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Большая песчанка (Rhombomys opimus 
(Lichtenstein, 1823)) (БП) – фоновый вид грызунов 
в равнинных и предгорных пустынях Казахстана. 
В природных очагах чумы этот вид как основной 
носитель данного заболевания имеет огромное 
значение. В работах, посвященных описанию 
морфофизиологических, биохимических и имму-
нологических особенностей популяций большой 
песчанки (Классовский и др., 1996а, 1996б, 1999; 
Сухов и др., 1979; Yeszhanov et al., 2013, 2015 и др.) 
показано, что отдельные популяции этого грызуна 
имеют существенные различия между собой по 
изучаемым параметрам. Однако авторы, ограни-
чиваясь статистической обработкой материала, все 
происходящие в популяциях изменения рассма-
тривают только сквозь призму одного единствен-
ного эволюционного фактора – естественного от-
бора, главную роль в котором играют эпизоотии 
чумы. Вместе с тем известно, что анализ реаль-
ной степени дифференциации популяций, требует 
определения дополнительных популяционно-ге-
нетических параметров, которые помогают понять 
и оценить роль отдельных эволюционных факто-
ров в генетической изменчивости популяций этого 
вида грызуна.

При анализе популяционных различий размер 
репродуктивной группы важен для оценки роли 

случайных флуктуаций аллелей, или так называе-
мого генетического дрейфа. 

Цель данной работы – определение эффектив-
ной численности (Ne) и размера соседства как 
факторов, влияющих на случайные изменения ал-
лельных частот в поселениях Ишикотрауской по-
пуляции большой песчанки Среднеазиатского пу-
стынного очага чумы.

Материалы и методы

Материалом для определения эффективной 
численности Ишикотрауской популяции песчанок 
послужили демографические данные, получен-
ные в ходе весенне-летнего эпизоотологического 
обследования ландшафтно-эпизоотологического 
района (ЛЭР) 30.1 «Баканасская древнедельто-
вая равнина» Прибалхашского автономного очага 
чумы в 2005–2014 гг.

Площадь песков Ишикотрау составляет поряд-
ка 48–49 тыс. км2. Баканасская древнедельтовая 
равнина находится в западной и северо-западной 
частях песков, занимая площадь в 17,7 тыс. км2. 
За анализируемый период эпизоотологическим 
обследованием охватывали ежегодно от 37 до 70% 
территории равнины с отловом 2–3 тыс. песчанок. 
Учет численности большой песчанки проводили 
маршрутно-колониальным методом. Для этого на 
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маршрутах длиной 2–5 км определяли плотность 
нор (колоний) на 1 км2, характер их использова-
ния хозяевами, число зверьков на одну колонию 
и число особей на 1 км2. Число больших песча-
нок на 1 км2 получали перемножением среднего 
числа особей на одну учетную колонию и числа 
нор на 1 км2. Пол и возраст грызунов определяли 
по внешним признакам и при просмотре внутрен-
них половых органов, в соответствии с Руковод-
ством по профилактике чумы в Среднеазиатском 
пустынном очаге (1992). 

Расчет данных по взрослым особям проводи-
ли, используя процентное соотношение отлов-
ленных взрослых БП и весенней численности 
всех БП. Расчет числа взрослых самцов и самок 
проводили по процентному соотношению отлов-
ленных полов взрослых БП и весенней числен-
ности взрослых БП.

Для определения эффективной численности 
(Ne) применяли методики, приведенные в моно-
графии «Генетика популяций» (Хедрик, 2003).

Результаты и их обсуждение

Результаты учета численности большой пес-
чанки представлены в табл. 1.

Как известно, природные популяции включают 
в себя огромное число отдельных особей, однако 
не все оставляют после себя потомство, а следо-
вательно, часть особей не вносит генетического 
вклада в последующие поколения. Причем число 

индивидов, передающих свои гены следующему 
поколению (численность репродуктивной группы 
или эффективная численность), может быть на-
много меньше числа особей, входящих в состав 
популяции в данное время (Хедрик, 2003).

Особенно важно учитывать указанный фе-
номен, если популяция в своем развитии про-
ходит через этап резкого снижения своей чис-
ленности (эффект «бутылочного горлышка»). 
Известно, что численность большой песчанки в 
многолетнем аспекте подвержена значительным 
колебаниям. Так, на территории Прибалхашско-
го автономного очага чумы (Или-Каратальское 
междуречье) в период с 1979 по 1984 г. наблю-
далась небывалая по своей глубине депрессия 
численности основного носителя, когда весной 
1982 г. на всей территории междуречья удалось 
добыть только два экземпляра большой песчан-
ки (Айкимбаев и др., 1987).

Нами проведен расчет эффективной числен-
ности (Ne) Ишикотрауской популяции песчанок с 
учетом некоторых демографических показателей. 

1. Неравная численность особей разного пола 

            

4 ,Nf NmNe
Nf Nm
 




                                 (1)

где Nf – численность самок, участвующих в раз-
множении (взрослых), Nm – численность самцов, 
участвующих в размножении (взрослых); расчет 
по формуле (1) дает следующий результат:

Т а б л и ц а  1
Весенняя численность больших песчанок (на 1 км2) на Баканасской древнедельтовой равнине                             

в 2005–2014 гг.

Год Общая численность Численность взрос-
лых особей

Численность взрос-
лых самцов

Численность 
взрослых самок

2005 210 85 34 51

2006 468 109 49 60

2007 408 105 43 62

2008 1786 832 360 472

2009 1058 368 156 212

2010 1168 589 253 336

2011 551 362 149 213

2012 623 431 197 234

2013 924 473 223 250

2014 765 375 175 200

Средняя                  
численность

796,1 372,9 163,9 209,0
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      Ne = (4×209,0×163,9) / (209,0×163,9) = 
      = 367,4 БП/км2.

2. Периодическое изменение численности по-
пуляции; изменения размера популяции могут 
происходить вследствие регулярных, циклических 
изменений численности грызунов из-за болезней 
или других биотических и (или) абиотических 
факторов 

             

1 1 1 1 1... ,
1 2Ne t N N Nt

       
              (2)

где t – число циклов (лет), N1, N2, … Nt – числен-
ность взрослых особей, участвующих в размно-
жении в разные годы); расчет по формуле (2) дает 
следующий результат:

             

1 1 1 1 1 1... ,
10 85 109 105 375Ne

        
 

             Ne = 242,9 БП/км2.

3. Для генов, сцепленных с полом, эффектив-
ный размер популяции будет составлять половину 
эффективного размера популяции женских или 
мужских индивидов; для митохондриальной ДНК 
(наследуемой по материнской линии) Ne вычисля-
ется по следующей формуле:

             Ne = Nef/2,                                             (3)

где Nеf – эффективная численность взрослых са-
мок, участвующих в размножении; расчет по фор-
муле (3):

             Ne = 154,8/2 = 77,4 БП/км2.

Эффективный размер популяции для генов 
Y-хромосомы будет следующим:

             Ne = Nem/2,                                           (4)

где Nеm – эффективная численность взрослых 
самцов, участвующих в размножении); расчет по 
формуле (4):

             Ne = 88,4/2 = 44,2 БП/км2.

Значения Nеf и Nеm – вычисляются по формуле 
(2).

По данным ряда авторов (Алексеев, 1974; 
Панченко, 1971; Слудский, 1978), большие пес-
чанки, как правило, даже в период размножения, 
удаляются от своих нор на расстояние не более 
300–400 м. Таким образом, мы имеем дело не с 
большой непрерывно распределенной на огром-
ной площади панмиксической популяцией грызу-
нов, а с определенной формой подразделенности 
популяции песчанки на парцеллы (Наумов, 1971), 

где скрещивание особей ограничено «сосед-
ством». Такая неявно выраженная форма подраз-
деленности большой непрерывной популяции из-
вестна как изоляция расстоянием (Хедрик, 2003). 

Согласно С. Райту (по: Алтухов, 2003), раз-
мер соседства приблизительно соответствует 
числу генетически эффективных особей внутри 
круга, радиус которого равен удвоенному стан-
дартному отклонению протяженности миграции 
в одном направлении в данном поколении (или 
дистанции между местами рождения родителей 
и потомков).

Для расчета соседства (или наименьшей струк-
турной единицы популяции – «парцеллы») вос-
пользуемся данными А.Ф. Алексеева (1974) по 
подвижности больших песчанок в Северо-За-
падных Кызылкумах. Автором в период с авгу-
ста 1959 г. по апрель 1961 г. из 846 помеченных 
песчанок повторно выловлены 723 особи. Из них 
425 грызунов не сменили «колонию», 135 боль-
ших песчанок переместились на расстояние 
10–100 м, 102 песчанки – на 101–200 м, 36 осо-
бей – на 301–650 м, 10 грызунов – на 651–1000 м 
и 1 самец большой песчанки удалился на 7 км за 
23 месяца. Стандартное отклонение вычисляли 
по формуле:

               ,D                                                (7)

Дисперсия D вычисляется по формуле 

              

2( ) ,ix x fD
f

 



                                 (8)

где f –  количество песчанок, отловленных в пре-
делах указанных расстояний; xi – середина интер-
вала расстояния в пределах которых отловлены 
песчанки;  x  вычисляется по формуле

              
.ix fx

f
 




                                          (9)

Необходимые сведения для определения диспер-
сии приведены в табл. 2.

              D = 27 140 679,59/723 = 37 538,98;

              37538,98   = 193,75 м.

Примем, что наименьшей структурной еди-
ницей популяции (парцеллой) будет окруж-
ность с радиусом, равным 2σ (около 400 м), и 
площадью 0,5 км2. Если принять эффективную 
численность песчанок 243–367 ос./км2 (в зави-
симости от способа вычисления), можно сде-
лать вывод, что окружность площадью 0,5 км2 
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Т а б л и ц а  2
Данные для вычисления дисперсии (D)

Дистанция повтор-
ной поимки (м)

Середина интервала, xi Число случаев,  f
           

ix f
          

2( )x x f 

0–9 4,5 425 1912,5 1981341,86

10–100 55,0 135 7425,0 42671,09

101–200 150,5 102 15351,0 616141,25

201–300 250,5 36 9018,0 1137054,98

301–650 475,5 14 6657,0 2270582,24

651–1000 825,5 10 8255,0 5665893,56

1001–7000 4000,5 1 4000,5 15426994,61

Итого 723 52619,0 27140679,59

с обитающими там особями (примерно 150 экз.) 
можно считать парцеллой, в пределах которой ве-
роятность скрещивания во много раз превосходит 
вероятность скрещивания с другими подобными 
группами. 

Таким образом, в результате исследования 
впервые установлено, что эффективный раз-
мер Ишикотрауской популяции большой пес-
чанки (по данным учетов численности в период 
2005–2014 гг.) меньше ее фактической величины 

на 53,9–69,5% (в зависимости от метода вычис-
ления) для генов, не сцепленных с полом, и на 
90,3–94,4% меньше для генов, передающихся 
только от одного из родителей. При этом размер 
«парцеллы» для данного вида на данной терри-
тории составляет порядка 150 особей. При таком 
размере «соседства» дифференциация между 
группами, вызванная случайными флуктуация-
ми аллелей, может быть достаточно выраженной 
(Алтухов, 2003).
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EFFECTIVE NUMBER AND SIZE OF NEIGHBOURHOOD 
IN A POPULATION OF GREAT GERBIL 

V.V. Sutyagin1, A.T. Berdibekov2

We determine the effective population size of gerbils needed to evaluate the role of genetic 
drift, as one of the possible factors affecting the differences in populations in separate groups 
of rodents living in Balkhash autonomous plague focus. For identifying effective size of gerbils 
are used methods that based on different demographic facts, such as unequal numbers of indi-
viduals of different sex and periodically changing of population. It has been found that the ef-
fective size of the Ishikotrau population great gerbil, less than its actual numbers on 53,9–69,5% 
for genes, not sex-linked, and 90,3–94,4% of the genes are transmitted only from one parent. 
Given the mobility of data on individual gerbils, determined the amount of “neighbourhood” in 
this species, which amounted to about 150 individuals.

Key words: great gerbil (GG), the plague focus, effective population size of «neighbour-
hood», parcel.
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Сохранение лесов в степных ландшафтах 
Южного Урала в пределах Оренбургской обл. 
очень важно для развития сельского хозяйства 
региона, так как в эту отрасль вовлечено 84,5% 
всей территории области, из которых под паш-
ней находится 48,7%. 

Пестрых дятлов, тесно связанных с древесно-
кустарниковым пологом леса, можно рассматри-
вать как индикаторы благополучия лесных био-
ценозов и уникальный объект для исследования 
биогеоценозов. Слабая изученность в регионе 
вопросов популяционной экологии, недостаток 
информации по численности и пространствен-
но-временному распределению пестрых дятлов 
препятствуют разработке эффективной системы 
управления их популяциями. Возникла необхо-
димость изучения биологии этой важной для 
леса группы птиц в целях их охраны и оптими-
зации среды обитания. 

Биологию пестрых дятлов изучали в интра-
зональных пойменных лесах, занимающих в 
Оренбургской обл. 2% территории при общей 
облесенности региона 4,6% (Шаталов и др., 
1984; Основные положения…, 1985). В преде-
лах Оренбургской обл. находятся практически 
все степи Южного Урала (94% территории об-
ласти заняты разными видами южноуральских 
степей и агроландшафтов). Пойменные леса, за-
нимая 43,5% площади всех лесов региона, име-
ют важное водоохранно-защитное значение для 

рек Южного Урала. Долины рек Урал, Сакмара 
и Самара имеют большую глубину вреза (боль-
ше 10 м) в средней части своего течения, ши-
рокие поймы (1–18, чаще 5–8 км) и большую 
извилистость русел (коэффициент извилисто-
сти 1,7–1,9). Поймы прорезаны сетью рукавов, 
проток, стариц, имеют много озер. Общая длина 
р. Урал в пределах Оренбургской обл. составляет 
1164 км (Крючков, 1956) (46% от всей протяжен-
ности реки), р. Сакмара – 387 км (53%), р. Сама-
ра – 300 км (67%). Площадь пойменных земель 
по р. Урал в пределах области равна 2316 км2, 
по р. Сакмара – 812 км2, по р. Самара – около                         
600 км2. На большей части территории поймы 
рек Урал, Сакмара и Самара пашни составляют 
9% всех пойменных земель, сенокосы – 27%, 
пастбища – 12% (Шаталов и др., 1984).

Покрытая лесом площадь составляет в пойме 
р. Урал 61,3 тыс. га, в пойме р. Сакмара – 21,9 тыс. 
га, в пойме р. Самара – 13,7 тыс. га. Основные 
лесообразующие породы в пойме р. Урал (в %): 
осокорь (Populus nigra) – 28,0; дуб черешчатый 
(Quercus robur) – 25,4; тополь белый (P. alba) – 
11,3; вяз гладкий (Ulmus laevis) – 7,4; тальники 
(Salix sp.) – 6,6; ветла (Salix alba) – 5,7. В пойме 
р. Сакмара произрастают: осокорь – 36,2; дуб че-
решчатый – 10,2; тополь белый – 8,7; ветла – 5,8; 
вяз гладкий – 3,7; тальники – 2,1. В пойме р. Сама-
ра растут: дуб черешчатый – 42,5; осокорь – 25,5; 
осина (Populus tremula) – 7,3; ветла – 3,7; вяз 

УДК 598.726 

К БИОЛОГИИ ПЕСТРЫХ ДЯТЛОВ В ПОЙМАХ РЕК 
СТЕПНЫХ ЛАНДШАФТОВ ЮЖНОГО УРАЛА, ВКЛЮЧАЯ 

БУЗУЛУКСКИЙ БОР

А.Г. Самигуллин1

Изучены фенология и биология гнездования, послегнездовых кочевок и зимовок 
малого пестрого, белоспинного, среднего пестрого и большого пестрого дятлов в 
интразональных пойменных лесах рек Урал, Сакмара, Самара и в Бузулукском бору 
в 2007–2012 гг., а также в июле–августе 2014–2015 гг. Изучены кормовые адаптации 
и выявлены оптимальные гнездовые стации дятлов в регионе. Обнаружены 90 дупел 
пестрых дятлов, из них 33 жилых, 5 ночевочных и 52 нежилых. Все дупла были 
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гладкий – 3,0 (Шаталов и др., 1984). На основ-
ные лесообразующие породы в поймах рек Урал, 
Сакмара и Самара приходится соответственно 
84,4; 66,7 и 82,0% всех древостоев.

Жизнедеятельность дятлов изучали также в 
Бузулукском бору, представляющем собой эта-
лонный массив соснового леса. Он расположен в 
бассейне среднего и нижнего течений р. Боровка 
(правого притока р. Самара) на территории двух 
областей – Оренбургской (72640 га) и Самарской 
(39113 га), примыкая к руслу р. Самара с севера. 
Согласно последнему лесоустройству (2002 г.), из 
общей площади всего лесного массива в 111753 га, 
собственно бор занимает площадь 79834 га (Кли-
ментьев, 2010). Бор рассечен просеками на 1355 
кварталов (основная часть просек проложена с 
севера на юг и с востока на запад). Площадь од-
ного квартала равна 50 га. 

Сосновые леса, произрастающие на сухих 
песчаных дюнах, намытых р. Боровка, занимают 
2/3 площади бора. В междюнных понижениях 
произрастают ольха серая (Alnus incana), ольха 
черная (A. glutinosa), береза бородавчатая, осо-
корь, вяз гладкий, рябина (Sorbus aucuparia). 
Встречаются липняки и кленовые леса, по пери-
метру бора растут дубняки. По рекам бора раз-
виты пойменные лесные сообщества из осоко-
ря, осины, ветлы, тальников, ольхи серой, липы 
мелколистной (Tilia cordata), клена ясенелист-
ного (Даркшевич, 1950; Ветров, 1969).

В лесохозяйственном отношении самый юж-
ный форпост естественного произрастания со-
сны обыкновенной (Pinus silvestris) на юго-вос-
точной окраине Восточно-Европейской равни-
ны, которым является Бузулукский бор, с конца 
XIX до 70-х годов ХХ в. был наиболее изучен-
ным лесным массивом России, однако сведения 
о его авифауне были фрагментарны (Даркшевич, 
1950; Климентьев, 2010).

По обоим коренным берегам в долине р. Урал 
проходит государственная лесная полоса Гора 
Вишневая – Каспийское Море (гослесополоса 
ГВКМ), посадку древостоев которой проводили 
в 1949–1960 гг. Основные породы, произрастаю-
щие в этой лесной полосе: сосна обыкновенная, 
лиственница сибирская (Larix sibirica), дуб че-
решчатый, береза бородавчатая (Betula pendula), 
ясень зеленый (Fraxinus lanceolata), клены 
ясенелистный (Acer negundo) и татарский (A. 
tataricum), осокорь, лох узколистный (Elaeagnus 
angustifolia), кусты терна (Prunus spinosa) и жи-
молости татарской (Lonicera tatarica).

В настоящее время вся территория Оренбург-
ской обл. охвачена сетью полезащитных и при-

дорожных лесных полос, появившихся с 1954 г. 
в связи с освоением целинных земель. Они име-
ют тот же древесно-кустарниковый состав, что и 
гослесополоса ГВКМ.

Оренбургская обл. расположена у южной 
оконечности Уральских гор по среднему тече-
нию р. Урал, между 50о30’ и 54о22’с.ш. и 50о40’ 
и 61о35’в.д. Площадь ее составляет 124 тыс. км2 
(Ветров, 1969). Климат в Оренбургской обл. рез-
ко континентальный.

Материалы и методы

Материал по биологии пестрых дятлов собран в 
интразональных пойменных лесах рек Урал, Сак-
мара и Самара, главным образом в 2007–2012 гг. и 
отчасти в июле–августе 2014–2015 гг. Исследо-
вания проводили во все периоды годового жиз-
ненного цикла этих птиц. В каждый сезон года 
отрабатывали по 10–18 ч, ежегодно получалось 
186–207 ч, суммарная продолжительность кото-
рых составила 1372 ч.

Птиц учитывали по общепринятым методи-
кам (Благосклонов и др., 1952; Промптов, 1960) 
на полосе шириной 50 м (по 25 м с каждой сто-
роны пешего маршрута) с помощью 8-кратного 
бинокля. На пяти постоянных маршрутах дли-
ной 5–7 км учеты проводили через каждые 2–3 
недели. Протяженность разовых учетных марш-
рутов составляла 3–5 км. В дни с сильными сне-
гопадами и дождями учеты не проводили. Дли-
тельность полевого сезона 7,5 месяцев. Общая 
протяженность пеших маршрутов 923 км. 

Плотность птиц определяли числом особей 
на 1 км2 каждой категории угодий (осокорник, 
дубняк и т.д.), в которых проводили учет. Про-
должительность наблюдений у гнезд составила 
113 ч.

Систематическое положение, русские и ла-
тинские названия птиц даны по «Фауне птиц 
стран Северной Евразии…» (Коблик, Архипов, 
2014).

Результаты и их обсуждение

Дятлы ежегодно выдалбливают себе гнездо-
вые дупла, которые затем бросают. В дальней-
шем эти дупла в течение многих лет используют 
для гнездования другие исключительно полез-
ные лесные животные (летучие мыши, синицы 
(Иванчев, 1993), поползни (Sitta europaea), го-
рихвостки-лысушки (Phoenicurus phoenicurus), 
мухоловки-пеструшки (Ficedula hypoleuca) и 
др.). Из 50 дупел дятлов, обследованных нами 
в поймах рек Урал, Сакмара и Самара, 5 дупел 
заселяли малые пестрые дятлы (Dendrocopos 
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minor) (4 гнездовых и одно ночевочное), 3 гнез-
довых дупла – белоспинные дятлы (D. leucotos). 
Больше всего дупел (42) было сделано больши-
ми пестрыми дятлами (D. major): 13 гнездовых, 
4 ночевочных и 25 нежилых (Самигуллин, Сами-
гуллин, 2013). Из 25 нежилых дупел лишь 5 за-
селили мелкие насекомоядные птицы (большие 
синицы (Parus major), поползни, горихвостки-
лысушки и др.), а 20 дупел пустовали. В Бузу-
лукском бору обнаружены 3 гнездовых дупла 
малого пестрого дятла, 1 гнездовое дупло бело-
спинного дятла, 9 гнездовых и 27 нежилых ду-
пел большого пестрого дятла. Из этих 27 дупел 4 
дупла занимали поползни и серые мухоловки, а 
23 дупла пустовали. Всего обнаружено 90 дупел 
пестрых дятлов, из них 33 жилых, 5 ночевочных 
и 52 нежилых. 

Обычно дятлы долбят дупла в малоценных 
деревьях с мягкой древесиной и чаще всего в 
сухих. Так, в поймах рек из 34 обитаемых дят-
лами (гнездовых и ночевочных) дупел 16 были 
сделаны в осокорях, по 4 в черных ольхах и ду-
бах, по 2 в серых ольхах, ветлах, белых тополях 
и осинах, по 1 дуплу в березах и кленах. Все они 
были выдолблены в сухих, усыхающих и сыро-
растущих деревьях, имевших гнилую сердцеви-
ну. В пойменных лесах рек Урал, Сакмара и Са-
мара древостои, подвергаясь длительному (от 30 
до 60 суток) весеннему затоплению половодьем, 
часто поражаются грибами, способствующими 
разрушению древесины стволов, что благопри-
ятствует постройке в них дупел дятлами. В Бузу-
лукском бору 2 дупла, выдолбленные в соснах, и 
2 дупла, выдолбленные в дубах, располагались в 
180–305 м от русла р. Боровка.

Часто птицы используют для гнездования 
или ночлега не только настоящие гнездовые 
дупла дятлов, но и выбоины в деревьях, сделан-
ные ими в поисках корма, или неоконченные 
постройки – так называемые «инициальные дуп-
ла» (Иванчеев, 2013). В инициальных дуплах в 
поймах рек Урал, Сакмара и Самара гнездятся бе-
лые трясогузки (Motacilla alba), горихвостки-лы-
сушки, серые мухоловки (Muscicapa striata), му-
холовки-пеструшки. Вертишейки (Jynxtor quilla), 
скворцы (Sturnus vulgaris), поползни, лазоревки 
(Parus caeruleus), большие синицы и полевые во-
робьи (Passer montanus) устраивают свои гнезда 
только в настоящих дуплах. Зимой в нишах и по-
лудуплах ночуют пухляки (Parus montanus), мо-
сковки (P. ater), лазоревки, большие синицы, по-
ползни и пищухи (Certhia familiaris). 

Осенью по опушкам пойменных осокорни-
ков, белотополевников, дубняков и др. древосто-

ев мы регистрировали участие малых пестрых, 
белоспинных и больших пестрых дятлов в ско-
плениях мелких насекомоядных птиц, а зимой – в 
смешанных синичьих стаях (Самигуллин, Сами-
гуллин, 2010; 2012а). Кроме того, малые пестрые 
дятлы встречаются в смешанных синичьих стаях 
в лесополосах (Самигуллин, 2013).

Малый пестрый дятел (D. minor). Гнездится 
во влажных местообитаниях по берегам поймен-
ных озер-стариц рек Урал, Сакмара и Самара. 
Из 11 обитаемых малым дятлом дупел 45,5% на-
ходились на ольхе черной, 27,3% – на осокоре, 
18,2% – на ольхе серой и 9% – на ветле. Малый 
пестрый дятел выдалбливает дупла только в су-
хих, сильно прогнивших стволах и пнях. Дуп-
ла используются этим дятлом в течение одного 
гнездового сезона.

По нашим наблюдениям, одна узнаваемая по 
поведению пара малых пестрых дятлов (специ-
ально птиц не метили) гнездилась на своем гнез-
довом участке в течение трех лет. На третий год 
самка из этой гнездовой пары исчезла, но ее за-
менила другая самка.

В предгнездовой период (со второй половины 
марта) самцы активно барабанят на своих гнез-
довых участках. Токовые полеты мы отмечали 
в первой декаде апреля. Вероятно, гнездовые 
участки не соприкасаются друг с другом, так как 
два соседних участка разделяли русло р. Урал 
и дубняк, а их границы располагались в 0,4 км 
друг от друга (за этими гнездовыми парами мы 
наблюдали в течение трех лет; специально птиц 
не метили, но особенности поведения и акусти-
ческой сигнализации дятлов убеждают нас, что 
это были одни и те же птицы).

Гнездостроением птицы занимаются в тече-
ние апреля, и основная масса гнездовых дупел 
бывает готова уже к началу мая. Самца малого 
дятла, выдалбливающего дупло в пеньке черной 
ольхи, мы обнаружили 2.IV 2009 (гнездо № 18). 
Птица постоянно заглядывала в дупло, пробуя 
головой и «плечами» края входного отверстия, 
поддалбливала давящие на оперения места и 
вновь заглядывала в дупло. Глубина горизон-
тального дупла была 5–6 см, т.е. дятел строил 
дупло примерно 2–3-й день. Дупло полностью 
было готово 11.IV 2009 и строилось, вероятно, 
в течение 11–12 суток. Самец всегда активно ра-
ботал и лишь в пасмурные, холодные дни он, не 
работая, подолгу сидел около летка, не залезая в 
дупло. Обычно самец начинал долбить дупло в 
6 ч 50 мин – 7 ч 20 мин. Наиболее интенсивным 
долбление было в первой половине дня. Дупло 
строил только самец, лишь в конце строитель-
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ства самка несколько раз забиралась в дупло и 
выкидывала из него щепки. Однако по утрам к 
дуплу первой прилетала всегда самка.

Малые пестрые дятлы – самые крикливые из 
пестрых дятлов. Однако в период строительства 
дупла птицы бывают очень молчаливы. Самец 
прилетал и улетал молча и бесшумно. В момент 
долбления он не издавал позывок, часто огля-
дывался, прислушивался, иногда, прекратив 
долбить, неожиданно замирал на месте. Самец 
начал издавать позывки в последние четыре дня 
работы, когда вылезал из дупла, чтобы выбро-
сить щепки.

Спаривание птиц происходило на протяжении 
всего времени строительства дупла и откладки 
яиц. Самка всегда была инициатором спарива-
ния и призывала самца тихой позывкой. Когда 
самец появлялся около нее, она летела на посто-
янную ветку, прижималась к ней грудью и тихо 
верещала, потряхивая крыльями и хвостом. Са-
мец подлетал к ней, и происходило спаривание.

Гнездовой участок охраняет в основном са-
мец. Несколько раз мы наблюдали, как он сго-
нял со своей территории других малых пестрых 
дятлов и больших синиц. Насиживают кладку и 
обогревают птенцов в первые дни после вылу-
пления обе взрослые птицы, сменяя друг друга. 
Кормят птенцов тоже оба родителя. В период 
насиживания кладки и выкармливания птенцов 
дятлы ведут очень скрытный образ жизни. Одна-
ко уже с середины мая бывают слышны постоян-
ные крики подросших птенцов из гнездовых ду-
пел. При малейшей опасности, особенно когда в 
гнезде птенцы, взрослые птицы начинают бес-
покойно кричать и этим часто выдают гнездо.

Четыре птенца из гнезда № 18 покидали дупло 
в течение двух суток. Родители кормят птенцов 
первые 3–4 дня после вылета из дупла. Потом 
птенцы постепенно переходят к самостоятель-
ному добыванию пищи, склевывая насекомых 
и их личинок с ветвей, стволов и даже листьев 
деревьев. Выводок держался на своей гнездовой 
территории на протяжении 23 суток.

В осенне-зимне-весенний период малые пе-
стрые дятлы широко кочуют по окрестным ле-
сам (часто парами), появляясь в это время даже в 
несвойственных им стациях: степи, населенные 
пункты, полезащитные лесные полосы. Так, в 
конце января 2009 г. мы наблюдали одну самку 
малого пестрого дятла, кормившуюся на стеблях 
высоких сорных трав в степной лощине около 
силосной ямы и сеновала пос. Яровой Оренбург-
ского р-на. Птица раздалбливала стебли сорня-
ков и добывала оттуда насекомых в течение 3 ч 

15 мин – до заката солнца. Расстояние до бли-
жайшей полезащитной лесной полосы из вяза 
мелколистного составляло 1 км, а до пойменно-
го леса р. Урал – 2,5 км.

Зимой (в январе) наивысшая плотность ма-
лых пестрых дятлов наблюдается в тальниках 
(1,1 ос./км2). Здесь дятлы долбят стволики таль-
ников диаметром 2–5 см и сухие стебли высоких 
(до 1,8 м) сорных трав.

В пойме р. Урал (с. Ивановка Оренбургского 
р-на) у кормушки, устроенной для синиц, в дека-
бре–январе 2008–2012 гг. мы наблюдали малых 
пестрых дятлов, прилетавших рано утром и кле-
вавших вывешенное здесь несоленое сало.

В Бузулукском бору в уремах рек Боровка и 
Танеевка мы нашли 2 жилых дупла в высоких 
пнях серой ольхи, а в пойме р. Самара – 1 гнез-
довое дупло в небольшом пне черной ольхи. 
Прослежена судьба одного выводка из уремы 
р. Боровка: 3 птенца благополучно покинули 
дупло 15.VI 2007 г. При осенне-зимних учетах 
в сентябре–феврале мы встречали этих дятлов 
только в поймах рек Боровка и Самара.

Белоспинный дятел (D. leucotos). В пой-
менных лесах рек Урал, Сакмара и Самара бе-
лоспинные дятлы редки на гнездовании и осен-
не-зимне-весенних миграциях. Скрытный образ 
жизни, расположение дупел на большой высоте, 
гнездование в сильно захламленных и влажных 
участках леса, как правило, затапливаемых ве-
сенними половодьями, затрудняют наблюдения 
за этими птицами. В начале апреля 2011 г. в пой-
ме р. Урал в течение трех суток один белоспин-
ный дятел прилетал на окольцованный им клен 
ясенелистный и сосал сок.

Гнездостроение происходит в марте. Весной 
белоспинные дятлы раньше всех остальных пе-
стрых дятлов приступают к размножению. Бело-
спинные дятлы питаются почти исключительно 
насекомыми, добываемыми с помощью долбле-
ния (Осмоловская, Формозов, 1950). Имея по-
стоянную, пусть даже не столь обильную, как у 
больших пестрых дятлов, но стабильную кормо-
вую базу в течение года в виде короедов и на-
секомых-ксилофагов, белоспинные дятлы не за-
висят от сезонных кормов и поэтому способны 
размножаться ранней весной.

