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     Антэкологические особенности северных покрытосеменных   как фактор биоразнообразия и                           стабильности  растительных  сообществ

Е.А. Тихменев
      Обобщаются результаты изучения различных аспектов репродуктивной биологии  цветковых растений - ведущего способа их репродукции в экстремальных условиях.  На основе многолетних наблюдений  показываются пути и формы  адаптации растений   в генеративной сфере к ветро- и насекомоопылению,  дается характеристика  опылительных  систем  растений.  Много  внимание уделяется особенностям функционирования генеративной сферы, уровню фертильности половых элементов цветка,  анализируются взаимосвязям между антофильными насекомыми и растениями в процессе опыления.  Дается оценка репродуктивного потенциала изучавшихся растительных сообществ в специфических условиях  зоны вечной мерзлоты. Полученные данные имеют большую практическую ценность для комплексной оценки растительных ресурсов,  а также для целей селекции и семеноводства перспективных для интродукции  видов.  
       Cеменное размножение является основным способом репродукции северных растений и данное обстоятельство определяет  особую актуальность изучение данного аспекта их жизнедеятельности. Будучи критическим этапом онтогенеза цветение и плодоношение растений издавна, начиная с Ч. Дарвина  (Darvin,1876), является  предметом  пристального  внимания со стороны исследователей (Пономарев, 1960, и др.; Первухина, 1970;  Faegri,  Pijl, 1979; Левина, 1981; и др.). В них  рассматривались  самые разнообразные аспекты репродуктивной биологии растений умеренной зоны и тропиков. Исследования экологии цветения и опыления, познание тонких взаимоотношений в системе "цветок -  насекомые" и  их сопряженную эволюцию, изучение динамической анемофилии в эколого-географическом и биоценотическом аспектах имеет важное значение для познания механизмов  адаптации покрытосеменных в генеративной сфере к условиям среды и   процессов  микроэволюции. Значительный вклад в антэкологию тундровых растений России сделан В.Ф. Шамуриным (1966), положивший   своими  исследованиями на  севере Якутии в районе бухты Тикси начало планомерному изучению антэкологии растений северных территорий России.  Немногим позже  антэкологические наблюдения были проведены на Полярном Урале (Кайгородова, 1976).   Отдельные аспекты репродуктивной биологии арктических растений  изучались  в  Таймырской  тундре Е.А. Ходачек (1973  и др.), а фауну антофильных насекомых и их значение в опылении растений изучал Ю.И. Чернов (1966, 1978). Из зарубежных исследователей, изучавших взаимоотношения между растениями и опылителями, роль опылителей для семенного размножения растений высокоширотной Арктики следует назвать работы канадского исследователя П.  Кевана  (Kevan, 1972,  Kevan, Baker, 1984; и др.) на  о.Эльсмира  Канадского Арктического архипелага. 

                                       Материал и методика

       Исследование различных сторон антэкологических адаптаций растений Северо-Востока были начаты в  арктических  тундрах  о. Врангеля, на одном из наиболее крупном остатке древней суши Берингии   в 1967, 1970-75 гг. (Шамурин,   Тихменев, 1969, 1971, и др.).     В последующие годы наши исследования были продолжены в бассейне  р. Индигирки  в интразональных степных сообществах (так называемые холодные степи),  в горных системах Охотско-Колымском нагорья на полевых  стационарах ИБПС ДВО РАН   «Контакт» и «Абориген» и в Северном Охотоморье. Исследования проводились в естественных растительных сообществах горных тундр и горно-таежных редколесьях  бассейна р. Колымы, а также в долине р. Берелех, интенсивно нарушенной горными работами на базе исследовальского стационара "Новый"  ВНИИ-1, в бассейне р.Сугой  (Омсукчанский район)  в процессе разработки технологии травосеяния в зоне вечной мерзлоты для целей  рекультивации  нарушенных  земель и создания высокопродуктивных сеяных лугов сенокосного использования.  В течение нескольких полевых сезонов в 1975-1979 гг. сравнительное изучение антэкологических адаптаций общих для районов исследований видов на Камчатке (Левковский, Тихменев, 1982),  в 1991 и 1993 гг. - в Канаде (Кеван, Тихменев, 1996). В последние годы исследования  репродуктивных  особенностей северных покрытосеменных и создания базы данных по репродуктивным особенностям северных покрытосеменных продолжаются нами при поддержке РФФИ (проекты 96-04-48546 и 98-04-49335). 

