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Рассматриваются биоэкологические особенности Myosotis pseudovariabilis Popov из секция Sylvaticae (Po­
pov ex Riedl) Tzvelev, эндемика бассейна р. Енисей (Красноярский край). Обсуждаются вопросы таксоно­
мии, географического распространения, охраны вида, а также морфологические признаки вегетативных 
и генеративных органов. Проведены оригинальные исследования по элементному составу зеленой массы 
листьев M. pseudovariabilis в зависимости от состава почвы и экологических условий произрастания вида. 
Впервые изучены фенологические характеристики вида, а также реакция растений на аномальные по­
годные условия. Отмечено, что небольшие по площади популяции M. pseudovariabilis приурочены к за­
рослям кустарников в долинах рек и ручьев, а большие популяции характерны для лугов природного и 
антропогенного происхождения. Выявлено сопряженное развитие ценозов с участием M. pseudovariabilis, 
Heracleum dissectum Ledeb. и Cirsium helenioides (L.) Hill. M. pseudovariabilis является эксплерентом, его 
жизненная стратегия направлена на формирование длинных ползучих эпигеогенных корневищ, они ра­
диально захватывают пространство за счет образования вегетативных розеточных побегов, у которых 
почки возобновления находятся на поверхности почвы и прикрываются сухими остатками листьев. В на­
стоящее время за счет снижения деятельности человека бывшие сенокосы, пашни и огороды зарастают 
кустарниками и высокотравьем, что способствует созданию благоприятных условий для произрастания 
M. pseudovariabilis и увеличению числа его популяций, так как основной экологической нишей вида явля­
ются луговые кустарниковые сообщества евтрофного сукцессионного ряда растительности. 
Ключевые слова: Myosotis pseudovariabilis, таксономия, биоэкология, морфология, жизненная стратегия, 
фенология, сообщества. 
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ВВЕДЕНИЕ
Myosotis pseudovariabilis Popov – редкий энде­

мичный вид бассейна р. Енисей. Описан во “Фло­
ре  СССР” монографом семейства Boraginaceae 
М.Г. Поповым (1953). В примечании к новому виду 
он отметил: “в окрестностях пос. Туруханск [Крас­
ноярский край] произрастает интересная незабуд­
ка, внешне напоминающая обычную лесную ев­
ропейскую M. sylvatica [Hoffm.] или сибирскую 
M. krylovii Serg. по широким теневым листьям и по 
тонкому ползучему корневищу, сразу от них отли­
чается удлиненной трубкой венчика и длинному 
столбику, а помимо того, более мелким венчиком. 
По удлиненной трубке венчика и длинному стол­
бику она параллельна европейской горной M. vari
abilis Angelis и вообще к ней близка, но у M. vari
abilis венчик вдвое превосходит чашечку, и стол­

бик также вдвое длиннее чашечки, отгиб же вен­
чика почти вдвое крупнее” (Попов, 1953: 376). 

Эпитет “pseudovariabilis” связан с названием 
реликтовой европейской незабудки M. variabilis, 
характерной особенностью которой является 
длинная трубка венчика, значительно превышаю­
щая чашечку, и выставляющийся из нее столбик и 
пыльники. Эти признаки существенно отличают 
ее от M. sylvatica, с трубкой, равной длине чашеч­
ки, и коротким столбиком.

Во “Флоре СССР” М.Г. Попов виды родства 
M. sylvatica, в том числе M. pseudovariabilis, вклю­
чил в самостоятельную группу “А – Eusylvaticae 
Popov” ряда Sylvaticae Popov (descr. ross.), представ­
ления о таксономии и объеме видов которого в по­
следующие годы заметно изменились благодаря 
работам Т. Vestergren (1938) и J. Grau (1964а,b, 1965, 
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1970), в систему рода Myosotis L. введены новые 
признаки – форма ареолы эремов и основное чис­
ло хромосом. 

В настоящее время M. pseudovariabilis включен 
в подсекцию Decumbentes O.D. Nikif. cекции Syl-
vaticae, для видов которой характерно длинное 
ползучее корневище с рыхло расположенными 
вегетативными розеточными побегами, длинная 
трубка венчика и выставляющиеся из нее пыльни­
ки и столбик, узкоэллиптические, килеватые эре­
мы с почковидной ареолой и основное число хро­
мосом, x = 8, 9 (Никифорова, 2001). Подсекция 
Decumbentes включает восемь видов, которые в 
основном произрастают в лесах Западной Европы. 
Исследования морфологии эремов, пыльцевых 
зерен, а также рылец и папилл M. pseudovariabilis 
(Никифорова, 2002, 2006, 2008; Никифорова, Крас­
ников, 2020) показали, что ближайшим родствен­
ником M. pseudovariabilis является M. decumbens 
Host, произрастающий в горных лесах Скандинав­
ского полуострова, а также анклавами в арктиче­
ской части Кольского полуострова. У M. decumbens 
венчик крупный, 7–8 мм диам., трубка почти в 
1.5 раза превышает длину чашечки, пыльники 0.8–
1.2 мм дл., столбик короткий, почти в два раза ко­
роче чашечки. M. pseudovariabilis имеет более мел­
кий венчик, 5–6 мм диам., трубка незначительно 
выставляется из чашечки, пыльники 0.9–1.0 мм 
дл., расположены чуть выше зева, а столбик замет­
но длиннее чашечки.

M. pseudovariabilis морфологически близок ал­
тае-саянскому виду M. krylovii Serg., от которого 

хорошо отличается более длинной трубкой венчи­
ка и выставляющимся из чашечки столбиком.

