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СТРОЕНИЕ ГИНЕЦЕЯ И СЕМЯЗАЧАТКА  
У LYSIMACHIA VULGARIS (PRIMULACEAE)
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Прослежен генезис синкарпного гинецея (лизикарпная вариация) и семязачатка у Lysimachia vul-
garis. Завязь верхняя. Гинецей образован 5 плодолистиками, о чем свидетельствует наличие на стен-
ке завязи остатков 5 септ между сросшимися смежными плодолистиками. Он характеризуется зо-
нальным строением, при этом самой протяженной является синасцидиатная область. Дистальную 
часть гинецея занимает асимпликатная область. В качестве симпликатной зоны можно рассматри-
вать область завязи, которая включает верхнюю узкую закругленную стерильную часть плацентар-
ной колонки. В основании гинецея формируется короткий гинофор, который вдается в центр его 
базальной части. В нижней части гинецей не срастается с плацентарной колонкой, а в средней и 
верхней частях трансформируется в колумеллу, вокруг которой находятся центрально-угловые пла-
центы. Семязачатки формируются на интрузивных плацентах и располагаются в рядах со смеще-
нием. В эустеле цветоножки возникает кольцо из 15 коллатеральных проводящих пучков, которые 
входят в элементы чашечки, венчика, андроцея. В центральной части организуется плексус для ин-
нервации гинецея, при этом 5 пучков простираются в остатках септ гинецея до верхней части стол-
бика. В самом центре 7–10 пучков иннервируют гинофор, продолжаются в плацентарную колонку, 
а их ответвления отходят в плаценты и в дальнейшем в семязачатки. Плоды – септицидно-локули-
цидные коробочки. Вскрывание происходит продольными трещинами в области септальных (до-
ходят почти до основания) и локулярных (только вверху) борозд.

Семязачаток – геми-кампилотропный, медионуцеллятный, битегмальный, мезохалазальный, сес-
сильный, с гипостазой и интегументальным тапетумом. Зрелое семя заостренное и загнутое на ми-
кропилярном и халазальном концах. В нем формируется целлюлярный эндосперм и прямой дву-
семядольный зародыш. Семенная кожура формируется обоими интегументами. В ходе развития 
эндотеста, экзотегмен и мезотегмен разрушаются. Сохраняются экзотеста из удлиненных толсто-
стенных клеток и эндотегмен, образованный тонкостенными клетками. В клетках обоих слоев на-
капливаются танины.

Ключевые слова: Lysimachia vulgaris, Primulaceae, гинецей, семязачаток, развитие, строение
DOI: 10.31857/S0006813624100012, EDN: OLLYVK

Семейство первоцветные, или примуловые 
(Primulaceae Batsch ex Borkh.) входит в пор. Ericales 
(APG III, 2009). Представители семейства явля-
ются преимущественно травянистыми многолет-
ними травами. Они распространены, главным 
образом, в умеренном климате Северного полу-

шария и альпийских областях; в Южном полуша-
рии и субтропиках чрезвычайно редки (Wendelbo, 
1961; D’Arcy, 1980; Nasir, 1986; Hu, Kelso, 1996; An-
derberg, Kelso, 1996; Mast et al., 2001).

Объем сем. Primulaceae и  его отношения 
с  другими семействами пор. Ericales широ-

mailto:shamrov52@mail.ru
mailto:galina0353@mail.ru
file:///D:/%d0%bd%d0%b0%d1%83%d0%ba%d0%b0/%d0%91%d0%be%d1%82%d0%b0%d0%bd%d0%b8%d1%87%d0%b5%d1%81%d0%ba%d0%b8%d0%b9%20%d0%b6%d1%83%d1%80%d0%bd%d0%b0%d0%bb%201%2c%202024/%d0%91%d0%be%d1%82%d0%b0%d0%bd%d0%b8%d1%87%d0%b5%d1%81%d0%ba%d0%b8%d0%b9%20%d0%b6%d1%83%d1%80%d0%bd%d0%b0%d0%bb%20%d0%bd%d0%b0%20%d0%b2%d0%b5%d1%80%d1%81%d1%82%d0%ba%d1%83_%d0%bd%d0%b0%20%d0%b2%d0%b5%d1%80%d1%81%d1%82%d0%ba%d1%83/ 
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ко обсуждаются в литературе. Среди родствен-
ных групп, прежде всего, монотипные семейства 
Maesaceae и Samolaceae, выделенные из семейств 
Myrsinaceae и Primulaceae. Сюда же можно отне-
сти сем. Theophrastaceae (Takhtajan, 1980, 1997, 
2009; Cronquist, 1981; APG II, 2003). Следует от-
метить, что Takhtajan (1997, 2009), помещал все 
вышеуказанные семейства (Myrsinaceae, Maesa-
ceae, Theophrastaceae, Primulaceae) в пор. Primu-
lales, добавив в него два семейства Aegicerataceae 
и Coridaceae. Таксоны сем. Maesaceae были по-
мещены в сем. Myrsinaceae, как это было сделано 
C. Mez (1902), который включил в него и предста-
вителей сем. Aegicerataceae в рамках подсемейств 
Maesoideae и Myrsinoideae. Theophrastaceae ав-
тор рассматривал в рамках семейства (Mez, 1903). 
J. Hutchinson (1959) выделял сем. Myrsinaceae 
в отдельный пор. Myrsinales. На основании ана-
лиза комплекса хлоропластных маркеров (atpB, 
ndhF, rbcL) была вновь поддержана гипотеза, что 
семейства Maesaceae, Myrsinaceae, Primulaceae 
и Theophrastaceae должны остаться в рамках пор. 
Primulales, при этом Myrsinaceae и Primulaceae яв-
ляются парафилетическими (Källersjö et al., 2000).

Именно поэтому границы сем. Primulaceae 
и  родственных групп становятся размытыми, 
и  апоморфии трудно распознаются (Källersjö 
et al., 2000; Ståhl, Anderberg, 2004). Вся группа 
в целом имеет множество синапоморфий, поэ-
тому объем сем. Primulaceae постоянно расши-
ряется и в него в ранге подсемейств внесены се-
мейства Maesaceae, Myrsinaceae, Theophrastaceae 
(Mabberley, 2009; APG III, 2009; APG IV, 2016). 
В сем. Primulaceae выделяют четыре подсемей-
ства: Maesoideae A. DC., 1 род – Maesa Forssk., 
Myrsinoideae Burnett (в него включены семейства 
Aegicerataceae и Coridaceae) – 38 родов, Primu-
loideae Kostel. – 6 родов, Theophrastoideae A. DC. – 
8 родов (Christenhusz et al., 2017).

Сравнительно-эмбриологические и морфолого-
анатомические исследования позволяют оценить 
значимость ряда признаков при решении неко-
торых спорных вопросов систематики и фило-
гении. Однако эмбриологически многие виды 
сем. Primulaceae s. l. изучены еще недостаточ-
но (Mametyeva, 1983a-c; Nemirovich-Danchenko, 
1992a-d; Kamelina, 2009). Из структур гинецея, се-
мязачатка и семени обычно приводятся общие 
сведения о  типе гинецея, строении семязачат-
ка, мегаспорогенезе, формировании зародыше-

вого мешка, зародыша и эндосперма (Dahlgren, 
1916; Schnarf, 1931; Carey, Fraser, 1932; Mauritzon, 
1936; Raju, 1953; Kume, 1959; Woodel, 1960; Sub-
ramanyam, Narayana, 1968; Kagramanova, 1972; 
Sankara Rao, 1971; D’Arcy, 1980; Gagechiladze, 
1993; Akhalkatsi et al., 1998; Otegui, Maldonado, 
1998; Otegui et al., 1999; Kamelina, 2009; Yankova-
Tsvetkova et al., 2021).

Целью данной работы стало изучение разви-
тия и строения гинецея и семязачатка у Lysimachia 
vulgaris из  подсем. Myrsinoideae (Primulaceae). 
В роде Lysimachia насчитывается около 250 ви-
дов (Liu et al., 2023). Центр видового разнообра-
зия находится в Китае, где описано 150 видов 
(Ståhl, Anderberg, 2004). В России произрастают 
8 видов этого рода (Karpisonova et al., 2011). Виды 
Lysimachia эмбриологически почти не изучены. 
Имеются лишь данные по  строению антипод 
(Dahlgren, 1916; Mametyeva, 1983c). Названия рас-
тений, упомянутых в статье, даны согласно базе 
данных “Plants of the world online – https://powo.
science.kew.org/taxon/urn: lsid: ipni.org: names”.

МАТЕРИАЛЫ И  МЕТОДЫ

Для исследования был выбран Lysimachia 
vulgaris L. (вербейник обыкновенный). Матери-
алом для изучения послужили растения, собран-
ные в окрестностях пос. Мга Кировского района 
Ленинградской области.

Были изучены завязи на разных стадиях раз-
вития. Материал фиксировали в  смеси FАА 
(70% этиловый спирт, ледяная уксусная кислота 
и формалин в пропорции 100 : 7 : 7) и обрабаты-
вали по общепринятой методике (Pausheva, 1974). 
Срезы толщиной 10–12 мкм окрашивали сафра-
нином по Картису, фуксин-сернистой кислотой 
по Фёльгену с подкраской алциановым синим 
и светлым зеленым. Рисунки выполняли с при-
менением рисовального аппарата на микроскопе 
Leica DM 1000. Микрофотографии также получе-
ны с помощью этого же микроскопа с использо-
ванием цифровой фотокамеры Leica EC3.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Соцветие и цветок. У Lysimachia vulgaris соцве-
тие преимущественно рацемозное. Оси второго 
порядка, расположенные супротивно в каждом 
узле кисти, повторяют оси первого порядка толь-
ко в нижней части соцветия с большим числом 
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узлов (рис. 1, 1) либо всего укороченного соцве-
тия (рис. 1, 3). В средней и верхней частях фор-
мируются элементы, присущие тирсу, а именно, 
на осях второго порядка находятся цимозные па-
ракладии в форме сложных, а в конце цветения 

простых монохазиев (рис. 1, 1). Цветки – 5‑член-
ные, актиноморфные, чашечка и венчик – срост-
нолистные в основании (рис. 1, 2). Чашечка со-
храняется при плодах (рис. 7, 1–4). Лепестки 
обычно желтой окраски (рис. 1, 1–3). В цветке 

Рис. 1. Строение соцветия, цветка и гинофора у Lysimachia vulgaris (4–6 – продольные срезы).
1, 3 – расположение цветков на растении; 2 – строение цветка; 4–6: гинофор в основании гинецея во время формиро-
вания семязачатков (4, 5) и после опыления (6). g – гинецей, gn – гинофор, ov – семязачаток, p – лепесток, pl – пла-
цента, s – чашелистик, st – тычинка. 
Масштабные линейки, мкм: 1, 3 – 500, 2 – 1000, 4–6 – 100.

Fig. 1. The structure of the inflorescence, flower and the gynophore in Lysimachia vulgaris (4–6 – longitudinal sections).
1, 3 – arrangement of flowers on the plant; 2 – flower structure; 4–6: gynophore at the base of the gynoecium during the for-
mation of ovules (4, 5) and after pollination (6). g – gynoecium, gn – gynophore, ov – ovule, p – petal, pl – placenta, s – se-
pal, st – stamen. 
Scale bars, µm: 1, 3 – 500, 2 – 1000, 4–6 – 100.

pl
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Рис. 2. Строение гинецея во время дифференциации плацент у Lysimachia vulgaris (поперечные срезы).
1 – строение развивающегося бутона, в его нижней части все элементы объединены в одну структуру; 2 – выше начи-
нают обособляться элементы цветка; 3–7 – появляются первые признаки дифференциации завязи с плацентарной 
колонкой (2–4), столбика с каналом (5, 6) и лопастей рыльца (7). an – пыльник, g v b – проводящий пучок гинецея, 
or – завязь, pl c – плацентарная колонка, p v b – проводящий пучок лепестка, sg – рыльце, sl – столбик, sl с– канал 
столбика, st v b – проводящий пучок тычинки, s v b – проводящий пучок чашелистика. 
Масштабные линейки, мкм: 100.

Fig. 2. Gynoecium structure during differentiation of placentae in Lysimachia vulgaris (transverse sections).
1 – the structure of a developing flower bud, in its lower part all elements are combined into one structure; 2 – higher up, the 
flower elements begin to separate; 3–7 – the first signs appear of differentiation of the ovary with placentary column (2–4), the 
style with a channel (5, 6), and stigma lobes (7). an – anther, g v b – gynoecium vascular bundle, or – ovary, pl c – placentary 
column, p v b – petal vascular bundle, sg – stigma, sl – style, sl с– style channel, st v b – stamen vascular bundle, s v b – se-
pal vascular bundle. 
Scale bars, µm: 100.

5 тычинок, которые находятся напротив лопастей 
венчика. Тычиночные нити объединяются между 
собой в короткую трубку, которая прикреплена 
к лепесткам. В клетках эпидермы гинецея, семя-
зачатка, чашечки накапливаются танины. На на-
ружной эпидерме чашелистиков, тычиночных 
нитей и гинецея формируются железистые во-
лоски: ножка состоит из 2 клеток (маленькой ба-
зальной и большой апикальной), головка образо-
вана 8 клетками в 2 ряда.

Развитие и строение гинецея. Синкарпный ги-
нецей образован 5 плодолистиками. Завязь верх-
няя. В развитии гинецея выделено несколько ста-
дий: 1) гинецей во время формирования плацент 

и примордиев семязачатков, 2) гинецей во вре-
мя формирования семязачатков, 3) гинецей пе-
ред опылением, 4) гинецей, трансформирующий-
ся в плод.

В течение первой стадии происходит диффе-
ренциация плацент. У Lysimachia vulgaris в ниж-
ней части развивающегося бутона все элементы 
объединены в одну структуру (рис. 2, 1). Выше 
начинают обособляться гинецей и некоторые 
элементы чашечки и венчика (рис. 2, 2). Появ-
ляются первые признаки дифференциации завя-
зи с плацентарной колонкой (рис. 2, 2–4), а так-
же столбика с каналом (рис. 2, 5, 6) и лопастей 
рыльца (рис. 2, 7).
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Рис. 3. Строение гинецея во время формирования семязачатков у Lysimachia vulgaris (1 – продольный, 2–9 – попе-
речные срезы).
1 – дифференциация завязи, в основании которой формируется гинофор; 2 – строение эустелы цветоножки: по пе-
риферии формируется кольцо из 15 коллатеральных проводящих пучков, которые входят в элементы чашечки, вен-
чика, андроцея, а в центральной части организуется сеть из пучков, которые иннервируют гинецей и гинофор; 3 – в 
нижней части бутона все элементы объединены в одну структуру; 4 – плацентарная колонка, на интрузивных пла-
центах (наружных и внутренних) формируются семязачатки, в центре расположен гинофор, на стенке завязи остат-
ки 5 септ между сросшимися смежными плодолистиками; 5–9 – строение столбика (5–8) и рыльца (9). g – гинецей, 
g v b – проводящий пучок гинецея, gn – гинофор, i ov – внутренний семязачаток, o ov – наружный семязачаток, p v b – 
проводящий пучок лепестка, sg – рыльце, sl – столбик, sl с – канал столбика, sp – септа, sp v b – септальный прово-
дящий пучок, st v b – проводящий пучок тычинки, s v b – проводящий пучок чашелистика. 
Масштабные линейки, мкм: 100.

Fig. 3. Gynoecium structure during formation of ovules in Lysimachia vulgaris (1 – longitudinal sections, 2–9 – transverse sections).
1 – differentiation of the ovary, at the base of which a gynophore is formed; 2 – structure of the pedicel eustele: along the pe-
riphery, a ring is formed of 15 collateral vascular bundles entering to the elements of the calyx, corolla, and androecium; in the 
central part, a network of bundles is arranged to innervate the gynoecium and gynophore; 3 – in the lower part of the flower bud, 
all elements are combined into one structure; 4 – placental column on the intrusive placentae (external and internal) of which 
the ovules are formed, the gynophore is located in the center, on the wall of the ovary there are the remains of 5 septa between 
fused adjacent carpels; 5–9 – structure of the style (5–8) and stigma (9). g – gynoecium, g v b – gynoecium vascular bundle, 
gn – gynophore, i ov – inner ovule, o ov – outer ovule, p v b – petal vascular bundle, sg – stigma, sl – style, sl с– style channel, 
sp – septum, sp v b – septal vascular bundle, st v b – stamen vascular bundle, s v b – sepal vascular bundle. 
Scale bars, µm: 100.
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Во время заложения семязачатков на плацен-
те и формирования их примордиев общий план 
строения бутона сохраняется (рис. 3, 3), но про-
должается дифференциация элементов гинецея. 
На цветоложе, вероятно, вследствие интеркаляр-
ного роста формируется в форме ножки короткий 
гинофор (рис. 3, 1), который вдается в центр ба-
зальной части гинецея – будущей плацентарной 
колонки. В нижней части гинофор не срастает-
ся с плацентарной колонкой, которая как кай-
ма нависает над ним. Подтверждением того, что 
синкарпный гинецей состоит из 5 плодолисти-
ков, является наличие на стенке завязи остатков 
5 септ между сросшимися смежными плодоли-
стиками. Семязачатки формируются на интру-
зивных плацентах (наружных и внутренних), при 
этом на каждой из плацент они смещены и рас-
полагаются в виде 6–8 ярусов (рис. 3, 4). В стол-
бике формируется канал, представленный клет-
ками секреторного типа. В верхней части канал 
представлен в  виде трех раскрытых лопастей. 
В средней и нижней частях столбика лопасти ка-
нала сомкнуты (рис. 3, 5–9).

В  литературе описаны 2 варианта иннерва-
ции семязачатков в  синкарпном гинецее: 
центрально-осевая и транссептальная. Согласно 
существующим представлениям (Eyde, 1967) при 
центрально-осевой иннервации пучки, снабжа-
ющие семязачатки, происходят из центральных 
пучков стелы плодоножки. Для транссептальной 
иннервации характерно продольное прохожде-
ние пучков в стенке завязи, которые входят в се-
мязачатки напротив септ. Первый вариант вхож-
дения проводящих пучков обнаружен у L. vulgaris 
(рис. 3, 2). В эустеле цветоножки по периферии 
формируется кольцо из 15 коллатеральных про-
водящих пучков, которые входят в элементы ча-
шечки, венчика и андроцея. В центральной части 
организуется сеть из пучков (инфралокулярный 
плексус), которые иннервируют гинецей, при 
этом 5 пучков выявляются в остатках септ гине-
цея, проходят в стенке завязи и оканчиваются 
в верхней части столбика. В самом центре 7–10 
пучков иннервируют гинофор и продолжаются 
в плацентарную колонку. Эти пучки можно срав-
нить с вентральными, ответвления которых идут 
в плаценты (плацентарные пучки) и рафальные 
пучки семязачатков (рис. 3, 1–3).

Во  время второй стадии развития гинецея 
у L. vulgaris происходит формирование семязачат-

ков, осуществляется мегаспорогенез и начинает-
ся мегафитогаметогенез. План строения цветка 
почти не изменяется. Элементы околоцветни-
ка и андроцея, а также стенка завязи объедине-
ны в основании (рис. 4, 1, 2). Гинофор увели-
чивается в длину и в свободной части сохраняет 
округлую форму (рис. 4, 3). Выше он срастает-
ся с основанием плацентарной колонки и про-
должается в колумеллу. У изученного вида она 
очень длинная и, как стержень, по всей высоте 
заполняет центральную часть колонки, вокруг 
которой находятся центрально-угловые плацен-
ты, срастающиеся с колумеллой. В нижней ши-
рокой (на уровне свободного гинофора) и верх-
ней (более узкой и закругленной) частях колонки 
плаценты стерильные (рис. 4, 3–5). Еще одной 
особенностью гинецея, подтверждающей его 
синкарпное строение, является расположение 
2 пар семязачатков на интрузивных плацентах на-
против септальных проводящих пучков (рис. 4, 3). 
Столбик увеличивается в толщину неравномерно 
и на границе с завязью сужается, при этом канал 
раскрыт (рис. 4, 6). В средней части столбика ка-
нал уменьшается в размерах (рис. 4, 7, 8), но бли-
же к рыльцу он снова расширяется (рис. 4, 9, 10).

К стадии сформированных семязачатков (гине-
цей перед опылением) продолжается увеличение 
размеров гинофора и гинецея. Строение послед-
него в целом сохраняется. Центрально-угловые 
плаценты вокруг гинофора выделяются за счет 
густоплазменных клеток (рис. 6, 1–5). Как мы 
уже отмечали, в гинофоре, как в свободной ча-
сти, так и в составе колумеллы, дифференциру-
ются 7–10 проводящих пучков (рис. 5, 1–3), иду-
щих из центральной области цветоножки. После 
оплодотворения проводящие пучки в колумелле 
образуют кольцо, при этом от них отходят ответ-
вления, обеспечивая связь между пучками и, вхо-
дя в плаценты, иннервируют каждый семязача-
ток (рис. 5, 4). В средней части колумеллы число 
пучков сокращается до 5 (рис. 6, 4) и они исче-
зают совсем в закругленной области верхней ча-
сти (рис. 6, 5). Большую часть гинофора состав-
ляют паренхимные клетки одинакового размера, 
при этом некоторые клетки содержат танины. Его 
периферические 2–3 слоя образованы клетка-
ми с утолщенными оболочками. Подобное стро-
ение характерно и для колумеллы, которая воз-
никла в результате конгенитального срастания, 
при этом границей между колумеллой и плацен-
тами являются клетки с утолщенными оболочка-
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Рис. 4. Строение гинецея во время формирования семязачатков у Lysimachia vulgaris (1 – продольный, 2–10 – попе-
речные срезы).
1 – строение элементов цветка, формирование завязи, столбика, рыльца, тычиночных нитей и пыльников, более от-
четливым становится гинофор; 2 – в нижней части цветка элементы околоцветника, андроцея и стенка завязи объе-
динены в основании, гинофор в свободной части сохраняет округлую форму; 3–5 – гинофор срастается с основанием 
плацентарной колонки и продолжается в колумеллу; 6–10 – строение столбика (6–9) и рыльца (10). cm – колумелла, 
g – гинецей, gn – гинофор, ov – семязачаток, p v b – проводящий пучок лепестка, sg – рыльце, sl – столбик, sl с– ка-
нал столбика, sp – септа, sp v b – септальный проводящий пучок, st – тычинка, st v b – проводящий пучок тычинки, 
s v b – проводящий пучок чашелистика. 
Масштабные линейки, мкм: 100.

Fig. 4. Gynoecium structure during formation of ovules in Lysimachia vulgaris (1 – longitudinal sections, 2–10 – transverse sections).
1 – structure of flower elements, formation of the ovary, style, stigma, stamen filaments and anthers, the gynophore becomes 
more distinct; 2 – in the lower part of the flower, the elements of the perianth, androecium and the ovary wall are united at the 
base, the gynophore in its free part retains a rounded shape; 3–5 – the gynophore fuses with the base of the placental column 
and continues into the columella; 6–9 – style structure; 10 – stigma structure. cm – columella, g – gynoecium, gn – gyno-
phore, ov – ovule, p v b – petal vascular bundle, sg – stigma, sl – style, sl с– style channel, sp – septum, sp v b – septal vascu-
lar bundle, st – stamen, st v b – stamen vascular bundle, s v b – sepal vascular bundle. 
Scale bar, µm: 100.

ми вокруг проводящих пучков. В стенке завязи 
из 5–6 (в основании 8–9) слоев в клетках наруж-
ной эпидермы и смежных 2 субэпидермальных 
слоев, а также внутренней эпидермы откладыва-
ются танины. Последние выявляются также в на-

ружной эпидерме наружного интегумента и ха-
лазы. В стенке завязи, как напротив септальных 
пучков, так и между ними намечаются углубле-
ния по всей высоте завязи (рис. 5, 1, 3). В верхней 
части завязь из округлой становится 5‑гранной 

10
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Рис. 5. Особенности строения гинецея перед опылением (1–3) и после оплодотворения (4) у Lysimachia vulgaris (по-
перечные срезы).
1, 3 – гинофор в свободной части (1) и в составе колумеллы (3); 2 – проводящие пучки в гинофоре; 4 – проводящие 
пучки в колумелле в виде кольца, при этом от них отходят ответвления, обеспечивая связь между пучками и, входя в 
плаценты, иннервируют каждый семязачаток. cm – колумелла, gn – гинофор, ov – семязачаток, pl – плацента, v b – 
проводящий пучок.
Масштабные линейки, мкм: 1, 3, 4 – 100, 2 – 50.

Fig. 5. Peculiarities of gynoecium structure before pollination (1–3) and after fertilization (4) in Lysimachia vulgaris (transverse 
sections).
1, 3 – gynophore in its free part (3) and in the columella composition (4); 2 – vascular bundles in the gynophore; 4 – vascular 
bundles in the columella forming a ring, with branches extending from them, to provide communication between the bundles 
and, when entering the placenta, to innervate each ovule; cm – columella, gn – gynophore, ov – ovule, pl – placenta, v b – 
vascular bundle.
Scale bars, µm: 1, 3, 4 – 100, 2 – 50. 

(рис. 4, 6). В столбике перед вхождением в за-
вязь канал из секреторных клеток имеет округлую 
форму, но выше до рылец он начинает напоми-
нать форму бабочки (рис. 4, 7–9).

Таким образом, синкарпный гинецей L. vul-
garis характеризуется зональным строением, при 
этом самой протяженной является синасциди-
атная область. Дистальную часть гинецея (верх-
няя часть завязи, столбик и рыльце) занимает 
асимпликатная область. В качестве симпликат-
ной зоны, которая в  ходе эволюции стала за-
крытой (как и синасцидиатная область) за счет 
срастания синкарпных сутур, можно рассматри-

вать область завязи, которая включает верхнюю 
узкую закругленную часть плацентарной колон-
ки. Проксимальная часть синасцидиатной обла-
сти и вся симпликатная зона являются стериль-
ными, что позволяет создавать пространство для 
размещения увеличившихся в размерах семяза-
чатков, которые закладываются и прикрепляют-
ся к плацентам за пределами стерильных зон.

Изучены некоторые стадии развития гинецея, 
трансформирующегося в плод. У L. vulgaris разви-
вающиеся плоды (лизикарпные коробочки) име-
ют шаровидную форму и окружены чашечкой, ко-
торая в основании срастается с завязью. Столбик 
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Рис. 6. Строение гинецея перед опылением у Lysimachia vulgaris (поперечные срезы).
1, 2 – строение завязи в основании на уровне свободной части гинофора, в котором дифференцируются 7–10 прово-
дящих пучков; 3, 4 – средняя часть завязи, в колумелле число пучков сокращается до 5 (4); 5 – верхняя часть завязи, 
пучки в колумелле исчезают совсем в ее закругленной области. cm – колумелла, gn – гинофор, ov – семязачаток, sp – 
септа, sp v b – септальный проводящий пучок, v b – проводящий пучок. 
Масштабные линейки, мкм: 10.

Fig. 6. Gynoecium structure before pollination in Lysimachia vulgaris (transverse sections).
1, 2 – structure of the ovary at the base at the level of the free part of the gynophore, in which 7–10 vascular bundles are differ-
entiated; 3, 4 – middle part of the ovary, in the columella the number of bundles is reduced to 5 (4); 5 – the upper part of the 
ovary, the bundles in the columella disappear completely in its rounded area. cm – columella, gn – gynophore, ov – ovule, sp – 
septum, sp v b – septal vascular bundle, v b – vascular bundle. 
Scale bars, µm: 10.

сохраняется длительное время и в отдельных пло-
дах еще присутствует в созревающих коробочках 
(рис. 7, 1, 2). Углубления (бороздки), формирую-
щиеся в стенке перикарпия напротив септальных 
проводящих пучков и между ними, становятся бо-
лее отчетливыми, при этом в верхней части завя-
зи в месте отрыва столбика появляются призна-
ки вскрывания плодов (рис. 7, 2, 3, 5). В зрелых 
плодах чашечка раскрывается, а положение сво-
бодных частей чашелистиков изменяется с верти-
кального на горизонтальное. Вскрывание коробо-
чек – септицидно-локулицидное. Оно происходит 
продольными трещинами (бороздами) и начина-
ется сверху. Септальные трещины доходят почти 
до основания. Число локулярных лопастей, ко-

торые образуются только в верхней части, обыч-
но менее пяти (часто 2–3) (рис. 7, 4).

Выявлены некоторые механизмы вскрыва-
ния плодов. Поскольку генезис слоев стенки за-
вязи и перикарпия не прослежен, мы не можем 
использовать понятия, характеризующие пе-
рикарпий (экзокарпий, мезокарпий и эндокар-
пий). Слои будем характеризовать по отношению 
к наружной или внутренней сторонам перикар-
пия. Как мы уже отмечали, в стенке завязи из 5–6 
(в основании 8–9) слоев в клетках наружной эпи-
дермы и смежных двух субэпидермальных слоев, 
а также внутренней эпидермы откладываются та-
нины. Прежде всего, септальные и локулярные 
борозды различаются по строению и особенно-
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Рис. 7. Формирование плодов у Lysimachia vulgaris (1–4 – внешний вид плодов; 5 – поперечный срез плода).
1 – развивающиеся плоды на средних стадиях эмбриогенеза: еще сохраняется столбик, в перикарпии между смежны-
ми плодолистиками видны углубления по всей высоте завязи; 2, 3 – плоды на поздних стадиях эмбриогенеза: в отдель-
ных плодах сохраняется столбик, в стенке перикарпия углубления напротив септальных проводящих пучков и между 
ними становятся более отчетливыми, а в верхней части завязи в месте отрыва столбика появляются признаки раскры-
вания плодов; 4 – вскрывающиеся плоды: чашечка раскрывается, в основании срослась с завязью, вскрывание проис-
ходит продольными трещинами обычно в верхней части, септальные трещины доходят почти до основания, при этом 
число локулярных лопастей обычно менее пяти (часто 2–3); 5 – борозды, формирующиеся в стенке перикарпия в ме-
стах вскрывания плода: глубокие – септальные и неглубокие – локулярные. l f – локулярная борозда, pc – перикарпий, 
p l – лопасти перикарпия, s – чашелистик, sd – семя, s f – септальная борозда, st – столбик. 
Масштабная линейка, мкм: 1 – 500, 2–4 – 1000, 5 – 100. 

Fig. 7. Fruit formation in Lysimachia vulgaris (1–4 – external appearance; 5 – transverse section).
1 – developing fruits at the middle stages of embryogenesis: the style is still preserved, the hollows are observed in the pericarp 
wall along the entire height of the ovary; 2, 3 – fruits at the latest stages of embryogenesis: in some fruits the style is preserved, in 
the pericarp wall, the hollows opposite and between the septal vascular bundles become more distinct, and in the upper part of 
the ovary, at the place the style torn-off, signs of fruit dehiscence appear; 4 – dehiscing fruits: the calyx opens and is fused with 
the ovary at the base, dehiscence occurs through longitudinal fissures, usually in the upper part, septal fissures almost reach the 
base, locular lobes are usually fewer than five (often 2–3); 5 – furrows forming in the pericarp wall in the places where the fruit 
dehiscence takes place: deep – septal and shallow – locular ones. l f – locular furrow, pc – pericarp, p l – pericarp lobes, s – se-
pal, sd – seed, s f – septal furrow, st – style. 
Scale bars, µm: 1 – 500, 2–4 – 1000, 5 – 100.
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стям их вскрывания в проксимальной и дисталь-
ной частях плода. Оба типа борозд простираются 
по всей длине плода. Однако септальные тре-
щины доходят почти до основания, а локуляр-
ные лопасти образуются только в верхней части. 
В основании плода септальная борозда состо-
ит из 6–7 слоев: наружная эпидерма и подлежа-
щие 3–4 слоя образованы клетками с тонкими 
стенками (в протопласте видны гранулы, возмож-
но, кристаллы), внутренняя эпидерма и смежные 
3 слоя характеризуются утолщенными стенка-
ми, при этом в слое, граничащем с тонкостен-
ными клетками, наименее утолщенные стенки 
(рис. 8, 2). Локулярная борозда с наружной сто-
роны представлена 2 слоями тонкостенных кле-
ток, а с внутренней – 3 слоями клеток лестнич-
ных склереид с толстыми стенками (рис. 8, 1). 
Известно, что склереиды препятствуют вскры-
ванию таких односемянных плодов, как костян-
ка, орешек. У изученного нами вида локулярные 
борозды обеспечивают вскрывание плода только 
вверху. В последнем случае строение локулярной 
и септальной борозд оказывается сходной. Разли-
чия касаются числа слоев перикарпия и характе-
ра аккумуляции веществ в клетках – в локуляр-
ной борозде имеются не 3–4 слоя утолщенных 
клеток, а только 2, и в них накапливаются не кри-
сталлы, а танины (рис. 8, 5, 6). В септальных бо-
роздах вскрывание происходит в течение двух 
фаз. Сначала разрушаются клетки проводяще-
го пучка и трех внутренних слоев перикарпия 
с утолщенными полисахаридными стенками – 
фаза 1 (рис. 8, 3). Затем деструкции подвергают-
ся клетки трех наружных слоев перикарпия с тон-
кими стенками – фаза 2 (рис. 8, 4).

Развитие и  строение семязачатка и  семени. 
Проведенное исследование свидетельствует о том, 
что у Lysimachia vulgaris в месте инициации семя-
зачатка в субэпидермальном слое плаценты диф-
ференцируются три крупные клетки, которые, 
как и нижележащие клетки третьего слоя, делят-
ся периклинально. Как правило, только верхняя 
производная центральной поделившейся клетки 
становится археспориальной клеткой (рис. 9, 1), 
а нижняя производная этой клетки (инициаль ба-
зальной области нуцеллуса) вместе с дериватами, 
возникшими в результате делений клеток третье-
го слоя плаценты, образуют центральный осевой 
ряд. Иногда дифференцируются 2 археспориаль-
ные клетки (рис. 9, 2). Формируется примордий 
семязачатка (рис. 9, 3). Уже с самых ранних ста-

дий развития можно диагностировать строение 
нуцеллуса – именно под археспорием (в дальней-
шем мегаспороцитом и зародышевым мешком) 
формируется базальная область нуцеллуса. Лате-
ральные клетки, возникающие в субэпидермаль-
ном слое плаценты, становятся инициалями ла-
теральной области нуцеллуса.

Дифференциация переходной зоны примор-
дия семязачатка (рис. 9, 4) происходит в центро-
бежном направлении на уровне инициалей вну-
треннего интегумента. Клетки этой зоны имеют 
двойственное происхождение и возникают из 
разных зон примордия семязачатка: базальной – 
центральная и латеральной – латеральная части. 
Переходная зона представлена одним слоем та-
блитчатых клеток, которые в формирующемся 
примордии семязачатка как бы разделяют его на 
две части. На уровне переходной зоны (в даль-
нейшем формируется гипостаза) одновременно 
с ее дифференциацией или чуть позже возни-
кают интегументы, выше уровня – нуцеллус, а 
ниже уровня —  халаза и фуникулус (рис. 9, 5, 7).

В нуцеллусе топографически представлены ла-
теральная и базальная области. Апикальная об-
ласть (париетальная ткань) отсутствует, вслед-
ствие чего мегаспороцит и зародышевый мешок 
располагаются непосредственно под эпидермой. 
Обе области являются однослойными. Базальная 
область трансформируется в постамент (рис. 9, 
5, 7). В ходе развития семязачатка большинство 
клеток латеральной области нуцеллуса и поста-
мента разрушаются, и в основании зародыше-
вого мешка формируется небольшая колонка 
(рис. 9, 7). У изученных видов развитие нуцеллу-
са на основании генезиса и строения относится 
к синдермальной вариации (однослойной субва-
риации) медионуцеллятного типа (согласно клас-
сификации, предложенной Shamrov, 2008).

Семязачаток у изученных видов Lysimachia би-
тегмальный, с микропиле, образованным обоими 
интегументами (рис. 9, 3). Интегументы форми-
руются из эпидермальных инициалей в соответ-
ствии с вариацией II дермального типа (Shamrov, 
2008). Оба интегумента возникают одновремен-
но. Заложение интегументов происходит в виде 
кольцевых валиков. Этому предшествуют интен-
сивные антиклинальные деления эпидермальных 
клеток на уровне переходной зоны примордия се-
мязачатка. Образующиеся клетки вытянуты в ра-
диальном направлении, при этом их размеры уве-
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Рис. 8. Вскрывание плодов у Lysimachia vulgaris (поперечные срезы).
1, 2 – локулярная (1) и септальная (2) борозды плода перед вскрыванием; 3, 4 – вскрывание в основании плода в обла-
сти септальной борозды: фаза 1 – клетки трех внутренних слоев перикарпия с утолщенными полисахаридными стен-
ками разрушились (3), фаза 2 – клетки трех наружных слоев перикарпия с тонкими стенками (в протопласте видны 
гранулы, возможно, кристаллы) разрушились (4); 5, 6 – вскрывание на верхушке плода в области локулярной бороз-
ды: в перикарпии клетки двух внутренних слоев характеризуются утолщенными полисахаридными стенками, а клетки 
трех–четырех наружных слоев – тонкими стенками (в протопласте накапливаются танины) (5), в области вскрывания 
дегенерируют клетки внутренних слоев, а клетки наружных слоев еще не разрушились (6). em – зародыш, l f – локу-
лярная борозда, pc – перикарпий, sd – семя, s f – септальная борозда. 
Масштабная линейка, мкм: 1, 4 – 50, 2, 5, 6 – 100, 3 – 20. 

Fig. 8. Fruit dehiscence in Lysimachia vulgaris (transverse sections).
1, 2 – locular (1) and septal (2) furrows of the fruit before dehiscence; 3, 4 – dehiscence at the base of the fruit in the area of the 
septal furrow: phase 1 – cells of 3 inner layers of the pericarp with thickened polysaccharide walls are destroyed (3), phase 2 – 
cells of the 3 outer layers of the pericarp with thin walls (in the protoplast, granules are observed, possibly crystals) are destroyed 
(4); 5, 6 – dehiscence at the fruit apex in the area of the locular furrow: in the pericarp, the cells of 2 inner layers are character-
ized by thickened polysaccharide walls, and the cells of the 3–4 outer layers are characterized by thin walls (tannins accumulate 
in the protoplast) (5), in the area of dehiscence the cells of the inner layers degenerate, but cells of the outer layers have not yet 
collapsed (6). em – embryo, l f – locular furrow, pc – pericarp, sd – seed, s f – septal furrow. 
Scale bars, µm: 1, 4 – 50, 2, 5, 6 – 100, 3 – 20. 
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Рис. 9. Формирование семязачатка у Lysimachia vulgaris (продольные срезы).
1–3 – семязачаток, возникающий на плаценте, выделение археспориальных клеток, осевого ряда клеток, инициалей 
латеральной и базальной областей нуцеллуса; 4 – дифференцирующийся примордий семязачатка, выделение ини-
циалей гипостазы, наружного и внутреннего интегументов; 5 – семязачаток на стадии мегаспорогенеза; 6 – тетра-
да мегаспор; 7 – семязачаток перед опылением. a с – археспориальная клетка, a c r – осевой ряд клеток, сh – халаза, 
h – гипостаза, h i – инициали гипостазы, i i – внутренний интегумент, i i i – инициали внутреннего интегумента, i l n – 
инициали латеральной области нуцеллуса, i t – интегументальный тапетум, m – микропиле, mg – мегаспороцит, o i – 
наружный интегумент, o i i – инициали наружного интегумента, ps – постамент, r – рафе, v b – проводящий пучок. 
Масштабные линейки, мкм: 10.

Fig. 9. Ovule formation in Lysimachia vulgaris (longitudinal sections).
1–3 – ovule arising on the placenta, differentiation of archesporial cells, axial row of cells, initials of the lateral and basal re-
gions of the nucellus; 4 – forming primordium of the ovule, differentiation of the initials of the hypostase, outer and inner integ-
uments; 5 – ovule at megasporogenesis stage; 6 – tetrad of megaspores; 7 – ovule before pollination. a с – archesporial cell, a 
c r – axial cell row, сh – chalaza, h – hypostase, h i – hypostase initials, i i – inner integument, i i i – inner integument ini-
tials, i l n – initials of lateral region of nucellus, i t – integumentary tapetum, m – micropyle, mg – megasporocyte, o i – out-
er integument, o i i – outer integument initials, ps – postament, r – raphe, v b – vascular bundle. 
Scale bars, µm: 10.

личиваются. В области инициации интегументов 
выделяется двухслойная меристематическая зона 
(рис. 9, 4). Ее густоплазменные клетки делятся 
сначала наклонно или периклинально, при этом 
верхушку формирующегося интегумента всегда 
занимает группа терминальных инициалей. По-

следние делятся только наклонно в бифациаль-
ном ритме, отделяя вниз клетки, остающиеся 
в составе то одного, то другого слоя интегумен-
та (рис. 9, 4). Интегументы сначала двухслой-
ные, но после стадии мегаспорогенеза клетки 
внутренней эпидермы внутреннего интегумента 
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начинают делиться периклинально, и внутрен-
ний интегумент становится 3‑слойным. Клетки 
внутреннего слоя в области зародышевого меш-
ка преобразуются в интегументальный тапетум, 
образованный таблитчатыми крупными клетка-
ми. Интегументальный тапетум является нере-
гулярно 2‑слойным (рис. 9, 7). В его отдельных 
клетках еще до опыления начинают накапливать-
ся танины.

Семязачаток – сессильный, или сидячий. Для 
него характерно рафе, возникающее в ходе кон-
генитального срастания фуникулуса и наружного 
интегумента с дорсальной стороны, при этом ин-
тегумент в области микропиле формирует вырост. 
Собственно фуникулус не образуется (рис. 9, 7). 
В основании внутреннего интегумента и нуцеллу-
са дифференцируется 2‑слойная гипостаза из кле-
ток с тонкими оболочками и плотной цитоплаз-
мой (рис. 9, 4, 5, 7).

Халаза составляет относительно небольшую 
часть семязачатка и может быть определена как 
мезохалаза (Shamrov, 2008). Проводящий пучок 
из фуникулуса входит в халазу в виде воронки 
и оканчивается вблизи гипостазы. В проводящем 
пучке семязачатка формируются только тяжи (2) 
прокамбиальных клеток. В  клетках наружной 
эпидермы наружного интегумента, халазы и рафе 
происходит отложение танинов (рис. 9, 7).

Поскольку плацентарная колонка имеет округ- 
лую форму, то семязачатки возникают на плацен-
тах сбоку. Они начинают формироваться как ор-
тотропные, затем после дифференциации струк-
тур, что совпадает с подготовкой мегаспороцита 
к мейозу, начинают разворачиваться, проходя ста-
дии анатропного и гемитропного типов. Но уже 
во время мегаспорогенеза выявляется искривле-
ние продольной оси в нуцеллусе, а интегумен-
ты в антирафальной части семязачатка начина-
ют удлиняться по сравнению с рафальной частью. 
В дальнейшем эти процессы интенсифицируют-
ся и перед опылением искривляется не только ну-
целлус, но и интегументы, а также зародышевый 
мешок и постамент. При этом микропиле обра-
щено к плаценте, а семязачаток становится ге-
ми-кампилотропным, согласно представлениям 
И. И. Шамрова (Shamrov, 2018) (рис. 9, 7).

Археспорий, как правило, одноклеточный 
(рис. 9, 1). Наблюдались случаи образования двух 
археспориальных клеток (рис. 9, 2). Преобразо-
вание в мегаспороцит происходит без отделения 

париетальной клетки. Мегаспороцит, имеющий 
удлиненно-округлую форму, вступает в мейоз, что 
сопровождается цитокинезом и формировани-
ем линейной тетрады мегаспор (рис. 9, 3–6). За-
родышевый мешок состоит из яйцеклетки и двух 
синергид, центральной клетки с двумя полярны-
ми ядрами и трех антипод, расположенных подоб-
но клеткам яйцевого аппарата в форме треуголь-
ника (рис. 9, 7).

Семязачаток после оплодотворения преобразу-
ется в семя. Зрелое семя у L. vulgaris является ге-
ми-кампилотропным. Оно заостренное и загнутое 
на микропилярном и халазальном концах (рис. 10, 
1). Форма семени на поперечном срезе зависит 
от  плоскости его прохождения через структу-
ры – треугольная (в области халазы и микропиле), 
округлая и овальная (в области изгиба на уров-
не зародыша и эндосперма) (рис. 10, 2). В семе-
ни формируется целлюлярный эндосперм. В цен-
тре находится прямой двусемядольный зародыш. 
Клетки эндосперма вокруг зародыша разруша-
ются и образуют зону лизиса. Семенная кожура 
формируется обоими интегументами. На стадии 
раннего эмбриогенеза экзотеста состоит из удли-
ненных толстостенных клеток с танинами. Мел-
кие клетки эндотесты проявляют признаки раз-
рушения. Экзотегмен представлен небольшими, 
а мезотегмен (3–5 слоев) – разросшимися тонко-
стенными клетками. Эндотегмен образован ин-
тегументальным тапетумом (рис. 10, 2, 3). Посте-
пенно эндотеста исчезает, а мезотегмен начинает 
дегенерировать (рис. 10, 4). В созревающих семе-
нах в семенной кожуре сохраняется только экзо-
теста и эндотегмен (рис. 10, 5, 6). Таким образом, 
слоем, выполняющем функции механической 
ткани, являются клетки, производные наружной 
эпидермы наружного интегумента, т.  е. семя яв-
ляется экзотестальным.

