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Аннотация. Изучены соотношение особей с коротко- и длинностолбчатыми 
цветками в 3 ценопопуляциях и семенная продуктивность гетеростильного мно-
голетнего травянистого поликарпического короткокорневищного растения Pul-
monaria obscura. Исследования проведены в условиях Московской области с 2020 
по 2022 г. по общепринятым методикам. Соотношение особей с коротко- и длин-
ностолбчатыми цветками в 3 ценопопуляциях P. obscura статистически значимо 
не отличается от 1:1. Это соотношение в течение трех лет наблюдений оставалось 
стабильным без флюктуаций. Число сформированных семян на одной особи ва-
рьировало от 29 до 79 и не зависело от типа цветка. При свободном опылении 
чаще всего в плодах образуются 1 или 2 семени (71,6–87,5% плодов в общей 
структуре семенной продуктивности). Наиболее успешное завязывание семян и 
плодов наблюдается при легитимном опылении коротко- и длинностолбчатых 
цветков. Для P. obscura характерна частичная самосовместимость: при иллеги-
тимном опылении и самоопылении наблюдается завязывание немногочисленных 
плодов и семян. Показатели как потенциальной, так и реальной семенной продук-
тивности в расчете на цветок и особь у гетеростильного вида P. obscura статисти-
чески значимо не различаются, что способствует поддержанию равновесного со-
отношения форм в ценопопуляциях. 
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Summary. Self-incompatibility in plants is the mechanism preventing autogamy 
and promoting xenogamy. The vast majority of heteromorphic species are heterosty-
lous. Populations of distylous species include two types of plants, S-morph (with 
“thrum” flowers) and L-morph (with “pin” flowers). Since the first work on this special 
reproductive feature, many aspects of heterostyly have been studied: its distribution in 
flowering plants, flower morphology, inheritance patterns, the ratio of S-morphs and L-
morphs in populations, seed sets of plants with different types of flowers, etc. Despite 
the long history of studying heterostyly, many of these features remain unclear or un-
explored for many heterostylous species. In the genus Pulmonaria, distyly was first 
described and studied in detail in the species Pulmonaria officinalis, while Pulmonaria 
obscura Dumort (Unspotted Lungwort) has thus far not been studied regarding distyly. 
The latter is a perennial herbaceous polycarpic plant with a short rhizome. Fragmen-
tariness and contradictory data on the ratio of S- and L-morphs in the plant populations 
led us to identify the structure of Pulmonaria obscura populations in Moscow Oblast 
and compare the seed sets of plants with different floral types.  

The ratio of S- vs. L-morphs and the seed set of P. obscura were studied in Moscow 
Oblast from 2020 to 2022. The frequencies of plants with thrum and pin flowers were 
studied in three populations. In all populations, the number of generative S- and L-
morphs was counted on 1-m-wide transects. In each population, the number of studied 
plants was at least 100. The ratio of S- vs. L-morphs was investigated over three years 
in all three populations. The study of seed set in P. obscura was carried out according 
to the generally accepted methods. The number of ovules and seeds per flower and plant 
and the percentage ratio between these indicators were estimated. The number of flow-
ers/fruits in the inflorescence/infructescence, and the number of seeds in the fruit were 
counted on 60 plants (10 plants with different types of flowers from three populations). 
The crossing system in P. obscura was carried out by hand pollination applying the 
following kinds: 1) legitimate pollination, 2) illegitimate pollination, 3) autogamy. Ten 
S- and L-morphs were used in each case when counting seeds. All obtained data were 
processed by the methods of variation statistics. Analysis of the variability of morpho-
logical parameters was performed using descriptive statistics (minimum and maximum 
of the indicator), and range diagrams (mean value ± error of the means and standard 
deviation). A comparison of the obtained values of medians of traits in different popu-
lations was carried out using the standard Mann-Whitney U test. The ordination of sam-
ples from populations was performed using the method of principal components (PCA).  

The ratio of plants with pin and thrum flowers in three populations of P. obscura 
did not deviate significantly from 1:1 and remained stable without noticeable fluctua-
tions during the three years of observations (see Tables 1 and 2). Pin and thrum flowers 
of P. obscura and plants with different types of flowers, do not differ significantly (see 
Fig. 1). Such features of seed sets persisted during all three years of observations. The 
number of ovules and seeds per flower and per generative shoot is slightly higher in 
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thrum flowers, but these differences are not statistically significant. The average num-
ber of seeds was 1.6 pcs. in pin flowers and 1.8 pcs. in thrum ones (see Fig. 1). Both 
types of flowers are characterized by an average value of the seeds/ovules ratio (from 
32.7 to 55.4%), which did not depend on the year of observation. The formation of 1 or 
2 seeds per fruit is most common in both floral types (see Fig. 1). As a result, such kinds 
of coenobia account for 71.6-87.5% of fruits. Coenobia without seeds or, on the con-
trary, with 4 ones are extremely rare. The frequency of fruits from both floral types does 
not statistically differ if 0, 1, 2 or 4 seeds are set in them. Thrum flowers have more 
fruits with 3 seeds than pin ones: 21.1 and 5.8%, respectively (see Fig. 1 and Table 3). 
The arrangement of L- and S-morphs from different populations in the first two princi-
pal components (PCA) (see Fig. 2) did not reveal differences between them and be-
tween different plants of the three populations. The first principal component (PC1 = 
33.2% of variance) is closely related positively to the number of flowers, number of 
ovules and seeds per plant and negatively to the number of fruits that do not set seeds. 
The second principal component (PC2 = 27.9% of variance) correlates positively with 
the seeds/ovules ratio and the number of fruits with 3 seeds, and negatively with the 
number of fruits with 1 seed. The largest number of seeds and fruits was set in L- and 
S-morphs as a result of legitimate pollination (see Tables 3 and 4). In this type of pol-
lination, the most common kind is fruits with 4 seeds. As a result of illegitimate polli-
nation and autophily, few seeds are set and a small number of fruits are formed in L- 
and S-morphs (see Tables 3 and 4). In these kinds of crossings, two types of fruits are 
formed: some do not contain seeds, and the second sets contain 1 seed. The number of 
ovules and seeds in pin and thrum flowers of P. obscura, and S- and L-morphs, do not 
differ significantly, which contributes to maintaining an equal ratio of morphs in popu-
lations. The number of ovules and seeds per flower and plant in P. obscura did not 
differ statistically, which contributed to maintaining an equilibrium ratio of forms in 
the studied populations. For this study, Pulmonaria obscura appears to be characterized 
by partial self-compatibility: few fruits and seeds are set in the case of illegitimate pol-
lination and autophily. 