Всестороннее изучение биологических харак­
теристик M. pseudovariabilis, его морфологии, жиз­
ненной формы, географии, экологии и фитоцено­
логии имеют важное значение для решения вопро­
сов генезиса бореальных секций рода Myosotis и 
могут быть использованы ботаниками разных спе­
циальностей. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Биоэкологические и ценотические характери­

стики вида изучались на протяжении вегетацион­
ных сезонов 2020–2022 гг. Выявлено 7 популяций, 
расположенных по берегам Енисея в окрестностях 
пос. Бор Туруханского р-на Красноярского края и 
в бассейне нижнего течения Подкаменной Тун­
гуски (реки Грязная, Б. Лебяжья, Б. Черная). Ниже 
приведены местонахождения исследованных по­
пуляций (рис.  1): 1.  Туруханский р-н, высокая 
пойма на правом берегу р. Енисей в устье р. Под­
каменная Тунгуска, злаково-разнотравный луг с 
фрагментами зарослей Padus avium Mill. и Salix 
dasyclados Wimm. 07.07.2021 г., 61°35′19.4″  с.ш., 
90°08′19.4″  в.д.; 2.  Туруханский р-н, участок 
надпойменной террасы на левом берегу р. Енисей 
в устье р.  Подкаменная Тунгуска, в 5  км вы­
ше  пос.  Бор, сенокосный луг. 18.10.2021  г., 
61°33′25.6″ с.ш., 90°10′47.0″ в.д.; 3. Туруханский 
р-н, участок берегового вала и надпойменной тер­
расы на левом берегу р. Енисей в устье р. Подка­
менная Тунгуска, в 2 км выше пос. Бор, некоси­
мый луг с зарослями кустарников. 27.06.2021 г., 
61°34′50.7″ с.ш., 90°05′59.6″ в.д.; 4. Туруханский 
р-н, долина ручья, впадающего в р. Грязная (пра­
вобережный приток р. Подкаменная Тунгуска в 
10  км выше устья), ольшаник из Alnus hirsuta 
(Spach) Turcz. ex Rupr. 01.07.2021 г., 61°38′06.0″ с.ш., 
90°09′02.7″  в.д.; 5.  Туруханский р-н, бассейн 
р. Б. Лебяжья (приток Подкаменной Тунгуски в 
50 км выше устья), затапливаемая пойма р. М. Ле­
бяжья в устье, хвойный лес с пологом кустарни­
ков. 24.06.2020 г. 61°26′49.2″ с.ш., 90°42′07.9″ в.д.; 
6. Эвенкийский р-н, высокая пойма р. Б. Черная в 
нижнем течении (левобережный приток р. Подка­
менная Тунгуска в 76 км выше устья), ложбина 
временного стока, в ольховнике. 04.08.2021  г., 
61°33′08.2″ с.ш., 91°20′24.8″ в.д.; 7. Эвенкийский 
р-н, затапливаемая пойма р.  Б.  Черная в ниж­
нем  течении, в черемушнике. 05.08. 2021  г., 
61°32′09.8″ с.ш., 91°22′55.8″ в.д.

Материалом для изучения морфологии и гео­
графии M. pseudovariabilis послужили гербарные 
коллекции Центрального сибирского ботаниче­
ского сада СО РАН (NSK, NS) и Ботанического ин­

Рис. 1. Местонахождения популяций M. pseudovariabilis. 

Fig. 1. Locations of the populations of M. pseudovariabilis.
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ститута им. В.Л. Комарова (LE). Для изучения жиз­
ненной формы и морфологии корневищ кроме 
гербарных образцов были использованы личные 
сборы С.С. Щербины.

Элементный состав зеленой массы листьев 
M. pseudovariabilis изучался по стандартной мето­
дике. После кислотного разложение проб листьев 
в кислотном растворе содержание общего азота 
определялось методом Кьельдаля (ГОСТ 13496.4, 
2019), фосфора – фотометрическим методом 
(ГОСТ 26657-97, 1998), металлов (K, Ca, Mg, Zn, 
Cu, Co, Fe, Mn, Pb, Cd, Cr) – атомно-абсорбцион­
ным методом (ГОСТ 30178-96, 2003). 

Для данного исследования был использован 
материал из следующего местонахождения: “Крас­
ноярский край, Туруханский р-н, пос. Бор, лево­
бережье в устье Подкаменная Тунгуска, некоси­
мый участок сенокосного луга с Heracleum dissec
tum Ledeb., 14.08.2021. Собр. С.С. Щербина”. 

Латинские названия процитированных видов 
приводятся в соответствии со сводкой С.К. Чере­
панова (1995), с учетом критических работ по си­
стематике отдельных таксонов. 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Таксономия 

и морфологические особенности вида
Myosotis pseudovariabilis Popov, 1953 во Фл. 

СССР, 19: 706, 375; Андрулайтис, Водопьянова и 
др. 1976, Фл. Путорана: 83; Положий, 1977, Фл. 
Красноярского края, вып. 7–8: 120; Никифорова, 
1997, Фл. Сиб., 11: 128; Никифорова, 2005, Конс­
пект фл. Сиб.: 184; Никифорова, 2012, Конспект 
фл. Азиат. России: 379. – M. sylvatica subsp. pseudo-
variabilis (Popov) V.V. Petrovsky 1980 в Аркт. фл. 
СССР, 8: 234. – Незабудка ложноизменчивая.

Holotypus: “Sibiria, prope pagum Turuchansk 
ad  fl. Jenissei inferiorem, in regione subarctica, 
30 VI 1902, Ostrovskich” (LE). – “Сибирь, около 
поселка Туруханск, в нижней части р. Енисей, в 
субарктическом регионе, 30  VI  1902, Остров­
ских” (LE).

M. pseudovariabilis – многолетние, травянис­
тые, мезофитные, длинно-корневищные зеленые 
растения, 20–30(40) см выс., с рыхло расположен­
ными многочисленными розеточными побегами 
(рис. 2). Листья розеточных побегов яйцевидные, 
на верхушке тупые, 2–4(4.5) см дл., 1–2 см шир., 
суженные в длинный черешок, с обеих сторон не­
густо опушенные полуприжатыми тонкими во­
лосками. Стебли в числе 1–3, восходящие или пря­
мые, слабые, неветвистые, внизу слабо опушенные 
оттопыренными прямыми мягкими волосками, 
вверху обычно прижато-волосистые. Стеблевые 
листья малочисленные, сидячие, продолговатые 

Рис. 2. M. pseudovariabilis, 19.06.2022. Фото С.С. Щер­
бины. 

Fig. 2. M. pseudovariabilis, 19. 06. 2022. Photo by S.S. Shcher­
bina.

