошо 
выражена. Заливы мелководны и зарастают водной 
растительностью, особенно вдоль берегов, где 
ширина осоковых зарослей достигает 7–8 м. На 
юго-востоке озера в мелководном заливе (глубина 
30–50 см), на песчано-илистых грунтах развиты 
сообщества водных растений с  проективным 
покрытием до 90%. В 2015 и 2023 гг. Najas tenuissima 
собрана в стадии плодоношения. Доминантами 
этих сообществ являются N. tenuissima и Callitriche 
palustris L., менее обильны Equisetum fluviatile L., 
Myriophyllum sibiricum Kom., Persicaria amphibia (L.) 
S. F. Gray, Sagittaria natans Pall., Alisma graminea Lej., 
Potamogeton alpinus Balb. и P. perfoliatus L. Для N. te-
nuissima характерна меняющаяся численность и то, 
что в течение нескольких лет подряд он может не 
проявлять себя (Tzvelev, 2008). После 2015 г., на 
протяжении ряда лет, предпринимались поиски 
вида в  этом же заливе, но только в  2023  г. мы 
смогли подтвердить его наличие в водоеме.

На территории Сибири вид впервые был об-
наружен в оз. Спасском, входящем в группу Мо-
жарских озер в Восточном Саяне (Volobaev, 1991). 
Ареал представлен отдельными фрагментами 
в европейской части, на юге Средней Сибири и 
на Дальнем Востоке, за пределами России встре-
чается на Скандинавском полуострове, в Латвии 
и Казахстане (Rendle, 1899; Kolesnikova, 1965; Tz-
velev, 1987, 2008; Voroshilov, 1992; Belavskaya, 1994; 
Bolotova, Kozyr, 2008; Pshennikova, 2008; Suško, 2008; 
Bolotova, 2009; Vargot et al., 2016; Stepanov, 2022).

Местонахождение в Тыве позволяет уточнить 
ареал наяды тончайшей на территории Сибири. 
Редкость вида, вероятнее всего, связана со слабой 
флористической изученностью многочисленных 
озер этого региона.

БЛАГОДАРНОСТИ
Работа выполнена в рамках Государственного за-

дания Центрального сибирского ботанического сада 
№ АААА-А21-121011290024-5.

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ
[Belavskaya] Белавская А.П. 1994 Водные растения 

России и сопредельных государств. Ленинград. 64 с.

[Bolotova] Болотова Я.В. 2009. Каулиния тончайшая – 
Caulinia tenuissima (A. Br. ex Magnus) Tzvel. – В кн.: 
Красная книга Амурской области: Редкие и нахо-
дящиеся под угрозой исчезновения виды животных, 
растений и грибов. Благовещенск. С. 255–256.

[Bolotova, Kozyr] Болотова Я.В., Козырь И.В. 2008. Cau-
linia tenuissima (Najadaceae) – новый вид для флоры 
Амурской области. – Бот. журн. 93 (9): 1473–1474.

[Govorov] Говоров К.А. 1990. Тоджа. Красноярск. 66 с.
[Kolesnikova] Колесникова Т.Д. 1965. Современное и 

прошлое распространение видов рода Najas L. в 
СССР и их значение для палеогеографии четвер-
тичного периода. – Бот. журн. 50 (2): 182–190.

[Pshennikova] Пшенникова Л.М. 2008. Каулиния тон-
чайшая – Caulinia tenuissima (A. Br.) Tzvel. – В кн.: 
Красная книга Приморского края: Растения. Ред-
кие и находящиеся под угрозой исчезновения виды 
растений и грибов. Владивосток. С. 294.

Rendle A.B. 1899. A systematic revision of the genus Najas. 
Trans. Linn. Soc. London, Bot. 5: 379–436.

[Shaulo] Шауло Д.Н. 2009. Об Isoёtes setacea Lam. (Isoё-
taceae) в Тоджинских озерах Тывы. – Turczaninowia. 
12 (1–2): 62–64.

[Stepanov] Степанов Н.В. 2022. Каулиния тончайшая – 
Caulinia tenuissima (A. Br. ex Magnus) Tzvelev. – В кн.: 
Красная книга Красноярского края. Редкие и нахо-
дящиеся под угрозой исчезновения виды растений 
и грибов. Красноярск. С. 280.

Suško U. 2008. Najas tenuissima – a new macrophyte species 
in flora of the Baltic countries. – Botanica Lithuanica. 
14: 65–67.

[Tzvelev] Цвелев Н.Н. 1987. Наядовые – Najadaceae 
Juss. – В кн.: Сосудистые растения советского Даль-
него Востока. Т. 2. Л. С. 342–345.

[Tzvelev] Цвелев Н.Н. 2008. Caulinia tenuissima (A. Dr. ex 
Magnus) Tzvelev – В кн.: Красная книга Российской 
Федерации (Растения и грибы). Москва. С. 347–348.

Vargot E.V., Shcherbakov A.V., Bolotova Ya.V., Uotila P. 
2016. Current distribution and conservation of Najas 
tenuissima (Hydrocharitaceae). – Nature Conservation 
Research 1 (3): 2–10.

[Volobaev] Волобаев П.А. 1991. Новые и редкие для 
флоры Сибири виды высших водных растений. – 
Бот. журн. 76 (4): 616–618.

[Voroshilov] Ворошилов В.Н. 1992. Заметки о наядовых – 
Najdaceae Juss. советского Дальнего Востока. – Бюл. 
МОИП. Отд. биол. 97 (4): 111–112.

[Zuykova et al.] Зуйкова Е.И., Бочкарев Н.А., Желез-
нова И.В. 2005. Характеристика зоопланктона озер 
тоджинской котловины в зависимости от параме-
тров среды. – В сб.: Природные условия, история 
и культура Западной Монголии и сопредельных 
регионов: Матер. VII Междунар. конф. Кызыл. Т. 1. 
С. 159–161.



	 БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ     том 109     № 6     2024

618	 Шауло и др.	