The article contains 5 Tables, 44 References. 
Keywords: Pulmonaria obscura, Boraginaceae, heterostyly, self-incompatibly, 

population structure, seed set 
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Введение 

 
Самонесовместимость у растений – один из механизмов, препятствую-

щих автогамии и способствующих ксеногамии. Выделяются две группы са-
монесовместимых видов: гомоморфные (все цветки самонесовместимой по-
пуляции идентичны) и гетероморфные (цветки в самонесовместимой попу-
ляции различаются морфологически). Большинство гетероморфных видов 
характеризуется наличием гетеростилии [1–2]. Популяции гетеростильных 
растений включают два (дистилия) или три (тристилия) типа особей, обра-
зующих цветки, которые различаются длиной тычинок и столбиков и, соот-
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ветственно, положением пыльников и рылец [3]. Популяции дистильных ви-
дов включают особи с коротко- и длинностолбчатыми цветками. В настоя-
щее время гетеростилия выявлена у 199 родов из 28 семейств цветковых 
растений [2, 4].  

Начиная с первых работ по гетеростилии [5, 6], изучены многие ее осо-
бенности: распространение у цветковых растений, морфология цветков, ха-
рактер наследования, соотношение особей с разными типами цветков в по-
пуляциях, их семенная продуктивность и др. [1, 3, 4, 7, 8–10]. Несмотря на 
длительную историю изучения гетеростилии, многие из этих характеристик 
остаются неясными или неизученными для большинства гетеростильных 
видов [11]. 

Соотношение особей с разными флоральными типами обычно постоянно 
у гетеростильных видов [6, 7, 12]. У дистильных видов соотношение особей 
с разными типами цветков часто составляет 1:1. Однако констатированы не-
однократные случаи неравного соотношения. По сведениям разных авторов, 
в популяциях дистильных видов встречаются все три возможных варианта: 
равное или с преобладанием одной из форм [9, 10, 13–15]. При наличии ин-
тенсивного вегетативного размножения в популяциях ди- и тристильных ви-
дов часто наблюдается сильное отклонение в соотношении морф от теоре-
тически ожидаемых 1:1 или 1:1:1 [16, 17]. 

На примере целого ряда видов с разностолбчатостью показано, что су-
ществует связь между структурой их популяций и способом поддержания 
популяций [16–18]. Например, в большинстве изученных популяций 
Pulmonaria officinalis L., у которой преобладает семенное возобновление, 
доминировали особи c длинностолбчатыми цветками [19–22]. Авторы свя-
зывают это с более высокой семенной продуктивностью длинностолбчатых 
цветков в сравнении с короткостолбчатыми. Особенно сильное влияние раз-
личий в семенной продуктивности на соотношение особей с разными фло-
ральными формами проявлялось в небольших по размеру и численности по-
пуляциях, в которых намного чаще наблюдалось неравное соотношение 
особей с коротко- и длинностолбчатыми цветками. 