        Целью исследований является изучение экологических  аспектов адаптации северных покрытосеменных в генеративной сфере к специфической среде обитания в Арктике и Субарктике. Основное внимание в  исследованиях  уделяется преимущественно доминантам растительного  покрова территории Северо-Востока России, характеризующийся большим многообразием природной обстановки. Современный растительный покров рассматриваемой территории,  входившей в единую систему флористического обмена (Юрцев, 1974, и др.),  содержит значительное число общих видов,  имеющих циркумполярное или почти циркумполярное распространению. Лесным комплексам на всем протяжении районов исследований свойственно известное сходство и однообразие как в видовом,  так и в структурном отношениях.  Только один из лесообразователей - кедровый  стланик  -  формирует под своим пологом специфическую фитосреду с постоянным набором видов - верных его спутников (Хоментовский, 1995). Сравнительное изучение антэкологии растений в различных природно-климатических условиях представляет особый интерес, позволяя лучше понять механизм адаптации растений в генеративной сфере к экстремальным условиям среды.   Краткость вегетационного периода, низкие температуры воздуха в это время и постоянные ветры определяют своеобразие условий среды обитания растений. 

         Антэкологические наблюдения проводились  по  методике,  предложенной  А.Н. Пономаревым (1960, 1970), дополненной В.Ф. Шамуриным (1966) и Е.А. Тихменевым (1976).  В процессе исследований основное внимание уделялось познанию механизма опыления видов в тесной  связи  с  микроклиматическими условиями местообитания и определению возможных способов семенной репродукции. Для наблюдений над суточной периодичностью цветения этикетировались 10-100 особей (соцветий) или до 1000 бутонов,  готовых к распусканию, в зависимости от специфических особенностей исследуемого вида.  Наблюдения  проводились  в  период массового цветения исследуемых растений и,  как правило,  круглосуточно. При этом через равные промежутки времени, обычно через два часа, подсчитывали число вновь распустившихся цветков.  Одновременно в те же сроки на высоте растений измерялись  температура и влажность воздуха аспирационным термометром типа МВ-4М,  освещенность - объективным люксметром 10-16,  скорость ветра ручным анемометром. При наблюдениях за цветением отдельного цветка или соцветия отмечались продолжительность его жизни при различных погодных условиях, сроки  наступления и длительность пестичной и тычиночной фаз, наличие двудомности (диэции) и других особенностей генеративной сферы. Проращиванием  на  искусственных  средах определялась жизнеспособность пыльцы (Тихменев,  1974, 1981, 1984) определялась жизнеспособность пыльцы исследуемых растений. Проводилось изучение фауны энтомофильных насекомых, отлавливаемых сачками или эксгаустерами. Для характеристики суточной активности насекомых-опылителей на постоянных пробных площадях определялось количество посещенных ими цветков (соцветий), регистрировалась продолжительность и константность посещений.     Для определения самоопылительного потенциала растений, роли и эффективности различных способов опыления (энтомо- и анемофилии), свойственных  тому или иному виду,  проводилась изоляция цветков (соцветий) от агентов опыления.  Изоляция осуществлялась с  помощью  мешочков  из кальки или марли в зависимости от вида растений, надетых на проволочный каркас, с последующим сравнением обильности плодоношения с контрольными свободно цветущими  особями  той же стадии развития.

                                         Результаты исследований

      Анализ флористических списков различных районов Северо-Востока Азии, где проводились наши антэкологические  исследования (Петровский, 1973, 1988, Petrovsky, 1997; Хохряков, 1985, 1989) показывает, что (рис. 1, 2), что травы и кустарники зональных и горных тундр обладают сходными морфологией генеративных элементов и опылительными системами в целом.  Большинство травянистых покрытосеменных имеют обоеполые цветки (1), они гермафродитны (2) и обладают главным образом (более чем на 70%)   цветками и соцветиями энтомофильной организации. Среди кустарников о. Врангеля  возрастает число видов с однополыми цветками (1) и сами растения раздельнонополые и нуждаются в опылителях для успешного плодоношения.  У кустарников горных тундр доли обоеполых растений несколько увеличивается (2) и среди них примерно 10%  анемофильных видов (рис.2). Обнаруживают большое сходство  опылительные системы трав и кустарников горнотундровых  и  лиственничных  растительных комплексов (рис.3).