NAJAS TENUISSIMA (HYDROCHARITACEAE),  
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For the first time, information is provided about the presence of Najas tenuissima in the northeast of Tyva 
(Todzha District, Azas Lake), which significantly expands the knowledge on the species distribution in 
Russia. Najas tenuissima is a rare species listed in the “Red Data Book of the Russian Federation”. In 
Russia, its range is disjunctive; a few localities are known in the European part, the south of Central Siberia 
(Eastern Sayan: Tiberkul and Spasskoye Lakes) and in the Far East (Amur Region and Primorye Territory).
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Впервые для флоры Азербайджана приводится Inula aucheriana DC. Указаны сведения о его 
местонахождении на этой территории, а также о распространении этого вида на Кавказе и 
соседних территориях.
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Род Inula L. (Девясил) включает 91 вид (WFOPL, 
2023), произрастающий в  основном в  областях 
с умеренным и теплым климатом в Европе, Азии 
и Африке. В обработке рода Inula во “Флоре Азер-
байджана” для Азербайджана Э. Х. Халиловым 
(Chalilov, 1961) приводится 13 видов.

Inula аucheriana DC. произрастает на Кавказе 
в Армении, в Ереванском и Зангезурском флори-
стических районах Южного Закавказья (Аvetisjan, 
1958; Grierson, 1975; Nikolaev, 2008). По данным 
В. Е. Аветисян он указывается также для Мургуз-
Муровдагского района Восточного Закавказья: 
Армения, Иджеван, с. Ахпат (Аvetisjan, 1995).

В первом издании “Флоры Кавказа” (Grossheim, 
1934) I. aucheriana приводится как “I. armena Bordz.”, 
описанный Е. И. Бордзиловским в 1915 г. в неболь-
шой работе “К флоре Кавказа” (Bordzilowski, 1915), 
и для Азербайджана не указан.

В “Определителе растений Кавказа” A. A. Грос-
сгейм (Grossheim, 1949) исключил I. armena из со-
става кавказских видов рода Inula. Здесь он впервые 
включил I. seidlitzii Boiss. в список кавказских де-
вясилов. В обработке рода Inula во “Флоре СССР” 
С. Г. Горшковой этот вид также рассматривается как 
I. seidlitzii (Gorshkova, 1959), описанный из Иран-
ского Азербайджана. Оба названия этих видов, 
I. armena и I. seidlitzii, сейчас считаются синони-
мами I. aucheriana (Nikolaev, 2008).

При пересмотре гербарных коллекций по роду 
Inula в гербарии Института ботаники Министерства 
науки и образования Азербайджана (ВАК) и в гер-
барии Ботанического института им. В. Л. Комарова 
РАН (LE) обнаружены гербарные экземпляры из 
Зангеланского р-на (рис. 1) и Карабахской cтепи 
между Бардой и Султан-Будом (рис. 2), принад-
лежащие к виду I. aucheriana, ранее не приводив-
шемуся для Pеспублики Азербайджан.

Изучение литературных источников (Grossheim, 
1934, 1949; Grierson, 1975; Avetisjan, 1995; Musaev, 
Fataliev, 2004; Askerov, 2016) не выявило данных 
по распространению I. аucheriana в  пределах 
Азербайджана, что и послужило поводом для пу-
бликации данного материала. Не отмечен он для 
этой территории и в обработке рода в “Конспекте 
флоры Кавказа” В. Я. Николаевым (Nikolaev, 2008).

Inula aucheriana DC. 1838, Prodr. 7: 284. – ​I. seidlitzii 
Boiss. 1875, Fl. Orient. 3:189. – ​I. armena Bordz. 1915, 
in Zap. Kievsk. Obsc. Estestvoisp. 25: 118. – ​Девясил 
oше.

Описан из Турции (Анатолия). Тип: “Cappadocia 
ad Euphratem, № 3091, Aucher-Eloy” (G).

Многолетнее травянистое растение высотой 
20–60 см, бледно-зеленое. Листья цельные, лан-
цетные или ланцетно-линейные; нижние – ​оття-
нутые в черешок, верхние –стеблеобъемлющие. 
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Наружные листочки обертки линейно-ланцетные, 
на треть короче внутренних линейных, почти ни-
тевидных. Корзинки мелкие, многочисленные, 
полушаровидные в рыхлых щитках. Язычковые 
и  трубчатые цветки желтые. Семянки мелкие, 
продолговатые, гладкие.

Распространение в Азербайджане: Зангелан-
ский р-н (южная часть Малого Кавказа); Агдам-
ский р-н, Карабахская степь (центральная часть 
Малого Кавказа).

Отмечен только в нижнем горном поясе. Встре-
чается на минерализованных заболоченных мес- 
тах, мокрых солончаках, близ минеральных источ-
ников, содержащих железо.

Inula аucheriana – ​вид ирано-туранский, ареал 
которого охватывает Юго-Западную Азию (цен-
тральная и восточная Турция, северо-западный 
Иран).

Изученные образцы (новые находки):
Азербайджан: Зангеланский р-н, 3 км юго-за-

паднее от селения Вежнели, сухие каменистые 
склоны, среди ксерофитных кустарников, 700 м 
над уровнем моря, 25.06.1985, А. Аскеров, Ш. Ве-
либеков (ВАК); prov. Gandzha, distr. Agdam, steppa 
Karabach, inter pagum Bardy et tumulum Sultan-Bud, 
23.09.1927, L. Prilipko (LE).
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Рис. 1. Гербарный образец Inula aucheriana DC.(Азер- 
байджан, Зангеланский район, ВАК 6891).

Fig. 1. Herbarium specimen of Inula aucheriana DC. (Azer-
baijan, Zangelan District, BAK 6891).

Рис. 2. Гербарный образец Inula aucheriana DC. 
(Азербайджан, Карабахская степь, Агдамский район, 
LE 01245689).