В сем. Boraginaceae описано 12 родов с дистилией: Pulmonaria L., 
Lithospermum L., Lithodora Griseb., Amsinckia Lehm. и др. [23, 24]. Из пред-
ставителей рода Pulmonaria дистилия впервые была описана и подробно ис-
следована у P. officinalis [5, 6]. В настоящее время к этому роду относится 
18 видов за исключением одного вида (Pulmonaria cesatiana (Fenzl & Friedr.) 
Selvi, Bigazzi, Hilger & Papini), которые обладают гетеростильными цвет-
ками [24]. Pulmonaria obscura Dumort. (медуница неясная, или темная) в 
этом отношении почти не изучена. Это многолетнее травянистое поликар-
пическое короткокорневищное растение [25]. Ареал вида охватывает почти 
всю европейскую часть России, Прибалтику, Крым, запад Западной Сибири, 
Скандинавию, Среднюю и Атлантическую Европу, север Средиземноморья 
[26]. P. obscura обычна в снытевых, осоково-снытевых, осоковых и зеленчу-
ковых дубравах и производных липняках [27]. P. obscura относится к веге-
тативно-малоподвижным видам, и поддержание ее популяций осуществля-
ется преимущественно семенным путем [25]. 
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Предыдущие исследования показали, что благодаря наличию гетеро-
стилии, синхронному суточному ритму цветения коротко- и длинно-
столбчатых цветков, формированию большого числа пыльцевых зерен в 
обоих типах цветков и существованию системы самонесовместимости у 
P. obscura преобладает перекрестное опыление между разными флораль-
ными типами [28]. Однако сведения о структуре популяций и семенной 
продуктивности P. obscura крайне немногочисленны. Из литературы сле-
дует, что в трех популяциях выявлено равное соотношение особей с раз-
ными типами цветков [29, 30], в одной преобладала длинностолбчатая 
форма [31], в другой – короткостолбчатая [29]. Согласно данным 
J.M. Olesen [30], в плодах, сформированных из коротко- и длинностолб-
чатых цветков P. obscura, образуется сходное число семян – 2,1 и 2,3 шт. 
соответственно. Фрагментарность и противоречивые сведения о соотно-
шении гетеростильных особей в популяциях предопределили цель дан-
ной работы – выявление структуры ценопопуляций Pulmonaria obscura в 
Московской области и сравнение семенной продуктивности особей с раз-
ными флоральными типами. 

 
Материалы и методики исследования 

 
Соотношение особей с разными типами цветков и семенная продуктив-

ность P. obscura изучены в естественных условиях Московской области с 
2020 по 2022 г. Частоты особей, образующих коротко- и длинностолбчатые 
цветки, исследованы в трех ценопопуляциях. В каждой ценопопуляции за-
кладывали трансекты шириной 1 м и подсчитывали число генеративных 
особей, несущих разные флоральные типы. Длина трансекты варьировала от 
20 м (ценопопуляции 2 и 3) до 50 м (ценопопуляция 1). В каждой ценопопу-
ляции число проанализированных особей было не менее 100. Во всех цено-
популяциях изучена динамика соотношения особей с разными типами цвет-
ков в течение трех лет. Оценка частот половых фенотипов проведена с уче-
том рекомендаций R.R. Sokal и F.J. Rohlf [34], при этом определяли среднее 
значение частот особей с разными флоральными типами и его ошибку. Для 
оценки степени отклонения фактических численностей от теоретически 
ожидаемых и сопоставления частот половых фенотипов в ценопопуляциях 
использован критерий G. Величина G распределена как хи-квадрат, а число 
степеней свободы вычисляется по формуле: df = (k – 1)*(l – 1), где k – число 
сравниваемых ЦП; l – число фенотипов.  

1. Московская область, Истринский р-н, окр. с. Павловская Слобода. 
55°47'53,4"N 37°04'55,9"E. Еле-сосняк зеленчуково-волосистоосоковый. 
Общее проективное покрытие (ОПП) – 70%, проективное покрытие вида 
(ППВ) – 3%. Доминанты травяного покрова: Carex pilosa Scop., Galeobdolon 
luteum Huds., Aegopodium podagraria L., Asarum europaeum L. 

2. Московская область, городской округ Мытищи, окр. п. Нагорное. 
55°54'19,5"N 37°36'57,0"E. Липо-ельник медуницево-зеленчуковый. ОПП – 
95%, ППВ – 20%. Доминанты травяного покрова: Galeobdolon luteum, 
Pulmonaria obscura, Ajuga reptans L., Aegopodium podagraria. 
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3. Московская область, Одинцовский городской округ, окр. г. Одинцово. 
55°41'43,6"N 37°15'48,8"E. Дубо-липо-ельник зеленчуково-волосистоосоко-
вый. ОПП – 60%, ППВ – 10%. Доминанты травяного покрова: Carex pilosa, 
Galeobdolon luteum, Athyrium filix-femina (L.) Roth, Pulmonaria obscura, Ca-
lamagrostis arundinacea (L.) Roth. 

Изученные ценопопуляции различались плотностью особей P. obscura: в 
ценопопуляции 1 данный вид имел минимальную плотность (2,1 особи на  
1 м2), в ценопопуляции 2 – максимальную (10,3 шт./м2), в ценопопуляции 
3 – промежуточную (5,6 шт/м2). 

Изучение семенной продуктивности P. obscura проведено по общепри-
нятой методике [32, 33]. Из показателей семенной продуктивности оцени-
вали потенциальную семенную продуктивность (число семязачатков на цве-
ток и особь), реальную семенную продуктивность (число завязавшихся се-
мян на цветок и особь), процентное соотношение между этими показате-
лями – процент завязывания семян (процент плодоцветения). Для этого на 
60 модельных особях (по 10 особей с разными типами цветков из трех цено-
популяций) подсчитывали число цветков и плодов в соцветии, число семян 
в плоде. Учет числа завязавшихся плодов осуществляли в фазу начала их 
созревания, когда нет потерь от осыпания и хорошо отличаются сформиро-
ванные семена от недоразвитых. Для представителей сем. Boraginaceae ха-
рактерны плоды ценобии, состоящие из четырех односемянных мерикар-
пиев – эремов. Далее по тексту для единообразия использованы термины 
«семя» и «плод».  