Рис.1. Опылительные системы и половая структура растительных сообществ

 арктических тундр о. Врангеля



Рис.2. Опылительные системы и половая структура растительных сообществ

горных тундр Охотско-Колымского нагорья.



Рис.3. Опылительные системы и половая структура растительных сообществ

лесных сообществ бассейна р.Колыма.
 Сезонное развитие растений. Сезонное  развитие  сообществ районов исследований протекает в  суровых  условиях  среды,  характеризующейся краткостью вегетационного периода, низкими летними температурами и нередкими заморозками и снегопадами,  наличием долго сохраняющихся снежников в депрессиях рельефа.  Скудность осадков, ветреные и морозные зимы, значительные  годовые амплитуды температур - таковы характерные черты природной обстановки (Клюкин, 1960).

     В растительных  сообществах  районов исследований наблюдаются существенные разногодичные колебания в темпах прохождения сезонного развития,  определяемые погодными условиями текущего сезона и вегетационного периода прошлого года,  когда происходила  закладка  генеративных почек. Исследованным  растительным сообществам  свойственны общие ритмологические  особенности,  обусловленные  преимущественно арктическим или арктоальпийским  происхождением составляющих их видов, а именно укороченный период онтогенеза,  способность к быстрому прохождению генеративных фаз и короткий префлоральный период (Soerensen, 1941; Тихомиров, 1963;  Шамурин,  1966; Тихменев, 1976; Molau, 1993; и др.). Такие особенности сезонного развития видов позволяют северным растениям в  большинстве местообитаний успешно проходить полный жизненный цикл и приносить зрелые плоды в специфических условиях среды.
                           Антэкология энтомофильных растений 

      Виды  с энтомофильной организацией цветка в естественных сообществах составляют обычно не менее  двух третей флористических списков для обследованных территорий. Наиболее сложным опылительным механизмом обладают бобовые (Fabaceae) и норичниковые (Scrophulariaceae) с зигоморфными цветками, хорошо адаптированными к опылению специализированными антофильными насекомыми. Плодоношение представителей родов Astragalus, Oxytropis и Hedysarum  в изучавшихся растительных сообществ практически всецело зависит от опылительной активности, такими как пчелы и шмели (Шамурин, Тихменев, 1971; Берман, Тихменев, 1980; Тихменев, 1981а,б, 1984, Tikhmenev, 1995).  Такими особенностями обладают северные бобовые и  других районов Арктики (Шамурин, 1966; Kevan, 1972; Kevan, Baker, 1984), хотя некоторые исследователи отмечали случаи самоопыления отдельных видов бобовых (Swales, 1979). Используя антэкологические и эмбриологические  методы исследований  нами изучен уровень реализации наследственных свойств  популяции полиморфного вида Vicia multicaulis Ledeb. в процессе  семенного    размножения в природной обстановке (Охотско-Колымское нагорье). Результаты исследований фертильности генеративной сферы рассматриваемого вида свидетельствуют об ее высоком  уровне.  Полученные данные указывают,    что растения исследованной популяции   обладает частичной     самонесовместимостью и цитологические картины ее проявления  наблюдались во всех  вариантах эксперимента. Отмеченное многоуровневое проявление  реакции самонесовместимости может свидетельствовать о полигенном контроле     процессов опыления и оплодотворения у этого вида. Анализ количественных характеристик семенного размножения показал, что  уровень плодообразования составил     63%, в то время как  семяобразование существенно ниже - 33,3%, а в жестких условиях среды обитания  реализуется не более 21% потенциальной семенной продуктивности популяции. Основная причина    больших  различий в потенциальной и реальной семенной продуктивности может быть объяснена неэффективностью перекрестного опыления в  малых по размерам  популяциях и жесткими условиям среды, а также  формированием  перекрестной несовместимости в процессе видообразования..

     Норичниковые  хорошо адаптированы к перекрестному опылению  пчелами, шмелями и сирфидами (Faegri, Pijl, 1979; Macior, 1975, 1982). Плодоношение изучавшихся видов мытников (Pedicularis langsdorfii, P. aggr. sudetica, P. verticillata, P. lapponica, P. oederi, P. capitata, и др.) полностью зависело от опылительной активности антофилов  (Шамурин, Тихменев, 1971, 1974; Тихменев, 1981а, б; Kevan et all, 1993; Tikhmenev, 1995, 1997). Крайне низкая семенная продуктивность мытников в отсутствии эффективных опылителей лимитирует их распространение в Западной Гренландии (Eriksen et al., 1993). Согласно данным Ю.И.Чернова (1978), у мытников таймырской тундры отмечены случаи автогамии.  