Fig. 2. Herbarium specimen of Inula aucheriana DC. (Azer-
baijan, steppa Karabach, Agdam District, LE 01245689).
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For the first time, Inula aucheriana DC. is reported for the flora of Azerbaijan. Information is provided 
on its location in this territory, as well as on its distribution in the Caucasus and adjacent territories.
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Ни один день не должен быть прожит впустую.
С.Х. Шхагапсоев

25 апреля 2024 г. исполнилось 70 лет доктору 
биологических наук, профессору, заслуженному 
деятелю науки Кабардино-Балкарской Республи-
ки и Республики Ингушетия, академику Адыгской 
(Черкесской) Международной академии наук, 
почетному академику Академии наук Чеченской 
Республики, известному ботанику Кавказа Са-
фарбию Хасанбиевичу Шхагапсоеву. “Ни один 

день не должен быть прожит в пустую” – один из 
принципов, которыми руководствуется в жизни 
Сафарбий Хасанбиевич, что во многом объясня-
ет феноменальную продуктивность его научной, 
педагогической, творческой, государственной 
и  общественной деятельности. Многогранность 
личности, творческое мышление, редкое трудо-
любие, волевой характер и активная гражданская 
позиция позволили ему добиться больших успехов 
и получить широкое признание в самых разных 
жизненных сферах.

Сафарбий Хасанбиевич Шхагапсоев
Safarbiy Khasanbiyevich Shkhagapsoev
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Для научной общественности Сафарбий Хасан-
биевич в  первую очередь – известный исследо-
ватель, автор сотен статей и монографий, орга-
низатор многочисленных научно-практических 
конференций и научных совещаний по биоразно-
образию, экологии, рациональному природополь-
зованию и охране природы. Блестяще защитив 
в 1996 г. докторскую диссертацию, посвященную 
петрофитам западной части Центрального Кавказа, 
он занял “свое достойное место среди блестящих 
ботаников Кавказа ХХ в.”, как отметил академик 
РАН П.Л. Горчаковский. Впоследствии сфера на-
учных интересов С.Х. Шхагапсоева значительно 
расширилась, охватив различные аспекты флори-
стики, фитоценологии, фитоэкологии, миколо-
гии, бриологии, инвазионной и популяционной 
биологии, этноботаники и истории исследования 
Кавказа. Многие из данных направлений, напри-
мер, в области микологии и бриологии, популя-
ционной биологии растений и в изучении чуже-
родной фракции флоры, стали пионерными на 
Северном Кавказе.

Только за последние пять лет Сафарбий Ха-
санбиевич опубликовал более 60 научных работ, 
в том числе 10 монографий. В настоящее время его 
научная деятельность во многом связана с подго-
товкой многотомного серийного издания “При-
родные ресурсы Кабардино-Балкарской Респу-
блики” в рамках проекта Адыгской (Черкесской) 
Международной академии наук (инициирован 
президентом Академии, доктором экономических 
наук А.Б. Каноковым). К настоящему времени 
опубликованы девять монографий данного из-
дания: “Раритетная фракция флоры Кабардино-
Балкарии” (Shkhagapsoev, Nadzirova, 2021), 

“Черная книга флоры Кабардино-Балкарской Ре-
спублики” (Shkhagapsoev, Chadaeva, 2021а), “Эко-
логия ресурсных растений Кабардино-Балкарской 
Республики” (Shkhagapsoev, Chadaeva, 2021b), 

“Русско-кабардино-черкесско-латинская эколого-
биологическая терминология” (Shkhagapsoev, 
2021), “Санаторно-курортные и  туристско-
рекреационные ресурсы Кабардино-Балкарской 
Республики” (Shkhagapsoev, Tamakhina, 2022), 

“Леса Кабардино-Балкарии: лесопользование, 
лесоразведение, состав, охрана” (Shkhagapsoev, 
Kurasheva, 2022), “Ботаническая и фитоэклогиче-
ская летопись Кабардино-Балкарской Республики” 
(Shkhagapsoev, 2022), “Ботанические сады и гер-
барный фонд Кабардино-Балкарии” (Shkhagapsoev, 
2023а), “Петрофильный флористический комплекс 

Кабардино-Балкарии: состав, структура, экология” 
(Shkhagapsoev, 2023b). Данное продолжающееся 
издание стало блестящим обобщением, подведени-
ем некоторых итогов многолетней плодотворной 
научной деятельности Сафарбия Хасанбиевича 
и ценнейшим источником информации об исто-
рии природопользования и современном состо-
янии природных ресурсов Кабардино-Балкарии.

В настоящее время Сафарбий Хасанбиевич яв-
ляется главным редактором журнала “Доклады 
Адыгской (Черкесской) Международной ака-
демии наук”, отредактировал 20 номеров этого 
научного издания. На страницах журнала им ре-
гулярно публикуются биографические сведения 
и  очерки о  научной деятельности замечатель-
ных биологов – исследователей Центрального 
Кавказа, таких как Л.Х. Слонов, А.К. Темботов, 
А.И. Галушко, Г.М. Зозулин, Дж.С. Дзыбов и др. 
Также по инициативе и при финансовой поддержке 
С.Х. Шхагапсоева в 2017 г. переиздан раритетный 
поэтический сборник замечательного исследова-
теля флоры Центрального Кавказа “Цветы печали” 
Юрия Коса, а в 2019 г. в свет вышла книга с не-
обычным названием “Первостатейный ботаник, 
кругосветный путешественник и  симпатяга…”, 
посвященная жизни и деятельности Ю.И. Коса. 
Его биографические очерки и монографии про-
питаны душевностью, содержат интересные и ма-
лоизвестные факты и воспоминания современни-
ков. Большой пласт исторической информации 
С.Х. Шхагапсоевым был поднят по итогам работы 
в  Архивной службе Кабардино-Балкарской Ре-
спублики, которую он возглавлял в 2012–2013 гг. 
Были введены в научный оборот сотни документов 
архивного фонда, имеющие огромное значение 
для понимания становления и  развития науки, 
системы природопользования в регионе, опубли-
ковано историко-архивное издание “Документы 
свидетельствуют” (2014 г.). Тем самым Сафарбий 
Хасанбиевич вносит неоценимый вклад в благо-
родное дело сохранения памяти о выдающихся 
ученых, в поддержание преемственности научных 
знаний в ряду поколений исследователей флоры 
Кавказа.

Сафарбий Хасанбиевич активно оппонирует 
докторские и кандидатские диссертации, рецен-
зирует научные монографии и статьи, является 
членом ряда диссертационных советов. Длитель-
ное время возглавляя Кабардино-Балкарское от-
деление Русского ботанического общества (РБО), 
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в  2023  г. на ХV  Делегатском съезде Сафарбий 
Хасанбиевич был избран членом Президиума 
и  вице-президентом РБО, что стало своеобраз-
ным признанием его заслуг перед российским 
научным сообществом.