Во время цветения P. obscura проведены наблюдения над частотой и чис-
ленностью насекомых-опылителей, посещающих ее цветки. Отмечали 
число посещений насекомыми этикетированных цветков за период их функ-
ционирования (4–5 дней) и их систематическую принадлежность.  

Для изучения системы скрещивания у P. obscura проводили следующие 
варианты искусственного опыления. В каждом варианте при подсчете семян 
использовали по 10 особей, несущих разные типы цветков. 

1. Легитимное опыление. Проводили скрещивание кастрированных ко-
ротко- и длинностолбчатых цветков пыльцой особей с противоположным 
типом цветков. Перед скрещиванием с модельных растений удаляли все 
цветки, оставляя только бутоны, и помещали растения под пергаментные 
изоляторы. За день до скрещивания кастрировали цветки. Заблаговременное 
удаление тычинок из цветков связано с тем, что пыльники начинают рас-
трескиваться, когда цветок находится в стадии рыхлого бутона. Тем самым 
исключается вероятность попадания собственной пыльцы на рыльце. Утром 
следующего дня переносили пыльцу на рыльца из цветков противополож-
ного типа. Цветки до полного созревания семян оставляли под изолятором. 

2. Иллегитимное опыление. Скрещивание кастрированных коротко- и 
длинностолбчатых цветков пыльцой особей с таким же типом цветков. 
В этом варианте опыта за день до скрещивания кастрировали цветки. Забла-
говременное удаление тычинок из цветков связано с тем, что пыльники 
начинают растрескиваться, когда цветок находится в стадии рыхлого бу-
тона. Тем самым исключается вероятность попадания собственной пыльцы 
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на рыльце. Пыльцу короткостолбчатых цветков одних растений переносили 
на рыльца кастрированных короткостолбчатых цветков других растений. 
Аналогичным образом поступали с длинностолбчатыми цветками. Опылен-
ные цветки изолировали до полного созревания семян. 

3. Самоопыление. Соцветия с некастрированными коротко- и длинно-
столбчатыми цветками до их раскрывания опыляли собственной пыльцой и 
помещали под пергаментные изоляторы. 

Все варианты искусственного опыления проводили в первой половине 
цветения вида. Поэтому использованы в качестве доноров пыльцы цветки, 
расположенные в основании соцветия и, соответственно, раскрывающиеся 
раньше. Смесь пыльцы таких цветков в первый их день цветения хранилась 
в стеклянной таре при температуре 3–5°С. Фертильность хранящейся 
пыльцы проверялась в лабораторных условиях при помощи окрашивания 
ацетокармином. В качестве цветков-реципиентов использованы цветки, 
формирующиеся преимущественно в средней и верхней частях соцветия.  

Все полученные данные обработаны методами вариационной статистики 
[34]. Предварительный анализ выборок из каждой ценопопуляции при по-
мощи медианных коэффициентов асимметрии и эксцесса показал, что боль-
шая часть изученных параметров имела статистически значимое отличие от 
нормального распределения. Поэтому в дальнейшем анализ данных прово-
дили с помощью таких порядковых статистических показателей, как меди-
ана признака, стандартная ошибка медианы, медианные асимметрия и экс-
цесс [35]. Например, для таких показателей семенной продуктивности, как 
число семян на плод, число цветков, семязачатков и плодов на генеративный 
побег и особь, вычисленные значения медианных асимметрии и эксцесса ва-
рьировали от –0,41 до –0,20 и от 0,19 до 0,89 (для нормального распределе-
ния оба эти коэффициента равны 0). Сравнение медиан проводили с помо-
щью стандартного критерия t-Стьюдента. Сравнение показателей семенной 
продуктивности в разные годы исследования в каждой ценопопуляции, а 
также из разных ценопопуляций отдельно для двух типов особей не выявило 
существенных различий между ними, поэтому выборки были объединены 
для получения обобщенной характеристики. Например, не выявлена стати-
стическая значимость различий по числу семязачатков (t = 1,232, p = 0,172) 
и семян (t = 1,434, p = 0,144) в расчете на цветок, генеративный побег (по 
числу семязачатков t = 0,878, p = 0,236, по числу семян t = 0,402, p = 0,363) 
и особь (по числу семязачатков t = 1,661, p = 0,119, по числу семян t = 1,280, 
p = 0,164) из ценопопуляций с разной плотностью P. obscura. Сравнение ча-
стот плодов с разным числом завязавшихся семян осуществляли с помощью 
критерия хи-квадрат (2). 

Все данные были обработаны в программе Statistica 10.0 (Statsoft Inc., 
Tulsa, OK, USA) и Microsoft® Excel for Mac (version 16.66.1). 

 
Результаты исследования 

 
Соотношение особей с разными типами цветков в ценопопуляциях. 

Соотношение особей с разными типами цветков в трех ценопопуляциях 
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P. obscura статистически значимо не отличается от 1:1 (табл. 1). Доля осо-
бей с коротко- и длинностолбчатыми цветками в одной и той же ценопопу-
ляции не претерпевала заметных изменений в течение трех лет наблюдений: 
соотношение особей с разными типами цветков оставалось стабильным 
(табл. 2). 
 