В пойме р. Урал два найденных нами жилых 
гнезда белоспинных дятлов располагались в су-
хих осокорях, стоящих в сильно захламленных 
участках пойменного леса на берегах озер-ста-
риц. В поймах рек Сакмара и Самара, включая 
Бузулукский бор, два жилых дупла найдены на 
сильно усыхающих, но еще живых осокорях.
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Насиживают кладку и обогревают маленьких 
птенцов оба родителя (гнездо № 17). Взрослые 
птицы часто выкармливают птенцов открыто 
живущими насекомыми, добываемыми ими со 
стволов и ветвей деревьев. 

Птенцы белоспинных дятлов, по сравнению 
с другими пестрыми дятлами, в гнезде молча-
ливы и подают голос лишь во время кормления 
их родителями. Птенцы вылетают из гнезд во 
второй половине мая и держатся на своих гнез-
довых участках около 20 суток. Из гнезда № 17 
вылетели три птенца. Интенсивный разлет мо-
лодых птиц происходит во 2–3-й декадах июня. 
Миграции молодых дятлов, являющихся самой 
подвижной частью популяции, продолжаются до 
конца декабря.

В августе–январе 2010/2011 и 2011/2012 гг. в 
окрестностях пос. Пригородный Оренбургско-
го р-на в пойме р. Урал по берегам озер-стариц 
мы наблюдали концентрацию белоспинных и 
больших пестрых дятлов, кормящихся насекомы-
ми-ксилофагами на гнилых безвершинных ство-
лах погибших осокорей. Здесь на участках леса 
1,7 га (2010/2011 гг.) и 2,1 га (2011/2012 гг.) мы 
насчитывали по 1–3 больших пестрых и 4–6 бе-
лоспинных дятлов. Число белоспинных дятлов 
в 2–4 раза превышало число больших пестрых 
дятлов.

В засушливые 2009–2015 гг. произошло ос-
лабление древостоев пойм, в результате раз-
множились короеды и вредители-ксилофаги, 
что привело к возрастанию численности бело-
спинных дятлов, питающихся этими насекомы-
ми. Так, в январе 2008 г. в осокорниках поймы          
р. Урал плотность популяций белоспинных 
дятлов составляла 0,1 ос./км2, а после четырех 
засушливых лет в январе 2012 г. – 2,3 ос./км2. 
Из всех пестрых дятлов белоспинные являются 
наиболее оседлыми, так как концентрируются в 
очагах размножения насекомых-ксилофагов, ко-
чуя всю осень и зиму в пределах своих гнездо-
вых территорий.

В Бузулукском бору в пойме р. Самара на осо-
коре мы нашли одно жилое дупло. Птицы кор-
мили выводок 2–5.VI 2011 г. При осенне-зимних 
учетах в сентябре–феврале мы регистрировали 
белоспинных дятлов только в пойме р. Самара. 

Средний пестрый дятел (D. medius). Этот 
дятел был встречен нами всего четыре раза на 
восточной окраине Бузулукского бора. При 
осенне-зимних учетах в окрестностях с. Чуфа-
рово Бузулукского р-на по уреме р. Танеевка 27 
и 28.XI 2007 г. на осокорях и серых ольхах был 
встречен один вертлявый дятел (возможно, это 

была одна и та же птица). В этом же месте 5.VI 
2009 г. мы встретили еще одну птицу (определи-
ли как самку). В пойме р. Самара, в окрестно-
стях с. Палимовка Бузулукского р-на у поймен-
ного озера-старицы Поповка 18.VIII 2014 г. на 
подросте осокорей мы встретили одну молодую 
птицу в «грязноватом» темном оперении.

Большой пестрый дятел (D. major). Всего 
в пойменных лесах степных рек обнаружены       
13 гнездовых дупел больших пестрых дятлов в 
осокорях, белых тополях, дубах, ветлах и кленах 
и 4 ночевочных дупла в осокорях и дубах. 

Из 17 обитаемых дятлами (гнездовых и ноче-
вочных) дупел 7 были сделаны в осокорях, 4 – в 
дубе, по 2 – в тополе белом и осине, по 1 – в вет-
ле и клене. В сырорастущих деревьях (все они 
имели гнилую сердцевину) были выдолблены  
13 дупел, а в усыхающих – 4. 

Часто мелкие птицы используют для гнездо-
вания или ночлега настоящие гнездовые и «ини-
циальные» дупла больших пестрых дятлов. 

В пойменных лесах рек Урал, Сакмара и Са-
мара большие пестрые дятлы – обычные и ши-
роко распространенные птицы. Во все периоды 
годового жизненного цикла их численность в 
осокорниках (основных древостоях пойм) пре-
вышает в 3–15 раз численность обитающих 
здесь белоспинного и малого дятлов вместе 
взятых. В течение года этот дятел чаще всего 
встречается в осокорниках и дубняках. Так, в на-
чале гнездового периода в апреле 2012 г. в пойме 
р. Урал плотность популяций больших пестрых 
дятлов составляла в осокорниках 4,6 ос./км2, в 
дубняках – 2,3 ос./км2, а в ветельниках только 
0,1 ос./км2.

Окончание зимы и начало весны – самый 
трудный период в жизни больших пестрых дят-
лов региона, так как из-за суровости климата 
часть птиц погибает от морозов и буранов (Гав-
рин, 1970). Так, 5.III 2008 г. во дворе Аграрного 
университета в г. Оренбург мы поймали сильно 
истощенную и обессилевшую самку, которая не 
могла летать. Вероятно, птица обессилела во 
время бурана (снегопада с сильным порывистым 
ветром) 3. III 2008 г. 

Барабанные трели дятлов (самцов и самок) 
мы регистрировали с 3-й декады января до конца 
августа. Наивысшая «барабанная активность» 
птиц продолжается со второй половины марта 
до конца мая. Брачные полеты больших пестрых 
дятлов мы наблюдали со 2-й декады марта до се-
редины 1-й декады апреля.

После зимних кочевок дятлы появляются на 
своих гнездовых участках в конце 1-й декады 
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февраля, а к концу 2-й декады марта заверша-
ется образование пар и распределение особей 
по своим гнездовым территориям. Однако от-
дельные птицы, в основном самцы, держатся на 
своих гнездовых участках в течение всего года. 
После образования гнездовых пар дятлы ведут 
скрытный образ жизни. Кормятся они всегда по-
одиночке на стволах деревьев, на муравейниках. 
Очень редко в пойменных лесах рек Урал, Сак-
мара и Самара дятлы кольцуют стволы и круп-
ные ветви деревьев и пьют сок кленов, ветел, 
осокорей и белых тополей, а в пойме р. Сакма-
ра – берез и осин.

Тяготение большого пестрого дятла в пред-
гнездовой и гнездовой периоды в поймах рек 
Урал, Сакмара и Самара к опушкам дубняков об-
условлено тем, что последние произрастают на 
вершинах грив, практически не затапливаемых 
в весенние половодья, и там сохраняется много 
муравейников, на которых дятлы кормятся. При 
выкармливании выводков долбящая активность 
дятлов понижается, так как бóльшую часть 
пищи (насекомых) дятлы собирают с поверх-
ности стволов, толстых ветвей и напочвенного 
покрова. 

В конце марта и в течение первых двух декад 
(20–25 суток) апреля происходит строительство 
гнездовых дупел. Сначала дятлы долбят в дере-
вьях небольшие лунки глубиной 7–10 см – иници-
альные дупла. На каждом гнездовом участке от-
мечены 1–2 таких дупла. Гнездовые дупла № 1 и 
№ 7, за строительством которых мы наблюдали 
с момента закладки инициальных дупел, стро-
ились 14 и 12 суток соответственно. Гнездовые 
дупла находятся на высоте 1,9–8 м, причем 82% 
всех дупел были устроены в нижнем ярусе леса 
на высоте 1,9–5 м. В пойме р. Урал жилые дупла 
№ 1 и № 2, располагались в 210 м друг от друга.

Из 17 найденных нами жилых дупел 41% по-
мещался в осокорях, 23% – в дубах, по 12% – 
в белых тополях и осинах, по 6% – в ветлах и 
кленах. При наблюдениях за узнаваемой птицей 
(один самец) мы обнаружили, что она в течение 
двух лет гнездилась на одном и том же гнездо-
вом участке. Гнездование больших пестрых дят-
лов из года в год на одном и том же гнездовом 
участке характерно для вида в целом (Иванчев, 
1993; Симкин, 1976, 1977).

Откладывание яиц происходит в апреле; пол-
ные кладки содержат по 5–7 яиц (Самигуллин, 
Батурина, 1995). Насиживание продолжается до 
середины мая. Голоса птенцов в дуплах слышат-
ся с середины мая до середины июня. Птенцы 

покидают дупла со второй декады мая до конца 
второй декады июня.

После вылета из гнезд выводки еще 20–25 суток 
держатся на своих гнездовых участках. В июле 
молодые птицы разлетаются с гнездовых 
участков и кочуют по древостоям пойм. С кон-
ца августа начинаются осенние кочевки взрос-
лых птиц, переходящие в октябре в осенне-зимние 
миграции. Самая подвижная часть популяции по-
ловозрелых больших пестрых дятлов – взрослые 
самки. Они, как правило, первыми покидают 
свои гнездовые участки осенью. В засушли-
вые 2009–2015 гг. мы с середины июля (12.VII 
2009 г., 14.VII 2015 г.) наблюдали мигрирующих 
во всех направлениях (даже по полезащитным 
лесным полосам) самок. Основные направления 
осеннего пролета в поймах рек Урал и Сакма-
ра с северо-востока на юго-запад и с востока на 
запад, второстепенное направление с севера на 
юг; по р. Самара дятлы летят с юго-востока на 
северо-запад. Весенние миграции идут в обрат-
ном направлении и заметны слабо.

В осенне-зимне-весенний период большие 
пестрые дятлы широко кочуют по окрестным ле-
сам, появляясь в это время даже в несвойствен-
ных им стациях: степи, населенные пункты, 
полезащитные лесные полосы, а также трост-
никовые крепи степных рек, озер и прудов. Так, 
в конце октября 2008 г. мы наблюдали одного 
большого пестрого дятла, осматривавшего вер-
тикальные стенки и ниши обрывистого берега 
р. Урал, сложенного песчаником. Дятел кормил-
ся здесь насекомыми и пауками, прятавшимися 
в песчанике. В сентябре 2009–2012 гг. в между-
речье Урала и Сакмары мы наблюдали больших 
пестрых дятлов в зарослях кустарников, расту-
щих на выходах горных пород, где дятлы соби-
рали насекомых со скальных образований. На 
сенохранилище, расположенном у с. Вязовка 
Оренбургского р-на, ежегодно в августе–сентя-
бре 2008–2012 гг. мы наблюдали кормившихся 
поодиночке на ометах соломы больших пестрых 
дятлов. Птицы лазали по ометам и склевы-
вали крупных насекомых с поверхности со-
ломы. В январе 2009 г. у пос. Пригородный 
Оренбургского р-на мы наблюдали большого 
пестрого дятла, кормящегося насекомыми на 
стенах силосной ямы. В периоды миграций, осо-
бенно часто в августе–сентябре, дятлы появля-
ются в полезащитных лесных полосах. В годы 
обильного плодоношения сосны (2009 г.), по на-
блюдениям в гослесополосе ГВКМ, часть дятлов 
переселялась сюда и кормилась всю зиму семе-
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нами сосны, хотя «кузницы» дятлов мы находи-
ли здесь ежегодно.

 Ежегодно в пойме р. Урал в январе–феврале 
2008–2012 гг. мы встречали больших пестрых 
дятлов в тростниковых крепях р. Шубинка – 
правого притока р. Урал (Оренбургский р-н). 
Дятлы долбили стебли тростников, добывая из 
них зимующих насекомых.

Осенью по опушкам дубняков и осокорни-
ков мы регистрировали участие этих дятлов в 
скоплениях мелких насекомоядных птиц, а зи-
мой – в смешанных синичьих стаях. При этом 
дятлы всегда были самыми независимыми чле-
нами скоплений или стай. Так, подолбив ствол 
или ветку дерева, дятлы часто внезапно улетали 
за несколько десятков или сотен метров от ско-
пления или стаи, не дожидаясь мелких птиц. Это 
было особенно заметно зимой при взаимодей-
ствии дятлов с синичьими стаями.

В пойме р. Урал у с. Ивановка Оренбургского 
р-на в декабре–январе 2008–2012 гг. к кормуш-
ке, устроенной для синиц, рано утром прилетали 
большие пестрые дятлы и клевали вывешенное 
здесь несоленое сало.

Будучи инвазионным видом (Соколов и др., 
2001), большие пестрые дятлы, в основном мо-
лодые особи, в отдельные годы с последней де-
кады августа до конца сентября (пик пролета) 
активно мигрируют по поймам рек Урал, Сакма-
ра и Самара с востока на запад. Такую инвазию 
мы наблюдали в 2009 г., когда плотность мигри-
рующих пестрых дятлов только в осокорниках 
поймы р. Урал в августе–сентябре возросла в 
2,0–3,1 раза по сравнению с обычными годами. 
В обычные не инвазионные годы пик миграций 
пестрых дятлов хорошо заметен с последней пя-
тидневки июля до конца августа.

В осенне-зимне-весенний период числен-
ность больших пестрых дятлов в поймах рек 
Урал, Сакмара и Самара заметно уменьшается, 
что вызвано отсутствием здесь их основного 
зимнего корма – семян хвойных деревьев. В за-
висимости от времени года дятлы переключа-
ются на наиболее массовый и легкодоступный 
сезонный корм (Осмоловская, Формозов, 1950; 
Симкин, 1976, 1977). Так, весной дятлы пьют 
сок шести видов деревьев, питаются на поймен-
ных гривах муравьями, вышедшими на поверх-
ность после зимовки, летом они собирают насе-
комых со стволов и ветвей деревьев и с лесной 
подстилки, а осенью и зимой с ометов соломы и 
стен силосных ям. Зимой дятлы питаются семе-
нами сосны, выдалбливая их из шишек, доста-
ют насекомых из стеблей тростника и в течение 

всего осенне-зимне-весеннего периода долбят 
стволы и крупные ветви деревьев, доставая от-
туда короедов и насекомых-ксилофагов. Осе-
нью, в период миграций в степных ландшаф-
тах, они кормятся насекомыми, собирая их со 
скальных обнажений. В береговых обрывах                                   
р. Урал, сложенных песчаником, добывают на-
секомых из пустот и трещин. В 2010 г. в пойме 
р. Урал наблюдали разорение большим пестрым 
дятлом гнезда больших синиц, которые с кри-
ками летали рядом с дуплом [23] (Самигуллин, 
Самигуллин, 2012б). В послегнездовой период 
большие пестрые дятлы вместе с белоспинными 
дятлами концентрируются в зараженных корое-
дами и насекомыми-ксилофагами участках леса.

Для своих гнездовых дупел большие пестрые 
дятлы используют в поймах рек Урал, Сакмара 
и Самара семь видов деревьев: осокори, белые 
тополя, осины, дубы, клены, ветлы, березы. В 
Бузулукском бору 18 жилых и 47 нежилых дупел 
больших пестрых дятлов в 2007–2012 гг. мы на-
ходили в соснах, осокорях, березах и дубах, при-
чем в уремах рек Боровка, Танеевка и Черталык 
дупла были устроены только в осокорях. 

В Бузулукском бору дятлы ведут, вероятно, 
оседлый образ жизни, так как встречаются они 
здесь круглый год. На питание семенами сосны 
птицы переходят уже с конца августа и кормятся 
ими до конца апреля. Кучки пустых шишек под 
«кузницами» дятлов достигают 28 см в высоту и 
1,3 м в диаметре. Каждый дятел имеет несколько 
«кузниц» (до 4 шт.), но чаще всего используются 
1–2 «кузницы». Миграции дятлов в бору просле-
дить трудно, но в конце августа и в сентябре на 
учетном участке (8 га) мы замечали появление 
одних птиц (как правило, молодых особей) и ис-
чезновение других.

Выводы 

1. В степных ландшафтах Южного Урала оп-
тимальными гнездовыми стациями для пестрых 
дятлов служат интразональные пойменные леса 
рек. 

2. Гнездование в наиболее влажных место-
обитаниях характерно для малого пестрого дят-
ла, а в наиболее захламленных сухостойных 
стациях пойменных лесов – для белоспинного 
дятла.

3. В уремах и поймах рек по восточной и 
южной оконечностям Бузулукского бора в лет-
не-осенний период встречены средние пестрые 
дятлы. Возможно гнездование.

4. Разнообразие пищи и способов ее добы-
вания, способность к значительным сезонным 
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ON THE BIOLOGY SPOTTED WOODPECKER IN FLOODPLAINS 
STEPPE LANDSCAPES OF SOUTHERN URAL INCLUDING BUZULUK 

FOREST

A.G. Samigullin1 

We studied the phenology and nesting biology, post-nesting migrations and wintering of 
small motley, white-backed, middle spotted woodpecker and the great spotted in intrazonal 
river fl ood plain forests of the Urals, and Sakmara, Samara and Buzuluk forest in the period 
2007–2012 and in July–August 2014–2015. Studied forage adaptation and optimal habitats iden-
tifi ed during the annual life cycle of woodpeckers in the region. Detected Spotted woodpecker 
hollows 90, 33 of them inhabited, spending the night 5 and 52 non-residential. They were carved 
into the dry, withering and trees growing in wet conditions, had a rotten core. In steppe land-
scapes of the Southern Urals optimal habitats for the female spotted woodpecker are intrazonal 
river fl ood plain forests.

Key words: small spotted woodpecker, white-backed woodpecker, middle spotted wood-
pecker, great spotted woodpecker, nesting biology, fl oodplain forest.
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Изучение биоразнообразия горных экосистем 
на разных уровнях организации, в том числе по-
пуляционном, является одной из актуальных за-
дач современной экологии. Насекомые представ-
ляют собой удобный объект выявления морфо-
логических, физиологических и поведенческих 
адаптаций к обитанию в условиях гор (Ананина, 
2013; Михайлов, 2010; Konvička et al., 2016 и др.), 
и фрагментированных ландшафтов (Breuker et al., 
2007; Mousson et al., 1999).

В данной работе мы исследуем морфоло-
гическую изменчивость размеров и элемен-
тов крылового рисунка европейского вида сен-
ницы Coenonympha arcania (Linnaeus, 1761) 
(Lepidoptera, Satyridae), обитающего в условиях 
гористого рельефа Южного Урала. Южно-Ураль-
ский горный узел второй по высоте на Урале по-
сле Приполярного. Это наиболее высокий и оро-
графически сложный район Южного Урала, в 
котором отчетливо выражена высотная поясность 
в распределении климатических условий и зави-
сящих от них почв, растительности, а также ланд-
шафтов в целом (Горчаковский, 1988).

В связи с сильной фрагментированностью 
пригодных для C. arcania участков (открытых лу-
говых пространств) микропопуляции оказывают-
ся в некоторой степени изолированными друг от 
друга, что приводит к формированию их феноти-
пического своеобразия. 

Мы проводили исследования в центрально-
возвышенной части Южного Урала, относимой 
к горно-лесной провинции, в трех среднегорных 
районах – Белягушском, Еракташском и Машак-
ском на территории Южно-Уральского государ-
ственного природного заповедника (ЮУГПЗ). 
В целом климат заповедника характеризуется 
как умеренно континентальный, по термическим 
условиям – как умеренно холодный. Среднего-
довая температура воздуха варьирует от 0,6 до 
1,5 °С, средняя температура июля от 16 до 17 °С, 
среднеянварская от –15 до –16 °С. Сумма значений 
температуры выше 10 °С составляет 1800 °С, про-
должительность безморозного периода 107 дней 
(с 30 мая по 15 сентября). Вегетационный период 
длится 164 дня, в том числе период активной 
вегетации – 121 день (c 11 мая по 9 сентября). 

УДК 591.15:591.471.274-578.9(234.854)

МОРФОЛОГИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ 
И ЛАНДШАФТНО-БИОТОПИЧЕСКАЯ ПРИУРОЧЕННОСТЬ 

МИКРОПОПУЛЯЦИЙ СЕННИЦЫ COENONYMPHA 
ARCANIA (L.) (LEPIDOPTERA: SATYRIDAE) В УСЛОВИЯХ 

ГОР ЮЖНОГО УРАЛА

Е.Ю. Захарова1, О.В. Юсупова2

Европейский вид сенницы Coenonympha arcania (L.) в горной части Южного Урала 
обитает на высокотравных, злаково-разнотравных и низкотравных открытых луговых 
горных и долинных участках, которые в связи со сложной орографией оказываются 
изолированными друг от друга. Исследования проводили на территории Южно-
Уральского государственного природного заповедника. Обнаружен фенологический 
сдвиг начала лёта в горных местообитаниях по сравнению с местообитанием из долины 
р. Малый Инзер. Результаты анализа изменчивости размеров крыла и глазчатых пятен 
крылового рисунка позволяют сделать предположение, что C. arcania с гор М. Ямантау 
и Арка могут быть отнесены к одной микропопуляции, а с горы Дунан-Сунган – к 
другой. Обнаруженные фенотипические различия обусловлены климатическими 
особенностями горной местности, мозаичным характером пригодных местообитаний и 
низкой миграторной способностью вида, препятствующей его расселению.

Ключевые слова: морфологическая изменчивость, микропопуляция, среднегорные 
разнотравные луга, горные территории, Южный Урал, Coenonympha arcania.
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УрО РАН, канд. биол. наук (zakharova@ipae.uran.ru); 2 Юсупова Оксана Васлямовна – мл. науч. сотр. Южно-Уральского государ-
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Гидротермический коэффициент Селянинова 
(ГТК) характеризует достаточные условия увлаж-
нения в вегетационный период (1,6) (Флора и рас-
тительность…, 2008).

Горный рельеф вносит значительные коррек-
тивы в распределение климатических показа-
телей. С увеличением высоты изменяются все 
климатические характеристики – повышается 
радиационный баланс, понижается летняя тем-
пература, укорачиваются вегетационный и без-
морозный периоды, увеличивается сумма осад-
ков. Согласно расчетам, годовой радиационный 
баланс в районе массива Ямантау уменьшается 
с 34 ккал/см (на высоте 500 м) до 28 ккал/см 
(на высоте 1600 м над ур. моря), среднеиюль-
ская температура понижается с 16 до 9 °С, сум-
ма значений активной температуры снижается с 
1600 до 800–400 °С, безморозный период умень-
шается с 90 до 60 дней, годовая сумма осадков 
увеличивается с 700 до 1100 мм (Кадильников, 
1975). Появление снежного покрова на верши-
нах хребтов происходит в конце сентября, а в 
долинах 7–10 октября. Устойчивый снежный 
покров образуется 3–5 ноября. Окончательно 
снежный покров в долинах и на южных склонах 
сходит 25–30 апреля, а на вершинах – в середи-
не мая. Период со снежным покровом в долинах 
составляет 170–180 дней, а на вершинах хреб-
тов превышает 200 дней (Балков, 1978).

Материал и методы

Выборки C. arcania были взяты в четырех 
географических точках, расположение кото-
рых на территории заповедника представлено 
на карте (рис. 1). На горе М. Ямантау (54°10 
с.ш., 57°40 в.д., 716 м над ур. моря) сенниц от-
лавливали 21, 25 и 26 июня, на г. Арка (54°12 
с.ш., 57°49 в.д., 990 м над ур. моря) – 22 июня, 
на горе Дунан-Сунган (54°04 с.ш., 57°52 в.д., 
961 м над ур. моря) – 27 июня, в окрестностях 
дер. Реветь (54°11’ с.ш., 57°37 в.д., 315 м над ур. 
моря) – 22, 24 и 26 июня 2016 г. Объем собран-
ного материала приведен в таблице. 

Мы применяли использованный ранее подход 
к анализу изменчивости крылового рисунка: глаз-
чатые пятна рассматривали одновременно в каче-
стве неметрических (фенетических) и метриче-
ских признаков, регистрируя наличие пятна и его 
размер в конкретной ячейке крыла каждой особи 
(Захарова, 2012). Для этого под бинокулярным 
микроскопом МБС-10 с использованием окуляр-
ного микрометра (увеличение 8×0,6) измеряли 
диаметры глазчатых пятен крылового рисунка 
с вентральной стороны крыльев. Номенклатура 

крыловых ячеек и обозначения глазчатых пятен 
приведены на рис. 2. Длину переднего крыла (LF) 
измеряли от основания жилки Sc до вершины 
крыла, а длину заднего крыла (LH) – от основа-
ния жилки Rs до вершины жилки Cu1. Все проме-
ры были сделаны на левой стороне особи. 

Различия между выборками оценивали с по-
мощью канонического дискриминантного анали-
за. Статистическую значимость различий между 
выборками по частотам встречаемости фенов 
глазчатых пятен оценивали с помощью критерия 
Пирсона (χ2), а статистическую значимость раз-
личий размеров особей по длине переднего кры-
ла – с помощью однофакторного дисперсионного 
анализа (ANOVA) и критерия Стьюдента (tst). Все 
статистические расчеты выполнены в программе 
Statistica 8.0.

Результаты и обсуждение

В бореальной зоне Южного и Среднего Урала 
C. arcania обитает на лесных опушках, полянах, 
просеках и рединах, предпочитая разные типы 
злаковых и разнотравно-злаковых лугов (Захаро-
ва, 2012). Обычно C. arcania заселяет достаточ-
но большие (радиусом не менее 100 м) открытые 
луговые пространства с кормовыми растениями 
из семейств злаковых и осоковых при наличии 
на этих лугах кустарников, на которых бабочки 
отдыхают и греются. Если хотя бы одно из этих 

Рис. 1. Точки сбора материала на территории Южно-
Уральского государственного природного заповедника. 
Условные обозначения: 1 – гора М. Ямантау (хребет 
Малый Ямантау), 2 – гора Арка (хребет Нары), 3 – гора 

Дунан-Сунган (хребет Юша), 4 – дер. Реветь
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условий не соблюдается, местообитание данным 
видом не используется (Binzenhöfer et al., 2005; 
Нein et al., 2007).

Согласно результатам многолетних наблюде-
ний старшего научного сотрудника заповедника 
Р.Г. Байтерякова, C. arcania ежегодно встречает-
ся в поймах рек Реветь и М. Инзер, на полянах и 
обочинах лесных дорог хребта М. Ямантау (На-
блюдения явлений и процессов…, 2015). По дан-
ным М.Г. Мигранова (2008), C. arcania отнесен к 
категории обычных. По нашим наблюдениям, из 
всех видов сенниц в последней декаде июня ар-
кания наиболее широко распространена на обсле-
дованной территории, заселяя более или менее 
ксерофитные участки, такие как склоны, подвер-
женные выпасу и вытаптыванию в окрестностях 
дер. Реветь, и мезофитные высокотравные луга 
верхней части лесного пояса в горах. 

Ландшафтно-биотопическая приуроченность 
микропопуляций сенницы C. arcania

Первая из изученных нами микропопуляций 
C. arcania обитает на верхней части склона се-

веро-западной экспозиции хребта М. Ямантау 
на высоте 700 м над ур. моря, в квартале 108 
Ямаштинского участкового лесничества ЮГПЗ. 
Данный хребет расположен в восточной части 
Карязинско-Зильмердакского округа Уфимско-
Бельской подпровинции, что соответствует в 
схемах ландшафтного районирования ЮУГПЗ 
Белягушскому среднегорному району (Физико-
географическое…, 1964; Горичев, 2008). Рас-
тительность представлена коренными лесными 
сообществами, включающими ассоциации широ-
колиственных и смешанных широколиственно-
темнохвойных лесов, среди которых встречаются 
сосновые, березовые, осиновые и липовые. Вер-
тикальная поясность не выражена. На вырубках 
развиваются лесные крупнотравные, злаковые и 
разнотравные луга. Под влиянием системати-
ческого выпаса и сенокошения они сменяются 
мелкозлаково-разнотравными, полевицево-ман-
жетковыми лугами. На избыточно увлажненных 
участках – заболоченные торфянистые луга. На 
крутых склонах хребтов леса на высоте 600 м 
сменяются широколиственным криволесьем с 
примесью ели и сосны.

Растительность местообитания C. arcania на 
горе М. Ямантау представлена видами лугового 
высокотравья c рябиновым редколесьем, относи-
мая к варианту Сalamagrostis arundinacea ассоци-
ации Anthoxantho odorati – Trolleum europaei ass. 
nova hoc loco класса Molinio – Arrehenatheretea 
R.Tx.1937 em. R. Tx.1970 (Ямалов, 2005). Об-
щее проективное покрытие (ОПП) травяно-
го яруса варьирует в пределах от 80 до 100%. 
Средняя и максимальная высота травостоя со-
ставляет 50–210 см. В его составе которого до-
минируют Hieracium albocostatum Norrl. ex Juxip, 
Bupleurum aureum Fisch, Aconogonon alpinum 
All., Calamagrostis arundinacea (L.) Roth, Trollius 
europaeus L. Также встречаются Carex pallescens 
L., Sanguisorba offi cinalis L., Veratrum lobelianum 
Bernh., Cirsium heterophyllum (L.) Hill, Crepis 
praemorsa (L.) Tausch., Trommsdorfi a maculata 
(L.) Bernh., Alchimilla sp., Geranium sylvaticum 
L., Hypericum perforatum L., Dactylis glomerata 
L., Potentilla erecta (L.) Raeusch., Lilium martagon 
L., Achillea millefolium L., Angelica sylvestris 
L., Leucanthemum vulgare. Кустарниковый ярус 
представлен Chamaecytisus ruthenicus (Fisch.ex 
Woloszcz.) Klaskova, Juniperus communis L. Его 
ОПП составляет 10–15%.

К Карязинско-Зильмердакскому округу отно-
сится также местообитание C. arcania, располо-
женное на окраине дер. Реветь, на придорожном 
склоне подножия хребта Белягуш, в долине 

Рис. 2. Максимальное число глазчатых пятен в кры-
ловом рисунке Coenonympha arcania. Условные обо-
значения: P1–P5 – пятна рисунка переднего крыла; 
G1–G6 – пятна рисунка заднего крыла; LF – длина 

переднего крыла; LH – длина заднего крыла
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р. М. Инзер. Оно занимает склон южной экспо-
зиции с уклоном 15º, где основная доля видов 
растений приходится на сообщества низкотрав-
ных лугов лесной зоны при пастбищном исполь-
зовании, относимые к союзу Cynosurion R. Tx. 
1947 порядку Arrhenatheretalia R. Tx. 1931 классу 
вторичных послелесных лугов умеренной зоны 
Евразии Molinio – Arrehenatheretea R.Tx.1937 
em. R. Tx.1970 (Ямалов и др., 2004). C основ-
ной долей участия синантропных (Potentilla 
argentea L., Echium vulgare L., Medicago lupulina 
L., Pimpinella saxifraga L., Prunella vulgaris L., 
Agrostis tenuis Sibt., Leontodon autumnalis L.) 
и опушечных (Hypericum perforatum, Nepeta 
pannonica L, Origanum vulgare L.) видов; ООП 
травяного яруса составляет 40–70%, ООП ку-
старникового яруса – 30–50%.

Исследованное нами местообитание C. arcania 
на горе Дунан-Сунган относится к Приверхне-
бельскому округу Прибельско-Уралтауской под-
провинции. В схемах ландшафтного райониро-
вания ЮУГПЗ популяция расположена в Ерак-
ташском среднегорном районе (Горичев, 2008). 
Бабочек отлавливали в квартале 42 Лапыштин-
ского участкового лесничества, в верхней части 
вершины горы Дунан-Сунган хребта Юша на вы-
соте 943 м над ур. моря, в разнотравном сообще-
стве горных лугов, относимом к союзу лесных 
разнотравных лугов горно-лесной зоны Южно-
го Урала Polygonion krascheninnikovii Kashapov 
1985 порядка Carici macrourae – Crepidetalia 
sibiricae Ermacov et al. 1999, класса вторич-
ных послелесных лугов умеренной зоны Евра-
зии Molinio – Arrehenatheretea R.Tx.1937 em. R. 
Tx.1970 с участием степных видов. Данные луга 
занимают южную экспозицию с относительным 
уклоном 20°. Сенокосное использование этих 
лугов не ведется; ОПП травяного яруса состав-
ляет 85%, средняя и максимальная высота траво-
стоя составляет 45–190 см. Доминируют виды: 
Anemonastrum biarmiense (Juz.) Holub, Potentilla 
erecta, Hieracium albocostatum, Pulsatilla patens 
(L.) Mill., Trollius europaeus; ОПП кустарникового 
яруса составляет 15%. Данный ярус представлен 
Rosa majalis Herrm. и Juniperus communis. Кро-
ме того, ниже по склону хребта Юша (на высоте 
895 м над ур. моря) C. arcania отлавливали в раз-
нотравно-злаковом сообществе горных лугов ас-
социации Anthoxantho odorati – Trolleum europaei 
ass. nova hoc loco упомянутого выше класса рас-
тительности, расположенного в квартале 56 Ла-
пыштинского участкового лесничества.