ОБСУЖДЕНИЕ

Исследование, проведенное нами, позволи-
ло выявить ряд специфических черт в развитии 
гинецея и семязачатка. Прежде всего, обсудим 
морфогенез гинецея. В литературе дискутируют-
ся принципы выделения типов гинецея покры-
тосеменных растений. В отечественной литера-
туре доминирует представление А.Л. Тахтаджяна 
(Takhtajan, 1942, 1948, 1964, 1980) о наличии 4 ти-
пов гинецея (апокарпный, синкарпный, пара-
карпный и лизикарпный: 3 последних объедине-
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Рис. 10. Строение семени у Lysimachia vulgaris (1, 2 – продольные и 3–6 – поперечные срезы). 
1 – зрелое геми-кампилотропное семя, заостренное и загнутое на микропилярном и халазальном концах; 2, 3 – семя на 
стадии раннего эмбриогенеза, семенная кожура формируется обоими интегументами: экзотеста из удлиненных толсто-
стенных клеток с танинами, мелкие клетки эндотесты разрушаются, экзотегмен представлен небольшими, а мезотег-
мен (3–5 слоев) – разросшимися тонкостенными клетками, эндотегмен образован интегументальным тапетумом; 4 – 
эндотеста дегенерировала, а мезотегмен находится в состоянии разрушения; 5, 6 – созревающее экзотестальное семя, 
в центре находится прямой двусемядольный зародыш, клетки эндосперма вокруг зародыша разрушаются и образуют 
зону лизиса, в семенной кожуре сохраняется экзотеста и эндотегмен. ch – халаза, em – зародыш, en – эндосперм, i t – 
интегументальный тапетум, m – микропиле, s c – семенная кожура, tg – тегмен, ts – теста. 
Масштабная линейка, мм: 1–3, 5 – 100, 4, 6 – 50. 

Fig. 10. Seed structure in Lysimachia vulgaris (1, 2 – longitudinal sections, 3–6 – transverse sections).
1 – mature hemi-campylotropous seed, acuminate and curved at the micropylar and chalazal ends; 2, 3 – seed at the stage of ear-
ly embryogenesis, the seed coat is formed by both integuments: exotesta from elongated thick-walled cells with tannins, small en-
dotestal cells are destroyed, exotegmen is represented by small, and mesotegmen (3–5 layers) by overgrown thin-walled cells, en-
dotegmen is formed by integumentary tapetum; 4 – the endotesta has degenerated, and the mesotegmen is in a state of destruction; 
5, 6 – ripening exotestal seed, in its center there is a straight dicotyledonous embryo, endosperm cells around the embryo are de-
stroyed and form a lysis zone, exotesta and endotegmen are preserved in the seed coat. ch – chalaza, em – embryo, en – endosperm, 
i t – integumentary tapetum, m – micropyle, s c – seed coat, tg – tegmen, ts – testa. 
Scale bars, µm: 1–3, 5 – 100, 4, 6 – 50. 
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ны в ценокарпный). В зарубежных исследованиях 
все разнообразие гинецея сведено к двум – апо-
карпному и синкарпному. В своей последней мо-
нографии A. Takhtajan (2009) вместо ценокарпно-
го использовал синкарпный гинецей и выделял 
в нем эусинкарпный, паракарпный и лизикарп-
ный типы. Последние два типа некоторые авторы 
считают одним типом. K. Goebel (1923, 1933) под-
разумевал под паракарпным типом вариант с од-
ногнездной завязью и осевой плацентой в виде 
колонки как продолжения оси цветка. К подоб-
ному мнению приходят и другие исследовате-
ли, объединяющие гинецей с колончатой пла-
центацией с собственно паракарпным гинецеем 
с париетальной плацентацией в рамках единого 
паракарпного типа (Grisebach, 1854; Troll, 1928; 
Ehrendorfer, 1978).

Тахтаджян (Takhtajan, 1942, 1948, 1964, 1980) 
паракарпный тип ограничил одногнездным ги-
нецеем с париетальной плацентацией, а вари-
ант со свободной центральной (колончатой) пла-
центацией выделил в особый тип – лизикарпный, 
который возник, по его мнению, на базе син-
карпного в результате исчезновения перегородок 
в завязи. В иностранной литературе лизикарп-
ный гинецей никогда не рассматривался в каче-
стве оригинального типа. Следует отметить, что 
особенности возникновения подобного вариан-
та с колончатой плацентой за счет редукции (ис-
чезновения) боковых стенок, связывающих вен-
тральные края с дорсальными частями сросшихся 
плодолистиков, отмечали и ранее.

К настоящему времени подобный вариант це-
нокарпного гинецея обнаружен у многих видов 
семейств Caryophyllaceae (Van Tieghem, 1868; Lis-
ter, 1884; Dawson, 1936; Dickson, 1936; Thomson, 
1942; Eckard, 1955; Hartl, 1956; Bocquet, 1959; Ve-
selova, 1991; Shamrov, Kotelnikova, 2011), Lentib-
ulariaceae (Dickson, 1869; Kamienski, 1877; Luet-
zelburg, 1910; Khan, 1954; Hartl, 1956; Degtjareva, 
Sokoloff, 2012; Pushkareva et al., 2018), Portulaca-
ceae (Eames, 1961; Takhtajan, 1966), Primulaceae 
(Dickson, 1936; Douglas, 1936; Schlagorsky, 1949; 
Roth, 1959; Pankow, 1959), некоторых предста-
вителей семейств Scrophulariaceae (Hartl, 1956), 
Gesneriaceae (Ivanina, 1967), Amaranthaceae (Ve-
selova, Timonin, 2008, 2009), Celastraceae (Trusov, 
2010). У Plumbaginaceae (Leinfellner, 1953), Phyto-
laccaceae (Eckard, 1954), Fouquieriaceae (Johansen, 
1936), Juncaceae (Shamrov, Anisimova, 1993; Sham-

rov et al., 2012) описаны так называемые базаль-
ные семязачатки, формирующиеся в основании 
гинецея. В последнем случае такую плаценту на-
зывают базальной и рассматривают как произ-
водную колончатой плаценты.

Несмотря на большое число работ, строение 
гинецея с разрушающимися септами и колонча-
той плацентой чаще всего прослежено на отдель-
ных (часто несопоставимых) стадиях либо без 
указания области, в которой проведено изучение. 
Возникновение гинецея с колончатой плацентой 
объясняют разрушением септ: у Caryophyllaceae 
этот процесс происходит в онтогенезе, тогда как 
у Primulaceae и Lentibulariaceae – в ходе филоге-
неза. Обычно считается, что деструкция септ про-
исходит в цветке перед опылением. По данным 
D. Hartl (1956), сначала дегенерируют внутрен-
ние клетки септ, а затем эпидермальные слои, 
при этом в основании гинецея септы остаются 
цельными. По мнению Т.Д. Веселовой (Veselova, 
1991), процесс разрушения септ у представите-
лей сем. Caryophyllaceae связан с формировани-
ем особого септального обтуратора. На примере 
Silene coronaria (Desr.) Clairv. Ex Rchb (=Lychnis 
coronaria Desr.) было показано, что разруше-
ние перегородки завязи происходит в два эта-
па – периферическая часть начинает разрушать-
ся на стадии археспория (совпадает с моментом 
заложения обтуратора – разрастания внутренней 
части перегородки), а внутренняя часть (т.  е. об-
туратор) – после оплодотворения. В паренхиме 
клеток под обтуратором накапливаются крахмал 
и многочисленные друзы, по-видимому, оксала-
та кальция. После оплодотворения кристалло-
носные клетки разрушаются.

Исследование гинецея у Silene flos-cuculi (L.) 
Greuter& Burde (=Coccyganthe flos-cuculi (L.) 
Rchb.) из сем. Caryophyllaceae показало, что на-
копление друз с кристаллами начинается на сред-
них стадиях морфогенеза гинецея (начало мейоза 
в семязачатках). Клетки стенки завязи, в кото-
рых происходит отложение друз, сильно увели-
чиваются в размерах. В них постепенно дегене-
рируют цитоплазма и ядро. Друзы появляются 
сначала в местах срастания смежных плодоли-
стиков (основании сутур) стерильной синасци-
диатной зоны, а затем и в других клетках сутур. 
Одновременно с увеличением размеров клеток 
и накоплением в них друз происходит разруше-
ние этих клеток на большем протяжении завя-
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зи. Процесс деструкции клеток осуществляется 
в базипетальном направлении и затрагивает сна-
чала только клетки паренхимы. На поздних ста-
диях развития гинецея и перед опылением разру-
шаются не только паренхимные клетки в септах, 
но и эпидермальные слои на большем протяже-
нии завязи, в результате чего формируются поло-
сти и септы “провисают” (Shamrov, Kotelnikova, 
2011). Однако в основании завязи этого вида, как 
и Silene latifolia Poir. (=Melandrium album (Mill.) 
Garcke), Silene cucubalus Wibel, Stellaria media (L.) 
Vill., септы не разрушаются (Hartl, 1956). Остатки 
септ и рудиментарные гнезда сохраняются в ос-
новании завязи ряда видов сем. Amaranthaceae 
(Veselova, Timonin, 2008). Никаких признаков 
присутствия септ в завязи не выявляется в сем. 
Lentibulariaceae (Hartl, 1956; Degtjareva, Sokoloff, 
2012; Pushkareva et al., 2018).

Анализ литературных данных свидетельству-
ет о том, что у некоторых представителей сем. 
Primulaceae нижняя часть колонки создает-
ся в ходе не филогенеза, а онтогенеза (Douglas, 
1936). Результаты проведенного нами исследо-
вания подтверждают эти представления. Прежде 
всего, у Lysimachia vulgaris остатки септ с про-
водящими пучками хорошо выделяются на всех 
стадиях развития. Пары семязачатков располо-
жены, как на  вентральных краях плодолисти-
ков, подобно центрально-угловым плацентам 
напротив септальных проводящих пучков. В об-
разовании нижней части плацентарной колонки 
принимает участие гинофор, который в форме 
ножки вдается в центр базальной части гинецея. 
В проксимальной области гинофор не срастает-
ся с плацентарной колонкой, которая как кайма 
нависает над ним. Выше гинофор объединяется 
с основанием плацентарной колонки и продол-
жается в колумеллу. Понять природу колумел-
лы помогут представления W. Leinfellner (1951). 
По мнению этого автора, в основании синкарп-
ного гинецея формируется сложная U-образная 
синплацента, центральная часть которой пред-
ставлена синплацентой, а боковые части – ла-
теральными плацентами в каждом плодолисти-
ке. Медианная структура в нижней части завязи 
была определена как “центральное тело”, или 
колумелла (Troll, 1957). Последняя у многих ви-
дов очень короткая. У L. vulgaris она очень длин-
ная и, как стержень, по всей высоте заполняет 
центральную часть колонки, вокруг которой на-
ходятся центрально-угловые плаценты, которые 

срастаются с колумеллой. В нижней широкой 
(на уровне свободного гинофора) и верхней (бо-
лее узкой и закругленной) частях колонки пла-
центы стерильные.

Место гинецея с колончатой плацентацией 
в  системе типов попытался определить Hartl 
(1956). Исходя из общих направлений редукции 
частей растений, предложено различать группы 
семейств цветковых растений с “одногнездным” 
гинецеем (апокарпным и  ценокарпным). Це-
нокарпный тип разделен на 2 категории: 1. па-
ракарпный тип, 2. гинецей с различными явле-
ниями редукции. В последнюю категорию были 
определены не только семейства с лизикарпным 
типом (Caryophyllaceae, Lentubulariaceae, Plum-
baginaceae, Primulaceae и другие), но и семей-
ства с псевдомономерным гинецеем (Asteraceae, 
Cyperaceae, Poaceae и др.).

При детальном исследовании развития стро-
ения гинецея Silene flos-cuculi (Caryophyllaceae) 
выявлено, что в центре завязи формируется ко-
лонка в виде звезды, на которой располагают-
ся интрузивные угловые плаценты. Эта колон-
ка возникает на базе U-образной синплаценты 
и возникает не только за счет объединения цен-
тральных плацент, но и примыкающих вентраль-
ных и латеральных краев плодолистиков в ос-
новании гинецея (Shamrov, Kotelnikova, 2011; 
Shamrov et al., 2012). Таким образом, колонка 
не является новообразованием или продолже-
нием оси цветка. Она представляет собой видо-
измененную центрально-угловую плаценту по-
сле разрушения септ в синкарпном гинецее. Это 
позволяет рассматривать этот способ развития 
гинецея в качестве лизикарпной вариации син-
карпного типа (Shamrov, 2013, 2020).

У Pinguicula vulgaris L., P. alpina L. и P. villosa L. 
гинецей состоит из двух почти полностью срос-
шихся плодолистиков: округлой завязи, корот-
кого столбика, оканчивающегося двулопастным 
(двугубым) рыльцем. Семязачатки формируют-
ся на центральной шаровидной плаценте (Push-
kareva et al., 2018).

Самым крупным родом сем. Primulaceae явля-
ется Primula L. (около 500 видов). Почти 90% ви-
дов являются гетеростильными (Dowrick, 1956; 
Gagechiladze, 1993; Larson, Barrett, 1998; De Vos 
et al., 2014). В роде есть и гомостильные виды: 
Primula laurentiana Fern. (Campbell et al., 1986), 
P. obconica Hance (Dowrick, 1956). Систематика 
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рода активно обсуждается в литературе. Спор-
ными остаются проблемы внутриродового деле-
ния на секции, подсекции, их объем и структур-
ные характеристики.

В пределах рода Primula выделяют от 15 (Chen, 
1940) до 30 (Valentine, 1961) секций. Для обосно-
вания этих заключений используются различные 
признаки морфологии, цитологии, анатомии, па-
линологии и данные молекулярных исследова-
ний. Так, 15 секций в роде Primula были выде-
лены на основании морфологических признаков 
семян. Предложено использовать 3 группы при-
знаков семян: форма (угловатые, кубаревидные, 
треугольные), окраска (коричневые, серые, темно-
красные), поверхность (морщинистая, гладкая, 
наличие крыловидных образований, волосков или 
папилл) (Chen, 1940). При обосновании 30 сек-
ций в этом роде во внимание приняты жилкова-
ние и форма листовых пластинок, тип коробочки, 
базовое число хромосом (некоторые секции содер-
жат преимущественно диплоидные виды, другие, 
как например секция Farinosae, включают виды 
с разным уровнем плоидности) (Valentine, 1961). 
На основании строения семян (форма, размеры, 
характер поверхности) предлагается повысить 
ранг подсекции Inayatii и Sibirica секции Farinosae 
рода Primula до ранга секций (Nasir, 1986).

Также были исследованы размер и форма се-
мян, рисунок поверхности семенной кожуры, 
толщина семенной кожуры и структура эндоспер-
ма у 12 видов – представителей разных подсе-
мейств сем. Primulaceae s. l. Проведены биоме-
трические измерения и выделены три категории 
формы семян: сектороидная, или многогранная 
(большинство видов), субовальная, почти шаро-
видная. Несмотря на разные типы формы, соот-
ношение длины и ширины семян исследованных 
видов было постоянным. Описаны три типа ри-
сунка поверхности семян: 1) сетчатый, 2) бугорча-
тый со вторичной исчерченностью, 3) пороидно-
альвеолярный с наличием губчатого наружного 
слоя. Семенная кожура всех исследованных ви-
дов была двухслойной, при этом на поверхности 
внутреннего слоя присутствовали кристаллы ок-
салата кальция. По толщине клеточных стенок 
эндосперма и рельефу их внутренней поверхно-
сти выделены четыре типа строения эндосперма: 
1) с равномерно утолщенными и гладкими кле-
точными стенками, 2) с равномерно утолщен-
ными клеточными стенками и кольцевыми или 

спиральными утолщениями на их внутренней по-
верхности, 3) с очень толстыми, но неравномерно 
утолщенными клеточными стенками с перетяж-
ками (“ямками”), 4) с очень тонкими волнистыми 
клеточными стенками. Авторы пришли к выво-
ду об отсутствии закономерностей относительно 
формы семени, типа семенной скульптуры, тол-
щины тесты, строения эндосперма в соответствии 
с принадлежностью видов к разным подсемей-
ствам (Morozowska et al., 2011).

Почти к  таким  же выводам пришли авто-
ры и  в  следующем исследовании. Микромор-
фология и анатомия семян и эндокарпия изу-
чены у  16 видов из  подсемейств Myrsinoideae 
и Theophrastoideae сем. Primulaceae. Изучение 
проведено с использованием гербарного мате-
риала. У всех видов орнаментация поверхности 
семян была сетчатой, бугорчатой или бугорчато-
бороздчатой. Для семян почти всех видов подсем. 
Myrsinoideae характерна однослойная семенная 
кожура, лишенная ромбовидных или призма-
тических кристаллов, тогда как семена с двух-
слойной семенной кожурой характеризовались 
призматическими кристаллами. Эндосперм в се-
менах был либо руминированным, либо его кле-
точные стенки были равномерно утолщены, при-
чем эти различия наблюдались внутри подсем. 
Myrsinoideae. Строение эндокарпа различается 
по характеру первичной и вторичной скульпту-
ры их внутренней поверхности, а также наличию 
устьиц. На основании полученных данных с при-
влечением молекулярно-генетического анализа 
(последовательность хлоропластных генов rbcL) 
по всем морфологическим признакам составлены 
филогенетические деревья. Род Lysimachia по од-
ним признакам (форма рубчика, утолщение кле-
точных стенок эндосперма) находится в их сред-
ней части, а по другим (форма семени, наличие 
эндосперма, строение семенной кожуры и нали-
чие в ней кристаллов оксалата кальция) – почти 
в основании (Morozowska et al., 2020).

Однако выводы, полученные коллективом ав-
торов (Morozowska et al., 2011, 2020), следует рас-
сматривать критически. Структурные признаки 
не изучены в динамике, а по их состоянию в зре-
лых семенах и плодах можно сделать ошибочное 
заключение. В сем. Primulaceae s. l. у большин-
ства видов формируются битегмальные семяза-
чатки, но выявлены виды и с унитегмальными 
семязачатками (Mametyeva, 1983a-c; Nemirovich-
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Danchenko, 1992a-d; Kamelina, 2009). В анали-
зируемых исследованиях указывается, что если 
семенная кожура однослойная, то, вероятно, се-
мязачаток имел один интегумент, а  если она 
двуслойная, то – два. В процессе развития стро-
ение слоев интегументов изменяется, и в зрелом 
семени семенная кожура может быть образована 
клетками как одного, так и обоих интегументов, 
при этом в случае битегмальных семязачатков 
границей между внутренним и наружным интегу-
ментами является сохраняющаяся кутикула. По-
следняя есть на поверхности клеток наружного 
интегумента и эндосперма. Подобным образом 
следует анализировать строение перикарпия. Са-
мый его внутренний слой, который является про-
изводным внутренней эпидермы стенки завязи, 
не всегда можно называть эндокарпием в зрелом 
плоде, так как у многих растений эндокарпий, 
а иногда и экзокарпий, разрушается, а в мезо-
карпии происходит структурная дифферециация 
слоев клеток, напоминающая зональность пери-
карпия: экзо-, мезо- и эндокарпий.

С помощью филогенетического анализа по-
следовательностей ДНК пластидного гена ndhF 
были уточнены гипотезы по эволюции цветка 
Lysimachia и  родственных родов, основанные 
на характере окраски цветков и состава нектара. 
Lysimachia и большинство его подродов, а так-
же роды Anagallis, Pelletiera и Asterolinon являют-
ся парафилетическими или полифилетическими, 
при этом их ближайшими родственниками явля-
ются Trientalis и несколько американских видов 
Lysimachia (Anderberg et al., 2007).

В  роде Lysimachia выделяют 6 подродов: 
Idiophyton, Lysimachia, Naumburgia, Palladia, 
Lysimachiopsis, Heterostylandra. В  подроде 
Lysimachia, определяющем род Lysimachia, пред-
ложено различать 7 секций: Seleucia, Theopyxis, 
Nummularia, Lerouxia, Lysimachia, Rosulatae, 
Alternifoliae (Chen, Hu, 1979). Эти представле-
ния были использованы при создании филоге-
нетического древа трибы Lysimachieae подсем. 
Myrsinoideae, куда был включен род Lysimachia 
(Anderberg et al., 2007). Прежде всего, авторы 
установили, что подродовые секции (Chen, Hu, 
1979) оказались в нескольких местах древа и при-
надлежат к разным монофилетическим группам.

Исследованный нами вид Lysimachia относится 
к подроду Lysimachia, которому присущи некото-
рые общие признаки. Виды имеют желтые цвет-

ки, одиночные в пазухах листьев или собранные 
в кисти, метелки. В различных частях венчика 
и пыльников формируются железистые волоски, 
продуцирующие масла. Подобные железистые 
волоски были обнаружены нами в настоящем ис-
следовании у L. vulgaris. Они имеют эпидермаль-
ное происхождение и располагаются на наруж-
ной эпидерме чашелистиков, тычиночных нитей 
и гинецея. Железистые волоски являются мно-
гоклеточными: ножка состоит из 2 клеток (ма-
ленькой базальной и большой апикальной), го-
ловка образована 8 клетками в 2 ряда. Таксоны 
подрода Lysimachia довольно схожи по морфо-
логии цветков, но сходство, по-видимому, сим-
плезиоморфное, а сам подрод в своем нынеш-
нем описании парафилетичен (Anderberg et al., 
2007). Секции Seleucia и Theopyxis представлены 
группами американских видов и занимают ба-
зальное положение. Секция Rosulatae является 
сестринской группой к подроду Idiophyton, поэ-
тому авторы включили виды этой секции в сек-
цию Idiophyton. Виды, помещенные в секцию 
Nummularia, группируются вместе с Glaux и ви-
дами подродов Palladia и Lysimachiopsis с белы-
ми, розовыми или красными цветками. Сек-
ция Lerouxia включает виды, которые оказались 
очень близкими родственниками Anagallis s. str. 
Секция Lysimachia включает типовой вид рода 
Lysimachia (L. vulgaris) и еще несколько видов, 
например L. terrestris. Согласно представлениям 
Anderberg et al. (2007), которые совпадают с ана-
лизом, проведенным ранее (Hao et al., 2004), два 
вида этой секции формируют хорошо поддержи-
ваемую группу вместе с L. thyrsiflora, единствен-
ным видом подрода Naumburgia. В будущем мы 
планируем изучить другие виды рода Lysimachia, 
такие как L. nummularia L. и L. punctata L. Эти 
виды образуют группу, имеющую невыяснен-
ное положение. Именно по этой причине, когда 
набор видов секций (Chen, Hu, 1979) не полно-
стью соответствует молекулярно-генетическим 
данным, полученным Anderberg et al. (2007), по-
следние авторы использовали для обозначе-
ния не секции, а группы. Например, наши виды 
из подрода Lysimachia оказались в группах B (Ly-
simachia nummularia и L. punctata) и E (L. vulgaris).

При исследовании Lysimachia и родственных 
родов Anagallis, Ardisiandra, Asterolinon, Glaux, 
Pelletiera и Trientalis в подсем. Мyrsinoideae были 
использованы признаки структурной ботаники. 
Выявлены 3 типа формы семян (сектороидные, 
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многоугольные и грубо-морщинистые) и 6 ти-
пов их поверхности (сетчатая, бугорчатая, яче-
истая, клейкая, волнистая и с углублениями). 
Разнообразие типов поверхности семян в целом 
не противоречит молекулярным данным. Осо-
бенности сетчатой поверхности являются диагно-
стическими для подрода Palladia рода Lysimachia. 
Морщинистая поверхность семян характерна 
для Pelletiera и Asterolinon linum-stellatum L. Губ-
чатая поверхность наружного слоя семенной ко-
журы характеризует кладу, включающую Lysi-
machia vulgaris L., L. thyrsiflora L. и L. terrestris (L.) 
Britton, Sterns & Poggenb. (Il-Chan Oh et al., 2008), 
т.  е., в  отличие от  Anderberg et al. (2007), где 
в одну кладу были включены только L. vulgaris 
и L. terrestris, авторы вышеуказанного исследова-
ния поместили в нее и L. thyrsiflora. Анализ ITS 
последовательностей ядерных рибосом и trnL–F 
хлоропластов показал, что род Lysimachia явля-
ется парафилетическим. Молекулярная филоге-
ния не подтверждает существующие внутриро-
довые подразделения рода. Подрод Lysimachia 
включает как минимум пять независимых линий 
(Hao et al., 2004), что в дальнейшем подтверди-
лось молекулярно-генетическими данными о вы-
делении в этом подроде 6 групп (Anderberg et al., 
2007). Два североамериканских представителя 
Lysimachia, подрод Seleucia и секция Verticillatae 
подрода Lysimachia группируются вместе как ба-
зальная клада рода. Сделан вывод о параллельной 
и независимой эволюции морфологических при-
знаков, которые до этого использовались в каче-
стве диагностических критериев (Hao et al., 2004).

Изучение последовательностей ДНК (ITS) 
в сем. Primulaceae показало, что верхнюю пози-
цию филогенетического древа занимает триба 
Lysimachieae, в которой один из видов Lysimachia 
(L. azorica) образует родственную группу с рода-
ми Anagallis, Pelletiera и Asterolinon, а не с предста-
вителями рода Lysimachia. Кроме того, не под-
тверждается разделение подродов Naumburgia 
и  Lysimachia, поскольку 2 представителя под-
рода Lysimachia (L. vulgaris и L. nummularia) уда-
лены друг от друга, а один из них, L. vulgarisis, 
располагается ближе к L. thyrsiflora из подрода 
Naumburgia (Kimura, 1980; Martins et al., 2003). 
Изучение пластома 45 видов Lysimachia внес-
ло некоторые коррективы в  его молекулярно-
генетическую характеристику. Этот род был 
определен как преимущественно монофиле-
тичный, включающий 8 клад. Однако подрод 

Lysimachia этого рода является парафилетич-
ным. Он образован тремя кладами: клада IV, или 
Vulgaris-клада (Lysimachia vulgaris и L. davurica 
Ledeb.), клада V (L. coreana Nakai), клада I, или 
клада Christinae (остальные виды подрода) (Liu 
et al., 2023).

Таким образом, наши виды из подрода Lysi-
machia либо рассматриваются в группах B (Lysi-
machia nummularia и L. punctata, занимают суба-
пикальное положение) и E (L. vulgaris, занимает 
суббазальное положение) (Anderberg et al., 2007), 
либо входят в состав клады IV (Lysimachia vulga- 
ris, в нижней части филогенетического древа) или 
клады I (вероятно, Lysimachia nummularia и L. punc-
tata, в верхней части филогенетического древа) 
(Liu et al., 2023).

Как мы уже отмечали ранее, эмбриологически 
многие виды сем. Primulaceae s. l. изучены еще не-
достаточно. Обычно приводятся общие сведения 
о строении семязачатка и семени (при исследо-
ваниях морфологии семян, о которых речь шла 
выше, видно, что структура зародыша не при-
нимается во внимание, а эндосперм изучается 
только в зрелом семени), мегаспорогенезе, фор-
мировании зародышевого мешка, зародыша и эн-
досперма.

Анализ эмбриологических данных приведем 
только для подсем. Мyrsinoideae (Christenhusz 
et al., 2017), куда входят изученные нами виды 
Lysimachia. Семязачаток преимущественно би-
тегмальный, у  некоторых видов унитегмаль-
ный (Aegiceras majus Gaertn. и Cyclamen persicum 
Mill.), нуцеллус представлен эпидермальным сло-
ем (тенуинуцеллятный семязачаток), интегумен-
ты 2–3‑слойные, но могут быть и многослойные, 
внутренняя эпидерма внутреннего интегумен-
та преобразуется в интегументальный тапетум, 
в клетках которого и наружного слоя наружного 
интегумента накапливаются танины (у Cyclamen 
europaeum L. интегументальный тапетум не диф-
ференцируется), семязачаток мезохалазальный, 
с коротким фуникулусом, формируется гипос-
таза, линейная тетрада, иногда триада (A. majus) 
мегаспор, моноспорический зародышевый ме-
шок развивается по Polygonun-типу, 3 антипо-
ды эфемерные, но могут быть крупными и поли-
плоидными (Lysimachia vulgaris, L. ephemerum L.), 
эндосперм нуклеарный, может быть руминиро-
ванным (Myrsine africana L., M. laetevirens (Mez) 
Arechav., Embelia ribes Burm.f.), зародыш с одно-
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рядным подвеском развивается по Onagrad-типу, 
в зрелом семени прямой, хорошо дифференци-
рованный, его длина составляет ½ длины семе-
ни, но может быть и маленьким (A. majus), ко-
торому, вероятно, присуще доразвитие (Karsten, 
1891; Mez, 1902; Dahlgren, 1916; Carey, Fraser, 
1932; Woodcock, 1933; Raju, 1953; Kume, 1959; 
Sankara Rao, 1971; Mametyeva, 1983a, c; Corbi-
neau et al., 1989; Nemirovich-Danchenko, 1992b–
d; Otegui, Maldonado, 1998; Otegui et al., 1999; 
Kamelina, 2009).

Как видно из приведенного анализа, организа-
ция базовых эмбриональных структур очень сход-
на, а процессы их развития протекают одинаково. 
Что касается морфологического типа семязачатка, 
то данные по его строению в сем. Primulaceae s. l. 
крайне фрагментарны. При изучении семязачат-
ка, особенно в лизикарпном гинецее округлой 
формы, возникает ряд проблем. При диагности-
ке типа семязачатка очень важно выявить ме-
сто прикрепления семязачатка (все определяет 
плоскость среза – семязачаток следует диагно-
стировать в дорсивентральной и сагиттальной, 
тогда как во фронтальной, или билатеральной 
не будут видны фуникулус и рафальная часть 
семязачатка), и положение микропиле относи-
тельно плаценты. У растений с лизикарпным ги-
нецеем семязачатки занимают боковое положе-
ние на плацентах. Подобрать идеальное сечение 
через завязь весьма непросто, поэтому выводы 
о типах семязачатков, к которым приходят авто-
ры, являются противоречивыми. Отметим, что 
в большинстве существующих классификаций 
морфологических типов семязачатков различают 
5 типов: ортотропный, анатропный, гемитроп-
ный, кампилотропный и амфитропный (Goebel, 
1933; Maheshwari, 1950; Savchenko, 1973). Однако 
признаки, на которых они выделены, не всегда 
аргументированы и вызывают дискуссии. На ос-
новании оригинальных исследований и имею-
щихся литературных данных И. И. Шамровым 
(Shamrov, 2018, 2022) были рассмотрены пробле-
мы типизации семязачатков по  морфологиче-
ским признакам и выявлены критерии, на ос-
новании которых предложена классификация, 
включающая 4 типа и 4 подтипа: ортотропный 
и анатропный типы, гемитропный тип и его под-
типы (геми-анатропный и геми-ортотропный), 
кампилотропный тип и его подтипы (орто-кам-
пилотропный и геми-кампилотропный).

Анализ данных по морфологическим типам 
семязачатка в  сем. Primulaceae s. l. выявил их 
разнообразие. В сем. Myrsinaceae семязачатки 
характеризуют как анатропные, гемитропные, 
кампилотропные, в сем. Theophrastaceae – ана-
тропные, гемитропные, кампилотропные, про-
межуточного строения между гемитропными 
и кампилотропными, в сем. Primulaceae – ана-
тропные, полуанатропные, гемитропные, кам-
пилотропные (Mametyeva, 1983a–c; Nemirovich-
Danchenko, 1992a–d; Kamelina, 2009). По всей 
вероятности, именно трудность в получении ме-
дианных срезов семязачатков привела авторов 
к разным интерпретациям анализируемых кар-
тин. Наше исследование развития и строения се-
мязачатка у видов Lysimachia показало, что ви-
зуально семязачатки проходят в своем развитии 
стадии, напоминающие сначала ортотропные, 
затем анатропные и гемитропные семязачатки 
и только на последних этапах появляются яв-
ные признаки кампилотропии – искривление 
морфологической оси нуцеллуса и зародышево-
го мешка, асимметрия в развитии структур, при 
этом выявляются важные ключевые особенно-
сти семязачатка – боковое положение на пла-
центе, отсутствие собственно фуникулуса и сме-
щение микропиле к плаценте. Кроме того, при 
обосновании типов и подтипов классификации 
(Shamrov, 2018, 2022) было выявлено, что кри-
тической фазой морфогенеза любых семязачат-
ков является мегаспорогенез, во время которого 
происходят структурно-функциональные пере-
стройки в их морфогенезе. Семязачатки одних 
типов (ортотропные и  анатропные) уже при-
нимают окончательную форму. На этой стадии 
в  гемитропных семязачатках начинается по-
ворот относительно плаценты, при этом в ге-
ми-ортотропном варианте морфологическая ось 
изгибается в халазальной области, а в геми-ана-
тропном – остается прямой. Окончательно тип 
гемитропных семязачатков устанавливается пе-
ред оплодотворением. Становление кампилотро-
пии является самым продолжительным. Оно 
начинается во время мегаспорогенеза и заверша-
ется в период развития семени. Все приведенные 
факты позволяют характеризовать семязачаток, 
формирующийся в лизикарпном гинецее видов 
Lysimachia, как геми-кампилотропный. Как мы 
уже указывали, в сем. Primulaceae s. l. приводятся 
сведения о наличии анатропных, гемитропных, 
кампилотропных, промежуточного строения 
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между гемитропными и кампилотропными ти-
пами. Можно предположить, что характеристи-
ка типов семязачатка была дана не перед опы-
лением, а во время его формирования, а в ряде 
случаев изображение не в медианной плоско-
сти принималось за  какой‑то тип семязачат-
ка без учета места его прикрепления и положе-
ния микропиле относительно плаценты (рис. 11, 

1–4). По нашему мнению, большинству видов 
сем. Primulaceae s. l. присущи кампилотропные 
семязачатки. Следует отметить, что в лизикарп-
ном гинецее других видов отмечен подобный 
морфологический тип семязачатка – семейства 
Polycnemaceae (ана-кампилотропные, Veselova, 
Timonin, 2009) и Lentibulariaceae (геми-кампи-
лотропные, Pushkareva et al., 2018).

Рис. 11. Морфологический тип семязачатка у Lysimachia vulgaris (продольные срезы).
1–4 – картины срезов геми-кампилотропных семязачатков в зависимости от того, как проходит срез и какой тип они 
напоминают: 1 – “анатропный” (морфологическая ось не изогнутая, а прямая, отсутствует место прикрепления к пла-
центе), 2 – “геми-анатропный” (морфологическая ось не изогнутая, а прямая, микропиле не подходит к плаценте), 3 – 

“орто-кампилотропный” (морфологическая ось изогнутая, но изгиб халазальной части находится как в ортотропном 
семязачатке, асимметрия антирафальной области не выражена), 4 – “геми-кампилотропный” (морфологическая ось 
изогнутая, структуры халазальной части смещены в геми-положение, как в геми-анатропном семязачатке, асимметрия 
антирафальной области выражена, что проявляется в большей протяженности интегументов и смещении микропи-
ле к плаценте). сh – халаза,  f – фуникулус, i i – внутренний интегумент, m – микропиле, o i – наружный интегумент. 
Масштабная линейка, мкм: 1, 4 – 20, 2, 3 – 50.

Fig. 11. Morphological type of the ovule in Lysimachia vulgaris (longitudinal sections).
1–4 – views of sections of hemi-campylotropous ovules, depending on how the section is cut and what type they resemble: 
1 – “anatropous” (the morphological axis is straight rather than curved, no place of attachment to the placenta is observed), 2 – 

“hemi-anatropous" (the morphological axis is straight rather than curved, the micropyle does not reach the placenta), 3 – “or-
tho-campylotropous” (the morphological axis is curved, but the bend of the chalazal part is located like in an orthotropous ovule, 
the asymmetry of the antiraphal region is not pronounced), 4 – “hemi-campylotropous” (the morphological axis is curved, the 
structures of the chalazal part are shifted to the hemi-position, like in the hemi-anatropous ovule, the asymmetry of the anti-
raphal region is pronounced, which is manifested in the greater extent of the integuments and the the micropyle shift towards the 
placenta). сh – chalaza,  f – funiculus, i i – inner integument, m – micropyle, o i – outer integument. 
Scalr bars, µm: 1, 4 – 20, 2, 3 – 50.
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GYNOECIUM AND OVULE STRUCTURE  
IN LYSIMACHIA VULGARIS (PRIMULACEAE)
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The genesis of the syncarpous gynoecium (lysicarpous variation) and ovule in Lysimachia vulgaris is stud-
ied. The ovary is superior. The gynoecium is formed by 5 carpels, as evidenced by the presence of the re-
mains of 5 septae between fused adjacent carpels on the wall of the ovary. It is characterized by a zonal 
structure, with the synascidiate zone being the most extensive. The distal part of the gynoecium is occu-
pied by the asymplicate zone. The ovary region, which includes an upper narrow rounded sterile part of 
the placental column, can be considered as the symplicate zone. At the base of the gynoecium, a short 
gynophore is formed, which projects into the center of the basal part of the gynoecium. In the lower part, 
it does not fuse with the placental column, but in the middle and upper parts gynophore transforms into 
a columella with central-angular placentae around it. Ovules are formed on intrusive placentas and ar-
ranged in offset rows. In the eustele of the pedicel, a ring of 15 collateral vascular bundles appears, which 
enter the elements of the calyx, corolla, and androecium. In the central part, a plexus is arranged to in-
nervate the gynoecium, with 5 bundles extending in the remnants of the gynoecium septae to the upper 
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part of the style. In the very center, 7–10 bundles innervate the gynophore, extend into the placental col-
umn, and their branches extend into the placenta and ovules. The fruits are septal-loculicidal capsules. 
The dehiscence occurs through longitudinal fissures in the area of septal (almost reaching the base) and 
locular (only at the top) grooves.

The ovule is hemi-campylotropous, medionucellate, bitegmal, mesochalazal, sessile, with a hypostase and 
an integumentary tapetum. The mature seed is acuminate and curved at the micropylar and chalazal ends. 
A cellular endosperm and a straight dicotyledonous embryo are formed in it. The seed coat is formed by 
both integuments. During development, the endotesta, exotegmen and mesotegmen are destroyed. The 
exotesta, made up of elongated thick-walled cells, and the endotegmen, formed by thin-walled cells, are 
preserved. Tannins accumulate in the cells of both layers.

Keywords: Lysimachia vulgaris, Primulaceae, gynoecium, ovule, development, structure
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Приведен конспект видов рода Dasiphora Raf. (Rosaceae) во флоре российского Дальнего Восто-
ка, который включает пять видов: D. fruticosa (L.) Rydb., D. davurica (Nestl.) Kom., D. mandshurica 
(Maxim.) Juz., D. flava (Vorosch.) Gorovoj, Pshenn. еt S. Volkova, D. gorovoii Pshenn. Эти виды име-
ют ряд различий, касающихся морфологии, текстуры и опушения пластинки листа, а также ха-
рактера опушения прилистников, цветоножки и чашечки. Предложен обновленный ключ для 
определения видов. Рисунок D. davurica из работы J. Amman (1739) обозначен в качестве лекто-
типа этого названия.

Ключевые слова: Dasiphora, Дальний Восток России, морфология, таксономия
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Dasiphora Raf. – небольшой род трибы 
Potentilleae Sweet семейства Rosaceae Juss. Род 
Dasiphora был выделен из рода Potentilla L., от ко-
торого отличается наличием опушения на цве-
толоже (Rafinesque, 1840). Он включает 10 ви-
дов, распространенных в Северном полушарии 
(Shipchinsky, 1954; Yakubov et al., 1996). Само-
стоятельность рода Dasiphora подтверждается 
не только морфологическими особенностями 
(Rydberg, 1908; Soják, 2008), но и молекулярны-
ми данными (Eriksson et al., 2015; Feng et al., 2017). 
Все виды этого рода – листопадные геоксильные 
кустарники с прямостоячими или наклонными, 
реже стелющимися, многолетними одревесне-
вающими побегами. Эти растения являются де-
коративными и используются в медицине (Tril’, 
1983; Garanovich et al., 2007).

Для российского Дальнего Востока указыва-
ли три вида рода Dasiphora: D. davurica (Nestl.) 
Kom., D. mandshurica (Maxim.) Juz. и D. frutico-
sa (L.) Rydb. (Probatova, Barkalov, 2006). Позднее 
были предложены D. gorovoii Pshenn. и D. flava 
(Vorosch.) Gorovoj, Pshenn. et S. Volkova (Pshen-
nikova, 2006; Pshennikova, 2016).

Дальневосточные виды рода Dasiphora разли-
чаются по числу хромосом (Volkova et al., 2009), 

анатомическому строению черешка и морфоло-
гии эпидермы листа (Volkova, Pshennikova, 2011; 
Pshennikova, Volkova, 2013). У всех видов рода 
Dasiphora плод многоорешек, однако у D. flava 
орешки почти в два раз крупнее, чем у других 
дальневосточных видов, почти голые, так как 
волоски расположены только в основании руб-
чика (Pshennikova, 2016). Эти виды различают-
ся составом фенольных соединений (Khramova, 
Andysheva, 2014) и содержанием макро- и микро-
элементов (Khramova et al., 2015). Целью настоя-
щей работы является уточнение диагностических 
морфологических признаков для определения 
дальневосточных видов рода Dasiphora.

МАТЕРИАЛЫ И  МЕТОДЫ

Исследовали гербарные образцы, хранящиеся 
в коллекциях VBGI, VLA и Тихоокеанского ин-
ститута биоорганической химии (г. Владивосток), 
а также живые растения в природе и в коллекции 
Ботанического сада-института ДВО РАН, г. Вла-
дивосток (№ регистрации 347286, http://ckp-rf.ru). 
Адаксиальную поверхность прилистников анали-
зировали с помощью микроскопа Stemi 2000-C 
(Carl Zeiss, Германия). Измеряли листья, закон-
чившие рост: длину листа (от основания листовой 
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пластинки до вершины терминального листоч-
ка) и ширину листа (в наиболее широкой части), 
длину и ширину нижних листочков. Математиче-
скую обработку проводили в программе MS Excel. 
Территория российского Дальнего Востока (РДВ) 
принята согласно Н.С. Пробатовой и В.Ю. Бар-
калову (Probatova, Barkalov, 2006): Приморский 
и Хабаровский край, Амурская, Камчатская, Ма-
гаданская и  Сахалинская области, Корякский 
и Чукотский автономные округа.

РЕЗУЛЬТАТЫ И  ОБСУЖДЕНИЕ

В недавнем исследовании (Andysheva, Kislov, 
2022) в  ключе для определения видов рода 
Dasiphora указано, что цветки у D. davurica “всег-
да белые”. Однако в протологе D. davurica указа-

но, что это растение с желтыми цветками (Nestler, 
1816). Имеются более поздние данные о том, что 
цветки у этого вида бывают белые или с желтова-
тым оттенком (Yakubov et al., 1996), а также золо-
тистые или кремовые, включая особи, имеющие 
двухцветную окраску цветков (Urusov, Lobanova, 
2018). В настоящей работе установлено, что цвет-
ки у D. davurica бывают желтыми, желтоватыми 
и белыми (рис. 1е).

Согласно нашим данным D. flava отличается 
морфологией прилистников (Pshennikova, 2016). 
Адаксиальная поверхность прилистников у это-
го вида одета трихомами (рис. 2), а у других ви-
дов подобное опушение отсутствует. Другим 
отличительным признаком этого вида являет-
ся отсутствие опушения чашечки и цветоножки 
(Andysheva, Kislov, 2022).

Рис. 1. Разнообразие окраски венчиков видов рода Dasiphora: a – D. gorovoii, b – D. mandshurica, c – D. fruticosa, d – 
D. flava, e – D. davurica.

Fig. 1. Variability of the flower colour of the Dasiphora species: a – D. gorovoii, b – D. mandshurica, c – D. fruticosa, d – D. fla-
va, e – D. davurica.
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Листья D. flava отличаются от D. davurica и дру-
гих видов тем, что два нижних листочка значи-
тельно отставлены от трех верхних. Отношение 
длины к ширине нижних листочков у D. flava со-
ставило 3.6 ± 0.1. Таким образом, ширина ниж-
них листочков D. flava более чем в три раза мень-
ше их длины (табл. 1, рис. 3d, е). У близкого вида 
D. davurica листочки сближены, их расположение 
почти мутовчатое; отношение длины к ширине 
нижних листочков составило 2.3 ± 0.1, и они име-
ют более округлую форму, чем у D. flava. Разме-
ры листа у D. davurica и D. flava также отличают-
ся. Листья D. flava в условиях культуры в среднем 
были на 1.6 см шире, чем у D. davurica (табл. 1).

Растения, относящиеся к  двум видам – 
D. mandshurica и D. gorovoii, имеют заметную ро-
зовую пигментацию молодых побегов и бутонов. 
У D. gorovoii листья рассеянно опушенные с адак-
сиальной стороны, а с абаксиальной стороны 
опушены только по жилкам первого порядка. От-
личительным признаком D. mandshurica являет-
ся равномерное опушение листа, черешка, цве-
тоножки и чашечки.