Таблица 1  [Table 1]  
Структура изученных ценопопуляций Pulmonaria obscura  

в Московской области в 2020 г. 
[Population structure of Pulmonaria obscura in the Moscow region in 2020] 

 

Номер цено-
популяции 

[No population] 

Число изу-
ченных осо-

бей, шт. 
[No individuals, 

pcs] 

Особи с коротко-
столбчатыми цвет-

ками, % 
[Individuals with thrum 

flowers, %] 

Особи с длинно-
столбчатыми 
цветками, % 

[Individuals with 
pin flowers, %] 

G p 

1 200 49,0 ± 3,6 51,0 ± 3,6 0,020 0,887 
2 165 51,5 ± 3,9 48,5 ± 3,9 0,152 0,697 
3 135 51,1 ± 4,3 48,9 ± 4,3 0,067 0,796 

Примечание. Участие половых форм представлено в виде М ± m, где M – среднее ариф-
метическое значение признака; m – его ошибка; G – коэффициент достоверности разли-
чий соотношения половых форм. 
[Note. M - mean value; m - mean error, G - G test]. 
 

Семенная продуктивность особей с разными типами цветков. Стати-
стическая значимость различий по всем изученным показателям семенной 
продуктивности (табл. 3) коротко- и длинностолбчатых цветков P. obscura, 
а также особей, образующих эти типы цветков, не выявлена. Такие особен-
ности семенной продуктивности сохранялись в течение всех трех лет 
наблюдений. Так, число сформированных семян на одной особи варьиро-
вало от 29 до 79 и не зависело от типа цветка. Потенциальная и реальная 
семенная продуктивность в расчете как на цветок, так и на генеративный 
побег и особь немного выше у короткостолбчатых цветков, но эти различия 
не существенны. При свободном опылении оба типа особей характеризу-
ются средним значением процента плодоцветения (от 32,7 до 55,4%), что не 
зависело от года наблюдения. 

Структура семенной продуктивности. При свободном опылении у 
обоих флоральных типов наиболее распространенный вариант – образова-
ние 1 или 2 семян в плоде (см. табл. 3). В результате такие варианты плодов 
составляют 71,6–87,5%. Крайне редко встречаются плоды с незавязавши-
мися семенами или, наоборот, с 4 сформированными семенами. Частоты 
встречаемости плодов от обоих флоральных типов статистически значимо 
не различаются, если в них формируется 0 (2 = 0,168, p = 0,682), 1  
(2 = 0,562, p = 0,453), 2 (2 = 0,040, p = 0,842) или 4 семени (2 = 0,562,  
p = 0,453). Короткостолбчатые цветки образуют существенно больше пло-
дов, в которых завязалось 3 семени, чем длинностолбчатые цветки: 21,1 и 
5,8% соответственно (2 = 5,376, p = 0,020) (табл. 4). 
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Таблица 2  [Table 2]  
Структура изученных ценопопуляций Pulmonaria obscura  

в разные годы исследования 
[Population structure of Pulmonaria obscura in the different years of study] 

 

Год иссле-
дования 

[Year] 

Число изу-
ченных 

особей, шт.
[No 

individuals, 
pcs]

Особи с коротко-
столбчатыми цвет-

ками, % 
[Individuals with thrum 

flowers, %] 

Особи с длинностолб-
чатыми цветками, % 

[Individuals  
with pin flowers, %] 

G p 

П 1 [Population 1] 
2020 200 49,0 51,0 

0,008 0,996 2021 179 49,2 50,8 
2022 182 49,5 50,5 

ЦП 2 [Population 2] 
2020 165 51,5 48,5 

0,211 0,900 2021 159 50,9 49,1 
2022 167 49,1 50,9 

Примечание. G – коэффициент достоверности различий соотношения половых форм. 
[Note. G - G test]. 
 

Таблица 3  [Table 3] 
Показатели семенной продуктивности Pulmonaria obscura  

при свободном опылении 
[Fruits set in Pulmonaria obscura under free pollination] 

 

Показатель [Signs] 
Тип 

цветка 
[Type of 
flower] 

Min–Max Мe ± m p 

Число семязачатков на цветок, шт.  
[No ovules per flower, pcs.] 

К [thrum] 4 4 – Д [pin] 4 4 
Число семян на плод, шт.  
[No seeds per fruit, pcs] 

К [thrum] 0–4 2,0 ± 0,3 – Д [pin] 0–4 2,0 ± 0,3 
Число цветков на генеративном по-
беге, шт.  
[No flowers on generative shoot, pcs]

К [thrum] 13–20 14,0 ± 1,4 
0,689 Д [pin] 9–16 13,0 ± 2,0 

Число семязачатков на генеративном 
побеге, шт.  
[No ovules on generative shoot, pcs.]

К [thrum] 48–84 56,0 ± 5,8 
0,690 Д [pin] 32–68 52,0 ± 8,1 

Число плодов на генеративном по-
беге, шт.  
[No fruits on generative shoot, pcs.] 

К [thrum] 11–20 13,0 ± 1,7 
0,705 Д [pin] 8–17 12,0 ± 2,0 

Число семян на генеративном побеге, шт. 
[No seeds on generative shoot, pcs.] 

К [thrum] 16–39 30,0 ± 4,9 0,103 Д [pin] 14–28 20,0 ± 3,5 
Число генеративных побегов, шт.  
[No generative shoots, pcs.] 