Мы отлавливали C. arcania на горе Арка, рас-
положенной в южной оконечности хребта Нары, 

входящего в Машакско-Ямантауский р-н Таганай-
ско-Ямантауского округа Уфимско-Белебеевской 
возвышенности. Растительность представлена 
горнотаежными пихтово-еловыми лесами. Гор-
ные склоны на высоте от 650–700 до 900–950 м 
над ур. моря покрыты елово-пихтовыми лесами 
с лиственницей, березой и осиной. На склонах 
от 900–950 до 1100–1150 м над ур. моря преоб-
ладают ельники. Широкие нагорные террасы и 
склоны от 1100–1150 до 1250–1300 м над ур. моря 
представляют ландшафты подгольцового пояса: в 
нижней его части господствуют парковые высо-
котравные луга, осоково-лишайниковые и мохо-
вые болота, в верхней части – еловые и можже-
веловые стланики с травяно-моховым покровом. 
К террасам и вершинам, расположенным выше 
1300–1350 м над ур. моря, приурочены ландшаф-
ты гольцового пояса: плоские слабо наклонные 
поверхности заняты горными тундрами – травя-
но-моховой, овсяннице-лишайниково-моховой, 
ситниково-моховой, пятнисто-осоково-моховой 
(Физико-географическое…, 1964).

C. arcania обитает в квартале 177 Бердагулов-
ского участкового лесничества на склоне юго-вос-
точной экспозиции на высоте 990 м над ур. моря. 
Здесь растительность представлена сообществом 
среднегорного разнотравно-злакового луга, от-
носимым к классу Molinio – Arrehenatheretea 
R.Tx.1937 em. R. Tx.1970; ООП травяного яруса 
составляет 80–100%. Средняя и максимальная 
высота – 50 и 130 см соответственно. Значитель-
ную долю травостоя составляют злаки и разно-
травье, среди которых встречаются Anthoxanthum 
odoratum L., Centaurea pseudophrygida C. A. 
Mey., Cirsium heterophyllum (L.) Hill, Deschamp-
sia cespitosa (L.) Beauv., Filipendula ulmaria (L.) 
Maxim., Heracleum sibiricum L. Слабо развит мо-
ховой ярус, его ООП составляет 10%.

Фенологические особенности лёта и 
соотношение полов имаго C. arcania

Известно, что для всех моновольтинных 
(имеющих одну генерацию за сезон) видов бар-
хатниц (Satyridae) в ходе лёта свойственна про-
тандрия, т.е. ранний вылет имаго самцов, затем 
постепенное выравнивание соотношения полов 
и количественное преобладание самок в конце 
лёта (Захарова, 2004; Wiklund, Forsberg, 1991). 
Оценка соотношения полов позволяет получать 
более точную информацию о фенологии и сро-
ках лёта генерации, поскольку в зависимости 
от погодных условий конкретного года вылет 
имаго может начинаться и заканчиваться по-
разному.
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Выборки из всех изученных местообитаний C. 
arcania были сделаны в течение третьей декады 
июня практически одновременно (с разницей в 
1–3 дня), что позволило сравнить соотношение 
полов в данный момент времени. На всех горных 
участках численно преобладают самцы, тогда как 
в долине (окрестности дер. Реветь) существенно 
больше самок (рис. 3). Это означает, что в горах 
лёт генерации начался недавно, а в окрестностях 
дер. Реветь уже подходит к концу. Разная фено-
логия вылета C. arcania в горных и долинном ме-
стообитаниях объясняется климатическими раз-
личиями: более поздний сход снежного покрова 
на горных лугах и сдвиг начала вегетационного 
периода, снижение суммы значений активной 
температуры и т.д. приводит к неодновременному 
появлению имаго на горных хребтах и в долинах.

Морфологическая изменчивость метрических 
и неметрических (фенетических) признаков C. 

arcania

Средние значения длины переднего и задне-
го крыльев, а также диаметров пятен крыло-
вого рисунка для выборок C. arcania с учетом 
пола приведены в таблице. Выборки самок с 
гор М. Ямантау и Арка мы не использовали 
из-за их небольшого объема при дальнейшей 
статистической обработке.

Изменчивость длины переднего крыла C. arca-
nia из всех изученных местообитаний проил-
люстрирована на рис. 4. Однофакторный дис-
персионный анализ (F = 3,88; df1 = 3, df2 = 304;                
p < 0,01) показал наличие статистически значи-
мых различий между выборками самцов из гор-
ных местообитаний и окрестностей дер. Реветь. 
Между выборками самок с горы Дунан-Сунган и 

из окрестностей дер. Реветь различия по длине 
переднего крыла также оказались статистически 
значимыми (t = 3,7; df = 114; p < 0,001). Бóльшие 
размеры имаго из долинной микропопуляции 
по сравнению с горными, вероятно, также обу-
словлены различиями по ряду климатических и 
связанных с ними биотических факторов. Отно-
сительно более раннее наступление вегетацион-
ного периода, а также бóльшие его длительность 
и сумма значений эффективной температуры в 
долинах по сравнению с горными территориями 
позволяют гусеницам питаться и расти дольше, 
что в результате приводит к более крупным раз-
мерам имаго. 

Для оценки значимости различий между вы-
борками C. arcania по всему комплексу метриче-
ских признаков (длина переднего и заднего кры-
льев, диаметры всех глазчатых пятен крылового 
рисунка) использовали дискриминантный ана-
лиз. На основе рассчитанной матрицы расстоя-
ний Махаланобиса (D2) методом невзвешенного 
попарного среднего (UPGMA) была построена 
дендрограмма, на которой четко обособлены два 
кластера: первый объединяет выборки самцов, 
второй – выборки самок (рис. 5). В данной статье 
мы не будем подробно обсуждать размерный по-
ловой диморфизм C. arcania, поскольку хорошо 
известно, что самки крупнее самцов и обладают 
более крупными пятнами крылового рисунка (За-
харова, 2004, 2012).

Внутри кластера выборок самцов достаточно 
тесно сгруппированы выборки из горных место-

Рис. 3. Соотношение полов в выборках C. arcania с тер-
ритории ЮУГПЗ. Нумерация выборок соответствует 

точкам сбора материала на карте (рис. 1)

Рис. 4. Изменчивость длины переднего крыла C. arcania 
с территории ЮУГПЗ. Нумерация выборок соответству-
ет точкам сбора материала на карте (рис. 1). Приведены 
средние значения с учетом величин стандартных ошибок
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Рис. 5. Кластерный анализ (UPGMA) обобщенных рас-
стояний Махаланобиса (D2) между выборками самцов и 
самок С. arcania по комплексу метрических признаков 
(длина переднего и заднего крыльев, диаметры пятен 
крылового рисунка). Нумерация выборок соответствует 

точкам сбора материала на карте (рис. 1)

обитаний. При расчете значений D2 и проверке 
с помощью F-критерия все попарные сравне-
ния оказались значимы. Исключение составила 
пара выборок самцов с гор М. Ямантау и Арка 
(D2

(М. Ямантау – Арка) = 1,73; F = 1,42; p = 0,14), что 
свидетельствует об их фенотипическом сход-
стве. Отметим, что обе эти выборки значимо 
отличаются от выборки с горы Дунан-Сунган 
(D2

(М. Ямантау – Дунан-Сунган) = 1,38; F = 3,14; p < 0,001; 
D2

(Арка – Дунан-Сунган) = 1,80; F = 2,02; p < 0,05). 
Аналогичный результат был получен при 

сравнении частот встречаемости глазчатых 
пятен в крыловом рисунке самцов из разных 
местообитаний. Значения частот встречаемо-
сти (%) фенов приведены в таблице. Фенети-
чески сходны самцы с гор М. Ямантау и Арка               
(χ2

(М. Ямантау – Арка) = 0,53; df = 6; p = 0,99), в то 
время как самцы с горы Дунан-Сунган характе-
ризуются фенетическим своеобразием 

(χ2
(М. Ямантау – Дунан-Сунган) = 58,69; df = 6; 

p < 0,001; 
χ2

(Арка – Дунан-Сунган) = 39,46; df = 6; 
p < 0,001). 
Таким образом, на основании результатов ана-

лиза морфологических признаков крыльев мы 
предполагаем, что из обследованных нами трех 
горных местообитаний C. arcania с гор М. Яман-

тау и Арка могут быть отнесены к одной микро-
популяции, а с горы Дунан-Сунган – к другой.

Наибольшие различия как по размерным, так 
и по фенетическим признакам по сравнению со 
всеми остальными обнаружены между выбор-
кой самцов и самок из окрестностей дер. Реветь 
(рис. 5). C. arcania, обитающие в условиях доли-
ны, отличаются от горных имаго бóльшими раз-
мерами и более крупными пятнами крылового 
рисунка, проявляющимися с большей частотой 
(таблица), что справедливо как для самцов, так 
и для самок.

Заключение

В условиях гористого ландшафта Южного 
Урала C. arcania заселяет различные типы откры-
тых луговых сообществ: высокотравные, злако-
во-разнотравные, низкотравные при пастбищном 
использовании.

Исследования вида в четырех местообитаниях 
на территории Южно-Уральского государствен-
ного природного заповедника показали, что на 
горных лугах имаго появляются позднее, чем в 
долинах и характеризуются более мелкими раз-
мерами. Как по метрическим признакам (длине 
переднего и заднего крыльев и диаметрам глаз-
чатых пятен), так и по неметрическим (частотам 
встречаемости этих пятен в крыловом рисунке), 
наибольшим своеобразием обладают сенницы из 
долины р. М. Инзер в окрестностях дер. Реветь. 
Обитание в разных климатических и раститель-
ных условиях горных и долинных лугов обусло-
вило формирование ряда морфологических осо-
бенностей крылового рисунка у C. arcania.

Анализ степени наблюдаемых различий и их 
статистической значимости позволяет сделать 
предположение, что из обследованных нами 
трех горных местообитаний C. arcania с гор              
М. Ямантау и Арка могут быть отнесены к од-
ной микропопуляции, а с горы Дунан-Сунган – к 
другой. Обнаруженные фенотипические разли-
чия, вероятно, обусловлены мозаичным харак-
тером пригодных местообитаний и низкой ми-
граторной способностью вида, препятствующей 
расселению и обмену генетическим материалом 
особей.
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PHENOTYPIC VARIABILITY AND LANDSCAPE-BIOTOPICAL 
DIVERSIFICATION OF LOCAL POPULATIONS COENONYMPHA 

ARCANIA (L.) (LEPIDOPTERA: SATYRIDAE) ON THE SOUTH URALS 
MOUNTAINS

E.Yu. Zakharova1, O.V. Jusupova2

European species Pearly Heath Coenonympha arcania (L.) in the mountainous part of the 
Southern Urals inhabits the tall, grass-mixed grass and short grass open meadow mountain 
and valley areas, which due to the diffi cult terrain orography are isolated from each other. 
Investigations were carried out on the territory of the South Ural State Natural Reserve. Dis-
covered phenological shift the start of fl ight period in mountainous habitats compared to the 
valley of Malyj Inzer river. The analysis of wing size and eyespots diameters variability allows 
to make the assumption that C. arcania from the mountains M. Yamantau and Arka and can 
be assigned to one local population and from the Dunan-Sungan – to another. The observed 
phenotypic differences caused by climatic factors of the low-elevation mountains, the mosaic 
nature of suitable habitats in fragmented landscape and low migratory capacity of the species, 
preventing its dispersal.

Key words: morphological variability, micropopulation, middle-mountains grass-mixed 
meadows, mountains territories, Southern Urals, Coenonympha arcania.
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 Пензенская область до настоящего времени 
представляла собой «белое пятно» в отношении 
изученности фауны полужесткокрылых насеко-
мых среди регионов европейской части России 
и Урала. Первые сведения о полужесткокрылых 
Пензенской губернии были приведены Н.Е. Ста-
лем (1867) в статье, где он, не приводя конкрет-
ных видов, отмечает, что среди насекомых гу-
бернии встречаются «…множество родов клопов 
(Cimex), щитники (Scutellaria), травяные клопы 
(Lygaeus), древесные клопы (Pentatoma), скорпи-
онницы водяныя (Nepa), гладыши (Notonecta)…». 
В.П. Попов в работе по природным ресурсами 
и промыслам, приводит несколько видов кло-
пов «наичаще встречающихся» в Пензенской 
губернии (Попов, 1901). При исследовании за-
поведных территорий области 6 видов наземных 
клопов было отмечено в начале ХХ в. (Спрыгин, 
1923) и 22 вида – в конце (Ануфриев и др., 1999; 
Добролюбова, 1999). Список клопов Пензенской 
губернии значительно расширился после обра-
ботки сотрудниками коллекционных материалов 
Зоологического Музея Академии Наук (Бианки, 
Кириченко, 1923). Клопы-вредители сельского 
хозяйства перечислены в работах многих иссле-
дователей (Павлов, Прозорова, 1951; Понома-
рева, 1955; Нагорнов, 1969; Володькина, 1984; 
Рекомендации…, 2002). Гидробиологическим 
исследованиям водоемов Пензенской обл. по-
священо немало работ, в которых авторы приво-
дят сведения по водным клопам (Каменев, 1993, 

2002; Стойко и др., 2004, 2012). Таким образом, 
имеющиеся в литературных источниках материа-
лы отрывочны и не дают достаточно полного ото-
бражения состава фауны клопов области.

Район исследования

Пензенская обл. расположена в пределах уме-
ренного географического пояса, в лесостепной 
зоне и традиционно относится к Среднему По-
волжью. Площадь ее составляет 43,4 тыс. км2. 
Географически территория разделяется на две 
части: восточную, расположенную на западном 
склоне центральной части Приволжской возвы-
шенности, и западную, находящуюся в преде-
лах Окско-Донской низменности. Абсолютные 
высоты колеблются от 150 до 330 м. Территория 
имеет равнинный рельеф, расчлененный густой 
сетью рек, балок и оврагов. Климат Пензенской 
обл. умеренно-континентальный. Естественная 
растительность сохранилась примерно на 1/3 пло-
щади. Лугово-лесные ландшафты севера и лес-
ные северо-востока сменяются на юге лугово-
степными. Для региона характерно соседство 
биогеоценозов южно-таежного и степного об-
лика, распространяющихся вдоль Волги далеко 
за пределы соответствующих природных зон 
(Мильков, 1953; Курицын, Жаков, 1970).

Материал и методика исследований

Работа основана на материалах, собранных 
в населенных пунктах Пензенской обл. (рису-
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(HETEROPTERA) ПЕНЗЕНСКОЙ ОБЛАСТИ
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В статье приведены 62 новых для Пензенской обл. вида полужесткокрылых 
насекомых из 52 родов и 15 семейств. Впервые опубликованы фаунистические 
материалы по семействам Stenocephalidae, Alydidae, Cydnidae и Acanthosoma-
tidae. В фауне области преобладают виды с западно-центральнопалеарктическим 
распространением (32 %). В зональном аспекте превалируют полизональные виды 
(66 %). Составлен аннотированный список клопов с их ареалогической характеристикой 
и указанием новых для Пензенской обл. видов.
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нок). Для сбора материала использовали стан-
дартные энтомологические методы: кошение 
сачком, ручной сбор с растений и поверхности 
почвы, разбор содержимого подстилки. Изуче-
ны также фонды Зоологического института РАН 
г. Санкт-Петербург) и энтомологическая коллек-
ция кафедры зоологии и экологии Пензенского 
государственного университета (ПГУ). Всего 
просмотрено около 600 экз. клопов. Изученный 
материал хранится на кафедре зоологии и эко-
логии ПГУ, часть материала передана в Зооло-
гический институт РАН.

Результаты и их обсуждение
Аннотированный список видов

В списке приведены новые для области виды. 
После названия вида последовательно указаны 
место сбора (обозначено номером на карте), 
даты находок и характеристика ареала. Назва-
ние вида, расположение в списке и данные по 
распространению приведены по каталогу по-
лужесткокрылых Палеарктики (Catalogue…, 
2013). Отсутствие указания на сборщика озна-

Картосхема района исследования. Места сборов: 1 – дер. Кобяки; 2 – дер. Новая Есинеевка; 3 – с. Максимовка; 
4 – с. Варварино; 5 – с. Соколка; 6 – с. Байка (лев. берег р. Елшанка); 7 – с. Секретарка; 8 – с. Старое Славкино; 
9 – Ивановская степь: а) ООПТ, б) пос. Кондоль; 10 – с. Ольшанка;11 – дер. Александровка; 12 – г. Пенза; 13 –      
пос. Победа; 14 – с. Пазелки; 15 – с. Трофимовка; 16 – Большая Ендова; 17 – с. Чертково; 18 – с. Большой Вьяс; 19 – 
дер. Белый Ключ; 20 – пос. Никоново; 21 – ст. Елюзань; 22 – Биостанция ПГУ; 23 – с. Новый Мачим; 24 – с. Белогорье; 
25 – пос. Русский Камешкир; 26 – c. Октябрьское (лев. берег р. Ериклей); 27 – с. Сулеймановка; 28 – с. Старая 
Андреевка (степь Сосновый овраг); 29 – дер. Алёшкино; 30 – с. Мансуровка; 31 – с. Бикмурзино (степной склон 

Шуро-Сиран); 32 – пос. Дворики (р. Каслей-Кадада); 33 – Шалкеев кордон; 34 – с. Ульяновка

чает, что материал был собран О.А. Полуморд-
виновым.

Cемейство GERRIDAE Leach, 1815
Aquarius paludum paludum (Fabricius, 1794)
Материал. 12, 8.09.1976, 1 ♀ (В.Г. Левко-

вич); 12, 12.07.1977, 1 ♂ (В.Г. Левкович).
Распространение. Трансевразиатский – Ори-

ентальная область.
Семейство TINGIDAE Laporte, 1832
Catoplatus carthusianus (Goeze, 1778)
Материал. 6, 13.05.2013, 1 ♀; 26, 5.05.2012, 1 ♀.
Распространение. Западнопалеарктический.
Семейство NABIDAE A. Costa, 1853
Himacerus mirmicoides (O. Costa, 1834)
Материал. 19, 17.07.2009, 1 ♂; 31, 10.08.2008, 

1 ♂; 33, 22.05.2014, 1 ♀.
Распространение. Западнопалеарктический.
Семейство REDUVIIDAE Latreille, 1807
Rhynocoris iracundus (Poda, 1761)
Материал. 5, 18.06.2011, 1 ♂.
Распространение. Евро-сибиро-центрально-

азиатский. – Кашмир. 
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Семейство MIRIDAE Hahn, 1833
Deraeocoris ruber (Linnaeus, 1758)
Материал. 10, 26.06.2014, 1 ♂ (С.В. Шиба-

ев); 13, 06.07.2013, 1 ♀; 31, 11.07.2013, 1 ♂; 33, 
11.07.2005, 1 ♀, 15.07.2014, 3 ♀.

Распространение. Западнопалеарктический, 
завезен в Северную Америку и Бразилию. 

Lygus gemellatus gemellatus (Herrich-
Schaeffer, 1835)

Материал. 23, 17.07.2011, 1 ♂, 1 ♀ (Д.В. По-
ликанин).

Распространение. Транспалеарктический – 
Северная Индия, Непал, Пакистан.

Orthops kalmii (Linnaeus, 1758)
Материал. Нижне-Ломовский уезд, между Чем-

баром и Пензой, 23.06.1864, 2 ♂, 4 ♀ и окр. Пен-           
зы, 30.06.1864, 1 ♂, 6 ♀, (А.Л. Чекановский, 
колл. ЗИН РАН).

Распространение. Западно-центральнопале-
арктический.

Notostira elongata (Geoffroy, 1785)
Материал. 16, 17.06.1864, 1 ♂ (А.Л. Чека-

новский, колл. ЗИН РАН); 26, 28.06.2009, 2 ♂, 
1 ♀.

Распространение. Западно-центральнопале-
арктический.

Strongylocoris leucocephalus (Linnaeus, 1758)
Материал. 29, 2.06.2012, 1 ♀.
Экология. Остепненный склон.
Распространение. Транспалеарктический.
Hoplomachus thunbergii (Fallén, 1807)
Материал. 1, 10.07.2011, 1 ♀.
Распространение. Евро-кавказский.
Plagiognathus fulvipennis (Kirschbaum, 1856)
Материал. 16, 14.07.2003, 1 ♂ (Т.Г. Стойко).
Распространение. Западно-евразиатский.
Семейство ARADIDAE Brullé, 1836
Aradus betulae (Linnaeus, 1758)
Материал. 21, 29.05.2009, 1 ♂, 1 ♀ (С.В. Ши-

баев); 33, 17.07.2014, 1 ♀.
Распространение. Трансевразиатский. – Па-

кистан.
Aradus lugubris Fallén,1807
Материал. 31, 8.05.2012, 1 ♂.
Распространение. Голарктический.
Mezira tremulae tremulae (Germar, 1822)
Материал.7, 31.05.2009, 1 ♂.
Распространение. Европейский.
Семейство LYGAEIDAE Schilling, 1829
Nysius senecionis senecionis (Schilling, 1829)
Материал. 27, 28.06.2009, 1 ♂; 33, 11.06.2009, 

1 ♂ (С.В. Шибаев).

Распространение. Западно-центральнопале-
арктический. – Тропическая Африка. 

Kleidocerys resedae resedae (Panzer, 1797)
Материал. 6, 13.05.2013, 1 ♂; 24, 11.05.2009, 

1 ♀.
Распространение. Транспалеарктический.
Ischnodemus sabuleti (Fallén, 1826)
Материал. 6, 12.05.2014, 1 ♂.
Распространение. Транспалеарктический.
Geocoris grylloides (Linnaeus, 1761)
Материал. 30, 24.07.2014, 1 ♀.
Распространение. Трансевразиатский.
Oxycarenus pallens (Herrich-Schaeffer, 1850)
Материал. 6, 12.05.2014, 1 ♀.
Распространение. Западно-центральнопале-

арктический. – Индия, Судан.
Megalonotus dilatatus (Herrich-Schaeffer, 

1840)
Материал. 4, 25.05.2014, 1 ♂.
Распространение. Евро-кавказский.
Megalonotus hirsutus Fieber, 1861
Материал. 17, 8.07.2014, 1 ♂.
Распространение. Евро-ленский.
Aellopus atratus (Goeze, 1778)
Материал. 28, 2.06.2012, 1 ♀; 31, 2.06.1999, 

1 ♀ (Т.Г. Стойко), 14.08.2011, 3 ♀, 8.05.2012, 1 ♂ 
(Д.В. Поликанин).

Распространение. Западно-центральнопале-
арктический.

Xanthochilus quadratus (Fabricius, 1798)
Материал. 6, 12.05.2014, 1 ♀.
Распространение. Западно-центральнопале-

арктический.
Семейство STENOCEPHALIDAE Dallas, 1852
Dicranocephalus agilis (Scopoli, 1763)
Материал. 2, 21.08.2004, 1 ♂; 11, 15.06.2006, 

1 ♀; 27, 28.06.2009, 1 ♀ (С.В. Шибаев); 28, 
2.06.2012, 1 ♂; 31, 14.08.2011, 1 ♂.

Распространение. Западно-центральнопале-
арктический. – Неотропическая область.

Семейство RHOPALIDAE Amyot et Serville, 
1843

Rhopalus maculatus (Fieber, 1837)
Материал. 2, 22.05.2014, 1 ♀.
Распространение. Трансевразиатский. – Вьет-

нам.
Rhopalus conspersus (Fieber, 1837)
Материал. 4, 15.05.2014, 1 ♀; 6, 12.05.2014, 

1 ♂; 31, 8.05.2012, 1 ♀.
Распространение. Европа, Передняя Азия, 

горы Средней Азии, юг Сибири – Алтай, Иркут-
ская обл. (Винокуров и др., 2010).
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Rhopalus subrufus (Gmelin, 1790)
Материал. 19, 17.07.2009, 2 ♀.
Распространение. Западно-центральнопале-

арктический.
Stictopleurus punctatonervosus (Goeze, 1778)
Материал. 8, 2.06.2009, 1 ♀; 13, 6.07.2013,               

1 ♂ (Т.Г. Стойко); 27, 28.06.2009, 1 ♂.
Распространение. Транспалеарктический.
Сhorosoma schillingii (Schilling, 1829)
Материал. 6, 18.06.2011, 1 ♂; 26, 28.06.2009, 

20.08.2011, 11.07.2014, 3 ♂; 28, 2.06.2012, 1 ♂; 30, 
23.07.2014, 1 ♀; 31, 10.08.2008, 14.08.2011, 2 ♂.

Распространение. Западно-центральнопале-
арктический.

Семейство ALYDIDAE Amyot et Serville, 
1843

Alydus calcaratus (Linnaeus, 1758)
Материал. 6, 31.08.2011, 1 ♂; 15, 26.07.2006, 

1 ♂; 16, 14.07.2003, 1 ♂ (Т.Г. Стойко); 18, 
19.08.2007, 1 ♂; 19, 17.07.2009, 1 ♂; 26, 
28.06.2009, 1 ♂.

Распространение. Голарктический.
Megalotomus junceus (Scopoli, 1763)
Материал. 20, 4.09.2002, 1 ♂.
Распространение. Трансевразиатский.
Семейство COREIDAE Leach, 1815
Bothrostethus annulipes (Herrich-Schaeffer, 

1835)
Материал. 33, 11.06.2009, 1 ♂ (С.В. Шибаев).
Распространение. Европейско-среднеазиат-

ский. 
Ceraleptus gracilicornis (Herrich-Schaeffer,1835)
Материал. 2, 22.05.2014, 1 ♂.
Распространение. Западнопалеарктический.
Coriomeris denticulatus (Scopoli, 1763)
Материал. 6, 13.05.2013, 1 ♂.
Распространение. Западно-центральнопале-

арктический. 
Coriomeris hirticornis (Fabricius, 1794)
Материал. 26, 26.06.2011, 1 ♂.
Распространение. Западнопалеарктический.
Coriomeris scabricornis scabricornis (Panzer, 

1805)
Материал. 28, 17.06.2012, 1 ♀.
Распространение. Трансевразиатский.
Enoplops scapha (Fabricius, 1794)
Материал. 6, 13.05.2013, 1 ♀; 34, 20.06.1975, 

1 ♀ (А.В. Каретников).
Распространение. Западно-центральнопале-

арктический.
Syromastus rhombeus (Linnaeus, 1767)
Материал. 6, 13.05.2013, 1 ♂; 31, 12.05.2011, 

1 ♂, 2 ♀.

Распространение. Западно-центральнопале-
арктический.

Gonocerus acuteangulatus (Goeze, 1778)
Материал. 12, 29.05.1998, 1 ♀; 14, 9.05.2009, 

1 ♂ (С.В. Шибаев); 26, 28.06.2009, 1 ♂, 1 ♀.
Распространение. Западно-евразиатский.
Семейство CYDNIDAE Billberg, 1820
Сydnus aterrimus (Forster, 1771)
Материал. 3, 5.09.2011, 1 ♀; 22, 17.06.1999, 

1 ♂ (Т.Г. Стойко).
Распространение. Западно-центральнопале-

арктический, завезен в Южную Африку, Амери-
ку, Западную Индию.

Canthophorus mixtus Asanova, 1964
Материал. 6, 13.05.2013, 2 ♀; 17, 8.07.2014, 

1 ♀.
Распространение. Евро-казахстанский степ-

ной.
Legnotus picipes (Fallén, 1807)
Материал. 4, 2.05.2012, 1 ♂; 6, 25.04.2012,                  

1 ♀; 9а, 24.06.2014,1 ♀; 9б,24.06.2014, 1 ♀.
Распространение. Западно-центральнопале-

арктический.
Sehirus luctuosus Mulsant & Rey, 1866
Материал. 26,11.07.2014, 1 ♀; 31, 8.05.2012, 

1 ♂.
Распространение. Западно-центральнопале-

арктический.
Sehirus ovatus (Herrich-Schaeffer, 1840)
Материал. 31, 8.05.2012, 2 ♂.
Распространение. Западно-евразиатский.
Tritomegas bicolor (Linnaeus, 1758)
Материал. 12, 3.06.2008, 1 ♀ (И.В. Пронина).
Распространение. Транспалеарктический.
Семейство ACANTHOSOMATIDAE Signoret, 

1864
Acanthosoma haemorrhoidale (Linnaeus, 1758)
Материал. 2, 21.08.2004, 1 ♀; 12, 3.07.1974, 1 

♂ (В.Г. Левкович); 12, 5.08.1979, 1 ♀, (А.В. Карет-
ников) и 20.05.1989, 1 ♀ (Т.Г. Стойко).

Распространение. Европа, Закавказье, Тур-
ция, Иран, Центральный и Юго-Западный Ки-
тай. Граница между номинативным (A. h. haemo-
rrhoidale) и азиатским (А. h. angulatum) подвида-
ми проходит по Западной Сибири (Винокуров и 
др., 2010).

Elasmostethus interstinctus (Linnaeus, 1758)
Материал. 1, 10.07.2011, 1 ♂; 2, 29.05.2004, 1 

♂.
Распространение. Голарктический.
Elasmucha ferrugata (Fabricius, 1787)
Материал. 12, 6.07.1995, 1 ♂; 13, 18.07.2004, 

1 ♀.
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Распространение. Трансевразиатский.
Elasmucha grisea grisea (Linnaeus, 1758)
Материал. 12, 6.07.1995, 1 ♂ (Т.Г. Стойко); 

12, 14.07.1989, 1 ♂ (Т.Г. Стойко); 22, 19.07.2004, 
1 ♀ (Т.Г. Стойко); 34, 30.08.1974, 1 ♀ (А.В. Ка-
ретников).

Распространение. Трансевразиатский.
Семейство SCUTELLERIDAE Leach, 1815
Odontotarsus purpureolineatus (Rossi, 1790)
Материал. 31, 14.08.2011, 1 ♀.
Распространение. Западно-центральнопале-

арктический.
Phimodera humeralis (Dalman, 1823)
Материал. 25, 30.07.2011, 1 ♂; 26, 30.07.2011, 

1 ♂; 32, 10.07.2010, 2 ♀.
Распространение. Евро-обский.
Psacasta exanthematica conspersa Germar, 1839
Материал. 31, 8.05.2012, 1 ♂.
Распространение. Восточноевропейско-

среднеазиатский.
Семейство PENTATOMIDAE Leach, 1815
Pinthaeus sanguinipes (Fabricius, 1781)
Материал. 22, 25.05.2000, 1 ♀ (Т.Г. Стойко).
Распространение. Трансевразиатский c 

дизъюнкцией в Восточной Сибири (Винокуров 
и др., 2010).

Neottiglossa leporina (Herrich-Schaeffer, 1830)
Материал. 6, 12.05.2014, 1 ♀; 13, 18.05.2004, 

1 ♂ (Т.Г. Стойко); 30, 24.07.2014, 1 ♀.
Распространение. Трансевразиатский.
Codophila varia varia (Fabricius, 1787)
Материал. 31, 14.08.2011, 1 ♀.
Распространение. Западнопалеарктический. 
Staria lunata (Hahn, 1835)
Материал. 31, 12.05.2011, 1 ♀.
Распространение. Западнопалеарктический. 
Eysarcoris aeneus (Scopoli, 1763)
Материал. 9б, 24.06.2014, 1 ♀.
Распространение. Транспалеарктический. – 

Индия. 
Eysarcoris venustissimus (Schrank, 1776)
Материал. 12, 12.06.1990, 1 ♂ (Т.Г. Стойко).
Распространение. Западнопалеарктический.
Stagonomus amoenus (Brullé, 1832)
Материал. 6, 18.06.2011, 1 ♂; 10, 26.06.2014, 

2 ♂; 28, 19.05.2012, 1 ♀.
Распространение. Западно-центральнопале-

арктический. – Индия. 
Sciocoris macrocephalus Fieber, 1851
Материал. 4, 15.05.2014, 1 ♂; 16, 14.07.2003, 

1 ♀.
Распространение. Западно-центральнопале-

арктический.