Рис. 2. Адаксиальная сторона прилистников Dasiphora 
flava: a – прилистник, b – стебель, c – черешок листа.

Fig. 2. The adaxial side of the Dasiphora flava stipules: a – 
stipule, b – stem, c – petiole.

a

b

c
c

Рис. 3. Морфология листа Dasiphora mandshurica (a), D. gorovoii (b), D. fruticosa (c), D. davurica (d), D. flava (e).

Fig. 3. Leaf morphology of Dasiphora mandshurica (a), D. gorovoii (b), D. fruticosa (c), D. davurica (d), D. flava (e).
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Конспект рода Dasiphora  
российского Дальнего Востока

Род Dasiphora Raf. 1838, Aut. Bot.: 167. ≡Po-
tentilla subgen. Dasiphora (Raf.) Jeps. 1925, Man. 
Fl. Pl. Calif. [Jepson]: 483. – Дазифора (Куриль-
ский чай, Лапчатник).

1. D. fruticosa (L.) Rydb. 1898, Mem. Dept. Bot. 
Columbia Coll. 2: 188. ≡Potentilla fruticosa L. 1753, 
Sp. Pl. 1: 495. ≡Fragaria fruticosa (L.) Crantz, 1766, 
Inst. Rei Herb. 2: 176. ≡Pentaphylloides fruticosa (L.) 
O. Schwarz, 1949, Mitt. Thüring. Bot. Ges. 1: 105. – 
Д. кустарниковая.

Описан из  Англии, Швеции (юг  о. Эланд) 
и Сибири. Lectotype (Elkington, 1969: 156): “Pen-
taphylloides rectum, fruticosum, eboracense, M. H. 
[Moris. hist.]; Potentilla fruticosa; Herb. Clifford 
№ 193.3” (BM000628648, https://www.gbif.org/oc-
currence/1056640185).

Горные склоны, речные долины, берега озер, 
на скалах и каменистых осыпях. – РДВ: Примор-
ский и Хабаровский края, Магаданская, Камчат-
ская и Сахалинская области, Еврейская автоном-
ная область. – Общее распространение: Европа, 
Азия, Северная Америка. 2n = 14 (Sokolovskaya, 
1963: п-ов Камчатка; Volkova, Pshennikova, 2014: 
Приморский и Хабаровский края, Сахалинская 
и Магаданская области).

2. D. davurica (Nestl.) Kom. 1932, в Комаров 
и Клобукова-Алисова, Опр. раст. Дальневост. 
края, 2: 241. ≡Potentilla davurica Nestl. 1816, Mono-
gr. Potentilla [Nestler]: 31. ≡Pentaphylloides davuri-
ca (Nestl.) Ikonn. 1970, Новости сист. высш. раст. 
6: 269, in adnot. – Д. даурская.

=Potentilla glabrata D.F.K. Schltdl. 1816, Mag. 
Neuesten Entdeck. Gesammten Naturk. Ges. Naturf. 

Freunde Berlin, 7: 285; Юзепчук, 1941, Флора 
СССР, 10: 72 (см. Turland et al., 2018: Art. 11.5).

Описан из Даурии. Lectotype (designated here): 
icon “Pentaphylloides fruticosa, elatior, minus hirsuta” 
(Amman, 1739: tab. 17).

Горные склоны, на  известняках. – РДВ: 
Приморский край. – Общее распростране-
ние: Восточная Сибирь. 2n = 28, 35, 36 (Volkova, 
Pshennikova, 2014).

3. D. mandshurica (Maxim.) Juz. 1941, Фл. СССР, 
10: 73. ≡Potentilla fruticosa var. mandshurica Max-
im. 1873, Mélanges Biol. Bull. Phys.-Math. Acad. 
Imp. Sci. Saint-Pétersbourg, 9: 158. ≡P. davurica var. 
mandshurica (Maxim.) Th. Wolf, 1908, Biblioth. Bot. 
16: 61. ≡P. glabra var. mandshurica (Maxim.) Hand.-
Mazz. 1939, Acta Horti Gothob. 13: 297. ≡P. fruti-
cosa f. mandshurica (Maxim.) Rehder, 1940, Man. 
Cult. Trees, ed. 2: 422. ≡P. mandshurica (Maxim.) 
Ingw. 1945, Gard. Chron., ser. 3, 117: 227. ≡Pen-
taphylloides mandshurica (Maxim.) Soják, 1969, Fo-
lia Geobot. Phytotax. 4: 208. ≡Dasiphora davurica var. 
mandshurica (Maxim.) Verloove et Lambinon, 2011, 
New J. Bot. 1: 39. ≡Pentaphylloides glabra var. mand-
shurica (Maxim.) Y. Z. Zhao, 2012, Classific. Florist. 
Ecol. Geogr. Distrib. Vasc. Pl. Inner Mongolia: 256. – 
Д. маньчжурская.

Описан с юга РДВ. Lectotype (Kamelin, 2018: 
450): “Mandshuria austro-orientalis, St. Olga, 
ad introitum, 22 VI / 4 VII 1860, Maximowicz” 
(LE01035757, isolectotype – LE01035758).

Морское побережье, на скалах. – РДВ: При-
морский и Хабаровский края. – Общее распро-
странение: Япония, северо-восток Китая. 2n = 14, 
28, 36, 42 (Volkova, Pshennikova, 2014).

Таблица 1. Морфология листа видов рода Dasiphora
Table 1. Leaf morphology of the Dasiphora species

Вид
Species

N
Длина листа
Leaf length

Ширина листа
Leaf width

Длина листочка
Leaflet length

Ширина листочка
Leaflet width

D. davurica 32 2.4 ± 0.08 3.3 ± 0.07 1.6 ± 0.04 0.7 ± 0.03

D. flava 32 3.3 ± 0.06 4.8 ± 0.09 2.6 ± 0.07 0.7 ± 0.02

D. fruticosa 27 2.2 ± 0.04 2.7 ± 0.10 1.5 ± 0.06 0.5 ± 0.02

D. gorovoii 29 1.9 ± 0.04 2.2 ± 0.05 1.2 ± 0.02 0.4 ± 0.02

D.mandshurica 29 2.3 ± 0.05 2.4 ± 0.06 1.2 ± 0.05 0.6 ± 0.03
Примечания: N – число измерений. Указано среднее значение (см) ± ошибка среднего.
Notes: N – number of measurements. Mean (cm) ± standard error of mean.
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4. D. flava (Vorosch.) Gorovoj, Pshenn. et S. Volko-
va, in Pshenn. 2016, Botanica Pacifica, 5, 1: 67. ≡Po-
tentilla davurica var. flava Vorosch. 1972, Бюл. Главн. 
бот. сада, 83: 36. – Dasiphora davurica var. flava (Vo-
rosch.) Gorovoj, Pshenn. et S. Volkova, 2009, Бот. 
журн. 94 (6): 904, nom. inval. (см. Turland et al., 
2018: Art. 41.5). – Д. желтая.

Описан с юга РДВ. Holotype: “Приморский край, 
Ольгинский район, близ поселка Ново-Нико-
лаевки, меловая сопка, 27 IX 1969, В. Ворошилов 
и др.” (MHA0033758!, см. Pshennikova, 2016: 67).

Горные склоны, на известняках. – РДВ: При-
морский край. 2n = 14 (Volkova, Pshennikova, 2014).

5. D. gorovoii Pshenn. 2006, Бот. журн. 91, 6: 
953. – Д. Горового.

Описан с юга РДВ. Holotype: “Приморский 
край, Ольгинский район, р. Милоградовка, в тре-
щинах отвесных скал около водопадов, 23 VI 2001, 
Л. Пшенникова и др.” (LE01035688!, isotypes – 
VBGI125269!, VBGI125271!).

Горные склоны в  долине р. Милоградовка, 
на скалах. – РДВ: Приморский край. 2n = 14, 28 
(Volkova, Pshennikova, 2014).

Ключ для определения видов рода Dasiphora  
российского Дальнего Востока

1. Листья и молодые побеги голые, прилистни-
ки и чашелистики голые или опушенные........... 2

–  Листья, молодые побеги и чашелистики опу-
шенные, прилистники голые с адаксиальной сто-
роны.....................................................................   3

2. Прилистники опушены только с адаксиаль-
ной стороны; листья до 5.5 см шир., сизые; ниж-
ние листочки всегда заметно отделяются от верх-
них, ширина их более чем в 3 раза менее длины; 
цветоножка и чашелистики голые; цветки всегда 
желтые; орешки крупные ..........................D. flava

–  Прилистники голые с адаксиальной сторо-
ны; листья до 3.5 см шир., зеленые, блестящие; 
листочки сближенные, расположенные почти 
мутовчато; цветоножка и чашелистики опушен-
ные; цветки белые, иногда с желтоватым оттен-
ком, реже желтые; орешки почти в 2 раза мень-
ше .......................................................  D. davurica

3. Цветки белые ...............................................  4
–  Цветки желтые, листья рассеянно опушен-

ные, иногда густо мохнатые, светло-зеленые .......  
.................................................................D. fruticosa

4. Обе поверхности листа равномерно опушен-
ные, светло-зеленые ....................... D. mandshurica

–  Листья с  адаксиальной стороны рассеян-
но волосистые, темно-зеленые, а с абаксиаль-
ной стороны опушены только по жилкам перво-
го порядка ............................................. D. gorovoii
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THE GENUS DASIPHORA (ROSACEAE) IN THE RUSSIAN FAR EAST
L. M. Pshennikova1, *

1Botanical Garden-Institute of the Far Eastern Branch of the Russian Academy of Sciences, 
Makovsky Str., 142, Vladivostok, 690024, Russia

*e-mail: pshennikova1@yandex.ru

A conspectus of the genus Dasiphora Raf. (Rosaceae) species in the flora of the Russian Far East is giv-
en, comprising accepted five species: D. fruticosa (L.) Rydb., D. davurica (Nestl.) Kom., D. mandshurica 
(Maxim.) Juz., D. flava (Vorosch.) Gorovoj, Pshenn. et S. Volkova, and D. gorovoii Pshenn. These spe-
cies differ in the morphology of the leaf blade and indumentum of the stipules, peduncles, and calyces. 
An updated key for the species identification is provided. A drawing from the J. Amman’s work (1739) is 
designated as the lectotype of D. davurica.

Keywords: Dasiphora, Russian Far East, morphology, taxonomy
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В работе представлены результаты изучения средообразующей функции почвенно-растительного 
покрова фоновых средневозрастных сосновых лесов Кольского полуострова и при разном уров-
не аэротехногенного загрязнения окружающей среды выбросами медно-никелевого комбината 

“Североникель” (Мурманская обл.). На постоянных пробных площадях, расположенных по гра-
диенту аэротехногенного загрязнения, проведен учет общего запаса надземной биомассы напоч-
венного покрова, растительного опада и лесной подстилки и охарактеризовано соотношение за-
пасов биомассы травяно-кустарничкового и мохово-лишайникового ярусов. Установлено, что 
по мере приближения к источнику загрязнения уменьшаются запасы биомассы всех компонен-
тов напочвенного покрова сосновых лесов; из состава растительных сообществ выпадают мохо-
образные – наиболее чувствительные к стрессовому фактору виды; изменяется видовой состав 
лишайников, что приводит к снижению запасов их надземной биомассы; сокращается доля мо-
хово-лишайникового яруса в общем запасе биомассы вплоть до полного исчезновения в импакт-
ной зоне; возрастают внутриценотическая гетерогенность и контрастность в распределении за-
пасов биомассы всех компонентов напочвенного покрова, что может быть обусловлено высокой 
степенью неоднородности уровня загрязнения верхнего органогенного горизонта подзола тяже-
лыми металлами. В результате происходит значительная потеря средообразующей функции на-
почвенного покрова, который выравнивает гидротермический режим местообитаний в сосновых 
лесах. Воздействие аэротехногенного загрязнения сказывается на процессах разложения расти-
тельных остатков, что приводит к возрастанию запасов растительного опада и лесной подстилки. 
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Различные аспекты взаимодействия “лес–поч- 
ва” исследуются уже достаточно давно, при этом 
значительная доля публикаций относится к изу-
чению средообразующей роли деревьев, как “эко-
системных инженеров”, формирующих и преоб-
разующих среду обитания наземных растений 
(Trefilova et al., 2021; Lukina et al., 2021; Rozenberg, 
2022). Это явление получило название “фитоген-
ное поле”, определение которого впервые дал 
А. А. Уранов (Uranov, 1965). Наиболее ярко воз-
действие фитогенного поля на окружающую сре-
ду проявляется для одиночно стоящих деревь-

ев (Ipatov, 2007; Ipatov et al., 2009; Zhuravleva et 
al., 2012). Сложная структура фитогенного поля 
в растительных сообществах определяется много-
образием форм влияния самого растения и внеш-
них факторов, что приводит к неоднородности 
напочвенного покрова (Kryshen, 2000).

Живой напочвенный покров представляет со-
бой очень важный структурный и энергетический 
компонент лесных экосистем, который быстрее 
реагирует на действие внешних нарушений, чем 
древостой. В хвойных лесах северной тайги очень 
значительна роль напочвенного покрова, одной 
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из основных функций которого является созда-
ние оптимального гидротермического режима 
верхних горизонтов почвы, обеспечение условий 
для разложения органического вещества и погло-
щения минеральных веществ корнями растений, 
при этом главную средообразующую функцию 
на всех этапах постпирогенной сукцессии вы-
полняет мохово-лишайниковый ярус (Gorshkov 
et al., 2013).

Растительный опад (листья, хвоя, почки, по-
беги, плоды, корни и др., отмирающие в тече-
ние определенного времени) и лесная подстилка 
в экосистемах северной тайги – не менее важ-
ные компоненты почвенно-растительного по-
крова и выполняют основную средообразующую 
функцию по выравниванию теплового и водно-
го режима верхних биологически активных го-
ризонтов почвы. Растительный опад является 
источником органического углерода и элемен-
тов минерального питания, которые становят-
ся доступными для биоты в ходе его разложения 
и минерализации, причем на скорость разложе-
ния растительных остатков влияет сочетание ка-
чества растительного материала, температурного 
режима и количества осадков, связанных с ти-
пом леса (Ivanova et al., 2023). Качество лесной 
подстилки зависит от видового состава деревьев, 
возрастной структуры древостоя, а также этапов 
онтогенетического развития древесных растений 
и определяется соотношением макроэлементов 
(N, P, K, Ca, Mg) и различных органических ве-
ществ (полифенолы, лигнин и др.) в подстилке 
(Basova et al., 2023), важным показателем являет-
ся соотношение C/N (Berg, McClaugherty, 2020). 
Качество подстилки регулирует скорость разло-
жения растительных остатков, которые являют-
ся основным источником питательных веществ 
для сапрофагов (Krishna, 2017). Средообразую-
щая роль лесной подстилки в бореальных лесах 
определяется ее высокой водоудерживающей 
способностью и аккумуляцией зольных элемен-
тов и азота (Telesnina et al., 2018; Nadporozhskaya 
et al., 2018). Хорошо известно, что лесная под-
стилка в значительной степени определяет хи-
мические свойства, водный и тепловой режим 
верхнего корнеобитаемого слоя почв, является 
областью концентрации сосущих корней, банка 
семян, средой обитания большинства видов гри-
бов, микроорганизмов и беспозвоночных. Тол-
щина и запас лесной подстилки зависит от мно-
гочисленных факторов, в частности, возраста 

древостоя, определяемого давностью последне-
го пожара; типа растительной микрогруппировки 
(лишайниковая, брусничная, черничная, зелено-
мошная); количества и качества поступающе-
го опада и условий его трансформации (режимы 
температуры и влажности) (Gorshkov et al., 2005; 
Nadporozhskaya et al., 2018; Telesnina et al., 2018; 
Semenyuk et al., 2020; Akhmetova, 2022; Bakhmet 
et al., 2022).

Изучение мозаики напочвенного покрова 
и верхних горизонтов почв в пределах лесного 
биогеоценоза преимущественно проводилось 
в северотаежных еловых лесах или среднетаеж-
ных еловых и пихтовых лесах, где внутрицено-
тическая мозаичность выражена наиболее кон-
трастно (Lebedeva et al., 2005, 2015; Orlova et al., 
2011, 2016; Artemkina et al., 2018; Smirnova et al., 
2011; Lugovaya et al., 2013; Lukina et al., 2018). 
В подзоне елово-широколиственных лесов вы-
явлены четкие закономерности изменения в ви-
довом составе живого напочвенного покрова 
ельников в зависимости от положения в тессе-
ре (Semenyuk et al., 2020). Значительно меньше 
работ посвящено изучению пространственной 
гетерогенности напочвенного покрова и верх-
них горизонтов почв в светлохвойных (сосно-
вых, лиственничных) лесах, что, по-видимому, 
связано с их более равномерной освещенностью 
(Lebedeva et al., 2006, 2016; Lukina et al., 2018; 
Demianov, 1982; Nikonov et al., 2002; Ivanova 
et al., 2019; Lyanguzova, Primak, 2019; Nagimov 
et al., 2022).

В настоящее время одним из наиболее мощ-
ных экологических факторов является аэротехно-
генное загрязнение окружающей среды, которое 
оказывает негативное воздействие на  струк-
туру и  продуктивность фитоценозов, а  также 
вносит дополнительный вклад в  формирова-
ние пространственной неоднородности нако-
пления и разложения органического вещества, 
способствует изменению фракционного соста-
ва, запасов и скорости разложения растительно-
го опада и приводит к трансформации свойств 
лесных подстилок (Zvereva, Kozlov, 2004, 2007; 
Dynamics…, 2009; Vorobeichik, Pishchulin, 2009, 
2011, 2016; Ivanova, Lukina, 2017; Odintsov et al., 
2018; Ivanova et al., 2019).

Мурманская область, занимающая практи-
чески полностью территорию Кольского полу- 
острова, является одним из наиболее индустри-
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ально развитых регионов России, здесь распо-
ложены многочисленные предприятия цветной 
и черной металлургии, минеральных удобрений 
и строительных материалов, лесной, деревообра-
батывающей и рыбной промышленности. Метал-
лургический комбинат “Североникель” был ос-
нован в середине 1930‑х гг. в г. Мончегорске для 
выплавки цветных металлов из полиметалличе-
ских руд. Он всегда был и остается одним из ве-
дущих предприятий никелевой промышленности 
СССР и России, занимает ведущие позиции в ми-
ровом производстве никеля. На различных эта-
пах производственного цикла в атмосферу посту-
пает диоксид серы с примесью мелкодисперсной 
полиметаллической пыли, содержащей в основ-
ном соединения Ni, Cu, Co. В результате мно-
голетнего техногенного воздействия комбината 
на окружающую среду произошла ее трансфор-
мация, хвойные леса на площади 3.7 тыс. га пол-
ностью уничтожены. Согласно опубликованным 
данным в период 1981–1990 гг. ежегодный объем 
атмосферных выбросов SO2 комбината “Северо-
никель” превышал в среднем 220 тыс. т, твердых 
веществ – 16 тыс. т, затем происходило посте-
пенное снижение объемов выбросов, и к кон-
цу XX в. они составляли соответственно 45.8 тыс. 
и 6.0 тыс. т в год. В настоящее время ежегодный 
объем выбросов SO2 и твердых веществ состав-
ляет соответственно 35–37 тыс. и 2.9–3.4 тыс. т 
в год.

В рамках настоящей работы были поставле-
ны следующие задачи: оценить общий запас над-
земной биомассы напочвенного покрова, расти-
тельного опада и лесной подстилки по градиенту 
аэротехногенного загрязнения; охарактеризо-
вать соотношение запасов биомассы травяно-
кустарничкового и мохово-лишайникового яру-
сов средневозрастных сосновых лесов в фоновом 
районе Кольского полуострова и на загрязнен-
ной территории; выявить внутриценотическую 
неоднородность запасов биомассы кустарничков, 
мхов и лишайников, а также запасов раститель-
ного опада и лесной подстилки.

МАТЕРИАЛ И  МЕТОДЫ

Исследования проведены в средневозрастных 
сосновых лесах, расположенных в фоновом рай-
оне Кольского полуострова в среднем течении 
р. Ливы, и на территории буферной и импакт-
ной зон комбината “Североникель” (г. Монче-

горск, Мурманская обл.). Названия указанных 
зон приведены в соответствии с номенклатурой 
ЮНЕП (Munn, 1973).

Пробные площади (ПП) размером 20 × 20 м 
были заложены в лишайниково-зеленомошных 
сосновых лесах в фоновом районе (ПП1) на рас-
стоянии 80  км от  комбината “Североникель” 
и на территории буферной (ПП2 и ПП3) и им-
пактной (ПП4 и ПП5) зон. ПП2 и ПП4 удалены 
от комбината соответственно на расстояние 40 
и 10 км в северо-восточном, а ПП3 и ПП5 – на 35 
и 15 км в юго-западном направлении.

Древесный ярус исследованных сообществ 
сформирован Pinus sylvestris L. с участием Betula 
pubescens Ehrh., подробная таксационная характе-
ристика древостоев приведена ранее (Lyanguzova 
et al., 2023). В травяно-кустарничковом ярусе фо-
новых сосновых лесов доминирующими вида-
ми являются кустарнички Vaccinium vitis-idaea L., 
V. myrtillus L., Empetrum hermaphroditum Hagerup, 
в мохово-лишайниковом – зеленые мхи Pleurozium 
schreberi (Brid.) Mitt., Dicranum sp. и лишайники 
Cladonia rangiferina (L.) Weber ex F.H. Wigg., C. stel-
laris (Opiz.) Pouzar & Vězda, C. arbuscula (Wallr.) 
Flot. На  загрязненной территории в  травяно-
кустарничковом ярусе доминируют те же виды 
кустарничков, а в мохово-лишайниковом ярусе 
преобладают лишайники р. Cladonia с шиловид-
ными и сцифовидными подециями. Напочвенный 
покров исследуемых сосновых лесов представ-
лен на рис. 1. Согласно современной классифика-
ции почв России (Classification…, 2004; Pereverzev, 
2011) исследуемые почвы относятся к группе 
Al-Fe-гумусовых подзолов.

На каждой пробной площади были заложены 
трансекты, на которых с интервалом 1 м размеща-
ли учетные площадки размером 10 × 10 см. На ка-
ждой площадке был вырезан монолит до верх-
него минерального горизонта. Монолит был 
разобран на живую биомассу и мортмассу. В жи-
вую биомассу входили следующие компоненты: 
надземные части сосудистых растений, зеленые 
части мхов и живые части лишайников. Морт-
масса – слой отмерших растительных остатков, 
в котором, согласно современным представлени-
ям (Karpachevsky, 1981, 1983; Karpachevsky et al., 
2007; Bazilevich, Titlyanova, 2008) выделяют 3 под-
горизонта. Подгоризонт АОL, образованный све-
жим растительным опадом, все фракции кото-
рого (мелкие ветви, кора, хвоя, листья, шишки) 
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Рис. 1. Напочвенный покров исследуемых сосновых 
лесов в фоновом районе (а), буферной (b) и импакт-
ной (c) зонах.

Fig. 1. Ground cover of the studied pine forests in the back-
ground area (a), buffer (b) and impact (c) zones.

a

b

c

еще сохраняют свою морфологическую структуру 
(этот слой мы будем в дальнейшем называть рас-
тительным опадом), и подгоризонты AOF и AOH, 
в совокупности образующие органогенный гори-
зонт (О) почвы или лесную подстилку. Все образ-
цы надземной биомассы и мортмассы были высу-

шены до воздушно-сухого состояния и взвешены. 
Запасы компонентов почвенно-растительного 
покрова представлены в г/м2.

Содержание кислоторастворимых форм Ni, Cu, 
Co было определено в вытяжке 1.0 N HCl из об-
разцов лесной подстилки (соотношение 1 : 25) 
методом атомно-абсорбционной спектрофотоме-
трии в 3‑кратной повторности (Methods…, 2002). 
Для оценки уровня загрязнения почв тяжелы-
ми металлами использовали индекс техногенной 
нагрузки, который представляет собой превы-
шение суммарного содержания кислотораство-
римых форм преобладающих металлов (Ni, Cu 
и Co) в подстилке над их фоновым содержанием 
(Methods…, 2002).

Проверка выборок исследуемых параметров 
на соответствие закону нормального распреде-
ления показала, что распределения большинства 
параметров значимо отличаются от нормального 
распределения. В связи с этим при оценке зна-
чимости различий использовали непараметри-
ческие критерии Краскела–Уоллиса (H) и Ман-
на–Уитни (z), при уровне значимости р < 0.05 
различия считали достоверными.

РЕЗУЛЬТАТЫ

В  фоновых сосновых лесах Кольского по-
луострова среднее значение суммарной кон-
центрации кислоторастворимых форм Ni, Cu 
и Со в лесной подстилке Al-Fe-гумусовых под-
золов составляет 20.0 ± 0.5 мг/кг, при расчете 
индекса техногенной нагрузки оно было приня-
то за 1. По мере приближения к комбинату “Се-
вероникель” возрастает уровень загрязнения 
почв тяжелыми металлами (рис. 2). В пределах 
буферной зоны величины индексов техноген-
ной нагрузки на ПП2 и ПП3 существенно раз-
личаются. На  ПП2 его среднее значение рав-
но 8.7 ± 0.2 отн ед., а на ПП3 оно почти в 2 раза 
больше и составляет 15.8 ± 0.6 отн. ед. Столь су-
щественные различия в значениях индекса техно-
генной нагрузки на двух исследованных пробных 
площадях в буферной зоне обусловлены преоб-
ладанием ветров, дующих в юго-юго-западном 
направлении от г. Мончегорска, и соответствен-
но большим количеством полиметаллической 
пыли, переносимой именно в  этом направле-
нии. На территории импактной зоны средние 
значения индекса техногенной нагрузки одина-
ковы на ПП4 и ПП5 – 116 ± 2 и 119 ± 4 отн. ед., 
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и в 7.5–13.6 раз больше соответствующих вели-
чин в буферной зоне. Диапазоны варьирования 
этого показателя достаточно широки – 11–182 
и 66–218 отн. ед. соответственно.

В соответствии с увеличением уровня загрязне-
ния местообитаний тяжелыми металлами умень-
шается надземная биомасса всех компонентов 
напочвенного покрова (табл. 1, рис. 3, 4). В пер-
вую очередь из состава растительного сообще-
ства исчезают наиболее чувствительные виды 
мхов, в частности, доминант мохового покрова 
Pleurozium schreneri. Если на ПП2 в запас биомас-
сы мохово-лишайникового яруса еще входят над-
земные части мхов, доля которых составляет ме-
нее 15%, то на ПП3 мхи практически отсутствуют, 
и запас биомассы мохово-лишайникового яруса 
состоит только из надземных частей лишайников. 
Следует подчеркнуть, что в отличие от фоновых 
сосняков, где лишайниковый покров сформи-
рован, в основном, кустистыми лишайниками 
р. Cladonia, на загрязненной территории лишай-
ники представлены раннесукцессионными ви-
дами с  накипной и  чешуйчато-накипной фор-
мой роста. На территории буферной зоны запас 
биомассы лишайников и соответственно мохово-
лишайникового яруса снижается в среднем более 
чем в 2 раза по отношению к их фоновым величи-
нам, а в пределах импактной зоны это снижение 
достигает 12 крат на ПП5, и этот ярус практиче-
ски полностью отсутствует на ПП4 (рис. 3, табл. 1).

Значительно более устойчив к  воздействию 
аэротехногенного загрязнения травяно-кустар-
ничковый ярус (см. табл. 1, рис. 4). На территории 
буферной зоны средний запас надземной биомас-
сы кустарничков и травяно-кустарничкового яру-
са в целом достоверно не отличается от его вели-
чины в фоновом районе, хотя регистрируются 
1.5‑кратные различия в надземной биомассе ку-
старничков на ПП2 и ПП3 (см. рис. 4). В преде-
лах импактной зоны различия в запасе надземной 
биомассы кустарничков между ПП4 и ПП5 не-
достоверны, и среднее значение этого показате-
ля менее чем в 2 раза ниже соответствующих фо-
новых величин.

В  отличие от  запасов надземной биомас-
сы компонентов напочвенного покрова запасы 
мортмассы (растительного опада и лесной под-
стилки) на загрязненной территории достовер-
но больше по сравнению с их фоновыми значе-
ниями (см. табл. 1). В условиях аэротехногенного 

Рис. 2. Индекс техногенной нагрузки в исследуемых 
сосновых лесах.

Fig. 2. Index of technogenic load in the studied pine forests.
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Рис. 3. Запас надземной биомассы лишайников в ис-
следуемых сосновых лесах.

Fig. 3. Stock of lichen aboveground biomass in the stud-
ied pine forests.

Рис. 4. Запас надземной биомассы кустарничков в ис-
следуемых сосновых лесах.

Fig. 4. Stock of dwarf-shrub aboveground biomass in the 
studied pine forests.
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Таблица 1. Средние значения запаса надземной биомассы (г/м2) напочвенного покрова и морт-массы в 
исследуемых сосновых лесах по градиенту загрязнения
Table 1. Average values of aboveground biomass stock (g/m2) of ground cover and mortuary mass in the studied pine 
forests along the pollution gradient

Запас массы
Stock of mass

Фоновый район
Background area

Буферная зона
Buffer zone

Импактная зона
Impact zone

Критерий Краскела–Уоллиса
Kraskel–Wallis criterion

Мохово-лишайникового яруса
of moss-lichen layer

406 ± 40
0–1043

170 ± 18
0–638

17.3 ± 3.8
0–423 158.3

Травяно-кустарничкового яруса
of herb-dwarf-shrub layer

78.1 ± 13.7
0–515

80 ± 10
0–365

42 ± 10
0–452 94.9

Живого напочвенного покрова
of living ground cover

484 ± 39
14–1090

250 ± 14
6–650

59.3 ± 9.0
0–463 209.1

Растительного опада
of plant waste

1194 ± 90
349–4260

1570 ± 86
465–3765

1505 ± 122
147–4680 28.1

Лесной подстилки
of forest litter

1770 ± 127
352–4540

4630 ± 295
617–14055

6425 ± 328
84–18230 112.8

Примечание. Над чертой – среднее со стандартной ошибкой; под чертой – размах варьирования (min–max). Полужирным шриф-
том выделены значения критерия Краскела–Уоллиса, значимые при р < 0.05.

Note. Above the line – mean with standard error; below the line – range of variation (min–max). Bold font indicates the values of the Kraskel–
Wallis criterion significant at p < 0.05.

загрязнения запас растительного опада возрас-
тает почти в 1.5 раза по отношению к фоновым 
величинам, причем различия в этом показателе 
на территории буферной и импактной зон недо-
стоверны (рис. 5). Еще более значительные раз-
личия отмечены для запаса лесной подстилки: 
в сосняках буферной зоны ее запас увеличивается 
в среднем в 2.6 раз, а в пределах импактной зоны 
это возрастание достигает 3.6 крат по сравнению 
с фоновыми величинами (рис. 6).
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Рис. 6. Запас лесной подстилки в исследуемых сосно-
вых лесах.

Fig. 6. Stock of forest litter in the studied pine forests.

Рис. 5. Запас растительного опада в исследуемых со-
сновых лесах.

Fig. 5. Stock of plant waste in the studied pine forests.

В фоновых сосновых лесах основной вклад 
в  общий запас надземной биомассы вно-
сит мохово-лишайниковый ярус (рис. 7), при-
чем доля лишайников составляет свыше 90%, 
а доля мхов не превышает 10%. В пределах бу-
ферной зоны вклад мохово-лишайникового яру-
са в общий запас биомассы снижается до 70% 
и  достоверно не  различается на  ПП4 и  ПП5. 
На территории импактной зоны его доля умень-
шается до 5–40%, т. е. здесь напочвенный по-
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Рис. 7. Соотношение запасов надземной биомассы мо-
хово-лишайникового (МЛЯ) и травяно-кустарничко-
вого (ТКЯ) ярусов в исследуемых сосновых лесах.

Fig. 7. Ratio of aboveground biomass stocks of moss-li-
chen and herb-dwarf-shrub layers in the studied pine forests.

кров сформирован практически только травяно-
кустарничковым ярусом.

Для оценки степени внутриценотической не-
однородности рассматриваемых показателей 
использовали коэффициент вариации (табл. 2). 
Прежде всего, следует отметить достаточно высо-
кую степень вариабельности запасов всех компо-
нентов лесных экосистем даже в фоновом районе. 
По мере приближения к источнику загрязнения 
степень гетерогенности запасов напочвенного 
покрова возрастает, наиболее ярко она выраже-

Таблица 2. Коэффициенты вариации (%) запасов компонентов лесных экосистем в фоновом районе и при 
аэротехногенном загрязнении
Table 2. Coefficients of variation (%) of stocks of forest ecosystem components in the background area and under 
aerotechnogenic pollution

Коэффициент вариации запаса
Coefficients of variation (%) of stock

Фоновый район
Background area

Буферная зона
Buffer zone

Импактная зона
Impact zone

Лишайников
Lichens

79 90 216

Мхов
Mosses

137 169 330

Кустарничков
Dwarf shrubs

135 108 243

Живого напочвенного покрова
Living ground cover

63 57 200

Растительного опада
Plant waste

50 45 58

Лесной подстилки
Forest litter

55 53 50

на на  территории импактной зоны. Для запа-
сов мортмассы (растительного опада и лесной 
подстилки) коэффициент вариации практиче-
ски во всех случаях превышает 50%, но не свя-
зан с уровнем загрязнения местообитаний тяже-
лыми металлами.

Таким образом, по мере приближения к ком-
бинату “Североникель” резко возрастает уровень 
загрязнения верхнего органогенного горизонта 
подзолов, уменьшаются запасы надземной био-
массы всех компонентов напочвенного покро-
ва, увеличиваются запасы растительного опада 
и лесной подстилки.

ОБСУЖДЕНИЕ

Проведенные исследования показали, что воз-
действие аэротехногенного загрязнения неодно-
значно сказывается на изменении запасов раз-
личных компонентов почвенно-растительного 
покрова средневозрастных сосновых лесов.

Значительное снижение объемов атмосфер-
ных выбросов комбинатом “Североникель”, 
произошедшее в последние 25 лет, не сказалось 
на  уровне загрязнения верхнего органогенно-
го горизонта Al-Fe-гумусовых подзолов. В пре-
делах буферной и импактной зон концентрации 
кислоторастворимых форм тяжелых металлов 
в подстилке в среднем в 5–25 и 80–190 раз со-
ответственно превышают региональные фоно-
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вые значения. Ряд исследователей констатируют 
продолжающееся увеличение уровня загрязне-
ния лесной подстилки на территории буферной 
зоны, и отсутствие его снижения на территории 
импактной зоны и техногенной пустоши (Koptsik 
et al., 2016, 2021; Kashulina, 2017, 2018, 2022; 
Lyanguzova et al., 2018). Сохранение высокого 
уровня загрязнения почв тяжелыми металлами 
препятствует восстановлению биоты, что под-
тверждают исследования в районах воздействия 
атмосферных выбросов предприятий цветной ме-
таллургии (Trubina et al., 2014; Vorobeichik et al., 
2014; Vorobeychik, Kaigorodova, 2017; Kashulina, 
2017, 2018; Lyanguzova et al., 2018).

Результаты настоящей работы также свидетель-
ствуют о негативном воздействии аэротехноген-
ного загрязнения, хотя и сниженной интенсив-
ности, на напочвенный покров средневозрастных 
сосновых лесов. При увеличении уровня за-
грязнения местообитаний тяжелыми металла-
ми уменьшаются запасы надземной биомассы 
всех компонентов напочвенного покрова (табл. 1, 
рис. 3, 4). Ранее установлена значимая линейная 
зависимость общего запаса надземной биомас-
сы напочвенного покрова от уровня загрязнения 
почв тяжелыми металлами, т. е. с увеличением 
индекса техногенной нагрузки существенно сни-
жается общий запас надземной биомассы, на тер-
ритории импактной зоны это снижение достига-
ет 4–7 крат (Lyanguzova, Belyaeva, 2022). В то же 
время проведенные исследования показали, что 
на ПП2, где зарегистрировано минимальное зна-
чение индекса техногенной нагрузки, в  запас 
биомассы мохово-лишайникового яруса входят 
мхи, доля которых не превышает 15%, что свиде-
тельствует о наименьшем нарушении напочвен-
ного покрова. На ПП3, где уровень загрязнения 
подстилки в 2 раза больше, чем на ПП2, мхи пол-
ностью выпали из напочвенного покрова, и запас 
биомассы мохово-лишайникового яруса сформи-
рован только лишайниками. В условиях экспери-
ментального загрязнения верхнего органогенного 
горизонта почв полиметаллической пылью было 
установлено пороговое значение индекса техно-
генной нагрузки равное 10 отн. ед., превыше-
ние которого приводит к нарушению структуры 
напочвенного покрова и снижению его продук-
тивности (Gorshkov et al., 2013, Lyanguzova et al., 
2015; Bondarenko et al., 2018).

Хорошо известно, что под воздействием 
аэротехногенного загрязнения из  состава 

растительных сообществ выпадают наибо-
лее чувствительные виды мхов и  лишайни-
ков, изменяется видовой состав и  структура 
мохово-лишайникового яруса, в  то  время как 
травяно-кустарничковый ярус наиболее устой-
чив к действию стрессового фактора (Dynamic…, 
2009; Gorshkov et al., 2013, Lyanguzova et al., 2015; 
Lyanguzova et al., 2018). Результаты настоящей 
работы также подтверждают полученные ра-
нее выводы. По мере приближения к источни-
ку загрязнения, прежде всего выпадает доминант 
мохового покрова средневозрастных сосно-
вых лесов Pleurozium schreberi, а затем и осталь-
ные виды мохообразных. В лишайниковом по-
крове происходит замена кустистых лишайников 
р. Cladonia на раннесукцессионные виды с на-
кипной и чешуйчато-накипной формой роста, 
что приводит к снижению запаса биомассы ли-
шайников вплоть до полного его исчезновения 
(см. рис. 3). В результате изменяется соотноше-
ние запасов мохово-лишайникового и травяно-
кустарничкового ярусов (см. рис. 7), и общий 
запас надземной биомассы сформирован прак-
тически только кустарничками. Как уже отме-
чалось выше, напочвенный покров – неотъемле-
мая часть экосистем северотаежных лесов, одной 
из  основных функций которого является вы-
равнивание теплового и водного режима верх-
них биологически активных горизонтов почвы 
и обеспечение стабильных условий для разложе-
ния органического вещества и поглощения ми-
неральных веществ корнями растений. В сосно-
вых лесах главную средообразующую функцию 
на всех этапах постпирогенной сукцессии выпол-
няет мохово-лишайниковый ярус (Gorshkov et al., 
2013). В фоновых сосновых лесах северной тай-
ги наиболее быстро восстанавливаются параме-
тры травяно-кустарничкового яруса, а наиболее 
длительный период занимает процесс восстанов-
ления мохово-лишайникового яруса (Dynamic…, 
2009). Результаты многолетнего полевого экс-
перимента по искусственному загрязнению ме-
стообитаний полиметаллической пылью по-
казали, что при индексе техногенной нагрузки 

~15 отн. ед. наблюдается незначительное угнете-
ние мохово-лишайникового яруса, проявляюще-
еся в снижении общего проективного покрытия 
лишайников с  84 до  72%. В  интервале индек-
са техногенной нагрузки 20–30 отн. ед. мохово-
лишайниковый ярус по общему проективному 
покрытию соответствует таковому при давности 
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пожара 10–15 лет, а по суммарному проектив-
ному покрытию видов рода Cladonia – давности 
пожара 30–50 лет. При индексе техногенной на-
грузки >30 отн. ед. состояние яруса соответству-
ет начальному этапу послепожарного восстанов-
ления покрова (давность пожара 5 лет) (Gorshkov 
et al., 2013, Lyanguzova et al., 2015). На террито-
рии буферной зоны при совместном воздействии 
газообразных (сернистый ангидрид) и твердых 
(тяжелые металлы) загрязнителей уже регистри-
руется существенная потеря средообразующей 
функции мохово-лишайникового яруса, выра-
жающаяся в значительном вплоть до полного 
исчезновения снижении мохообразных, изме-
нении видового состава и запаса лишайников, 
смещении соотношения запасов биомассы ниж-
них ярусов (Lyanguzova et al., 2020). В  преде-
лах импактной зоны запас надземной биомассы 
практически полностью сформирован видами 
травяно-кустарничкового яруса, который наибо-
лее устойчив к воздействию аэротехногенного за-
грязнения, в этих условиях ход постпирогенной 
сукцессии полностью нарушен, и восстановле-
ние яруса будет зависеть от скорости самоочище-
ния почвы от тяжелых металлов, который может 
занять более 100 лет (Dynamic…, 2009; Gorshkov 
et al., 2013).

Согласно нашим предыдущим исследованиям 
(Lyanguzova et al., 2020, 2021, Lyanguzova, Belyaeva, 
2022) аэротехногенное загрязнение оказывает су-
щественное влияние на средообразующую функ-
цию эдификаторов фитоценоза – древесных рас-
тений Pinus sylvestris и Betula pubescens, которые 
перестают выполнять функцию “экосистемных 
инженеров”. Показано, что закономерности рас-
пределения биомассы компонентов напочвен-
ного покрова и мортмассы в тессерах принци-
пиально различаются в фоновых условиях и при 
аэротехногенном загрязнении. В фоновых сосно-
вых лесах запас надземной биомассы возрастает, 
а мортмассы убывает от приствольных к межкро-
новым пространствам; под воздействием аэро-
техногенного загрязнения различия в трендах 
нивелируются (Lyanguzova, Belyaeva, 2022). В ус-
ловиях загрязнения распределение биомассы ли-
шайников по микросайтам несколько выравни-
вается по сравнению с фоновыми сообществами, 
а контрастность распределения биомассы мхов, 
надземных органов кустарничков и массы опада 
существенно возрастает (Lyanguzova et al., 2021). 
Кроме того, возрастает степень гетерогенности 

распределения органического вещества по тер-
ритории фитоценоза (Lyanguzova, Belyaeva, 2022), 
что подтверждают и результаты настоящей ра-
боты (табл. 2). Наиболее вероятной причиной 
столь значительного увеличения гетерогенности 
распределения запасов биомассы напочвенного 
покрова является высокая степень неоднород-
ности уровня загрязнения лесной подстилки тя-
желыми металлами (Vorobeichik, Pishchulin, 2009, 
2016; Ginocchio et al., 2004; Watmough, Dickinson, 
1995; Vorobeichik, Pozolotina, 2003; Kashulina, 
2017, 2018; Lyanguzova et al.., 2020, 2023). В ре-
зультате формируются микролокусы или “микро-
сайты выживания” с меньшим уровнем токсич-
ности почвы, где могут сохраняться и выживать 
растения (Vorobeichik, Pishchulin, 2016; Ginocchio 
et al., 2004; Watmough, Dickinson, 1995).

В  противоположность закономерному сни-
жению запасов надземной биомассы компонен-
тов напочвенного покрова по мере приближе-
ния к источнику загрязнения, запасы мортмассы 
(растительного опада и лесной подстилки) на за-
грязненной территории достоверно возраста-
ют по сравнению с их фоновыми значениями 
(см.  табл.  1, рис.  5, 6), что хорошо согласует-
ся с выводами других исследователей (Ivanova 
et al., 2017, 2019). В сосновых лесах Фенноскан-
дии среднегодовая продукция древесного опа-
да варьирует в пределах 590–3160 кг/га, в фоно-
вых сосновых лесах Кольского полуострова запас 
древесного опада (хвоя, кора, ветви, шишки со-
сны) в 2014–2015 гг. в среднем составил (940 ± 
± 188) кг/га, в дефолиирующих лесах его зна-
чение было в 1.2 раза больше, а в техногенном 
редколесье запас не отличался от его величины 
в фоновых сосняках (Ivanova et al., 2017). Аэро-
техногенное загрязнение тормозило процессы 
разложения крупных древесных остатков: вбли-
зи медеплавильного завода в елово-пихтовых ле-
сах в 3–4 раза увеличивается доля фрагментов 
крупных древесных остатков на начальных эта-
пах разложения, период полураспада стволов ели 
и пихты возрастает соответственно на 5 и 16 лет, 
что свидетельствует о сильном торможении их де-
струкции (Bergman, Vorobeichik, 2017; Dulya et al., 
2019). Увеличение мортмассы опада в условиях 
аэротехногенного загрязнения обусловлено более 
медленным его разложением: в техногенном ред-
колесье потеря массы образцов активной фрак-
ции опада (листья, хвоя) доминирующих видов 
сосудистых растений после двухлетнего экспери-
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мента составила в среднем 17%, а в фоновом со-
сновом лесу – 27% (Ivanova et al., 2019).