К [thrum] 1–3 2,0 ± 0,3 – Д [pin] 1–3 2,0 ± 0,3 
Число семязачатков на особь, шт. 
[No ovules per individual, pcs.] 

К [thrum] 96–168 112,0 ± 11,6 0,689 Д [pin] 64–136 104,0 ± 16,2 
Число семян на особь, шт. 
[No seeds per individual, pcs.] 

К [thrum] 33–79 60,0 ± 9,8 0,101 Д [pin] 29–57 40,0 ± 6,9 
Плодоцветение, %  
[Fruit set, %] 

К [thrum] 32,7–55,4 46,4 ± 5,8 0,384 Д [pin] 38,5–43,8 41,2 ± 1,2 
Примечание. Участие половых форм представлено в виде Ме ± m, где Mе – медиана при-
знака; m – ее ошибка. 
[Note. Me - median value; m - median error]. 
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Насекомые-опылители. На цветках данного вида отмечены насекомые 
двух отрядов: чешуекрылые и перепончатокрылые. Состав посетителей 
цветков P. obscura сильно зависел от погодных условий. Чешуекрылые (ба-
бочки) фиксировались на цветках только в теплые дни и посещали обычно 
не более 1–3 цветков на одном растении. В связи с довольно прохладной 
погодой (температура в дневные часы на уровне травостоя 12–16°С) лет пе-
репончатокрылых (разные виды шмелей) был непродолжителен (с 12 до 
18 ч). Число посещений шмелями одного цветка за период его жизни (4–
5 дней) составило в среднем 12. Как правило, шмель, садившийся на расте-
ние, посещал все цветки, начиная с только что раскрывшихся и заканчивая 
самыми старыми. Часто наблюдалось опадение венчика цветка под тяже-
стью тела шмеля.  

Искусственное опыление цветков. Разные варианты искусственного 
опыления отличаются от свободного опыления как по показателям, так и по 
структуре семенной продуктивности (табл. 4, 5). Наибольшее число семян и 
плодов завязывалось у особей с коротко- и длинностолбчатыми цветками в 
результате легитимного опыления. При этом варианте опыта наблюдалось 
образование только двух типов плодов: с 3 и 4 семенами, последний из ко-
торых преобладал. Кроме того, все искусственно опыленные цветки на осо-
бях сформировали плоды (плодоцветение составило 100%). При иллегитим-
ном опылении и самоопылении у особей с коротко- и длинностолбчатыми 
цветками происходит завязывание немногочисленных семян и образование 
небольшого числа плодов. В этих вариантах опыта формируются два типа 
плодов: одни не содержат семян, вторые включают 1 семя. Наблюдаются 
различия между флоральными типами при иллегитимном опылении: у длин-
ностолбчатых цветков число сформированных плодов с 1 семенем статисти-
чески значимо выше, чем у короткостолбчатых цветков (2 = 12,350,  
p < 0,0004). Процент плодоцветения при иллегитимном опылении коротко-
столбчатых цветков и самоопылении обоих флоральных типов ниже (5–18%), 
чем при свободном опылении. Напротив, процент плодоцветения при свобод-
ном опылении и при иллегитимном опылении длинностолбчатых цветков бли-
зок: 40,8 и 37% соответственно. При изоляции как коротко-, так и длинностолб-
чатых цветков не наблюдалось формирование семян.  

 
Таблица 4  [Table 4] 

Структура семенной продуктивности Pulmonaria obscura  
при разных вариантах опыления 

[Structure of seed set in Pulmonaria obscura under different pollination conditions] 
 

Способ опыления  
[Mode of pollination] 

Плоды, % [Fruits, %] 
0 семян 
[0 seeds] 

1 семя  
[1 seed]

2 семени 
[2 seeds]

3 семени 
[3 seeds]

4 семени 
[4 seeds] 

Свободное опыление [Free pollination] 
Короткостолбчатых цветков [thrum] 4,9 36,8 34,8 21,1 2,4 
Длинностолбчатых цветков [pin] 2,6 45,9 41,6 5,8 4,1 

Легитимное опыление [Legitimate pollination] 
Короткостолбчатых цветков [thrum] 0 0 0 3,7 96,3 
Длинностолбчатых цветков [pin] 0 0 0 4,1 95,9 
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Способ опыления  
[Mode of pollination] 

Плоды, % [Fruits, %] 
0 семян 
[0 seeds] 

1 семя  
[1 seed]

2 семени 
[2 seeds]

3 семени 
[3 seeds]

4 семени 
[4 seeds] 

Иллегитимное опыление [Illegitimate pollination] 
Короткостолбчатых цветков [thrum] 68,1 31,9 0 0 0 
Длинностолбчатых цветков [pin] 8,4 91,6 0 0 0 

Самоопыление [Self-pollination] 
Короткостолбчатых цветков [thrum] 85,2 14,8 0 0 0 
Длинностолбчатых цветков [pin] 66,8 33,2 0 0 0 

Изоляция [Isolation] 
Короткостолбчатых цветков [thrum] 100 0 0 0 0 
Длинностолбчатых цветков [pin] 100 0 0 0 0 
 

Таблица 5  [Table 5] 
Показатели семенной продуктивности Pulmonaria obscura  

при разных вариантах опыления 
[Fruits set in Pulmonaria obscura under different pollination conditions] 

 

Способ опыления  
[Mode of pollination] 