или продолговато-ланцетные, отклоненные от 
стебля, опушенные с обеих сторон, особенно по 
жилкам, полуприжатыми б. м. тонкими волоска­
ми. Соцветие цимозное – дихазий, состоящее из 
2–3 монохазиев (Кузнецова и др., 1992). В начале 
цветения монохазии находятся в плотных улитко­
закрученных завитках, по мере цветения и от­
цветания и на фазе плодоношения ветви сильно 
удлиняются, распрямляются, соцветие становится 
рыхлым, похожим на кисть. Цветение идет в бази­
петальном направлении: в первую очередь зацве­
тает центральное соцветие, затем боковые. В пре­
делах завитка цветение проходит в акропетальном 
направлении, причем по мере прохождения этого 
процесса завиток постепенно выпрямляется, к 
концу цветения удлиняется до 1/3–1/2 длины рас­
тения. Плодоножки тонкие, густоволосистые, 
3–6(9) мм дл., косо или почти горизонтально от­
клоненные от стебля. 

Корневище, как и у большинства видов секции 
Sylvaticae, длинное тонкое ползучее, эпигеогенное 
по происхождению. В отличие от других видов 
секции у M. pseudovariabilis корневище радиально 
разветвленное (рис. 3). Эпигеогенная природа кор­
невища у многолетних видов рода Myosotis доказа­
на исследованиями И.П.  Игнатьевой (1961) на 
примере морфогенеза M.  alpestris F.W.  Schmidt. 
В первый год жизни втягивание побега идет толь­
ко в одном направлении – вертикально вниз; с раз­
витием придаточных корней у побегов 3-го поряд­
ка происходит распластывание побегов в горизон­
тальном направлении и последующее втягивание 
их вниз, т. е. ясно видно, что корневище начинает 
свое развитие как фотофильный побег. 
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Особенности строения цветка  
M. pseudovariabilis

Чашечка колокольчатая, седовато-зеленая, гус­
то опушенная, особенно у основания с многочис­
ленными, б. м. длинными, мягкими, сильно крюч­
коватыми волосками, на долях прямыми прижаты­
ми и оттопыренными. Доли почти до половины 
сросшиеся, узко-треугольные, в цвету 2–5 мм дл., 
при плодах увеличивающиеся в размерах (рис. 4). 

Признаки чашечки являются определяющими 
в систематике рода Myosotis. Из них особое значе­
ние имеют длина и форма волосков, которыми опу­
шена чашечка, а также степень срастания ее долей. 

Венчик голубой, брахиморфный, отгиб 5–6 мм 
диам., трубка венчика заметно длиннее чашечки, 
в месте перехода трубки в отгиб находятся барха­
тистые желтоватые сводики (рис. 5). 

Рис. 3. Розеточные побеги M. pseudovariabilis в начале октября. а – на лугу под пологом травы; b – препарированный 
клон. Фото С.С. Щербины.

Fig. 3. Roseate shoots of M. pseudovariabilis in early October. a – in a meadow under a canopy of grass; b – dissected clone. 
Photo by S.S. Shcherbina.

Рис. 4. Форма и опушение чашечки. a, b – M. pseudovariabilis; c – M. krylovii. Условные обозначения: с – столбик. 

Fig. 4. Calyx shape and pubescence. a, b – M. pseudovariabilis; c – M. krylovii. Symbols: c – style.

Рис. 5. Соцветие (а) и цветок (b) M. pseudovariabilis. 
Фото С.С. Щербины.

Fig. 5. Inflorescence (a) and flower (b) of M. pseudovariabi-
lis. Photo by S.S. Shcherbina.
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Столбик и его длина у видов подсекции De-
cumbentes является варьирующим признаком. Так, 
у европейских видов M. decumbens и M. kerneri 
Dalla Torre et Sarnth. столбик короткий и не вы­
ставляется из трубки венчика, у M.  variabilis и 
M. terresiana Sennen, напротив, длинный, значи­
тельно выставляющийся. У M.  pseudovariabilis 
столбик 1.8–1.9 мм дл., слегка, на 1–2 мм, выстав­
ляется из трубки венчика и после отцветания за­
метно длиннее чашечки. На рисунке показана 
сравнительная длина столбика у M. pseudovariabilis 
и M. krylovii (рис. 6).

Рыльце у M. pseudovariabilis маленькое, 0.14 мм 
шир. и 0.08 мм выс., коричневатое, пирамидаль­
ное, двулопастное, со слегка сглаженной верхуш­
кой. Поверхность продольно-бороздчатая, бороз­
ды глубокие и резко выступают над поверхностью. 
Папиллы плотно расположены на поверхности 
рыльца, по форме их можно отнести к “lageni-
form”-типу, их ножка короткая, верхняя часть бу­
лавовидной формы, на поверхности которой про­
сматриваются бугорки разной величины (Ники­
форова, Красников, 2020). 

Рыльце M. pseudovariabilis морфологически 
близко рыльцу сибирского вида M. krylovii из сек­
ции Myosotis, а не M. decumbens, у которого рыльце 
имеет остропирамидальную верхушку. Как ранее 
отмечено, у M. decumbens столбик короткий, как у 
видов типовой подсекции, но форма рыльца как у 
M. variabilis, что показывает несомненное родство 

Рис. 6. Схематическое изображение формы венчика цветка. a, b, c – M. pseudovariabilis; d, e, f – M. krylovii. Условные 
обозначения: тв – трубка венчика; в – венчик; ч – чашечка; с – столбик; cв – сводик; п – пыльник.

Fig. 6. Schematic representation of the flower corolla shape. a, b, c – M. pseudovariabilis; d, e, f – M. krylovii. Symbol: тв – 
corolla tube; в – corolla; ч –calyx; c – style; св – vault; п – anther.

M. decumbens с реликтовым видом M. variabilis, а 
не M. sylvatica. У M. pseudovariabilis наоборот, стол­
бик длинный, как у видов подсекции Decumbentes, 
а форма рыльца как у M. krylovii из типовой под­
секции. 

Морфология пыльцевых зерен 
У большинства видов рода Myosotis пыльники 

крупные, до 1.5 мм дл., продуцирующие большое 
количество пыльцевых зерен (п. з.). 