Подводя итог, можно заключить, что аэротех-
ногенное загрязнение, хотя и при сниженной 
его интенсивности, негативно влияет на средо-
образующую функцию напочвенного покрова 
средневозрастных сосновых лесов, тормозит раз-
ложение растительных остатков, что приводит 
к увеличению запасов опада и лесной подстилки. 
Наши выводы полностью согласуются с мнени-
ем других исследователей об отрицательном вли-
янии атмосферного промышленного загрязнения 
на состояние лесных экосистем, которое варьи-
рует в широком диапазоне и не всегда согласует-
ся с уровнем концентраций основных металлов-
загрязнителей в  почвах (Koptsik et al., 2016; 
Kashulina, 2017, 2018). Интенсивность и длитель-
ность антропогенного воздействия сопровожда-
ется серьезными повреждениями растительности, 
вплоть до полного исчезновения, что, в свою оче-
редь, оборачивается целым комплексом допол-
нительных к экстремальному загрязнению не-
гативных экологических факторов: нарушением 
водного режима экосистем и ландшафтов, изме-
нением микроклимата, деградацией почв с из-
менением их базовых свойств и морфологии, ко-
личественными и качественными изменениями 
биологического круговорота (Kashulina, 2022).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Исследование, проведенное в средневозраст-
ных сосновых лесах Кольского полуострова, 
позволило выявить изменение средообразую-
щей функции почвенно-растительного покро-
ва по градиенту загрязнения в зонах воздействия 
атмосферных выбросов медно-никелевого ком-
бината в сравнении с фоновыми растительными 
сообществами.

Несмотря на 5–9‑кратное сокращение объе-
мов атмосферных выбросов комбинатом “Севе-
роникель”, произошедшее в последнее 25‑летие, 
уровень загрязнения верхнего органогенного го-
ризонта Al-Fe-гумусовых подзолов на террито-
рии буферной зоны по-прежнему превышает по-
рог (индекс техногенной нагрузки ≥ 15 отн. ед.), 
при котором наблюдается существенное наруше-
ние состава и структуры нижних ярусов. В пре-
делах импактной зоны наблюдается более чем 
100‑кратное превышение фоновых концентра-
ций кислоторастворимых форм Ni, Cu, Co в лес-

ной подстилке, что не позволяет даже начаться 
процессу восстановления напочвенного покро-
ва на этой территории.

Распределение запасов органического веще-
ства, заключенного в надземной биомассе на-
почвенного покрова и  мортмассе (раститель-
ном опаде и лесной подстилке), принципиально 
различается в  фоновых условиях и  при аэро-
техногенном загрязнении. В фоновых сосняках 
основную средообразующую функцию выпол-
няет мохово-лишайниковый ярус, надземные ча-
сти мхов и лишайников составляют более 80% 
от общего запаса биомассы. По мере приближе-
ния к источнику загрязнения достоверно сни-
жается запас надземной биомассы всех компо-
нентов напочвенного покрова и общего запаса 
в целом; мохообразные, как наиболее чувстви-
тельные виды к  аэротехногенному загрязне-
нию, выпадают из состава растительных сооб-
ществ; изменяется видовой состав лишайников, 
что приводит к уменьшению запаса их биомассы. 
В условиях экстремального загрязнения (импакт-
ная зона) общий запас биомассы сформирован 
практически полностью надземными частями 
кустарничков – наиболее устойчивыми видами 
травяно-кустарничкового яруса сосновых ле-
сов. В пределах импактной зоны резко возрас-
тает гетерогенность и контрастность распреде-
ления запасов биомассы напочвенного покрова, 
что может быть обусловлено высокой степенью 
неоднородности уровня загрязнения лесной под-
стилки тяжелыми металлами. В результате сре-
дообразующая функция напочвенного покрова 
утрачивает свое значение, равно как отдельные 
деревья и древесный полог в целом перестают 
выполнять свои функции “экосистемных инже-
неров”, что говорит в пользу смены биотическо-
го регулирования на абиотический.

Аэротехногенное загрязнение тормозит ско-
рость разложения растительных остатков, в том 
числе процессы разложения крупных древесных 
остатков, что приводит к увеличению мортмас-
сы опада и возрастанию запасов лесной подстил-
ки. В этих условиях главным фактором в форми-
ровании мозаичности почвенно-растительного 
покрова в северотаежных лесах становится уро-
вень токсичности загрязненных почв, особенно 
их верхних горизонтов, где расположена основ-
ная масса подземных побегов и корней кустар-
ничков, а лесная подстилка служит субстратом 
для напочвенных мхов и лишайников.
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ENVIRONMENT-FORMING FUNCTION OF SOIL AND VEGETATION 
COVER OF PINE FORESTS OF THE KOLA PENINSULA UNDER 

CONDITIONS OF AEROTECHNOGENIC POLLUTION
I. V. Lyanguzova1, *

1V.L. Komarov Botanical Institute of RAS 
Prof. Popov Str., 2, Saint-Petersburg, 197022, Russia

*e-mail: ilyanguzova@binran.ru

The paper presents the results of studying the habitat-forming function of soil and vegetation cover 
of medium-aged pine forests of the Kola Peninsula, both background ones and at different levels of 
aerotechnogenic environmental pollution by emissions of the “Severonickel” copper-nickel complex 
(Murmansk Region). The objectives were set: to estimate the total aboveground biomass stock of ground 
cover, plant waste and forest litter along the gradient of aerotechnogenic pollution; to characterise the 
ratio of biomass stocks of herb-dwarf-shrub and moss-lichen layers of middle-aged pine forests in the 
background area of the Kola Peninsula and in the polluted area; to reveal intracenotic heterogeneity of 
biomass stock of shrubs, mosses and lichens, as well as stocks of plant waste and forest litter. It was found 
that as the pollution source is approached, the biomass stocks of all components of the pine forest ground 
cover decrease; mosses, the most sensitive species to the stress factor, drop out of the plant communities; 
the species composition of lichens changes, leading to a decrease in the stock of their aboveground biomass; 
the share of moss-lichen layer in the total biomass stock decreases, down to complete disappearance in 
the impact zone; intracenotic heterogeneity and contrast in the distribution of biomass stocks of all 
components of the ground cover increase, which may be due to a high degree of heterogeneity in the level 
of pollution of the upper horizon of podzol by heavy metals. As a result, there is a significant loss of the 
environment-forming function of the ground cover, which equalises the hydrothermal regime of habitats 
in pine forests. The impact of aerotechnogenic pollution affects the processes of decomposition of plant 
residues, which leads to an increase in the stocks of plant waste and forest litter.

Keywords: environment-forming function, ground cover, biomass stock, mort-mass, forest litter, plant 
waste, northern taiga, heavy metals, aerotechnogenic pollution, Kola Peninsula
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Изучена гинодиэция у Thymus pannonicus All. в 5 ценопопуляциях в степных и остепненных луго-
вых сообществах Алтайского края. В ценопопуляции 1 установлены статистически значимые раз-
личия по длине нижних тычинок и стаминодиев и их пыльников (в стаминодиях пыльники мо-
гут отсутствовать) между обоеполыми и пестичными цветками (р < 0.05). Обнаружено, что 11% 
женских особей в этой ценопопуляции формируют исключительно цветки с короткими стами-
нодиями 0.1–0.3 мм дл. без пыльников. Выявлен высокий коэффициент вариации размеров ста-
минодиев у пестичных цветков: 44.2 и 42.7% (соответственно, для длины стаминодиев и стериль-
ных пыльников) и низкий коэффициент вариации размеров тычинок у обоеполых цветков: 7.8 и 
3.1% (соответственно, для длины тычинок и пыльников). Во всех 5 исследованных ценопопуля-
циях женские особи составляют подавляющее большинство: 69–90% от всех генеративных осо-
бей. Анализ собственных исследований и литературных данных показывает, что для T. pannonicus 
характерна высокая частота встречаемости женских особей в степных и лесостепных местооби-
таниях как в европейской, так и азиатской частях ареала вида: от 38 до 90%. 

Ключевые слова: Thymus pannonicus All., гинодиэция, соотношение половых форм особей, цено-
популяция
DOI: 10.31857/S0006813624100041, EDN: OLCJYU

Для многих видов рода Thymus L. (Lamiaceae) 
характерна гинодиэция – система размножения, 
при которой в популяциях совместно произрас-
тают особи с обоеполыми цветками (гермафро-
дитные особи) и особи с пестичными цветками 
(женские особи) (Darwin, 1877; Dem‘yanova, 1985; 
Gogina, 1990; Manicacci et al., 1998; Godin, 2011, 
2020). По литературным данным во флоре Ази-
атской России 17 видов (31%) Thymus из 55 от-
носятся к гинодиэцичным видам (Godin, 2011; 
Doron’kin, 2012). Основные вопросы при иссле-
довании гинодиэции в настоящее время – воз-
никновение, поддержание и  распространение 
женских особей в  популяциях. Известно, что 
встречаемость женских особей в популяциях од-
ного вида в разных местообитаниях может зна-
чительно различаться: либо быть относительно 
постоянной, либо варьировать в широком диапа-

зоне от 0 до 90% (Dommée et al., 1978; Dem‘yanova, 
Ponomarev, 1979; Bailey, Delph, 2007). К настоя-
щему времени выявлены две главные генетиче-
ские системы, лежащие в основе возникновения 
гинодиэции, которые связаны с генами, вызы-
вающими мужскую стерильность: 1)  мутации 
ядерных генов и 2) мутации митохондриальных 
и хлоропластных генов (гены цитоплазматиче-
ской мужской стерильности) (Сouvet et al., 1990, 
1998; Charlesworth, Laporte, 1998; Chase, 2007; 
Dufay, Billard, 2012). Гены мужской стерильно-
сти нарушают процесс образования пыльников 
с фертильной пыльцой, в результате чего форми-
руются пестичные цветки. Исследованиями пока-
зано, что гены цитоплазматической мужской сте-
рильности могут взаимодействовать с ядерными 
генами-реставраторами, что приводит к восста-
новлению мужской функции, т. е. производству 
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фертильной пыльцы и, соответственно, форми-
рованию обоеполого цветка (Сouvet et al., 1990, 
1998; Chase, 2007). Один из основных механиз-
мов, позволяющих женским особям сохраняться 
в популяциях, – их более высокая семенная про-
дуктивность по сравнению с гермафродитными 
особями (так называемая женская компенсация), 
что наблюдается у ряда гинодиэцичных видов: 
Origanum vulgare L., Thymus vulgaris L. (Lamiaceae); 
Geranium asiaticum Serg., G. maculatum L. (Gerani-
aceae); Silene vulgaris (Moench) Garcke (Caryophyl-
laceae) (Darwin, 1877; Charlesworth, Charlesworth, 
1978; McCauley, Brock, 1998; Chang, 2006; Dufay, 
Billard, 2012; Gordeeva, 2022). Следует отметить, 
что любой фактор, влияющий на приспособлен-
ность женских особей, может способствовать их 
сохранению в популяции (Dufay, Billard, 2012). 
Например, установлено, что в условиях с низ-
ким содержанием минеральных веществ в суб-
страте преимущество получают женские особи 
Geranium sylvaticum L. (Asikainen, Mutikainen, 2005). 
Обнаружено, что на поддержание женских особей 
Silene vulgaris оказывает влияние значительная ин-
бредная депрессия гермафродитных особей вида 
(Glaettli, Goudet, 2006).

К  гинодиэцичным видам Thymus относится 
евроазиатский Thymus pannonicus All. (=Thymus 
marschallianus Willd.). Половая дифференциация 
вида исследована, в основном, в популяциях евро-
пейской части ареала (Zlobina, 1967; Dem‘yanova, 
Ponomarev, 1979; Gogina, 1990; Gordeeva, Pshenich-
kina, 2013; Dem‘yanova, 2016a, b). Установлено, что 
пестичные цветки T. pannonicus отличаются мень-
шими размерами венчика по сравнению с обо-
еполыми цветками; тычинки пестичных цвет-
ков недоразвиты и представлены стаминодиями, 
иногда очень короткими, полностью без пыльни-
ков (Zlobina, 1967; Gogina, 1990). Женские особи 
имеют более высокую семенную продуктивность 
по  сравнению с  гермафродитными (Gordeeva, 
Pshenichkina, 2013; Dem‘yanova, 2016b). В разных 
местообитаниях европейской части ареала вида 
доля женских особей в популяциях варьирует от 38 
до 76% (Zlobina, 1967; Dem‘yanova, 2016a).

Цель работы – выявление особенностей ги-
нодиэции Thymus pannonicus в Алтайском крае. 
Для этого проведен анализ варьирования частей 
андроцея в цветках разных половых форм осо-
бей и соотношения женских и гермафродитных 
особей.

МАТЕРИАЛЫ И  МЕТОДЫ

Thymus pannonicus – неподвижный полукустар-
ничек с  несколькими или многочисленными 
моно- и дициклическими генеративными побе-
гами. Взрослое растение представляет собой пер-
вичный куст или компактный клон, состоящий 
из первичного куста и близко расположенных 
парциальных кустов (Kolegova et al., 2013). Аре-
ал вида – Восточная и Южная Европа, Северный 
Кавказ, Западная и Средняя Сибирь, Средняя 
Азия (Klokov, 1954; Doron’kin, 1997). Вид произ-
растает в луговых, настоящих равнинных и гор-
ных степях (Klokov, 1954; Doron’kin, 1997). Соцве-
тие T. pannonicus представляет собой открытый 
тирс с несколькими супротивно расположенны-
ми дихазиями, в которых оси более высоких по-
рядков ветвятся по типу монохазия (Gordeeva, 
Pshenichkina, 2013). Размножение T. pannonicus 
происходит семенами (Kolegova et al., 2013).

Исследования проведены в 5 ценопопуляциях 
T. pannonicus в степных и остепненных луговых 
сообществах Алтайского края в 2023 г.

1. Злаково-разнотравная луговая степь, по обо-
чине дороги (53°18ʹ17.8ʺ с. ш.; 80°57ʹ30.8ʺ в. д.): 
общее проективное покрытие фитоценоза со-
ставляет (ОПП) 60%, проективное покрытие 
(ПП) T. pannonicus 30% (доминанты фитоценоза: 
T. pannonicus, Stipa pennata subsp. zalesskii (Wilen-
sky) Freitag, Artemisia glauca Krylov, Helictotrichon 
desertorum subsp. altaicum (Tzvelev) Holub).

2. Злаково-разнотравная луговая степь, по обо-
чине дороги (53°18ʹ29.5ʺ с. ш.; 80°58ʹ06.1ʺ в. д.): 
ОПП 80%, ПП T. pannonicus 30% (доминанты: 
T. pannonicus, Stipa capillata L., Helictotrichon deser-
torum subsp. altaicum, Peucedanum morisonii Besser 
ex Schult.).

3. Разнотравно-злаковый остепненный луг 
на опушке сосняка (52°55ʹ49.9  ̋с. ш.; 81°07ʹ19.3ʺ в. д.): 
ОПП 60%, ПП T. pannonicus 3%. (доминанты: Poa 
angustifolia L., Bromus inermis Leyss., Gelasia ensifo-
lia (M.Bieb.) Zaika, Sukhor. & N.Kilian, Fragaria viri- 
dis Weston).

4. Закустаренная разнотравно-злаковая луго-
вая степь (50°49ʹ49.7ʺ с. ш.; 82°10ʹ02.4ʺ в. д.): ОПП 
70%, ПП T. pannonicus 8%. (доминанты: Caragana 
frutex (L.) K.Koch, Stipa pennata subsp. zalesskii, Sib-
baldianthe bifurca (L.) Kurtto & T.Erikss., T. panno- 
nicus, Festuca valesiaca Schleich. ex Gaudin).
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5. Выпасаемый закустаренный злаково-
разнотравный луг (50°51ʹ08.5ʺ с. ш.; 82°09ʹ28.1ʺ в. д.): 
ОПП 80%, ПП T. pannonicus 5% (доминанты: 
Caragana frutex (L.) K.Koch, Koeleria macrantha 
(Ledeb.) Schult., Medicago falcata L., Fragaria viri- 
dis Weston, Spiraea hypericifolia L.).

Для определения степени развития андро-
цея у особей T. pannonicus исследовали варьи-
рование длины тычинок у обоеполых цветков 
и стаминодиев у пестичных цветков. Изучение 
проводили в период массового цветения расте-
ний в ценопопуляции ЦП1. Обоеполые цветки 
протандричные. Андроцей обоеполого цветка 
представлен двумя парами тычинок: коротких 
верхних и длинных нижних, пыльники содер-
жат визуально хорошо различимую пыльцу. Ан-
дроцей пестичного цветка представлен стами-
нодиями, которые имеют короткие стерильные 
пыльники без пыльцы или пыльники отсутству-
ют полностью. Выбраны два морфометрических 
параметра андроцея: длина нижней тычинки или 
стаминодия (тычиночная нить вместе с пыльни-
ком) и длина пыльника или стерильного пыльни-
ка. Выбор этих параметров обусловлен тем, что 
нижние тычинки цветков более длинные и удоб-

нее для учета. Измерение параметров проводи-
ли с помощью бинокуляра МБС‑1 при увели-
чении 8 × 2. Выборка составляла 101 особь: 11 
гермафродитных (все обнаруженные особи этой 
половой формы в выборке) и 90 женских осо-
бей. У каждой особи исследовали по 5–10 цвет-
ков (всего около 700 цветков). Просматривались 
полностью раскрытые цветки, расположенные 
в средней части соцветия на оси главного поряд-
ка у нескольких генеративных побегов каждой 
особи. Данные по цветкам одной особи усредня-
лись. Для анализа вариабельности длины тычи-
нок и стаминодиев мы разделили исследуемую 
выборку особей по этому показателю на 10 групп 
с шагом 0.2 мм (рис. 1). Степень варьирования 
размеров тычинок и стаминодиев у разных типов 
цветков определяли с использованием коэффи-
циента вариации Cv, % (отношение стандартно-
го отклонения к среднему значению признака). 
Статистическую значимость различий морфоме-
трических параметров оценивали по t-критерию 
Стьюдента (р < 0.05) (Zaitsev, 1991).

Половую структуру (соотношение поло-
вых форм особей) T. pannonicus определяли пу-
тем подсчета гермафродитных и женских осо-

Рис. 1. Распределение особей Thymus pannonicus по признаку длины стаминодиев и тычинок. Вертикальная ось – чис-
ло особей, шт.; горизонтальная ось – длина нижних стаминодиев или тычинок, мм. 
a – женские особи; b – гермафродитные особи

Fig. 1. Distribution of individuals of Thymus pannonicus according to the length of staminodes and stamens. Vertical axis – num-
ber of individuals, pcs; horizontal axis – length of lower staminodes or stamens, mm.
a – females; b – hermaphrodites.

0.1–0.2  0.3–0.4  0.5–0.6  0.7–0.8  0.9–1.0  1.1–1.2  1.3–1.4  1.5–1.6  1.7–1.8  1.9–2.0 мм
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бей в исследуемых ценопопуляциях (Asikainen, 
Mutikainen, 2003). Для этого в 5 ценопопуляци-
ях в начале массового цветения растений под-
считывали все генеративные особи на площадях 
размером от 40 до 500 м2, которые в зависимости 
от проективного покрытия T. pannonicus в отдель-
ных сообществах разбивали на трансекты шири-
ной от 1 до 2 м. Счетной единицей был первич-
ный куст или компактный клон генеративных 
особей; число учитываемых особей в разных це-
нопопуляциях составило 106–227 ед.

РЕЗУЛЬТАТЫ И  ОБСУЖДЕНИЕ

Изучение морфометрических параметров ча-
стей андроцея у разных половых форм Thymus 
pannonicus в ценопопуляции 1 показало стати-
стически значимые различия по длине нижних 
тычинок и стаминодиев и их пыльников между 
обоеполыми и пестичными цветками (табл. 1). 
Обнаружено, что 11% женских особей выборки 
имеют цветки с очень короткими стаминодия-
ми 0.1–0.3 мм длиной, у которых полностью от-
сутствуют пыльники. Все особи выборки отлича-
лись между собой значительной вариабельностью 
по длине тычинок обоеполых цветков и стамино-
диев пестичных цветков. При анализе варьирова-
ния особей по параметрам тычинок и стамино-
диев цветков женские особи были распределены 
на 6 групп, а гермафродитные только на 3 группы 
(см. рис. 1). Наибольшая часть женских особей 
(38% от женских особей выборки) имела диапа-
зон длины стаминодиев цветков 0.5–0.6 мм; мень-
ше всего особей с самыми короткими (4% от жен-

ских особей) и самыми длинными стаминодиями 
(6% от женских особей). Параметры длины тычи-
нок у обоеполых цветков изменялись в значитель-
но меньшем диапазоне по сравнению с пестич-
ными (см. рис. 1). Использование коэффициента 
вариации позволило выявить сильную вариабель-
ность длины стаминодиев и стерильных пыль-
ников у пестичных цветков (44.2 и 42.7%) и низ-
кую вариабельность длины тычинок и пыльников 
у обоеполых цветков (7.8 и 3.1%) (см. табл. 1).

Исследование половой структуры T. pannonicus 
показало, что женские особи составляют пода-
вляющее большинство во всех 5 изученных цено-
популяциях в Алтайском крае: 69–90% (табл. 2). 
Высокая частота женских особей обнаружена 
как в местообитаниях, в которых вид домини-
рует и содоминирует (в ЦП1, ЦП2 и ЦП4 про-
ективное покрытие вида составляет 8–30%), так 
и в местообитаниях с небольшим проективным 
покрытием вида (в ЦП3 и ЦП5 проективное по-
крытие вида 3 и 5%). Анализ половой структуры 
T. pannonicus из европейской части ареала по дан-
ным Е. И. Демьяновой (Dem‘yanova, 2016a) так-
же показывает большую долю женских особей: 
от 38 до 75% от всех генеративных особей. Это 
позволяет сделать вывод, что для T. pannonicus ха-
рактерна высокая встречаемость женских особей 
(до 90% от всех генеративных особей) в степных 
и лесостепных местообитаниях как в европей-
ской, так и азиатской частях ареала вида.

Анализ литературных и собственных данных 
позволяет предположить, что высокая встречае-
мость женских особей T. pannonicus в природных 

Таблица 1. Морфометрические параметры тычинок обоеполых цветков и стаминодиев пестичных цветков 
Thymus pannonicus
Table 1. Morphometric parameters of stamens in bisexual flowers and of staminodes in pistillate flowers of Thymus 
pannonicus

Признак, мм
Traits, mm

Тип цветка
Type of flower

Min–Max M ± m Cv, %

Длина нижней тычинки / стаминодия*
(Length of lower stamen / staminode)*

1
2

1.60–2.00
0.10–1.30

1.85 ± 0.043
0.63 ± 0.029

7.8
44.2

Длина пыльника нижней тычинки / стаминодия*
(Length of anther of lower stamen / staminode)*

1
2

0.39–0.41
0.00–0.35

0.39 ± 0.004
0.22 ± 0.010

3.1
42.7

Примечание. Тип цветка: 1 – обоеполый, 2 – пестичный. Min–Max – минимальное и максимальное значение признака, M ± m – 
среднее значение и ошибка среднего, Cv – коэффициент вариации. * – различия статистически значимы (р < 0.05).

Note. Type of flower: 1 – bisexual, 2 – pistillate. Min–Max – minimum and maximum values of traits, M ± m – mean and error of mean, 
Cv – coefficient of variation. * – statistically significant differences (р < 0.05).
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популяциях обусловлена, в первую очередь, бо-
лее высокой семенной продуктивностью женских 
особей по сравнению с гермафродитными осо-
бями (Gordeeva, Pshenichkina, 2013; Dem‘yanova, 
2016a, b). Нами обнаружено доминирование и со-
доминирование вида в нарушенных местооби-
таниях по обочинам дорог (ЦП1 и ЦП2), в ко-
торых женские особи составляют подавляющее 
большинство. Возможно, особенности системы 
размножения T. pannonicus, такие как более вы-
сокая семенная продуктивность женских особей, 
могут способствовать распространению и закре-
плению в биотопе этого вида при подходящих 
эколого-ценотических условиях, например, свя-
занных с антропогенными нарушениями (обо-
чины дорог).

В литературе давно обсуждаются механизмы 
поддержания гинодиэции. Один из главных – 
более высокая семенная продуктивность у жен-
ских особей по сравнению с гермафродитными. 
Однако наличие только женской компенсации 
не может объяснить все разнообразие частот жен-
ских особей в популяциях гинодиэцичных видов 
(Charlesworth, Laporte, 1998; Couvet et al., 1998; 
Bailey, Delph, 2007; Mollion et al., 2018). Среди 
видов Thymus наиболее детально исследована ги-
нодиэция средиземноморского Thymus vulgaris, 
который размножается исключительно семена-
ми и характеризуется более высокой семенной 
продуктивностью женских особей (Gogina, 1990; 
Сouvet et al., 1990; Charlesworth, Laporte, 1998). 
J. D. Thompson et al. (2002) обнаружили, что ши-
рина отгиба венчика у пестичных цветков кор-
релирует со степенью недоразвития их стамино-
диев. Так, наименьшая ширина отгиба венчика 
отмечалась у пестичных цветков без стерильных 
пыльников, наибольшая ширина – у пестичных 
цветков со стерильными пыльниками; при этом, 
ни один из типов пестичных цветков не произ-
водил жизнеспособной пыльцы (Thompson et al., 
2002). Эти различия обусловлены генетическими 
причинами: взаимодействием генов цитоплаз-
матической мужской стерильности и ядерных 
генов-восстановителей (Frank, 1989; Couvet et al., 
1990; Charlesworth, Laporte, 1998; Thompson et al., 
2002; Chase, 2007). Ядерно-цитоплазматические 
взаимодействия генов также, возможно, влияют 
на частоты женских особей T. vulgaris в естествен-
ных популяциях вида, что проявляется в варьиро-
вании их встречаемости в разных местообитани-
ях от 5 до 95% (Dommée et al., 1978; Couvet et al., 

1990; 1998; Belhassen et al., 1991). Высокая частота 
встречаемости женских особей T. vulgaris в этом 
случае обусловлена процессом эффекта основа-
теля, при котором в небольших популяциях вида 
происходит накопление в поколениях частот ге-
нов цитоплазматической мужской стерильности 
(а следовательно, увеличение числа женских осо-
бей); накопление совершается до тех пор, пока 
в популяциях не возникают вследствие мутации 
и/или миграции ядерные гены-восстановители 
и происходит снижение числа женских особей 
(Couvet et al., 1998; Bailey, Delph, 2007).

Наши исследования выявили заметную ва-
риабельность длины стаминодиев и стерильных 
пыльников у пестичных цветков T. pannonicus. 
Степень недоразвитости стаминодиев может 
сильно варьировать от наличия стерильных пыль-
ников у одних женских особей до их полного от-
сутствия у других. Мы предполагаем, что высокая 
частота нарушений в развитии андроцея у особей 
T. pannonicus, т. е. разная степень редукции ты-
чинок, связана с действием цитоплазматических 
генов мужской стерильности и ядерных генов-
восстановителей.

Для выяснения механизмов поддержания ги-
нодиэции на молекулярно-генетическом уров-
не T. vulgaris M. Mollion et al. (2018) исследова-
ли полногеномное нуклеотидное разнообразие 
с  помощью секвенирования транскриптома. 
В  результате установлено значительное гене-
тическое разнообразие нуклеотидов в ядерном 
геноме, но  сниженное разнообразие и  избы-

Таблица 2. Встречаемость женских особей Thymus 
pannonicus в ценопопуляциях Алтайского края
Table 2. Frequency of females of Thymus pannonicus in 
populations of the Altai Territory

ЦП
CP

Женские особи, шт. (%)
Females, pcs (%)

Генеративные особи, шт.
Generative individuals, pcs

1

2

3

4

5

97 (90%)

86 (81%)

94 (69%)

201 (89%)

134 (71%)

108

106

137

227

188

Примечание. ЦП − ценопопуляция. В скобках − % от общего 
числа генеративных особей.
Note. CP − population. In parentheses − % of the total number 
of generative individuals.
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ток редко встречающихся полиморфизмов ну-
клеотидов в цитоплазматическом (хлоропласт-
ном и митохондриальном) геноме. M. Mollion 
et al. (2018) предположили, что новые гены ци-
топлазматической мужской стерильности и со-
ответствующие им ядерные гены-восстановители 
регулярно проникают в популяции T. vulgaris по-
средством мутации и/или миграции и закрепля-
ются в ней. В будущем необходимы дальнейшие 
молекулярно-генетические исследования такой 
системы размножения как гинодиэция. Особый 
интерес в этом отношении представляют виды 
Thymus, так как гинодиэция в этом роде, по пред-
положению D. Manicacci et al. (1998), может быть 
не столько переходной стадией в эволюции к дву-
домности, а стабильной половой системой.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

При исследовании гинодиэции Thymus 
pannonicus установлены статистически значи-
мые различия по длине нижних тычинок и ста-
минодиев и их пыльников между обоеполыми 
и пестичными цветками. Диапазон длины ста-
минодиев у пестичных цветков составляет 0.1–
1.2  мм; для тычинок обоеполых цветков 1.5–
2.0 мм; диапазон длины пыльников 0.00–0.35 мм 
и 0.39–0.41 мм, соответственно для пестичных 
и обоеполых цветков. 11% женских особей цено-
популяции 1 формируют только цветки с корот-
кими стаминодиями 0.1–0.3 мм дл. без пыльни-
ков. Обнаружена высокая вариабельность длины 
стаминодиев и стерильных пыльников пестич-
ных цветков: коэффициент вариации составля-
ет 44.2 и 42.7%, соответственно, для стаминоди-
ев и пыльников. Вариабельность длины тычинок 
и фертильных пыльников у обоеполых цветков 
значительно ниже: коэффициент вариации со-
ставляет 7.8 и 3.1%, соответственно, для тычи-
нок и пыльников.

Исследование соотношения половых форм 
особей T. pannonicus в ценопопуляциях показа-
ло, что женские особи составляют подавляющее 
большинство во всех 5 изученных местообита-
ниях Алтайского края: 69–90% от всех генера-
тивных особей. Анализ собственных и литера-
турных данных позволяет сделать вывод, что для 
T. pannonicus характерна высокая частота встреча-
емости женских особей в степных и лесостепных 
местообитаниях как в европейской, так и азиат-
ской частях ареала вида: от 38 до 90%.
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GYNODIOECY OF THYMUS PANNONICUS (LAMIACEAE) 
IN THE ALTAI TERRITORY
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Zolotodolinskaya Str., 101, Novosibirsk, 630090, Russia
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The research of gynodioecy of Thymus pannonicus All. was conducted in 5 populations (CPs) in steppe 
and meadow-steppe communities of the Altai Territory. Statistically significant differences between 
bisexual and pistillate flowers in the length of lower stamens or staminodes and their anthers (p < 0.05) 
were revealed in the population CP1. The range of staminode length in pistillate flowers is 0.1–1.2 mm; 
the range of stamen length in bisexual flowers is 1.5–2.0 mm; the range of anthers length was 0.00–0.35 
mm and 0.39–0.41 mm, respectively, for pistillate and bisexual flowers. 11% of females in the sample 
develop exclusively flowers with small (0.1–0.3 mm long) staminodes without anthers. A high coefficient 
of variation of staminode parameters in the females was detected: 44.2 and 42.7% (for staminodes and 
anthers, respectively), and a low coefficient of variation of stamen parameters in hermaphrodites: 7.8 and 
3.1% (for stamens and anthers, respectively). A high frequency of androecium developmental disorders 
may indicate the instability of the genome of T. pannonicus. The females were found to make a prevailing 
majority in all 5 studied coenopopulations of the Altai Territory: 69–90% of all generative individuals. In 
general, T. pannonicus is characterized by a high frequency of females in steppe and forest-steppe habitats 
in both the European and Asian parts of the species range: 38–90%.

Keywords: Thymus pannonicus All., gynodioecy, sex ratio, population
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Исследовано опушение вегетативных и репродуктивных органов у трех видов рода Pelargonium 
(Geraniaceae): P. odoratissimum, P. exstipulatum и P. vitifolium. У всех изученных растений на по-
верхности присутствуют железистые трихомы (ЖТ) и простые волоски. В работе изучен характер 
опушения листьев, цветоножек, чашелистиков и завязей, морфология и анатомия ЖТ, динами-
ка частоты встречаемости трихом при формировании листа, а также межвидовые различия этих 
признаков. Железистые трихомы формируются лишь на начальном этапе растяжения листовой 
пластинки. Наибольшая частота их встречаемости характерна для P. odoratissimum. Выделено пять 
типов ЖТ, различающихся строением, размерами и числом клеток. Впервые обнаружено фор-
мирование железистых трихом с многорядной ножкой. Наиболее распространенными являются 
трихомы 1-го типа. Каждый из изученных видов Pelargonium обладает специфическим сочетани-
ем типов трихом. Наибольшее разнообразие ЖТ характерно для растений P. exstipulatum, наи-
меньшее – для P. vitifolium. Полученные данные о межвидовых различиях секреторных структур 
на поверхности листьев и элементов цветка могут быть использованы в таксономических целях.
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Растения семейства Geraniaceae Juss. распро-
странены повсеместно, но в большей степени 
представлены в южной Африке, где издавна ис-
пользуются в  качестве лекарственного сырья. 
Они содержат биологически активные вещества, 
которые обладают антибактериальным (Bautista 
et al., 2015; El Aanachi et al., 2020; Seker et al., 
2021), противовоспалительным (Ilyina, Antsupova, 
2016 1), иммуностимулирующим (Jurkstiene et al., 
2007), фунгицидным (Kujur et al., 2020) и инсек-
тицидным (Yohana et al., 2022) действием, могут 
применяться в качестве природных антиокси-
дантов (Radulović et al., 2012; Sharopov et al., 2017) 
и гепатопротекторов (Bautista et al., 2015).

1 [Ilyina, Antsupova] Ильина Л.П., Анцупова Т.П. 2016. Дубильные 
вещества представителей семейства Geraniaceae Бурятии. – 
Международный научно-исследовательский журнал. 5 (47): 73–74. 
https://doi.org/10.18454/IRJ.2016.47.083

По составу биологически активные вещества 
растительного происхождения можно отнести 
к нескольким группам химических соединений: 
терпенам, фенолам, алкалоидам и производным 
жирных кислот (Wagner, 1991; Dudareva, Pichersky, 
2000; Maffei, 2010; Muhlemann et al., 2014; Abbas 
et al., 2017; Huchelmann et al., 2017; Bergman et al., 
2020). Они синтезируются в наружных и внутрен-
них секреторных структурах. Такими образова-
ниями на поверхности листьев и цветков обыч-
но являются железистые трихомы (ЖТ) (Fahn, 
1988; Duke et al., 2000; Lange, 2015). У предста-
вителей сем. Geraniaceae секреторные структуры 
изучались в работах исследователей разного про-
филя (Ercil et al., 2005; Bautista et al., 2015; Ilyina, 
Antsupova, 2016; Jeiter et al., 2017; Sharopov et al., 
2017; Seker et al., 2021).

Род Pelargonium L’Hér. занимает второе место 
по числу видов (более 250) после рода Geranium. 
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Пеларгонии широко применяются в народной 
и  традиционной медицине (Lis‐Balchin, Roth, 
2000; Bussmann, Sharon, 2006; Zambrana et  al., 
2020) и в качестве натуральных противомоскит-
ных средств (Song et al., 2022; Yohana et al., 2022). 
Исследователями была установлена высокая ан-
тибактериальная активность веществ, полученных 
из экстрактов представителей рода (Lis‐Balchin, 
Roth, 2000; Singh et al., 2008; Bussmann et al., 2011; 
Boukhatem et al., 2013), а также их антиоксидант-
ное (Ćavar, Maksimović, 2012; El Aanachi et al., 
2020) и фунгицидное (Kujur et al., 2020) действие. 
Лечебные свойства экстрактов Pelargonium обу-
словлены присутствием в их составе биологиче-
ски активных веществ, которые относятся к тер-
пеноидам (Boukhatem et al., 2013; Yohana et al., 
2022), фенольным соединениям и  алкалоидам 
(Lis-Balchin, 1996; Bergman et al., 2020). Несмотря 
на то что натуральные продукты вторичного мета-
болизма имеют большую коммерческую ценность, 
информация о морфологии, анатомии и ультра-
структуре ЖТ у разных видов пеларгоний, об их 
развитии и внутриклеточных механизмах биосин-
теза биологически активных веществ, ограниче-
на. Так, существуют работы, посвященные изуче-
нию морфологии листьев (Romitelli, Martins, 2012) 
и нектарников Pelargonium (Tsai, 2016; Tsai et al., 
2017), выращиванию растений в культуре тканей 
(Arshad et al., 2011; Moyo et al., 2014). Исследова-
ния ЖТ касаются их строения (Tahir et al., 1994; 
Cho et al., 1999; Romitelli, Martins, 2012; Boukhris 
et al., 2013) и развития (Li, Yao, 2005; Ko et al., 
2007). Авторами были обнаружены ЖТ различных 
типов и предложены их классификации (Cho et al., 
1999; Ko et al., 2007; Eiasu et al., 2012; Boukhris et al., 
2013). ЖТ, наряду с простыми волосками, часто 
рассматривают как один из диагностических при-
знаков при описании таксона (Tahir et al., 1994; 
Aedo et al., 2007; Romitelli, Martins, 2012).

Актуальными вопросами остаются: разработка 
единой классификации для всего многообразия 
морфологических типов трихом, встречающих-
ся в рамках рода, поиск корреляции между типом 
ЖТ и их локализацией на определенных органах, 
возможность инициации трихом на зрелом ор-
гане. Задачами данной работы стали: 1) исследо-
вание морфологии и анатомии ЖТ у ряда видов 
Pelargonium, у которых эти секреторные структу-
ры до сих пор практически не изучались; 2) выяв-
ление локализации и частоты встречаемости ЖТ 
на поверхности вегетативных и репродуктивных 

органов; 3) анализ различий этих признаков у раз-
ных видов рода.

МАТЕРИАЛ И  МЕТОДЫ

Материалом для исследования послужили 
образцы вегетативных и  репродуктивных ор-
ганов у растений трех видов Pelargonium из сем. 
Geraniaceae: P. odoratissimum [Soland.], P. exstip-
ulatum L'Hér. и P. vitifolium (L.) L'Hér. Материал 
собран с растений, культивируемых в оранжере-
ях Ботанического сада БИН им. В. Л. Комарова 
РАН, в 2022–2024 гг.

Род Pelargonium включает многолетние полу-
кустарниковые растения с  коротким одревес-
невающим главным стеблем и  травянистыми 
цветущими ветвями. Высота растения, в зави-
симости от вида, может достигать 1–2 м. Ветви 
у P. odoratissimum стелющиеся, у P. exstipulatum 
и P. vitifolium – прямостоячие. Листья простые, 
округлые, сердцевидные или яйцевидные, паль-
чатолопастные, диаметром 30–40 мм у P. odo-
ratissimum, до 80 мм у P. exstipulatum и P. vitifoli-
um (рис. 1a). Листья имеют заметное опушение. 
Цветки зигоморфные, пятичленные, у  P. odo-
ratissimum до 10 мм в диаметре, у P. exstipulatum 
и P. vitifolium – до 20 мм (рис. 1b). Чашелистики 
срастаются в основании, имеют опушение с абак-
сиальной стороны. Лепестки бледно-розовые или 
белые, два верхних – с бордово-фиолетовыми 
прожилками у основания. Завязь верхняя. В цвет-
ках формируется один нектарник в основании 
длинной нектароносной трубки, вытянутой вдоль 
цветоножки с верхней (адаксиальной) стороны 
цветка (Tsai, 2016; Tsai et al., 2017).

Изучение морфологии поверхности вегета-
тивных и репродуктивных органов проводилось 
на прижизненных препаратах листа, цветонож-
ки, чашелистика и завязи с использованием би-
нокулярной лупы SteREO Lumar.V12 (Carl Zeiss, 
Germany), оснащенной цифровой фотокамерой 
AxioCam MRc5 и программным обеспечением 
AxioVision 4.8 (Carl Zeiss, Germany).

Для сканирующей электронной микроско-
пии фрагменты листа и частей цветка размером 
2 × 5 мм были фиксированы в растворе 1.5% глута-
рового альдегида и 2% параформальдегида на 0.1М 
фосфатном буфере (рН 7.2) с добавлением 2% са-
харозы при 0°C (Karnovsky, 1965). Затем материал 
промывали фосфатным буфером 4 раза с интерва-
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лом 15 мин и помещали в 1%-ный раствор тетра-
оксида осмия на 0.1М фосфатном буфере (рН 7.2) 
с добавлением 2% сахарозы при 0°C в течение 14 ч 
(Glauert, Reid, 1984). Образцы обезвоживали в се-
рии спиртов восходящей концентрации (30°, 50°, 
70°, 85° и 96°) с интервалом 20 мин, затем заливали 
смесью изоамилацетата и этанола в соотношении 
1 : 1, после чего помещали в чистый изоамилаце-
тат на 60 мин при 20°C (Meek, 1976). Впоследствии 
образцы высушивали при критической точке с ис-
пользованием прибора Hitachi Critical Point Dryer 
HCP‑2 (Hitachi, Japan), помещали на столики для 
сканирующей электронной микроскопии и на-
пыляли тонкий слой золота. Исследование прово-
дили в микроскопе JSM‑6390 (JEOL, Japan) с на-
пряжением 6 кВ.

Для исследования методом световой микроско-
пии материал был зафиксирован так же, как и для 
сканирующей микроскопии. После 70° спирта об-
разцы помещали в 2% -ный раствор уранилацетата 
на 70° спирте на 2.5 ч при комнатной температу-
ре и продолжали обезвоживание в спиртах вос-
ходящей концентрации (85°, затем 96° – 3 сме-
ны с интервалом 30 мин), смеси этилового спирта 
с ацетоном (1 : 1) и чистом ацетоне (2 смены с ин-
тервалом 30 мин). Материал заливали в эпоксид-
ные смолы (Fluka, Switzerland) (Mollenhauer, 1964). 
Полутонкие срезы для анатомического исследова-
ния были получены на приборе Reichert Ultracut 
R (Reichert-Jung GmbH, Austria) с использовани-
ем стеклянных ножей. Препараты окрашивали 
в течение 1 мин в 1% -ном растворе толуидиново-

го синего O на 1% буре и изучали с помощью све-
тового микроскопа AxioScope.А1 с программным 
обеспечением для обработки изображений ZEN 
2012 (Carl Zeiss, Germany).

Число ЖТ в единице площади листовой пла-
стинки (1 мм2) подсчитывали на случайных высеч-
ках листа разных стадий развития (молодой лист, 
лист в период растяжения, зрелый лист). Соотно-
шение трихом разных типов определяли на попе-
речных срезах листа, цветоножки, чашелистика 
и завязи. Частота встречаемости трихом каждо-
го типа выражалась в процентах от общего числа 
трихом, попавших на срез.

Морфометрические данные о размерах ЖТ каж-
дого типа получены с использованием программы 
с открытым исходным кодом для анализа и обра-
ботки изображений ImageJ 1.37v (Wayne Rasband, 
National Institutes of Health, USA). Статистиче-
ская обработка проводилась в программе Microsoft 
Office Excel 2019 (Microsoft Corporation, USA).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Характер опушения поверхности листьев  
и частей цветка у трех видов Pelargonium

Анализ поверхности листа (рис. 2), цветонож-
ки, чашелистиков (рис. 3) и завязи (рис. 4) пока-
зал, что на этих органах встречаются железистые 
и нежелезистые трихомы. При этом отмечаются 
характерные особенности, присущие опушению 
разных органов, а также межвидовые различия 
по этому признаку.

Рис. 1. Схемы листа и цветка у видов рода Pelargonium: a – лист, b – цветок; 1 – листовая пластинка, 2 – черешок, 3 – 
цветоножка, 4 – чашелистики, 5 – завязь, 6 – пестик, 7 – тычинки, 8 – лепестки, 9 – нектароносная трубка, 10 – не-
ктарник.

Fig. 1. Leave and flower sсhemes in Pelargonium species: a – leaf, b – flower; 1 – leaf blade, 2 – petiole, 3 – pedicel, 4 – se-
pals, 5 – ovary, 6 – pistil, 7 – stamens, 8 – petals, 9 – nectar tube, 10 – nectary.
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Лист

Частота встречаемости ЖТ различается на раз-
ных сторонах листовой пластинки: у P. odoratis-
simum она выше на абаксиальной поверхности, 

Рис. 2. Морфология и распределение трихом на поверхности у Pelargonium: a–c, g–i – данные световой микроскопии, 
d–f,  j–l – данные сканирующей электронной микроскопии; a, d, g, j – Pelargonium odoratissimum, b, e, h, k – P. exstipu-
latum, c, f, i, l – P. vitifolium; a–f – общий вид железистых трихом и простых волосков, или нежелезистых трихом (NGT) 
на адаксиальной поверхности листовой пластинки; g–l – общий вид железистых трихом и простых волосков на абак-
сиальной поверхности листовой пластинки. 
Масштабная линейка – 100 мкм.

Fig. 2. Morphology and arrangement of trichomes on the leaf surface in Pelargonium: a–c, g–i – light microscopy, d–f,  j–l – scan-
ning electron microscopy. a, d, g, j – Pelargonium odoratissimum, b, e, h, k – P. exstipulatum, c, f, i, l – P. vitifolium. a–f – over-
view of glandular and simple hairs known as non-glandular trichomes (NGT) on the adaxial surface of the leaf blade; g–l – over-
view of glandular and non-glanular trichomes on the abaxial surface of the leaf blade. 
Scale bar – 100 µm.

тогда как у P. exstipulatum и P. vitifolium – на адак-
сиальной (рис. 5).