Для большого числа благодарных учеников Са-
фарбий Хасанбиевич прежде всего Учитель и На-
ставник, сыгравший большую роль в профессио-
нальном и личном становлении. Педагогическая 
деятельность С.Х. Шхагапсоева в основном связана 
с его Alma mater – Кабардино-Балкарским государ-
ственным университетом, который он с отличием 
окончил в 1977 г. и куда вернулся после окончания 
аспирантуры Ростовского государственного уни-
верситета им. М.А. Суслова (1980–1983) и защи-
ты кандидатской диссертации под руководством 
известного ученого, профессора Г.М. Зозулина. 
Получив должность ассистента кафедры ботаники, 
Сафарбий Хасанбиевич прошел стремительный 
карьерный путь до декана факультета (сначала 
химико-биологического, затем биологического). 
В  данной должности, с  1989 по 2004  г., он зна-
чительное внимание уделял проведению полевых 
практик для студентов и организации экспедиций 
для зарубежных и российских ученых, открытию 
новых специальностей и разработке спецкурсов, 
изданию методических пособий. Одним из ярких 
результатов его деятельности стала реорганизация 
работы “Гербария” кафедры ботаники с выделени-
ем необходимых штатных единиц, инвентаризаци-
ей и масштабным пополнением гербарного фонда. 
В итоге в 2004 г. “Гербарий” кафедры ботаники 
был принят в  международный Союз гербариев 
мира и зарегистрирован под акронимом KBNG.

Одним из наиболее выдающихся достижений 
педагогической и наставнической деятельности 
Сафарбия Хасанбиевича стало основание научной 
школы по изучению биологического разнообразия 
Центрального Кавказа. Перед сплоченным кол-
лективом учеников-единомышленников была по-
ставлена сложнейшая задача разработки абсолют-
но новых для региона направлений. В результате 
были получены ценнейшие сведения по составу 
и экологии ранее слабо изученных групп организ-
мов (макромицеты, лишайники, мхи), впервые со-
ставлена региональная сводка по высшим сосуди-
стым растениям Кабардино-Балкарии, положено 
начало проведения планомерных популяционных 
исследований редких и охраняемых видов фло-
ры Центрального Кавказа. За короткое время по 

данным направлениям были защищены 14 кан-
дидатских диссертаций, а  впоследствии и  док-
торская диссертационная работа, подготовлены 
многочисленные дипломные работы. И сегодня 
студенты и ученики С.Х. Шхагапсоева, успешно 
работающие в системе образования и науки, на 
государственной службе в Кабардино-Балкарии 
и за ее пределами, с благодарностью вспоминают 
своего Учителя.

“Сафарбий Хасанбиевич относится к той ред-
кой когорте людей, на которых держится и раз-
вивается фундаментальная биология. Я искрен-
не благодарен ему за возможность увидеть науку 
в разных плоскостях и стать частью этой школы. 
Моя студенческая и аспирантская жизнь прошла 
под руководством и неутомимой поддержке Са-
фарбия Хасанбиевича: сборы материалов, работа 
в лаборатории, полевые экспедиции, конференции 
с ведущими специалистами… В то время это все 
наложило огромный отпечаток на мое будущее – 
сегодня я с удовольствием продолжаю это дело 
со школьниками, студентами и с благодарностью 
вспоминаю своего руководителя!”

Гузиев Хусейн Юсупович,
к.б.н., Руководитель естественно-научного 

направления Департамента дополнительного 
образования АНОО “Президентский Лицей “Сириус”, 

с.н.с. Центра географических исследовании 
КБНЦ РАН

“Сафарбий Хасанбиевич – удивительный человек, 
сочетающий в себе глубокую вдумчивость и легкое 
чувство юмора, в равной степени владеющий стро-
гим научным изложением ученого и поэтическим 
языком стихотворца, умеющий говорить и слышать. 
Эти качества, наряду с незаурядным умом, горя-
щим взглядом, желанием открывать новые двери 
для себя и окружающих, оказывают магнетическое 
влияние на людей. Он один из немногих, кто не 
станет удерживать тебя на месте, когда ты готов 
сделать следующий шаг к новым высотам…”

Чадаева Виктория Александровна,  
д. б. н., зав. лабораторией геоботанических  
исследований Института экологии горных  

территорий им. А.К. Темботова РАН

“Будучи преподавателем и деканом факультета, 
Сафарбий Хасанбиевич не просто умел ярко изло-
жить материал, увлекая в мир ботаники, он отли-
чался глубоко человеческим отношением к своим 
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студентам и шел им на встречу в сложной жизнен-
ной ситуации…”

Пшегусов Рустам Хаталиевич,  
д. б. н., зав. лабораторией по мониторингу лесных 

экосистем Института экологии горных террито-
рий им. А.К. Темботова РАН

“Если ваши действия вдохновляют других меч-
тать о большем, учиться большему, делать больше 
и становиться больше, вы – лидер” (Джон Куинси 
Адамс). Именно к такой категории людей хочу 
отнести Сафарбия Хасанбиевича – известного уче-
ного, моего научного руководителя, наставника, 
чьей неутомимой энергией, мудростью и любовью 
к выбранному делу можно только восхищаться. 
С  теплотой и  улыбкой вспоминаю годы учебы 
в  аспирантуре под руководством Сафарбия Ха-
санбиевича, который вдохновлял собственным 
примером. Совместная работа с  ним дала мне 
колоссальный опыт, оказала значимое влияние 
на мое будущее и задала направление моей даль-
нейшей научной и трудовой деятельности, за что 
выражаю ему искреннюю признательность.”