Установлено, что п. з. у M. pseudovariabilis рав­
нополярные (изополярные), одиночные (монады), 
гетерокольпатные, 6-бороздно-3-оровые, гантеле­
видные (в форме песочных часов), в очертании с 
полюса округло-шестиугольные, с экватора сильно 
сжато-эллиптические, полярная ось 6.3–6.6 мкм, 
экваториальный диаметр в узкой части 2.0–
2.6 мкм, в широкой части 3.9–4.5 мкм, псевдоапер­
тура длинная, 5.0–5.2 мкм, оровая борозда короче, 
ланцетовидная, 4.4–4.6  мкм с одной овальной 
орой, расположенной по экватору, 0.4 × 0.6 мкм 
диам. Апертуры с орами чередуются с псевдоапер­
турами. Мембрана борозд гладкая, по краям зер­
нистая. Экзина 0.3 мкм толщ., гладкая, к полюсам 
перфорированная. На обоих полюсах имеются до­
полнительные поровидные участки треугольной 
или почти округлой формы с зернистой поверхно­
стью (Никифорова, 2002).

Отмечено, что в закрытых бутонах пыльники 
не вскрываются и п. з. на рыльце отсутствуют, но 
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уже у частично распустившегося цветка п. з. обво­
лакивают поверхность рыльца, а когда цветок рас­
крывается полностью, многочисленные п. з. ска­
пливаются на поверхности сводиков и в трубке 
венчика. Исследование рылец большинства видов 
рода показало, что форма папилл и их расположе­
ние соответствует форме п. з. (Никифорова, Крас­
ников, 2020).

Морфологические признаки плода
У видов семейства Boraginaceae плод – цено­

бий образован двумя плодолистиками, синкарп­
ный, верхний, ложночетырехгнездный. Односе­
менные опадающие части эремы крепятся к пло­
скому гинобазису с помощью площадки, которая 
называется ареолой. В роде Myosotis форма ареолы 
эремов разнообразна и различается на уровне сек­

ций. У видов секции Sylvaticae ареола почковидная 
(рис. 7, 8).

Эремы 1.6–1.8  мм дл., гладкие, блестящие, 
темно-коричневые, прямые, эллиптические со 
слегка вытянутой верхушкой, в сечении плоско-
трехгранные, с широкой округлой спинкой, с вы­
раженным брюшным килем, а также с узким окры­
лением по краям, более широким на верхушке. 
Стенки тонкие, кожистые, хрупкие, даже с помо­
щью СЭМ не обнаружено заметных скульптурных 
образований. Ареола почковидная (Никифорова, 
2006). 

Исследования показали, что у большинства 
видов рода Myosotis созревают 2–3 полнозрелых 
эрема. У M. pseudovariabilis чаще развивается всего 
два полнозрелых эрема. Подсчитано, что на одном 
цветоносном побеге в среднем формируется 25–
35  цветков, плоды завязываются только у 15–
20 цветков, у остальных они отсутствуют, что за­
метно по плоской чашечке при плодах. Таким об­
разом, один цветоносный побег может произвести 
не более 34–50 эремов, но чаще семенная продук­
тивность значительно ниже и, по всей вероятно­
сти, колеблется в зависимости от климатических 
условий. 

Эремы заключены в чашечку и даже после со­
зревания находятся внутри нее. Чашечка опушена 
крючковатыми волосками, которые при созрева­
нии эремов становятся жесткими и цепляющими­
ся. При созревании плодов плодоножка становит­
ся хрупкой и чашечка легко может отделяться от 
стебля, что способствует распространению расте­
ний на месте. При этом крючковатые волоски мо­
гут цепляться за шерсть мелких животных и птиц, 
в изобилии живущих в кустарниковых зарослях, 
способствуя распространению на более дальние 
расстояния.

Рис. 7. Морфология эрема у видов рода Myosotis: a – вид 
со спинной стороны; b – вид с брюшной стороны. Услов­
ные обозначения: а – ареола; к – киль; окр – окрыление. 

Fig. 7. Morphology of erems in species of genus Myosotis:  
a – dorsal view; b – ventral view. Symbol: a – areola; к – ca­
rina (keel); окр – wing.

Рис. 8. Форма эремов некоторых видов родства M. pseudovariabilis; а – ареола; окр – окрыление. a – M. decumbens;  
b – M. pseudovariabilis; c – M. krylovii; d – M. sylvatica. 

Fig. 8. The form of the erems of some species of affinity M. pseudovariabilis; Symbol: a – areola; окр – wing. a – M. decum-
bens; b – M. pseudovariabilis; c – M. krylovii; d – M. sylvatica.



	 РАСТИТЕЛЬНЫЕ РЕСУРСЫ / PLANT RESOURCES	 19

С.С. Щербина, О.Д. Никифорова, А.И. Сысо	 Биология и экология Myosotis pseudovariabilis Popov

Жизненная форма
И.Г. Серебряков (1962) подчеркивал, что мно­

гие особенности жизненных форм растений уна­
следованы от их далеких предков и отражают 
экологические условия минувших геологических 
эпох. По его мнению: “…жизненную форму у выс­
ших растений мы определяем как своеобразный 
общий облик (габитус) определенной группы рас­
тений, включая их надземные и подземные орга­
ны (подземные побеги и корневые системы), воз­
никающий в их онтогенезе в результате роста и 
развития в определенных условиях среды. Этот 
габитус исторически возникает в данных почвен­
но-климатических условиях как выражение при­
способленности растений к этим условиям” (Се­
ребряков, 1962: 69). Как ранее отмечено, M. pseudo
variabilis сохранился и произрастает в суровых 
условиях Арктики и Гипарктики, при этом он род­
ствен пребореальным европейским длиннотруб­
чатым видам подсекции Decumbentes, что доказы­
вает форма венчика и выставляющийся из трубки 
столбик.

По классификации И.Г. Серебрякова (1964), 
M. pseudovariabilis является многолетним травя­
нистым ползучим поликарпическим растением.

Т.И. Серебрякова (1981) отмечает, что много­
летние ползучие травы являются широко распро­
страненной категорией жизненных форм, которые 
экологически связаны с условиями повышенного 
увлажнения субстрата. Согласно ее исследовани­
ям, M. pseudovariabilis следует отнести к типу “под­
стилочный вид наземно-ползучих трав”, так как у 
данного вида в подстилочном слое в радиальном 
направлении формируются многочисленные уко­
реняющиеся побеги с розеткой листьев и почкой 
возобновления. В фитоценозах наземно-ползучие 
травы ведут себя как эксплеренты, захватывающие 
пространство за счет образования удлиненных 
побегов, которые полегают и укореняются в пер­
вый год жизни. 