Sciocoris cursitans (Fabricius, 1794)
Материал. 31, 8.05.2012, 1 ♀.
Распространение. Западно-центральнопале-

арктический. – Пакистан. 
Tholagmus flavolineatus (Fabricius, 1798)
Материал. 2, 11.07.1998, 1 ♀.
Распространение. Западно-центральнопале-

арктический. – Пакистан.
Таким образом, впервые на территории Пен-

зенской обл. обнаружено 62 вида клопов из 
52 родов и 15 семейств, новыми являются се-
мейства Stenocephalidae, Alydidae, Cydnidae и 
Acanthosomatidae. В таксономическом отно-
шении преобладают Pentatomidae (10 видов), 
Lygaeidae (9), Coreidae (8), Miridae (7), Cydnidae 
(6), Rhopalidae (5), остальные семейства насчи-
тывают один–четыре вида. С учетом данных 
литературы и наших исследований полужест-
кокрылые Пензенской обл. насчитывают около 
160 видов из 26 семейств. Полученные сведения 
являются лишь предварительным результатом, в 
ходе дальнейших исследований следует ожидать 
обнаружения большего числа видов. Например, 
в соседней Тамбовской обл. известны 106 ви-
дов полужесткокрылых (Николаева, Самохин, 
2009), в Мордовии – 250 видов (Николаева, Ру-
чин, 2009), Воронежской и Самарской обл. – 508 
и 549 видов соответственно (Кадастр…, 2005; 
Дюжаева, 2011). Фауна полужесткокрылых 
Пензенской обл. преимущественно представ-
лена широкоареальными видами. Треть списка 
составляют виды с западно-центральнопале-
арктическим ареалом (32%), меньше клопов 
отмечено в трансевразиатской (16%), западно-
палеарктической (13%), транспалеарктической 
(11%) и голарктической (5%) ареалогических 
группах, для четырех видов характерно ев-
ропейско-сибирское распространение. Ареал 
Rhynocoris iracundus, охватывает территорию 
Европы, Сибири и Центральной Азии. Два вида 
(Hoplomachus thunbergi и Megalonotus dilatatus) 
встречаются в Европе и их ареалы простираются 
до Закавказья. Распространение Canthophorus 
mixtus ограничивается территориями Европы 
и Казахстана. Западно-евразиатский ареал, ох-
ватывающий Европу (преимущественно юж-
ную и среднюю), европейскую часть России, 
Закавказье, Юго-Западную Азию, Казахстан 
и некоторые среднеазиатские республики, но 
не включающий северные районы Африки, 
характерен следующим видам: Plagiognathus 
fulvipennis, Gonocerus acuteangulatus, Sehirus 
ovatus. Также отмечены евразиатский Psacasta 
exanthematica conspersa, европейско-средне-
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отмечен для Bothrostethus annulipes и Sehirus 
ovatus. Европейский вид Mezira tremulae насе-
ляет бореальную зону умеренного пояса. 
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TO THE FAUNA OF TRUE BUGS (HETEROPTERA) 
OF THE PENZA REGION (RUSSIA)

A.N. Zinovyeva1, O.A. Polumordvinov2

Data on heteropteran fauna of the Penza Region (Russia) is provided on original material. 
The records of 62 species from 52 genera and 15 families, data on Stenocephalidae, Alydidae, 
Cydnidae and Acanthosomatidae are given for the fi rst time. Species with west-central-pale-
arctic distribution are dominated (32%). Polyzonal species (66 %) prevail in the zonal aspect. 
Annotated list with new species for the Penza Region with arealogical distribution for each 
species is given. 

Key words: Heteroptera, true bugs, fauna, Penza Region, species new for region, 
distribution.
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МАКРОЗООБЕНТОС БИОТОПОВ ЗОНЫ 
ПСЕВДОЛИТОРАЛИ БУХТЫ КАЗАЧЬЯ 

(ЧЕРНОЕ МОРЕ, КРЫМ) 

В. Г. Копий1, Л.В. Бондаренко2, И.Н. Аннинская3

Приведены данные о развитии макрозообентоса биотопов зоны псевдолиторали в 
бухте Казачья. Зарегистрирован макрозообентос, относящийся к классам Polychaeta, 
Mollusca, Crustacea, Oligochaeta, Nemertina и Turbellaria. Доминирующие виды в 
зоне заплеска – полихеты Saccocirrus papillocercus и ракообразные Orchestia gam-
marella. Наибольшим видовым богатством и высокими показателями численности 
характеризуется биотоп ракуши. Наименьшие количественные показатели свойственны 
животным, обнаруженным в районе, расположенном выше уреза воды, наибольшие – 
ниже уреза воды.

Ключевые слова: псевдолитораль, макрозообентос, биотоп.
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Бухта Казачья является западной частью Двой-
ной бухты, расположенной в северо-восточной 
части мыса Херсонес. Это акватория полузамкну-
того эстуарного типа с малой изрезанностью бе-
реговой линии (Копий, Заика, 2009; Справочник 
по климату…, 1969).

Бухта считается наиболее чистой и служит 
фоном для других бухт Севастополя. В условиях 
полузамкнутой акватории способность к биоло-
гической очистке здесь весьма ограничена. Поэ-
тому при использовании ресурсов бухты должны 
соблюдаться условия по охране ее чистоты (Ми-
хайлова, Беляева, 2005).

Существенное влияние на состояние биоты 
района заплеска оказывает рекреационная на-
грузка в связи с возведением и вводом в эксплу-
атацию коттеджей на берегу бухты, а также ис-
пользованием прибрежной территории для про-
ведения военных учений.

Цель данной работы – исследование каче-
ственного состава и количественных показателей 
макрозообентоса разных биотопов зоны псевдо-
литорали бухты Казачья.

Материал и методика

Отбор проб осуществляли в летний период 
2007 г. в зоне псевдолиторали бухты Казачья с 
использованием в двух повторностях ручного 
дночерпателя площадью захвата 0,04 м2. Матери-
ал фиксировали 4%-м раствором формалина. На 

каждом из трех участков пробы отбирали в трех 
точках: в зоне уреза воды, ниже и выше уреза 
воды (рис. 1).

Урезом воды мы считали среднюю линию 
между верхним и нижним краями заплеска. Рас-
стояние между смежными точками составляло 
50 см (Копий, Заика, 2009).

В лаборатории грунт промывали через сито с 
диаметром ячеи 0,5 мм и просматривали под би-
нокуляром, затем макрозообентос распределяли 
по группам и идентифицировали до вида поли-
хет, ракообразных и моллюсков. 

Гранулометрический анализ проводили с по-
мощью системы сит, каждую фракцию грунта 
взвешивали, а затем рассчитывали процент со-
держания фракции в пробе (Петелин, 1967).

Результаты

Районы отбора проб в наших исследованиях 
различались по гранулометрическому составу, 
грунт представлен разными фракциями: гравий, 
песок и ил (табл. 1). 

Первый разрез располагался в кутовой части 
бухты. Это мелководный участок, для которого 
характерен подъем температуры воды в летнее 
время до высоких показателей (30 °С) и незна-
чительное волновое воздействие. Донные осадки 
этого района на участке уреза и ниже уреза воды 
представлены гравием с примесью песка и ила, а 
на участке выше уреза воды преобладают гравий 
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Рис. 1. Картосхема районов исследования

Т а б л и ц а  1
Гранулометрический состав донных осадков в бухте Казачья (зона псевдолиторали)

Фракции (мм)

Доля данной фракции (%) от общего веса всех фракций

I разрез II разрез III разрез

1 2 3 1 2 3 1 2 3 

Гравий крупный (> 5) 6,4 32,7 30,2 10,6 38,4 – 3,2 12,8 67,2

Гравий средний (3–5) 10,6 8,5 16,2 14,2 7,2 53,6 23,3 0,4 12,3

Гравий мелкий (1–3) 28,2 26,5 27,3 31,5 26 28,4 69,6 3,6 19,3

Песок крупный  (0,5–1) 16,2 15,9 16,3 23,3 23,9 15,1 3,5 72,6 0,9

Песок средний (0,25–0,5) 21,2 8,4 7,3 17,6 4,4 2,4 0,4 10,6 0,3

Песок мелкий (0,1–0,25) 10,3 2,5 1,5 2,7 0,1 0,5 – – –

Ил (<0,25) 7,1 5,5 1,2 – – – – – –

П р и м е ч а н и е. 1 – ниже уреза воды, 2 – урез воды, 3 – выше уреза воды.

с песком. Отмечены выбросы водорослей и быто-
вой мусор. 

Второй разрез располагался в западном рукаве 
бухты на небольшом пляже, ширина которого ко-
лебалась от 2 до 3 м. Гранулометрический анализ 
показал, что для участка ниже уреза воды харак-
терен крупный, средний и мелкий гравий, круп-
ный и средний песок, для уреза воды – крупный, 

мелкий гравий и песок. Выше уреза воды отмечен 
высокий процент (53,6%) содержания среднего 
гравия. Для всех участков характерно наличие 
значительного количества битой ракуши. 

Третий разрез располагался в восточном рука-
ве, ближе к выходу из бухты. Этот участок под-
вергается воздействию волн в большей степени, 
чем остальные. Здесь расположен небольшой 
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Рис. 2. Численность (А) и биомасса (Б) представителей макрозообентоса в бухте Казачья

пляж, представляющий собой террасу из прочно-
го материала, на которую намывается песок. Во 
время шторма песок почти полностью смывается, 
но затем снова восстанавливается. Для этого раз-
реза на участке ниже уреза воды характерен мел-
кий гравий, на участках уреза – крупный песок, а 
выше уреза – крупный гравий.

В исследуемой зоне идентифицирован макро-
зообентос, относящийся к разным таксономиче-
ским категориям: Polychaeta, Mollusca, Crustacea, 
Oligochaeta, Turbellaria и Nemertini. 

Средние значения численности и биомассы 
представителей бентосного сообщества рыхлых 
грунтов зоны заплеска бухты Казачья варьиру-
ют в пределах от 8260 до 21 экз./м2 и от 24,5 до 
0,013 г/м2 соответственно (рис. 2). 

Макрозообентос биотопа песка и ила (I раз-
рез) представлен четыремя видами полихет и 
моллюсков, двумя видами ракообразных, не-
мертинами и олигохетами. По численности до-
минируют олигохеты (67%), по биомассе – мол-
люски (99%). 

На долю полихет приходится 8% от общей 
численности обитающих в данном районе пред-
ставителей макрозообентоса. Основной вклад 
в данный показатель вносит Capitella capitata, 
средняя численность и биомасса которого дости-
гают соответственно 213 экз./м2 и 0,0833 г/м2. Этот 
вид полихет считается космополитическим, оби-
тающим в прибрежных морских зонах и устьях 
рек. C. capitata может достигать длины 10 см, 
но чаще всего встречаются экземпляры длиной 
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около 2 см. Это эвригалинный вид и может пере-
носить колебания солености от 41,5‰ до уровня 
почти пресной воды. Относится к группе грун-
тоедов-глотальщиков, в лабораторных условиях 
они хорошо утилизируют детрит растительного 
происхождения (Виноградов, 1949; Киселева, 
2004; Grassle, Grassle, 1976; Tenore, 1975, 1977; 
Tenore, Chesney, 1985).

Среди моллюсков по численности домини-
рует Hydrobia acuta (318 экз./м2). В Черном и 
Азовском морях этот вид обитает от уреза воды 
до глубины 11–20 м среди водорослей и мор-
ских трав, на каменистых и заиленных грунтах. 
В огромных количествах он встречается в куто-
вых частях бухт, где ил подходит к самому урезу 
воды. Это моноцикличный, эвригалинный и эв-
ритермный вид, который очень устойчив к недо-
статку кислорода и даже способен жить в усло-
виях загнивания. H. acuta – детритоядный вид, 
питается разлагающимися остатками в выбросах 
зостеры (Голиков, Старобогатов, 1972; Чухчин, 
1984). По биомассе доминирует Cerastoderma 
glaucum (21,2 г/м2). Представители этого рода 
являются типичными фильтраторами. В Черном 
море кардиумы являются характерными форма-
ми биоценозов песка и ракушечника, но встре-
чаются и на илистом дне. Кардииды отличаются 
эвригалинностью, поэтому переносят значи-
тельное опреснение и осолонение. Некоторые 
представители рода Cardium способны перено-
сить кратковременный дефицит кислорода, но 
большинство видов предпочитают хорошо аэри-
руемые воды (Справочник по экологии…, 1966).

Были зарегистрированы также два вида ам-
фипод с низкими показателями численности и 
биомассы. Monocorophium acherusicum – обита-
тель песчанистых грунтов прибрежной зоны, в 
Черном море впервые найден Н.М. Милослав-
ской в 30-е годы прошлого столетия. Orchestia 
gammarella – амфибионт, населяет супралито-
ральную зону, обитает в верхней зоне заплеска 
и выше на галечных и песчаных пляжах, под 
камнями и в выбросах водорослей. Избегает 
погружения в воду, но предпочитает увлажнен-
ный субстрат, является типичным фитофагом 
(Грезе, 1985).

Макрозообентос биотопа ракуши (II разрез) 
в бухте Казачья представлен полихетами (6 ви-
дов) и ракообразными (8 видов), отмечены так-
же турбеллярии, олигохеты и немертины. По 
численности и биомассе доминируют полихе-
ты, на их долю приходится 92% численности и 
93% биомассы обнаруженных здесь бентосных 
организмов.

Среди полихет доминирует Saccocirrus 
papillocercus, средняя численность которого до-
стигает 8040 экз./м2 при биомассе 7,1957 г/м2. 
Данный вид обитает в зоне псевдолиторали на 
грунтах с крупнозернистым песком. В наших 
пробах он встречался в бухте Казачья в течение 
всего года и на всех точках (Киселева, 2004; Ко-
пий, Заика, 2009). 

На этом же участке обнаружена и полихе-
та Microphthalmus fragilis, численность которой 
достигала 167 экз./м2 , а биомасса – 0,031 г/м2. 
Этот вид описан Бобрецким (1872), но в списке 
Якубовой (1930) отсутствует. Обитает на песча-
ном грунте и под камнями в прибойной зоне на 
глубине 0,5–1 м. В Севастопольской бухте от-
мечен у самого берега под камнями, в сообще-
стве с S. papillocercus, C. capitata, Polygordius 
neapolitanus ponticus Salensky, 1882. В районе 
Карадага встречается в литоральной зоне не глуб-
же 0,5 м в грунте между прибрежными камнями, 
причем не часто и в небольшом количестве (Ки-
селева, 2004).  

Вклад Malacostraca в общую численность 
и биомассу на исследуемом участке не велик 
и составляет всего 2 и 1% соответственно. 
Среди ракообразных по численности домини-
рует O. gammarella (77 экз./м2), а по биомассе 
Eurydice pontica (0,047 г/м2) – нектобентический 
псаммофильный вид, обитающий обычно в зоне 
заплеска и питающийся водорослями и бактерия-
ми обрастания.

В бухте Казачья только на данном участке 
были обнаружены Turbellaria, средняя числен-
ность и биомасса которых составили 259 экз./м2 
и 0,0688 г/м2 соответственно. 

Макрозообентос биотопа песка (III разрез) 
представлен полихетами (7 видов) и ракообраз-
ными (5 видов), отмечены также олигохеты и 
немертины. Доля полихет и олигохет почти оди-
накова – 37 и 35% численности обнаруженных 
здесь бентосных организмов, соответственно. По 
биомассе доминируют ракообразные, на их долю 
приходится 58% от общей биомассы макрозоо-
бентоса, основной вклад в формирование данно-
го показателя вносит O. gammarella (729 экз./м2, 
0,5 г/м2).

На исследуемом участке по численности до-
минируют два вида полихет – Protodorvillea 
kefersteini и M. fragilis, (490 и 465 экз./м2 соответ-
ственно), основной вклад в формирование био-
массы вносит C. capitata (0,1625 г/м2).

Нами обнаружен также Namanereis pontica, 
который  в течение длительного времени не был 
зарегистрирован вдоль крымского побережья 
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Рис. 3. Численность (А) и биомасса (Б) представителей макрозообентоса по 
горизонтам псевдолиторали в различных биотопах бухты Казачья

(Копий, 2010). Его отсутствие связывали с загряз-
нением прибрежных участков (Киселева, 2004). 
Следует отметить, что и горизонтальное распре-
деление представителей макрозообентоса в псев-
долиторали неравномерно (рис. 3).

Выявлено, что в пробах, взятых из акватории 
бухты в районе I и Ш разрезов, наибольший по-
казатель численности макрозообентоса отмечен 
на урезе воды. Тогда как численность бентосных 
организмов в биотопе ракуши наиболее высока 
на участке выше уреза воды и превышает данный 
показатель на урезе воды в 8 раз, а ниже уреза – в 
17 раз. 

Распределение биомассы макрозообентоса на 
трех разрезах так же различно. Выявлено, что 
наибольший показатель биомассы отмечен у жи-
вотных, обнаруженных в пробах грунта I разреза. 
Высокий показатель биомассы на участке ниже 
уреза воды (80%) связан с наличием здесь мол-
люсков. Самая низкая биомасса макрозообентоса 
зарегистрирована в биотопе песка (Ш разрез). 

Наименьшие количественные показатели свой-
ственны большинству видов бентосных организ-

мов, обнаруженных выше уреза воды (табл. 2). 
Однако, численность и биомасса S. papillocercus 
и Nemertini на порядок выше, чем на участках 
ниже и на урезе воды. Medicorophium runcicorne и 
эвригалинный прибрежный вид Jaera nordmanni 
зарегистрированы только на участке выше уреза 
воды.

В зоне уреза воды по количественным пока-
зателям доминируют P. kefersteini (433 экз./м2; 
0,09 г/м2), M. fragilis (465 экз./м2; 0,11 г/м2), A. ova-
ta (108 экз./м2; 0,1 г/м2), Oligochaeta (2713 экз./м2;           
0,4 г/м2). На этом участке зарегистрированы пред-
ставители рода Eurydice.

В зоне ниже уреза воды обитают многие виды 
полихет и ракообразных. Следует отметить, что 
полихеты E. longissima, S. filicornis и амфипода 
M. acherusicum были встречены только на дан-
ном участке.

Таким образом, в районе заплеска бухты Ка-
зачья идентифицированы 10 видов ракообразных, 
10 видов полихет и 4 вида моллюсков. Также 
был зарегистрирован макрозообентос, относя-
щийся к разным таксономическим категориям: 
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Т а б л и ц а  2
Значения численности (N, экз./м2) и биомассы (B, г/м2) представителей макрозообентоса зоны 

псевдолиторали бухты Казачья

Таксон
Ниже уреза На урезе Выше уреза

N B N B N B

Polychaeta – – – – – –

Capitella capitata (Fabricius, 1780) 232 0,129 109 0,119 0 0

Eunereis longissima Johnston, 1840 13 0,006 0 0 0 0

Microphthalmus fragilis Bobretzky, 1872 105 0,031 465 0,111 63 0,015

Namanereis pontica (Bobretzky, 1872) 54 0,015 0 0 17 0,004

Nereidae g.sp 9 0,017 0 0 0 0

Pisione remota (Southern, 1914) 2 0,008 6 0,006 11 0,033

Protodorvillea kefersteini (McIntosh, 1869) 61 0,019 433 0,088 4 0,002

Saccocirrus papillocercus Bobretzky, 1872 777 0,717 52 0,008 7233 6,492

Salvatoria clavata (Claparede, 1863) 9 0,004 33 0,007 0 0

Spio fi licornis (Muller, 1776) 6 0,002 0 0 0 0

Mollusca – – – – – –

Abra ovata (Philippi, 1836) 77 0,199 108 0,097 0 0

Cerastoderma glaucum (Poiret, 1789) 94 17,12 51 4,08 0 0

Hydrobia acuta (Draparnaud, 1805) 287 0,783 32 0,095 0 0

Mytilus galloprovincialis Lamarck, 1819 8 1,72 17 0,418 0 0

Crustacea – – – – – –

Monocorophium acherusicum (Costa, 1853) 4 0,002 0 0 0 0

Medicorophium runcicorne (Della Valle, 1893) 0 0 0 0 6 0,001

Echinogammarus sp. 2 0,0004 2 0,002 0 0

Eurydice dollfusi Monod, 1930 0 0 6 0,011 0 0

Eurydice pontica (Czerniavsky, 1868) 2 0,0006 29   0,047 0 0

Iphinoe tenella Sars, 1878 0 0 0 0 17 0,005

Jaera (Jaera) nordmanni (Rathke, 1837) 0 0 0 0 31 0,088

Melita palmata (Montagu, 1804) 21 0,007 2 0,0002 0 0

Orchestia gammarella (Pallas, 1766) 754 0,526 15 0,019 54 0,025

Sphaeroma serratum (Fabricius, 1787) 8 0,505 4 0,001 0 0

Oligochaeta 515 0,115 2713 0,406 42 0.03

Turbellaria 88 0.021 96 0.019 88 0,035

Nemertini 67 0,060 58 0,069 132 0,325
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MACROZOOBENTHOS FROM DIFFERENT BIOTOPS 
OF PSEUDOLITORAL ZONE AT KAZACH’YA BAY 

(BLACK SEA, CRIMEA)

V.G. Kopiy1, L.V. Bondarenko2,  I.N. Anninskaya3

The data of macrozoobenthos development from different habitats of splash water zone at 
Kazach’ya Bay was shown. Polychaeta, Mollusca, Crustacea, Oligochaeta, Nemertina and Tur-
bellaria taxa classes of macrobenthos was registered. The dominating species from splash water 
zone were polychaetes Saccocirrus papillocercus and crustaceans Orchestia gammarella. The 
higher species diversity and macrozoobenthos abundance was found at the shell sand biotope. 
The minimum of macrozoobenthos densities was characterized for habitats upper the water’s 
edge and the maximum – for habitats below the water’s edge.

Key words: pseudolitoral, macrozoobenthos, biotope.
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Пастбища возникли несколько миллионов 
лет назад под воздействием крупных травояд-
ных животных. Около 4–11 тыс. лет назад их 
площадь была значительно расширена челове-
ком, и они стали одним из наиболее распростра-
ненных типов экосистем, а выпас домашних 
животных – одним из главных способов исполь-
зования земель (Шилов, Уразов, 1984; Frank et 
al., 1998; Asner et al., 2004; Cingolani et al., 2008; 
Deng et al., 2013). Однако в последние десяти-
летия экономическое давление привело к отказу 
от выпаса во многих регионах мира, в том числе 
и в России (Шилов, Уразов, 1984; Тесля, 2009; 
Кандалова, Лысанова, 2010; Миркин, Наумо-
ва, 2012; Austin et al., 1986; Başnou et al., 2009; 
Hopkins, Holz, 2006; Peco et al., 2006; Gellrich et 
al., 2007Golodets et al., 2010; Vassilev et al., 2011; 
Setten, Austrheim, 2012; Navarro, Pereira, 2012; 
Pornaro et al., 2013 и др.). В странах СНГ и Вос-
точной Европы это связывают с экономическим 
кризисом после разрушения социалистической 
экономики, в странах Западной Европы и других 
регионах мира – с нерентабельностью традици-
онного экстенсивного животноводства в услови-
ях индустриализации и глобализации сельского 
хозяйства (Кандалова, Лысанова, 2010; Baumann 
et al., 2011; Plieninger et al., 2014). В результа-
те в последние 20–50 лет на пастбищах многих 
регионов широкое распространение получили 
восстановительные сукцессии. 

Как следует из результатов исследований, об-
щее направление таких процессов мало отличается 
в разных типах сообществ. На первом этапе сокра-
щается доля однолетних, низкорослых и плохо по-
едаемых животными видов растений и, напротив, 
растет доля высоких многолетних видов, обилие 
первичных доминантов, проективное покрытие и 
продуктивность сообществ (Шилов, Уразов, 1984; 
Юнусбаев и др., 2001; Кандалова, Лысанова, 2010; 
Anderson, Holte, 1981; Golodets et al., 2010; Vassilev 
et al., 2011; Deng et al., 2013 и др.). В дальнейшем 
степные фитоценозы зарастают кустарниками, а 
луговые, за исключением расположенных выше 
границы леса, постепенно сменяются лесными 
сообществами (Горчарук, Семагина, 1985; Мир-
кин, Наумова, 2012; MacDonald et al., 2000; Bielsa 
et al., 2005; Gellrich et al., 2007; Navarro, Pereira, 
2012; Setten, Austrheim, 2012; Barrio et al., 2013 и 
др.). Видовое богатство сообществ на первых ста-
диях восстановительной сукцессии либо растет 
(преимущественно в малопродуктивных степных 
и средиземноморских сообществах), либо снижа-
ется (преимущественно в высокопродуктивных 
луговых ценозах в связи с ростом покрытия до-
минантов) (Кононов, 1960; Юнусбаев и др., 2001; 
Persson, 1984; Zhang, 1998; Ram, 2005; Schultz et al., 
2011; Vassilev et al., 2011; Wu et al., 2012; Pornaro 
et al., 2013; Catorci et al., 2013; Deng et al., 2013; 
Plieninger et al., 2014), а затем по мере накопления 
ветоши или увеличения плотности кустарников и 

УДК 581.524.3

ПОСТПАСТБИЩНОЕ ВОССТАНОВЛЕНИЕ 
СУБАЛЬПИЙСКИХ ЛУГОВ НА ЛАГОНАКСКОМ НАГОРЬЕ 

(ЗАПАДНЫЙ КАВКАЗ)

В.В. Акатов1, Т.В. Акатова2

Проанализировано постпастбищное восстановление субальпийских лугов на За-
падном Кавказе (Лагонакское нагорье). Результаты показали, что в течение 15–20 лет 
отсутствия выпаса нарушенные в прошлом сообщества изменяются преимущественно 
в направлении к допастбищному состоянию. Однако они все еще существенно от-
личаются от природных сообществ, в том числе значительно более низким видовым 
богатством. Имеются примеры вторичной деградации пастбищных ценозов. Сделано 
предположение, что для полного восстановления нарушенной выпасом субальпийской 
растительности требуется значительно более длительный период времени. 
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деревьев только снижается (Кандалова, Лысано-
ва, 2010; Miller et al., 1999; MacDonald et al., 2000; 
Pornaro et al., 2013; Plieninger et al., 2014 и др.). 

Скорость постпастбищных сукцессий зависит 
от многих факторов, в том числе от типа расти-
тельности, почвенных условий, количества осад-
ков, истории выпаса и продолжительности от-
дыха (Работнов, 1984; Миркин, Наумова, 2012; 
Smith, Rushton, 1994; Bai et al., 2001; Ewans, 2004; 
Karatassiou, Koukoura, 2009). Поэтому данные об 
этом параметре из разных районов мира суще-
ственно различаются. Так, в некоторых работах 
делается вывод о высокой скорости восстанови-
тельных процессов, по крайней мере, в их начале 
(Тесля, 2009; Кандалова, Лысанова, 2010; Миркин, 
Наумова, 2012; Persson, 1984; Golodets et al., 2010); 
в других – о незначительных изменениях в первые 
10–25 лет (Turner, Paulsen, 1976; Finegan, 1984; 
Ewans, 2004; Valone, Sauter, 2005; Milchunas, 2006; 
Vassilev et al., 2011; Pornaro et al., 2013) и ускоре-
нии в последующие годы (Finegan, 1984; Valone, 
Sauter, 2005; Pornaro et al., 2013). В некоторых 
случаях лесной покров формируется в течение 
10–20 лет после прекращения выпаса (Finegan, 
1984). В других даже после 20 лет отдыха плот-
ность деревьев на участках не превышала этот 
параметр на рядом расположенных пастбищах 
(Vassilev et al., 2011). Имеются данные, что луго-
вые пастбища восстанавливаются быстрее, чем 
степные; среднегорные и субальпийские пастби-
ща восстанавливаются быстрее, чем альпийские; 
сообщества восстанавливаются быстрее на более 
плодородных почвах, чем на менее плодородных 
(Миркин, Наумова, 2012; Costin, 1967; Milchunas, 
2006). Для полного естественного восстановления 
растительности на сильно сбитых пастбищах не-
обходимы, вероятно, десятилетия (Гаджиев, 1979; 
Шилов, Уразов, 1984; Горчарук, Семагина, 1985; 
Кандалова, Лысанова, 2010). При этом высказы-
вается мнение, что полное прекращение выпаса 
означает нарушение эволюционно сложившихся 
отношений между растительным покровом и тра-
воядными животными. Поэтому естественными 
условиями существования для таких сообществ 
следует считать умеренный выпас, а не его отсут-
ствие (Кононов, 1960). По данным Г.Т. Кандало-
вой и Г.И. Лысановой (2010), длительный (более 
20–25 лет) заповедный режим деградированных 
пустынных и степных пастбищ обусловливает их 
вторичную деградацию, что выражается в мезо-
фитизации экотопа, снижении продуктивности и 
видового богатства сообществ. 

Одним из результатов постпастбищных сук-
цессий можно считать повсеместное увеличение 

площади лесов и сокращение площади лугов. На-
пример, в Западной Европе за последние  20 лет 
пастбищные сообщества сократились на 12% 
(Soussana, Duru, 2007). По ряду причин данный 
процесс рассматривается как неблагоприятный. 
В первую очередь это связывают со снижением 
видового разнообразия регионов, поскольку экс-
тенсивно используемые пастбища относятся к од-
ним из наиболее богатых в этом отношении рас-
тительных сообществ и поэтому имеют большое 
природоохранное значение (Miller et al., 1999; 
MacDonald et al., 2000; Başnou et al., 2009; Ewans, 
2004; Bielsa et al., 2005; Peco et al., 2006; Gellrich et 
al., 2007; Cingolani et al., 2008; Metera et al., 2010; 
Tzanopoulos et al., 2011; Setten, Austrheim, 2012; 
Barrio et al., 2013; Plieninger et al., 2014). В частно-
сти, в Румынии на пастбищах произрастает более 
60% видов сосудистых растений и более 90% эн-
демов, субэндемов и угрожаемых видов этой стра-
ны (Başnou et al., 2009). К другим негативным по-
следствиям восстановительных сукцессий отно-
сят гомогенизацию ландшафтов, рост вероятности 
возникновения природных пожаров, распростра-
нение иноземных видов растений (Ewans, 2004; 
Barrio et al., 2013; Plieninger et al., 2014). В свя-
зи с этим часто подчеркивается необходимость 
учета данных процессов при разработке планов 
управления сельскохозяйственными ландшафтами 
и сохранения их биоразнообразия (Ewans, 2004; 
Hopkins, Holz 2006; Golodets et al., 2010; Metera et 
al., 2010; Vassilev et al., 2011; Xystrakis et al., 2014; 
Plieninger et al., 2014). При этом более или менее 
полно информация о постпастбищном восстанов-
лении собрана только в Центральной и Западной 
Европе (Vassilev et al., 2011; Plieninger et al., 2014). 
Данные по другим регионам мира (Восточная Ев-
ропа, Северная Америка, Восточная и Централь-
ная Азия), в том числе и по Кавказу, остаются 
ограниченными (Кононов, 1960; Гаджиев, 1979; 
Горчарук, Семагина, 1985; Юнусбаев и др., 2001; 
Austin et al., 1986; Wu et al., 2012; Catorci et al., 
2013; Vassilev et al., 2011).