Курашева Людмила Борисовна,  
к. б. н., заведующий сектором аттестации  

педагогических работников и руководителей  
образовательных организаций  

Министерства просвещения и науки  
Кабардино-Балкарской Республики

“Когда я в 1989  г. поступил на химико-
биологический факультет, Сафарбий Хасанбиевич 
был заместителем декана, а два года спустя стал 
деканом. Его занятия по ботанике отличались со-
держательностью, яркими примерами из личного 
опыта. Он всегда помогал обратившимся в деканат 
студентам, особенно сельским парням. С 2001 г., 
будучи заместителем декана биологического фа-
культета, я стал работать под непосредственным 
началом С.Х. Шхагапсоева. Его отличительной 
чертой всегда была неразрывная связь слова и дела. 
Зная это, я старался выполнять все его поручения 
в срок. В 2004 г., благодаря Сафарбию Хасанбие-
вичу, я стал деканом биологического факультета, 
и сегодня мы работаем вместе на кафедре. Надо от-
метить, что быть ученым – значит быть терпеливым, 
вдумчивым человеком, обладающим невероятным 
запасом знаний, эрудиции, терпения, умением 
анализировать и сопоставлять. Быть ученым – это 

значит не принадлежать себе, ведь наука требует 
колоссальных затрат времени и сил!”

Паритов Анзор Юрьевич,  
к. б. н., доцент, заведующий кафедрой  
биологии, геоэкологии и молекулярно-

генетических основ живых систем

“Изучение и  преподавание биологии стало 
для Сафарбия Хасанбиевича делом всей жизни, 
призванием и благородной миссией. Он – выдаю-
щийся ученый, внесший неоценимый вклад в раз-
витие фундаментальной биологии, завоевавший 
огромный авторитет в Кабардино-Балкарии и за 
ее пределами, воспитавший целую плеяду учени-
ков и последователей. Для меня он – не только 
учитель и научный руководитель, но и наставник, 
вдохновивший заботиться о природе на благо бу-
дущих поколений. Сегодня я продолжаю это дело 
в Министерстве природных ресурсов и экологии 
Кабардино-Балкарской Республики. Горжусь, что 
могу назвать Сафарбия Хасанбиевича своим дру-
гом, товарищем, наставником!”

Тхамокова Асият Мухамедовна,  
к. б. н., сотрудник Министерства  

природных ресурсов и экологии  
Кабардино-Балкарской Республики

“С Сафарбием Хасанбиевичем мы знакомы 
с  первого курса университета, под его чутким 
руководством защитили дипломные работы 
и  кандидатские диссертации, познакомились 
с выдающимися деятелями науки нашей страны. 
Сафарбий Хасанбиевич – один из немногих людей, 
кто действительно влюблен в свою работу и за-
ряжает своим позитивом. Для него жизнь, работа 
и наука являются единым целым. Мы всегда восхи-
щались его целеустремленностью и трудолюбием. 
Он всегда поддерживал нас, придавал уверенность 
и  заставлял идти вперед, не останавливаясь на 
достигнутом. Мы благодарны судьбе за то, что нам 
посчастливилось с ним познакомится.”

Харзинов Заур Хасанович,  
к. б. н., директор МКОУ “СОШ № 7”

Кунашева Марина Асланбиевна, 
к. б. н., учитель биологии МКОУ “Гимназия № 29”

“Невозможно представить мировую науку без 
имени Шхагапсоева Сафарбия Хасанбиевича. Его 
вклад во всестороннее изучение биоразнообразия 
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Кавказа является значимым во всех областях био-
логии и сохранении биоресурсов. Неоспорим его 
вклад в  становление и  развитие многих направ-
лений, касающихся природных ресурсов, состава 
и структуры растительного покрова Кавказа. Не-
маловажной является его деятельность как выда-
ющегося педагога и наставника в образовательном 
процессе не только Кабардино-Балкарского госу-
дарственного университета, но и вузов Юга России.”

Козьминов Сергей Геннадьевич, 
к. б. н., доцент кафедры биологии, геоэкологии 

и молекулярно-генетических основ живых систем  
ИХиБ КБГУ

“Моя карьера ученого-миколога началась под 
руководством творческого человека Шхагапсоева 
Сафарбия Хасанбиевича. Нет никаких сомнений 
в искренности и чести его как выдающегося уче-
ного и создателя научной школы в области биораз-
нообразия, фитоценологии, экологии и ботаники. 
Неоценим вклад профессора С.Х. Шхагапсоева 
в развитие ботанической науки, в охрану биоре-
сурсов Кабардино-Балкарской Республики и Се-
верного Кавказа в целом. Он всегда открыт для 
новых творческих идей и воплощения их в жизнь. 
Обладая острым умом и аналитическим мышле-
нием, всегда находится на острие научного поиска 
и решения важнейших передовых идей.”

Крапивина Елена Александровна,  
к. б. н., преподаватель  

Медицинского колледжа КБГУ.

Сегодня, обладая огромным, более 55 лет, ста-
жем работы, Сафарбий Хасанбиевич продолжает 
свою педагогическую и  наставническую работу 
в должности профессора кафедры биологии, гео- 
экологии и  молекулярно-генетических основ 
живых систем Института химии и  биологии 
Кабардино-Балкарского государственного уни-
верситета им. Х.М. Бербекова. Под его руковод-
ством также выполняются студенческие предди-
пломные исследования, защищаются кандидатские 
диссертации.

С.Х. Шхагапсоев является уважаемым государ-
ственным и общественным деятелем, активным 
сторонником рационального природопользования 
и охраны окружающей среды. С 1997 по 2003 г. – 
член коллегии Министерства природных ресурсов 
КБР, в 2003 г  – депутат Парламента Кабардино-
Балкарии (третий созыв), в  2006–2012  гг., 

а также в 2013 г. – министр образования и науки 
Кабардино-Балкарской Республики, с 2014 г. – ру-
ководитель регионального отделения политиче-
ской экологической партии “Зеленые”, депутат 
Парламента Кабардино-Балкарской Республики 
(пятый и шестой созывы). В этой должности он 
принял участие в подготовке более 15 законопро-
ектов, в числе которых “Конституция Кабардино-
Балкарской Республики”. Подготовленный 
Сафарбием Хасанбиевичем законопроект “Охра-
на растительного мира Кабардино-Балкарской 
Республики” принят Президиумом Парламента 
Кабардино-Балкарии и в настоящее время прохо-
дит согласование с различными государственными 
органами. На государственной службе Сафарбий 
Хасанбиевич сделал многое для развития регио-
нальной системы образования родной республики, 
реконструкции образовательных учреждений, ре-
ализации федеральных целевых программ и про-
ектов, а также для охраны растительного покрова 
Кабардино-Балкарии и защиты городских зеле-
ных насаждений, для экологического воспитания 
и образования молодежи.