Нами выявлено, что у M.  pseudovariabilis в 
июне, в числе 1–3, вырастают облиственные цве­
тоносные побеги 20–35 см дл., которые к концу 
лета отмирают. Их остатки в виде коротких пень­
ков хорошо заметны на корневище. Побеги во­
зобновления среднерозеточные. В июле в пазухах 
листьев апогеотропной части материнского побега 
образуются годичные вегетативные анизотропные 
побеги. К осени происходит укорочение междоуз­
лий и формируется розетка листьев, в пазухах ко­
торых закладываются почки. Побеги полегают и 
укореняются. Верхушечная и почки возобновле­
ния зимуют на поверхности почвы, прикрытые 

подстилкой. После отмирания листьев годичного 
побега его осевая плагиотропная часть с почками 
входит в состав симподиального эпигеогенного 
корневища, связанного с главным корнем. На сле­
дующий год из верхушечной почки побега возоб­
новления развертывается удлиненная генератив­
ная часть дициклического побега, которая пол­
ностью отмирает до апогеотропной розеточной 
части. Таким образом, в первый год побег вегета­
тивный верхнерозеточный, на второй – генератив­
ный удлиненный. Часть побегов на второй год 
остается в вегетативном состоянии и зацветает на 
третий год, часть никогда не переходит к цвете­
нию, их верхушечная почка отмирает, а полегаю­
щие укорененные оси встраиваются в корневище 
и приводят к его разветвлению. 

Проведенные исследования показали, что 
жизненная форма вида исторически формирова­
лась под воздействием похолодания климата, что 
проявилось в изменении формы и размеров кор­
невища и формировании многочисленных укоре­
няющихся побегов, которые радиально располага­
ются в подстилочном слое почвы. Возможно, такая 
жизненная форма, как у M. pseudovariabilis, харак­
терна и для других видов секции Sylvaticae.

Согласно классификации C. Raunkiaer (1934), 
за основу которой были взяты критерии положе­
ния и способа защиты почек возобновления в те­
чение неблагоприятного периода (холодного или 
сухого), M. pseudovariabilis является пассивным 
гемикриптофитом.

Ареал M. pseudovariabilis
Следуя М.Г. Попову (1953, 1959), мы считаем 

M. pseudovariabilis эндемиком бассейна нижнего 
Енисея. Вид произрастает в пределах северо-за­
падной части плато Путорана в высотном подпо­
ясе горной тайги, до 300–400 м над ур. м. (Куваев, 
2006). Наиболее северные местонахождения на бе­
реговых откосах и дренированных надпойменных 
террасах рек указываются около 68–70° с.ш. в Но­
рильско-Хетской лесотундре, у оз. Хантайского, 
в Туруханском р-не (Андрулайтис и др., 1976; Фло­
ра Красноярского края, 1960–1980; Петровский, 
1980). В.Б. Куваев отмечал M. pseudovariabilis в 
долине Енисея в приречных лесах с кедром и 
елью, на сенокосных злаково-разнотравных лугах 
от бывшего села Мирное до села Алинское и счи­
тал, что вид является гипарктическим эндемиком 
Средней Сибири (Куваев, 2006). Растение неодно­
кратно собиралось с 1989 по 2014 г. в западной ча­
сти Эвенкийского р-на, на территории ФГБУ ГПЗ 
“Центральносибирский” (Щербина, 2009) (рис. 9). 
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Условия произрастания M. pseudovariabilis 
и особенности почвенного покрова

Район исследования M. pseudovariabilis распо­
ложен в бассейне р. Енисей между устьями рек 
Подкаменная Тунгуска и Бахта. Он представляет 
собой возвышенную полого-холмистую равнину с 
абсолютными высотными отметками до 290 м по 
левому берегу и 350 м – по правому, сложенную 
четвертичными отложениями, наиболее развиты­
ми в приенисейской части (Щербина, 2003). На 
правобережье Енисея к речной долине подступает 
Среднесибирское плоскогорье, основание которо­
го состоит из палеозойских терригенно-карбонат­
ных пород и траппов. Поверхность плоскогорья 
уступами повышается в восточном и северо-вос­
точном направлениях и переходит в низкогорное 
трапповое плато со столообразными возвышенно­
стями и глубоко врезанными речными долинами. 
К югу от Подкаменной Тунгуски вдоль Енисея про­
тянулся Енисейский кряж, сложенный разнооб­
разными горными породами, с высотами до 500–
800  м над ур.  м. и отдельными вершинами до 
1104 м. В долине р. Енисей различают до 6 надпой­
менных террас, сформированных в плейстоцене. 
Низкая пойма, на левобережье достигающая в ши­
рину нескольких километров, связана с современ­
ной деятельностью Енисея. Правый берег Енисея 
на значительном протяжении обрывист, по нему 
фрагментами представлена первая надпойменная 
терраса высотой 18–25 м. Регион расположен в 

среднетаежной подзоне лесной зоны Евразии. 
Эдификаторами лесных сообществ являются Abies 
sibirica Ledeb., Pinus sibirica Du Tour, Picea obovata 
Ledeb., Larix sibirica Ledeb., Pinus sylvestris L., Betula 
pubescens Ehrh., Populus tremula L. 

Климат континентальный. По данным метео­
рологических станций пос. Бор, Бахта, Верхнеим­
батское, годовое количество осадков составляет 
около 600 мм с максимумом выпадения в августе, 
средняя температура воздуха в январе –24.6… 
–25.8 °С, в июле 16.6…16.7 °С, среднегодовая тем­
пература отрицательная – 4…–5  °С. Погодные 
условия долины Енисея характеризуются посто­
янной повышенной влажностью воздуха и часты­
ми ветрами. Снежный покров появляется в пер­
вой декаде октября, исчезает в конце мая и сохра­
няется в среднем 215  дней в году. Его высота 
75–130 см. Регион расположен в зоне островной 
мерзлоты. Средняя глубина промерзания грунта 
1–1.3 м (Справочник…, 1967–1969). 