Показатель частоты встречаемости ЖТ ме-
няется в онтогенезе листа. При этом наиболь-
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Рис. 3. Морфология и распределение трихом на цветоножке и чашелистике у Pelargonium: a–c, g–i  – данные свето-
вой микроскопии, d–f,  j–l  – данные сканирующей электронной микроскопии. a, d, g,  j – Pelargonium odoratissimum, 
b, e, h, k – P. exstipulatum, c, f, i, l – P. vitifolium. a–f– общий вид железистых трихом и простых волосков на цветонож-
ке; g–l – общий вид железистых трихом и простых волосков на абаксиальной поверхности чашелистика. 
Масштабная линейка – 100 мкм.

Fig. 3. Morphology and arrangement of trichomes on the pedicel and sepal surface in Pelargonium: a–c, g–i  – light microsco-
py, d–f,  j–l  – scanning electron microscopy. a, d, g,  j – Pelargonium odoratissimum, b, e, h, k – P. exstipulatum, c, f, i, l – P. vi-
tifolium. a–f – overview of glandular and non-glandular trichomes on the pedicel; g–l – overview of glandular and non-glan-
ular trichomes on the abaxial side of sepal. 
Scale bar – 100 µm.

шее количество трихом в 1 мм2 было обнаружено 
у P. odoratissimum на абаксиальной поверхности 
молодого листа (1/3 часть окончательного раз-
мера). По мере растяжения листовой пластин-

ки частота уменьшается с 45 до 30 единиц в 1 мм2 
на зрелом листе. Наименьшие показатели часто-
ты встречаемости трихом были получены для 
обеих поверхностей листьев P. exstipulatum.
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Рис. 4. Морфология и распределение 
трихом на завязи у Pelargonium odoratis-
simum: a – данные световой микроско-
пии, b – данные сканирующей электрон-
ной микроскопии. Железистые трихомы 
(стрелки) располагаются среди простых 
волосков. 
Масштабные линейки – 100 мкм.

Fig. 4. Morphology and arrangement of tri-
chomes on the ovary in Pelargonium odorat-
issimum: a – light microscopy, b – scanning 
electron microscopy. Glandular trichomes 
(arrows) are located between non-glandu-
lar trichomes. 
Scale bars – 100 µm.

Рис. 5. Плотность распределения желе-
зистых трихом на листьях разных стадий 
развития (молодой лист, лист в период 
растяжения, зрелый лист): a – адакси-
альная поверхность листовой пластинки, 
b – абаксиальная поверхность листовой 
пластинки. По горизонтали – виды Pelar-
gonium, по вертикали – число железистых 
трихом на 1 мм2. Значения представляют 
собой средние арифметические ± ошиб-
ка среднего, число измерений n = 7–15.

Fig. 5. Distribution density of glandular tri-
chomes on leaves of different stages of differ-
entiation (young leaf, leaf during elongation, 
mature leaf): a – adaxial surface of the leaf 
blade, b – abaxial surface of the leaf blade. 
X-axis – Pelargonium species, Y-axis – num-
ber of glandular trichomes in 1 mm2. Values 
are presented as means ± SE, n = 7–15.
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Простые волоски формируют густое опуше-
ние по всей поверхности листа. У P. odoratissimum 
они обычно короткие (рис. 2, a, d, g, j), тогда как 
у P. exstipulatum (рис. 2, b, e, h, k) и P. vitifolium 
(рис. 2, c, f, i, l) длина и диаметр волосков значи-
тельно больше.

Цветоножка и чашелистики

Железистые и нежелезистые трихомы на цве-
тоножке располагаются равномерно, а на чаше-
листиках они формируются только на абаксиаль-
ной стороне. ЖТ морфологически различаются 
между собой (см. рис. 3). Основное их количе-
ство относится к головчатому типу. На поверхно-
сти головок присутствуют капли секрета. Изобра-
жения, полученные в сканирующем электронном 
микроскопе и с использованием бинокулярной 
лупы, демонстрируют разброс размеров секретор-
ных структур в широких пределах. Простые воло-
ски расположены значительно реже, чем на листе.

Завязь

ЖТ завязи у  всех исследованных растений 
маскируются длинными простыми волосками, 
которые представляют собой густое опушение 
(см. рис. 4).

Морфология и анатомия железистых трихом

Проведенное нами исследование поверхности 
вегетативных и репродуктивных органов позво-
лило установить, что ЖТ морфологически разли-
чаются. У трех изученных видов Pelargonium мож-
но выделить пять типов ЖТ, отличающихся друг 
от друга особенностями строения (рис. 6–10), 
размерами (рис. 11) и частотой встречаемости 
(рис. 12).

Тип 1

Наиболее распространенными являются ЖТ 
1‑го типа (см. рис. 6). Они представляют собой 
многоклеточную структуру, состоящую из пяти 
клеток, образованных в  результате перикли-
нальных делений. Апикальная клетка может 
быть овальной (P. odoratissimum) или грушевид-
ной (P. exstipulatum и P. vitifolium) формы (рис. 6, 
d–i). В центральной части клетки видны окру-
глые ядра. У трихом 1‑го типа формируется круп-
ная субкутикулярная полость в апикальной части 
клетки головки (рис. 6, a, c). Клетки 2‑го и 3‑го 

Рис. 6. Морфология и анатомия железистых трихом 1-го 
типа (по данным сканирующей электронной и световой 
микроскопии): a–c – сканирующая микроскопия, d–i – 
световая микроскопия; a, d, g – Pelargonium odoratissi-
mum, b, e, h – P. exstipulatum, c, f, i – P. vitifolium. 
Масштабная линейка – 20 мкм.

Fig. 6. Morphology and anatomy of glandular trichomes of 
the 1st type (according to scanning electron and light mi-
croscopy data): a–c  – scanning electron microscopy, d–i – 
light microscopy. a, d, g – Pelargonium odoratissimum, b, e, 
h – P. exstipulatum, c, f, i – P. vitifolium.  
Scale bar – 20 µm.
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Рис. 7. Морфология и анатомия железистых трихом 
2-го типа (по данным сканирующей электронной и 
световой микроскопии): a, c – сканирующая микро-
скопия; b, d – световая микроскопия; a, b – Pelargoni-
um odoratissimum; c, d – P. exstipulatum. 
Масштабная линейка – 20 мкм.

Fig. 7. Morphology and anatomy of glandular trichomes of 
the 2nd type (according to scanning electron and light mi-
croscopy data): a, c – scanning electron microscopy, b, d – 
light microscopy; a, b – Pelargonium odoratissimum; c, d – 
P. exstipulatum. 
Scale bar – 20 µm.

яруса обычно одинакового размера и очень по-
хожи друг на друга, они могут быть уплощены 
(P.  odoratissimum), либо их высота приблизи-
тельно равна диаметру. Клетка 4‑го яруса обыч-
но крупнее клеток 2‑го и 3‑го яруса, она часто 
сильно вакуолизирована. Клетка 5‑го яруса – ба-
зальная – обладает утолщенными латеральными 
стенками и может существенно растягиваться 
перпендикулярно оси органа (рис. 6, g–i). Раз-
меры всех типов ЖТ, локализованных на разных 
органах, приведены на гистограммах (см. рис. 11). 
Трихомы 1‑го типа встречаются у всех исследо-
ванных видов на всех органах (см. рис. 12). Наи-
меньшее их число обнаруживается на завязи P. vi-
tifolium (рис. 12, l), а наибольшее – на цветоножке 
P. odoratissimum (рис. 12, d).

Тип 2

ЖТ 2‑го типа однорядные и головчатые (см.
рис. 7, рис. 10, a). Апикальная клетка обычно гру-
шевидной формы. Число клеток ножки различает-
ся и составляет от 4 до 6. Наблюдаются межвидо-
вые различия размеров трихом (см. рис. 7, рис. 11): 
у P. odoratissimum длина трихом 2‑го типа на всех 
органах приблизительно соответствует этому пока-
зателю у трихом 1‑го типа, а у P. exstipulatum такая 
картина наблюдается только на листе, тогда как 
на элементах цветка трихомы 2‑го типа более чем 
в 2 раза длиннее трихом 1‑го типа. ЖТ 2‑го типа 
встречаются редко (см. рис. 12), наибольшее их ко-
личество локализовано на чашелистиках у P. odo-
ratissimum, наименьшее – на листе P. exstipulatum. 
На завязи P. exstipulatum они отсутствуют. У P. viti-
folium трихомы данного типа не обнаружены.

Тип 3

Трихомы 3‑го типа мелкие, состоят из 3–5 кле-
ток, расположенных в один ряд (см. рис. 8). Все 
клетки трихомы обычно цилиндрической фор-
мы и приблизительно одинакового размера, од-
нако клетка головки может вытягиваться и окру-
гляться (рис. 8, b, d). Над апикальной клеткой 
образуется небольшая субкутикулярная полость, 
которая разрушается при высвобождении секре-
тированных веществ (риc. 8, b). Размеры трихом 
представлены на гистограммах (см. рис. 11). ЖТ 
3‑го типа у P. odoratissimum не обнаружены, тогда 
как на завязи P. vitifolium их доля составляет бо-
лее половины и превосходит количество ЖТ 1‑го 
типа (см. рис. 12).

dc
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Рис. 8. Морфология и анатомия железистых трихом 
3-го типа (по данным сканирующей электронной и све-
товой микроскопии): a, b – сканирующая микроскопия, 
c, d – световая микроскопия; a, c – Pelargonium exstipu-
latum, b, d – P. vitifolium. 
Масштабные линейки: a, c, d – 10 µm, b – 5 мкм.

Fig. 8. Morphology and anatomy of glandular trichomes of 
the 3rd type (according to scanning electron and light mi-
croscopy data): a, b – scanning electron microscopy, c, d – 
light microscopy; a, c – Pelargonium exstipulatum, b, d – 
P. vitifolium. 
Scale bars: a, c, d – 10 µm, b – 5 µm.

Тип 4

Трихомы 4‑го типа (см. рис.  9)  характеризу-
ются асимметрией апикальной клетки, причем 
у P. odoratissimum головка имеет округлую скошен-
ную форму (рис. 8, с), а у P. exstipulatum и P. vitifoli-
um она слегка вытянута и наклонена вбок (рис. 8, d, 
e). Клетки 2‑го и 3‑го яруса похожи друг на друга, 
базальная клетка (4‑го яруса) располагается на од-
ном уровне с эпидермой и обычно не растягивает-

ся перпендикулярно оси органа. Средняя длина 
ЖТ и диаметр апикальной клетки представле-
ны в виде гистограмм (см. рис. 11). ЖТ 4‑го типа 
встречаются у всех исследованных видов, однако 
они отсутствуют на завязи (рис. 12, j–l).

Рис. 9. Морфология и анатомия железистых трихом 4-го 
типа (по данным сканирующей электронной и свето-
вой микроскопии): a, b – сканирующая микроскопия, 
c–e – световая микроскопия; a, b, e – Pelargonium viti-
folium, с – P. odoratissimum, d – P. exstipulatum. a, b – же-
лезистые трихомы 4-го типа рядом с железистой трихо-
мой 1-го типа (*). 
Масштабная линейка – 20 мкм.

Fig. 9. Morphology and anatomy of glandular trichomes of 
the 4th type (according to scanning electron and light micros-
copy data): a, b – scanning electron microscopy, c–e – light 
microscopy; a, b, e – Pelargonium vitifolium, c – P. odoratis-
simum, d – P. exstipulatum; a, b – glandular trichomes of the 
4th type compared with a glandular trichome of the 1st type (*). 
Scale bar – 20 µm.
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Рис. 10. Железистые трихомы на завязи Pelargonium odoratissimum: a – трихома 2-го типа, b – трихомы 5-го типа. 
Масштабная линейка – 20 мкм.

Fig. 10. Glandular trichomes on the ovary of Pelargonium odoratissimum: a – 2nd type, b – 5th type. 
Scale bar – 20 µm.

Тип 5

Трихомы 5‑го типа, в отличие от других ти-
пов трихом, обнаруженных в нашем исследова-
нии, обладают многорядной ножкой, состоящей 
из 2–5 ярусов клеток с неравномерным делени-
ем (рис. 10, b). Овальная головка сильно вакуо-
лизирована и потому часто деформируется при 
фиксации материала для исследования. Длина 
и диаметр трихом указаны на гистограммах (см.
рис. 11). ЖТ 5‑го типа встречаются исключитель-
но на завязи у P. odoratissimum (см. рис. 12).

Межвидовые различия в характере  
распределения железистых трихом

Морфологически отличающиеся типы ЖТ 
встречаются на листьях и элементах цветка в раз-
ном соотношении (см. рис. 12). Выявленные раз-
личия характерны не только для разных органов, 
но и для разных видов Pelargonium. У P. odorat-
issimum формируются четыре типа ЖТ. Из них 
на  поверхности всех исследованных органов 
преобладают трихомы 1-го типа (65–75%). Доля 
ЖТ 2‑го типа составляет от 9% на завязи до 27% 
на чашелистиках. Трихомы 3‑го типа у P. odo-
ratissimum не обнаружены. Частота встречаемо-
сти трихом 4‑го типа составляет до 14% на ли-
сте и меньше на элементах цветка; на завязи этот 
тип отсутствует. Трихомы 5‑го типа являются 
уникальными, они появляются только на завя-
зи у P. odoratissimum и составляют 24% от общего 
числа ЖТ на этом органе.

На вегетативных и репродуктивных органах 
у P. exstipulatum также преобладают ЖТ 1‑го типа 
(58–63% от  общего числа трихом). Реже все-

го у этого вида встречаются трихомы 2‑го типа 
(менее 11%). На завязи часто (42%) встречают-
ся трихомы 3‑го типа, тогда как на поверхности 
остальных органов их доля не велика (около 20% 
на цветоножке и чашелистике, а на листе лишь 
4%). Доля трихом 4‑го типа на листе составляет 
25%, а на репродуктивных органах (за исключе-
нием завязи, где они не обнаруживаются) – лишь 
6–7%.

На поверхности надземных органов у P. viti-
folium присутствуют ЖТ трех морфологических 
типов. Доля 1‑го типа составляет от 41 до 55% 
от общего числа ЖТ. На завязи у этого вида пре-
обладают трихомы 3‑го типа (53%), причем на ча-
шелистике их встречаемость составляет всего 4%, 
а на остальных органах 23–37%. В то же время 
на чашелистике обнаруживается максимальное 
(среди всех видов) количество трихом 4‑го типа 
(42%), который на остальных органах составляет 
22–27% от общего числа ЖТ. Трихомы 2‑го и 5‑го 

типов у P. vitifolium не образуются.

ОБСУЖДЕНИЕ

У изученных нами видов Pelargonium на поверх-
ности надземных органов (листьев и частей цвет-
ка) присутствует опушение, представленное же-
лезистыми трихомами и простыми волосками. 
Для других растений из сем. Geraniaceae также 
характерно формирование опушения (Fiz et al., 
2006; Aedo et al., 2007; Aedo, 2012).

Известно, что трихомы выполняют у растений 
ряд важных экологических функций (Duke et al., 
2000; Lange, 2015; Muravnik et al., 2021). Они уча-
ствуют в защите от неблагоприятных абиотиче-
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Рис. 11. Длина железистых трихом и диаметр секреторной клетки головки у трех видов Pelargonium: a, b – лист, c, d – цве-
тоножка, e, f – чашелистик, g, h – завязь. По горизонтали – виды Pelargonium, по вертикали – длина (a, c, e, g) и диаметр 
(b, d, f, h), µm. Значения представляют собой средние арифметические ± ошибка среднего, число измерений n = 10–75.

Fig. 11. Length of glandular trichomes and diameter of the secretory cell in three Pelargonium species: a, b – leaf, c, d – pedicel, 
e, f – sepals, g, h – ovary. X-axis – Pelargonium species, Y-axis – length (a, c, e, g) and diameter (b, d, f, h), µm. Values are pre-
sented as means ± SE, n = 10–75.
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Рис. 12. Процентное соотношение железистых трихом разных типов, локализованных на разных органах: a–c – лист, 
d–f – цветоножка, g–i – чашелистик, j–l – завязь; a, d, g, j – Pelargonium odoratissimum, b, e, h, k – P. exstipulatum, c, f, 
i, l – P. vitifolium.

Fig. 12. Percentage of different types of glandular trichomes on different organs: a–c – leaf, d–f – pedicel, g–i – sepal, j–l – 
ovary; a, d, g, j – Pelargonium odoratissimum, b, e, h, k – P. exstipulatum, c, f, i, l – P. vitifolium.
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ских факторов среды (Tattini et al., 2000; Xiao et al., 
2017), способствуют выведению избытков солей 
(Barhoumi et al., 2008; Chen et al., 2023; Koteyeva 
et al., 2023), препятствуют поеданию растений 
травоядными насекомыми (Agren, Schemske, 
1994; Løe et al., 2006), оказывают фунгицидное 
(Kujur et  al., 2020) и  инсектицидное действие 
(El Aanachi et al., 2020). У насекомоядных расте-
ний ЖТ обеспечивают выработку ферментов для 
переваривания добычи (Vassilyev, Muravnik, 1988; 
Freund et al., 2022). Кроме того, одной из важ-
нейших функций секреторной ткани является 
привлечение опылителей (Wagner, 1991; Werker, 
2000; Muravnik et al., 2021). ЖТ отличаются спо-
собностью синтезировать биологически актив-
ные вещества, которые обеспечивают выпол-
нение вышеназванных функций (Wagner, 1991; 
Lis-Balchin, 1996; Tattini et al., 2000; Schilmiller 
et al., 2008; Abbas et al., 2017; Bergman et al., 2020).

По нашим данным, при формировании отдель-
ных листьев Pelargonium не происходило увеличе-
ния частоты встречаемости ЖТ, из чего мы сдела-
ли вывод об их заложении лишь на ранних этапах 
развития листовой пластинки. Такая же карти-
на наблюдалась у представителей других таксо-
нов: на стадии растяжения плотность распреде-
ления трихом по поверхности органа снижалась 
(Werker et al., 1993).

Нами было установлено, что частота встре-
чаемости ЖТ на абаксиальной поверхности ли-
ста у P. odoratissimum выше, чем на адаксиальной, 
а у P. exstipulatum и P. vitifolium зависимость об-
ратная. В работе Ko et al. (2007) были выявлены 
различия морфологических типов трихом, распо-
ложенных на абаксиальной и адаксиальной сто-
ронах листа. Большее разнообразие структурных 
элементов абаксиальной поверхности является 
обычным явлением для представителей разных 
таксонов (Babosha et al., 2023). В том числе у ги-
брида Pelargonium capitatum × P. radens cv. Rose об-
наружено, что ЖТ локализуются преимуществен-
но на абаксиальной стороне листовой пластинки 
(Eiasu et al., 2012). У P. peltatum и некоторых дру-
гих видов пеларгоний авторы отмечали приуро-
ченность секреторных структур к жилкам листа 
(Tahir et al., 1994; Cho et al., 1999).

У изученных нами трех видов Pelargonium опу-
шение оказалось весьма неоднородным: оно 
включает как простые волоски, так и морфоло-
гически различающиеся ЖТ. Мы выделили пять 

типов трихом, которые отличаются друг от друга 
числом клеток, размерами, локализацией, а так-
же формированием субкутикулярной полости. 
Из работ, опубликованных ранее, известно не-
сколько морфологических типов трихом у  ви-
дов Pelargonium. Tahir et al. (1994) выделяют три 
типа ЖТ у P. trifidum и два типа у P. pulverulentum; 
по два типа ЖТ обнаружено у P. peltatum (Cho 
et al., 1999), у P. fragrans (Ko et al., 2007) и у гибри-
да P. capitatum × P. radens cv. Rose (Ko et al., 2007; 
Eiasu et al., 2012). Romitelli и Martins (2012) опи-
сали у P. graveolens лишь один тип ЖТ, тогда как 
Boukhris et al. (2013) выделили три типа головча-
тых и один тип пельтатных трихом у этого вида. 
В каждой из перечисленных выше публикаций 
авторы рассматривают лишь конкретные виды 
и выделяют небольшое число типов трихом, поэ-
тому распространить эти классификации на всех 
представителей рода не представляется возмож-
ным. В связи с этим нами была предложена другая 
классификация, в которую вошли пять морфоло-
гических типов трихом, встречающихся у трех ис-
следованных видов Pelargonium.

Трихомы первых четырех типов являются одно-
рядными с одноклеточной головкой. Это совпада-
ет с литературными данными, полученными ранее 
Tahir et al. (1994) для 11 видов Pelargonium, а так-
же другими авторами, изучавшими поверхност-
ные секреторные структуры у разных представите-
лей рода (Cho et al., 1999; Ko et al., 2007; Romitelli, 
Martins, 2012; Boukhris et al., 2013). У P. odoratissi-
mum на завязи присутствует уникальный 5‑й тип 
трихом с многорядной ножкой, который до на-
стоящего времени не был описан у других видов 
Pelargonium. Формирование многорядной ножки 
у ЖТ растений этого рода нами было обнаружено 
впервые и требует подтверждения в дальнейших 
исследованиях и более детального изучения.

Трихомы 1‑го типа наиболее распространены 
и встречаются у всех исследованных нами видов 
на всех органах. Морфологически они напоми-
нают головчатые трихомы, представленные в ра-
ботах других авторов (Ko et al., 2007; Eiasu et al., 
2012; Boukhris et al., 2013).

Одной из структурных особенностей ЖТ 1‑го 
и 3‑го типов у изученных нами видов является 
формирование субкутикулярной полости. При 
этом у 1‑го типа она большая и охватывает бо-
лее половины секреторной клетки, а у 3‑го типа 
субкутикулярная полость обычно локализуется 
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лишь в апикальной части головки. Другие авто-
ры также отмечают присутствие секреторной по-
лости у видов Pelargonium (Ko et al., 2007; Boukhris 
et al., 2013).

При разделении ЖТ на типы авторы часто опи-
раются на признак высоты (длины) трихом (Cho 
et al., 1999; Ko et al., 2007; Eiasu et al., 2012) либо 
объясняют различия в высоте разными стади-
ями развития каждой трихомы (Ko et al., 2007). 
По нашим наблюдениям, высота ЖТ может су-
щественно различаться в зависимости от их мор-
фологического типа и  локализации (рис.  11). 
У P. exstipulatum трихомы 2‑го типа хотя и варьи-
руют по этому признаку, тем не менее, являют-
ся самыми длинными ЖТ. С другой стороны, са-
мыми короткими среди всех изученных оказались 
трихомы 4‑го типа, обнаруженные у P. odoratissi-
mum.

Трихомы 3‑го типа в нашей классификации 
представляют собой один ряд клеток цилиндри-
ческой формы, верхняя из которых имеет слег-
ка округлую форму. В литературе, посвященной 
видам Pelargonium, такой тип трихом встречается 
на электронно-микроскопических снимках ли-
ста гибрида P. capitatum × P. radens cv. Rose (Eiasu 
et al., 2012), однако словесное описание, пред-
ложенное в тексте статьи для этих трихом, со-
ответствует нашему 4‑му типу, который авторы 
не выделяют. Также ЖТ 4‑го типа встречаются 
на иллюстрациях в работах других исследовате-
лей, однако рассматриваются они как стадии раз-
вития трихом других типов и не описаны в ка-
честве отдельного типа (Ko et al., 2007; Boukhris 
et al., 2013).

В отличие от других авторов (Eiasu et al., 2012; 
Boukhris et al., 2013) мы не обнаружили у иссле-
дованных видов пельтатных трихом. Согласно 
описанию, представленному в работе Feng et al. 
(2021), такие ЖТ характеризуются наличием ко-
роткой ножки из 1 или 2 клеток, а также крупной 
многоклеточной секреторной головки. В иссле-
довании Eiasu et al. (2012) трихомы, названные 
пельтатными, описаны как структуры, состоящие 
из 5 клеток, из которых одна является базальной, 
три – клетками ножки, и одна апикальная клет-
ка – секреторной. В исследовании Boukhris et al. 
(2013) авторы указывают, что трихомы, которые 
они относят к пельтатным, имеют длинную нож-
ку и крупную уплощенную головку, клетки ко-
торой не видны отчетливо. Опираясь на приня-

тые в литературе описания пельтатных трихом 
(Werker, 2000; Muravnik, Shavarda, 2011; Feng et al., 
2021), мы можем предположить, что употребле-
ние этого термина в отношении ЖТ у Pelargonium 
не обосновано, а их присутствие нуждается в под-
тверждении на примере разных представителей 
рода.

Сведения о размерах железистых трихом Pelar- 
gonium в литературе приводятся редко. Ko et al. 
(2007) выделяли два типа ЖТ у Pelargonium × fra-
grans, высотой около 90 мкм и более 280 мкм, 
с диаметром головки около 30 мкм в обоих слу-
чаях. У крупных трихом P. сapitatum × P. radens 
cv. Rose диаметр составлял около 50 мкм (Eiasu 
et al., 2012). Наши измерения показали, что мак-
симальный диаметр секреторной клетки состав-
ляет 35–40 мкм у трихом 2‑го типа P. exstipulatum. 
Согласно полученным данным, этот признак до-
статочно стабилен в рамках каждого морфологи-
ческого типа трихом, а различия, вероятнее всего, 
обусловлены стадией развития отдельной трихо-
мы (Ko et al., 2007).

Литературных данных о приуроченности раз-
ных типов трихом к  определенным органам 
у представителей Geraniaceae в настоящее время 
недостаточно, так как исследователи обычно об-
ращали внимание на трихомы листа, а элементы 
цветка упоминались только в единичных работах 
(Cho et al., 1999; Boukhris et al., 2013).

Различия в характере опушения связаны с ло-
кализацией его на разных органах. У трех иссле-
дованных видов Pelargonium листья и элементы 
цветка различаются между собой, однако на них 
обычно присутствуют все морфологические типы 
трихом, характерные для данного вида. Мини-
мальное разнообразие морфологических типов 
ЖТ характерно для завязей. В литературе извест-
ны случаи, когда у растений присутствует четкое 
разделение типов ЖТ по органам (Giuliani, Maleci 
Bini, 2008; Kostina, Muravnik, 2014; Muravnik et al., 
2021) либо, напротив, трихомы разного строения 
соседствуют на одном органе (Mehra, Kulkarni, 
1989; Werker et al., 1993; Cho et al., 1999). Это мо-
жет быть обусловлено как особенностями фор-
мирования секреторных структур, так и разли-
чием в выполняемых ими функциях.

В ходе исследования мы обнаружили межвидо-
вые различия по признаку морфологии ЖТ и со-
става их типов на разных органах у изученных 
видов. Так, вид P. exstipulatum показывает наи-
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большее разнообразие типов ЖТ (представлены 
четыре типа трихом на всех органах, кроме завя-
зи), в отличие от P. odoratissimum (на большинстве 
органов представлено три типа) и P. vitifolium (от-
сутствуют третий и пятый типы трихом) (рис. 12). 
На межвидовые различия указывают также рабо-
ты наших предшественников (Tahir et al., 1994; 
Romitelli, Martins, 2012). Таким образом, меж-
видовые различия морфологических типов ЖТ, 
а также их локализация на поверхности листьев 
и частей цветка являются таксоноспецифичны-
ми признаками на уровне вида и могут быть ис-
пользованы в качестве диагностического призна-
ка при описании таксона.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Так же как у многих видов цветковых растений 
на поверхности листьев и частей цветка у трех 
представителей рода Pelargonium присутству-
ет опушение. Оно состоит из простых волосков 
и железистых трихом пяти морфологических ти-
пов. Нами начата разработка классификации ти-
пов железистых трихом у растений Pelargonium, 
которая нуждается в уточнении на большем числе 
видов этого рода. Выделено пять типов ЖТ, сре-
ди которых все, за исключением 3‑го типа, голов-
чатые однорядные, тогда как трихомы 3‑го типа 
являются цилиндрическими однорядными. Три-
хомы 5‑го типа представляют собой головчатые 
структуры с многорядной ножкой. Для того, что-
бы понять особенности функционирования же-
лезистых трихом разных морфологических типов, 
необходимо установить ультраструктурную ха-
рактеристику клеток, входящих в состав этих се-
креторных структур, и идентифицировать хими-
ческий состав выделяемого ими секрета.
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GLANDULAR TRICHOMES OF LEAVES AND FLOWERS 
IN THREE PELARGONIUM SPECIES (GERANIACEAE)
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We investigated glandular trichomes located on leaves and flowers of three Pelargonium (Geraniaceae) 
species: P. odoratissimum, P. exstipulatum and P. vitifolium. The aim of our research was to study the mor-
phology and anatomy of the secretory structures located on aboveground parts of these plants, to specify 
their localization and frequency of occurrence, and to identify interspecific differences in their structure 
and distribution. The plant material was collected from greenhouses of the Komarov Botanical Institute 
RAS and examined using the methods of light microscopy and scanning electron microscopy. Glandular 
trichomes and simple hairs occur on the surface of leaves and flower elements. The glandular trichomes 
are the most frequent on the leaves of P. odoratissimum. According to our data, there is no de novo forma-
tion of trichomes during the leaf elongation. Five morphological types of glandular trichomes were de-
scribed. Most of them are uniseriate and capitate (except for the third and fifth types). The trichomes of 
the third type are straight, while the trichomes of the fifth type are biseriate. The first type is the most fre-
quent, as it can be found on the surface of all organs in every of the investigated species. The trichomes of 
the first and the third types can form a subcuticular secretory cavity. We have also revealed a unique fifth 
type of glandular trichomes with a multiseriate stalk that was not described before. The length of glandu-
lar trichomes can vary widely (especially in the second type), and the diameter of the secretory cell is a 
stable character within each morphological type. The largest diversity of trichomes is found in P. exstipu-
latum, the least in P. vitifolium. We also described interspecific differences in the morphology and locali-
zation of certain trichome types. This feature can be used for taxonomical purposes.

Keywords: Pelargonium odoratissimum, P. exstipulatum, P. vitifolium, Geraniaceae, glandular trichomes, 
morphology, anatomy, trichome arrangement, scanning electron microscopy, light microscopy, mor-
phometry
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Сопоставление структуры побеговых систем лесообразующих видов деревьев умеренной зоны с 
архитектурными моделями, в том числе и с теми, которые авторы концепции архитектурных мо-
делей и другие исследователи указывают для деревьев умеренного климата – Rauh, Scarrone, Troll, 
Noseran, Attims, Koriba, Leeuwenberg, – показало, что ни по одной модели полного соответствия не 
наблюдается. Это обусловлено тем, что не совпадает набор признаков, используемых при опи-
сании моделей и наблюдаемый у изученных видов, а сами признаки, характеризующие модели, 
нуждаются в дополнении или в уточнении применительно к условиям сезонного климата, в заме-
не на более четко сформулированные или не пригодны вовсе. Для изученных видов было предло-
жено шесть новых конструктивных комбинаций признаков. Окончательно решить вопрос об ар-
хитектурных моделях изученных видов можно после исследования структуры побеговых систем 
у других видов деревьев, а также кустарников и деревянистых лиан умеренного климата. Это по-
зволит выявить как новые варианты признаков, так и новые их комбинации, а также подтвердить 
обоснованность уже предложенных шести комбинаций. 
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Начало разработки концепции архитектур-
ных моделей деревьев было положено F. Hallé 
и R.A.A. Oldeman (1970). Наиболее полно эта 
концепция изложена в книге “Tropical Trees and 
Forests” (Hallé, Oldeman, Tomlinson, 1978). Сле-
дует отметить, что, несмотря на название книги, 
авторы концепции не дали однозначного опреде-
ления понятию “Дерево” и изучали архитектуру 
древесных растений – деревьев всех ярусов лес-
ных сообществ и произрастающих на открытых 

пространствах, кустарников высотой от 2–3 м, 
а также лиан, древовидных однодольных.

Концепция архитектурных моделей концен-
трирует внимание на немногих существенных, 
качественных, наследственно закрепленных при-
знаках, характеризующих определенные типы де-
ятельности меристем, в результате которых фор-
мируется та или иная конструкция побегового 
тела виргинильных и молодых генеративных рас-
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тений, произрастающих в оптимальных условиях. 
К этим признакам относятся следующие: 1) спо-
соб нарастания осей, 2)  пазушное или терми-
нальное положение соцветий, 3) плагиотропная 
или ортотропная ориентация осей, 4) ритмичный 
или непрерывный рост осей, 5) динамика разви-
тия боковых осей (силлепсис или пролепсис). Все 
разнообразие конструктивной организации тро-
пических древесных растений было сведено к 24 
архитектурным моделям, которые представляют 
собой устойчивые, наиболее часто встречающи-
еся и наиболее стабильные комбинации перечис-
ленных выше признаков. Следует обратить вни-
мание на то, что при выделении архитектурных 
моделей учитывают структурную организацию 
надземных побеговых систем и прежде всего, на-
растание, ветвление и взаимоположение самых 
крупных элементов – ствола и отходящих от ство-
ла мощных скелетных осей. Строение подземной 
побеговой системы указывается только для моде-
лей Tomlinson и McClure.

Концепция архитектурных моделей основыва-
ется на изучении прежде всего деревьев эквато-
риального и тропического бессезонного клима-
та. Однако были проанализированы и некоторые 
древесные виды умеренного климата, произрас-
тающие в  основном в  Западной Европе и  Се-
верной Америке. Было установлено, что в уме-
ренном климате большая часть моделей из-за 
суровых климатических условий реализоваться 
не может. Большинство изученных видов деревь-
ев умеренного климата авторы концепции отно-
сили к моделям Rauh (виды родов Acer, Fraxinus, 
Pinus, Quercus и др.) и Troll (виды рода Ulmus, Tilia 
platyphyllos). По мнению R.A.A. Oldeman (1974) 
низкая степень дифференциации осей, харак-
терная для моделей Rauh и Troll, позволяет боко-
вым осям взять на себя физиологические и мор-
фологические функции главной оси в случае ее 
повреждения. Такая взаимозаменяемость осей 
является показателем “гибкости” структуры, по-
зволяющей повысить адаптивность архитектуры 
растений умеренных регионов.

Для Alnus incana (L.) Moench. авторы концеп-
ции указывают модель Attims, которая отличается 
от модели Rauh постоянно (не ритмично) расту-
щим стволом и ветвями кроны. У Acer pseudoplata-
nus L. в процессе онтогенеза модель Rauh сменя-
ется моделью Scarrone (Hallé, Oldeman, Tomlinson, 
1978).

В данной работе мы используем не только кон-
цепцию архитектурных моделей, но тесно связан-
ную с ней концепцию С. Édelin (1991), в основе 
которой лежит такой признак, как наличие од-
ной лидирующей на протяжении всего онтогене-
за оси или появление в кроне двух, реже больше-
го числа равнозначных осей (Kostina et al., 2024).

Результаты изучения структурной организа-
ции побеговых систем у девяти видов деревьев, 
произрастающих в умеренно-широколиственных 
лесах юго-западного Квебека, проанализирован-
ных с позиций концепции архитектурных моде-
лей и концепции двух планов конструктивной 
организации кроны С. Édelin (1991), показали, 
что для Ulmus americana L., Fagus grandifolia Ehrh., 
Tsuga canadensis (L.) Carr. характерна модель Troll, 
у Tilia americana L. – модель Troll c элементами 
модели Rauh, у Carya cordiformis (Wang.) K. Koch 
и Acer saccharum Marsh. – модель Rauh с элемен-
тами модели Koriba, у Betula populifolia Marsh., 
Populus tremuloides Michx и Fraxinus americana L. – 
модель Rauh (Millet, Bouchard, Édelin, 1998a, b, 
1999, Millet, Bouchard, 2003).

Те или иные аспекты строения побеговых си-
стем лесообразующих видов деревьев умеренной 
зоны Европейской России рассмотрены в рабо-
тах отечественных ученых. Особо следует отме-
тить работы И. Г. Серебрякова (Serebryakov, 1962), 
который изученные нами виды отнес к жизнен-
ной форме “одноствольные кронообразующие 
деревья лесного типа” и описал их онто- и мор-
фогенез. И. Г. Серебряков акцентирует внима-
ние на тех особенностях побеговой организации 
видов этой жизненной формы, которые позво-
ляют им выходить в первые ярусы лесных фито-
ценозов.

По отношению к древесным растениям Сред-
ней полосы Европейской России комплексный 
анализ побеговых систем с использованием ос-
новных положений концепций зарубежных уче-
ных не проводился за исключением Salix alba L., 
у которой описана модель Leeuwenberg (Getmanets, 
2008).

Цель исследования состояла в выявлении осо-
бенностей структурно-динамической органи-
зации побеговых систем у лесообразующих ви-
дов деревьев Средней полосы европейской части 
России с позиций концепции архитектурных мо-
делей.
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Были поставлены следующие задачи:
–  у изученных видов выявить особенности реа-

лизации каждого из признаков, лежащих в осно-
ве выделения архитектурных моделей;

–  дать комплексную характеристику побего-
вых систем изученных видов с учетом выявлен-
ных особенностей проявления признаков архи-
тектурных моделей;

–  решить вопрос о возможности отнесения 
структурной организации изученных видов к той 
или иной архитектурной модели;

–  предложить подход к  решению вопроса 
об архитектурных моделях изученных видов.

Данная публикация является продолжением 
цикла статей, посвященных общим вопросам 
конструктивной организации деревьев умерен-
ной зоны, произрастающих в Средней полосе ев-
ропейской части России. В предыдущих статьях 
были рассмотрены особенности конструктивной 
организации деревьев, обусловленные строени-
ем генеративных побегов (Kostina et al., 2022b), 
и конструктивная организация деревьев с пози-
ции концепции К. Эделина (Kostina et al., 2024).

МАТЕРИАЛ И  МЕТОДЫ

Объектами исследования были виргинильные 
и генеративные растения Acer platanoides L. (Acer-
aceae), Alnus glutinosa (L.) Gaertn., Alnus incana (L.) 
Moench, Betula pendula Roth, Betula alba L. (Bet-
ulaceae), Fraxinus excelsior L. (Oleaceae), Picea ab-
ies (L.) Karst., Pinus sylvestris L. (Pinaceae), Populus 
tremula L., Salix alba L., Salix pentandra L. (Salica-
ceae), Quercus robur L. (Fagaceae), Tilia cordata Mill. 
(Tiliaceae), Ulmus glabra Huds., Ulmus laevis Pall. (Ul-
maceae).

Основной метод – сравнительно-морфоло-
гический. Выявляли особенности конструктив-
ной организации деревьев с учетом основных 
признаков, используемых при описании архи-
тектурных моделей. Изучали строение вегетатив-
ных годичных побегов, двулетних и многолетних 
систем вегетативных побегов, принимающих уча-
стие в формировании ствола (ось I видимого по-
рядка) и мощных осей II видимого порядка, т.  е. 
осей, отходящих от ствола. Составляли их схемы. 
Принимали во внимание динамику развития до-
черних побегов по отношению к материнскому 
побегу (силлепсис, пролепсис).

Поскольку после вступления в генеративный 
период в формировании скелетных осей могут 
принимать участие еще и резиды генеративных 
побегов, то принимали во внимание расположе-
ние соцветий в системе генеративных побегов 
(пазушное или терминальное), характер отмира-
ния генеративных побегов после цветения и пло-
доношения и верхушечное или боковое располо-
жение генеративных почек.

Сопоставляли структуру побеговых систем рас- 
сматриваемых видов со  всеми архитектурны-
ми моделями, но особое внимание уделяли тем 
из них, которые, по мнению авторов концепции 
(Hallé, Oldeman, 1970; Hallé, Oldeman, Tomlinson, 
1978) и других исследователей реализуются пол-
ностью или частично у древесных растений уме-
ренной зоны – Attims, Rauh, Troll, Scarrone, Koriba, 
Leeuwenberg. Кроме того, мы сопоставили струк-
туру побеговых систем у регулярно ветвящих-
ся видов (Alnus glutinosa, A. incana, Betula pendu-
la, B. pubescens, Salix alba, S. pentandra) с моделью 
Noseran, для которой авторы концепции указы-
вают участие силлептических побегов в форми-
ровании ветвей.

Особенности строения метамеров на грани-
це годичных побегов, как морфологическо-
го признака, позволяющего судить о наличии 
или отсутствии ритмичности роста побегов, об-
условленной эндогенными факторами, изуча-
ли у A. incana, относимой авторами концепции 
к архитектурной модели Attims, а также у Alnus 
glutinosa, Betula pendula и B. pubescens, у которых 
по литературным данным может отсутствовать 
почечное кольцо (Mikhalevskaya, Kostina, 1997; 
Kostina, 2003; Kostina et al., 2022b).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Ритмичный или постоянный рост побегов

Применительно к изученным нами видам этот 
признак не работает, поскольку для них харак-
терны сезонные ритмы, и рост побегов в зимний 
период останавливается. У всех изученных нами 
видов формируются закрытые почки.

У Alnus incana и A. glutinosa типичное почечное 
кольцо между годичными побегами отсутству-
ет. Это обусловлено тем, что функцию почеч-
ных чешуй верхушечных почек выполняют при-
листники одного-двух самых нижних листовых 
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примордиев, которые при развертывании имеют 
нормально развитую листовую пластинку, хотя 
и несколько меньшего размера, чем у располо-
женных выше. При развитии побега из почки все 
междоузлия, в том числе и самые нижние, вытя-
гиваются. Вместо почечного кольца формируется 
зона с междоузлиями длиной 0.5–2 см и неболь-
шими листьями срединной формации.

Почечные чешуи пазушных почек у этих ви-
дов устроены так же, как и у верхушечных. По-
чечное кольцо в основании пазушных побегов 
не образуется. Пазушные почки сидят на ножках, 
которые представляют собой гипоподий длиной 
до 0.5 см.

Типичное почечное кольцо не формируется 
между удлиненными годичными побегами Betula 
pendula и B. pubescens. Функцию почечных чешуй 
верхушечных почек у этих видов, как и у Alnus 
glutinosa и A. incana, выполняют прилистники 
двух-трех самых нижних листовых примордиев. 
Эти зачатки имеют листовые пластинки и при-
мордии почек в пазухе. Границы между удлинен-
ными побегами определяются по зоне длиной 

от одного до трех см. Однако между укороченны-
ми побегами у Betula pendula и B. pubescens почеч-
ное кольцо образуется, поскольку у трех нижних 
листовых примордиев листовые пластинки ре-
дуцированы и при распускании почки междоуз-
лия не вытягиваются. Почечное кольцо выраже-
но и у пазушных удлиненных побегов.

Пазушное или терминальное  
расположение соцветий

Изученные виды по строению генеративных 
побегов можно разделить на три группы.

1. Односезонные генеративные побеги с тер-
минальными соцветиями. Образуются только 
из  пазушных почек, полностью отмирают по-
сле цветения и плодоношения, не влияют на ха-
рактер нарастания скелетных осей. Характерны 
для Populus tremula, Salix alba, S. pentandra, Ulmus 
glabra, U. laevis, Fraxinus excelsior (рис. 1а). У Pi-
cea abies из пазушных почек формируются одно-
сезонные генеративные побеги с терминальным 
микростробилом.

Рис. 1. Расположение генеративных побегов на скелетных осях: а – односезонный генеративный побег с терминаль-
ным соцветием. Образуется из пазушной почки; b – генеративный побег с пазушными соцветиями. Образуется из 
верхушечной почки; c – генеративный побег с терминальным соцветием. Образуется из верхушечной почки.
1 – границы между годичными побегами; 2 – односезонный генеративный побег; 3 – терминальное соцветие; 4 – от-
мерший односезонный генеративный побег прошлого года; 5 – генеративный побег с пазушными соцветиями; 6 – 
пазушное соцветие; 7 – отмершее пазушное соцветие; 8 – генеративный побег с терминальным соцветием прошлого 
года, образовавшееся из верхушечной почки; 9 – отмершее соцветие прошлого года; 10 – резид; 11 – генеративный 
побег с терминальным соцветием текущего года, образовавшийся из паузшной почки. 

Fig. 1. Location of generative shoots on skeletal axes: a – a single-season generative shoot with a terminal inflorescence. It is 
formed from an axillary bud; b – a generative shoot with axillary inflorescences. It is formed from an apical bud; c – a genera-
tive shoot with a terminal inflorescence. It is formed from an apical bud.
1 – borders between annual shoots; 2 – a single-season generative shoot; 3 – a terminal inflorescence; 4 – a dead single-season 
generative shoot of the past year; 5 – a generative shoot with axillary inflorescences; 6 – an axillary inflorescence; 7 – a dead 
axillary inflorescence; 8 – a generative shoot with terminal inflorescence of the past year; 9 – a dead inflorescence of the past 
year; 10 – a resid; 11 – a generative shoot with terminal inflorescence of the current year formed from the axillary bud.
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2. Генеративные побеги с пазушными соцвети-
ями (Quercus robur, Tilia cordata) или с пазушны-
ми микростробилами и шишками (Pinus sylvestris). 
После цветения и плодоношения отмирают толь-
ко генеративные структуры, а ось побега цели-
ком входит в состав многолетней осевой системы 
и может сохранить способность к дальнейшему 
моноподиальному нарастанию (рис. 1b). Появле-
ние таких побегов не влияет на способ нараста-
ния скелетных осей.

3. Генеративные побеги с терминальными со-
цветиями и резидами (Acer platanoides, Betula pen-
dula, B. pubescens, Alnus glutinosa, A. incana). По-
явление таких побегов из верхушечных почек 
вызывает смену моноподиального нарастания 
скелетных осей на симподиальное. Резид генера-
тивного побега участвует в образовании скелет-
ной оси (рис. 1c). Следует отметить, что у видов 
третьей группы мощные скелетные оси у вирги-
нильных и молодых генеративных растений фор-
мируются из вегетативных побегов, а резиды ге-
неративных побегов включаются в этот процесс 
у зрелых генеративных особей. У Picea abies изме-
нение способа нарастания осей может быть обу-
словлено формированием из верхушечных почек 
генеративных односезонных побегов с  терми-
нальной шишкой.