Сейчас Сафарбий Хасанбиевич – любимый де-
душка, принимающий активное участие в воспита-
нии внуков, прививая им любовь к родному краю. 
Родившись в небольшом горном селе Аушигер, 
в семье уважаемого руководителя животноводче-
ского совхоза, ветерана войны и труда Хасанби 
Цуевича и его супруги, известной швеи и руко-
дельницы Фатимат Хазизовны (в девичестве Бер-
бековой), он показал, какую головокружительную, 
интересную, полную событий и  плодотворную 
жизнь может прожить человек, у которого “ни 
один день не должен быть прожит впустую”.

От лица благодарных учеников мы выражаем 
глубокую признательность Сафарбию Хасанби-
евичу за его знания, опыт и личный пример, за 
доброе отношение и неравнодушие к нашим судь-
бам. Благодарим за ту искру научных устремлений, 
которую ему удалось в нас разглядеть и раздуть 
в костер несгорающего энтузиазма. Долгих лет 
крепкого здоровья, твердой писательской руки 
и неувядающего желания творить на благо новых 
поколений и своей Родины!
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6 февраля 2022 г. на 74‑м году ушла из жизни 
известный флорист, член Русского ботанического 
общества Валентина Андреевна Костина. Несмо‑
тря на отсутствие официальных званий и степеней, 
своей деятельностью она заслужила репутацию 
прекрасного знатока флоры Севера.

Валентина Андреевна родилась 6  мая 1948  г. 
в деревне Лесная Новгородской области в семье 
рабочих. В 1953 г. они переехали в Новгород, где 
прошло ее детство и юность. С 1955 по 1966 г. она 
училась в общеобразовательной школе. С 1965 г. 

совмещала учебу с работой почтового оператора 
в Новгородском почтамте, продолжив там работать 
после окончания школы.

С 1968 по 1973 г. Валентина Андреевна училась 
на Географическом факультете Ленинградского 
государственного университета им. А.А. Жданова 
(ЛГУ) по специальности “биогеография”. В это 
время она приняла участие в нескольких крупных 
экспедициях на севере Сибири и Дальнего Вос‑
тока. В 1971 г. работала на Чукотке в районе пос. 
Эгвекинот под руководством известного ботаника 

Валентина Андреевна Костина у альпийской горки в ботаническом саду (Мурманская область).

Valentina Andreevna Kostina at the alpinarium in the Botanical Garden (Murmansk Region).

mailto:m.kozhin@ksc.ru
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Адриана Евгеньевича Катенина. В следующем году 
ей посчастливилось принять участие в экспедиции, 
которая сплавлялась по р. Котуй (правый приток 
р. Хатанги), вместе с Борисом Николаевичем Но‑
риным и Николаем Владимировичем Ловелиусом. 
В этих поездках она получила ценный опыт работы 
с лучшими ботаниками страны. Руководителем ее 
дипломной работы был Б.Н. Норин.

После окончания университета Валентина Ан‑
дреевна была распределена в Полярно-альпийский 
ботанический сад-институт (ПАБСИ) в Мурман‑
ской области, где начала работу в лаборатории Фло‑
ры и растительных ресурсов сначала в должности 
старшего лаборанта, затем – младшего научного 
сотрудника и позднее – научного сотрудника. Из‑
начально ее направили на работу по теме “Разра‑
ботка научных основ закрепления нефелиновых 
песков хвостохранилищ”, возглавляемую Неони‑
лой Ивановной Подлесной. Ее индивидуальный 
план включал метеонаблюдения, агробиологи‑
ческие учеты посевов многолетних трав, взятие 
почвенных образцов, описание растительности, 
окружающей хвостохранилища, учет урожайно‑
сти на старых посевах с различными вариантами 
удобрений, взятие почвенных монолитов для по‑
следующего учета корневой массы, дальнейшую 
обработку и  анализ полученных данных. После 
увлекательных экспедиций в студенческие годы 
работа по закреплению нефелиновых песков была 
ей явно не по душе. Будучи человеком достаточно 
прямолинейным, она не имела привычки сдер‑
живать свои эмоции и  открыто выражала свою 
неудовлетворенность работой, в том числе руко‑
водителю лаборатории Флоры и растительных ре‑
сурсов, которым в то время была М. Л. Раменская. 
Марианна Леонтьевна с пониманием отнеслась 
к запросам молодого сотрудника, разглядев в ней 
ученого-флориста, и написав в характеристике: 

“…Костина проявила себя как человек со складом 
мышления, именно таким, какой нужен для пло‑
дотворной научной работы, и даже – владеющий 
слогом (это проявилось при написании популяр‑
ной статьи для сборника по охране природы). Нет 
сомнения, что при заинтересованности в работе, 
она может принести науке существенную поль‑
зу”. И уже с 1974 г. Валентина Андреевна занялась 
своим любимым делом – изучением флоры в рам‑
ках темы “Анализ флоры Мурманской области 
и Карелии”, возглавляемой М. Л. Раменской, где 
вела самостоятельный раздел по изучению флоры 
Ловозерских гор.

Решение Раменской о переводе молодого специ‑
алиста на другую тему и предоставление ей воз‑
можности самостоятельной работы оказалось очень 
мудрым. Начиная с 1974 г. Валентина Андреевна 
принимала участие в экспедиционных работах по 
изучению флоры Ловозерских гор, собрала обшир‑
ную гербарную коллекцию, выявила новые виды 
для района. Все это позволило рекомендовать ее 
для поступления в заочную аспирантуру Кольского 
филиала АН СССР, куда она и была зачислена 
20  декабря 1976  г. Руководителем ее диссерта‑
ционной работы “Флора Ловозерского горного 
массива” был назначен д. б. н. Н.А. Миняев. Она 
подготовила план диссертационной работы, пред‑
полагающий описание новой локальной флоры, 
разработку типологии местообитаний и описание 
их флористических комплексов, характеристику 
специфических и характерных видов, проведение 
анализа флоры Ловозерских гор и сравнение ее с 
флорой Хибинских гор. За пять лет полевых работ 
она обследовала всю территорию горного масси‑
ва от оз. Умбозеро до оз. Ловозеро. Аспирантуру 
Валентина Андреевна закончила успешно. Однако 
диссертацию на соискание ученой степени кан‑
дидата наук так и не защитила. Отчасти это было 
связано с ее независимым характером и нежелани‑
ем тратить время на всевозможные формальности, 
неизбежные при оформлении диссертации.