Число 
цветков  
[Number  

of flowers]

Число семян 
[Number  
of seeds] 

% плодоцвете-
ния 

[Fruit set, (%)] 

Свободное опыление [Free pollination] 
Короткостолбчатых цветков [thrum] 136 210 34,6 
Длинностолбчатых цветков [pin] 141 276 40,8 

Легитимное опыление [Legitimate pollination] 
Короткостолбчатых цветков [thrum] 133 479 100 
Длинностолбчатых цветков [pin] 139 500 100 

Иллегитимное опыление [Illegitimate pollination] 
Короткостолбчатых цветков [thrum] 143 8 18 
Длинностолбчатых цветков [pin] 151 31 37 

Самоопыление [Self-pollination] 
Короткостолбчатых цветков [thrum] 146 2 5 
Длинностолбчатых цветков [pin] 149 5 9 

Изоляция [Isolation] 
Короткостолбчатых цветков [thrum] 137 0 0 
Длинностолбчатых цветков [pin] 145 0 0 

 
Обсуждение результатов исследования 

 
Виды рода Pulmonaria характеризуются наличием гетероморфной са-

монесовместимости [36]. Как и у большинства других дистильных видов, у 
близкородственного вида Pulmonaria officinalis семена могут образовы-
ваться теоретически только в результате опыления между коротко- и длин-
ностолбчатыми цветками [1]. Впервые это было выявлено F. Hildebrand [5]. 
Однако Ch. Darwin [6] обнаружил, что некоторые растения P. officinalis с 
длинностолбчатыми цветками могли завязывать семена в результате само-
опыления. Позднее R. Brys et al. [19, 20] выявили разную степень самосов-
местимости у P. officinalis: особи с длинностолбчатыми цветками характе-
ризуются более высокой самосовместимостью, чем с короткостолбчатыми 
цветками. Сходные данные были получены и для других видов семейства 
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Boraginaceae: Pulmonaria affinis Jord. [37] и Anchusa officinalis L. [38].  
У P. obscura плоды и семена образуются преимущественно в результате ле-
гитимного опыления между разными типами цветков. Тем не менее у P. ob-
scura возможно завязывание плодов при опылении пыльцой цветков такого 
же типа (иллегитимное опыление или самоопыление). Таким образом, P. ob-
scura, как и другие виды этого рода, характеризуется наличием частичной 
самосовместимости. Наши исследования показали, что при этом более вы-
сокой степенью самосовместимости обладают длинностолбчатые цветки по 
сравнению с короткостолбчатыми. Возможно, это связано с тем, что в длин-
ностолбчатых цветках из-за пространственного расположения пыльников и 
рылец (реципрокная геркогамия) невозможно опыление собственной пыль-
цой. Наоборот, в короткостолбчатых цветках обильная собственная пыльца 
[28] может под действием гравитации при посещении цветков насекомыми 
оказываться на собственном рыльце. Поэтому в этих цветках отмечается бо-
лее высокая степень самонесовместимости как механизм, предотвращаю-
щий автогамию. Однако оба типа цветков не образовывали плодов и семян 
при изоляции соцветий P. obscura. Отсутствие каких-либо воздействий на 
цветок, способствующих гравитационной автогамии, приводит к невозмож-
ности переноса пыльцы в пределах как короткостолбчатых, так и длинностолб-
чатых цветков. Перенос пыльцы под действием силы тяжести зафиксирован у 
разных таксонов цветковых растений, но наиболее часто упоминается у пред-
ставителей семейств Apiaceae, Ericaceae и Lamiaceae [41–44]. Главное условие 
осуществления гравитационной автогамии в цветках – отсутствие системы са-
монесовместимости и взаимное пространственное расположение рылец и 
пыльников: последние должны располагаться выше рылец.  

Изучение особенностей завязывания семян в 35 популяциях P. officinalis 
[20] показало, что семенная продуктивность в расчете на цветок значи-
тельно возрастала с увеличением плотности особей в популяции и была зна-
чительно выше у особей с длинностолбчатыми цветками, чем у особей с ко-
роткостолбчатыми (в среднем 2,38 ± 0,06 и 1,44 ± 0,07 соответственно).  
У P. officinalis средняя семенная продуктивность в расчете на цветок у осо-
бей с короткостолбчатыми цветками значительно снижалась с уменьшением 
размера популяции, в то время как завязывание семян несущественно зави-
сит от площади популяции у особей с длинностолбчатыми цветками. Нами 
не выявлено зависимости между показателями семенной продуктивности и 
плотностью особей в изученных ценопопуляциях P. obscura. Как при высо-
кой, так и при низкой плотности особей этого вида число семян в расчете на 
цветок у обоих типов особей статистически значимо не различалось. К со-
жалению, отсутствует информация о характере пространственного разме-
щения особей P. officinalis в изученных популяциях. Особи P. obscura как 
при высокой, так и при низкой плотности особей в проанализированных 
нами сообществах располагались равномерно, без каких-либо скоплений 
особей с одним типом цветков. Это свидетельствует о том, что даже при 
низкой плотности особей вида возможно успешное завязывание плодов и 
семян. P. obscura относится к растениям, цветущим рано весной, когда 
сильно снижена конкуренция между цветущими растениями за опылителей 



Ботаника / Botany 

64 

и посетителей. В результате даже немногочисленные насекомые способ-
ствуют успешному опылению цветков этого вида при низкой плотности осо-
бей P. obscura в ценопопуляциях. 