Ортотропное или плагиотропное расположение 
в пространстве основных скелетных осей

Все рассмотренные виды имеют ортотропный 
ствол и восходящие ветви кроны. Виды различа-
ются по первичной ориентации побегов, в том 
числе и принимающих участие в образовании 
ствола и мощных ветвей. У большинства видов, 
кроме Tilia cordata, Ulmus glabra и U. laevis, побег, 
продолжающий ось I порядка (ствол), растет ор-
тотропно. Отходящие от этого побега мощные, 
акротонно расположенные боковые побеги, ра-
стут под острым углом.

У  акросимподиально нарастающих Tilia 
cordata, Ulmus glabra и U. laevis растущий орто-
тропно побег замещения, участвующий в образо-
вании ствола, начинает изгибаться и отклонять-
ся от вертикального положения. Изгиб молодого 
побега может произойти в верхней трети побега 
(рис. 2а), ближе к середине (рис. 2b) или в прок-
симальной части побега (рис. 2c).

Рис. 2. Локализация изгиба побегов Tilia cordata, при-
нимающих участие в формировании ствола: а – изгиб 
в дистальной части побега; b – изгиб в медианной ча-
сти побега; c – изгиб в проксимальной части побега.
1 – побег прошлого года; 2 – побег текущего года.

Fig. 2. Localization of bending of Tilia cordata shoots 
involved in trunk formation: а – bend in the distal part 
of the shoot; b – bend in the median part of the shoot; c – 
bend in the proximal part of the shoot.
1 – shoot of the past year; 2 – shoot of the current year.
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На следующий год новый побег замещения, 
продолжающий ось I порядка (ствол), также на-
чинает расти ортотропно, а потом направление 
роста побега меняется на плагиотропное. Одно-
временно происходит постепенное выпрямление 
материнского побега (рис. 3).

Таким образом, нарастание ствола у  Tilia 
cordata, Ulmus glabra и U. laevis характеризуется 
тем, что побеги замещения в первый год своего 
образования имеют более или менее выраженную 
плагиотропную ориентацию и расположенные 
в горизонтальной плоскости листья. На следу-
ющий год эти побеги полностью выпрямляются 
и целиком включаются в состав ствола. В обра-
зовании ветвей они не участвуют. Ветви кроны, 
отходящие от ствола под разными углами, раз-
виваются тем же способом, что и ствол (рис. 4а).

Следует также отметить, что изгиб растущих 
побегов происходит не у всех побегов T. cordata. 
У виргинильных и молодых генеративных деревь-
ев, растущих на открытом пространстве, верхуш-
ки мощных побегов, участвующих в формирова-
нии ствола, могут не поникать.
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Рис. 3. Этапы выпрямления изгиба, расположенного в дистальной части побега прошлого года, в течение вегетаци-
онного периода.
1 – завершение роста побега; 2 – побег прошлого года; 3 – граница между годичными побегами; 4 – растущий побег 
текущего года; 5 – завершивший рост побег текущего года с поникшей верхушкой.

Fig. 3. The stages of straightening of the bend located in the distal part of the shoot of the past year during the vegetative season.
1 – a completion of the shoot growth; 2 – the shoot of the past year; 3 – the border between annual shoots; 4 – the growing 
shoot of the current year; 5 – the current year’s shoot with a drooping top that has completed its growth.

осень 2021 г. 
autumn 2021

весна 2022 г. 
spring 2022

осень 2022 г.
autumn 2022

лето 2022 г.
summer 2022

Рис. 4. Строение трехлетней верхушки ствола: а – Tilia cordata; b – архитектурная модель Troll 2 (симподиальное на-
растание); c – архитектурная модель Troll 1 (моноподиальное нарастание).
1 – годичный побег позапрошлого года; 2 – годичный побег предыдущего года; 3 – годичный побег текущего года; 
4 – гибель апикальной меристемы; 5 – возобновление акросимподиального нарастания; 6 – возобновление мезосим-
подиального нарастания; 7 – возобновление моноподиального нарастания. 
Толстой линией обозначен ствол, тонкой – оси II порядка.

Fig. 4. The structure of the three-year top of the trunk: a – Tilia cordata; b – architectural model Troll 2 (symptodial growth); 
c – architectural model Troll 1 (monopodial growth).
1 – a one-year shoot of the year before last; 2  – a one-year shoot of the past year; 3 – a one-year shoot of the current year; 
4 – a death of the apical meristem; 5 – a resumption of acrosympodial growth; 6 – a resumption of mesosympodial growth; 
7 – a resumption of monopodial growth. 
The trunk is indicated by a thick line, and the axes of the II order are indicated by a thin line.
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Динамика развития боковых осей 
(силлепсис или пролепсис)

У большинства изученных нами лиственных 
видов можно изредка наблюдать образование не-
больших недолговечных силлептических побегов. 
Характерное для Pinus sylvestris внутрипочечное 
силлептическое ветвление ауксибластов лежит 
в основе формирования недолговечных брахи-
бластов, выполняющих функцию ассимиляции.

У виргинильных и молодых генеративных рас-
тений Betula pendula, B. pubescens, Alnus glutinosa, 
A. incana, Salix alba и S. pentandra мощные побеги 
длиной более 50 см обычно всегда силлептически 
ветвятся. Силлептические побеги могут участво-
вать в формировании скелетных осей.

Можно выделить два основных варианта дву-
летних побеговых систем, образующихся в ре-
зультате силлептического ветвления.

1. Силлептические побеги развиваются в прок-
симально-медианной части материнского по-
бега в акропетальной последовательности, об-
разуя зону силлептических побегов. Выше этой 
зоны в пазухах листьев формируются почки регу-
лярного возобновления (рис. 5a). На следующий 
год на основе силлептических побегов начинают 
формироваться оси II порядка. Из почек регуляр-
ного возобновления образуются побеги, самые 
мощные из которых приурочены к дистальной 
части материнского побега (рис. 5b). В зависимо-
сти от способа нарастания из верхушечной поч-
ки материнского побега может развиваться побег, 
продолжающий главную ось (см. рис. 5b), или 
верхушечная почка отмирает, и нарастание оси 
происходит акросимподиально.

Анализ строения трех–пятилетних побеговых 
систем силлептически ветвящихся видов пока-
зал, что наиболее сильные и долговечные оси, 

Рис. 5. Формирование двулетней системы побегов на основе силлептически ветвящегося материнского побега: а–b – 
формирование двулетней системы побегов на основе материнского побега, имеющего зону силлептических побегов 
и зону почек регулярного возобновления; c–d – формирование двулетней системы побегов на основе материнско-
го побега, имеющего зону силлептических побегов, один из которых перевершинивает материнский; e–f – форми-
рование двулетней системы побегов на основе материнского побега, имеющего зону силлептических побегов, два из 
которых перевершинивают материнский.
1 – граница между годичными приростами; 2 – зона силлептических побегов; 3 – зона с почками регулярного воз-
обновления; 4 – силлептические побеги; 5 – боковые скелетные оси, образовавшиеся на основе силлептических по-
бегов; 6 – побеги из почек регулярного возобновления; 7 – побег из верхушечной почки; 8 – силлептический побег, 
перевершинивающий материнский; 9 – скелетная ось, образовавшаяся на основе силлептического побега и продол-
жающая нарастание материнского побега.

Fig. 5. Formation of a two-year shoot system based on a sylleptically branching maternal shoot: а–b  – formation of a two-year 
shoot system based on a maternal shoot, having a zone of sylleptic shoots and a zone of buds of regular renewal; c–d  – forma-
tion of a two-year shoot system based on a maternal shoot, having a zone of sylleptic shoots, one of which overgrows the mater-
nal one; e–f – formation of a two-year shoot system based on a maternal shoot having a zone of sylleptic shoots, two of which 
overgrow the maternal one.
1 – boundary between annual growths; 2 – zone of silleptic shoots; 3 – zone with buds of regular renewal; 4 – silleptic shoots; 
5 – lateral skeletal axes formed on the basis of sylleptic shoots; 6 – shoots from the buds of regular renewal; 7 – a shoot from 
the apical bud; 8 – sylleptic shoot, overgrowing a maternal one; 9 – skeletal axis formed on the basis of sylleptic shoot and con-
tinuing the growth of the maternal shoot.
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Рис. 6. Варианты перехода от моноподиального к симподиальному нарастанию ствола: а – акросимподиальное на-
растание обусловлено абортацией верхушки побега; b – акросимподиальное нарастание обусловлено замедлением 
роста побега из верхушечной почки; c – ложнодихотомическое нарастание обусловлено абортацией верхушки мате-
ринского побега; d – ложнодихотомическое нарастание обусловлено замедлением роста материнского побега.
1 – границы между годичными побегами; 2 – побег замещения, образовавшийся из почки, расположенной в дис-
тальной части материнского побега; 3 – побег из верхушечной почки, замедливший темп развития по сравнению с 
боковым побегом. 

Fig. 6. Options for the transition from monopodial to sympodial growth of the trunk: a – the acrosympodial growth due to 
abortion of the top of the shoot; b – the acrosympodial growth due to a slowdown in the growth of shoot from the apical bud; 
c – the false dichotomy growth due to abortion of the top of the maternal shoot; d – the false dichotomy growth due to a slow-
down in the growth of maternal shoot.
1 – borders between annual shoots; 2 – a shoot of replacement formed from a bud located in the distal part of the maternal 
shoot; 3 – a shoot from the apical bud, slowed down its development compared to the lateral shoot.

отходящие от ствола, могут формироваться как 
на основе силлептических побегов, так и побе-
гов, образующихся в зоне почек регулярного воз-
обновления. При этом годичный прирост как бы 
разбивается на две части. Описанные выше осо-
бенности формирования побеговых систем при-
водят к тому, что у силлептически ветвящихся 
видов отсутствует четко выраженная приурочен-
ность мощных осей, отходящих от ствола, к дис-
тальной части материнского побега, что не ха-
рактерно для обычно акротонно ветвящихся 
деревьев первой величины. Ветвление этого вида 
можно охарактеризовать как мезоакротонное.

2. В процессе образования силлептических по-
бегов происходит абортация верхушки растуще-
го материнского побега. Один или два силлепти-
ческих побега перевершинивают материнский 
побег. Если формируется один побег замещения 
(рис. 5c), то он принимает направление роста ма-
теринского побега (рис. 5d) и участвует в форми-
ровании ствола. В том случае, когда развивается 
два побега замещения, то может произойти раз-
двоение ствола (рис. 5 e–f).

Способы нарастания основных  
скелетных осей

В образовании ствола и мощных ветвей у рас-
смотренных видов в основном принимают уча-
стие вегетативные побеги. По  способу на-
растания основных скелетных осей их можно 
разделить на 3 группы.

К первой группе относятся строго симподиаль-
но нарастающие виды – Tilia cordata, Salix alba, 
S. pentandra, Ulmus glabra и U. laevis. Поскольку 
отмирающая дистальная часть побега обычно 
включает всего несколько коротких метамеров, 
то симподиальное нарастание можно охаракте-
ризовать как акросимподиальное.

Ко второй группе относятся виды с неустой-
чивым моноподиальным нарастанием – Acer pla-
tanoides, Alnus glutinosa, Alnus incana, Betula pendu-
la, B. alba, Fraxinus excelsior, Pinus sylvestris, Populus 
tremula, Quercus robur. Переход от моноподиаль-
ного к акросимподиальному нарастанию может 
быть вызван абортацией верхушки вегетативно-
го побега, обусловленной как эндогенными, так 
и экзогенными факторами (рис. 6а), а может про-
изойти и в результате замедления роста побега 
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Рис. 7. Комбинированная модель деревьев умеренной зоны, формирующаяся на основе иерархических моделей Rauh, 
Troll, Scarrone, Noseran, Attims с элементами моделей Koriba и Leeuwenberg 
1 – ветви от ствола, образовавшиеся в результате реализации иерархической организации кроны; 2 – мощная ветвь 
от ствола, образовавшаяся в результате дифференциации осей вилки; 3 – раздвоение ствола.

Fig. 7. A combined model of temperate zone trees, formed on the basis of the Rauh, Troll, Scarrone, Noseran, Attims models 
with the elements of the Koriba and Leeuwenberg models.
1 – branches from the trunk formed as a result of implementation of hierarchical structural organization of the crown; 2 – 
a powerful branch from the trunk formed as a result from the differentiation of the axes of the fork; 3 – a trunk bifurcation.

Noseran Attims
ScarroneTrollRauh

Koriba

Leeuwenberg

1

2

3

из верхушечной почки (рис. 6b). У изученных ви-
дов время от времени наблюдается ложнодихо-
томическое нарастание, обусловленное образо-
ванием двух побегов замещения (рис. 6c, d), что 
может привести к появлению в кроне двух мощ-
ных равноценных осей.

К третьей группе относится Picea abies с устой-
чиво моноподиальным нарастанием ствола и вет-
вей. Однако и у подроста этого вида под пологом 
лесов различных типов, и у взрослых деревьев 
на открытых пространствах можно изредка на-
блюдать отмирание не только верхушечной поч-
ки, но и нескольких боковых почек после зим-
него периода покоя. Также абортация верхушки 
побега может произойти и в процессе его роста. 
В этих случаях происходит переход к акросимпо-
диальному нарастанию.

При моноподиальном, неустойчивом моно-
подиальном и акросимподиальном нарастании 
реализуется иерархический план организации 
дерева (Kostina et al., 2024), а при раздвоении 
ствола – полиархический конструктивный план. 
В том случае, когда одна из сестринских осей от-

стает в темпах роста от другой, она начинает от-
клоняться в сторону и берет на себя функцию оси 
II порядка, на основе которой может сформиро-
ваться мощная долгоживущая ветвь. Вторая бо-
лее быстрорастущая ось принимает ортотропное 
направление роста и становится лидирующей. 
В этом случае восстанавливается иерархический 
план организации дерева (рис. 7). Исключение 
представляет Picea abies. У этого вида раздвоение 
ствола и формирование мощных ветвей наблю-
дается крайне редко.

Комплексная характеристика побеговых систем 
по рассмотренным признакам

В табл. 1 приведена комплексная характери-
стика побеговых систем по тем вариантам при-
знаков архитектурных моделей, которые выяв-
лены у изученных видов.

Из приведенной таблицы видно, что виды од-
ного рода сходны по наборам признаков (в ро-
дах Ulmus, Salix, Alnus, Betula). У видов из разных 
родов признаки комбинируются в разных соче-
таниях.
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Таблица 1. Комплексная характеристика изученных видов по рассмотренным признакам
Table 1. Complex characteristics of the studied species according to the considered characters

Вид
Species

Нарастание
Growth

Генеративные побеги
Generative shoots

Силлепсис  
в прокси-
мально- 

медианной 
части матер. 

побега
Syllepsis  

in the proximal 
median part 

of a maternal 
shoot

Первичное направле-
ние роста побегов
Primary direction of 

shoot growth
Раздвоение 

ствола  
и мощные 

ветви
Bifurcation of 
trunk and pow-
erful branches

Восход. 
ориентация 

молодых 
ветвей
Ascend-

ing orienta-
tion of young 

branches

Почеч. 
кольцо

Bud ringМонопод.
Monopo-

dial

Неустойчи-
вое моно-

под.
Unstable  

monopodial

Акросимп.
Acrosym-

podial

Односе-
зонные
Single- 
season

Пазушные
Axillary

Термин
Terminal

Плагиотр.
Plagiotropic

Ортотр.
Orthotropic

Betula pendula + + + + + + + –

Betula alba + + + + + + + –

Populus tremula + + – + + +

Salix alba + + + + + + +

Salix pentandra + + + + + + +

Alnus glutinosa + + + + + + –

Alnus incana + + + + + + –

Pinus sylvestris + – + + + +

Quercus robur + + – + + + +

Acer platanoides + + – + + + +

Picea abies + + – + – + +

Ulmus glabra + + – + + + +

Ulmus laevis + + – + + + +

Fraxinus excelsior + + – + + + +

Tilia cordata + + – + + + +

ОБСУЖДЕНИЕ

Концепция архитектурных моделей F. Hallé 
и R.A.A. Oldeman (1970), как отмечала Т. В. Куз-
нецова (Kuznetsova, 1991), является, по существу, 
типологической. Суть типологического подхо-
да, в том числе и метода архитектурных моделей, 
состоит в сравнении широкого круга объектов 
по немногим существенным, качественным (ор-
ганизационным) признакам, связанным с раз-
ными аспектами деятельности апикальных ме-
ристем. Каждый из  таких признаков имеет 
обычно по два основных альтернативных состо-
яния. На основе комбинации признаков мож-
но создавать абстрактные архитектурные моде-
ли. Возможны не все теоретические комбинации 
признаков и,  соответственно не  все абстракт-
ные архитектурные модели существуют в приро-
де. Статус архитектурной модели получают ре-

альные комбинации признаков и конструкции 
побегового тела, которые будут обнаружены у тех 
или иных видов. В таком понимании архитек-
турная модель – не зависит от адаптивных свой
ств жизненной формы, таких как внешний об-
лик, размеры и общая продолжительность жизни 
растений, длительность жизни побегов и харак-
тер их отмирания, положение побегов и почек 
по отношению к субстрату, способность к вегета-
тивному размножению и т.  п. (Serebryakova, 1977; 
Serebryakova, Bogomolova, 1984).

F. Hallé и R. Oldeman (1970) не разработали об-
щую систему абстрактных архитектурных моде-
лей. Они применили метод архитектурных мо-
делей по  отношению к  древесным растениям 
бессезонного тропического климата. Предметом 
исследования были системы многолетних над-
земных побегов, на основе которых формируют-
ся скелетные оси, при этом основная скелетная 
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ось (ствол, ось I видимого порядка) ориентиро-
вана ортотропно и нарастает в течение длитель-
ного времени. Таким образом, был четко очерчен 
круг объектов, а также почвенно-климатические 
условия их произрастания. Данный подход при-
вел к тому, что в характеристику архитектурных 
моделей F. Hallé и R.A.A. Oldeman (1970) апри-
орно ввели признаки типичной древесной жиз-
ненной формы, имеющей ортотропно ориенти-
рованный ствол.

Типологический подход предполагает возмож-
ность выявлять и сопоставлять архитектурные 
модели у представителей всех жизненных форм 
и в разных климатических условиях. Но по при-
чине включения F. Hallé и R. Oldeman в харак-
теристику архитектурных моделей признаков 
древесной жизненной формы попытки других 
исследователей распространить эти же модели 
на представителей других жизненных форм пред-
ставляются не продуктивными. Более интерес-
но сопоставление архитектурных конструкций 
древесных растений, произрастающих в разных 
почвенно-климатических условиях.

Соответствие конструктивной организации 
изученных видов деревьев архитектурным моделям

Все рассмотренные нами виды ветвятся до 6–8 
порядков, что исключает соответствие их струк-
турной организации моделям Holtum и Champagnat. 
Для изученных видов характерно боковое, а не ди-
хотомическое, как у модели Schoute, ветвление. 
Акросимподиальное, моноподиальное и неустой-
чивое моноподиальное нарастание не позволяет 
отнести рассмотренные виды как к мезосимпо-
диально нарастающим моделям Troll II, Mangenot, 
Champagnat, так и к базитонно нарастающим – 
Tomlinson и McClure. Непрерывно (не ритмично) 
нарастающий ствол и ветви, характерные для мо-
делей Atttims, Cook, Petit, Roux, Stone не могут реа-
лизоваться у деревьев умеренного климата. При-
сущие рассмотренным нами видам восходящие, 
а не плагиотропные ветви кроны не характерны 
для моделей Aubréville, Fagerlind, Koriba, Massart, 
Prevo, Noseram, Troll II. Среди изученных видов нет 
видов, нарастающих исключительно в результате 
ложнодихотомического ветвления, как это харак-
терно для модели Leeuwenberg, а также нет видов, 
у которых ветви и ствол формируются в результа-
те ложнодихотомического ветвления, как у модели 
Koriba. Таким образом, все рассмотренные нами 

виды по одному или нескольким признакам, ис-
пользуемым авторами концепции (Hallé, Oldeman 
1970; Hallé, Oldeman, Tomlinson, 1978) для выде-
ления архитектурных моделей, не соответствуют 
этим моделям.

Особый интерес представляет сопоставление 
архитектурных моделей, которые авторы концеп-
ции и другие исследователи указывают для де-
ревьев умеренного климата, со структурной ор-
ганизацией побеговых систем рассматриваемых 
нами видов.

В  табл. 2 дана комплексная характеристи-
ка архитектурных моделей Rauh, Troll, Scarrone, 
Noseran, Attims, Koriba, Leeuwenberg по признакам, 
используемым авторами концепции.

Отнесение авторами концепции (Hallé, Olde-
man, Tomlinson, 1978) Alnus incana к модели Attims 
следует признать ошибочным по целому ряду 
признаков, из  которых наиболее существен-
ным является непрерывный рост ствола и орто-
тропных ветвей кроны. У этого вида, как и у всех 
остальных изученных нами видов, сезонные рит-
мы закреплены на генетическом уровне. Одна-
ко отсутствие у Alnus incana, а также у A. glutinosa, 
Betula pendula и B. pubescens типичного почечного 
кольца, свидетельствует о том, что у данных ви-
дов не наблюдаются эндогенные ритмы, обусла-
вливающие ритмичность в изменении длин ме-
ждоузлий и размеров листьев вдоль оси побега 
(Mikhalevskaya, Kostina, 1997; Kostina et al., 2022а). 
По данным K. Koriba (1958), такая структура по-
бегов характерна для неритмично нарастающих 
деревьев, произрастающих в условиях бессезон-
ного климата тропиков. Нетипичное для расте-
ний умеренной зоны строение проксимального 
участка побегов у A. glutinosa и удлиненных по-
бегов Betula pendula и B. pubescens, а также неза-
щищенные почечными чешуями (голые) у видов 
рода Betula мужские, а у рассмотренных видов 
рода Alnus еще и женские соцветия, свидетель-
ствует о необходимости более глубокого изуче-
ния эндогенной и экзогенной природы ритмов 
роста побегов и их соподчинения сезонной рит-
мике. На необходимость проведения таких ис-
следований обращала внимание О. Б. Михалев-
ская (Mikhalevskaya, 2002, 2004).

Одной из проблем, возникающих при сопо-
ставлении архитектурных моделей с побеговой 
организацией изученных видов, является несо-
ответствие вариантов признаков, реализуемых 
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у  исследуемых видов и  характеризующих ар-
хитектурные модели. Так, F. Hallé, R. Oldeman 
и P. B. Tomlinson (1978) не оговаривают, являет-
ся ли моноподиальное нарастание устойчивым 
и  только изредка нарушается под воздействи-
ем экзогенных факторов, или моноподиальное 
нарастание может сменяться на симподиальное 
по эндогенным причинам. Такая неопределен-
ность понятия затрудняет отнесение изученных 
нами видов c неустойчивым моноподиальным 
нарастанием к группе архитектурных моделей, 
которые характеризуются как моноподиально 
нарастающие, и требует специальной оговорки.

В рамках концепции архитектурных моделей 
признак “пазушное или терминальное располо-
жение соцветий” рассматривается с точки зрения 
влияния соцветий на способ нарастания скелет-
ных осей. Результаты исследования показали, что 
характер нарастания скелетных осей определя-
ется строением генеративных побегов и особен-
ностями их встраивания в осевую систему. При 
появлении пазушных соцветий и односезонных 
генеративных побегов скелетная ось сохраняет 
возможность нарастать моноподиально. Однако 

следует отметить, что хотя и пазушные соцветия, 
и односезонные генеративные побеги отмирают 
в конце вегетационного сезона, это не гомоло-
гичные структуры, и относить, например, одно-
сезонные генеративные побеги Fraxinus excelsior 
к пазушным соцветиям некорректно. Односе-
зонные генеративные побеги у  изученных ви-
дов встречаются гораздо чаще, чем генеративные 
побеги с пазушными соцветиями, и характерны 
для большинства раннецветущих видов. Разви-
тие из верхушечных почек генеративных побе-
гов с терминальными соцветиями и резидами мо-
жет не только изменить способ нарастания осей, 
но и привести к образованию специфических си-
стем с участием генеративных побегов, как на-
пример у Acer platanoides, Betula pendula (Kostina 
et al., 2022b). У изученных нами видов генератив-
ные побеги с терминальными соцветиями уча-
ствуют в формировании систем скелетных осей 
высоких порядков, и относятся к системам, ко-
торые И. С. Антонова (Antonova et al., 2023) об-
разно называет “кружевом кроны”, или если 
и встраиваются в системы осей низших поряд-
ков, то на последних этапах их формирования.

Таблица 2. Признаки архитектурных моделей Rauh, Troll, Scarrone, Noseran, Attims, Koriba, Leeuwenberg
Table 2. Characters of architectural models

Архитектурная 
модель

Architectural 
model

Нарастание
Growth

Соцветия
Inflorescence

Ориентация  
молодых ветвей

Orientation  
of young branches

Первичная 
плагиотропная 

ориентация 
побегов

Primary plagiotro-
pic orientation of 

shoots

Силлепсис в 
дистальной части 

матер. побега
Syllepsis in the 
distal part of a 
maternal shoot

Ритмично 
нарастающие

Ascending 
rhythmically

Иерархический 
конструктив-

ный план
Hierarchical 
constructive 

plan

Rauh Монопод.
Monopodial

Пазушное
Axillary

Восходящая
Ascending – – + +

Troll 1 Монопод.
Monopodial

Пазушное
Axillary

Плагиотропная
Plagiotropic + – + +

Troll 2 Мезосимпод.
Mesosympodial

Пазушное
Axillary

Плагиотропная
Plagiotropic + – + +

Scarrone Монопод.
Monopodial

Терминальное
Terminal

Восходящая
Ascending – – + +

Noseran Акросимпод.
Acrosympodial

Терминальное 
Terminal

Плагиотропная
Plagiotropic – + + +

Attims Монопод.
Monopodial

Пазушное 
Axillary

Восходящая
Ascending – – – +

Leeuwenberg
Ложная  
дихотомия
False dichotomy

Терминальное
Terminal

Восходящая
Ascending – – + –

Кoriba
Ложная  
дихотомия
False dichotomy

Терминальное 
Terminal

Плагиотропная
Plagiotropic – – + –
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Понятие “пролепсис” авторами концепции ис-
пользуется в широком смысле. Под пролептиче-
скими побегами понимают побеги, развиваю-
щиеся после некоторого периода покоя, причем 
длительность периода покоя не указывается. Та-
кое широкое понимание пролепсиса затрудня-
ет изучение и описание динамического аспекта 
формирования побеговых систем деревьев уме-
ренного климата, невозможное без таких поня-
тий как почка регулярного возобновления и спя-
щая почка.

В рамках концепции признак силлептическо-
го или пролептического ветвления иcпользуется 
только при выделении мало различающихся мо-
делей Noseran и Prevost. Для данных моделей ха-
рактерны силлептические побеги, развивающие-
ся в пазухах самых верхних листьев материнского 
побега. На основе этих побегов образуются пла-
гиотропные ветви кроны. Пролептические по-
беги образуются из почек, расположенных под 
силлептическими побегами, растут ортотроп-
но и формируют ствол. По отношению к дру-
гим моделям динамический аспект образования 
боковых побегов авторами концепции архитек-
турных моделей не учитывается (Hallé, Oldeman, 
Tomlinson, 1978). Более того, для одной и той же 
модели указываются разные варианты ветвления 
в умеренном и тропическом климатах. Так, моде-
ли Rauh и Leeuwenberg в умеренном климате фор-
мируются в основном в результате пролепсиса, 
а в тропиках – силлепсиса.

Одной из основных проблем, затрудняющих 
проведение сопоставления архитектурных мо-
делей и архитектурных конструкций изученных 
видов, является несоответствие комбинаций 
признаков. Силлептические побеги регулярно 
образуются у Betula pendula, B. pubescens, Alnus 
glutinosa, A. incana, Salix alba и S. pentandra. Од-
нако в отличие от моделей Noseran и Prevost сил-
лептическое ветвление у этих видов приурочено 
к проксимально-медианной части материнско-
го побега. Силлептические побеги участвуют 
не только в образовании восходящих ветвей кро-
ны, а иногда и ствола. Почки регулярного воз-
обновления (зимующие почки) формируются 
выше зоны силлептических побегов. (Antonova, 
Rudneva, 2010; Ermolova et al., 2012; Kostina et al., 
2015, 2022а). Таким образом, структурная органи-
зация изученных нами силлептически ветвящих-
ся видов по комплексу признаков не соответству-
ет моделям Noseran и Prevost.

Несоответствие комбинации признаков мож-
но также продемонстрировать на примере видов 
родов Tilia и Ulmus. Характерное для Tilia cordata, 
Ulmus glabra и U. laevis плагиотропное направле-
ние роста побегов текущего года с последующим 
их выпрямлением на следующий год (см. рис. 4а) 
 сближает эти виды с моделями Troll I и Troll II. 
Особенности структурной организации модели 
Troll II заключаются в том, что побеги, которые 
участвуют в построении ствола, выпрямляются 
только в нижней части. Верхняя часть этих по-
бегов принимает участие в образовании плаги-
отропных ветвей (см. рис. 4b). Побеги замеще-
ния формируются в средней части материнского 
побега, т.  е. ствол нарастает мезосимподиально 
(рис. 4b). Сходным образом образуются и ветви 
(см. рис. 4b). Модель Troll I характеризуется мо-
ноподиальным нарастанием ствола и полным вы-
прямлением побегов, участвующих в его форми-
ровании. В образовании плагиотропных ветвей 
эти побеги не задействованы. Моноподиально 
нарастающие ветви развиваются из пазушных по-
чек регулярного возобновления (см. рис. 4с). Та-
ким образом, для структурной организации Tilia 
cordata, Ulmus glabra, U. laevis и архитектурных 
моделей Troll I и Troll II характерны поникаю-
щие верхушки побегов текущего года, но по дру-
гим, принципиально важным признакам, таким 
как способ нарастания ствола, ориентация вет-
вей, а в случае модели Troll II и способ образова-
ния ветвей соответствия не наблюдается.

Явное расхождение по комбинации признаков 
между реально существующими видами и моде-
лями усугубляется тем, что авторы концепции 
архитектурных моделей сами отнесли предста-
вителей этих родов, произрастающих практиче-
ски “на каждом шагу” и легко доступных для из-
учения, к модели Troll.

Следует также обратить внимание на то, как 
структурная организация изученных видов соче-
тается с концепцией конструктивных планов ор-
ганизации кроны С. Édelin (1991).

Модели Rauh, Troll, Scarrone, Noseran имеют 
иерархическую организацию. Модель Leeuwen-
berg – полиархична, т. к. материнские оси ветвятся 
с образованием двух равнозначных осей. Модель 
Koriba сочетает в себе иерархический и полиар-
хический принципы строения кроны (см. рис. 7).

Конструктивную организацию изученных 
нами видов можно охарактеризовать в  целом 
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как иерархическую, в которую время от времени 
встраиваются элементы полиархических моделей 
Leeuwenberg и Koriba, что наиболее характерно для 
видов рода Salix и проявляется в неоднократном 
раздвоении ствола и появлении мощных ветвей 
(см. рис. 7). У Picea abies иерархическая органи-
зация четко выдерживается на протяжении все-
го онтогенеза (Kostina et al., 2024).

Для иерархических архитектурных моделей ав-
торы концепции указывают моноподиальный, 
мезосимподальный и акросимподиаьный вари-
анты нарастания скелетных осей. Для большин-
ства изученных видов, в том числе и для Pinus 
sylvestris (Chepik, 1974; Kostina, Barabanshchikova, 
2017) характерно неустойчивое моноподиальное 
и акросимподильное нарастание. Длительно мо-
ноподиально нарастать может только Picea abies. 
Для полиархических моделей характерно ложно-
дихотомическое нарастание, обусловленное об-
разованием двух или более побегов замещения. 
Мезосимподиальный вариант нарастания у изу-
ченных нами видов не реализуется.

Результаты исследования показали, что соот-
несение структурной организации изученных 
видов с архитектурными моделями, в том чис-
ле Rauh, Troll, Scarrone, Noseran, Attims, Koriba, 
Leeuwenberg не  представляется возможным 
по следующим причинам:

–  характеристика признаков, лежащих в осно-
ве выделения архитектурных моделей, не содер-
жит вариантов, реализуемых у исследуемых видов;

–  ряд признаков в концепции сформулирова-
ны некорректно или нуждаются в уточнении при-
менительно к условиям сезонного климата;

–  комбинация признаков структурной орга-
низации исследованных видов не соответствует 
комбинации признаков архитектурных моделей.

Архитектурные модели лесообразующих видов 
деревьев умеренной зоны

Для решения вопроса об архитектурных мо-
делях изученных нами видов можно предложить 
несколько подходов.

F. Halle, R.A.A. Oldemann (1970) отмечали, что 
структурная организация деревьев умеренного 
климата нередко представляет собой комбина-
цию нескольких моделей. Однако указания на то, 
что структурная организация таких‑то видов име-

ет элементы таких‑то моделей, недостаточно, по-
скольку приходится разъяснять, о  каком эле-
менте идет речь и показывать принципиально 
значимые несоответствия по другим элементам.

Описать структуру побеговых систем изучен-
ных видов деревьев с  позиций концепции ар-
хитектурных моделей можно было бы, исполь-
зуя уже имеющиеся архитектурные модели Rauh, 
Scarrone, Troll, Noseran и  обращая внимание 
на те признаки моделей, которые являются наи-
более специфичными. При таком подходе мож-
но предложить, например, модель Noseran II, для 
которой характерны силлептические побеги. Од-
нако такая модель по большинству признаков бу-
дет отличаться от традиционной модели Noseran.

Мы предлагаем решить вопрос об архитектур-
ных моделях изученных нами лесообразующих 
видов деревьев умеренной зоны, группируя вы-
явленные варианты признаков в новые комбина-
ции. Число таких комбинаций можно уменьшить, 
если рассматривать односезонные генеративные 
побеги, образующиеся из пазушных почек, и ге-
неративные побеги с пазушными соцветиями как 
один вариант, не приводящий к изменению спо-
соба нарастания осей. Развитие же из верхушеч-
ных почек генеративных побегов с терминаль-
ными соцветиями и резидами может не только 
изменить способ нарастания осей, но и приве-
сти к образованию специфических систем с уча-
стием генеративных побегов, как например у Acer 
platanoides и Betula pendula (Kostina et al., 2022b).

С учетом особенностей реализации признаков 
у изученных нами видов деревьев мы предлагаем 
следующие конструктивные комбинации.

Конструктивная комбинация 1. Одностволь-
ный поликарпик. Четко выраженный иерархи-
ческий план организации. Ритмичный рост по-
бегов. Устойчивое моноподиальное нарастание. 
Акротонное ветвление. Восходящие молодые 
ветви кроны. Силлептические побеги регулярно 
не образуются. Односезонные генеративные по-
беги. Побеги замещения текущего года, прини-
мающие участие в формировании ствола, растут 
ортотропно. Представитель – Picea abies.

Конструктивная комбинация 2. Одноствольный 
поликарпик. Иерархический план организации 
с элементами полиархической организации. Рит-
мичный рост побегов. Неустойчивое моноподи-
альное нарастание. Акротонное ветвление. Вос-
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ходящие молодые ветви кроны. Силлептические 
побеги регулярно не  образуются. Односезон-
ные генеративные побеги и генеративные побе-
ги с пазушными соцветиями. Побеги замещения 
текущего года, принимающие участие в форми-
ровании ствола, растут ортотропно. Предста-
вители – Fraxinus excelsior, Populus tremula, Pinus 
sylvestris, Quercus robur.

Конструктивная комбинация 3. Одноствольный 
поликарпик. Иерархический план организации 
с элементами полиархической организации. Рит-
мичный рост побегов. Неустойчивое моноподи-
альное нарастание. Акротонное ветвление. Вос-
ходящие молодые ветви кроны. Силлептические 
побеги регулярно не образуются. Генеративные 
побеги с верхушечными соцветиями. Резиды ге-
неративных побегов участвуют в формировании 
ствола и ветвей на заключительных этапах их раз-
вития. Представители – Acer platanoides.

Конструктивная комбинация 4. Одноствольный 
поликарпик. Иерархический план организации 
с элементами полиархической организации. Рит-
мичный рост побегов. Неустойчивое моноподи-
альное нарастание. Акротонное ветвление. Вос-
ходящие молодые ветви кроны. Силлептические 
побеги развиваются в проксимально-медианной 
части и участвуют в формировании ветвей, а ино-
гда и ствола. Генеративные побеги с верхушеч-
ными соцветиями. Резиды генеративных побе-
гов участвуют в формировании ствола и ветвей 
на заключительных этапах их развития. Побеги 
замещения текущего года, принимающие уча-
стие в формировании ствола, растут ортотроп-
но. Представители – Alnus glutinosa, Alnus incana, 
Betula pendula, Betula alba.

Конструктивная комбинация 5. Одноствольный 
поликарпик. Иерархический план организации 
с элементами полиархической организации. Рит-
мичный рост побегов. Акросимподиальное на-
растание. Акротонное ветвление. Восходящие 
молодые ветви кроны. Силлептические побеги 
развиваются в проксимально-медианной части 
и участвуют в формировании ветвей, а иногда 
и ствола. Генеративные побеги односезонные. 
Побеги замещения текущего года, принимающие 
участие в формировании ствола, растут ортотроп-
но. Представители – Salix alba, Salix pentandra.

Конструктивная комбинация 6. Одноствольный 
поликарпик. Иерархический план организации 
с элементами полиархической организации. Рит-

мичный рост побегов. Акросимподиальное на-
растание. Акротонное ветвление. Восходящие 
молодые ветви кроны. Силлептические побеги 
регулярно не образуются. Генеративные побе-
ги односезонные или с пазушными соцветиями. 
Побеги замещения текущего года, принимающие 
участие в формировании ствола, растут плагио-
тропно, на следующий год полностью выпрямля-
ются. Представители – Tilia cordata, Ulmus glabrа, 
Ulmus laevis.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Концепция архитектурных моделей была 
разработана для описания и  упорядочивания 
огромного структурного разнообразия побего-
вых систем древесных растений экваториального 
и тропического бессезонного климата, путем вы-
явления наиболее ярких комбинаций признаков, 
отражающих, прежде всего, различные аспекты 
деятельности апикальных меристем.

Рассмотренные 15 видов лесообразующих де-
ревьев Средней полосы европейской части Рос-
сии по комплексу признаков наиболее близки 
к  моделям Rauh, Scarrone, Troll. Практически 
у всех этих видов обнаруживаются отдельные 
элементы моделей Leeuwenberg и Koriba, а у сил-
лептически ветвящихся видов и модели Noseran. 
Сопоставление структуры побеговых систем из-
ученных видов с этими моделями показало, что 
ни по одной из этих моделей полного соответ-
ствия не наблюдается. Это обусловлено тем, что 
не совпадает комбинация признаков, используе-
мых при характеристике моделей и наблюдаемая 
у изученных видов. Кроме того, признаки, харак-
теризующие структурную организацию деревьев 
умеренного климата, нуждаются или в дополне-
нии, или в уточнении, или в замене на более чет-
ко сформулированные.

С учетом особенностей реализации признаков 
у изученных нами видов деревьев мы предлагаем 
шесть новых конструктивных комбинаций, к ко-
торым относятся от одного до четырех видов. Та-
кая ситуация, возможно, обусловлена небольшим 
числом видов лесообразующих деревьев, произ-
растающих в Средней полосе европейской части 
России и вовлеченных в наш анализ.

Окончательно решить вопрос об архитектур-
ных моделях изученных нами видов можно толь-
ко после привлечения большого числа видов 
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не только деревьев, но и кустарников и древес-
ных лиан умеренного климата, причем произ-
растающих как в Средней полосе Европейской 
России, так и в других регионах России и за рубе-
жом. При таком подходе можно будет увеличить 
или сократить число основных признаков, вы- 
явить новые варианты этих признаков и их ком-
бинации. Беглый обзор фактического доступного 
нам материала показал, что с увеличением числа 
вовлеченных в такой анализ растений возрастет 
и число видов, имеющих сходные комбинации 
признаков. Например, к конструктивной комби-
нации 1 помимо Picea abies можно отнести Abies 
sibibica Ledeb., к конструктивной комбинации 3 – 
не только Acer platanoides но и Sorbus aucuparia L., 
Aesculus hippocastanum L., к конструктивной ком-
бинации 5 – помимо Salix alba, Salix pentandra до-
бавить Ulmus pumila L.

После проведения такого полномасштабного 
исследования выделенным устойчивым комбина-
циям можно присвоить статус модели и, продол-
жив традиции F. Halle и R.A.A. Oldeman, назвать 
их именами выдающихся ученых, в том числе 
и отечественных.
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The comparison of the structure of shoot systems of forest-forming species of temperate zone trees with 
architectural models, including those which the authors of the concept of architectural models and other 
researchers indicate for the temperate climate trees (namely, Rauh, Scarrone, Troll, Noseran, Attims, 
Koriba, and Leewenberg), has shown that none of the models is in complete compliance. This is due to 
the fact that the sets of characters used for describing the models and observed in the studied species do 
not coincide, and the features characterizing the models need to be either supplemented or clarified with 
regard to seasonal climate conditions, or are to be replaced with more clearly formulated ones, or are not 
suitable at all. Six new constructive combinations of characters were proposed for the studied species. The 
issue of architectural models of the studied species can be finally resolved after studying the structure of 
shoot systems in other tree species as well as shrubs and woody temperate vines. This will make it possible 
to identify both new variants of characters and their new combinations, as well as to confirm the validity 
of the already proposed six combinations.

Keywords: shoots, skeletal axes, growth, branching, trees, architectural models

[Mikhalevskaya, Kostina] Михалевская О.Б., Кости-
на И.Б. 1997. Структура, развитие и силлептиче-
ское ветвление вегетативных побегов Betula pendu-
la Roth. – Бюл. Гл. бот. сада. 174: 73–79.

Millet J., Bouchard B., Еdelin C. 1998a. Plant succes-
sion and tree architecture: an attempt at reconciling two 
scales of analysis of vegetation dynamics. – Acta Bio-
theor. 46: 1–22. 

Millet J., Bouchard B., Еdelin С. 1998b. Plagiotropic ar-
chitectural development of four tree species of the tem-
perate forest. – Can. J. Bot. 76: 2100–2118. 

Millet J., Bouchard B., Еdelin C. 1999. Relationship be-
tween architecture and successional status of trees 
in the temperate deciduous forest. – Ecoscience. 6:  
187–203.

Millet J., Bouchard B. 2003. Architecture of silver maple 
and its response to pruning near the power distribution 
network. – Can. J. Bot. 33: 726–739.

Oldeman R.A.A. 1974. L’architecture de la foret guy-
anaise. – Mem. O.R.S.T.O.M. 73. P. 1–204.

[Serebryakov] Серебряков И.Г. 1962. Экологическая 
морфология растений. М. 378 с.

[Serebryakova] Серебрякова Т.И. 1977. Об основных 
“архитектурных моделях” травянистых многолетни-
ков и модусах их преобразования. – Бюл. МОИП, 
отд. биол. 82(2): 112–128.

[Serebryakova, Bogomolova] Серебрякова Т.И., Богомо-
лова Т.В. 1984. Модели побегообразования и жиз-
ненные формы в роде Viola (Violaceae). – Бот. журн. 
69(6): 729–742.



	 БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ     том 109     № 10     2024

1048	 Костина и др.	

ACKNOWLEDGEMENTS

The work was carried out within the framework 
of the state task of the Institute of Ecology of the 
Volga River Basin RAS “Structure, dynamics and 
sustainable development of ecosystems of the Volga 
basin”(No 1021060107217-0-1.6.19).

REFERENCES
Antonova I.S., Rudneva M.V. 2010. The structure of the 

shoot complexes of the top of the tree of Betula lit-
winowii Doluch. and Betula pendula Roth at the virgin 
stage of development. – In the book: Biological types of 
Christen Raunkier and modern botany. Kirov. P. 301–
307 (In Russ.).

Antonova I.S., Bart V.A., Televinova M.S. 2023. Modern 
approaches to studying the structure of tree crowns. – 
Systematic and floristic studies of Northern Eurasia. 
Moscow. P. 23–26 (In Russ.).

Chepik F.A. 1974. Features of the formation and structure 
of replacement shoots in Pinus sylvestris L. – Bot. Zhurn. 
3: 321–433 (In Russ.).

Édelin C. 1991. Nouvelles donnees sur l'arkitekture des 
arbres sympodiaux: le concept de plan d'organisation. – 
L'arbre biologie et développement: Actes du 2 Colloque 
international sur l'arbre. Montpellier. P. 154–168.

Ermolova L.S., Gulbe Ya.I., Gulbe T.A. 2012. Morpho-
logical features and seasonal development of European 
birch in young stands of trees on the grassland. – Forest 
Science. 6: 30–43 (In Russ.).