Валентина Андреевна очень любила растения, 
и определение собранных видов было любимым ее 
занятием. Она несколько скептически относилась 
к таксономическим новшествам и перестройкам, 
и нередко шутила, что опять, мол, “очередной вид 
вышел замуж и сменил название”. При этом она 
всегда была в курсе всех новейших публикаций, 
как флористических, так и таксономических. Она 
прекрасно знала флору севера России, но при необ‑
ходимости определяла и виды Южного полушария, 
причем могла определять и по плодам и семенам. 
Однажды в  ПАБСИ обратились сотрудники та‑
можни с просьбой проверить на наличие видов, 
использующихся для получения наркотических 
веществ, среди отобранных у какого-то моряка 
семян и  плодов, привезенных им из Новой Зе‑
ландии. Вместе с Л.Л. Вирачевой они потратили 
много времени, просмотрев огромное число книг 
и определителей из библиотеки Сада (интернета 
тогда не было) и определили все виды.

Основными направлениями работы Валентины 
Андреевны были изучение флор сосудистых расте‑
ний разных районов Мурманской области и охрана 
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растительного мира. Флора Мурманской области 
к концу 1970-х гг. была достаточно хорошо изучена, 
однако, многие труднодоступные горные массивы 
не были обследованы или были изучены крайне 
фрагментарно. Материалы, собранные по теме 

“Анализ флоры Мурманской области и Карелии” 
для так и не завершенной диссертационной работы, 
затем были опубликованы в 1991 г. в коллектив‑
ной монографии, посвященной высшим растени‑
ям Ловозерских гор, куда вошли аннотированные 
списки сосудистых растений, мохообразных и их 
подробный анализ.

После завершения работы по Ловозерским горам 
Валентина Андреевна занялась изучением флоры 
сосудистых растений в двух из трех заповедников 
Мурманской области. В 1993–1996 гг. провела ин‑
вентаризацию флоры организованного в 1992 г. 
заповедника “Пасвик” и  прилегающих к  нему 
территорий. В 1995 и 1996 гг. участвовала в между‑
народных проектах совместно с коллегами из Нор‑
вегии и Финляндии по изучению флоры бывших 
поселений в приграничных районах на крайнем 
северо-западе Мурманской области, а в 1998 г. –
по изучению антропохоров этой территории. 
В  1998–2012  гг. Валентина Андреевна направи‑
ла свои усилия на продолжение инвентаризации 
флоры Лапландского заповедника. В первые три 
года ежегодно она обследовала труднодоступные 
и малоизученные районы заповедника. Эти работы 
она проводила совместно с научным сотрудником 
заповедника Натальей Григорьевной Берлиной.

Особое место в исследованиях Валентины Ан‑
дреевны занимала флора сосудистых растений 
заповедной территории ПАБСИ. Первую сводку 
она подготовила в конце 1980-х гг., в то время, ког‑
да отдаленные поездки были затруднены в связи 
с воспитанием маленькой дочери Маши. В 2001 г. 
значительно переработанные и дополненные мате‑
риалы составили главу коллективной монографии.

Особый интерес Валентина Андреевна прояв‑
ляла к  адвентивным видам, к  их разнообразию, 
участию в растительном покрове и путям заноса. 
В своей записной книжке с заметками для подго‑
товки к диссертации она отмечает: “Почему эта 
тема важна? Возможно, сейчас адвентивные, а за‑
тем – будущее флоры?”. Именно с этим тезисом 
будет связано множество ее последующих работ по 
адвентивной флоре Ловозерских гор, северо-запада 
Мурманской области, Лапландского заповедника 
и области в целом. Начиная с 2000-х гг. это стало 

основным направлением ее работ. Валентина Ан‑
дреевна обследовала множество городов, поселков 
и деревень Мурманской области. Добиралась до 
них по-разному. Иногда в составе экспедицион‑
ных отрядов на автотранспорте, по морю или на 
вертолете, но довольно часто она путешествова‑
ла на пригородных поездах, с  утра отправляясь 
в поездку, во время которой обследовала терри‑
торию железнодорожной станции и поселок при 
ней, возвращаясь вечером домой. По материалам 
поездок и изучению флористической литературы 
она подготовила предварительный список из 480 
адвентивных видов сосудистых растений для Мур‑
манской области, выявила большое число новых 
для региона видов, благодаря чему расширились 
представления об их распространении. Но, к со‑
жалению, эта работа так и не была завершена.

Валентина Андреевна была постоянным участни‑
ком экспедиций. За годы работы, помимо упомяну‑
тых выше Ловозерских гор, участков Лапландского 
заповедника и заповедника “Пасвик”, а также тер‑
ритории ПАБСИ, ею были обследованы многие 
горные и равнинные территории области, в том 
числе и труднодоступные. После перерыва в поле‑
вой работе в несколько лет из-за рождения дочери 
Валентина Андреевна возобновила экспедицион‑
ные поездки в 1987 г. в удаленном горном массиве 
Лавна-тундры, куда отряд флористов ПАБСИ был 
доставлен на вертолете. В следующем, 1988 г. она 
приняла участие в вертолетной заброске в другой 
удаленный горный массив – Туадаш-тудры (гора 
Чильтальд). В 1989 г. на машине проведены флори‑
стические сборы в самом западном горном массиве 
Йонн-Ньюгоайв. Помимо уже перечисленных рай‑
онов, в разные годы Валентина Андреевна обследо‑
вала: горный массив Кейвы, Терский берег Белого 
моря от Умбы до Поноя, полуострова Рыбачий 
и Средний, побережье близ пос. Дальние Зелен‑
цы и Гавриловский архипелаг, окрестности устья 
реки Териберки, а также юго-запад Мурманской 
области. В этих экспедициях ею были выявлены 
новые местонахождения редких в области и России 
видов растений, и эти данные она использовала 
при подготовке очерков для Красных книг.