     Другая группа типично энтомофильных растений представлена вересковыми (Ericaceae), характерной и широко распространенной на Северо-Востоке Азии группой покрытосеменных. Виды родов Rhododendron, Loiseleuria, Phyllodoce, Cassiope, Arctous и  Vaccinium являются факультативными перекрестно опыляющимися  специализированными антофилами, такими как пчелы и шмели, а также сирфидами (Diptera). Полученные данные свидетельствуют, виды Andromeda и  Ledum   в меньшей степени зависят в своем репродуктивном цикле от наличия опылителей,  хотя их цветки и посещаются широким кругом антофилов, в том числе и  специализированными (Tikhmenev, 1997). Репродуктивная  биология вересковых еще нуждаются в более глубоком изучении, включая и применение цитоэмбрилогических методов.

      Ивы, типичные представители северной флоры, характеризуются   двудомностью и большой привлекательностью для антофильных насекомых, служа их основным источником питания  в период массового цветения этих кустарников (Тихменев, 1973, 1976, 1984, и др.). Все они зависят в своем плодоношении от опылителей, хотя вероятность транспорта пыльцы ветром (анемофилия) у ив не исключается, особенно в конце периода цветения пыльца приобретает летучесть. 

      Менее специализированные опылительные системы имеют виды из семейств Caryophyllaceae, Brassicaceae, Primulaceae, Rosaceae и Saxifragaceae. Они составляют большинство факультативных и преимущественных автогамов (апомиктов) исследованных сообществ, тем не менее их цветки также привлекательны для антофильных насекомых и активно ими посещаются. Такие массовые виды, как  Androsace ochotensis и Diapensia obovata не завязывают без опылителей семена (Tikhmenev, 1997).  Самоопылению первоцветов препятствует свойственная  роду Primula гетеростилия. Изучавшиеся представители семейств Asteraceae, Caprifoliaceae и Portulacaceae являются типичными энтомофильными растениями (исключая анемофильных Artemisia, Antennaria и Leontopodium), большинство из которых являются факультативными перекрестниками. Только  Claytonia arctica, C. acutifolia, C. eschscholtzii  и  Claytoniella vassilievii  показали прямую зависимость от опылителей в прохождении генеративного цикла. 

      Протеканию перекрестного опыления в растительных сообществах благоприятствуют такие особенности биологии цветка (соцветия) как дихогамия, или разновременное созревание половых элементов цветка, длительное сохранение  ими фертильности. У  энтомофильных  видов длительность функционирования цветков (соцветий) составляет не менее 4-5 суток при благоприятной погоде и увеличиваются до 8-10 суток в условиях погодной депрессии и пониженной температуры.  Такое продолжительное функционирование цветка позволяет растениям компенсировать часто неблагоприятные для  цветения и опыления факторы среды,  в том числе и слабую активность насекомых при низких температурах. Нижние пороговые величины активности цветков, а у арктических и арктоальпийских видов он не превышает 3,5 - 5,0 С,  при более высокой температуре воздуха (выше 10 С)  процесс цветения и опыления ускоряется и  может протекать даже круглосуточно.  Такое непрерывное распускание цветков благоприятствует поддержанию высокой плотности  цветущих растений, а  большое число одновременно функционирующих цветков повышает рентабельность посещений опылителей и серьезно повышает шансы на перекрестное опыление.

   Изучение жизнеспособности пыльцы массовых видов энтомофильных растений рассматриваемой территории показывает, что микроспорогенез у изучавшихся видов протекает нормально, уровень фертильности пыльцы, формирующейся часто в экстремальных условиях среды, достаточно высокий, чтобы обеспечить процесс переопыления растений (Тихменев, 1984). Уровень фертильности пыльцы  типичных энтомофильных кустарников и кустарничков приводится в таблице 1.