Почвенный покров района формируют зо­
нальные подбурые, подзолистые, дерново-буро­
земные, дерново-карбонатные, таежные глеевые 
почвы подзоны средней тайги, а также интразо­
нальные почвы – болотные и пойменные (Ершов, 
1998). Сильное влияние на гидротермический ре­
жим почв, развитие торфо- и глееобразования 
оказывают мерзлотный водоупорный слой в почве 
и многолетнемерзлые породы, мощностью 20–
70 м. Среднегодовая температура на поверхности 
почв близка к 0 °С. В начале лета почвы оттаивают 
до 0.2–0.5 м, в начале осени – до 0.7–1.0 м. Мерзлот­
ный слой замедляет миграцию вод и вызывает из­
быточное увлажнение почв, недостаток кислорода 
и тепла, что может влиять на подвижность элемен­
тов в почвах и минеральное питание растений. 

Почвообразование протекает на разных по ге­
незису почвообразующих породах. Подзолы иллю­
виально-гумусовые формируются на бедных ма­
кро- и микроэлементами бескарбонатных ледни­
ковых отложениях, выходах кварцевых песков, 
песчаников. Почвы развиваются также на продук­
тах выветривания траппов, сланцев, известняков 
и других пород и наследуют от них высокое со­
держание карбонатов, макро- и микроэлементов. 
В районе имеются природные локальные геохими­
ческие аномалии и ореолы с повышенным, но не 
опасным содержанием Cu, Zn, Co, B, Mo, Ba, Sr, V, 
Pb, Cr (Москалев и др., 2013). Пойменные (аллюви­
альные) почвы возникли на аллювиальных отло­
жениях – принесенных речными водами продук­
тах эрозии разных горных пород и почв водосбор­
ного бассейна. 

Реакция почвенной среды меняется от средне­
кислой до нейтральной (pH 4.7–6.8), грануломет­

Рис. 9. Карта ареала M. pseudovariabilis. 

Fig. 9. Areal map M. pseudovariabilis. 
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рический состав – от супесчаного до легкосугли­
нистого, содержание органического вещества – от 
среднего до высокого (3–6 %), а макро- и микро­
элементов – от очень низкого до очень высокого. 

Элементный состав зеленой массы листьев 
M. pseudovariabilis

В месте отбора пробы листьев M. pseudovaria-
bilis (см. раздел “Материал и методы”) концент­
рация в почве подвижных, доступных растениям 
форм одних макро- и микроэлементов (P, K, Ca, 
Mg, Zn, Cu, Co) была в пределах нормы (средних–
высоких) для минерального питания большинства 
сосудистых растений, а других (Fe, Mn, Pb, Cd, Cr, 
N) – низкая с агрохимических, биогеохимических 
и санитарно-гигиенических позиций. 

Исследования показали высокое содержание 
сырой золы и золы, не растворимой в 10%-й со­
ляной кислоте. Причиной этого могут быть ми­
неральные частицы, осевшие на поверхности 
листьев растений в периоды их затопления обога­
щенными взвесями речных вод. По критериям 
растительной диагностики обеспеченности расте­
ний элементами минерального питания (Церлинг, 
1990; Reference…, 2000) уровень концентрации в 
листьях N, P, K, Ca, Mg, Mn, Zn, Cu находится в 
пределах нормы. Очень высокой оказалась кон­
центрация Fe и Co, вероятно, из-за указанного за­
грязнения растений минеральными частицами 
речных вод. Ниже приведена таблица, в которой в 
сжатой форме отражены результаты исследования 
элементного состава растений. 

Биотические факторы и их влияние  
на структуру популяций

В речных долинах вид спорадически встреча­
ется под пологом кустарников и трав. При нару­
шениях кустарниковой растительности – срезании 
льдом во время паводка – образуются природные 
луга. Доминантом исследованных лугов является 
Heracleum dissectum – вид естественной флоры. Его 
ценозы состоят из 2–3 видов, например, H. dissec
tum + Anthriscus sylvestris + Geum rivale L., или 

H. dissectum + Carex drymophila Turcz.ex Steud., или 
H. dissectum + M. pseudovariabilis. По нашим наблю­
дениям, M. pseudovariabilis является постоянным 
видом высокотравных сообществ. Под пологом 
H.  dissectum, где отсутствуют другие растения, 
M. pseudovariabilis образует большие куртины. Вид 
проявляет низкую конкурентоспособность, ха­
рактерную для эксплерентов: в сомкнутом ценозе 
занимает свободные участки почвы и окна, свя­
занные с микронарушениями. 

На сырых участках лугов M.  pseudovariabi
lis  встречается под пологом Cirsium helenioides 
(рис. 10). Последний вид выдерживает многолет­
нее сенокошение (Волкова, 2017). На скошенных 
участках он формирует осенние розетки листьев 
диаметром около 1 м. Согласно исследованиям в 
Южной Сибири, для куртин C. helenioides харак­
терна “ценотическая замкнутость”: “…сама особь 
представляет собой более-менее компактную кур­
тину, а по периферии отрастают очередные побе­
ги, и центральная часть становится оголенной. От­
мечено, что в пределах этой куртины поселение 
других видов затруднено. Этому, вероятно, пре­
пятствует как сильное одревеснение корневища, 
расположенного поверхностно, так и затенение со 
стороны вегетирующих побегов, особенно мощ­
ных осенних розеток” (Волкова, 2009: 373). На ени­
сейских сенокосных лугах M. pseudovariabilis про­
израстает в ценозах C. helenioides – растение се­
лится внутри куртин бодяка и отрастает после 
скашивания; осенью розетки оказываются укры­
тыми слоем зеленых листьев C. helenioides. В сере­
дине октября 2021 г. эти листья, за исключением 
самых молодых, были повреждены октябрьскими 
заморозками (до –7 °С), истончились и побурели, 
а под ними находились осенние розетки M. pseudo
variabilis без признаков повреждения. По всей 
вероятности, укрытие из листьев способствует 
успешному переживанию холодов растениями 
M. pseudovariabilis. Подобные ценотические отно­
шения видов до сих пор слабо изучены и практи­
чески не отражены в ботанической литературе. 