Охрана растительного мира Мурманской об‑
ласти – то, что постоянно интересовало и  забо‑
тило Валентину Андреевну. Помимо упомянутых 
исследований на особо охраняемых природных 
территориях, она принимала активное участие 
в подготовке четырех изданий Красной книги Мур‑
манской области, написала ряд видовых очерков 
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для Красных книг РСФСР, РФ и Восточной Фен‑
носкандии. При еe деятельном участии на терри‑
тории региона было спроектировано 10 ботаниче‑
ских памятников природы и национальный парк 

“Хибины”, внесены предложения по расширению 
(реорганизации) уже существующих заказников. 
Она участвовала в разработке Концепции созда‑
ния сети особо охраняемых природных территорий 
Мурманской области (2002, 2011). Одновремен‑
но с работой в ПАБСИ много лет она работала 
в Институте проблем промышленной экологии 
Севера КНЦ РАН, обследуя различные участки 
предполагаемого строительства, и  участвовала 
в мониторинге лесных экосистем на постоянных 
пробных площадях.

Валентина Андреевна щедро делилась знания‑
ми и опытом с молодыми коллегами – рассказы‑
вала, показывала, определяла и высылала статьи 
и книги. Будучи талантливым популяризатором 
науки, она много лет проводила запоминающиеся 
экскурсии для школьников, студентов и специа‑
листов биологического и экологического профиля, 
читала научно-популярные лекции о растительном 
мире Мурманской области, выступала на радио 
и в печатной прессе. Она была одним из авторов 
нескольких научно-популярных книг – “Терский 
район”, “Ботанические экскурсии по Хибинским 
и  Ловозерским горам”, “Ловозерский район”, 

“Природа и  коренное население Арктики под 
влиянием изменения климата и индустриального 
освоения: Мурманская область”. Еще, она знаток 
русского языка – ею отредактированы многие ста‑
тьи, книги, диссертации и отчеты.

Доклады Валентины Андреевны на конферен‑
циях и совещаниях вызывали неизменный интерес 
аудитории, привлекали внимание и часто станови‑
лись основой для сотрудничества со специалистами 
из разных учреждений (БИН РАН, Институт леса 
Карельского НЦ РАН, МГУ им. М.В. Ломоносо‑
ва, Институт биологии Коми НЦ УрО РАН, ВИР 
и др.). К ней регулярно ездили за консультациями 
ботаники из разных городов. Даже после выхода 
на пенсию она продолжала консультировать своих 
младших коллег.

Придя на работу в ПАБСИ, Валентина Андреев‑
на сначала жила в одной из комнат трехкомнатной 
квартиры в двухэтажном здании на территории 
Сада. Ее соседями в разное время были как науч‑
ные сотрудники, так и сотрудники технических 
служб. Она была общительна и со всеми находила 
общий язык. Очень легко было с ней в экспедициях. 

Она очень любила полевые работы, ее не смущали 
никакие трудности полевой жизни. После марш‑
рутов, порой очень сложных, поздно вечером, она, 
сидя на складном стуле около палатки в хорошую 
погоду или в палатке в плохую погоду, аккуратно, 
с любовью, расправляла собранные растения, укла‑
дывая их в гербарные сетки. В маршрутах никогда 
не роптала на бриологов, которые могли подолгу 
задерживаться на одном месте, ползая с  лупой 
в поисках редкостей. В это время она ходила по‑
близости и всегда находила что-нибудь интересное 
для себя. При погрузке на машины и в вертолет, 
она всегда помогала, просить ее не приходилось. 
Чувство ответственности и  товарищества были 
очень ей присущи.

У  Валентины Андреевны был своеобразный, 
крупный, с наклоном влево и очень четкий почерк. 
Машинистки, набиравшие тексты для статей и от‑
четов никогда к ней не имели никаких претензий. 
Она имела хороший литературный слог, который 
отметила в своей характеристике М. Л. Раменская. 
Связано это было, видимо, с тем, что Валентина 
Андреевна очень много читала, причем наряду 
с любимыми ею в последние годы детективами, 
читала много классической литературы. И имен‑
но эта черта позволила занять ей место редактора 
в стенной газете Ботанического сада “Ботаник”.

Нельзя не сказать о том, какой она была забот‑
ливой мамой. Родившаяся в 1980 г. дочь Маша 
стала главным человеком в ее жизни. Она уделяла 
ей очень много внимания и трогательно заботилась 
о ней. В тяжелые 1990-е гг., когда ПАБСИ работал 
3 дня в неделю и, соответственно, зарплата была 
уменьшена почти в два раза, Валентина Андреевна 
с трудом сводила концы с концами, но не могла 
и подумать, чтобы экономить на питании Маши. 
Никогда в ее доме не было телевизора. Она говори‑
ла, что хочет приучить свою дочь читать и думать, 
и, надо сказать, она этого добилась. Валентина 
Андреевна отличалась категоричностью и пылко 
отстаивала свои суждения, была заядлой спорщи‑
цей. При этом она отличалась высокой порядоч‑
ностью и ответственностью.

Была она веселым человеком и очень любила 
петь. Во время лабораторных “посиделок”, а ла‑
боратория всегда была очень дружной и  весело 
отмечала дни рождения и  праздники, Валенти‑
на Андреевна была первой “запевалой”. Песен 
она знала множество и  пела всегда с  большим 
воодушевлением.



	 БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ     том 109     № 6     2024

632	 Боровичев и др.	

И ее семья, и друзья, и коллеги – все мы еще ни‑
как не можем поверить, что ее больше нет. Кажется, 
что она вот-вот позвонит и будет расспрашивать 
об актуальных новостях и новых находках. Светлая 
и добрая память о Валентине Андреевне навсегда 
останется в наших сердцах. Мы уверены, что ее дело 
будет продолжено коллегами и последователями!

Похоронена Валентина Андреевна на своей ро‑
дине – в Новгородской области.

Авторы признательны коллегам, хорошо 
знавшим В. А. Костину, которые помогли нам 
вспомнить или напомнили о некоторых деталях 
ее жизненного и научного пути: В.Н. Андреевой, 
О.А.  Белкиной, Л.Л. Вирачевой, В.И. Москалевой 
и Н.А. Секретаревой.
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