Высокогорные луга Западного Кавказа исполь-
зовались под выпас домашних животных (коров, 
овец, лошадей, коз) в течение тысячелетий. Ин-
тенсивность использования пастбищ увеличилась 
в начале XX в., достигла максимума в его середи-
не (в результате их закрепления за коллективными 
хозяйствами) и резко снизилась после начала эко-
номических реформ в конце прошлого века (Амир-
ханов и др., 2002; Semenov, Petelin, 2004). Одним 
из пастбищных массивов этого региона является 
Лагонакское нагорье. Выпас, нередко чрезмерный 
и бессистемный, привел к трансформации струк-
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туры и состава субальпийских лугов, снижению 
их продуктивности (Горчарук, Семагина, 1985; 
Акатов и др., 2002). При этом вышерасположен-
ные альпийские фитоценозы из-за менее интен-
сивного использования (удаленность от стойбищ, 
отсутствие постоянных водопоев) и высокой при-
родной устойчивости к выпасу (Шифферс, 1953; 
Горчарук, Семагина, 1985; Milchunas, 2006) поч-
ти не пострадали (Акатов, Акатова, 1991). После 
возвращения в 1992 г. высокогорной части Лаго-
накского нагорья в состав Кавказского заповедни-
ка выпас скота здесь практически был прекращен. 
Цель данного исследования – определение на 
примере Лагонакского нагорья характера и ско-
рости процессов восстановления субальпийских 
лугов на Западном Кавказе в течение последних 
двух десятилетий. 

Район исследования, материал 
и методы

Лагонакское нагорье – самый северо-западный 
высокогорный массив Кавказа (43°56′−44°08’ 
с.ш., 39°50′−40°02′ в.д.), расположенный между 
реками Пшеха и Белая. Оно сформировано из-
вестняковыми породами (в основном верхнеюр-
скими) и включает ряд вершин (Фишт – 2867 м 
над ур. моря, Оштен – 2804 м над ур. моря, Пшеха-
Су – 2744 м над ур. моря и др.) и платообразных 
хребтов (Абадзеш-Мурзикао – наивысшая точка 
2287 м над ур. моря, Нагой-Чук – 2467 м над ур. 
моря, Лагонакский – 1995 м над ур. моря и др.). 
Высокогорная часть Лагонакского нагорья пред-
ставлена двумя высотными поясами: альпийским 
и субальпийским. Альпийский пояс простирается 
в интервале высот 2300–2867 м над ур. моря. Не-
смотря на суровые условия, его растительность 
сформирована значительным числом сообществ. 
Наиболее распространены гераниевые луга (класс 
Calluno-Ulicetea Braun–Blanquet et Tüxen ex Klika 
et Hadač 1944) (здесь и далее по: Onipchenko, 2002), 
ковры (Salicetea herbaceae Braun–Blanquet 1948) и 
пустоши (Juncetea trifi di Hadač 1946). Субальпий-
скому поясу соответствуют высоты 1700–2300 м 
над ур. моря. Преобладающий тип растительных 
сообществ – среднетравные луга (класс Mulgedio-
Aconitetea Hadač et Klika in Klika, Hadač 1944). 

В основу работы положены 223 геоботани-
ческих описания высокогорных травяных со-
обществ, выполненных на площадках 15 (16) м2 
в периоды с 1988 по 1993 г. и с 2010 по 2014 г.;            
87 описаний выполнены в течение обоих периодов 
времени на участках субальпийских среднетрав-
ных лугов и других типов сообществ, не использу-
емых под выпас из-за их плохой доступности для 

животных (условно – природные сообщества); 90 
описаний сделаны в 1988–1993 гг. на участках суб-
альпийских лугов c выпасом – нарушенные сооб-
щества (при этом стойбища скота и скотопрогоны 
не рассматривались); 46 описаний были сделаны 
в 2010–2014 гг. на участках субальпийских лугов, 
которые использовались под выпас в прошлом 
(восстанавливающиеся сообщества). 

Используя табличный метод обработки геобо-
танических описаний  Браун–Бланке, мы сгруппи-
ровали природные, нарушенные и восстанавлива-
ющиеся сообщества в безранговые типы (фитоце-
ноны). Участие видов растений в ценозах разных 
типов оценивали через их проективное покрытие 
и постоянство. На основе первого показателя мы 
определяли доминирующие виды, на основе второ-
го – участие сопутствующих видов в формировании 
сообществ. Характер и скорость постпастбищных 
процессов оценивали путем сопоставления обще-
го проективного покрытия, высоты травостоя, ви-
довой насыщенности (на 16 м2) и участия видов 
растений в типах природных, нарушенных и вос-
станавливающихся сообществ. Непосредственным 
объектом стали те виды, которые имели постоян-
ство более 40% (III–V) хотя бы в одном из выделен-
ных фитоценонов. Названия видов даны по: Зернов 
(2006); Зернов, Онипченко (2011).

Результаты и обсуждение

В результате табличной обработки описаний 
природные (малонарушенные), нарушенные и 
восстанавливающиеся растительные сообщества 
были объединены в типы, характеристика которых 
представлена в табл. 1, 2. 

Природные (малонарушенные)                         
сообщества

Природные сообщества были объединены в 
шесть типов, два из которых относятся к субаль-
пийским среднетравным лугам, по одному – к ге-
раниевым лугам и к альпийским коврам, два – к 
альпийским пустошам. Сообщества субальпий-
ских лугов (типы 1, 2) использовались нами в каче-
стве эталона, другие рассматривались как возмож-
ный источник миграции видов для нарушенных 
сообществ. 

На Лагонакском нагорье малонарушенные 
участки субальпийских среднетравных лугов 
сохранились лишь в труднодоступных для жи-
вотных местах. Они расположены преимуще-
ственно на крутых южных и юго-западных скло-
нах горы Абадзеш и в ущелье р. Армянка. Эти 
сообщества характеризуются высоким посто-
янством ряда видов (Achillea millefolium, Anem-
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Т а б л и ц а  1
Характеристика природных, нарушенных и восстанавливающихся растительных сообществ высокогорной 

зоны Лагонакского нагорья

Номер типа 
сообщества n Доминирующие виды Высота над 

ур. моря, м H, см ОПП, 
% S

Природные (малонарушенные) сообщества (1993 г., 2010–2013 гг.)

1 10 не выражены 1900–2400 50 85–100 47.1 (41–59)

2 14 Festuca varia 1900–2260 50 95–100 44.1 (25–56)

3 14 Geranium gymnocaulon 1890–2200 30 95–100 20.7 (10–26)

4 8 не выражены 2350–2400 10 70–90 14.3 (10–21)

5 27 не выражены 2200–2800 15 85–100 22.6 (18–28)

6 14 не выражены 2250–2800 15 85–100 25.7 (21–32)

Нарушенные сообщества (1988–1993 гг.)

7 25 Trifolium ambiguum 1950–2100 50 90–100 30.5 (18–43)

8 15 Trifolium ambiguum 2050–2150 50 95–100 32.6 (27–46)

9 25 Bromopsis variegata 1900–2100 40 90–100 33.0 (25–37)

10 25 Trifolium ambiguum 2100–2150 35 80–99 23.8 (19–30)

Восстанавливающиеся сообщества (2010–2014 гг.)

11 13 не выражены 1950–2150 80 95–100 22.5 (17–26)

12 5 Agrostis vinealis 1850–1900 40 95–98 18.6 (17–22)

13 15 Calamagrostis arundinacea 1900–2100 40 98–100 20.7 (14–31)

14 13 Alchemilla vulgaris aggr. 2100–2150 40 100 6.4 (3–10)

П р и м е ч а н и е. Сообщества: 1, 2, 7–14 – субальпийские среднетравные луга; 3 – гераниевые луга; 4 – альпийские ковры;                 
5 и 6 – альпийские пустоши); n – число геоботанических описаний; H – высота травостоя, см; ОПП – общее проективное покрытие 
травостоя, %; S – среднее число видов на 16 м2 (в скобках показаны предельные значения).

one narcissiflora, Anthemis macroglossa, Anthox-
anthum odoratum, Astrantia maxima, Bupleurum 
falcatum, Calamagrostis arundinacea, Campanula 
collina, Festuca varia, Geranium sylvaticum, Li-
num hypericifolium, Psephellus dealbatus, Rumex 
alpestris, Solidago virgaurea, Stachys macrantha), 
которые являются диагностическими для ассо-
циации Betonici macranthae – Calamagrostietum 
arundinaceae Onipchenko 2002, описанной в 
бассейне р. Теберда (Onipchenko, 2002), союза 
Calamagrostion arundinaceae Oberd 1950, по-
рядка Calamagrostietalia villosae Pawlowski et 
al. 1928 и класса Mulgedio-Aconitetea Hadac, 
Klika in Klika, Hadac1944. Вероятно, данные це-
нозы можно отнести к этим синтаксонам. Мно-
гие из перечисленных выше видов (Geranium 
sylvaticum, Calamagrostis arundinacea, Linum 
hypericifolium, Anthemis macroglossa и др.) сле-
дует также рассматривать как диагностические 
или константные для ассоциации Poa longi-
folii─Calamagrostietum arundinaceae Semagina 

1992, описанной в бассейнах рек Белая и Малая 
Лаба (Семагина, 1992).

Выделены два типа этих лугов: с Poa longifolia 
и Festuca varia (для точного определения их син-
таксономического положения требуется специаль-
ный анализ). Сообщества с Poa longifolia (тип 1) 
распространены на склонах со средними услови-
ями увлажнения и снегонакопления. Отчетливо 
выраженные доминанты отсутствуют. Сообще-
ства с Festuca varia (тип 2) распространены на 
более крутых и сухих склонах. Доминирующий 
вид – Festuca varia, субдоминант – Calamagrostis 
arundinacea. Оба варианта сообществ характери-
зуются проективным покрытием, близким к 100%, 
высотой травостоя около 50 см и относительно вы-
соким видовым богатством – в среднем 47,1 и 44,1 
видов на 16 м2 соответственно (табл. 1). 

Гераниевые луга (тип 3, табл. 1, 2) характери-
зуются доминированием и высоким постоянством 
Geranium gymnocaulon. Физиономически и эко-
логически они сходны с сообществами ассоциа-



46 БЮЛ. МОСК. О-ВА ИСПЫТАТЕЛЕЙ ПРИРОДЫ. ОТД. БИОЛ. 2017. Т. 122. ВЫП. 2

Т а б л и ц а  2
Постоянство видов в природных, нарушенных и восстанавливающихся растительных сообществах 

высокогорной зоны Лагонакского нагорья

Виды Сообщества

Природные Нарушенные Восстанавливающиеся

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14

Характерные для субальпийских лугов в целом или их вариантов

Stachys macrantha IV V II  V V V V V V V I

Anemone narcissifl ora IV V I I  IV IV III  I I V

Centaurea abbreviata V III I  IV V III  V II II

Cephalaria gigantea V III  IV III I  III II I

Knautia involucrata III III I  III III I   II

Pimpinella rhodantha V III I   V  II III IV

Vicia tenuifolia III V I   V   V

Calamagrostis arundinacea III V I   III  II II V

Vicia truncatula subsp. 
balansae V V  II II II  I II I

Festuca varia IV V I II II III III IV II IV

Geranium sylvaticum IV V  III III I  IV I II

Asyneuma campanuloides III III   IV   I I

Cruciata laevipes V V I   I  III II

Trifolium canescens IV V  I II  III II

Stachys balansae IV III  I  II

Linum hypericifolium IV III    I

Anthemis macroglossa V IV     

Poa longifolia V I I  III IV I  IV V II

Trisetum fl avescens III II  III  III  

Carduus adpressus IV II  III IV    

Aconitum nasutum IV II  III III  I I  

Rhinanthus minor III   I    

Helictotrichon pubescens III II   II   I  

Solidago virgaurea V I  II  III  

Chaerophyllum aureum V I  I  II I II  

Silene vulgaris V  III  I  

Trollius ranunculinus III    V  

Bupleurum polyphyllum V II     I  

Dactylis glomerata III     II  

Cirsium arachnoideum V    II  

Euphorbia oblongifolia III I    I  

Thalictrum minus IV      
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Продолжение табл. 2

Виды Сообщества

Природные Нарушенные Восстанавливающиеся

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14

Clinopodium vulgare V I      

Delphinium pyramidatum IV I      

Cerastium davuricum III      

Doronicum macrophyllum III      

Pastinaca armena  IV  IV IV I I  I  

Fritillaria collina I IV I   I IV  I  

Polygala caucasica I IV  II II III    

Achillea millefolium I IV I  II II V III I V III  

Veratrum album II III  V V III III III V III II

Tragopogon reticulatus I III  II II III    

Cerastium purpurascens  III II  V V II IV   

Thymus nummularius I V   I I I  II  

Campanula collina II IV  I II   I  

Scabiosa caucasica  III I      

Psephellus dealbatus II IV     I  

Lathyrus cyaneus  V     III  

Hypericum hirsutum I IV      

Константные в сообществах субальпийских лугов и других типах сообществ

Astrantia maxima V III IV  III V I III IV I  

Ranunculus caucasicus III V IV  V V V V V II

Polygonum carneum V V V  III III V V V III V V IV IV

Alchemilla vulgaris aggr. V V V  V V V V V V V V

Primula amoena III V III I I III III V III I  

Anthoxanthum odoratum III IV V III I  III III IV V II I  

Bromopsis variegata I V I III III V IV II V III II

Myosotis alpestris IV III IV II I  IV V III III I  

Veronica gentianoides III IV IV V II IV IV III V II  

Helictotrichon versicolor  III II V V I I I   

Carex huetiana  IV I IV III II I    

Gentiana septemfida II II IV II II  IV IV IV II V II  

Pedicularis condensata I II I IV I  IV V I  I  

Luzula multifl ora I III II V V III IV IV V V  I  

Festuca ovina  III  V V V II II V    I  

Константные в сообществах с доминированием Geranium gymnocaulon

Geranium gymnocaulon V IV

Agrostis vinealis I IV I I V V V V I
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Окончание табл. 2

Виды

Сообщества

природные нарушенные восстанавливающиеся
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14

Chaerophyllum rubellum  I IV  IV IV V V  

Deschampsia caespitosa  II V II I  IV V III V III V V

Phleum alpinum II V I  V V V II I

Trifolium ambiguum  IV  V V III V II II  

Cirsium simplex  V II IV  III II I III II I

Константные в сообществах альпийских ковров и пустошей

Taraxacum stevenii  V  I II   I  

Sibbaldia parvifl ora  II V  I II   

Gnaphalium supinum  IV I   II   

Taraxacum porphyranthum  I IV I  V I II   

Potentilla erecta  II IV  I  II  I III  

Nardus stricta  II V I  II II I V I  

Ranunculus oreophilus  I III III  I I I

Alchemilla caucasica  V V III I  I  

Carex tristis  I V V II I   

Pedicularis sibthorpii  II V V III II    

Potentilla gelida  II III IV I I I   

Gentiana pyrenaica  II III V I I    

Alyssum trichostachyum  II V III II I I   

Valeriana alpestris  I III II I I I    

Viola oreades  I IV II  I II   

Euphrasia ossica  I III I I II II    

Редкие в природных сообществах

Taraxacum ceratophorum  II I   IV IV V  IV  

Sanguisorba offi cinalis  I   IV   II IV  

Phleum phleoides   IV II I  

Koeleria sp.  I   IV   II  

Cerastium arvense   I IV   

Galium verum   II I III   III  

Phleum pratense I  II I   IV  

Cirsium obvallatum  I   I III IV  

Peucedanum pschawicum    III   V  

Vicia sepium      V  

Veronica chamaedrys      III  

П р и м е ч а н и е. Сообщества: 1, 2, 7–14 – субальпийские среднетравные луга, 3 – гераниевые луга, 4 – альпийские ковры,               
5 и 6 – альпийские пустоши. Классы постоянства: I – до 20%, II – 21–40%, III – 41-60%, IV – 61–80%, V – 81–100%. 
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ции Hedysaro caucasicae-Geranietum gymnocauli 
Onipchenko, 2002 (для точного определения их 
синтаксономического положения требуется спе-
циальный анализ). Описаны в интервале высот 
1890–2200 м над ур. моря. Приурочены к неболь-
шим понижениям мезорельефа со значительной 
аккумуляцией снега в зимний период. 

Альпийские ковры объединяют низкотравные 
сообщества местообитаний с обильным снего-
накоплением зимой (тип 4, табл. 1, 2). Описаны 
в цирках и на склонах карстовых воронок в ин-
тервале высот от 2350 до 2400 м над ур. моря. 
По характеру занимаемых местообитаний, видо-
вому составу и физиономически эти сообщества 
близки к ассоциациям Ranunculetum brachilobi 
Pokarzhevskaya et Onipchenko, 2002 и Hyalopoo 
ponticae-Pedicularietum nordmannianae Rabotnova 
et Onipchenko, 2002. 

Сообщества альпийских пустошей (типы 5 
и 6, табл. 1, 2) развиваются на выпуклых участ-
ках склонов и гребнях хребтов в условиях ма-
лой мощности или отсутствия снежного покро-
ва в интервале высот 2200–2800 м над ур. моря. 
Выделены два типа этих сообществ: с Valeriana 
alpestris (тип 5) и Minuartia oreina (тип 6). В тип 
5 объединены пустоши с сомкнутым задернован-
ным травостоем, распространенные на пологих 
склонах и платообразных поверхностях. К типу 
6 относятся сообщества, распространенные пре-
имущественно на крутых каменистых склонах. 
Флористически, физиономически и экологически 
сообщества этих типов сходны с сообществами 
описанных ранее ассоциаций Pediculari comosae – 
Eritrichietum caucasici  Minaeva et Onipchenko 2002 
и Campаnulo-Chamaesciadietum acaulis Minaeva et 
Onipchenko 2002.

Нарушенные сообщества

Нарушенные сообщества были объединены в 
четыре типа (7–10), которые затем были встроены 
в диагностическую таблицу для природных со-
обществ (табл. 2). Они характеризуются разной 
степенью нарушенности и приурочены к склонам 
разной экспозиции: сообщества типов 7 и 8 – к 
южным и юго-восточным склонам горы Абадзеш, 
9 – к северо-восточным склонам хребта Мурзикао, 
10 – к более или менее ровным участкам подно-
жья горы Оштен. По характеру занимаемых ме-
стообитаний к природным (малонарушенным) 
субальпийским лугам, используемым нами в ка-
честве эталона, наиболее близки нарушенные со-
общества 7-го и 8-го типов. Однако можно ожи-
дать, что константные виды сообществ этого типа, 

имеющие высокое постоянство в разных районах 
Западного Кавказа, должны также иметь высокое 
постоянство на свойственных им местообитаниях 
Лагонакского нагорья. Сопоставление природных 
и нарушенных сообществ позволило сделать опре-
деленные выводы.

1. Общее проективное покрытие и высота тра-
востоя в нарушенных выпасом сообществах суб-
альпийских лугов почти не отличаются от таковых 
в природных сообществах, однако видовое богат-
ство в них в 1,5–2 раза ниже (табл. 1).

2. В период выпаса в большинстве нарушен-
ных сообществ Лагонакского нагорья, так же как 
и других районов Западного Кавказа (Onipchenko, 
2002), доминировал устойчивый к выпасу низко-
рослый вид – Trifolium ambiguum. На склонах се-
веро-восточной экспозиции в качестве вторично-
го доминанта выступал злак Bromopsis variegata 
(табл. 1, тип 9), который по данным Е.А. Овчин-
никовой (1948) хорошо адаптирован к умеренному 
выпасу.

3. Многие виды растений, характерные для 
природных субальпийских лугов в целом, либо 
для их их вариантов (группы 1 и 2, табл. 2), на всех 
или некоторых участках нарушенных выпасом со-
обществ имели относительно низкое постоянство 
или отсутствовали. Среди них виды, считающи-
еся неустойчивыми к выпасу (по: Овчинникова, 
1948; Шифферс, 1953; Горчарук, Семагина, 1985): 
Calamagrostis arundinacea, Dactylis glomerata, Vicia 
truncatula subsp. balansae, Trifolium canescens и др. 
Постоянство видов, считающихся устойчивыми к 
выпасу (Anemone narcissifl ora, Aconitum nasutum, 
Carduus adpressus, Cerastium purpurascens, Stachys 
macrantha, Veratrum album и некоторые другие), в 
нарушенных сообществах было примерно таким 
же или более высоким, чем в природных. 

4. В составе нарушенных лугов, в отличие от 
природных, присутствовали и имели высокое по-
стоянство многие виды растений, характерные для 
гераниевых лугов и низкотравных альпийских ков-
ров и пустошей. Считается, что это один из при-
знаков пастбищной дигрессии (по: Овчинникова, 
1948; Шифферс, 1953). 

5. На отдельных участках пастбищ высоко-
го участия достигали некоторые виды растений 
с относительно низким постоянством (или от-
сутствующие) в природных сообществах различ-
ных типов, в частности Taraxacum ceratophorum, 
Cerastium arvense, Sanguisorba offi cinalis и Cirsium 
obvallatum (табл. 2).

6. Постоянство широко распространенных ви-
дов в разных типах высокогорных природных со-
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обществ на нарушенных и ненарушенных участ-
ках субальпийских лугов примерно одинаково 
(табл. 2).

Таким образом, как следует из полученных 
результатов, к началу 90-х годов прошлого века 
вследствие выпаса сообщества субальпийских 
лугов Лагонакского нагорья были в разной, но 
существенной степени трансформированы. Это 
выразилось в смене первичных доминантов на 
пастбищные, снижении участия в их составе 
большинства типичных для природных сооб-
ществ видов растений, увеличении доли плохо 
поедаемых и низкорослых растений, существен-
ном снижении видовой насыщенности. Как вид-
но из табл. 1, 2, среди описанных сообществ 
наиболее нарушенными являются принадлежа-
щие к типу 10. Они сформированы преимуще-
ственно устойчивыми к выпасу видами расте-
ний (Veratrum album, Nardus stricta, Deschampsia 
caespitosa, Trifolium ambiguum, Festuca varia, 
Alchemilla vulgaris aggr., Cerastium purpurascens 
и др.); в них почти полностью отсутствуют виды, 
характерные для природных субальпийских лу-
гов; они имеют самое низкое видовое богатство, 
несомкнутый и относительно низкий травостой. 
По сравнению с ними другие описанные нами 
пастбищные сообщества можно рассматривать 
как менее нарушенные (типы 7–9), в том числе 
фитоценозы типа 9 – как умеренно нарушен-
ные (характеризуются наиболее высоким ви-
довым богатством, доминированием Bromopsis 
variegata, относительно низким постоянством 
Deschampsia caespitosa, Trifolium ambiguum, 
Veratrum album, Nardus stricta и относительно 
высоким – Calamagrostis arundinacea). 

Следует отметить, что природные и нарушен-
ные фитоценозы были описаны нами на разных 
местообитаниях (первые – на недоступных для 
животных участках, вторые – на доступных), и 
поэтому различия между ними в определенной 
степени обусловлены данным обстоятельством. 
Однако в целом характер выявленных изменений 
хорошо соответствует представлениям о воздей-
ствии выпаса на растительные сообщества, изло-
женным во многих работах (Овчинникова, 1948; 
Шифферс, 1953; Работнов, 1984; Шилов, Уразов, 
1984; Горчарук, Семагина, 1985; Юнусбаев и др., 
2001; Díaz et al., 2007; Golodets et al., 2010; Wu et 
al., 2012; Catorci et al., 2013). Это касается и устой-
чивости к таким нарушениям широко распростра-
ненных видов растений. Аналогичная ситуация 
была выявлена на луговых пастбищах Западных 
Балкан (Болгария) (Vassilev et al., 2011). По мне-

нию авторов, это результат длительного существо-
вания видов-генералистов в условиях пастбищно-
го режима.

Восстанавливающиеся сообщества 

Восстанавливающиеся сообщества разделены 
на четыре типа (11–14), которые также встрое-
ны в диагностическую таблицу для природных 
сообществ (табл. 2). По характеру занимаемых 
местообитаний сообщества 11-го и 12-го типов 
соответствуют нарушенным сообществам 7-го и 
8-го типов (южные и юго-восточные склоны горы 
Абадзеш), 13-го типа – сообществам 9-го (севе-
ро-восточные склоны хребта Мурзикао) и 14-го – 
сообществам 10-го типа (подножье горы Оштен). 
При сопоставлении природных, нарушенных и 
восстанавливающихся сообществ мы оценили ха-
рактер и скорость восстановительных процессов, 
при этом был выявлен ряд изменений.

1. Высота травостоя за более чем 20 лет отды-
ха изменилась незначительно, общее проектив-
ное покрытие несколько увеличилось и достигло 
100%, видовая насыщенность еще более снизи-
лась (в 1,5–4 раза) (табл. 1).

2. Существенно снизилось покрытие пастбищ-
ных доминантов (Trifolium ambiguum и Bromopsis 
variegata), однако только в одной из четырех групп 
восстанавливающихся сообществ высокого по-
крытия достиг первичный доминант субальпий-
ских лугов – Calamagrostis arundinacea (табл. 1).

3. Произошел рост постоянства у некоторых ви-
дов, характерных для субальпийских среднетрав-
ных лугов (Calamagrostis arundinacea, Trifolium 
canescens, Cruciata laevipes, Pimpinella rhodantha, 
Lathyrus cyaneus). При этом у некоторых других 
видов из этой группы, преимущественно устой-
чивых к выпасу, постоянство снизилось (Veratrum 
album, Cerastium purpurascens) (табл. 2).

4. Некоторые виды растений, типичные 
для субальпийских лугов (Knautia involucrata, 
Pastinaca armena, Polygala caucasica, Tragopogon 
reticulatus), и большинство широко распростра-
ненных видов с относительно высоким постоян-
ством в природных и нарушенных сообществах 
за период отсутствия выпаса существенно снизи-
ли свое участие в ценозах.

5. Выпали из травостоя или снизили посто-
янство многие (преимущественно низкорослые) 
виды растений, характерные для альпийских со-
обществ (гераниевых лугов, ковров и пустошей). 
Однако один из них (Agrostis vinealis) существен-
но его увеличил и даже стал доминировать на 
некоторых участках восстанавливающихся со-
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обществ (табл. 1, 2). По данным В.Н. Кононова 
(1960), этот вид становится более конкурентоспо-
собным после накопления в фитоценозах мощно-
го слоя ветоши.

6. Участие в травостое видов, характеризу-
ющихся относительно низким постоянством в 
природных сообществах различных типов, суще-
ственно не изменилось (табл. 2).

В процессе восстановительной сукцессии боль-
шинство (около 70%) видов, которые в нарушен-
ных сообществах имели явно более высокое посто-
янство, чем в природных, снизили этот показатель, 
а 15% видов, имеющих более низкое постоянство 
в нарушенных сообществах, его повысили. Сни-
зилось постоянство растений, преимущественно 
устойчивых к выпасу, а также относительно низ-
корослых видов, повысилось постоянство пре-
имущественно типичных луговых видов растений. 
Все вышеизложенное, а также снижение покры-
тия пастбищных доминантов, позволяют сделать 
вывод, что нарушенные в прошлом сообщества 
изменяются преимущественно в направлении к 
допастбищному состоянию. Однако вторичная 
сукцессия осложняется рядом процессов. Так, 
увеличение участия Agrostis vinealis практиче-
ски на всех участках восстанавливающихся со-
обществ может свидетельствовать об увеличении 
слоя ветоши. Возможно, по этой причине в них 
снизилось постоянство не только устойчивых к 
выпасу, но также и некоторых типичных луговых 
и большинства широко распространенных видов. 
На участках наиболее нарушенных в прошлом 
ценозов (типы 10 и 14) за период отсутствия вы-
паса очень высокого участия достигла Alchemilla 
vulgaris aggr. (ее покрытие в настоящее время со-
ставляет более 75%), которая почти полностью 
вытеснила из ценозов остальные виды растений. 
Поскольку в течение последних 20 лет на участ-
ках изученных сообществ процессы выпадения и 
снижения постоянства одних видов в значитель-
ной мере преобладали над процессами появления 
и роста постоянства других, в настоящее время 
состав восстанавливающихся сообществ все еще 
значительно отличается от природных, а их ви-
довое богатство является более низким, чем в 
период выпаса. В связи с этим отметим, что за-
медление вторичной сукцессии и снижение ви-
дового богатства сообществ из-за значительного 
роста проективного покрытия некоторых видов, 
а также увеличения слоя ветоши отмечено в раз-
ных частях Европы (Sedláková, Fiala 2001; Házi et 
al., 2011).

Таким образом, наши данные в целом согла-
суются с представлением о невысокой скорости 

восстановительных процессов, по крайней мере, 
в первые 20 лет отдыха пастбищных сообществ, 
и необходимости для завершения вторичной 
сукцессии более длительного периода времени. 
Этот вывод, вероятно, может быть экстраполи-
рован на растительность других пастбищных 
районов Северного Кавказа. Однако необходимо 
учитывать, что сообщества известняковых мас-
сивов из-за особенностей их видового состава 
и почвенных условий менее устойчивы к воз-
действию выпаса и для их восстановления тре-
буется больший период времени (Сохадзе, 1982; 
Başnou et al., 2001).

На вопрос, какие ценозы на Лагонакском на-
горье должны сформироваться в итоге восстано-
вительных процессов – луговые или лесные, отве-
тить сложно по нескольким причинам. Во-первых, 
считается, что субальпийские луга Западного Кав-
каза имеют разное происхождение. Некоторые из 
них формируются в результате зарастания осыпей 
и россыпей, другие связаны с лесом и развивают-
ся в местах недавнего его произрастания. Причем, 
и первичные и вторичные луга включают одно-
временно виды травяного яруса субальпийских 
лесных формаций и типично луговые виды, свой-
ственные вышерасположенным горным поясам 
(Шифферс, 1953; Тумаджанов, 1963). Поэтому их 
трудно идентифицировать в природе (Тумаджа-
нов, 1963), а значит, и прогнозировать дальней-
шее направление восстановительных сукцессий. 
Во-вторых, сомкнутый травяной покров и слой 
ветоши препятствуют прорастанию семян дре-
весных растений, нередко надолго останавливая 
вторичную сукцессию на луговой стадии (меха-
низм ингибирования: Бигон и др., 1989). В ре-
зультате на многих высокогорных массивах Кав-
казского заповедника положение искусственно 
сниженной когда-то верхней границы леса су-
щественно не меняется в течение, по крайней 
мере, многих десятилетий.

Заключение

Длительный выпас на Лагонакском нагорье 
привел к существенной трансформации сообществ 
субальпийских лугов. После возвращения высоко-
горий этого массива в 1992 г. в состав Кавказского 
заповедника началось их восстановление. Как сле-
дует из наших данных, изменения идут преимуще-
ственно в направлении к допастбищному состоя-
нию. Однако вторичная сукцессия осложняется 
рядом процессов (накоплением ветоши, появлени-
ем промежуточных доминантов), сопровождается 
снижением видового богатства сообществ и к на-
стоящему времени все еще далека от завершения. 
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При этом имеется ряд обстоятельств (неясность 
происхождения субальпийских лугов, ингибиро-
вание вторичных сукцессий и пр.), которые не по-
зволяют точно прогнозировать – луговые или лес-
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POST-GRAZING RECOVERY OF SUBALPINE MEADOWS 
ON LAGONAKI UPLAND (THE WEST CAUCASUS)

V.V. Akatov1 , T.V. Akatova2

Post-grazing recovery of subalpine meadows in the West Caucasus (Lagonaki upland) was 
analyzed. The results show that for last 15−20 years of “rest” earlier disturbed the subalpine 
communities have changed mainly towards the pre-pasture state. However, they still differ 
greatly from natural communities, including lower species richness. There are examples of 
secondary degradation of pasture communities. It is hypothesized that recovery of overgrazed 
subalpine vegetation requires considerably more time.