    Эксперименты по определению уровня самоопылительного потенциала рассматриваемых видов показали следующую картину. Специфика растительного покрова такова,  что в изучавшихся растительных сообществах имеется относительно немногочисленная группа видов, хорошо приспособленных к перекрестному опылению,  ставшему для них обязательным  для прохождения    репродуктивного цикла (табл.2).  Для облигатных энтомофилов, преимущественно  бобовым и норичниковым,  свойственна специализация к опылению шмелями и другими длиннохоботковыми насекомыми. Они характеризуются высоким уровнем жизнеспособности генеративный элементов цветка и обычно обладают крупными, яркими цветками и соцветиями,  обильно продуцируют нектар и/или пыльцу,  произрастая обширными  группами и клонами, тем самым  повышает их привлекательность для опылителей. 

                                                                                                                                Таблица 1

               Жизнеспособность пыльцы некоторых типичных  видов 

                                            Северной Охотии 
Виды растений
Число повторностей
Прорастание пыльцы,%
Длина пыльцевых трубок, мкм 
Продолжительность жизни, час. 

Salix pulchra
15
90,5
375
96

S. schwerenii
10
84,3
600
120

Lonicera edulis 
8
78,7
540
120

Rhododendron aureum 
15
93,2
2800
120

Vaccinium vitis-idaea
15
66,2
660
72

Loiseleuria procumbens
15
92,8
270
144

Phyllodoce caerulea
10
96,4
1200
72

Cassiope ericoides
15
91,2
198
48

Ledum decumbens
8
90,2
1050
96

L. palustre
10
96,5
750
96

Dushekia fruticosa
15
67,0
200
72

Chosenia arbutifolia
10
98,7
1260
42

      Другая группа  энтомофильных растений, гораздо большая по число видов, имеют довольно просто устроенные открытые цветки и соцветия, доступные широкому  кругу антофильных насекомых.  Здесь особым вопросом стоит острота конкуренции между растениями за опылителей и большая часть видов этой группы  растений в случае дефицита потенциальных опылителей или при их отсутствии, может легко переходить к самоопылению как в форме гейтоногамии, так и в форме автогамии (генетически эквивалентные),  выступающих в качестве резервных способов опыления, гарантируя успешное завязывание плодов. Они  не всегда формируют в естественных условиях какие-либо плотные группировки или клоны и часто имеют рассеянное распределение в растительном покрове естественных ландшафтов.

     Основными группами антофильных насекомых на Северо-Востоке Азии являются представители Hymenoptera и Diptera, в то время как Coleoptera и Lepidoptera не играют какую-либо  заметную  роль  в  опылительном процессе.    Политрофность,  свойственная шмелям в специфических условиях среды,  как, собственно, и другим представителям групп антофильных насекомых,  позволяет  им  существовать за счет массовых нектароносов, тогда как благополучие бобовых, большинства изученных норичниковых и ряда облигатных энтомофилов из других таксономических групп всецело зависит от шмелей и других опылителей. Обычно в зональных и горных тундрах насекомые малозаметны в условиях сильного ветра и низкой температуры.  На самом деле  разнообразие опылителей велико,  в  первую  очередь пчел,  шмелей  и сирфид (Kuznetsov et all., 1997). Кроме них на цветках регулярно отмечались и другие более мелкие двукрылые, а также большое число видов из различных систематических групп,  являющихся потребителями пыльцы и нектара.  Чешуекрылые (Lepidoptera) хотя и достаточно обычны в изучавшихся сообществах, но не могут рассматриваться как опылители тех или иных видов в силу отсутствия константности посещений.  В общей сложности на острове Врангеля зарегистрировано 5 видов, а в горных тундрах, кедровостланиковых и лиственничных сообществах встречается не менее 12 видов шмелей (Тихменев, 1976; Берман, Тихменев, 1981; Тихменев, 1984; Тихменев и др., в печати). Подсчеты показывают, что учитывая соотношение плотности антофилов и количество раскрывшихся  цветков энтомофильных растений  скорее  можно предположить недостаток пищи для шмелей, чем дефицит опылителей для растений. Об этом же свидетельствуют данные исследователей в других районах Арктики ( Kevan, 1972, Чернов, 1978, и др.).  

      Если по отношению к судьбе отдельных видов растений роль насекомых-опылителей не вызывает сомнений, то значение опылителей для стабильности  тундровых и лиственничных сообществ в целом оказывается небольшим. На долю преимущественных энтомофилов приходится до трети фитомассы изученных ассоциаций, в различных обследованных группировках виды, а виды не способные  приносить семена без участия опылителей,  не превышают 7,4 -7,7 %  от суммарной фитомассы (Берман, Тихменев, 1981; Пугачев, Тихменев, в печати).