Равное соотношение разных типов особей у гетеростильных растений 
обусловлено генетическими механизмами наследования, если в популяциях 
преобладает перекрестное опыление между ними и семенная продуктив-
ность обоих типов особей не различается [7, 12]. Кроме того, выявлено, что 
одинаковая частота особей в популяциях с разными флоральными типами 
способствует наиболее эффективной системе скрещивания у гетеростиль-
ных растений [39]. P. obscura изучена в разных типах лесов (хвойных и сме-
шанных) и во всех трех ценопопуляциях выявлено равное соотношение раз-
ных типов особей. Хотя специальный генетический анализ P. obscura нами 
не проводился, косвенно можно допустить характер наследования гетеро-
стилии у этого вида. Равное соотношение особей с флоральными типами в 
ценопопуляциях и отсутствие различий в семенной продуктивности позво-
ляют предположить, что у P. obscura гетеростилия наследуется так же, как 
и у близкого вида P. officinalis [11]. У P. officinalis гетеростилия контроли-
руется одним локусом и двумя аллелями (Ss – короткостолбчатая форма и 
ss – длинностолбчатая), при этом S – доминантный аллель. Таким образом, 
как и у P. officinalis, расщепление особей в потомстве от перекрестного опы-
ления между разными формами цветков будет 1:1 [40]. 

Сравнение полученных нами данных по семенной продуктивности осо-
бей P. obscura с разными флоральными типами и сведений из литературы 
показывает следующее. В условиях Московской области образуется меньше 
семян в расчете на плод у обоих вариантов цветков, чем на территории Бель-
гии [30]. Возможно, это связано с тем, что, по данным J.M. Olesen, цветки  
P. obscura активно посещаются широким кругом насекомых, в основном раз-
ными видами Bombus, известных как отличные опылители. По нашим наблю-
дениям, цветки P. obscura также посещаются, главным образом, разными ви-
дами шмелей, но их активность и частота посещений значительно ниже. 

J.M. Olesen [30] не описал структуру семенной продуктивности изучен-
ных им популяций P. obscura. Тем не менее можно предположить причину 
довольно большой редкости у данного вида в Московской области плодов с 
3 и 4 сформированными семенами при свободном опылении. Скорее всего, 
это обусловлено временем цветения и опыления P. obscura, приходящимся 
на середину апреля или начало мая. В это время года погодные факторы 
крайне изменчивы и в целом мало благоприятны для посещения цветков 
большим числом и широким кругом насекомых-опылителей и посетителей. 
В результате на рыльца переносится недостаточное число пыльцевых зерен, 
чтобы произошло оплодотворение сразу во всех четырех семязачатках за-
вязи. Как следствие этого, довольно низкий процент плодоцветения (см. 
табл. 3) и более широкий спектр плодов по числу сформированных семян в 
сравнении с искусственным легитимным опылением (см. табл. 4). При про-
веденном искусственном легитимном опылении на рыльца попадало боль-
шое число пыльцевых зерен, в результате чего формировались преимуще-
ственно плоды с 4 семенами (см. табл. 4, 5).  
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Отсутствие различий в семенной продуктивности особей с коротко- и 
длинностолбчатыми цветками, по нашему мнению, – одна из основных при-
чин равного соотношения этих особей в изученных нами ценопопуляциях. 
Только по одному параметру выявлены различия между плодами от разных 
типов цветков: короткостолбчатые цветки образуют больше плодов, в кото-
рых завязалось 3 семени, чем длинностолбчатые цветки. Однако на общей 
семенной продуктивности особей с разными типами цветков это совер-
шенно не сказалось (см. табл. 3): доля плодов с 3 семенами незначительна в 
общей семенной продуктивности данного вида. Некоторыми исследовате-
лями [25, 30] показано, что преобладающий способ поддержания популяций 
– семенной у P. obscura. Можно предполагать, что имеющееся вегетативное 
размножение будет примерно одинаковым у особей с двумя типами цветков 
и поэтому не будет вносить каких-либо изменений в соотношение разных 
типов особей. 

 
Выводы 

 
1. Соотношение особей с коротко- и длинностолбчатыми цветками в изу-

ченных трех ценопопуляциях P. obscura статистически значимо не отлича-
ется от 1:1 и в течение трех лет наблюдений оставалось стабильным без за-
метных изменений. 

2. Число сформированных семян на одной особи варьировало от 29 до 79 
и не зависело от типа цветка. При свободном опылении чаще всего в плодах 
образуются 1 или 2 семени (71,6–87,5% плодов в общей структуре семенной 
продуктивности).  

3. Показатели потенциальной и реальной семенной продуктивности ко-
ротко- и длинностолбчатых цветков P. obscura, а также особей, образующих 
эти типы цветков, статистически значимо не различаются, что способствует 
поддержанию равновесного соотношения форм в ценопопуляциях. 

4. Наиболее успешное завязывание семян и плодов наблюдается при ле-
гитимном опылении коротко- и длинностолбчатых цветков. P. obscura ха-
рактеризуется наличием частичной самосовместимости, когда при иллеги-
тимном опылении и самоопылении происходит формирование немногочис-
ленных семян и плодов. 
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