Key words: subalpine meadows, livestock grazing, digression, secondary succession, spe-
cies composition, species richness, dominants.
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На протяжении продолжительного времени 
в зарубежной и отечественной литературе род 
Coldenia L., входящий в состав пантропического 
подсемейства Ehretioideae семейства Boraginaceae 
Juss., понимался в широком смысле и включал раз-
ное число видов. В систематической сводке «Die 
natürlichen Pfl anzenfamilien» (1897) M. Guerke ука-
зывает 12 видов, а в сборнике «Жизнь растений» 
(1981) Д.Н. Доброчаева отмечает уже 21 вид. 
A.T. Richardson (1977) по совокупности ряда 
признаков, таких как область распространения, 
характер жизненной формы растения, строение 
пластинки листа и цветка, в пределах Coldenia 
s.l. выделяет два отдельных рода – Coldenia L. и 
Tiquilia Pers. Первый монотипный род из Южной 
Азии местами встречается на Мадагаскаре и в Се-
верной Австралии; второй включает 27 видов, про-
израстающих в тропических областях Нового Све-
та (Северная и Южная Америка). В настоящее вре-
мя по обоим родам в литературе имеется обшир-

ная информация, касающаяся экологии местооби-
тания, физиологии, эмбриологии, молекулярной 
генетики, морфологии вегетативных и репродук-
тивных органов представителей отдельных видов 
(Humphrey, 1932; Venkateswarlu, Atchutaramamurti, 
1955; Richardson, 1977; Gottschling, Hilger, 2001; 
Moore, Jansen, 2006; Stevens, 2012 и др.). Так, на 
основе молекулярных данных был сделал вывод 
(Richardson, 1977; Stevens, 2012) о сестринском от-
ношении Coldenia procumbens с Cordioideae и ис-
ключении этого монотипного рода из Ehretioideae.

Остается слабо изученной микроструктура 
вегетативных органов, особенно корней, дефи-
нитивных особей разных жизненных форм. При-
водимые сведения по анатомии листа и стебля не 
подтверждены иллюстрациями, часто фрагмен-
тарны, а порой не лишены погрешностей. Отсут-
ствуют данные сравнительного морфологического 
исследования отдельных видов. Получение новых 
дополнительных сведений позволит не только 
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СРАВНИТЕЛЬНАЯ АНАТОМИЯ ВЕГЕТАТИВНЫХ 
ОРГАНОВ НЕКОТОРЫХ ПРЕДСТАВИТЕЛЕЙ 

ТРОПИЧЕСКИХ РОДОВ COLDENIA L. И TIQUILIA 
PERS. (BORAGINACEAE) В СВЯЗИ С ИХ ЭКОЛОГИЕЙ, 

ЖИЗНЕННОЙ ФОРМОЙ И СИСТЕМАТИЧЕСКИМ 
ПОЛОЖЕНИЕМ

Р.П. Барыкина1, В.Ю. Алёнкин2

Микроскопическое изучение вегетативных органов Coldenia procumbens L., Tiquilia 
canescens (DC.) A.T. Richardson, T. palmeri (A. Gray) A.T. Richardson, T. nuttallii (Hook.) 
A.T. Richardson позволило установить наличие у них (несмотря на принадлежность к 
разным родам) многих общих черт структурной организации. На их фоне выделяется 
ряд видовых анатомических признаков, отражающих экологию местообитания, тип 
жизненной формы растения и систематическое положение. Для Coldenia procumbens 
характерна гигромезофильная структура, для видов Tiquilia – ксероморфная. Большое 
сходство в анатомическом строении побега и корня однолетних Tiquilia palmeri и 
T. nuttallii подтверждает их близкое родство. В то же время T. canescens, будучи 
кустарничком, заметно отличается от однолетних представителей рода револютивным 
типом листовой пластинки, своеобразным строением палисадных клеток, феллемы, 
включающей наряду с тонкостенными клетками толстостенные лигнифицированные 
феллоиды, а также отсутствием в осевых органах, как у Coldenia procumbens, столь 
характерных для однолетних Tiquilia внутренней флоэмы на границе с сердцевиной и 
участков внутриксилемной флоэмы.

Ключевые слова: Boraginaceae, Ehretioideae, Coldenia, Tiquilia, анатомия, 
ассимилирующие листья, стебель, корень.
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расширить биолого-морфологическую характе-
ристику этой группы тропических растений, по-
знать пути и механизмы структурной адаптации, 
но и помочь в уточнении систематического поло-
жения отдельных видов. Все это определило важ-
ность предпринятого нами микроскопического 
исследования.

В данной работе приведены результаты срав-
нительного анатомического анализа листа, сте-
бля и корня у четырех представителей: Coldenia 
procumbens L., Tiquilia canescens (DC.) A.T. Richard-
son, T. palmeri (A. Gray) A.T. Richardson и                         
T. nuttallii (Hook.) A.T. Richardson.

Материал и методика

Материалом для работы послужили гербар-
ные образцы коллекций Ботанического сада БИН 
им. В.Л. Комарова РАН: Coldenia canescens DC. 
Arizona, IV, 1883, C.G. Pringle, s.n. [LE]; Coldenia 
nuttallii Hook. California, VI, 1882, M.E. Jones, s.n. 
[LE]; Coldenia palmeri Grey. Arizona, VI, 1882, 
C.G. Pringle, s.n. [LE]; Coldenia procumbens L. 
[Indonesia] Plantae Javanicae, Wall, № 550 [LE], 
а также гербарий Главного ботанического сада 
им. Н.В. Цицина РАН: Coldenia canescens DC., 
Arizona, III, 1970, C. Leo Hitchcock, s.n. [MHA]; 
Coldenia nuttalii Hook., Argentina, I, 1963, O. 
Boelcke, N. Bacigalupo, M.N. Correa, s.n. [MHA].

Размягчение гербарного материала, приго-
товление временных анатомических препаратов, 
определение наличия в листьях, стебле, корне лиг-
нина, крахмала, жироподобных и дубильных ве-
ществ проведены в соответствии с рекомендация-
ми справочника по микротехнике (Барыкина и др., 
2004). Срезы просматривали под световым микро-
скопом «Микромед 3». Для микросъемки срезов 
применяли световой микроскоп «Axioplan-2». 
Фотографии выполняли с помощью камеры 
«AxioCamMRc», а для редактирования использо-
вали AdobePhotoshop.

Результаты
Coldenia procumbens

Тонкие листовые пластинки бифациальные. 
Медианная и крупные латеральные жилки резко 
выступают снизу; выступ превосходит толщину 
пластинки в 2–3 раза (рис. 1, А). Отчетливо вы-
ражена гладкая кутикула. Среди относительно 
крупных покровных водоносных эпидермальных 
клеток обеих сторон имеются мелкие, слегка при-
поднятые устьица и очень длинные тонкостенные 
живые простые волоски, превосходящие в 1–3 
раза толщину листа. Бульбообразно расширенное 
основание волоска образовано выделяющейся 

большими размерами пузыревидной эпидермаль-
ной клеткой (рис. 1, Б). Есть и более короткие 
железистые трихомы, состоящие из 2–3-клеточ-
ной ножки и округлой головки с коричневым со-
держимым. Они приурочены преимущественно к 
абаксиальной поверхности пластинки. Мезофилл 
включает один слой узких относительно коротких 
палисадных клеток со слегка извилистыми анти-
клинальными стенками, крупными хлоропласта-
ми и 4–5-слойную губчатую паренхиму. Коэффи-
циент палисадности в среднем равен 45%. Длина 
палисадных клеток в разных участках пластинки 
неодинакова, что определяет небольшую волни-
стость ее адаксиальной поверхности.

В области медианной жилки мезофилл пре-
рывается, замещается колленхиматозной тканью. 
Жилка однопучковая, реже из двух сближенных 
разной величины пучков. Ее проводящие ткани 
образуют мощную подковообразную дугу с поч-
ти полностью сходящимися краями; преобладает 
ксилема, флоэма с небольшими тяжами протофло-
эмных волокон. Крупные пучки обычно биколла-
теральные (рис. 1, А), но в отдельных случаях при 
смыкании участков флоэмы становятся амфива-
зальными, а мелкие пучки, полностью погружен-
ные в мезофилл, амфикрибральными.

Стебель вертикального побега в поперечном се-
чении округлый, а стебли полегающего, лежачего 
и укореняющегося побегов и цветоноса – плоско-
выпуклые или овальные (рис. 1, В, Г). В эпидер-
ме множество очень длинных простых волосков, 
папилл и железистых трихом. В полости клеток 
эпидермы и субэпидермальном слое 7–8-слойной 
первичной коры содержатся дубильные вещества, 
что обусловливает их естественную темно-бурую 
окраску. Крупноклеточная наружная часть коры 
представлена рыхло-уголковой колленхимой, 
содержащей хлоропласты (рис. 1, Д). Проводя-
щие ткани образуют почти сплошной цилиндр 
(рис. 1, Е), разделенный относительно узкими 
сердцевидными лучами. Выделяющаяся корич-
невым цветом вторичная флоэма с небольшими 
группами толстостенных волокон. Мелкоклеточ-
ная перимедуллярная зона, по окраске и струк-
турным элементам несколько похожая на наруж-
ную флоэму, резко разграничена с крупноклеточ-
ной сердцевиной. В вертикальном побеге в связи 
с быстрым вытягиванием междоузлий значитель-
ная часть последних разрушается с образованием 
крупной воздухоносной полости.

Главный корень тетра-пентархный, что под-
тверждается и характером ризотаксиса. Coldenia-
procumbens, будучи стержнекорневым длитель-
но вегетирующим однолетником с сильно раз-
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ветвленным полурозеточным монокарпическим 
побегом, характеризуется мощным вторичным 
утолщением стелы корня (рис. 2, А). Интенсивное 
функционирование камбия стимулируется ростом 
и ветвлением фотофильного побега. Особенно ве-
лик прирост вторичной ксилемы, в которой преоб-
ладают крупнопросветные трахеальные элементы. 
Членики сосудов с простыми перфорационными 

пластинками и очередной межсосудистой порово-
стью (рис. 2, В) объединены (по 2–6 члеников) в го-
ризонтальные группы (рис. 2, Б), реже они объеди-
няются в косо ориентированные группы. Вторич-
ные сердцевинные лучи 1–2-рядные гомогенные. 
Во вторичной ксилеме, как и у некоторых других 
стержнекорневых розеткообразующих растений, 
например Consolida regalis Gray из Ranunculaceae 

Рис. 1. Coldenia procumbens. А – анатомическое строение листа в области медианной жилки; Б – фраг-
мент поперечного среза пластинки; В, Г, Д, Е – поперечные срезы стебля однолетнего побега. Условные 
сокращения: бпп – биколлатеральный проводящий пучок; в – волосок; вксф – внутриксилемная фло-
эма; вф – внутренняя флоэма; ггп – граница годичного прироста; гм – губчатый мезофилл; ж – жилка; 
жв – железистый волосок; кв – крахмалоносное влагалище; кс – ксилема; ксп – ксилемная паренхима; 
кх – колленхима; лп – лучевая паренхима; мж – медианная жилка; опв – основание простого волоска; 
ощв – основание щетинистого волоска; п – палисады; пв – простой волосок; пз – перимедуллярная 
зона; пк – первичная кора; пл – листовая пластинка; пм – палисадный мезофилл; пп – проводящий 
пучок; прп – простая перфорация членика пористого сосуда; пск – поперечная складчатость палисад; 
р – розетка клеток в основании простого волоска; с – сосуд; сд – сердцевина; сл – сердцевинные лучи; 
ск – склереиды; см – столбчатый мезофилл; сп – ситовидная пластинка; тэ – трахеальные элементы; 
у – устьице; ф – флоэма; фв – флоэмные волокна; фг – феллоген; фд – феллоиды; фл – феллодерма;                      
фм – феллема; ффл – феллоидная феллема; чс – членик сосуда с простой перфорацией; чст – членик 

ситовидной трубки; э – эпидерма
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(Барыкина, 1992), отчетливо выражены 3–4 слоя 
прироста. Аналогичная картина наблюдается и во 
вторичной флоэме, где формируются группы воло-
кон с относительно слабо лигнифицированными 
толстыми оболочками, расположенными также в 
3–4 слоя (рис. 2, Б–Г). Такое строение васкулату-
ры стелы корня указывает на ритмичность работы 
камбия, связанную с последовательным образова-
нием первых активно фотосинтезирующих розе-
точных листьев, затем удлиненных олиственных 
метамеров главного и боковых вегетативных по-
бегов, а также паракладиев с репродуктивными 
органами. Разрастание центрального цилиндра 
сопровождается деформацией клеток первичной 
коры, которая рано слущивается. Роль покровной 
ткани во вторично утолщенном корне выполняет 
перициклического происхождения пробка, вклю-
чающая несколько слоев тонкостенных суберини-
зированных клеток.

Tiquilia palmeri

Небольшие овально-продолговатые коротко-
черешковые листья обильно опушены длинными 
щетинистыми простыми и железистыми волоска-

ми. Листовые пластинки амфистоматические. 
Эпидермальные клетки мелкие, толстостенные, с 
прямыми антиклинальными стенками. Внешняя 
адаксиальная, реже абаксиальная, поверхность 
листа крупноволнистая (рис. 3, А). Это связано с 
особенностями дифференциации изопалисадного 
мезофилла, длина клеток и число слоев которого 
меняются вдоль пластинки над пучками и между 
ними (2 слоя очень длинных палисадных клеток 
чередуются с 1 слоем коротких), а также с разви-
тием крупных медианной и 5–6 латеральных жи-
лок, несколько углубленных сверху и резко высту-
пающих снизу. Выступ может превышать толщину 
пластинки в 3–4 раза. В области крупных жилок 
6–7-слойный мезофилл замещается на абаксиаль-
ной стороне листа компактной колленхиматоз-
ной тканью уголкового типа (рис. 3, Б). Средняя 
часть пластинки более светлая из-за присутствия 
здесь паренхимных обкладок проводящих пучков 
и меньшего по сравнению с субэпидермальным 
слоем числом хлоропластов в палисадных клетках 
(рис. 3, А). Проводящие ткани крупных жилок рас-
полагаются широкой дугой, образуя один, реже два 
сближенных разной величины биколлатеральных 

Рис. 2. Coldenia procumbens. Главный корень. А – поперечный срез, иллюстрирующий 
диархность корня и 4 прироста вторичной ксилемы; Б – фрагмент поперечного среза на 
границе ксилемы и флоэмы; В, Г – тангентальные срезы этой же зоны корня. Условные со-

кращения см. в подписи к рис. 1
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пучка. Относительно тонкие жилки полностью по-
гружены в мезофилл и представлены обычно ам-
фикрибральными пучками.

Черешок листа на поперечном срезе округлый, 
сильно опушенный, с 1 крупным биколлатераль-
ным пучком, сходным по строению с пучком ме-
дианной жилки листовой пластинки. Узел однола-
кунный, листовой след однопучковый.

Стебель молодого вегетативного побега близ 
верхушки и цветонос имеют сходное анатомиче-

ское строение. Округлые в поперечном сечении 
(рис. 3, В) они снабжены гладкой кутикулой и 
обильно опушены толстостенными щетинистыми 
простыми волосками с остатками живого содер-
жимого, а также железистыми волосками. Послед-
ние имеют ножку из нескольких клеток и однокле-
точную головку. Один-два слоя первичной коры, 
прилегающие к толстостенной эпидерме, окраше-
ны дубильными веществами в коричневый цвет. 
Глубже расположена тонкостенная кортикальная 

Рис. 3. Tiquilia palmeri. Поперечные срезы пластинки листа: А – близ края, видна волнистость 
адаксиальной поверхности; Б – в области медианной жилки. Поперечные срезы стебля и от-
дельные их фрагменты на ранней (В, Г) и более поздней (Д, Е) стадиях активности васкуляр-
ного камбия. Ж – часть поперечного среза корня; З – продольный срез вторичной ксилемы с 
включёнными в неё тяжами вторичной флоэмы. Условные сокращения см. в подписи к рис. 1
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паренхима с системой небольших межклетников 
и четко выраженным крахмалоносным влагали-
щем. Вторичные флоэма и ксилема располагаются 
почти сплошным кольцом. Ситовидные трубки с 
простыми ситовидными пластинками. В радиаль-
ной цепочке ксилемы до 7 трахеальных элементов, 
преобладают сосуды с простыми перфорационны-
ми пластинками и очередной межсосудистой поро-
востью. Разделяющие их широкие сердцевинные 
лучи частично склерифицированы. Небольшая по 
объему сердцевина округло-треугольных очерта-
ний, с 3–4 участками мелкоклеточной внутренней 
флоэмы, граничащими с крупными клетками ос-
новной паренхимы.

Вдоль побега сверху вниз отмечены структур-
ные изменения в стебле, связанные с возрастаю-
щей интенсификацией камбиальной деятельности 
и усилением опорной функции. В междоузлиях 
средних участков фотофильного побега первона-
чально тонкостенная первичная кора преобразу-
ется в рыхлую колленхиму (рис. 3, Г). Во флоэме 
обозначаются небольшие группы волокнистых 
склереид со слабо лигнифицированными оболоч-
ками. Во вторичной ксилеме, существенно раз-
растающейся в объеме, появляются небольшие 
островки внутриксилемной флоэмы. Сердцевина, 
а также участки внутренней флоэмы разрушаются, 
стебель становится полым.

Более существенные анатомические преобра-
зования претерпевают базальные метамеры моно-
карпического побега (рис. 3, Д), которые обуслов-
лены не только интенсивностью работы васку-
лярного камбия, сопровождающейся аномальным 
вторичным ростом, но и заложением во внутрен-
них слоях первичной коры феллогена, производя-
щего перидерму. В этой части однолетнего побега 
на поверхности стебля видны 3–4 слоя, отсекаю-
щие кору однородной пробки, и слой феллодермы, 
содержащий дубильные вещества. В центральном 
цилиндре преобладает вторичная ксилема. В ее 
массив погружена внутриксилемная флоэма в виде 
почти непрерывной горизонтальной полосы (рис. 3, 
Д, Е). По составу элементов «включенная флоэма» 
не отличается от флоэмы, расположенной по пе-
риферии стелы; ситовидные трубки с горизонталь-
ными простыми ситовидными пластинками.

Диархный, вторично утолщенный главный ко-
рень (рис. 3, Ж, З) с 5-слойной перициклического 
происхождения пробкой, оболочки клеток которой 
лигнифицированы и суберинизированы, а полости 
содержат дубильные вещества. Вторичная флоэма 
с небольшими группами волокнистых склереид. 
Широкопросветные сосуды ксилемы объединены 
по 3–4 в тангентальные группы. Как и в основании 

стебля хорошо выражена внутриксилемная фло-
эма, но здесь она образует небольшие островки, 
а в более старой части корня подвергается скле-
рификации.

Tiquilia nuttallii

В микроструктуре вегетативных органов этого 
вида много общих с T. palmeri признаков. Поверх-
ность листа обильно опушена относительно ко-
роткими (в 2 раза превышающими толщину пла-
стинки) простыми шиловидными и железистыми 
волосками. Шиловидные волоски на большом про-
тяжении толстостенные с узкой полостью, которая 
резко расширена в основании. Железистые воло-
ски, расположенные в окружении розетки эпидер-
мальных клеток, отличаются шаровидной формой, 
тонкостенностью и наличием протоплазменного 
содержимого (рис. 4, А). Пластинка амфистома-
тическая, ее адаксиальная поверхность мелковол-
нистая. Мезофилл изопалисадный, 4–5-слойный, 
пронизан многочисленными (20 и более) полно-
стью погруженными в него амфикрибральными 
и/или коллатеральными проводящими пучками, 
снабженными паренхимными обкладками. Ме-
дианная однопучковая жилка (рис. 4, Б) и более 
крупные латеральные жилки слегка выступают 
снизу. Выступ почти таких же размеров, что и тол-
щина пластинки, на нижнем расширенном конце 
несколько уплощен. В области медианной жилки 
столбчатый мезофилл замещается 2–3-слойной 
паренхимой, содержащей дубильные вещества; 
пучок биколлатеральный, в углублении ксилемной 
дуги имеется небольшой тяж флоэмы.

Стебель однолетнего побега в поперечном сече-
нии округлый, слабо ребристый, полый (рис. 4, В). 
Эпидермальный комплекс включает мелкие опор-
ные клетки изодиаметрической формы с толстыми 
оболочками и прямыми антиклинальными стенка-
ми, слегка погруженные устьица, многочисленные 
одно-, реже двухклеточные шиловидные волоски, 
несколько превышающие по длине диаметр сте-
бля, и более короткие железистые. 5–7-слойная 
первичная кора на периферии имеет характер 
колленхиматозной ткани с системой небольших 
межклетников. Отчетливо выражено крахмало-
носное влагалище. Вторичная флоэма распола-
гается узким слоем, в нее вкраплены одиночные 
или небольшие группы относительно крупных 
склереид со слабо утолщенными лигнифициро-
ванными оболочками. Ситовидные трубки с про-
стыми ситовидными пластинками. В центральном 
цилиндре преобладает вторичная ксилема, имею-
щая вид почти сплошного массива; сердцевинные 
лучи 1–2-рядные. Широкопросветные сосуды пре-
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имущественно одиночные или объединены в ради-
альные группы по 2–5. К первичной ксилеме из-
нутри примыкают несколько участков внутренней 
первичной флоэмы (рис. 4, В). В средних междоуз-
лиях побега близ камбиальной зоны во вторичную 
ксилему встраиваются 3–4 тяжа мелкоклеточной 
нелигнифицированной внутриксилемной флоэмы 
(рис. 4, Г). В конце вегетационного сезона в ба-
зальных метамерах годичного побега наблюдают-
ся периклинальные деления кортикальных клеток, 
прилегающих к наружной флоэме, что приводит к 
образованию феллогена с последующим форми-
рованием, как и в побеге T. palmeri, тонкостенной 
пробки.

Корень диархный. Пробка однородная. Вторич-
ная флоэма образует узкий слой, в котором диф-
ференцируются тяжи более крупных, чем ситовид-
ные элементы, склереид с относительно тонкими 
лигнифицированными оболочками. Преобладает 
сильно склерифицированная вторичная ксилема. 
Широкопросветные сосуды рассеяны по всей пло-
щади поперечного сечения корня, одиночные или 
соединены по два; членики короткие с простыми 

перфорационными пластинками на поперечных 
стенках. Ближе к камбию видны 3–4 участка вну-
триксилемной флоэмы (рис. 4, Д).

Tiquilia canescens

Среди исследованных нами видов Нового Све-
та особо выделяется T. canescens. Листья с резко 
выраженными чертами световой ксероморфной 
организации. Пластинки относительно неболь-
шие, овальные, ланцетные или обратнояйцевид-
ные, иногда низбегающие на черешок, с округло 
расширенными краями, загнутыми вниз (револю-
тивный тип), где имеются мощные трихомы, в ос-
новании окруженные несколькими сравнительно 
крупными эпидермальными клетками. В преде-
лах одной особи адаксиальная поверхность может 
быть плоской или чаще слегка волнистой в связи с 
локальным чередованием групп палисадных кле-
ток разной высоты. Медианная и некоторые круп-
ные латеральные жилки заметно выступают снизу 
(рис. 5, А). Пластинки сильно опушены, особен-
но на абаксиальной стороне (рис. 5, Б), длинны-
ми одноклеточными щетинистыми волосками со 

Рис. 4. Tiquilia nittallii. Поперечные срезы части листа (А – близ края и Б – в области средней 
жилки); В, Г – срезы стебля однолетнего побега; Д – срезы корня. Условные сокращения см. в 

подписи к рис. 1
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следами живого содержимого и более короткими 
2–3-клеточными железистыми, развивающимися 
в меньшем числе. Небольших размеров толсто-
стенные эпидермальные клетки имеют прямые 
антиклинальные стенки (рис. 5, Г). Устьица не-
погруженные, а нередко слегка приподнятые, 
располагаются на обеих сторонах, так что листья 
амфистоматические, а не гипостоматические, как 
это описывает Humphrey (1932); подустьичная 
полость небольшая. Плотность устьиц в верхней 
и нижней эпидерме колеблется от 146 до 160 на 
1 мм2.

Мезофилл 3–6-слойный, изопалисадный. Плот-
но расположенные палисадные клетки на адакси-
альной стороне узкие и очень высокие; один их 

слой занимает до 1/2 толщины пластинки и до-
стигает паренхимных обкладок многочисленных 
проводящих пучков. Над медианной жилкой число 
слоев мезофилла может увеличиваться до двух, но 
палисадные клетки здесь, как и на абаксиальной 
стороне, более короткие. Антиклинальные стенки 
всех палисадных клеток волнистые, с хорошо вы-
раженными тонкими поперечными складками в 
виде балок, окрашивающимися рутением красным 
в розовый цвет (рис. 5, В). Столбчатый мезофилл 
прерывается лишь на абаксиальной стороне в об-
ласти медианной жилки, замещаясь крупноклеточ-
ной бесцветной паренхимой с системой очень не-
больших межклетников. Тяжи паренхимы отчет-
ливо выражены как обкладки многочисленных (22 

Рис. 5. Tiquilia canescens. Поперечные срезы пластинки листа: А – медианная жилка; Б – гу-
стое опушение абаксиальной поверхности, В – строение палисадных клеток; Г – парадер-
мальный срез через верхнюю эпидерму листа; Д, Е – поперечные срезы стебля однолетнего 

побега. Условные сокращения см. в подписи к рис. 1
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и более на поперечном срезе пластинки) латераль-
ных проводящих пучков, полностью погруженных 
в мезофилл. Вероятно, эта зона иногда ошибочно 
принимается за губчатый мезофилл (Humphrey, 
1932).

Медианная жилка одно-, реже двухпучковая 
(рис. 5, А). В углублении васкулярной дуги и не-
сколько выше дифференцируется мелкоклеточная 
ткань, весьма сходная с наружной флоэмой, что 
свидетельствует о биколлатеральном типе пучка. 
Тонкий черешок листа, длина которого колеблется 
от 1,5 до 7,5 мм, в поперечном сечении полукру-
глый, а близ низбегающих участков пластинки ас-
симетричный, сильно опушенный, с одним круп-
ным биколлатеральным пучком. Вдоль черешка, 
от пластинки до его основания, прослеживается 
склерификация части клеток наружной и вну-
тренней флоэмы, а также тенденция к переходу 
от биколлатеральной организации пучка к амфи-

крибральной. Узел однолакунный, листовой след 
однопучковый.

Стебель однолетнего побега имеет мощное 
войлочное опушение из длинных простых во-
лосков с примесью железистых. Широкая пер-
вичная паренхимная кора с отчетливо выражен-
ным крахмалоносным влагалищем. Сплошной 
цилиндр проводящих тканей пересечен преиму-
щественно однорядными крахмалсодержащими 
вторичными сердцевинными лучами. Сердцеви-
на в поперечном сечении округло-треугольная 
(рис. 5, Е), на периферии с несколькими участка-
ми мелкоклеточной ткани. В отличие от других 
видов, рано происходящее вторичное утолщение 
стелы сопровождается заложением феллогена 
во внутренних слоях первичной коры (рис. 5, 
Д) и образованием перидермы. Формирование 
4–5-слойной феллемы распространяется акропе-
тально от нижних метамеров побега к верхним, 

Рис. 6. Tiquilia canescens: части поперечных срезов стебля многолетнего побега (А–Г)                  
и радиальный срез (Д). Условные сокращения см. в подписи к рис. 1
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отсекая наружные участки отмирающей коры 
(рис. 5, Е).

Побеги сохраняются в течение 15 и более лет 
(Humphrey, 1932). Число чередующихся слоев 
толстостенных и тонкостенных клеток феллемы 
в 5–6-летнем стебле может достигать 14–16; обо-
лочки и полости некоторых толстостенных клеток 
естественно окрашены в темно-бурый цвет из-за 
содержания дубильных веществ (рис. 6, А–В). На 
отдельных экземплярах были видны следы фор-
мирования чешуйчатой корки. Феллему подстила-
ет узкая зона вторичной коры феллодермального 
происхождения. Вторичная флоэма располагается 
почти сплошной широкой полосой с небольшими 
воздухоносными полостями на периферии, груп-
пами слабо лигнифицированных склереид и сито-
видными элементами, снабженными простыми 
ситовидными пластинками. Вторичная рассе-
янно-кольцесосудистая ксилема с отчетливо 
выраженными границами годичных приростов 
(рис. 6, В, Г). В ее состав входят короткие членики 
как широкопросветных, так и узкопросветных со-
судов с простыми перфорационными пластинка-
ми и очередной межсосудистой поровостью (рис. 
6, Д). Первые часто объединены по 2–4 в танген-
тальные группы (рис. 6, А, В, Г), отделенные друг 
от друга однорядными сердцевинными лучами. 
Наряду с сосудами имеются относительно узкие 
толстостенные трахеидоподобные элементы с 
многочисленными окаймленными порами, а также 
вертикальная древесинная, преимущественно тер-
минальная (рис. 6, Г), и лучевая паренхимы. Цен-
тральная зона сердцевины подвергается лизису с 
образованием небольшой воздухоносной полости.

Макроструктура и частично микроструктура 
корневой системы T. canescens описана Humphrey 
(1932). Она аллоризного типа. Анатомия корней, 
рано претерпевающих вторичное утолщение, 
весьма сходна с таковой стеблевой части побега.

Итак, все особенности анатомического строе-
ния осевых органов T. canescens свидетельствуют 
о древесной их организации, черты которой прояв-
ляются на ранних стадиях морфогенеза растения, 
имеющего жизненную форму типичного кустар-
ничка или низкорослого кустарника.

Обсуждение

Проведенный сравнительный микроскопиче-
ский анализ показал, что Coldenia procumbens, 
произрастающая преимущественно по берегам 
часто затопляемых рек, а также на рисовых вы-
сохших полях (Humphrey, 1932), в соответствии 
с выявленными нами анатомическими особенно-
стями вегетативных органов может быть отнесена 

к экологической группе однолетних тропических 
световых гигромезофитов. Комплекс адаптивных 
признаков листа включает: крупноклеточность 
эпидермальных тонкостенных водоносных кле-
ток; небольшую толщину кутикулы; немного-
численность устьиц, расположенных чуть выше 
покровных клеток на адаксиальной и абаксиаль-
ной сторонах пластинки; наличие, как и в стебле, 
очень длинных тонкостенных живых простых и 
железистых трихом.

Многие из этих признаков направлены на по-
вышение влагоотдачи. Не исключена роль желези-
стых трихом у C. procumbens в качестве простых 
гидатод. Для пластинки листа также характерны 
дорзивентральность, дифференцированный мезо-
филл (один слой палисадного и 4–5 слоев губча-
того), биколлатеральный тип пучка с мощно раз-
витой ксилемой в медианной жилке, резко высту-
пающей снизу.

Широкая зона крупноклеточной первичной 
коры в стебле, как вертикального, так и полегаю-
щего побега, представлена рыхло-уголковой кол-
ленхимой. Субэпидермальный слой, а также эпи-
дерма и вторичная флоэма выделяются темно-бу-
рой окраской из-за присутствия в них дубильных 
веществ. Вторичные проводящие ткани образуют 
почти сплошной цилиндр, пересеченный 1–2-ряд-
ными сердцевидными лучами. Флоэма с неболь-
шими группами волокон. Преобладает вторичная 
ксилема. На границе с крупноклеточной быстро 
разрушающейся сердцевиной выделяется мелко-
клеточная зона, по окраске и структуре внешне 
несколько похожая на наружную флоэму. Однако 
эта кажущаяся идентичность нуждается в более 
тонких гистологических исследованиях не гербар-
ного, а живого материала. Стебли удлиненных по-
бегов полые с крупной воздухоносной полостью.

Стержневой главный корень C. procumbens 
отличается своеобразным строением стелы, ко-
торая имеет во вторичной флоэме и ксилеме не-
сколько (до четырех) приростов, что присуще 
и ряду других стержнекорневых длительно ве-
гетирующих однолетников (Барыкина, 1992) и 
тесно связано, как это было отмечено нами ра-
нее, с особенностями морфогенеза полурозеточ-
ного сильно разветвленного монокарпического 
побега. Мощное развитие вторичных васкуляр-
ных и склеренхимных элементов, обеспечиваю-
щих повышенную эффективность проводящей и 
опорной функций, адаптивно значимо для рас-
тения с большой парусной поверхностью, про-
израстающего на влажном относительно мягком 
субстрате, при вступлении его в репродуктив-
ную фазу развития.
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Исследованные нами травянистые и древесные 
представители рода Tiquilia засушливых областей 
Нового Света, обитающие в условиях не только 
недостаточного водоснабжения, но и интенсивно-
го освещения, представляют собой типичные пу-
стынные ксерофиты (Richardson, 1977). Для них 
характерны мелкие листья с небольшой транспи-
рирующей поверхностью; толстый слой кутикулы; 
толстостенная эпидерма; густое опушение, защи-
щающее от больших потерь влаги и частично от-
ражающее солнечные лучи, не допуская перегре-
ва; содержание в большом количестве дубильных 
веществ; изопалисадность мезофилла; интенсив-
ное развитие проводящей системы и др.