Содержание золы, макро- и микроэлементов в листьях Myosotis pseudovariabilis, 
собранных в пойме р. Подкаменная Тунгуска

The content of ash, macro- and microelements in leaves of M. pseudovariabilis  
in the floodplain of the Podkamennaya Tunguska River

Сырая 
зола

Зола не 
раство-
римая в 
10 % HCl

N P K Ca Mg Fe Mn Zn Cu Co

% в сухом веществе мг/кг сухого вещества
18.1 ± 0.7 6.5 ± 0.3 1.7 ± 0.3 0.38 ± 0.07 3.9 ± 0.1 1.2 ± 0.2 0.3 ± 0.1 4522 ± 1628 130 ± 33 34 ± 15 7.5 ± 3.0 1.73 ± 0.73
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Плотность популяций
Небольшие по площади популяции M. pseudo-

variabilis приурочены к зарослям кустарников c 
эдификаторами Padus avium, Alnus hirsuta (Spach) 
Turcz. ex Rupr., Duschekia fruticosa (Rupr.) Pouzar, 
Salix dasyclados Wimm. В них M. pseudovariabilis 
произрастает в травяном ярусе под пологом папо­

ротников и Cirsium helenioides. Эти популяции со­
стоят из небольшого числа особей, образующих 
локальные скопления (см. рис. 10). 

Большие популяции характерны для лугов 
природного и антропогенного происхождения, где 
вид отмечается с высоким постоянством, но в ма­
лом обилии. Основу травостоя лугов составляют 

Рис. 10. Растения M. pseudovariabilis в ценозе Cirsium helenioides. Фото С.С. Щербины. 

Fig. 10. Plants of M. pseudovariabilis in the cenose of Cirsium helenioides. Foto by S.S. Shcherbina.

Рис. 11. Популяция M. pseudovariabilis на злаково-борщевиковом лугу. Фото С.С. Щербины.

Fig. 11. Population of M. pseudovariabilis in a grass and bushmeat meadow. Foto by S.S. Shcherbina.
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Heracleum dissectum, Dactylis glomerata L., Cala-
magrostis langsdorffii (Link) Trin., Angelica decurrens 
(Ledeb.) B. Fedtsch., Anthriscus sylvestris, Filipendula 
ulmaria, видовое богатство сообществ достигает 
50 видов на 100 м2 (Номоконов, 1959; Куваев и др., 
2001). 

Сенокосное использование лугов влияет на 
характер распределения M. pseudovariabilis. В ре­
зультате сенокошения доминанты природных лу­
гов – крупные виды семейства Umbeliferae и Cala-
magrostis langsdorffii сменяются злаками (Dactylis 
glomerata L., Brachypodium pinnatum (L.) Beauv., Fes-
tuca pratensis Huds.) и богатым разнотравьем, ус­
ложняется ярусная структура сообществ. В траво­
стое выделяется три хорошо выраженных яруса: 
эдификаторный, высотой 1.5–2.0 м, второй ярус – 
до 0.7–0.8 м и третий ярус – 0.3–0.4 м, в котором 
произрастает M. pseudovariabilis. Моховой покров 
не характерен, но иногда присутствуют зеленые 
мхи. Распределение M. pseudovariabilis равномер­
ное, в густом травостое растение не образует боль­
ших куртин. 

Особенности развития M. pseudovariabilis 
На лугах развитие M. pseudovariabilis начина­

ется в конце третьей декады мая. Эпигеогенное 
корневище расположено в рыхлой подстилке, на 
его конце находится розеточная часть побега с 
верхушечной почкой. Из перезимовавших почек 
развиваются 1–3 восходящих генеративных и 5–8 
вегетативных побегов. Цветение начинается в 
июне в условиях полного светового дня. В луговых 
ценозах наблюдали разные стадии вегетации: с 
15–17 июня 2021 г. цветение, созревание плодов и 
образование вегетативных побегов. В пойменных 
кустарниково-травяных сообществах те же фено­
логические фазы наблюдались в период с 5–6 июля 
2021 г. В период максимального развития траво­
стоя в первой декаде июля растение находится под 
сомкнутым травяным пологом. Освещенность в 
нижнем травяном ярусе падает до минимальных 
пределов. Цветение заканчивается и продолжает­
ся плодоношение. Стебли поникают, созревшие 
плоды на них немногочисленны, многие отсут­
ствуют, так как при созревании они отламываются 
вместе с плодоножкой. К середине августа часть 
листьев вегетативных побегов отмирает, побеги 
полегают и укореняются. К концу вегетации (сен­
тябрь) многочисленные вегетативные побеги рас­
полагаются в радиальном направлении и образуют 
куртину. На конце побегов сформированы осен­
ние розеточные листья. В начале октября много­
численные розетки укрыты высохшими стеблями 
трав, а на сенокосных лугах находятся под редким 
пологом травы. Для особей вида в генеративном 

состоянии возможно вегетативное размножение в 
результате перегнивания эпигеогенного корневи­
ща, образуется клон, который может занимать 
площадь до 350 см2.

Отмечается реакция M.  pseudovariabilis на 
аномальные погодные условия, в частности на пе­
репады температур и ранние заморозки. Так, в 
окрестностях пос. Бор в начале октября 2021 г. 
ночные температуры достигали –7 °С, в дальней­
шем ночные температуры повысились до 3…4 °С. 
Выявлено, что укоренившиеся розетки перено­
сят даже октябрьские заморозки. Оказалось, что 
листья осенних розеток более толстые, чем летние. 

Регулярные слабые морозы –3…–5 °С способ­
ствуют закаливанию растений, что предохраняет 
их от замерзания при более низких температурах 
(Лархер, 1978). 

Биохимические особенности вида 
Ю.В. Шинкаренко (2001, 2003) впервые уста­

новила, что у видов рода Myosotis отсутствуют ал­
калоиды и катехины, которые встречаются в дру­
гих родах семейства. В роде Myosotis были найдены 
фенольные соединения (флавоноиды и фенолкар­
боновые кислоты), которые могут служить био­
химическими маркерами на уровне секций. Ока­
залось, что флавоноидные профили M. pseudo
variabilis и M. decumbens (=M.  frigida (Vestergr.) 
Czernov) близки, что указывает на родство этих 
видов. Качественный состав флавоноидов M. pseu
dovariabilis более беден по сравнению с M. krylovii. 
Кроме того, выявлено, что у родственного вида 
M. krylovii низкое содержание сапонинов и среднее 
значение танинов. Этот факт предполагает их на­
хождение у M. pseudovariabilis. Совместное иссле­
дование Ю.В. Шинкаренко и Ю.Л. Якимовой (2006) 
показало низкую антибактериальную активность 
масляных экстрактов листьев M. krylovii по срав­
нению с видами других секций рода. Масляный 
экстракт этого вида воздействовал только на один 
тип бактерий – Shigellasonnei. Вполне возможно до­
пустить, что полученные результаты можно экс­
траполировать на M. pseudovariabilis. 