Getmanets I.A. 2008. Approaches to the analysis of bio-
morphs of species of the genus Salix (using the example 
of willows of the Southern Urals). – Modern approach-
es to the description of plant structure. Kirov. P. 106–
115 (In Russ.).

Hallé F., Oldeman R. 1970. Essai surl architecture et la di-
namique de croissance des arbres tropicaux. Paris. 178 p.

Hallé F., Oldeman R.A.A., Tomlinson P.B. 1978. Tropi-
cal Trees and Forests. Berlin. 441 p.

Koriba K. 1958. On the periodicity of tree-growth in the 
tropics, with reference to the mode of branching, the 
leaf-fall, and the formation of the resting bud. – The 
gardens bulletin Singapore. 17(1): 11–81.

Kostina M.V. 2003. The structure and position of the first 
phyllomes on the main and lateral axes in the family rep-
resentatives of Betulaceae and Salicaceae. – Bulletin of 
the Main Botanical Garden. 185: 78–84 (In Russ.).

Kostina М.V., Barabanshikova N.S., Bityugova G.V., Ya-
sinskaya O.I., Dubach A.M. 2015. Structural Modifica-
tions of Birch (Betula pendula Roth) Crown in Relation 
to Environmental Conditions. – Contemporary Prob-
lems of Ecology. 8(5): 584–597 (In Russ.).

Kostina M.V., Barabanshchikova N.S. 2017. Some aspects 
of the formation of the crown of Scots pine (Pinus syl-

vestris L.). – Social and environmental technologies. 3: 
27–42 (In Russ.).

Kostina M.V., Barabanshchikova N.S., Abakarova S.G. 
2022a. Constructive organization of Betula pendula 
Roth. – Social and environmental technologies. 12(3): 
257–283 (In Russ.).

Kostina M.V., Barabanshchikova N.S., Nedoseko O.I., Ya-
sinskaya O.I. 2022b. Features of the constructive organi-
zation of trees of the temperate zone due to the structure 
and rhythm of the development of generative shoots. – 
Bot. Zhurn. 107(7): 627–651 (In Russ.).

Kostina M.V., Barabanshchikova N.S., Nedoseko O.I., 
Stamenov M.N. 2024. Structural organization of for-
est-forming species of trees growing in the middle zone 
of the European part of Russia. – Bot. Zhurn. 109(5): 
455–470. 
https://doi.org/10.31857/S0006813624050042 (In Russ.)

Kuznetsova T.V. 1991. Morphology of inflorescences: cur-
rent state. – Results of science and technology. VINITI. 
Ser. Botany. T. 12. P. 51–174.

Mikhalevskaya O.B. 2002. Morphogenesis of tree plant 
shoots. Morphogenesis steps and their regulation. Mos-
cow. 66 p. (In Russ.).

Mikhalevskaya O.B. 2004. Growth rhythm and shoot struc-
ture in tropical and subtropical woody plants. – Bulle-
tin GBS. 188: 119–128.

Mikhalevskaya O.B., Kostina I.B., 1997. Structure, devel-
opment and silleptic branching of vegetative shoots of 
Betula pendula Roth. – Bulletin of the Main Botanical 
Garden. 174: 73–79 (In Russ.).

Millet J., Bouchard B., Еdelin C. 1998a. Plant succes-
sion and tree architecture: an attempt at reconciling two 
scales of analysis of vegetation dynamics. – Acta Bio-
theor. 46: 1–22. 

Millet J., Bouchard B., Еdelin С. 1998b. Plagiotropic archi-
tectural development of four tree species of the temperate 
forest. – Can. J. Bot. 76: 2100–2118. 

Millet J., Bouchard B., Еdelin C. 1999. Relationship be-
tween architecture and successional status of trees in the 
temperate deciduous forest. – Ecoscience. 6: 187–203.

Millet J., Bouchard B. 2003. Architecture of silver maple 
and its response to pruning near the power distribution 
network. – Can. J. Bot. 33: 726–739.

Oldeman R.A.A. 1974. L’architecture de la foretguy-
anaise. – Mem. O.R.S.T.O.M. 73.  P. 1–204.

Serebryakov I.G. 1962. Ecological morphology of plants. 
Moscow. 378 p. (In Russ.).

Serebryakova T.I. 1977. On the main “architectural mod-
els” of herbaceous perennials and the modes of their 
transformation. – Bulletin. MOIP, dept. biol. 82(2): 
112–128 (In Russ.).

Serebryakova T.I., Bogomolova T.V. 1984. Patterns of 
shoot formation and life forms in the genus Viola (Vio-
laceae). – Bot. Zhurn. 69(6): 729–742 (In Russ.).



БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ, 2024, том 109, № 10, с. 1049–1055

 ФЛОРИСТИЧЕСКИЕ НАХОДКИ 

1049

НОВЫЕ НАХОДКИ И МОРФОЛОГИЯ ЗОЛОТИСТОЙ ВОДОРОСЛИ 
UROGLENA KUKKII (OCHROMONADALES, UROGLENACEAE)  

В РОССИИ
© 2024 г.      Л. В. Снитько1, *, Т. В. Сафронова2, И. А. Блинов1, В. П. Снитько1

1Южно-Уральский ФНЦ Минералогии и Геоэкологии УрО РАН 
терр. Ильменский заповедник, 1, Миасс, Челябинская обл., 456317, Россия

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

*e-mail: lvs223@yandex.ru
Поступила в редакцию 05.04.2024 г. 

Получена после доработки 02.09.2024 г. 
Принята к публикации 08.10.2024 г.

Вторая в России находка вида Uroglena kukkii в водоемах Южного Урала свидетельствует о более 
широком распространении вида. Описанный из Эстонии, этот вид впервые в России был отмечен 
только в Санкт-Петербурге. Морфология колоний и стоматоцист U. kukkii была изучена с помо-
щью световой и электронной микроскопии. В данной работе приводится сравнение морфологи-
ческих характеристик стоматоцист U. kukkii из двух местообитаний в России с образцами из ти-
пового местообитания, выявляются условия массового формирования стоматоцист.
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Род Uroglena Ehrenb. включает колониальные 
хризофиты с клетками, погруженными в слизь 
и объединенными внутри колоний посредством 
протоплазматических тяжей (Pusztai, Škaloud, 
2019, 2022). У морфологически сходных, но эво-
люционно неродственных родов Uroglenopsis 
Lemmerm. и Urostipulosphaera Pusztai et Škaloud 
клетки либо вообще не соединены между собой 
(Uroglenopsis), либо соединяются толстыми сли-
зистыми тяжами (Urostipulosphaera). В настоящее 
время род Uroglena насчитывает 16 видов и раз-
новидностей (Pusztai, Škaloud, 2022). Учитывая, 
что все виды в пределах рода имеют мало разли-
чающиеся по строению клетки и формируют схо-
жие колонии, морфология стоматоцист является 
важным таксономическим признаком. Стома-
тоцисты различаются по строению воротничка 
и орнаментации поверхности, которые могут не-
сколько изменяться в процессе созревания цист 
(напр., Cronberg, 1992; Cronberg, Laugaste, 2005). 
Представители Uroglena и Uroglenopsis часто от-
мечались в водоемах горно-лесного пояса и ле-
состепной зоны Южного Урала, но отсутствие 
стоматоцист не позволяло определить их до вида 

(Snit`ko, Snit`ko, 2013, 2014, 2019). Вид Uroglena 
kukkii Cronberg et Laugaste был описан из Эсто-
нии (Cronberg, Laugaste, 2005) и впервые с мо-
мента описания недавно был отмечен в водоемах 
Украины и России (Kapustin et al., 2022).

В данной работе представлены новые данные 
о распространении редкого вида золотистых во-
дорослей Uroglena kukkii, проведено сравнение 
морфологических признаков стоматоцист двух 
российских популяций с образцами из типового 
местообитания, а также обсуждается возможное 
влияние массового развития видов рода Synura 
на продолжительность вегетации U. kukkii.

МАТЕРИАЛ И  МЕТОДЫ

Материалом для исследования послужили 
пробы планктона, собранные в водоемах горно-
лесного пояса и лесостепной зоны Южного Ура-
ла. Пробы отбирали планктонной сетью с яче-
ей 14 мкм в  диаметре, круглогодично, уделяя 
внимание холодноводным периодам. Матери-
ал для сравнения вариабельности стоматоцист 
был взят из  Фигурного пруда, расположенно-
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Таблица 1. Географическое положение и физико-химические показатели водоемов-местонахождений 
Uroglena kukkii в России с датами отбора проб
Table 1. Geographical location and physico-chemical parameters of reservoirs, localities of Uroglena kukkii in Russia 
with sampling dates

Водоемы 
Waterbodies

Площадь, 
км2 

Area, km2

Средняя и 
макс. глу-
бина, м

Mean and 
max depth, 

m

Номера и даты сбора проб, 
температура воды (Т) 

Sample collection numbers 
and dates, water tempera-

ture (T)

УЭП, 
мкСм · см−1 

Conductivity, 
μS · cm−1

pH

Pнеорг,  
мкг·дм–1 /
Pinorg, mc-

g·dm–1

Координаты
Coordinates

Пруд Фигурный,  
Ботанический сад, 
С.-Петербург 
Figurnyi Pond of Peter the 
Great Botanical Garden, 
St.-Petersburg

< 0.01 1/2 17 V 2013; 5 V 2016 250 7.5 nd 59°58ʹ12.5ʺ N, 
30°19ʹ41.3″ E

р. Сорокина 
Sorokina River

nd 0.2/0.4 1 – 15 V 2020 (Т = 12.0°С) nd 7.3–7.4 nd 54°16ʹ43.0ʺ N
59°59ʹ20.1ʺ E

оз. Кошкуль
Koshkul Lake

0.3 2/4
2 – 27 IV 2021 (Т = 9.0°С);
3 – 27 IV 2023 (Т = 12.0°С);
4 – 15 V 2023 (Т = 14.0°С)

190.0 7.2–7.9 10–45 55°01ʹ00.0ʺ N
60°02ʹ07.0ʺ E

Пруд гор. пляжа 
(дериват оз. Тургояк)
City beach pond 
(Lake Turgoyak derivate)

0.01 1/1.2

5 – 24 IV 2021 (Т = 9.0°С); 
6 – 04 V 2022 (Т = 9.0°С);
7 – 14 V 2022 (Т = 12.0°С);
8 – 27 IV 2023 (Т = 12.5°С);
9 – 4 V 2023 (Т = 13.0°С);
10 – 15 IV 2023 (Т = 14.0°С);
11 – 22 VI 2023 (Т = 16.0°С)

180.0–255.0 7.2 120 55°09ʹ12.5ʺ N
60°06ʹ58.2ʺ E

оз. Сириккуль 
Sirikkul Lake

0.86 2/4 12 – 27 IV 2023 (Т = 12.5°С) 140.0–243.0 7.0–9.2 10–93 55°20ʹ01.4ʺ N
60°15ʹ16.1ʺ E

Примечание: УЭП – удельная электропроводность, nd – нет данных.
Note: УЭП – electrical conductivity; nd – no data.

го на территории Ботанического сада Петра Ве-
ликого (г. Санкт-Петербург), где пробы собраны 
с помощью планктонной сети с ячейкой 20 мкм.

Географические и некоторые гидрохимические 
характеристики пяти изученных водоемов приве-
дены в табл. 1. Это мелкие слабопроточные во-
доемы со значениями электропроводности УЭП 
140–255 мкСм · см−1, По показателям содержания 
минерального фосфора изученные водоемы Юж-
ного Урала являются мезо-эвтрофными и эвтро-
фными (см. табл. 1), заросшими макрофитной 
растительностью.

Живые пробы планктона были изучены с по-
мощью светового микроскопа (СМ) Nikon Eclipse 
E600 с объективами Nikon 60×, 40×, 10×. Ис-
следование стоматоцист проводили при помощи 
сканирующего электронного микроскопа (СЭМ) 
Tescan Vega 3Sbu при увеличении в (2–20) × 103 
раз. Для изучения объектов в  СЭМ аликвоту 

концентрированной пробы планктона наноси-
ли на токопроводящий скотч на алюминиевом 
диске и высушивали. Напыление золотом про-
водили в ионно-плазменном напылителе Quorum 
Q150R ES.

Измерение гидрохимических показателей 
и СЭМ-исследования выполнены на базе Южно-
Уральского центра коллективного пользования 
по исследованию минерального сырья (аттестат 
аккредитации № РОСС RU.001.514536). Иссле-
дования проб из пруда г. Санкт-Петербурга про-
водили с помощью сканирующего электронного 
микроскопа JEOL JEM 100.

РЕЗУЛЬТАТЫ И  ОБСУЖДЕНИЕ
Стоматоцисты Uroglena kukkii обнаружены 

в России в пяти водоемах: на Северо-Западе одна 
локация ― пруд г. С.‑Петербург; на Южном Урале 
четыре локации (12 проб), номера проб с датами 
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сбора и температурой воды приведены в табл. 1. 
Морфотипы стоматоцист вида U. kukkii из изучен-
ных водных объектов приведены на рис. 1.

Стоматоцисты U. kukkii были отмечены в один 
и тот же сезон года: южноуральская популяция 
в конце апреля, сразу после схода льда при тем-
пературе воды +9.0 – +12.5°C; петербургская по-
пуляция в мае при температуре +16°C и +19°C. 
На Южном Урале в мае и июне, при прогреве 
воды до +14 – +16°C, стоматоцисты встречались 
единично в тех же водоемах (например, рис. 1 j).

Форма исследованных колоний U. kukkii была 
от сферической до эллипсоидной (95–120 × 112–
175 мкм), наиболее частый размер 110 × 140 мкм. 
Клетки имели грушевидную форму, 7–10 ×  
× 6–7 мкм, с двумя неравными по длине жгутика-
ми на переднем конце. Задняя часть клетки сое-
динена тонкими разветвленными тяжами, погру-

женными в общую колониальную слизь. Клетки 
были округлой формы с одним хлоропластом 
(рис. 2а, b). Колонии петербургской популяции 
находились в стадии деления (рис. 2с) и имели 
более крупные размеры (табл. 2).

Массовое образование стоматоцист в колони-
ях наблюдали 27 IV 2023 в мелководном малом 
пруду-деривате оз. Тургояк (см. табл. 1; рис. 2d, e), 
что позволило идентифицировать вид как U. kukkii. 
В начале мая в водоеме отмечено массовое раз-
витие видов рода Synura Ehrenb. (Snit`ko et al.,  
2021, 2022), вегетация которых отмечена до сере-
дины мая при температуре +14 – +16°C. В этот 
период колоний и стоматоцист U. kukkii не на-
блюдали в данном водоеме. Позже в июне отме-
чены только единичные стоматоцисты U. kukkii 
со сглаженными шипами (рис. 1j).

Рис. 1. Стоматоцисты Uroglena kukkii 
(СЭМ) из российских популяций: а, b, c – 
из Фигурного пруда ботанического сада г. 
Санкт-Петербург; южноуральская популя-
ция: d, е, f, i – из оз. Кошкуль; g – из р. Со-
рокина; j, k, l – из пруда городского пляжа 
(дериват оз. Тургояк); h – из оз. Сириккуль. 
Масштабные линейки: 5 мкм.

Fig. 1. Uroglena kukkii stomatocysts (SEM) 
from Russia: а, b, c – from Figurnyi Pond of 
the Peter the Great Botanical Garden, St. Pe-
tersburg; the South Ural population: d, е, f, i – 
from Koshkul Lake; g – from the Sorokina 
River; j, k, l – from city beach pond (Lake Tur-
goyak derivate); h – from Sirikkul Lake.
Scale bars: 5 μm.
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Описание стоматоцисты Uroglena kukkii: стома-
тоциста сферической формы, диам. 12.1–13.4 мкм 
(южноуральская популяция) и 12–14 мкм (попу-
ляция в Санкт-Петербурге). Воротничок снару-
жи цилиндрический (высота 1.4–3.2 мкм, диам. 
3.7–4.1 мкм в южноуральской популяции, и вы-
сота 2–2.9 мкм, диам. 4.4–5.0 мкм в популяции 
из  Санкт-Петербурга), внутри воротничок об-
ратноконический, пора вдавленная (диам. 0.8–
1.6  мкм в  южноуральской популяции, и  диам. 
0.6–0.98 мкм в популяции из Санкт-Петербурга). 
Поверхность стоматоцист орнаментирована бес-
порядочно и редко расположенными выростами 
неправильной палочковидной формы, с уплощен-

ными и раздвоенными верхушками; встречаются 
также конические бугорки. Выросты высотой 0.3–
1.0 мкм, шириной у основания 0.5–1.0 мкм в юж-
ноуральской популяции, и высотой 0.4–1.2 мкм, 
шириной у основания 0.4–0.85 мкм в популяции 
в Санкт-Петербурге.

Морфологически стоматоцисты из российских 
популяций соответствуют описанию типового 
материала Uroglena kukkii (табл. 2). В нашем ис-
следовании размеры колоний с клетками U. kukkii 
были схожими с размерами из типовой локации, 
а размеры колоний с цистами были больше, чем 
в типовой локации в Эстонии (Cronberg, Laugaste, 
2005): 20 промеров колоний с цистами попада-

Рис. 2. Колонии Uroglena kukkii, СМ. Южноуральская популяция: а – колония; b, d – колонии с формирующимися 
стоматоцистами; e – стоматоцисты. С.-Петербург: c – колонии с формирующимися стоматоцистами в стадии деле-
ния из Фигурного пруда.
Масштабные линейки: а – 10 мкм, b, c, d – 50 мкм, e – 20 мкм.

Fig. 2. Colonies of Uroglena kukkii, LM. Тhe South Ural population: а – colony; b, d – colonies showing cells in the process 
of stomatocyst formation; e – stomatocysts. St. Petersburg: c – colonies showing cells in the process of stomatocyst formation 
in division stage from Figurnyi Pond of the Peter the Great Botanical Garden.
Scale bars: а – 10 μm, b, c, d – 50 μm, e – 20 μm.
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ли в диапазон 95–120 × 112–175 мкм (см. рис. 2). 
Нужно отметить, что размеры колоний не явля-
ются диагностическим признаком для разделе-
ния видов рода Uroglena. Известно, что молодые 
колонии имеют меньшие размеры, чем зрелые 
(Cronberg, 1992). В популяции из пруда Санкт-
Петербурга колонии U. kukkii были значитель-
но крупнее таковых в южноуральской популя-
ции и составляли 197.2–272.4 × 158.9–235.8 мкм 
(см. абл. 2), колонии были крупнее, поскольку 
находились в процессе деления (рис. 2с).

Остальные морфологические показатели соот-
ветствовали размерным диапазонам из типовой 
локации, отмечались лишь незначительные раз-
личия в размерах воротничка (см. табл. 2): вари-
ации размеров воротничка выходили за нижнюю 
границу диапазонов в типовой локации, но со-
ответствовали таковым из  популяции в  Укра-
ине: диаметр 2.7–4.7 мкм, высота 1.6–4.2 мкм 
(Kapustin et al., 2022).

Таблица 2. Cравнение морфологических признаков Uroglena kukkii из локаций в России и типового 
местонахождения
Table 2. Comparison of morphological features of Uroglena kukkii from localities in Russia and the type locality

Характеристики 
Features

Типовое 
местонахож-

дение
Type locality

Локации в России / Localities in Russia

St.-Petersburg Водоемы Южного Урала / Waterbodies of South Urals

Фигурный пруд 
Бот. сада

Figurnyi Pond 
of the Peter the 
Great Botanical 

Garden

Пруд гор. пляжа 
(дериват  

оз. Тургояк) 
City beach pond  
(Lake Turgoyak 

derivate)

оз. Кошкуль
Koshkul Lake

р. Сорокина 
Sorokina 

River

оз. Сириккуль 
Sirikkul Lake

Размеры колоний, мкм
Colony dimensions, μm

75–105 197.2–272.4 × 
× 158.9–235.8

80–150
(95–120 ×112–175) nd nd nd

Длина клетки, мкм
Cell length, μm

10–16 7.6–9.7 10–11 nd nd nd

Ширина клетки, мкм 
Cell width, μm

6–8 6.0–7.2 6–8 nd nd nd

Диаметр стоматоцисты, мкм
Stomatocyst diameter, μm

12.7–15.6 12.0–14.0 12.1–12.5 12.1–12.2 13.0–13.4 11.8–12.9

Высота воротничка, мкм
Collar length, μm

2.4–3.9 2.0–3.0 1.4–1.6 1.5–5.0 1.5–2.2 1.9–2.0

Диаметр воротничка, мкм
Collar width, μm

3.8–5.6 4.4–5.0 3.2–4.1 3.7–4.0 3.5–3.7 3.3–3.4

Диаметр поры, мкм 
Pore diameter, μm

0.8–1.3 0.78 0.8 1.6 – 0.8

Примечание: nd – нет данных.

Note: nd – no data.

Несколько меньшие высота и диаметр ворот-
ничка могут отражать вариабельность развития 
стоматоцист в период зрелости: в мае и июне 
у южноуральской популяции отмечены стомато-
цисты с более коротким воротничком, чем в ти-
повом описании (см. рис. 1j). Наибольшая высота 
воротничка 5.0 мкм (см. рис. 1i) с тонким краем 
отмечена в период формирования стоматоцист.

Колонии рода Uroglena и Uroglenopsis отмечены 
во многих водоемах горно-лесного пояса Южно-
го Урала весной и осенью в холодноводные пери-
оды открытой воды (Snit’ko, Snit’ko, 2013, 2014, 
2019). Но отсутствие стоматоцист не позволяло 
точно определить виды.

В  планктоне пруда-деривата оз. Тургояк 
27 IV 2023 наблюдали массовое развитие U. kukkii 
(800 колоний/дм3) с формирующимися цистами 
(рис. 2d). В доминирующем комплексе планкто-
на этого пруда отмечены холодноводные дино-
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флагелляты рода Peridinium Ehrenb. (см. рис. 2d), 
зоопланктон встречен единично. Также, в том же 
водоеме в это время отмечено начало вегетации 
видов рода Synura Ehrenb.: S. americana Kynčlo-
va et Škaloud, S. mammilosa Takahashi, S. petersenii 
Korshikov emend. Škaloud et Kynčlova (Snit`ko et al., 
2021, 2022).

При наблюдении на следующей неделе после 
массового формирования стоматоцист U. kukkii, 
мы так же, как и в Фигурном пруду Ботаническо-
го сада Санкт-Петербурга (Kapustin et al., 2022), 
не наблюдали колоний с клетками Uroglena. При 
этом зоопланктон продолжал встречаться еди-
нично, но  резко выросла численность видов 
Synura: с 250 колоний в дм3 (12.5 тыс. кл./дм3) 
04 V 2023 до 950 колоний в дм3 (47.5 тыс. кл./дм3) 
14 V 2023. При прогреве воды до +16°C в сере-
дине июня и уменьшении вегетации колоний 
Synura, были снова отмечены единичные коло-
нии Uroglena размером 80 × 87 мкм (см. рис. 2а), 
также встречена стоматоциста U. kukkii, при этом 
колоний с цистами не было обнаружено.

Таким образом, вид U. kukkii развивается в те-
чение короткого периода: вегетация составляла 
одну–две недели.

На протяжении нескольких лет в период 2020–
2023 гг. стоматоцисты U. kukkii были обнаруже-
ны в планктоне четырех южноуральских водое-
мов, в некоторых из них они отмечены ежегодно. 
По этой причине мы считаем, что вид U. kukkii 
не относится к редким, как это считалось.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В водоемах горно-лесного пояса Южного Ура-
ла стоматоцисты U. kukkii отмечены в четырех ме-
стообитаниях и с высокой численностью.

Все выявленные местообитания вида U. kukkii 
как в г. Санкт-Петербурге, так и на Южном Ура-
ле являются малыми слабопроточными мелко-
водными, заросшими высшей водной раститель-
ностью водоемами с нейтральным рН, низкой 
удельной электропроводностью в диапазоне 140–
255 мкСм · см−1, массовое формирование стомато-
цист происходит весной.

Проведенное исследование расширило пред-
ставления о географическом распространении 
таксона, известного прежде из единственного ме-
стообитания в России.
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NEW RECORDS AND MORPHOLOGY OF CHRYSOPHYTE ALGA 
UROGLENA KUKKII (OCHROMONADALES, UROGLENACEAE) 

IN RUSSIA
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A rare chrysophyte species, Uroglena kukkii, was recorded in the waterbodies of the mountain forest zone 
of the South Urals. Described from Estonia, this species was first recorded in Russia in St. Petersburg. 
The second Russian discovery of the species U. kukkii indicates a wider distribution of the species. The 
morphology of the colonies and stomatocysts of U. kukkii was studied using light and electron microscopy. 
This paper compares the morphological characteristics of U. kukkii stomatocysts from the two habitats 
in Russia with samples from the type locality, and specifies the conditions for the mass formation of the 
stomatocysts.

Keywords: Chrysophyceae, Uroglena, morphology, stomatocysts, Russia, South Urals
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In August 2024, during the fieldwork in the moun-
tain pine forest of Highland Dagestan, we found a li-
chenized fungus with blue-green photobiont visually 
resembled a small Leptogium (Ach.) Gray s. l. or Col-
lema F. H. Wigg. s. l. species. However, very distinctive 
under a magnifying glass white marginal hairs of the 
specimen doubt our suggestion. Further study of the 
specimen revealed a new species Leptochidium albo-
ciliatum (Desm.) M. Choisy belonging to the genus 
Leptochidium M. Choisy previously unknown within 
the Caucasus.

French lichenologist M. Choisy described the genus 
Leptochidium in 1952 as monotypic with Leptochidium 
albociliatum as a type species (Choisy, 1952). The ge-
nus Leptochidium was previously long-assigned to the 
family Placynthiaceae Å. E. Dahl (Eriksson, 2006). 
In 2007, as a result of molecular phylogenetic stud-
ies, this genus, along with the genera Massalongia 
Körb. and Polychidium (Ach.) Gray, was separated 
into a distinct family, the Massalongiaceae Wedin, 
P.M. Jørg. et E. Wiklund, within the order Peltigera-
les Walt. Watson (Wedin et al., 2007).

Norwegian lichenologist P.M. Jørgensen in 2006 
transferred in this genus a species originally named  
Leptogium rivulare var. crenatulum Nyl. with a new com-
bination Leptochidium crenatulum (Nyl.) P.M. Jørg. 
(Jørgensen, 2006). The genus currently comprises two 
species worldwide – L. albociliatum and L. crenatulum, 
predominantly with mountain or arctic-alpine distri-
bution. Both species are known in Russia from north-
ern and arctic regions of European part and Far East 
(Urbanavichus, 2010).

First report of Leptochidium albociliatum for Rus-
sia dates back to the specimen collected in 1859 from 
the Ladoga Karelia by W. Nylander (Nylander, 1861). 
In 1863 this species was found in the Ponoi Lapland 
of Murmansk Region, with the specimen being depos-
ited in the Herbarium of Helsinki (Urbanavichus et al., 
2008). Deposited in the Herbarium of Oslo, there 
are two specimens of L. albociliatum (O-L‑124063, 
O-L‑124070), collected by B. Lynge in 1921 from No-
vaya Zemlya (The Lichen Herbarium, 2024). These 
specimens are latest known records of the species from 
Russia. Thus, our finding of Leptochidium albociliatum 
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Fig. 1. Leptochidium albociliatum: A – habitus, B – single lobe with transparent hairs. 
Scale bars – 0.5 mm.

Рис. 1. Leptochidium albociliatum: A – внешний вид, B – отдельная лопасть с прозрачными волосками. 
Шкалы – 0.5 мм.

in Dagestan is the first one in Russia after more than 
100 years of interruption.

The specimen identification was based on standard 
morphological and anatomical procedures with light 
microscopy (LOMO MSP‑2 and Mikmed‑6). The 
geographical coordinates are given in system WGS 84. 
The specimens are deposited in the herbarium of the 
Mountain Botanical Garden DFRC RAS (DAG), Al-
tai State University (ALTB) and personal herbarium 
of G. Urbanavichus.

Leptochidium M. Choisy, Bulletin Mensuel de la 
Société Linnéenne de Lyon 21: 165 (1952).

Thallus squamulose to foliose, dark brownish black-
ish to olive-green, gelatinous, mainly without prop-
er cortex, in one species with short glassy hairs along 
the margin. Apothecia laminal (not seen in our ma-
terial), reddish brown, convex at maturity, often with 
hairy margin. Spores colourless, narrowly ellipsoid, 
one-septate. Pycnidia rare (not seen in our material) 
semiimmersed, punctiform; conidia bacilliform, sim-
ple. Photobiont cyanobacterial (nostocoid), in short 
chains, individual cells 4–6 µm wide. No secondary 
substances.

Leptochidium albociliatum (Desm.) M. Choisy, Bul-
letin Mensuel de la Société Linnéenne de Lyon 21: 
165 (1952) (fig. 1).

Description: Thallus foliose, to 3 cm diam. Lobes 
erect, 1–3 mm wide, blackish-olive-green, not pru-
inose, 80–100 µm thick, with rounded ends and un-
dulate to crenulate, often ascending margins bearing 
abundant, thin, transparent hairs (about 0.1 mm long). 
Rhizines sparse, white, fasciculate, 0.35–0.7 mm long. 
Isidia sometimes present in center of mature lobes, 
black, globose, to 0.1 mm diam. Upper and lower 
cortex only partly developed, paraplectenchymatous, 
formed by 1–3 layers of cells. Medulla present be-
tween two photobiont layers. Apothecia not seen in 
Dagestan material, their description is provided ac-
cording to literature (Arcadia, 2023): 0.7–1.6 mm 
diam., slightly concave to slightly convex, not pru-
inose with hairy proper margin. Disc brown. Thalline 
margin present, persistent but very thin, smooth; in 
section: 100 µm wide, with distinct cellular cortex. Ex-
ciple sometimes visible externally as a thin ring, darker 
brown than disc; in section: 50–70 µm wide, colour-
less except at surface which is orange-brown, of prom-
inent large cells, 5–14 × 5–10 µm, long axis oriented 
in outward direction. Epithecium orange-brown, K–. 
Hymenium 90–100 µm tall, colourless, KI+ blue. Hy-
pothecium 50 µm tall, colourless, lower part distinct-
ly cellular, long axis of cells horizontal, cellular layer 
continuous with exciple. Paraphyses simple, with con-
spicuous septa, expanding gradually from 1.5 µm at 
base to 3 µm at apex, not capitate, sometimes slightly 

B
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moniliform. Asci 60 × 20 µm, variable in shape, cylin-
drical, narrowly clavate, or bulging at the middle, KI+ 
blue in a narrow arc at the tip (without obvious struc-
ture). Ascospores colourless, 1‑septate, constricted at 
septum, ±narrowly ellipsoid though ends sometimes 
slightly pointed 25–30 × 8–10 µm, 8 per ascus. Pho-
tobiont blue-green (nostocoid), cells globose, 5–8 µm 
diam., sometimes in chains, forming two distinct but 
±identical layers separated by a layer with no or few 
photobiont cells. Both photobiont layers continuous 
and regular.

Habitat: the specimen is found in the pine forest of 
the Pinetum kochianae myrtillosum association (Ab-
durakhmanova et al., 2018) on the spurs of Kyabyak-
tepe Ridge in the upper reaches of the Khynekhchay 
River (natural landmark Khynekhdere). This territory 
refers to the Highland Dagestan and is located in the 
zone of temperate climate. Main climatic features of 
the studied locality: annual precipitation – 600 mm, 
air humidity – 65%, snow cover thickness – 30–40 cm, 
average temperature – 8°C, average temperature of 
cold season – 0.1°C, average temperature of warm 
season – 13.6°C (Fizicheskaya…, 1996).

Substrate and ecology: on wet, shaded siliceous 
rocks among mosses under pine forest canopy. Pre-
dominantly a cool-temperate mountain species with 
several arctic localities. Mainly found among bryo-
phytes over siliceous rock, rarely on soil of basic sili-
ceous substrata or tree bases (Burgaz, Martínez, 2001; 
Nimis, 2022; Arcadia, 2023).

Specimen examined: Republic of Dagestan, Ru-
tulskiy district, vicinity of the Luchek village, upper 
reach of the Khynekhchay River, pine forest with sili-
ceous rock outcrops on western slope, on lower shaded 
part of wet siliceous rocks among mosses, 1885 m a. s. l. 
41°35ʹ44ʺN, 47°17ʹ51ʺE. 27 VIII 2024. G.P. Urbana- 
vichus (DAG 1524; ALTB; herb. G. Urbanavichus).

Distribution: New species and genus for the Cau-
casus. The nearest locality is known from Bitlis Prov-
ince in Turkey from 1425 m a. s. l. (Yazıcı et al., 2020). 
Within Russia is known from northern and arctic re-
gions of the European part (Karelia, Murmansk Re-
gion, Novaya Zemlya) (Fadeeva et al., 2007; Urba-
navichus et al., 2008; Urbanavichus, 2010). World 
distribution: North America (widespread), Central 
America (Mexico), Macaronesia, Europe (Northern, 
Western and Southern, except for the British Isles), 
Western Asia (Turkey, Syria), North Africa (Moroc-
co, Algeria) (Arcadia, 2023).

Note: Leptochidium albociliatum is superficially 
similar to Leptogium spp. The former is usually easily 
recognizable by the presence of short, glassy hairs on 
the lobe-margins. Hairs of some Leptogium species are 
different and usually are not confined to lobe-margins. 
In addition, Leptochidium lacks a regular upper cor-
tex, and has different apothecia and spores (Jørgensen, 
2007). Leptochidium crenatulum differs by squamulose 
thallus, non-isidiate lobes without marginal hairs.

Species of the genus Leptochidium have different 
ecology and distribution but same substrate prefer-
ences. Leptochidium albociliatum probably is a moun-
tain lichen, rather than arctic-alpine. Its main range 
covers cool-temperate mountainous regions of North 
America, Eurasia and Africa, with only several arctic 
localities. In North America, the species occurs in for-
est belt of the western mountain regions (Brodo et al., 
2001), in the Iberian Peninsula – in humid localities 
in the meso-, supra-, oromediterranean and montane 
belts (550–1700 m a. s. l.) (Burgaz, Martínez, 2001), 
in Italy is very rare in humid submediterranean, oro-
mediterranean and subalpine belt (Nimis, 2022), in 
Greece – at altitudes 920–1300 m (Arcadia, 2023), 
in North Africa – up to 1400 m (Amrani et al., 2018), 
in the Alps – from submediterranean to alpine belt (Ni-
mis et al., 2018), in the Caucasus – in the belt of the 
mountain pine forest (1885 m). Thus, the known alti-
tudinal range of Leptochidium albociliatum distribution 
within its main range is 500–1900 m a. s. l. Converse-
ly, Leptochidium crenatulum is predominantly found in 
northern and arctic regions, with several localities in 
mountains. It is most frequently observed in Scandina-
via and is considered an extremely rare species in the 
Alps (Nimis, 2022). It is found growing on mossy, wet 
siliceous rocks, though is less frequently observed on 
sand by rivers or in wet tundra (Jørgensen, 2007). The 
known localities outside Scandinavia provide compel-
ling evidence that the species has arctic-alpine distribu-
tion. These localities include Iceland, Greenland, and 
Baffin Island in Canada (Jørgensen, 2006).
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Виды рода Leptochidium ранее не были известны на Кавказе. В Дагестане, в поясе горных сосно-
вых лесов, на выходах силикатных скал нами найден вид Leptochidium albociliatum. В лихенофло-
ре России L. albociliatum известен только из северных и арктических районов европейской части, 
последняя находка которого датируется более чем 100-летней давностью. Приводится описание 
рода Leptochidium и вида L. albociliatum с информацией о местообитании, распространении и срав-
нение с L. crenatulum. 
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Уктам Пратов

Uktam Pratov

Представлены биография и научные достиже-
ния известного ученого, флориста, систематика, 
ботанико-географа, педагога, Заслуженного де-
ятеля науки Республики Узбекистан, знатока се-
мейства Chenopodiaceae Vent. в Средней Азии.

Уктам Пратов родился 18 августа 1934 г. в селе 
Хумсан Бостанлыкского района Ташкентской об-
ласти. В селах Хумсан и Сайлык окончил среднюю 
школу, в 1954 г. поступил на биолого-почвенный 
факультет Среднеазиатского государственного 
университета (САГУ). 

В 1959 г. после окончания университета посту-
пил в Институт ботаники АН РУз. младшим науч-
ным сотрудником. Здесь он окончил аспирантуру 
и защитил кандидатскую диссертацию на тему 

“Маревые Ферганской долины и их роль в расти-
тельном покрове”. 

В 1977–1980 гг. работал в Северной Африке 
(Ливийской Республике), обследовал флору Се-
верной Африки и Сахары. Несмотря на тяжелые 
условия, собрал большие материалы по флоре 
этого региона. В результате флористических ис-
следований установил перечень видов Централь-
ной Ливии, насчитывающий 306 видов. Список 
этой флоры опубликовал в соавторстве с профес-
сором Ливийского университета Абдулло Гадий 
на английском языке.

Следует отметить, что из собранных в Ливии 
16000 листов гербарных образцов около 6000 ли-
стов, относящихся к 1000 видам, привез в Таш-
кент (в Институт Ботаники АН РУз).
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В 1984–1985 гг. был в докторантуре Ботаниче-
ского института им. В.Л. Комарова. В 1987 г. в 
Ботаническом институте защитил докторскую 
диссертацию на тему “Маревые (Chenopodia- 
ceae) Средней Азии и Северной Африки”. С 1985 
по 1993  г. работал директором Института Бота-
ники АН РУз. 

Уктам Пратов активно участвовал в издании 
10-томного “Определителя растений Средней 
Азии”. Написал ряд работ по охране природы и 
уделял большое внимание экологическому про-
свещению населения. Под его редакцией и ак-
тивном участии опубликованы 2–3–4-е издания 

“Красной книги Республики Узбекистан” на уз-
бекском, русском и английском языках. 

В годы руководства Институтом ботаники 
АН РУз Уктам Пратов особое внимание уделял 
фундаментальным исследованиям по экологии, 
охране природы и др. В 1987 г. при активном 
участии ученого при Институте ботаники были 
объединены имеющиеся гербарные материа-
лы ТашГУ (УзМУ), Музея природы, Института 
ботаники АН РУз, Института химии раститель-
ных веществ АН РУз и создан самый крупный в 
Средней Азии Центральный гербарий. Почти 30 
лет У.  Пратов руководил этим гербарием. В на-
стоящее время в гербарии имеются более 1 млн 
400  тыс образцов растений, собранных из раз-
личных уголков Земного шара. Общее количе-
ство видов в коллекции составляет около 10 тыс. 

В 1993 г. на состоявшейся в Санкт-Петербур-
ге первой международной конференции, орга-
низованной ЮНЕСКО, Центральный Гербарий 
Узбекистана был объявлен гербарием междуна-
родного значения. Следует отметить, что на базе 
Центрального Гербария написаны все Средне- 
азиатские флоры, 6-томная “Флора Узбекиста-
на”, 10-томный “Определитель растений Средней 
Азии”, учебники по ботанике и многочисленные 
работы, связанные с систематикой растений.

Педагогическую работу Уктам Пратов начал в 
1962 г. в Ташкентском педагогическом институте 
им. Низами. Потом продолжил читать лекции 
по ботанике в ТашГУ (УзМУ), Андижане, Джи-
заке и др. Также он написал учебник “Botanika” 
для вузов страны. Для школьников и студентов 
в соавторстве написал “Определитель растений 
Узбекистана” на узбекском языке. Позже также в 
соавторстве написал учебник “Botanika” для 5–6 
классов.

Уктам Пратов кроме научно-педагогической 
деятельности выполнял большую общественную 
работу. В Госкомприроде РУз был членом редкол-
легии в журнале “Фан ва турмуш”, членом Спец-
совета при Институте Ботаники АН РУз., Инсти-
туте генофонда растительного и животного мира.

У. Пратов описал несколько новых таксонов, 
более 20 видов, 13 секций, 20 подсекций, одну 
подтрибу, включающую 9 родов.

СПИСОК ТАКСОНОВ, ОПИСАННЫХ  
У. ПРАТОВЫМ  

(ПО ДАННЫМ IPNI, 2024)

1971

Kochia prostrata subsp. grisea  U.P. Pratov,  Bot. 
Mater. Gerb. Inst. Bot. Akad. Nauk Uzbeksk. S.S.R. 
8 (1971).

Kochia prostrata subsp. Virescens (Fenzl) U.P. Pra-
tov, Bot. Mater. Gerb. Inst. Bot. Akad. Nauk Uz-
beksk. S.S.R. 8 (1971).

1974

Rosularia vvedenskyi U.P. Pratov, Bot. Mater. Gerb. 
Inst. Bot. Akad. Nauk Uzbeksk. S.S.R. 19: 56 (1974).

1976

Anabasis sect. Ebracteolatae U.P. Pratov, Uzbeksk. 
Biol. Zhurn. 1976(3): 49 (1976). 

1982

Atriplex tianschanica U.P. Pratov, Bot. Mater. Gerb. 
Inst. Bot. Akad. Nauk Uzbeksk. S.S.R. 20: 36 (1982).

Nanophyton grubovii U.P. Pratov, Bot. Zhurn. 
(Moscow & Leningrad) 67(11): 1525 (1982).

Nanophyton iliense U.P. Pratov, Bot. Zhurn. (Mos-
cow & Leningrad) 67(11): 1527 (1982).

Nanophyton mongolicum U.P. Pratov, Bot. Zhurn. 
(Moscow & Leningrad) 67(11): 1526 (1982).

Nanophyton narynense U.P. Pratov, Bot. Zhurn. 
(Moscow & Leningrad) 67(11): 1525 (1982).

Nanophyton pulvinatum U.P. Pratov, Bot. Zhurn. 
(Moscow & Leningrad) 67(11): 1527 (1982).

1985

Climacoptera iranica U.P. Pratov, Bot. Zhurn. 
(Moscow & Leningrad) 70(5): 682 (1985).

https://www.ipni.org/n/876130-1
https://www.ipni.org/n/876130-1
https://www.ipni.org/n/876130-1
https://www.ipni.org/n/876131-1
https://www.ipni.org/n/876131-1
https://www.ipni.org/n/876131-1
https://www.ipni.org/n/274975-1
https://www.ipni.org/n/274975-1
https://www.ipni.org/n/925367-1
https://www.ipni.org/n/925367-1
https://www.ipni.org/n/899256-1
https://www.ipni.org/n/899256-1
https://www.ipni.org/n/900331-1
https://www.ipni.org/n/900331-1
https://www.ipni.org/n/900332-1
https://www.ipni.org/n/900332-1
https://www.ipni.org/n/900333-1
https://www.ipni.org/n/900333-1
https://www.ipni.org/n/900334-1
https://www.ipni.org/n/900334-1
https://www.ipni.org/n/900335-1
https://www.ipni.org/n/905874-1
https://www.ipni.org/n/905874-1
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Climacoptera botschantzevii U.P. Pratov, Bot. Zhurn. 
(Moscow & Leningrad) 70(5): 683 (1985).

Climacoptera chorassanica U.P. Pratov, Bot. Zhurn. 
(Moscow & Leningrad) 70(5): 681 (1985).

Nanophyton sect. Montana U.P. Pratov, Novosti 
Sist. Vyssh. Rast. 22: 86 (1985).

Nanophyton erinaceum subsp. Karataviense 
U.P. Pratov, Novosti Sist. Vyssh. Rast. 22: 85 (1985).

Nanophyton erinaceum subsp. subulifolium U.P. Pra-
tov, Novosti Sist. Vyssh. Rast. 22: 86 (1985).

1986

subtrib. Physandreae U.P. Pratov, Rod Climacop-
tera Botsch. 61 (1986), without basionym ref. (1986).

Climacoptera sect. Amblyostegia U.P. Pratov, Rod 
Climacoptera Botsch. 25 (1986).

Climacoptera sect.  Brachyphylla  Iljin ex U.P. Pra-
tov, Rod Climacoptera Botsch. 23 (1986).

Climacoptera  subsect.  Crassae  U.P. Pratov,  Rod 
Climacoptera Botsch. 38 (1986).

Climacoptera  subsect.  Glabrae  U.P. Pratov,  Rod 
Climacoptera Botsch. 46 (1986). 

Climacoptera  sect.  Heterotricha  Iljin ex U.P. Pra-
tov, Rod Climacoptera Botsch. 24 (1986).

Climacoptera  subsect.  Lanatae  U.P.Pratov,  Rod 
Climacoptera Botsch. 43 (1986).

Climacoptera  subsect.  Oppositifoliae  U.P. Pra-
tov, Rod Climacoptera Botsch. 26 (1986).

Climacoptera  sect.  Oxyphyllae  U.P. Pratov,  Rod 
Climacoptera Botsch. 47 (1986).  

Climacoptera  subsect.  Transoxanae  U.P. Pra-
tov, Rod Climacoptera Botsch. 29 (1986).

Climacoptera sect. Ulotricha U.P. Pratov, Rod Cli-
macoptera Botsch. 19 (1986). 

Climacoptera czelekenica  U.P. Pratov,  Rod Clima-
coptera Botsch. 21 (1986).

Climacoptera narynensis  U.P. Pratov,  Rod Clima-
coptera Botsch. 36 (1986).

Climacoptera oxyphylla  U.P. Pratov,  Rod Clima-
coptera Botsch. 47 (1986).