Черты ксероморфной и гелиоморфной организа-
ции проявляются в микроструктуре как листа, так 
и стеблевой части побега, что хорошо иллюстри-
руют однолетние длительно вегетирующие Tiquilia 
palmeri и T. nuttallii, принадлежащие к одной и той 
же секции Tiquiliopsis Gray. подрода Tiquilia. Об-
щими для обоих видов анатомическими признака-
ми (наряду с ранее отмеченными) можно считать 
густое опушение не только листовой пластинки, 
черешка, но и междоузлий; мелкоклеточность; 
многоугольную форму покровных эпидермальных 
клеток с толстыми тангентальными и относитель-
но тонкими прямыми антиклинальными стенками; 
плотность изопалисадного мезофилла и связан-
ную с ней небольшую внутреннюю транспириру-
ющую поверхность. Этим видам также присуще 
формирование в качестве механических элементов 
во флоэме стебля и корня склереид (в отличие от 
волокон у Coldenia procumbens); наличие на гра-
нице с крупноклеточной сердцевиной мелкокле-
точной внутренней первичной флоэмы (возникает 
внешнее сходство с амфифлойной сифоностелой); 
нарушение в стебле и корне нормальной деятель-
ности васкулярного камбия, временами отклады-
вающего ковнутри отдельные участки внутрикси-
лемной («включенной») флоэмы, состав которой, 
размеры клеточных элементов, их строение не от-
личаются от таковых флоэмы, расположенной на 
периферии ксилемы органа; диархность корней; 
присутствие во многих тканях всех вегетативных 
органов таннинов, обусловливающих их темно-ко-
ричневый цвет.

Выявленные в небольшом числе видовые раз-
личия носят в основном количественный характер. 
Адаксиальная поверхность листа T. palmeri круп-
новолнистая, T. nuttallii – мелковолнистая, что 
связано с большей плотностью жилок у послед-
него вида. Медианная жилка листовой пластинки                     
T. palmeri однопучковая или двухпучковая (рядом 
с крупным находится мелкий пучок) более резко 

выступает снизу; выступ полукруглой формы пре-
вышает толщину пластинки в 3–4 раза. У T. nuttallii 
жилка однопучковая; выступ, несколько уплощен-
ный на нижнем конце, лишь слегка превосходит 
толщину пластинки. Механическая ткань во флоэ-
ме стебля и корня T. palmeri представлена относи-
тельно длинными волокнистыми склереидами, а у 
T. nuttallii – более короткими макросклереидами. 
Участки включенной во вторичную ксилему фло-
эмы у T. palmeri менее крупные, чем у T. nuttallii.

Весьма характерно для обоих однолетних ви-
дов Tiquilia замещение в нижних участках стебля 
эпидермы вторичной покровной тканью – проб-
кой. Это можно расценить или как подготовку рас-
тения к более продолжительному циклу развития 
(согласно Richardson, 1977, в природе они часто 
являются травянистыми поликарпиками), или как 
тенденцию к формированию полудревесной жиз-
ненной формы, или, как случай ретенции – удер-
жания признаков предковых древесных форм у 
основания побега.

T. canescens, будучи кустарничком, наряду со 
многими общими с однолетними представителями 
рода чертами структурной организации имеет и 
ряд специфических особенностей адаптивной спе-
циализации, связанной с древесным габитусом и 
систематическим положением (подрод Eddya).

Тонкие пластинки небольших овальных или 
обратнояйцевидных листьев, иногда низбегающие 
на черешок, с загнутыми вниз (револютивный тип) 
округло расширенными краями, с плоской или сла-
бо волнистой адаксиальной поверхностью, амфи-
стоматические, а не гипостоматические (согласно 
Humphrey, 1932). Как высокие, так и относительно 
низкие палисадные клетки мезофилла имеют ха-
рактерные мелковолнистые антиклинальные стен-
ки и пересекающие полость клетки поперек тон-
кие складки, окрашивающиеся рутением красным 
в розовый цвет. В анатомической энциклопедии 
Meyer (1962) такая не совсем обычная структура 
ассимиляционной ткани не отмечена. Остается 
неясным и ее адаптивное значение. Необходимы 
более тщательные, тонкие микроскопические ис-
следования. Возможно, что это защита протопла-
ста палисадных клеток от деформации при потере 
воды во время длительных засушливых периодов, 
но не исключена и другая роль складок, в том чис-
ле в газопроведении.

В отличие от травянистых представите-
лей Tiquilia Нового Света в однолетнем стебле                           
T. canescens вторичное утолщение стелы сопро-
вождается образованием на границе с ней пе-
ридермы. Она формируется по всей окружности 
стебля, распространяясь акропетально от ниж-
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них междоузлий к расположенным выше по мере 
окончания их первичного удлинения. К концу ве-
гетационного сезона происходит полное вызрева-
ние всех метамеров годичного прироста, которые 
имеют на поверхности мощный слой феллоидной 
феллемы. Вторичная ксилема многолетних побе-
гов с отчетливо выраженными границами годич-
ных приростов.

Итак, у T. canescens отсутствует столь харак-
терная для осевых органов двух однолетних видов 
Tiquilia внутриксилемная флоэма, которая, соглас-
но литературным источникам (Mullenders, 1947; 
Mikesell, 1979; Carlquist, 1981, 2002; Patil et al., 
2011), нередко обнаруживается у представителей 
разных семейств, в том числе тропической флоры. 
Нет и четких следов наличия первичной флоэмы 
в перимедуллярной зоне сердцевины стебля. Эти 
отличительные от однолетних Tiquilia анатомиче-
ские особенности не свойственны также и виду 
Coldenia procumbens, который Guerke M. (1897) 
включал вместе с C. canescens в секцию Eucoldenia 
Benth. Однако сходство отдельных признаков не 
всегда указывает на родство таксонов.

Для всех исследованных представителей родов 
Coldenia и Tiquilia характерно наличие многих об-
щих анатомических признаков в структуре веге-
тативных органов. К ним относятся: мощное опу-
шение надземного побега, включающее простые и 
железистые трихомы; выраженная в той или иной 
степени волнистая адаксиальная поверхность ли-
ста, обусловленная разной высотой палисадных 
клеток в пучковой и межпучковой зонах листо-
вой пластинки; амфистоматичность последней; 
биколлатеральный тип пучка медианной жилки и 
черешка листа; наличие дубильных веществ; от-

носительно слабое развитие склеренхимы; высо-
кая специализация проводящих элементов, при-
сутствие во вторичной ксилеме коротких члеников 
пористых сосудов с простой перфорацией, а во 
флоэме ситовидных трубок с простой ситовидной 
пластинкой; один и тот же тип нодальной структу-
ры (однолакунный узел, однопучковый листовой 
след), который присущ и другим представителям 
подсемейства Ehretioideae, в частности, видам 
рода Ehretia (Барыкина, 2012). Для подсемейства 
Cordioideae характерен трехлакунный трехпучко-
вый узел (Metcalfe, Chalk, 1950).

Установленные различия в анатомии изучен-
ных нами видов коррелируют с разными эколо-
гическими условиями их местообитания, жиз-
ненной формой растений и систематическим 
положением. Результаты проведенного сравни-
тельного микроскопического анализа согласу-
ются с молекулярными данными, в частности, 
M. J. Moore, R. K. Jansen (2006), в соответствии 
с которыми Coldenia procumbens располагается 
обособленно, сохраняя принадлежность к моно-
типному роду Coldenia, а три других вида, от-
носящиеся к роду Tiquilia, входят в состав двух 
разных подродов: Eddya (T. canescens) и Tiquilia 
(T. nuttallii и T. palmeri).
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COMPARATIVE ANATOMY OF VEGETATIVE ORGANS IN SOME 
SPECIES OF COLDENIA L. AND TIQUILIA PERS. (BORAGINACEAE) 

IN RELATION TO THEIR ECOLOGY, LIFE FORMS AND SYSTEMATIC 
POSITION

R.P. Barykina, V.Yu. Alyonkin

A microscopic study of vegetative organs in Coldenia procumbens L., Tiquilia canescens 
(DC.) A.T. Richardson, T. palmeri (A. Gray) A.T. Richardson, T. nuttallii (Hook.) A.T. Richard-
son has shown the presence of many structural traits these species have in common, despite the 
fact they belong to different genera. A number of anatomical traits characteristic to the species, 
refl ecting the habitat ecology, plants’ life forms and taxonomic position, can be pointed out. 
Coldenia procumbens is known to have hygromesophilous structure, while species of Tiquilia 
are xeromorphic. Great resemblance in shoot and root anatomy of annual Tiquilia palmeri and 
T. nuttallii proves their close relationship. Meanwhile, T. canescens, being a subshrub, differs 
greatly from annual representatives of the genus by its revolute leaf blade, peculiar structure 
of the palisades and phellem, the latter including thick-walled lignifi ed phelloids in addition to 
thin-walled cells. Another trait of difference is the absence of inner phloem at the edge of the 
pith zone and sites of intraxylary phloem in the axial organs of T. canescens – these features 
are very so typical of annual Tiquilia but their absence may suggest resemblance to Coldenia 
procumbens.

Key words: Boraginaceae, Ehretioideae, Coldenia, Tiquilia, anatomy, assimilative leaves, 
stem, root.
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Scutellaria tuvensis Juz. (Lamiaceae) имеет узкий 
эндемичный ареал, охватывающий юго-восточную 
часть Тувы и примыкающую к ней северо-запад-
ную территорию Монголии (Юзепчук, 1954; Каме-
лин, Губанов, 1989; Зуев, 1997). В Туве его место-
обитания приурочены к Центрально-Тувинской и 
Убсунурской котловинам, а также юго-западной 
части нагорья Сангилен. Произрастание вида свя-
зано с сухими и опустыненными степями, распро-
страненными в котловинах и окружающих их на 
юго-востоке низкогорьях. S. tuvensis, как правило, 
растет на каменисто-щебнистой почве, обычен на 
галечниках, крупнокаменистых осыпях. В сооб-
ществах выступает как ассектатор, однако может 
доминировать и образовывать аспект. Вид хорошо 
обособлен от близкородственного S. grandifl ora по 
окраске венчика, форме листьев и географическо-
му распространению (Юзепчук, 1951; Камелин, 
Губанов, 1989).

Наши исследования выявили, что S. tuvensis – 
полукустарничек (Гусева, 2013). Однако побего-
образование, структурная организация взрослых 
особей S. tuvensis и их морфогенез недостаточно 
изучены, не выявлены морфологические и популя-
ционные механизмы адаптации к разным услови-
ям произрастания. Это и обусловило цель настоя-

щего исследования – изучение морфогенеза и он-
тогенетической структуры ценопопуляций в Туве.

Материалы и методы исследования

В Центрально-Тувинской котловине S. tuvensis 
распространен на северо-востоке в степном по-
ясе на высотах 600–1000 м над ур. моря на по-
логих холмах (5–10о), занятых опустыненными 
и сухими степными сообществами, на крутых 
склонах (35–50о) в петрофитных вариантах сте-
пей и на осыпях. Для опустыненных сообществ 
с участием S. tuvensis характерен разреженный 
травяной покров с покрытием 20–30%. В кустар-
никовом ярусе доминирует Caragana pygmaea 
(L.) DC. s. str. Травяно-кустарничковый ярус 
представлен Ephedra monosperma C.A. Mey., 
Atraphaxis pungens (M. Bieb.) Jaub. et Spach, 
Krasheninnikowia ceratoides (L.) Gueldenst., Kochia 
prostrata (L.) Schrad. Видовая насыщенность фи-
тоценозов 20–26 видов. Среди трав преобладают 
Elytrigia geniculata (Trin.) Nevski, Stipa krylovii 
Roshev., Agropyron cristatum (L.) Beauv., Potentilla 
acaulis L., Artemisia frigida Willd. На крутых каме-
нистых склонах при сходной видовой насыщенно-
сти в фитоценозах присутствуют крупные кустар-
ники Caragana bungei Ledeb., Spirea hypericifolia 
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МОРФОГЕНЕЗ И СОСТОЯНИЕ ЦЕНОПОПУЛЯЦИЙ 
ЭНДЕМИЧНОГО ВИДА SCUTELLARIA TUVENSIS 
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L., в травяном ярусе доминирование переходит 
к Stipa orientalis Trin., Festuca valesiaca Gaudin, 
Artemisia frigida Willd. и др.

В юго-западной части нагорья Сангилен со-
общества с S. tuvensis располагаются на высоте 
1200–1900 м над ур. моря и приурочены к щеб-
нисто-каменистым склонам разной крутизны 
(от 5 до 30о) и конусам выноса временных водо-
токов. Общее проективное покрытие составляет 
30–50%. Видовая насыщенность фитоценозов ко-
леблется от 12 до 33 видов. Кустарниковый ярус 
сложен Caragana pygmaea, C. bungei, Cotoneaster 
unifl orus Bunge, Berberis sibirica Pall. В травостое 
доминируют Stipa krylovii, Agropyron cristatum, 
Festuca valesiaca, Potentilla acaulis. В группу 
преобладающих видов входят полукустарнички 
Artemisia frigida, Kochia prostrata, иногда Thymus 
mongolicus (Ronn.) Ronn., постоянно встречаются 
Ephedra monosperma, Goniolimon speciosum (L.) 
Boiss., Orostachys spinosa (L.) C.A. Mey. in Ledeb., 
Potentilla bifurca L., Carex duriuscula C.A. Mey.

В Убсунурской котловине S. tuvensis встре-
чается в подпоясе опустыненных степей (800–
1000 м над ур. моря) и входит в состав галечно-
ковыльных опустыненных степей с присутствием 
Stipa orientalis, Atraphaxis pungens, Asterothamnus 
poliifolius Novopokr., Neopallasia pectinata (Pall.) 
Poljakov, Convolvulus chinensis Ker Gawl., распро-
страненных по щебнистым шлейфам Восточного 
Танну-Ола, и встречается в несформированных 
сообществах на галечнике в долинах рек.

S. tuvensis изучена нами в 5 местообитаниях.
ЦП 1 Кызыльский р-н, р. Большой Теректиг-

Хем, южный склон с выходами скальных пород 
и крупно-обломочными камнями. N 51о50′12,5′′;               
E 094o36′32,9′′; h = 920 м, крутизна склона 10о. За-
кустаренная сухая степь. Общее проективное по-
крытие (ОПП) 40%. Видовая насыщенность фи-
тоценоза 28 видов. Кустарниковый ярус слагают 
Caragana pygmaea, Spiraea hypericifolia, высота 
яруса до 60 см. В кустарничково-травяном ярусе 
преобладают Artemisia frigida, Atraphaxis pungens, 
Stipa orientalis, Elytrigia gmelinii (Trin.) Nevski. Со-
общество подвержено интенсивной пастбищной 
нагрузке.

ЦП 2 Тува, Кызыльский р-н, в 19 км от Ээрбека, 
у подножья юго-западного склона, обращенного в 
долину р. Улуг-Хем. N 51о34′34,8′′; E 094o03′31,5′′; 
h = 607 м, крутизна склона 30о. Опустыненная 
степь, ОПП 25%. В кустарниковом ярусе преоб-
ладают Caragana pygmaea, C. bungei, Atraphaxis 
laetevirens (Ledeb.) Jaub. et Spach, в кустарнич-
ково-травяном ярусе покров состоит из Ephedra 
monosperma, Artemisia frigida, Vicia costata Ledeb., 

Allium tuvinicum (N.V. Friesen) N.V. Friesen и др. 
Всего отмечено 15 видов.

ЦП 3 Тува, Тес-Хемский р-н, в 35 км от пос. 
Эрзин, горные гряды по правобережью р. Тес-
Хем, конус выноса. N 50о28′33,7′′; E 094o55′26,7′′; 
h = 1134 м. Сухая степь, ОПП 10%. Видовая на-
сыщенность 24 вида. В травяном покрове присут-
ствуют Stipa orientalis, Artemisia frigida, Agropyron 
cristatum, Cymbaria daurica L., Vicia costata, Yougia 
tenuifolia Willd., Allium austrosibiricum N.V. Friesen 
и др.

ЦП 4 Тува, Тес-Хемский р-н, Убсунурская кот-
ловина галечник в долине р. Хоолу. N 50о70′50,6′′; 
E 093o36′26,4′′; h = 878 м. ОПП 15%. В несфор-
мированном сообществе присутствуют 13 ви-
дов: Caragana bungei, Asterothamnus polifolius 
Novopokr., Yougia tenuicaulis (Babc. et Stebb.) 
Czer., Vincetoxicum sibiricum (L.) Decne., Scutellaria 
tuvensis, Panzerina lanata (L.) Sojak и др.

ЦП 5 Тува, Тес-Хемский р-н, Убсунур-
ская котловина, в долине р. Хоолу по галеч-
нику. N 50о70′25,5′′; E 093o34′80,3′′; h = 805 м. 
ОПП 10%. В несформированном сообществе 
присутствуют 10 видов: Scutellaria tuvensis, 
Yougia tenuicaulis, Heteropappus altaicus (Willd.) 
Novopokr., Vincetoxicum sibiricum, единично встре-
чаются Cleistogenes squarrosa (Trin.) Keng, Ephedra 
regeliana Florin. и др.

Жизненная форма вида описана с использова-
нием эколого-морфологической классификации 
жизненных форм И.Г. Серебрякова (1962). При ис-
следовании морфогенеза опирались на представ-
ления о фазах морфогенеза (Ценопопуляции…, 
1976; Серебрякова, 1980; Черемушкина, 2004; 
Савиных, Черемушкина, 2015). Исследование 
структуры взрослых особей и побегов основано 
на подходах И.Г. Серебрякова (1962), М.Т. Мазу-
ренко, А.П. Хохрякова (1977), разработанных для 
древесных растений, а также представлений об 
архитектурной единице (Barthélémy et al., 1989; 
Barthélémy, Caraglio, 2007). При изучении разви-
тия особей принята концепция дискретного опи-
сания онтогенеза (Работнов 1950, Уранов 1975). 
Онтогенетическая структура ценопопуляций ис-
следована по общепринятым методикам (Ценопо-
пуляции…, 1976). ЦП 2–4 изучены во второй по-
ловине июня, ЦП 1 – в середине июля, а ЦП 5 – в 
начале августа. Онтогенетический спектр описан 
на основе учета 16–108 площадок размером 1 м2, 
заложенных регулярным способом на трансектах 
шириной 1 м. В изученных популяциях число 
проанализированных особей составляло от 250 
до 420. Тип ЦП дан по классификации А.А. Ура-
нова и О.В. Смирновой (1969) и классифика-
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ции «дельта-омега» Л.А. Животовского (2001). 
Экологическая плотность установлена, исходя из 
численности особей на единицу обитаемого про-
странства (Одум, 1986). Абсолютный возраст осо-
бей определен по годичным кольцам.

Морфогенез Scutellaria tuvensis

В течение онтогенеза особи проходят следую-
щие фазы морфогенеза: первичный побег – развет-
вленный первичный побег – первичный куст. Фаза 
первичного побега характерна для проростков и 
ювенильных особей. В имматурном состоянии 
особи находятся в фазе разветвленного побега. 
С виргинильного состояния и до конца жизни 
особи представлены первичным кустом.

Для Scutellaria tuvensis характерно надземное 
прорастание семян. Всхожесть эремов в целом 
низкая и колеблется по нашим данным от 15 до 
35%. Проростки имеют удлиненный побег с парой 
овальных семядольных листьев и парой настоящих 
ассимилирующих листьев длиной 0,2–0,4 см, ши-
риной 0,2–0,3 см (рис. 1). Переход в ювенильное 
состояние происходит с момента отмирания семя-
дольных листьев. В этом состоянии особи продол-
жают нарастать моноподиально, побег состоит из 
4–6 удлиненных метамеров с длиной междоузлий 
от 0,1 до 1,4 см. 

В имматурное состояние особи переходят в этот 
же год в июле. Длина первичного побега в разных 
местообитаниях колеблется, на крутых склонах с 
крупными камнями длина побега достигает 12 см, 
на галечнике – от 0,8 до 2 см. Она увеличивает-
ся за счет размера междоузлия, число метамеров 
колеблется от 8 до 11. Из почек 4–6-го метамера 
развертываются один–два боковых удлиненных 
побега, состоящих из 3–4 метамеров. Формирует-
ся разветвленный побег. Эти побеги в конце года 
полностью отмирают. 

Имматурное состояние кратковременное уже 
в конце вегетационного сезона из почек на сре-
динной и базальной частях первичного побега 
разворачиваются боковые укороченные побеги, 
формируется первичный куст, особи переходят в 
виргинильное состояние. Боковые укороченные 
побеги состоят из 2–5 метамеров с листьями пе-
реходного типа, прикрывающими верхушечную 
почку. Листья переходного типа характеризуются 
небольшой сильно опушенной листовой пластин-
кой с очень коротким или длинным черешком, пре-
вышающим длину листовой пластинку в 3 раза. 
Такие побеги с уходящей в зиму короткомета-
мерной частью мы вслед за И.Г. Серебряковым 
(1959) будем называть озимыми. В пазухах каж-
дого листа на укороченном побеге закладывают-

ся почки. В конце первого вегетационного сезона 
первичный побег на крутых склонах с крупными 
камнями может достигать 14 см, принимая плаги-
отропное положение. На галечнике побег значи-
тельно короче (до 1,5–3,5 см) и, располагаясь сре-
ди камней, остается ортотропным. Верхушечные 
почки первичного и укороченных боковых побегов 
сохраняются и перезимовывают. На главном корне 
длиной до 13 см развиваются мелкие боковые эфе-
мерные корни, отмирающие в конце года.

На второй год жизни первичный и боковые 
побеги продолжают нарастать моноподиально. 
Прошлогодние участки побегов одревесневают. 
Второй годичный прирост первичного побега со-
стоит из удлиненных метамеров. Второй годич-
ный прирост боковых побегов также удлиненный, 
часть укороченных метамеров прошлого года мо-
жет вытягиваться, но в большинстве случаев они 
остаются сближенными. Таким образом, форми-
руется боковой двухлетний озимый удлиненный 
побег. В структуре особей виргинильного состо-
яния имеются 2–3 таких побега. На втором годич-
ном приросте первичного и боковых побегов II по-
рядка развертываются побеги следующих поряд-
ков. Из почек, тронувшихся в рост в начале вегета-
ционного сезона, развиваются удлиненные побеги 
со сближенными метамерами в апикальной части. 
В конце вегетационного сезона из почек базальной 
части второго годичного прироста и почек первого 
развертываются озимые укороченные побеги. Не-
реализованные почки становятся спящими. В кон-
це второго года жизни годичный прирост первич-
ного побега принимает плагиотропное положение, 
верхушечная почка сохраняется. На следующий 
год побег продолжает нарастать моноподиально. 
Второй годичный прирост боковых побегов II по-
рядка частично отмирает, остальная часть побега 
полегает. Озимые боковые побеги III порядка со-
храняются, удлиненные полегают и сохраняются, 
нарастание системы боковых побегов симподиаль-
ное. Таким образом, особь представлена монопо-
диально-симподиальной системой побегов.

В редких случаях моноподиальное нарастание 
сменяется на симподиальное на второй год жизни 
особей. Первичный побег под действием меха-
нических факторов перестает нарастать монопо-
диально, весь плагиотропный первый годичный 
прирост сохраняется. Боковые побеги II порядка с 
сохранившимися верхушечными почками продол-
жают нарастать, формируются вторые годичные 
приросты озимых двулетних удлиненных побегов, 
как и при выше описанном варианте. Такие особи 
чаще всего зацветают на 4-й год. Таким образом, в 
виргинильном состоянии особи находятся 1, реже 
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Рис. 1. Поливариантность онтогенеза Scutellaria tuvensis. Онтогенетические состояния: p – проростки, j – юве-
нильное, im – имматурное, v – виргинильное, g1 – молодое генеративное, g2 – средневозрастное генеративное, 
g3 – старое генеративное, ss – субсенильное. Развитие особей: I – конус выноса, II – крутые склоны, III – га-
лечник. 1 – вегетативный побег, 2 – генеративный побег, 3 – архитектурная единица (разветвленная составная 
скелетная ось ССО), 4 – побег формирования, 5 – система побега ветвления (СПВ), 6 – система побега форми-
рования (СПФ), 7 – главный корень, 8 – боковой корень, 9 – уровень почвы, → – переходы между состояниями
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2 года. Главный корень удлиняется до 20 см, на 
нем развиваются мелкие эфемерные корни. 

На третий год жизни растения переходят в 
молодое генеративное состояние. Первичный 
побег – трехлетний, зацветает первым. Позже 
цветут 3–4 однолетних генеративных побега обо-
гащения, развивающиеся из силлептических по-
чек, располагающихся под соцветием на третьем 
годичном приросте первичного побега. Боковые 
побеги II и III порядков продолжают рост, фор-
мируется второй удлиненный годичный прирост. 
Побеги функционально могут быть вегетативны-
ми (1–6 (10)) и генеративными (1–3). Генератив-
ные побеги анизотропные, мощные, после цвете-
ния отмирает только соцветие, остальная часть 
побега полегает и сохраняется. Эти побеги ста-
новятся побегами формирования n-порядка. На 
них развиваются удлиненные и озимые побеги 
следующих порядков. Ветвление побега форми-
рования приводит к образованию системы побега 
формирования (СПФ).

Вегетативные побеги являются побегами вет-
вления (ПВ). На них на втором годичном приро-
сте из пазушных пролептических почек развива-
ются озимые и удлиненные побеги следующих 
порядков, из зимующих почек на первом годич-
ном приросте развиваются 1–2 озимых побега, 
остальные почки становятся спящими. Побеги 
ветвления, ветвясь, формируют систему побега 
ветвления (СПВ). В конце вегетационного сезо-
на бóльшая часть второго годичного прироста 
ПВ отмирает.

После первого цветения моноподиально-сим-
подиальное нарастание особей меняется на сим-
подиальное. Первичный побег отмирает, длина 
сохраняющейся части меняется в зависимости 
от местообитания. На галечнике длина достигает 
0,3–7 см (среднее число метамеров 7). На крутых 
склонах с крупными камнями сохраняется от 2,5 
до 14 см побега, состоящего из 6–16 метамеров. На 
конусе выноса побег отмирает почти полностью, 
сохраняется только узел с почками в пазухах се-
мядольных листьев. Развивающиеся из них побеги 
становятся побегами формирования n-го порядка.

Новые ПФ n+1-го порядка развиваются из спя-
щих и зимующих почек, закладывающих в узлах 
ПФ n-го порядка. Соотношение побегов ветвления 
и побегов формирования, а также их взаимное рас-
положение на ПФ n-го порядка различны и зави-
сят от условий произрастания каждой конкретной 
особи. У некоторых особей каждый боковой побег, 
разворачиваясь, становится побегом формирова-
ния, образуя свою собственную систему. Для дру-
гих особей характерны 1–3 побега формирования 

на материнском побеге, развивающихся в одно и 
то же или разное время. За счет большого числа 
дочерних побегов формирования в кусте образу-
ются сильно разветвленные составные скелетные 
оси (ССО), состоящие из базальных частей ПФ, 
согласно М.Т. Мазуренко и А.П. Хохрякову (1977). 
Главный корень утолщается до 0,5 см, на нем фор-
мируются 1–2 боковых корня, в апикальной части 
образуются много эфемерных тонких корней. Про-
должительность молодого генеративного состоя-
ния 2–6 лет.

В средневозрастном генеративном состоянии 
куст состоит из разветвленных составных ске-
летных осей, которые представляют собой архи-
тектурную единицу особи. Число и степень раз-
ветвленности архитектурной единицы зависят от 
местообитания, чаще даже от места произраста-
ния конкретной особи. Архитектурная единица 
образована четырьмя типами побегов (рис. 2).

1. Однолетний генеративный удлиненный по-
бег. Развивается из силлептических и пролептиче-
ских почек. Может быть побегом ветвления и по-
бегом  обогащения.

2. Озимый двулетний удлиненный генератив-
ный побег. Развивается из пролептических и спя-
щих почек. По структуре побег удлиненный, с 
укороченным основанием, состоящим из 2–5 сбли-
женных метамеров. Первый годичный прирост 
укороченный, второй удлиненный, заканчивается 
соцветием. Функционально может быть побегом 
ветвления и формирования.

3. Озимый трехлетний удлиненный генератив-
ный побег. Развивается из спящих почек. Первый 
годичный прирост укороченный, формируется в 
конце лета – начале осени; второй годичный при-
рост – удлиненный с укороченной апикальной ча-
стью; третий – удлиненный с соцветием. Это побег 
формирования, формирует периферию кустов.

4. Двулетний удлиненный генеративный побег. 
Развивается из пролептических и спящих почек. 
Первый и второй годичные приросты удлинен-
ные, отличаются по длине междоузлий, в первый 
год они короче, на второй год формируются более 
длинные междоузлия. Может быть, побегом вет-
вления и формирования. 

На конусе выноса (рис 1, I) в связи с почти пол-
ным отмиранием первичного побега от центра от-
ходят чаще всего две ССО длиной по 4–7 см (12), 
продолжительность жизни таких осей достигает 
10 лет. В состав осей входят первый годичный 
прирост и часть второго прироста ПФ (1,5 см) 
при высоте побега 6–8 см. СПФ образована тре-
мя–четырьмя ПВ. Их ветвление приводит к фор-
мированию СПВ. Как правило, побеги ветвятся 
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в базальной части до 2–3-го, реже 5-го порядка: 
формируются побеги ветвления n+1-го порядка из 
пролептических почек и генеративные побеги обо-
гащения из силлептических почек. После реали-
зации почек СПВ постепенно полностью отми-
рает вместе с частью ПФ. От СПФ n-го порядка 
отходит один ПФ n+1-го порядка, он развивается 
из пазушных пролептических почек первого уд-
линенного метамера. Развитие побегов формиро-
вания из спящих почек в основании куста приводит 
к появлению новых молодых разветвленных ССО. 
Общее число разновозрастных осей в этих условиях 
6–7 (10) шт. Диаметр куста 10–22 см.

На крутых склонах (рис 1, II), покрытых круп-
ными камнями, сохраняется бóльшая часть пер-
вичного побега, поэтому по оси развиваются раз-
ные по мощности ССО, а СПФ, соответствено, 
структурно отличаются. Чем ближе к основанию 
по оси находится СПФ, тем она более мощная. На 
ней каждый побег следующего порядка является 
ПФ. За счет большого числа дочерних ПФ фор-
мируются ССО, длительность жизни которых до-
стигает 7 лет, а длина 8–12 (18) см. Чем дальше 
от основания, тем больше в СПФ формируется ПВ 
и тем слабее их ветвление, длительность жизни 
таких осей составляет 2–3 года. Диаметр куста в 
этих условиях 15–30 (37) см.

На галечнике (рис 1, III) от центра куста мо-
гут одновременно отходить 3–5 одновозрастных 
СПФ. Ветвление чаще всего акротонное, образу-
ются два побега из супротивных почек, один из 
них отмирает полностью, а второй становится 
ПФ. ССО состоят из 2–3 СПФ, длительность их 
жизни не более 2–3 лет. Они полностью отмира-
ют до базальной части. За счет небольшой длины 
междоузлий длина осей составляет 2–4 см. Диа-
метр кустов 11–16 (20) см достигается за счет ани-
зотропного роста побегов ветвления. Из-за боль-
шого числа укороченных метамеров в базальной 
части ПФ в основании куста сохраняется много 
спящих, часто ветвящихся почек. Из них разви-
ваются новые СПФ. Из-за небольшой длитель-
ности жизни ССО в кусте часто происходит их 
смена.

Главный корень в средневозрастном состоя-
нии утолщается до 1 см, имеет светло-коричневую 
окраску с продольными бороздами, перекручи-
вается. В его срединной части горизонтально по-
верхности почвы развиваются 2–5 боковых корней 
по 0,2–0,3 см толщиной.