К вопросу охраны популяций 
M. pseudovariabilis

У видов секции Sylvaticae рода Myosotis, в том 
числе у M. pseudovariabilis, сохранились признаки 
конституции, свойственные предковым преборе­
альным лесным формам, которые обитали в усло­
виях мягкого микроклимата высокотравных цено­
зов: гигро- или мезофитность, раннее цветение, 
ползучее корневище, ортотропные генеративные 
побеги, поверхностное расположение почек воз­
обновления и слабая зимостойкость. У ряда видов 



24	 Растительный мир Азиатской России  /  Flora and Vegetation of Asian Russia • 2023 • 16 • 1

S.S. Shcherbina, О.D. Nikiforova, А.I. Syso	 Biology and Ecology of Myosotis pseudovariabilis Popov

развилась способность формировать вегетатив­
ные побеги, компенсирующие недостаточный уро­
вень фотосинтеза в нижнем ярусе травостоя и 
обеспечивающие эффективное возобновление и 
вегетативную подвижность. 

Большая часть видов секции Sylvaticae произ­
растает в европейских горных лесах, которые, по 
мнению Р.В. Камелина с соавторами (Камелин и 
др., 1999), являются “реликтовым наследием ши­
роколиственных лесов”.

Ценотические связи незабудок с представите­
лями рода Heracleum прослеживаются в Западной, 
Средней и Северной Европе, Средней Сибири и на 
Дальнем Востоке. Так, в описаниях с участием ев­
ропейских реликтовых видов Myosotis decumbens, 
M. teresiana Sennen присутствует западно-пале­
арктический Heracleum sphondylium L. В описаниях 
с участием M. florentina Grau указывается палеарк­
тический вид H. sibiricum L. s.l. Как ранее указано, 
в описаниях, где присутствуют виды M. krylovii и 
M. pseudovariabilis, обычно встречается восточно-
палеарктический вид H. dissectum, а в описаниях с 
M. sachalinensis M. Pop. – дальневосточно-северо­
американский H. lanatum Michx. (Смирнов, 2002). 

Доминант луговой ассоциации в бассейне 
нижнего Енисея H. dissectum входит в кладу близ­
кородственных видов, распространенных в Евра­
зии, таких как H. sphondylium L., H. sibiricum L., 
H. pyrenaicum Lam., H. carpaticum Porc., а также не­
сколько восточноазиатских видов (Logacheva et al., 
2008; Yu еt al., 2011). 

Как ранее отмечено, M.  pseudovariabilis ус­
пешно произрастает на используемых и неисполь­
зуемых лугах и часто отмечается в кустарниковых 
сообществах речных долин, где происходит ин­
тенсивное зарастание низкой и средней поймы 
кустарниками. Из-за отсутствия высоких павод­
ков сократилось количество нарушений расти­
тельности, способствующих образованию природ­
ных лугов. Одновременно с этим в последние деся­
тилетия в долине р. Енисей снизилось влияние 
человеческой деятельности: бывшие сенокосы, 
пашни и огороды зарастают кустарниками и высо­
котравьем, которые являются экологической ни­
шей для популяций M. pseudovariabilis. Несмотря 
на данные обстоятельства, реликтовый вид 
M. pseudovariabilis уязвим в пределах крупных на­
селенных пунктов, особенно на участках возле 
г. Норильска. В настоящее время местообитания 
вида находятся под охраной только на территории 
ФГБУ ГПЗ “Центральносибирский”. Рекомендуем 
организовать наблюдения за видом в заповеднике, 
а также придать виду охранный статус и включить 
в региональные Красные книги.
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ECOLOGO-BIOLOGICAL CHARACTERISTICS  
OF MYOSOTIS PSEUDOVARIABILIS POPOV (BORAGINACEAE)
Svetlana S. Shсherbina1, Olga D. Nikiforova2, Aleksandr I. Syso3

1Central Siberian State Biosphere Reserve, Krasnoyarsk Territory, Turukhansk district, pos. Bor,  Russia; sv-shh@mail.ru 
2Central Siberian Botanical Garden, SB RAS, Novosibirsk, Russia; Nikiforovansk@yandex.ru 

3Insitute of Soil Science and Agrochemistry SB RAS, Novosibirsk, Russia; syso@mail.ru
The bioecological features of Myosotis pseudovariabilis Popov from the section Sylvaticae (Popov ex Riedl) Tzvelev, 
an endemic of the lover reaches of the Yenisei river (Krasnoyarsk Territory) are considered. Taxonomy, 
geographical distribution, species protection, and morphological characters of vegetative and generative organs 
are discussed. Original researches on element composition of green mass of leaves of M. pseudovariabilis in 
connection with soil composition and ecological conditions of species existence are carried out. Phenological 
characteristics of the species as well as plant response to abnormal weather conditions were studied for the first 
time. It has been noted that small populations of M. pseudovariabilis, Heracleum dissectum Ledeb. are confined to 
shrub thickets in river and stream valleys, while large populations are characteristic of meadows of natural and 
anthropogenic origin. The conjugate development of cenoses with participation of M. pseudovariabilis and Cirsium 
helenioides (L.) Hill was revealed. Plant communities M. pseudovariabilis is an explerant; its life strategy is aimed 
at the formation of long creeping epigeogenic rhizomes that radially take up space due to vegetative rosellate 
shoots, which have buds of regeneration on the ground surface and are covered by dry leaf debris. At present, due 
to the reduction of human activity, former hayfields, arable lands and vegetable gardens are overgrown with shrubs 
and tall grasses, which contributes to creation of favorable conditions for growth of M. pseudovariabilis and 
increase of its populations, since the main ecological niche of the species is meadow shrub communities of the 
eutrophic successional vegetation series. 
Key words: Myosotis pseudovariabilis, taxonomy, bioecology, morphology life strategy, phenology, communities.
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