Climacoptera pjataevae  U.P. Pratov,  Rod Clima-
coptera Botsch. 26 (1986).

Climacoptera ptiloptera  U.P. Pratov,  Rod Clima-
coptera Botsch. 44 (1986).

Climacoptera susamyrica  U.P. Pratov,  Rod Clima-
coptera Botsch. 34 (1986).

Climacoptera tyshchenkoi U.P. Pratov, Rod Clima-
coptera Botsch. 32 (1986). 

Climacoptera vachschi  Kinz. & U.P. Pratov,  in 
U. Pratov, Rod Climacoptera Botsch. 30 (1986).

1988

Halimocnemis  subsect.  Brachyphylla  U.P. Pra-
tov, Aktualnye Voprosi Bot. v. SSSR: Tezisi Dokladov 
VIII Sezda Vses. Bot. Obshch. 28 (1988), without lat-
in descr (1988).

Halimocnemis  subsect.  Dolichophyllae  U.P. Pra-
tov, Aktualnye Voprosi Bot. v. SSSR: Tezisi Dokladov 
VIII Sezda Vses. Bot. Obshch. 28 (1988), without lat-
in descr. or type (1988).

Halimocnemis sect. Pentamerae U.P. Pratov, Aktu-
alnie Voprosi Bot. v. SSSR: Tezis Dokladov VIII Sez-
da Vses. Bot. Obshch. 28 (1988), without latin descr. 
or type (1988).

1989

Anabasis sect. Annuae U.P. Pratov & Machm., Uz-
beksk. Biol. Zhurn. 1989(1):71(70) (1989).

Anabasis  subsect.  Aphyllae  (Iljin ex A.N.Vassilje-
va) U.P. Pratov & Machm.,   Uzbeksk. Biol. Zhurn. 
1989(1):69 (1989).

Anabasis  subsect.  Brachiatae  (A.N.Vassiljeva) U.P. 
Pratov & Machm., Uzbeksk. Biol. Zhurn. 1989(1):70 
(1989).

Anabasis  sect.  Caudicinae  U.P. Pratov & 
Machm., Uzbeksk. Biol. Zhurn. 1989(1): 70 (1989).

Anabasis subsect. Eriopodae (C.A.Mey.) U.P. Pratov 
& Machm., Uzbeksk. Biol. Zhurn. 1989(1):70 (1989).

Anabasis subsect. Genuinae (C.A.Mey.) U.P. Pratov 
& Machm., Uzbeksk. Biol. Zhurn. 1989(1):70 (1989).

Anabasis  sect.  Suffruticulosae  U.P. Pratov & 
Machm., Uzbeksk. Biol. Zhurn. 1989(1):70 (1989).

1990

Chondrilla tenuiramosa U.P. Pratov & Tagaev, Uz-
beksk. Biol. Zhurn. 1990(3):70 (1990).

1993

Artemisia aflatunensis  Poljakov ex U.P. Pratov & 
Bakanova, Opred. Rast. Sred. Azii 10:634 (1993).

https://www.ipni.org/n/905872-1
https://www.ipni.org/n/905872-1
https://www.ipni.org/n/905873-1
https://www.ipni.org/n/905873-1
https://www.ipni.org/n/895131-1
https://www.ipni.org/n/895131-1
https://www.ipni.org/n/919037-1
https://www.ipni.org/n/919037-1
https://www.ipni.org/n/919038-1
https://www.ipni.org/n/919038-1
https://www.ipni.org/n/924785-1
https://www.ipni.org/n/924785-1
https://www.ipni.org/n/925561-1
https://www.ipni.org/n/925561-1
https://www.ipni.org/n/925559-1
https://www.ipni.org/n/925559-1
https://www.ipni.org/n/925564-1
https://www.ipni.org/n/925564-1
https://www.ipni.org/n/925566-1
https://www.ipni.org/n/925566-1
https://www.ipni.org/n/925560-1
https://www.ipni.org/n/925560-1
https://www.ipni.org/n/925565-1
https://www.ipni.org/n/925565-1
https://www.ipni.org/n/925562-1
https://www.ipni.org/n/925562-1
https://www.ipni.org/n/925567-1
https://www.ipni.org/n/925563-1
https://www.ipni.org/n/925563-1
https://www.ipni.org/n/925558-1
https://www.ipni.org/n/925558-1
https://www.ipni.org/n/930759-1
https://www.ipni.org/n/930759-1
https://www.ipni.org/n/930765-1
https://www.ipni.org/n/930765-1
https://www.ipni.org/n/930767-1
https://www.ipni.org/n/930767-1
https://www.ipni.org/n/930760-1
https://www.ipni.org/n/930760-1
https://www.ipni.org/n/930766-1
https://www.ipni.org/n/930766-1
https://www.ipni.org/n/930764-1
https://www.ipni.org/n/930764-1
https://www.ipni.org/n/930763-1
https://www.ipni.org/n/930763-1
https://www.ipni.org/n/930762-1
https://www.ipni.org/n/930762-1
https://www.ipni.org/n/926202-1
https://www.ipni.org/n/926202-1
https://www.ipni.org/n/926202-1
https://www.ipni.org/n/926202-1
https://www.ipni.org/n/926201-1
https://www.ipni.org/n/926201-1
https://www.ipni.org/n/926201-1
https://www.ipni.org/n/926201-1
file:///F:/%d0%91%d0%96(16.09)/10/ 
file:///D:/%d0%9d%d0%90%d0%a3%d0%9a%d0%90/%d0%91%d0%96/7/ 
file:///D:/%d0%9d%d0%90%d0%a3%d0%9a%d0%90/%d0%91%d0%96/7/ 
https://www.ipni.org/n/77098702-1
https://www.ipni.org/n/77098702-1
https://www.ipni.org/n/77098702-1
file:///F:/%d0%91%d0%96(16.09)/10/ 
file:///F:/%d0%91%d0%96(16.09)/10/ 
file:///F:/%d0%91%d0%96(16.09)/10/ 
https://www.ipni.org/n/77098706-1
https://www.ipni.org/n/77098706-1
https://www.ipni.org/n/77098709-1
https://www.ipni.org/n/77098709-1
https://www.ipni.org/n/77098704-1
https://www.ipni.org/n/77098704-1
https://www.ipni.org/n/77098705-1
https://www.ipni.org/n/77098705-1
https://www.ipni.org/n/973627-1
https://www.ipni.org/n/973627-1
https://www.ipni.org/n/986181-1
https://www.ipni.org/n/986181-1
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Inula britannica  subsp.  latifolia  U.P. Pratov & 
R.M.Nabiev, Opred. Rast. Sred. Azii 10:632 (1993) 
(1993).

2003

Halimocnemis subsect. Brachyphylla U.P. Pratov & 
Imomova, Uzbeksk. Biol. Zhurn. 2002(4):40 (2003).

Halimocnemis subsect. Longibracteolatae U.P. Pra-
tov & Imomova,  Uzbeksk. Biol. Zhurn. 2002(4): 
40(2003).

Halimocnemis sect. Pentamerae U.P.Pratov & Imo-
mova, Uzbeksk. Biol. Zhurn. 2002(4):40 (2003).

Результаты научных и научно-популярных ис-
следований У. Пратова освещены в 300 трудах. 
Среди них 6 монографий, 4 учебника “Ботани-
ка”, 7 учебных пособий, 3 словаря и 20 учебных 
плакатов по школьному курсу ботаники и др.

ВАЖНЕЙШИЕ ОПУБЛИКОВАННЫЕ  
РАБОТЫ У. ПРАТОВА

1959

Дикорастущие яблоки Западного Тянь-Ша-
ня как источник для отбора. – Тезисы докл. 2-й 
Всесоюзной науч. конф. студентов-биологов. М. 
С. 54–67.

1963

Ценное кормовое растение из семейства Ма-
ревых. – Вопросы биологии и краевой медици-
ны. 3: 31–36.

Краткий толковый русско-узбекский ботани-
ческих  терминов (Под ред. К.З. Закирова.). Таш-
кент. 160 c. (Соавторы Закиров К.З., Набиев М.М., 
Жамолханов Х.А.). 

1967

Виды, установленные на территории Кирги-
зии. – В кн.: Флора Киргизской ССР. Фрунзе. 
С. 63–66.

1968

Редкие растения Узбекистана и их охрана. 
Ташкент. 29 c. (Соавтор Набиев М.М.).

1969

Чудеса в растительном покрове Узбекистана 
(на узб. яз.). Ташкент. 240 c. (Соавторы Наби-
ев М.М., Адылов Т.А.). 

1970

Маревые (Chenopodiaceae) Ферганской доли-
ны. Ташкент. 168 c.

Кейреук, чоган и терескен – корм для жи-
вотноводства. Ташкент. 31 с. (Соавтор Алимжа-
нов А.Г.). 

Школьный определитель растений (на узб. 
яз.). Ташкент. 200 c. (Соавтор Холиков С.). 

Ўзбекистоннинг нодир ўсимликлари ва улар-
ни муҳофаза қилиш. Тошкент. 32 б. (Соавторы 
Набиев М.М., Одилов Т.О.). 

Редкие дикие цветя Узбекистана. Ташкент. 
28 c. (Соавтор Набиев М.М.). 

1971

Вопросы внутривидовой систематики Kochia 
prostrata (L.) Schrad. – В кн.: Изень. Ташкент. 
С. 67–81.

1972

Сем. Chenopodiaceae. – В кн.: Определитель 
растений Средней Азии. Т. III. Ташкент. С. 29–137.

Дикие яблоки и груши Узбекистана (на узб. яз.). 
Ташкент. 24 c. (Соавтор Шерматов Г.М.). 

1974

Новый вид рода Rosularia (DС) stapf. из Сред-
ней Азии. – Ботанические материалы Гербария 
Института ботаники АН УзССР. 3: 42.

Семейство Grassulaceae. В кн.: Определитель 
растений Средней Азии. Т. 4. Ташкент. С. 219–232.

Sedum berunii Prat. (Диаг. нов. вида). – В кн.: 
Определитель растений Средней Азии. Т. 4. Таш-
кент. С. 245–246.

Rosularia borisova Prat. (Диаг. нов. вида). – В кн.: 
Определитель растений Средней Азии. Т. 4. Таш-
кент. С. 246. 

1975

Ўзбекистон Совет Энциклопедиясидаги мақо-
лалар. – В кн.: Ўзбекскистон Совет Энциклопе-
дияси. Т. I, II, III, IV. Тошкент.

Занимательная ботаника (на узб. яз.). Ташкент. 
240 с. (Соавторы Набиев М.М., Одилов  Т.А., 
Шерматов Г.М.). 

https://www.ipni.org/n/986175-1
https://www.ipni.org/n/986175-1
https://www.ipni.org/n/986175-1
https://www.ipni.org/n/77067535-1
https://www.ipni.org/n/77067535-1
https://www.ipni.org/n/77067534-1
https://www.ipni.org/n/77067534-1
https://www.ipni.org/n/77067534-1
https://www.ipni.org/n/77067533-1
https://www.ipni.org/n/77067533-1
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Второй вид рода Nannophyton Less. (Chenopo-
diaceae). – Бот. журн. 60(8): 1164.

1976

Роды Cydonia, Pyrus, Malus, Sorbus, Mespilus. – 
В кн.: Определитель растений Средней Азии. 
Т. 5. Ташкент. С. 143–149.

Anabasis ebracteolata Korov. ex Botsch. и его 
положение в системе рода. – Узбекский биол. 
журнал. 3: 23–34.

1977

О систематике и филогении рода Nannophyton 
Less. (Chenopodiaceae). – Материалы совещания 
по филогении центросеменных. 3: 44–46.

1978

Ўзбекистоннинг нодир ўсимликлари ва уларни 
мухофаза қилиш. Тошкент. 32 б. (Набиев М.М., 
Одилов Т.О.).

1980

Soil and Geobotanical studies in the pasture zone 
the Socialist people’s Libyan Arid Jamahirya. – Veg-
etation and ecology. Tripoli. 2: 67–78. (Co-author 
Kharin N.G. et al.). 

On Floral composition of the pasture. Department 
of Botany. Faculty of Science, Al-Faateh University. 
Tripoli. 67 p. (Co-author Gadi A.El.).

1981

Растительность Центральной зоны Ливии.  – 
Проблемы освоения пустынь. 3: 44–49. 
(Соавторы Харин Н.Г., Каленов Г.С.).

Морфолого-анатомическое строение 
прицветных листьев и прицветничков Sal-
sola orientalis S.C. Gmel, S. dzungarica Iljin. – 
Узбекский биол. журнал. 2: 34–37. (Соавторы 
Нигматова Р.Н., Пайзиева С.А.).

Роды Vicia, Astragalus, Stipitella, Pelta, Cenatrum, 
Lithophilus, Leptophysa, Robusti, Sesbanella, Mac-
ropodium, Scheremetoviana, Grosscheimia, Coluteo-
carpus, Hemiphragmium, Hemiphaca, Komaroviella, 
Kuschakewiczia, Phyllolobium, Theiochrus, Parapha-
ca, Brachycarpus, Hypoglottis, Malacothrix, Stereo-
trix.  – В кн.: Определитель растений Средней 
Азии. Т. VI. Ташкент. 297 с.

1982

Роль сем. Chenopodiaceae в растительном по-
крове Центральной зоны Ливии. – Доклады 
Академии наук Узбекистан. 3: 31–36 (Соавтор 
Азимов Х.).

Новый вид рода Atriplex из Средней Азии. – 
Ботанические материалы гербария Инс-та Бота-
ники АН УзССР. 

1984

Химический состав и питательная ценность 
растений семейства Chenopodiaceae пастбищно-
го массива Ливии. – Известия Тимирязевской 
сельскохозяйственной академии. 4: 38–45 (Со-
авторы Крищенко В.П., Ротарь А.И., Заднипря-
ный, М.Л. Косоруков М.Л., Анофрина Н.Д.).

1985

Формация на Устюрте и Северных Кызылку-
мах. – Проблемы освоения пустынь. – Ылым. 5: 
27–33 (Соавтор Сапаров К.).

Дополнение к флоре Казакской ССР по роду 
Climacoptera Botsch. – Ботанические материалы 
гербария института Ботаникии АН КазССР. 14: 
37–38.

1986

Род Climacoptera Botsch. (систематика, геогра-
фия, филогения и вопросы охраны. Ташкент. 26 с.

Род Lonicera. – В кн.: Определитель растений 
Средней Азии. Т. 9. Ташкент. C. 328–338.

1987

Оролни сақлаш бурчимиз. – Фан ва турмуш. 
12: 32–35 (Соавтор Хасанов Ў.Х.).

1988

Авлодлар ўпкаланмасин. – Фан ва турмуш. 6. 
12–16 (Соавтор Шерматов М.Г.).

1989

Новые таксоны рода флоры Средней Азии. – Узб. 
биол. журн. 1: 17–19 (Соавтор Махмудова М.А.).

Опыт создания песконакопительных бороздв 
Кызылкумах и возможность его применения в 
пустынях Африки. – Проблемы освоения пу-
стынь. 3: 34–38 (Соавторы Момотов И.Ф., На-
сриддинов Ф. Беркович Б.В.).
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1990

Определитель растений (на каракалп. яз.). Ну-
кус. 204 с. (Соавтор Сейдеметов Д.).

1991

Охрана природа – всенародное дело (Науч-
но-популярные брошюры). Ташкент. 95 с. (Со-
автор Шерматов Г.М.). 

1992

Ўсимликларни муҳофаза қилиш умумхалқ 
иши. Тошкент. 115 б. (Соавтор Шерматов Г.М.). 

1993

Краткий русско-узбекский словарь ботаниче-
ских терминов. Ташкент. 67 с. 

Jnula brittanica subsp. latifolia Pratov et R.Nabiev. – 
В кн.: Определитель растений Средней Азии. 
Т. 10. Ташкент. С. 634 (Соавтор Набиев Р.).

Ключ для определения видов Artemisia L. – 
В  кн.: Определитель растений Средней Азии. 
Т. 10. Ташкент. С. 536–591 (Соавтор Баканова В.).

Artemisia aflatunensis Poljak ex Pratov et Bakanova. – 
В кн.: Определитель растений Средней Азии. Т. 10. 
Ташкент. С. 634 (Соавтор Баканова В.).

1994

Ўрта мактаблар учун Ботаникадан дастур. 
Тошкент. 111 б. (Соавтор Тошмухамедов У.).

1995

Ўзбекистон юксак ўсимликлари оилаларининг 
замонавий тизими ва ўзбекча номлари. Тошкент. 
39 б. (Соавтор Одилов Т.).

The lipids of Hibiscus seeds. – Chemistry of Nat-
ural Compounds. 31: 29–32 (Co-authors Chernen-
ko T.V., Ul'chenko N.T., Glushenkova A.I., Érkeno- 
vab E.M.).

1996

The Central Herbarium of the Botanical Institute, 
Academy of Sciences of the Republic Uzbekistan. – 
Taxon. 45: 143–144 (Co-author Adylov T.).

1997

Ўзбекистоннинг ботаник олимлари. Тошкент. 
79  б. (Соавторы Маркова Л.Е., Холмухамедо-
ва Р.А.). 

Лолалар (Тюльпаны). – В кн: Ўзбек миллий эн-
циклопедияси. Тошкент. 143 б. (Соавтор Шари-
пов А.).

2001

Tabiat ajoyibotlari. Т. 1. Toshkent. 79 б.

2003

К систематике рода Halimocnemis Bunge. Сред-
ней Азии. – Узбекский биол. журнал. 4: 40–44 
(Соавтор Имомова Д.). 

Морфология плодов и некоторые вопросы 
систематики видов рода Elaeagnus L. – Узбек-
ский биол. журнал. 3–4: 63–68 (Соавтор Хайда-
ров Х.К.).

Botanikani o’qitish metodikasi. Toshkent. 223 б. 
(Соавторы Tolipova J.O., To‘xtayev A.).

Юксак ўсимликлар систематикаси. Тошкент. 
146 б. (Соавтор Жумаев Қ.).

Ўзбекистон бегона ўсимликларининг замона-
вий тизими ва қўш (бинар) номлари. Тошкент. – 
95 б. (Соавторы Арслонов М.Т., Набиев М.).

2004

Асоратсиз дори-дармонлар. Тошкент. 207 б. 
(Холматов Х.Х., Маҳсумов М.Н.).

Ботаника дарсликларида қўлланиладиган юк-
сак ўсимликларнинг систематикасига оид кате-
гория ва таксонлар (қўлланма). Тошкент. 58 б. 
(Соавтор Худайберганов Х.М.).

Угом-Чотқол табиат давлат миллий боғи худу-
дидаги муҳофазага мухтож ўсимликлар. – Мар-
казий Осиёда ботаника фанининг ривожланиши 
ва унинг ишлаб чиқаришга интеграцияси. Халқа-
ро илмий конференция материаллари. Тошкент. 
Б. 31–36 (Соавтор Набиев М.М.).

2005

Камёб тур Каролков мармарагининг ареали ва 
айрим биологик хусусиятлари ҳақида. – Узбек-
ский биол. журнал. 1: 39–42 (Соавтор Мирзака-
римова Х.Д.). 

2006

Тюлпаны Западного Тянь-Шаня. Ташкент. 95 с. 
(Соавторы Шарипов А.Х., Ашурметов О.А., То-
жибаев К.Ш.). 

Асоратсиз дори-дармонлар. Тошкент. 207 б. 
(Соавторы Халматов Х.Х., Маҳсумов М.Н.).
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2007

Современная систематика высших растений Уз-
бекистана. Ташкент. 62 с. (Соавтор Набиев M.M.).

О генезисе флоры пустынь Средней Азии.  – 
Ботаника, экология, охрана растений: Матери-
алы Междунар. науч. конф. Андижан. С. 114–117.

Экологическая особенность Каркаса кавказ-
ского (Celtis caucasica Willd.) в Узбекистане.  – 
Биоразнообразие, Экология, адаптация, эволю-
ция. III Междунар. конф. Молод. Учен. Посвящ. 
100-летию со дня рожд. Лихенолога М.Ф. Ма-
каревич. Одесса. С. 9 (Соавторы Хайдаров Х.Х., 
Ахунов Б.Х.).

2008

Создание базы данных типовых гербарных 
образцов хранящихся в центральном гербарии. – 
Экологические проблемы опустынивания в Уз-
бекистане: Матер. межд. науч. конф. посвящен-
ной 80-летию проф. О.Х. Хасанова. Ташкент. 
С. 207–209.

2009

Ugam-Chotqol tabiat davlat milliy bog’idagi 
relikt Nanophyton botschantzevi Pratov haqida.  – 
Узбекский биол. журнал. Ташкент. 5: 30–34 
(Соавтор Мирзакаримова Х.Д.). 

Красная книга Республики Узбекистан: Редкие 
и исчезающие виды растений и животных: в 2 т. – 
3-е изд. Ташкент. Т. 1: Растения и грибы. 356 с.

2010

Маданий ўсимликларнинг ёввойи аждодлар. 
Тошкент. 34 б. (Соавторы Юлдашев А.С, Мир-
закаримова Х.Д.). 

Botanika (Morfologiya, anatomiya, sistemati-
ka, geobotanika) (Oliy o’quv yurtlarininig talabalari 
uchun darslik). Toshkent. 288 b. (Соавторы Sham-
suvaliyeva L., Sulaymonov E, Oxunov X., Ibodov K., 
Maxmydov B.).

Указатель латинских, русских, местных назва-
ний семейств, родов растений промешенных в I–X 
томах “Определителя растений Средней Азии”. 
Ташкент. 36 б. (Соавтор Тажетдинова Д.М.).

2011

Yashil dunyo mo‘jizalari. Toshkent. 120 b. (Соав-
тор Yuldashev A.S.).

O‘zbekiston tabiati. ATLAS. Toshkent. 192 b. 
(Соавторы Yuldashev A.S, Bahromov A.).

O‘zbekistonning noyob o‘simliklari. Toshkent. 
47  b. (Соавторы Madumarov T.A., Naraliye-
va N.M.).

Biologiya (Botanika). Toshkent. 210 b. (Соавтор 
Yuldashev A.S.).

2012

O‘tkir zexnlilar kitobi. Toshkent. 160 b. (Соавторы 
Akbarov B., Primqulova M., G‘oipov N., Husanoc O‘.).

2013

Ботаника, учебник для 6-го класса. Ташкент. 
144 с. (Соавторы Тухтаев А., Азимова Ф.).

2014

Краткий русско-узбекский словарь ботаниче-
ских терминов. Ташкент. 67 с. 

2015

Classification of plants in the south drying bottom 
of the Aral Sea. – Вестник СПБГУ. 3(4): 39–50 
(Co-author Sherimbetov S.G., Mukhamedov R.). 

2016

Taxonomical and ecological plant characterization 
of the drying bottom of the Aral Sea. – Advances in 
Environmental Biology. 10(10): 1–5 (Co-author 
Sherimbetov S.G., Mukhamedov R.).

Под его руководством подготовлены 3 доктора 
и 15 кандидатов биологических наук.

Тайжанов Каримжан. Алкалоидоносная фло-
ра горной Средней Азии / Автореф. дис. … докт. 
биол. наук. Ташкент, 1994. 51 с.

Мавлянов Хударган. Янтачники Узбекистана 
и пути их оптимизации / Автореф. дис. … докт. 
биол. наук. Ташкент, 1998. 50 с.

Тулаганова Мархамат. Подтрибы Carduinae 
O. Hoffm. и Asterinae O. Hoffm. Сем. Asteraceae 
Dumort. Средней Азии (систематика, морфоло-
гия, география, филогения) / Автореф. дис. докт. 
биол. наук. Ташкент, 2002. 48 с.

Сапаров Шраз Шарапович. Маревые (Cheno-
podiaceae Vent.) Устюрта и перспективы их ис-
пользования / Автореф. дис. … канд. биол. наук. 
Ташкент, 1986. 22 с.



	 БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ     том 109     № 10     2024

1068	 Тажетдинова и др.	

ON THE 90TH ANNIVERSARY OF UKTAM PRATOV (1934–2017)
D. M. Tajetdinova1, *, Kh. Mavlyanov3, M. M. Makhmudova2, N. Yu. Beshko1, 

D. A. Imomova3, Kh. D. Mirzakarimova4

1Institute of Botany of the Academy of Sciences of the Republic of Uzbekistan 
Durmon yuli Str., 32, Tashkent, 100125, Uzbekistan

2National University of Uzbekistan named after M. Ulugbek 
University Str., 4, Tashkent, 100174, Uzbekistan

3Jizzakh State Pedagogical University 
Sharof Rashidov Str., 4, Jizzakh, 130100, Uzbekistan

4Tashkent Botanical Garden named after Academician F.N. Rusanov 
Bogishamol Str., 232B, Tashkent, 100140, Uzbekistan

*е-mail: t-dilyia@mail.ru

REFERENCES

Nabotot olami sohibi va jonkuyari O‘ktam Pratovich Pratov 
80 yoshda. Tashkent. 2014. P. 34.

IPNI. 2024. International Plant Names Index. Published on 
the Internet http://www.ipni.org, The Royal Botanic Gar-
dens, Kew, Harvard University Herbaria & Libraries and 
Australian National Herbarium [Retrieved 02 July 2024].

Мальцев Иван Иванович. Лекарственные рас-
тения бассейна р. Тупаланг (Сурхандарьинская 
обл. УзССР) / Автореф. дис. … канд. биол. наук. 
Ташкент, 1989. 20 с.

Умаров Т.А. Дикорастущие пищевые растения 
горной части Ташкентской области / Автореф. … 
канд. биол. наук. Ташкент, 1992. 25 с.

Вахидов Юсупбай Спартакович. Использова-
ние аэрокосмических методов для изучения со-
временной растительности Ташкентского Ала-
Тау (На примере бассейна р. Башкызыл-сай) / Ав-
тореф. дис. … канд. биол. наук. Ташкент, 1993. 22 с.

Газыбаев Арапжан Хашимжанович. Флора 
бассейна реки Исфара (её рациональное исполь-
зование и охрана) / Автореф. дис. … канд. биол. 
наук. Ташкент, 1994. 21 с.

Буриев Хамракул Кормишович. Биоэкологи-
ческие особенности некоторых редких и энде-
мичных видов растений и их охрана / Автореф. 
дис. … канд. биол. наук. Ташкент, 1995. 27 с.

Ходжиматов Олимжон Каххарович. Лекар-
ственные растения бассейна р. Пскем (Ташкент-
ская область Республики Узбекистан) / Автореф. 
дис. … канд. биол. наук. Ташкент, 1998. 24 с.

Сихымбаев Амирбек Елтаевич. Флора горы 
Казыкурт / Автореф. дис. … канд. биол. наук. 
Ташкент, 1999. 23 с.

Бешко Наталья Юрьевна. Флора Нуратинского 
Заповедника / Автореф. дис. … канд. биол. наук. 
Ташкент, 2000. 26 с.

Наралиева Насибахон Мамановна. Тропиче-
ские и субтро-пические растения в комнатных 
условиях Узбекистана / Автореф. дис. … канд. 
биол. наук. Ташкент, 2005. 23 с.

Мирахмедова Мамлакат Мирғаниевна. Ўзбе-
кистон ғозпан-жалари / Автореф. дис. … канд. 
биол. наук. Ташкент, 2005. 22 с. 

Имомова Дилфуза Аноровна. Род  Halimocnemis 
C.A. Mey Средней Азии / Автореф. дис. … канд. 
биол. наук. Ташкент, 2008. 21 с. 

Тажетдинова Диларом Мнажетдиновна. Виды 
рода полыни (Artemisia L.) Каракалпакстана и их 
роль в растительном покрове / Автореф. дис. … 
канд. биол. наук. Ташкент, 2008. 22 с. 

Шеримбетов Санжар Гулмирзоевич. Флора и 
растительность юго-западного Аралкума / Авто-
реф. дис. … канд. биол. наук. Ташкент, 2009. 22 с.

Мирзакаримова Хурриятхон Даминжоновна. 
Дендрофлора Угам-Чаткальского Государствен-
ного природного национального парка / Автореф. 
дис. … канд. биол. наук. Ташкент, 2012. 23 с. 

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ
Наботот олами соҳиби ва жонкуяри Ўктам Прато-

вич Пратов 80 ёшда. Тошкент. 2014. Б. 34. 
IPNI (2024). International Plant Names Index. Pub-

lished on the Internet http://www.ipni.org, The Royal 
Botanic Gardens, Kew, Harvard University Herbaria & 
Libraries and Australian National Herbarium [Retrieved 
02 July 2024].



БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ, 2024, том 109, № 10, с. 1069–1073

 ХРОНИКА 

1069

МЕЖДУНАРОДНАЯ БРИОЛОГИЧЕСКАЯ КОНФЕРЕНЦИЯ 
И ПОЛЕВАЯ ШКОЛА ДЛЯ МОЛОДЫХ УЧЕНЫХ “МОХООБРАЗНЫЕ: 

СИСТЕМАТИКА, РАСПРОСТРАНЕНИЕ, ЭКОЛОГИЯ, РОЛЬ  
В РАСТИТЕЛЬНОМ ПОКРОВЕ, ОХРАНА”, ПОСВЯЩЕННАЯ  

300-ЛЕТИЮ РОССИЙСКОЙ АКАДЕМИИ НАУК  
(23–29 АВГУСТА 2024 Г., АПАТИТЫ, МУРМАНСКАЯ ОБЛ.)

© 2024 г.      Н. А. Константинова1, *, Е. А. Боровичев1

1Полярно-альпийский ботанический сад-институт им. Н. А. Аврорина 
Академгородок, 18а, Апатиты, Мурманская обл., 184209, Россия

*e-mail: nadya50@list.ru
Поступила в редакцию 09.09.2024 г. 

Получена после доработки 20.09.2024 г. 
Принята к публикации 08.10.2024 г.
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в рамках трех секций: “Филогения и систематика мхов и печеночников”, “Экология и фитоце-
нология”, “Флоры и биогеография”, и шесть постерных сообщений. 

Ключевые слова: мхи, печеночники, интегративная систематика, конференция, школа для моло-
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23–29 августа 2024 г. в Апатитах (Мурманская 
обл.) состоялась Международная бриологиче-
ская конференция “Мохообразные: систематика, 
распространение, экология, роль в раститель-
ном покрове, охрана”, посвященная 300-ле-
тию Российской академии наук, после которой 
была проведена вторая в России полевая шко-
ла для молодых ученых. В работе конференции 
приняли участие 50 бриологов из России, Ко-
реи и Филиппин. География российских участ-
ников охватывает Калининград, Уфу, Самару, 
Тулу, Нижний Новгород, Москву, Санкт-Петер-
бург, Петрозаводск, Архангельск, Сыктывкар, 
Якутск, Новосибирск, Владивосток. Участники 
конференции и полевой школы разместились в 
Доме ученых “Тиэтта” на живописном берегу оз. 
Имандра в 20 км от г. Апатиты. На втором этаже 
здания, где проживали все участники в простор-
ном зале с  большими столами, были установле-

ны несколько микроскопов и бинокуляров для 
определения мохообразных. Туда же привезли 
определители и необходимые для приготовле-
ния препаратов предметные и покровные стекла, 
иглы и пр. Конференция проходила в Апатитах в 
зале заседаний президиума Кольского научного 
центра РАН, в котором была возможность заслу-
шать в том числе и доклады, сделанные on-line. 

В первой половине дня 24 августа были пред-
ставлены семь пленарных докладов, отражаю-
щих основные направления бриологических 
исследований в России. Первые четыре доклада 
были посвящены проблемам систематики мохо-
образных. В.А. Бакалин в совместном с К.Г. Кли-
мовой докладе “Современные проблемы в си-
стематике печеночников (с особым вниманием 
к семейству Lepidoziaceae в притихоокеанской 
Азии)” показал, что две существенные новации, 
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Рис. 1. Участники бриологической конференции и полевой школы для молодых ученых у здания Президиума и ге-
ологического нститута КНЦ РАН.
Верхний ряд: М.А. Шорохова, Е.В. Кушневская, М.С. Гольдштейн, А.Д. Потемкин, Г.С. Гольцверт, Н.Н. Гончаро-
ва, Я.А. Богданова, К.Г. Климова, Н.А. Константинова, А.А. Вильнет, Ю.Д. Мальцева, А.К. Штанг, А.О. Скрябина, 
Е.А. Боровичев, Д.А. Афонин; средний ряд: Г.Л. Фрейдин, В.О. Хайретдинова, Е.И. Иванова, О.А. Белкина, И.В. Чер-
нядьева, М.А. Бойчук, Т.Н. Отнюкова, Seung Se Choi; нижний ряд: Е.В. Смирнова, О.Ю. Писаренко, А.В. Шкурко, 
В.Э. Федосов, Б.А. Новиков, О.И. Рябенко, А.А. Колонтаева, А.С. Карташева, Hyun Min Bum, Р.П. Обабко.

Fig. 1. Participants of the Conference and Field school for young scientists at the building of the Presidium and the Geological 
Institute of the Kola Science Center RAS.
Top row: M.A. Shorokhova, E.V. Kushnevskaya, M.S. Goldshtein, A.D. Potemkin, G.S. Goltsvert, N.N. Goncharova, 
Ya.A. Bogdanova, K.G. Klimova, N.A. Konstantinova, A.A. Vilnet, Yu.D. Maltseva, A.K. Shtang, A.O. Skryabina, E.A. Borovi-
chev, D.A. Afonin; middle row: G.L. Freydin, V.O. Khairetdinova, E.I. Ivanova, O.A. Belkina, I.V. Czernyadjeva, M.A. Boy-
chuk, T.N. Otnyukova, Seung Se Choi; bottom row: E.V. Smirnova, O.Yu. Pisarenko, A.V. Shkurko, V.E. Fedosov, B.A. No-
vikov, O.I. Ryabenko, A.A. Kolontaeva, A.S. Kartasheva, Hyun Min Bum, R.P. Obabko.

в частности, широкое распространение и при-
менение молекулярно-генетических методов, а 
также развитие цифровой фотографии, имеющее 
особенно большое значение для печеночников, 
перевели таксономические исследования на но-
вый уровень, однако, не только не решили мно-
гих проблем таксономии, но и “поставили перед 
систематиками новые проблемы, которые мож-
но и должно решать с помощью интегративной 
таксономии”. В докладе Н.А. Константиновой 

“Современное состояние и основные тренды в 
систематике печеночников” были рассмотрены 
пять основных направлений исследований в си-
стематике печеночников и обсуждены проблемы, 

возникающие при работе по этим направлени-
ям, в частности плохая сохранность образцов 
печеночников, быстрое разрушение структур, 
необходимых для идентификации; типовые об-
разцы без необходимых для определения струк-
тур, часто с измененной от хранения окраской 
и, вообще, плохо сохранившиеся, иногда в виде 
куртин, смешанных с другими видами; низ-
кая информативность первоописаний, особен-
но выполненных в XVIII–XIX вв. В.Э. Федосов  
в докладе “О  результатах изучения филогении 
и таксономии Дикранид” рассказал о выявлен-
ной полифелии некоторых таксонов Dicranidae и 
ряде филогенетически изолированных древних 
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линий среди них, многочисленных древних ре-
тикуляциях в эволюционной истории в модель-
ной группе сем. Rhabdoweisiaceae, а также о мас-
совой гибридизации, во многом ответственной 
за современное разнообразие отдельных родов. 
А.Д. Потемкин в докладе “Род Scapania в России: 
распространение, экология, определение” под-
робно рассмотрел ключевые признаки для опре-
деления видов рода. В докладе “Современное со-
стояние бриосинтаксономических исследований 
в России”, представленном on-line, Э.З. Баишева 
показала, насколько еще мало известно о сооб-
ществах мохообразных в стране. Из 27 классов 
моховой и лишайниковой растительности, вы-
деленных в  Европе, в России известно только 
восемь. О.Ю. Писаренко обсудила существенные 
отличия по составу и обилию мхов в двух биокли-
матических секторах Западного Саяна – гумид-
ном, к северу от водораздела и семигумидном, к 
югу от водораздела (Писаренко, “Биоклимати-
ческий рубеж: отображение в бриофлоре). Завер-
шил пленарную секцию доклад Е.В. Кушневской 

“Связь состава бриофитных группировок с харак-
теристиками субстрата”, в котором она показала, 
как различаются состав и видовая насыщенность 
в группировках мохообразных на различных суб-
стратах. 

Секционные заседания начались с работы 
секции “Филогения и систематика мхов и пече-
ночников”. В ее рамках были заслушаны и об-
суждены девять докладов, из которых три были 
сделаны on-line. В основном обсуждались про-
блемы филогении и систематики отдельных 
родов в целом, например, Schistidium (Е.М. Ры-
жова с соавторами “Новые данные о мхах рода 
Schistidium по результатам морфологического и 
молекулярно-генетического анализа”), Bazzania 
(Ю.Д. Мальцева и В.А. Бакалин “Вклад в позна-
ние филогении Bazzania по материалам из при-
тихоокеанской Азии”), Porella (Bum Hyun Min с 
соавторами “Taxonomy of the genus Porella (Porel-
laceae, Marchantiophyta) in Korean Peninsula”, 
Nyholmiella и Zygodon (Т.Н. Отнюкова “Об изуче-
нии родов Nyholmiella и Zygodon (Orthotrichaceae, 
Bryophyta) в коллекциях IRK, LE”), а также от-
дельных групп, например, доклад А.В. Шкурко 
с соавторами о комплексе Sphagnum fimbriatum 
в России или доклад Б.А. Новикова с соавтора-
ми “Экологические предпосылки морфологиче-
ской изменчивости Sphagnum fallax (H.Klinggr.) 

H.Klinggr.”. В докладе “Зачем секвенировать 
хлоропластные и митохондриальные геномы 
печеночников?” А.А. Вильнет сделала обзор со-
временных исследований хлоропластных и ми-
тохондриальных геномов и рассмотрела более 
информативные генетические маркеры для ис-
следования разных групп печеночников. Новые 
данные о палеозойских мхах России были пред-
ставлены У.Н. Спириной совместно с М.С. Игна-
товым и Т.В. Воронковой). И завершил первый 
день работы конференции пленарный доклад 
М.С. Игнатова и Е.А. Игнатовой с интригующим 
названием “Интересные находки мхов; где ждать 
неожиданное?”. В первой половине второго дня 
проведения конференции (25 августа) работала 
секция “Экология и фитоценология”. На ней 
были доложены и обсуждены 9 докладов. В боль-
шинстве из них рассматривались мохообразные 
разных типов растительности (Н.Н. Гончарова 
и М.В. Дулин “Мхи и печеночники болот Респу-
блики Коми”, О.И. Рябенко “Мхи лиственичных 
лесов хребта Тукурингра”), или группировки 
мохообразных (Хайретдинова В.О и Е.В. Куш-
невская “Пионерные растительные группиров-
ки на ранних стадиях зарастания отвалов глин 
в Юнтоловском заказике (Санкт-Петербург)”, 
Р.П. Обабко, А.М. Крышень “Структура эпи-
фитных сообществ с доминированием мхов 
на Populus tremula в среднетаежном ельнике”, 
Г.Л. Фрейдин, Е.В. Кушневская “Эпиксильные 
бриосинузии на валеже лиственных пород бо-
реальных и неморальных лесных сообществ”, 
М.А. Шорохова, Е.В. Кушневская “Влияние эко-
логической реставрации на эпиксильные груп-
пировки по материалам эксперимента EVO”. 
Результаты изучения продукционно-ростовых 
особенностей сфагновых мхов и сезонной ди-
намики содержания хлорофилла в них в лесо-
болотных местообитаниях Архангельской обла-
сти были доложены А.К. Штанг (в соавторстве с 
Н.Ю. Шмаковой), а в докладе А.С. Карташевой 
с соавторами обсуждалось, как дифференциа-
ция клеток на хлороцисты и гиалоцисты у видов 
Leucobryum и Octoblepharum связана с адаптацией 
к эпифитному произрастанию в условиях гор-
ных тропических лесов Юго-Восточной Азии. 
Об опыте клонального размножения мхов, ха-
рактерных для обнажений осадочных пород Ле-
нинградской области рассказала Е.В. Смирнова 
(соавтор Е.В. Кушневская). 
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Секционное заседание “Флоры и биогеогра-
фия” открылось пленарным докладом Е.А. Боро-
вичева “Печеночники мурманской части Зелено-
го пояса Фенноскандии”, в котором обсуждались 
высокое видовое богатство печёночников и созо-
логическая значимость этой территории. Затем 
были заслушаны и обсуждены шесть докладов 
о флорах мхов и/или печеночников различных 
территорий: архипелага Новая Земля (И.В. Чер-
нядьева), Макаровского хребта в Приморском 
крае (К.Г. Климова и В.А. Бакалин), Baekdudae-
gan Mountain Range в Корее (S.S Choi с соавто-
рами), Mount Labo and vicinity на Филиппинах 
(E.L.R. Logatoc с соавторами), острова Большой 
Соловецкий (А.О.  Скрябина), биосферного за-
поведника Метсола (М.А. Бойчук), полуострова 
Крильон на Сахалине (О.В.  Яценко с соавтора-
ми). Несколько докладов были посвящены ох-
раняемым видам. О редких видах мхов Якутии 
рассказала Е.И. Иванова, о редких и интересных 
видах сфагнов на территории Нижегородской 
области доложила Д.К. Алексеева. Н.А.  Констан-
тинова сравнила подходы к подготовке Красных 
списков мохообразных в России и Европе.

В рамках проведенного круглого стола “Про-
блемы современной интегративной системати-
ки и пути их решения” состоялась активная дис-
куссия. Обсуждение началось с поставленного 
Н.А.  Константиновой вопроса о том, как разре-
шать проблему несоответствия молекулярных 
данных морфологическим, в частности полной 
идентичности традиционно используемых у пе-
ченочников информативных локусов у расте-
ний с очень сильно различающейся морфоло-
гией. Обсуждение модерировал В.Э. Федосов, 
активно участвовали В.А. Бакалин, А.А. Вильнет, 
Е.В. Кушневская, Т.Н. Отнюкова, А.Д. Потемкин 
и высказали мнения о применении различных 
молекулярных методов. 

Сессия стендовых докладов прошла вечером, 
в последний день проведения школы. На ней 
были представлены семь докладов: “Экологи-
ческие группы бриофлоры Самарской области” 
(Я.А. Богданова), “Мхи с обнажений Девонских 
песчаников на реке Оредеж (Ленинградская об-
ласть)” (Э.Г. Гинзбург, Г.Я. Дорошина), “Опыт 
описания состава и структуры ключевого боло-
та на западном склоне Ижорской возвышенно-
сти (Ленинградская область)” (М.С. Гольдштейн, 
Е.В. Кушневская), “Campylopus itroflexus (Hedw.) 

Brid. в растительных сообществах нарушенных 
торфяников” (Г.С. Гольцверт, М.Г. Напреенко), 

“Оценка устойчивости химического состава Ny-
holmiella obtusifolia к воздействию диоксида азо-
та” (А.А.  Колонтаева, У. Н. Спирина), “Типо-
вой гербарий мхов БИН РАН: цифры и факты” 
(Г.Л. Фрейдин, Л.Е. Курбатова).

Подавляющее большинство участников оста-
лись на последующую сразу после конференции 
школу для молодых ученых. Полевые школы 
давно и прочно вошли в практику научных ме-
роприятий Европы и Северной Америки. По-
левая школа – это возможность не только пере-
нять опыт у старших или более опытных коллег. 
Это шанс собрать под руководством известных 
специалистов образцы разных видов, которые 
всегда востребованы как для пополнения гер-
бария, так и для лабораторных исследований, в 
том числе молекулярно-генетических, для кото-
рых желателен свежий материал. 

График работы школы был очень плотным. 
Каждый день проходили полевые экскурсии, по 
вечерам – определение собранных образцов под 
руководством квалифицированных специали-
стов. Четыре дня экскурсий в Хибинских горах и 
предгорье, на которых опытные бриологи пока-
зывали места обитаний различных видов и сами 
виды и обращали внимание на признаки, по ко-
торым в поле можно определять мхи и печеноч-
ники, а также методы сбора и записи условий 
местообитаний. Одной из задач полевых экскур-
сий было подготовить списки видов территорий, 
где проводились экскурсии. Не все собранные 
коллекции определены, но после идентифика-
ции собранных большим коллективом бриоло-
гов образцов, планируется публикация списков 
мохообразных обследованных районов.

По результатам работы конференции издан 
сборник тезисов докладов в электронном и бу-
мажном вариантах (International Bryological Con-
ference…, 2024), видеозапись заседаний конферен-
ции транслировалась в интернет и доступна для 
просмотра (https://www.youtube.com/…, 2024a, b). 

БЛАГОДАРНОСТИ

Участники конференции выражают призна-
тельность Проектному офису развития Арктики 
за поддержку в организации конференции.
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International Bryological Conference and field school for young scientists “Bryophytes: systematics, dis-
tribution, ecology, protection”, dedicated to the 300th anniversary of the Russian Academy of Sciences 
took place on August 23–29, 2024 in Apatity of Murmansk Region at Kola Science Center of the Rus-
sian Academy of Sciences. Fifty bryologists, including students, graduate and post graduate students from 
13 cities of Russia and 2 countries abroad participated in the conference. In total, nine plenary presenta-
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logeny and systematics of mosses and liverworts”, “Ecology and phytocenology”, “Flora and biogeogra-
phy”, and six posters.
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