В старом генеративном состоянии старение 
проявляется в изменении структуры СПФ: умень-
шается длительность жизни СПФ, соотношение 
ПФ и ПВ меняется в сторону увеличения чис-

Рис. 2. Типы побегов Scutellaria tuvensis: а – однолетний генеративный удлиненный побег, б – 
озимый двулетний удлиненный генеративный побег, в – озимый трехлетний удлиненный гене-
ративный побег, г – двулетний удлиненный генеративный побег. Годичный прирост: I – первый, 
II – второй,  III – третий. 1 – переходные листья с пазушными почками, 2 – настоящие зеленые 

листья с пазушными почками, 3 – соцветие 
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ла ПВ, число порядков ветвления в СПВ также 
уменьшается. 

На конусе выноса отходящие от центра куста 
основные скелетные оси, благодаря неподвижно-
сти субстрата, существуют до конца жизни расте-
ния, достигая возраста 14 лет. Они отмирают мед-
ленно с апикального конца до места отхождения 
более молодой оси. Когда запас почек на дочерней 
ССО заканчивается, она полностью отмирает вме-
сте с частью материнской оси. В этом местообита-
нии интенсивное ветвление ПВ приводит к тому, 
что в центре куста накапливается много базальных 
частей побегов, несущих спящие почки, из кото-
рых образуются новые СПФ. Развившиеся на них 
ПВ однолетние удлиненные вегетативные и ози-
мые двулетние генеративные, ветвящиеся до III 
порядка. После реализации почек СПВ отмирает 
вместе с частью ПФ. В центре куста сохраняется 
много ветоши.

На крутых склонах после реализации почек 
ССО отмирают до первого годичного прироста 
СПФ n-порядка и замещаются более молодыми, но 
слабо развитыми ССО, развивающимися из спя-
щих почек. В СПФ, входящей в состав оси, развер-
тываются 2–3 ПВ и 1, реже 2 ПФ. Длительность 
жизни таких осей 3–5 лет. В результате подвижно-
сти субстрата сухих остатков в кусте не остается.

На галечнике в старом генеративном состоя-
нии особи имеют сильно разросшиеся базальные 
части первичного и боковых побегов разных по-
рядков. Из сохранившихся спящих почек развер-
тываются ПФ, на которых развиваются однолет-
ние вегетативные и озимые генеративные побеги 
ветвления. Длительность жизни СПФ 2–3 года, 
она отмирает полностью. ССО в этом состоянии 
не образуются.

В подземной части главный корень достига-
ет 30 см, на нем развиваются 3–6 боковых корня, 
ориентированных горизонтально относительно 
поверхности почвы.

В субсенильном состоянии оси отмирают до 
первого прироста СПФ n-го порядка. На остатках 
осей из сохранившихся спящих почек развиваются 
1–2 вегетативных однолетних удлиненных побега, 
состоящих из 4–6 метамеров. После реализации 
почек особи быстро отмирают.

Также в популяциях встречаются особи с уско-
ренными темпами развития. Первичный побег не 
ветвится, и такие особи зацветают на 1–2-й год 
жизни. Побеги формирования начинают разви-
ваться после отцветания первичного побега. Даль-
нейшее развитие не отличается от описанного 
выше. Абсолютный возраст особей колеблется от 
7 до 24 лет.

Таким образом, онтогенез простой, неполный, 
отсутствуют сенильные особи. В прегенеративном 
состоянии особи развиваются как кустарнички, 
и только после смены нарастания системы побе-
гов в молодом генеративном состоянии начинает 
формироваться структура полукустарничка. Онто-
генез особей характеризуется быстрыми темпами 
развития в прегенеративном периоде, наибольшей 
продолжительностью жизни в средневозрастном 
генеративном состоянии и быстрым отмиранием в 
постгенеративном периоде, что приводит к отсут-
ствию сенильных особей.

Онтогенетическая структура                                       
Scutellaria tuvensis

Онтогенетическая структура изученных цено-
популяций отличается разнообразием (таблица). 
В ЦП 1, расположенной на склоне с выходами 
скальных пород и крупными глыбами, средняя 
экологическая плотность составляла 9,6 ос./м2. 
Онтогенетический спектр двухвершинный лево-
сторонний с абсолютным максимумом на моло-
дой генеративной фракции и локальным на юве-
нильной. Присутствие в ценопопуляции до 17,9% 
ювенильных особей связано с произрастанием S. 
tuvensis между крупными камнями, что обеспечи-
вает молодым особям защиту от иссушения, по-
вреждения при выпасе и уменьшает естественный 
процесс элиминации вследствие слабой корневой 
и побеговой систем. Поливариантность в тем-
пах развития молодых генеративных особей (от 
2 до 6 лет) способствовала их накоплению в ЦП 
и формированию максимального пика в онтоге-
нетическом спектре (таблица). Средневозрастные 
и старые генеративные особи представлены в по-
пуляции в равных долях (12%). Постгенеративные 
особи отсутствовали из-за гибели в результате 
интенсивного выпаса. По классификации «дельта-
омега» ЦП молодая (∆ = 0,26; ω = 0,56).

В ЦП 2 также формируется левосторонний 
спектр, но с максимумом на виргинильных особях 
(39,6%). При произрастании на полузакрепленной 
осыпи (склон 30o), субстрат которой на 70–80% со-
ставляет мелкий и крупный щебень, часть особей 
уже в первый год переходит в виргинильное состо-
яние, так как в середине лета происходит полега-
ние первичного побега, и на его плагиотропной ча-
сти в рост трогаются боковые почки, что приводит 
к образованию куста. Наличие достаточно хорошо 
развитой корневой системы у особей и увеличе-
ние длительности виргинильного состояния до 
2–3 лет обеспечивают их накопление в ценопопу-
ляции. Однако в результате засыпания субстратом 
и естественного отмирания виргинильных особей 
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доля молодых генеративных растений сокращает-
ся вполовину (21,1%). Экологическая плотность 
достаточно высокая и составляет 20,5 ос./м2. По 
классификации «дельта-омега» ценопопуляция 
зреющая (∆ = 0,31; ω = 0,65). 

ЦП 3 изучена в сухой степи на конусе выноса 
между двух горных склонов. Плотность S. tuvensis 
также высокая – 20,2 особей/м2. Особи располага-
лись неравномерно, группами на пологих участках 
водотока. Онтогенетический спектр ЦП правосто-
ронний с максимумом на старых генеративных 
особях (38,8%). Отсутствие особей ювенильного и 
имматурного состояний, а также низкая доля вир-
гинильных особей (1,8%) связаны со смыванием 
в период весенних паводков особей этих фракций 
из-за их слабой корневой системы. Как только у 
растений формируется мощная корневая систе-
ма, они закрепляются в субстрате и не подвер-
гаются механической гибели. В этом местообита-
нии самая большая длительность жизни особей 
– до 24 лет. В молодом генеративном состоянии 
особи находятся 3–4 года, в средневозрастном 
и старом генеративном состояниях – 5–8 и 3–6 
лет соответственно. Увеличение длительности 
жизни, вероятно, связанно с формированием 
мощных медленно отмирающих многолетних 
осей на неподвижном субстрате, что приводит к 
накоплению старых генеративных особей в ЦП, 
несмотря на то что длительность жизни особей в 
субсенильном состоянии также увеличивается до 
3 лет, численность их заметно падает (8,5%) из-за 
слабой побеговой и корневой систем. ЦП старею-
щая (∆ = 0,57; ω = 0,81).

ЦП 4 и 5 располагались на галечнике первой 
террасы в долине р. Хоолу. ЦП 4 находилась ниже 
по течению реки. Плотность особей очень низкая 
и составляла 3,0 и 6,2 ос./м2 в ЦП 4 и 5 соответ-
ственно. В обеих ЦП формируется центрирован-
ный спектр с максимумом на средневозрастных 
генеративных особях (в ЦП 4 и 5 – 41,7 и 66,5% 

соответственно). Низкая доля ювенильных (0,7–
0,8%) и имматурных (1–1,2%) особей в ЦП опреде-
ляется быстрым переходом особей в виргинильное 
(9,1–14,9%) и молодое генеративное (13,6–26,1%) 
состояния, а также засыпанием и смыванием осо-
бей в результате смещения субстрата при разливе 
реки. Обе ЦП по классификации «дельта-омега» 
являются зрелыми: для ЦП 4 ∆ = 0,45 и ω = 0,83; 
для ЦП 5 ∆ = 0,41 и ω = 0,86.

Таким образом, в изученных ценопопуляци-
ях формируются 3 типа спектра: левосторонний, 
центрированный и правосторонний. В ЦП 4 и 5 в 
местообитаниях с подвижным полузакрепленным 
субстратом онтогенетический спектр центриро-
ванный с максимумом на средневозрастных ге-
неративных особях. ЦП являются зрелыми. В ус-
ловиях выпаса (ЦП 1) и на крутых крупнощебни-
стых склонах (ЦП 2) формируется левосторонний 
спектр (ЦП 1 – молодая, ЦП 2 – зреющая). В вы-
положенных местообитаниях (ЦП 4) формируется 
правосторонний спектр (ЦП 4 – стареющая).

Заключение

Изучение онтогенеза вегетативно неподвиж-
ного аэроксильного полукустарничка Scutellaria 
tuvensis, произрастающего в сухих и опустынен-
ных степях на юго-востоке Тувы, выявило сход-
ство и отличие в морфогенезе особей в разных эко-
лого-ценотических условиях. Во всех местооби-
таниях они последовательно проходят одни фазы 
морфогенеза: первичный побег – разветвленный 
первичный побег – первичный куст. До генератив-
ного состояния особи развиваются как кустарнич-
ки без отмирания части надземных побегов. Этому 
способствуют быстрые темпы развития растений в 
прегенеративном периоде и анизотропность побе-
гов. Структура взрослых особей представлена си-
стемой одревесневших разветвленных составных 
скелетных осей, побеги формирования которых 
нарастают моноподиально 2–3 года и частично 

Распределение особей по онтогенетическим группам (%) и некоторые демографические характеристики 
ценопопуляций Scutellaria tuvensis

Номер 
ценопо-
пуляции

Онтогенетические состояния Демографические 
показатели

Классификация 
«дельта-омега»

j im v g1 g2 g3 ss Pэкол. ∆ ω

1 17,9 10,7 16,3 31,1 12 12 0 9,6 0,26 0,56 молодая

2 0,2 4,7 39,6 21,1 19,7 13,3 1.4 20,5 0,31 0,65 зреющая

3 0 0 1,8 21,2 29,7 38,8 8.5 20,2 0,57 0,81 cтареющая

4 0,7 1 9,1 26,1 41,6 20,2 1,3 3 0,45 0,83 зрелая

5 0,8 1,2 14,9 13,6 66,6 2,9 0 6,2 0,41 0,86 зрелая
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отмирают. Наличие повторяющихся архитектур-
ных единиц в строении побеговой системы осо-
би, особенности их развития свидетельствуют о 
возможности применения концепции реитерации, 
разработанной для древесных растений (Hallé et 
al., 1978; Barthélémy D. and Caraglio Y., 2007), и для 
вегетативно неподвижных аэроксильных полуку-
старничков. Архитектурная единица образована 
четырьмя типами побегов, а число и степень ее 
разветвленности у особи зависят от местообита-
ния. Поливариантность онтогенеза и способность 
разных типов побегов участвовать в построении 
многолетней основы куста являются морфологи-

ческой адаптацией особей вида к разнообразным 
условиям произрастания. 

Ценопопуляции Scutellaria tuvensis нормаль-
ные, большинство полночленные. Самоподдер-
жание ценопопуляций происходит только семен-
ным путем. Для района исследования характерна 
нестабильность выпадения осадков в летний пе-
риод, что отражается на численности ювениль-
ных и имматурных особей в ценопопуляциях. 
Формирование нескольких типов онтогенети-
ческих спектров связанно с изменением темпов 
развития особей в разных эколого-ценотических 
условиях.

 Исследование выполнено при финансовой поддержке Российского фонда фундаментальных исследо-
ваний (проект № 15-04-02857-а), а также проекта Государственного задания № 0312-2016-0003.
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MORPHOGENESIS AND STATE OF COENOPOPULATIONS 
OF THE ENDEMIC SPECIES SCUTELLARIA TUVENSIS (LAMIACEAE)

A.A. Guseva1, V.A. Cheryomushkina2 

Ontomorphogenesis and ontogenetic structure of coenopopulations of Tuvinian endemic 
Scutellaria tuvensis were studied in natural conditions. A brief ecological and coenotic char-
acteristic of its habitats is given. A life form of the species is vegetatively immobile fi xed aero-
xylemic sympodial dwarf subshrub. The phases of morphogenesis are described. The sprout 
structure of the mature individual is represented by a system of branched sympodial skeletal 
axes (an architectural unit) formed by four types of partly dying perennial shoots. The ontogeny 
of S. tuvensis is simple, incomplete, without the senile individuals. Left-hand, centered and 
right-hand ontogenetic spectra of the coenopopulations were revealed. Their diversity in differ-
ent ecological and coenotic conditions is determined by the change in the rate of development 
of the individuals and periodicity of seed reproduction.

Key words: morphogenesis, ontogenesis, coenopopulation, ontogenetic spectra, Scutel-
laria tuvensis, Tyva.
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Звенигородская биологическая станция имени 
С.Н. Скадовского Московского государственного 
университета имени М.В. Ломоносова (ЗБС МГУ) 
расположена в Одинцовском р-не Московской 
обл. и вот уже в течение нескольких десятилетий 
служит полигоном для научных исследований и 
учебной базой для практики студентов разных 
факультетов МГУ. На территории биостанции 
зарегистрированы 845 видов сосудистых расте-
ний, среди которых 814 видов покрытосеменные 
(Алексеев и др., 2011). Из представителей семей-
ства Balsaminaceae здесь встречаются три вида 
недотрог, один из которых аборигенный – это 
недотрога обыкновенная (Impatiens noli-tangere 
L.), и два чужеродных вида – недотрога желе-
зистая (I. glandulifera Royl.) и недотрога мел-
коцветковая (I. parvifl ora DC.). Недотрога мел-
коцветковая – однолетнее травянистое растение, 
входящее в Черную книгу флоры средней России 
(Виноградова и др., 2010). Этот центрально-ази-
атский вид впервые отмечен в Женеве в 1831 г., и 
к середине XX в. он широко распространился по 
всей Европе, тяготея к синантропным местооби-
тания (Trepl, 1984). В настоящее время этот вид 
недотроги занимает одну из ведущих позиций в 
списке инвазионных видов центральной Европы, 

хотя и не оказывает сильного негативного влияния 
на видовое богатство (Hejda, 2012). В России этот 
вид появился в конце XIX в., в настоящее время он 
широко распространен на территории Российской 
Федерации и является массовым для Московской 
обл. (Марков и др., 1997). На ЗБС МГУ I. parvifl ora 
еще совсем недавно отмечали как редкое растение 
(Алексеев и др., 2011), но в настоящее время она 
распространилась по всей территории, вытесняя 
недотрогу обыкновенную. В отдельных место-
обитаниях плотность недотроги мелкоцветковой в 
настоящее время превышает 200 экз./м2.

В списках фитопатогенных микромицетов            
I. parvifl ora редко фигурирует как растение-хо-
зяин, в отличие от недотроги обыкновенной, и 
в целом отмечается, что данный вид не поража-
ется ни грибами, ни насекомыми-вредителями 
(Виноградова и др., 2010). Это соответствует 
предположению о том, что успешность инвазион-
ных видов во вторичном ареале обеспечивается 
отсутствием в них патогенов. Тем не менее в на-
стоящее время ситуация кардинально изменилась 
и недотрога мелкоцветковая представляет класси-
ческий пример того, как заносный вид со време-
нем становится подвержен разным заболеваниям, 
которые начинают регулировать его численность.

УДК 581.2 : 581.524.2

ПОРАЖЕНИЕ ИНВАЗИОННЫХ РАСТЕНИЙ 
ФИТОПАТОГЕННЫМИ ГРИБАМИ НА ПРИМЕРЕ 

НЕДОТРОГИ МЕЛКОЦВЕТКОВОЙ

Е.Ю. Благовещенская1 

Представлены результаты пяти лет исследований грибных заболеваний недотроги 
мелкоцветковой (Impatiens parvif lora DC.), проведенных на Звенигородской 
биологической станции имени С.Н. Скадовского. Обнаружены три заболевания, 
вызванные грибами и грибоподобными организмами: ложная мучнистая роса 
(возбудитель – Plasmopara obducens (J. Schröt.) J. Schröt.), серая гниль (возбудитель – 
Botrytis cinerea Pers.) и ржавчина (возбудитель – Puccinia komarovii Tranzschel). 
Недотрога обыкновенная поражается двумя другими патогенами (Podosphaera bal-
saminae (Wallr.) U. Braun et S. Takam. и Puccinia argentata (Schultz) G. Winter), первый 
из которых в будущем, возможно, сможет перейти к паразитированию на недотроге 
мелкоцветковой. Развитие патогенов имеет выраженную сезонную и многолетнюю 
динамику. Наиболее важными для недотроги мелкоцветковой патогены – P. ob-
ducens и B. cinerea (ранее для этого растения не отмеченные), которые снижают 
семенную продуктивность и могут приводить к гибели растений.

Ключевые слова: Impatiens, недотрога, Puccinia komarovii, Plasmopara obducens, 
Botrytis cinerea, ложная мучнистая роса, серая гниль.

1 Благовещенская Екатерина Юрьевна – науч. сотр. кафедры микологии и альгологии биологического факультета Московского 
государственного университета имени М.В. Ломоносова (kathryn@yandex.ru).
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Материалы и методы

Обследование территории ЗБС МГУ прово-
дили маршрутным методом в июне–сентябре 
2011–2015 гг. Для учета пораженности растений 
в местах произрастания закладывали учетные 
площадки величиной 1 м2. Для микроскопиче-
ского изучения патогенов использовали световой 
микроскоп «Leica DM500».

Результаты и обсуждение

На недотроге были обнаружены четыре за-
болевания, вызванные грибами и грибоподоб-
ными организмами: ложная мучнистая роса 
(возбудитель – Plasmopara obducens (J. Schröt.) 
J. Schröt.), настоящая мучнистая роса (возбуди-
тель – Podosphaera balsaminae (Wallr.) U. Braun 
et S. Takam.), серая гниль (возбудитель – Botrytis 
cinerea Pers.) и ржавчина (возбудители – Puccinia 
argentata (Schultz) G. Winter и P. komarovii 
Tranzschel), из них три отмечены на недотроге 
мелкоцветковой.

Ложная мучнистая роса

В начале июля 2012 г. на ЗБС МГУ у многих 
растений I. parvifl ora были обнаружены утолще-
ние и искривление цветоносов, вскоре на цве-
тоносах и на нижней стороне листьев появился 
белый налет спороношения, по которому па-
разит был определен как Plasmopara obducens 
(Peronosporaceae, Peronosporales, Peronosporidae, 
Peronosporea, Incertae sedis, Oomycota, Chromista; 
рис. 1). 

Ранее указывалось, что данный паразит пора-
жает исключительно семядоли и подсемядольное 
колено растений рода Impatiens и развивается пре-
имущественно на I. noli-tangere (Наумов, 1954; 
Kochman, Majewski, 1970). Но оказывается, что 
в настоящее время произошла кардинальная сме-
на стратегии развития патогена и по всему миру 

наблюдается сильное поражение декоративных 
видов рода Impatiens с совершенно другой сим-
птоматикой заболевания. Болезнь обнаруживает-
ся на стадии цветения, у пораженных растений 
отмечают задержку роста, нарушение цветения 
и скручивание листьев (Vajna, 2011; Catlin, 2012; 
Satou et al., 2013). В ряде случаев происходит ги-
бель посадок. В Тайване это заболевание отмече-
но на декоративном для нас, но инвазионном для 
Тайваня виде недотроги – Impatiens walleriana 
Hook. (Kirschner, 2013).

На ЗБС МГУ в 2012 г. заболевание приобрело 
массовый характер (распространенность от 60 до 
80% в разных кварталах), продолжалось до кон-
ца августа и вело к нарушению формирования 
семян. В 2013 г. первые пораженные растения 
были отмечены уже в начале июня. Проведенный 
в середине июня анализ распространенности за-
болевания не выявил связи ни с плотностью по-
пуляции растений, ни с какими-либо другими 
факторами. Вероятнее всего, наблюдаемая разни-
ца в развитии болезни связана с тем, что в разных 
популяциях патоген находился на разных стади-
ях своего развития. Это подтверждается тем, что 
уже к середине июля распространенность болез-
ни в большинстве мест произрастания достигла 
100%. Тем не менее в 2014 и 2015 гг. столь силь-
ного развития заболевания уже не наблюдалось, 
хотя патоген встречался во всех местах произрас-
тания недотроги с июня по август.

Мучнистая роса

Мучнистая роса бальзаминов имеет очень ха-
рактерную симптоматику в виде белого мучни-
стого налета на листьях и стеблях растения. Впо-
следствии на этом мучнистом налете развиваются 
мелкие коричневые шарики – плодовые тела па-
разита, так называемые «хазмотеции». Для рода 
Impatiens известен один вид мучнисторосяных 
грибов – Podosphaera balsaminae (Erysiphaceae, 

Рис. 1. Plasmopara obducens. А – спорангиеносец; Б – срез пораженной части стебля 
Impatiens parvifl ora (О – ооспоры, г – гаустории, проникающие в клетки растения)
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Erysiphales, Leotiomycetidae, Leotiomycetes, Pezi-
zomycotina, Ascomycota, Fungi). Очень сильное 
развитие мучнистой росы отмечено на недотроге 
обыкновенной в 2011 г. Ранее в качестве хозяина 
была ошибочно указана недотрога мелкоцветко-
вая (Благовещенская, 2014). Вторая вспышка забо-
левания наблюдалась в 2014–2015 гг., в то время 
как в 2012 и 2013 гг. имело место весьма слабое 
поражение растений без формирования плодовых 
тел патогенным грибом.

Эпифитотия мучнистой росы в 2014–2015 гг. 
отмечена не только для недотроги, но и для мно-
гих других видов, что связано с засушливыми по-
годными условиями, благоприятствующими раз-
витию данной группы патогенов. Возможно, если 
засушливые годы, сопровождающиеся эпифито-
тиями мучнистой росы будут повторяться, то этот 
патоген сможет перейти и на Impatiens parvifl ora, 
как это уже произошло в Польше (Ruszkiewicz-
Michalska et al., 2012).

Серая гниль

Серая гниль известна для разных видов рас-
тений, в том числе она поражает сельскохозяй-
ственныем и декоративные растениям (Botrytis…, 
2007). Возбудителем этой болезни считается 
анаморфный гриб Botrytis cinerea, телеомор-
фа которого относится к классу Леоциомицетов 
(Sclerotiniaceae, Helotiales, Leotiomycetidae, 
Leotiomycetes, Pezizomycotina, Ascomycota, 
Fungi). Известно, что данный гриб может пора-
жать декоративные виды рода Impatiens, вызы-
вая отмирание цветоносов и, иногда, сгнивание 

стебля растения (Pritchard et al., 1999; Botrytis…, 
2007; Головченко, 2013).

На ЗБС МГУ в конце июля 2012 г. в квартале 
6 был обнаружен одиночный очаг серой гнили на                     
I. parvifl ora (рис. 2), болезнь наблюдалась до кон-
ца сентября. Цветоносы пораженных растений 
были покрыты серо-коричневым мицелиальным 
налетом, цветы и листья верхней части побега от-
мирали. В других местах данного паразита на I. 
parvifl ora отмечено не было. В 2013 г. очаги этой 
болезни наблюдались по всей территории био-
станции, а в нескольких местах (6-й, 11-й и 21-й 
кварталы) в августе наблюдали массовую гибель 
растений. В 2014 и 2015 гг. данное заболевание на 
недотроге отмечено не было.

Ржавчина

Все ржавчинные грибы являются облигатны-
ми паразитами растений, многие из них характе-
ризуются сложным жизненным циклом со сме-
ной растений-хозяев. Для рода Impatiens извест-
ны два вида возбудителей ржавчины – Puccinia 
argentata и P. komarovii (Pucciniaceae, Pucciniales, 
Incertae sedis, Pucciniomycetes, Pucciniomycotina, 
Basidiomycota, Fungi). Первый из этих видов раз-
нохозяинный, промежуточным хозяином для него 
является Adoxa. P. komarovii – однохозяинный вид 
(весь цикл проходит на недотроге) (Ульянищев, 
1978). В урединиостадии эти виды отличают-
ся по числу ростковых пор: 4–7 ростковых пор 
у урединиоспор P. argentata и одна верхушеч-
ная ростковая пора у урединиоспор P. komarovii. 
Телиоспоры обоих видов, как это характерно для 

Рис. 2. Поражение Impatiens parviflora серой гнилью. На врезке показан 
пораженный плод недотроги
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всего рода Puccinia, двуклеточные, но у первого 
патогена телиоспоры гладкие, без перетяжки в 
районе перегородки, а у второго – нежно боро-
давчатые (заметно при увеличении ×900) и у пе-
регородки перетянутые. При этом отмечено, что, 
хотя спектр их хозяев перекрывается, первый из 
этих видов никогда не развивается на недотро-
ге мелкоцветковой (Termoshuizen, Swertz, 2011).                      
В последние годы для территории бывшего СССР                
P. komarovii указана на I. parvifl ora во Львовской 
обл. (Рыжкин, Левкина, 2004), и в ряде работ обна-
ружена P. argentata на I. noli-tangere (Тихомирова, 
Тобиас, 2001; Гирилович и др., 2003; Мельник и 
др., 2008). P. komarovii считается обычным видом 
паразита для недотроги мелкоцветковой, и силь-
ного негативного влияния этого патогена не от-
мечено (Piskorz, Klimko, 2006).

На территории ЗБС P. argentata изредка отме-
чается на I. noli-tangere, а P. komarovii встречает-
ся на I. parvifl ora достаточно обыкновенно.

В начале лета на отдельных растениях появ-
ляется эциостадия паразита, затем происходит 
массовое развитие урединиостадии, сменяемое 
к концу лета телиостадией гриба. Соотношения 
сроков развития урединио- и телиостадий суще-
ственно меняются год от года (рис. 3). В 2012 и 
2013 гг. распространенность ржавчины к середи-
не лета достигала 100%, но при этом видимого 
угнетения растений заметно не было. В 2014 г. бо-
лезнь отмечена только в виде отдельных очагов. 
В 2011 г. патоген вообще не обнаружен, возможно, 
очаговое развитие тоже имело место, но не было 
отмечено в ходе наблюдений. Эти результаты со-
гласуются с общей динамикой ржавчинных гри-

бов, для которых отмечено сильное падение числа 
выявляемых видов в 2011 и 2014 гг. Для этой груп-
пы патогенов достаточно важное условие – общая 
влажность воздуха, годы с меньшим количеством 
атмосферных осадков для них менее благопри-
ятны. В целом данный гриб даже при массовом 
своем развитии не наносит существенного вреда 
популяции недотроги.

Таким образом, установлено, что на ранее 
устойчивом к заболеваниям заносном виде рас-
тений может быть обнаружено большое число 
различных патогенов. Это может быть связа-
но с изменившимися внешними условиями и 
с миграцией паразитов из исходного ареала 
растения-хозяина, а также с радиацией новых 
опасных патогенов. P. komarovii отмечена для             
I. parviflora уже достаточно давно и даже мас-
совое развитие ржавчины не вредит популяции 
растения. 

Важными агентами контроля можно считать 
серую гниль и ложную мучнистую росу, кото-
рые только недавно начали поражать взрослые 
растения недотроги мелкоцветковой. В случае 
дождливого лета можно ожидать сильного по-
ражения (вплоть до гибели) растений этими 
двумя болезнями. Как потенциально опасное за-
болевание для недотроги мелкоцветковой мож-
но рассматривать мучнистую росу, которая в 
настоящее время на данном хозяине не отмечена. 
Следовательно, если успешность инвазионных 
видов на этапе внедрения и может объясняться 
отсутствием привычных им патогенов, то в даль-
нейшем ситуация может меняться, что мы наблю-
даем на описанном выше примере.

Рис. 3. Развитие Puccinia komarovii на Impatiens parvifl ora в 2012–2015 гг.: 1 – только 
урединиостадия; 2 – одновременное присутствие на растениях урединио- и телиостадий;                             

3 – только телиостадия

Полевая часть работы по изучению динамики патогенов выполнена в рамках Государственного зада-
ния, части 2 п. 01 10 (тема № АААА-А16-116021660084-1). Лабораторная часть работы (микроскопиро-

вание и идентификация объектов) поддержана программой фонда РНФ, проект № 14-50-00029.
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INVASIVE PLANT’S FUNGAL AFFECTION: THE CASE 
OF IMPATIENS PARVIFLORA

E.Yu. Blagoveshchenskaya1 

This paper presents the results of the fi ve-years investigations of fungi species occurring 
on the invasive species of balsam, smallfl ower touch-me-not (Impatiens parvifl ora DC.). The 
study was conducted on Zvenigorod Biological Station nm. S.N. Skadovsky. Three different 
disease were revealed on this host, among them downy mildew (caused by Plasmopara ob-
ducens (J. Schröt.) J. Schröt.), grey mould (caused by Botrytis cinerea Pers.), rust (caused by 
Puccinia komarovii Tranzschel). Impatiens noli-tangere L. had another rust species (Puccinia 
argentata (Schultz) G. Winter) and also we observed powdery mildew on this host (caused by 
Podosphaera balsaminae (Wallr.) U. Braun et S. Takam.). Perhaps I. parvifl ora could become 
a host for the powdery mildew too. All pathogens had great differences in seasonal and long-
term dynamics. Most harmful pathogens of I. parvifl ora were new diseases – grey mould and 
downy mildew.

Key words: Impatiens, touch-me-not, Puccinia komarovii, Plasmopara obducens, 
Botrytis cinerea, downy mildew, grey mould.
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9 января 2017 г. на 78-м году жизни в Москве 
скончался советский и российский биолог, ихти-
олог и специалист по японскому языку Леонид 
Александрович Лисовенко.

Л.А. Лисовенко родился в Москве 26 февраля 
1939 г. С 1952 г. он активно занимался в биоло-
гическом кружке Дарвиновского музея (ВООП) 
под руководством замечательного натуралиста-
биолога Петра Петровича Смолина. Своим увле-
чением зоологией он «заразил» многих друзей, 
ставших яркими представителями второго поко-
ления ВООПовцев, а затем известными биолога-
ми и географами (Пузаченко, 2008).

В 1961 г. Л.А. Лисовенко окончил кафедру их-
тиологии биологического факультета МГУ. Его на-
учная работа была тесно связана с морской ихтио-
логией. Он был в экспедициях на Белом и Черном 
морях, на севере Тихого океана и в Антарктике. 
Он работал во Всероссийском НИИ рыбного хо-
зяйства и океанографии, участвовал в многочис-
ленных ихтиологических конференциях, помогал 
аспирантам, был членом МОИП.

Основные научные достижения получены им 
в исследованиях эмбрионального развития, пло-

довитости и размножения морских промысловых 
рыб (черноморской хамсы, тихоокеанского мор-
ского окуня, минтая и др.). Он исследовал динами-
ку биомассы и продуктивности, проводил лабора-
торное определение типа питания рыб. Результаты 
этих работ открыли новые подходы к оценкам по-
полнения популяций рыб.

Увлечение японским языком позволило ему 
стать переводчиком на рыболовных судах и зани-
маться наукой во время экспедиций в Тихом океа-
не. В 1970 г. он участвовал в организации и работе 
советского павильона Всемирной выставки в го-
роде Осака («Expo–70»), где был переводчиком и 
научным консультантом.

Десятилетиями он самостоятельно собирал 
уникальную японско-англо-русскую картотеку 
биологических слов и терминов. Одним из первых 
в бывшем СССР начал составление баз данных на 
японских персональных компьютерах и органи-
зовал работу программистов по созданию отече-
ственных японских шрифтов. Это позволило ему 
выпустить ряд уникальных научных словарей (Ли-
совенко, 1989, 1990), которые помогли разобраться 
в сложной японской биологической номенклатуре 
(Majewicz et al., 2012, Orlov et al., 2012). Его англо-
русский толковый словарь генетических терминов 
стал ценным справочным изданием (Арефьев, Ли-
совенко, 1995, 2005).

В подготовке этого некролога большую по-
мощь оказали товарищи Леонида Александро-
вича, его друзья по ВООПу, которые выражают 
всем его родственникам коллегам и знакомым 
глубокие соболезнования.
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