                                                                                                           Таблица 2  

   Опылительные системы типичных видов растительных сообществ

                                    Северо-Востока Азии 

__________________________________________________________

                                           Арктическая        Горные                Лиственничная

                                                     тундра                тундры                         тайга
                                                ___________________________________________

Опылительные системы*            I         II            I          II                   I          II
____________________________________________________________________

Облигатные перекрестники        3         22          3          17                 4          18
Факультативные                         22        18          16        22                23         17 
Преимущественные автогамы     

(апомикты)                                  3           8           4          8                  7           3      

Облигатные автогамы                 -           -            -          -                   -           -

Число видов                                28        48           23       47                34         38

_____________________________________________________________________

  *Примечание: I - число анемофильных ,  II - число энтомофильных видов в изучавшихся растительных сообществах.

          Таким образом, два параллельных процесса - формирование у большей части  энтомофильных  видов  способности к самоопылению при недостатке опылителей и одновременно закрепление облигатной энтомофилии у относительно небольшого числа видов (табл. 2),   следует рассматривать как  одну  из  форм  адаптации  покрытосеменных к экстремальным условиям среды в цикле их семенного размножения, являющимся ведущим способом репродукции северных растений.

                                    Антэкология анемофильных растений

      Интенсивность процесса  цветения  и  опыления анемофильных видов всецело определяется факторами абиотической среды, главным образом уровнем теплобеспеченности местообитаний. Динамическая анемофилия растений имеет очень высокую биологическую ценность, являясь фактором симпатрического видообразования (Прокудин, Пономарев, 1975). Четко выраженная суточная ритмичность процесса опыления, столь характерная для анемофилов южных широт (Пономарев, 1964; Кеван, Тихменев, 1996),  в жестких условиях районов исследований редко реализуется (Шамурин, 1966; Тихменев, Левковский, 1973; Левковский, Тихменев, 1977, 1982; Левковский, 1978, и др.). Установлено, что суточный ритм цветения и опыления северных  злаков и осоковых обычно тесно коррелирует с дневным ходом температуры. Только очень небольшое число злаков  проявляют в той или иной степени строгий суточный ритм опыления: Hierochloe alpina, Alopecurus alpinus, A. aequalis, Deschampsia borealis, D. caespitosa, Poa pratensis, P. annua, Beckmania syzigachne, у которых массовое опыление наблюдается в ранние утренние, а также Festuca baffinensis, F. brachyphylla, F. lenensis, Trisetum spicatum, Phippsia algida, Bromopsis pumpelliana,  и некоторые другие,  с массовым цветением и опылением в послеполуденные и вечерние часы (Левковский, Тихменев, 1977, 1982; Левковский, 1978; Тихменев, 1989).   У осок и пушиц суточная периодичность цветения и опыления также определяется динамикой экологических факторов, главным образом температуры и влажности (Тихменев, 1979; Тихменев, Тихменева, 1978, и др.).

     Эффективность процесса опыления во многом зависит от состояния пыльцы в момент цветения.  Изучение жизнеспособности пыльцы северных анемофилов показали, что у целой группы исследовавшихся в этом отношении видов злаков (Alopecurus alpinus, Hierochloe alpina, H. pauciflora, Poa abbreviata, Dupontia fisheri, Arctagrostis latifolia и A. arundinaceae и Deschampsia borealis) этот показатель был высоким и на искусственных средах прорастание пыльцы колебалось от 43 до 78 % (Тихменев, 1974, 1976). Эмбриологические исследования показали, что для мятликов, пыльца которых плохо прорастала, характерен  апомиксис (Левковский, 1981). 

     Среди анемофильных  растений облигатные перекрестники гораздо более редки по сравнению с энтомофильными видами. Подавляющее большинство северных анемофилов сочетают ксеногамию, т.е.  перекрестное опыление, с самоопылением, чему в значительной степени содействуют особенности строения цветка и особенности  его функционирования (Тихменев, Левковский, 1973; Тихменев, 1976; Левковский, 1978, Тихменев, 1989). Кроме  того,  у целой группы арктических злаков нами установлены частые случаи  факультативной  клейстогамии  или,  точнее, криоклейстогамии - опыления внутри сомкнутых цветковых чешуй (Левковский, и др., 1981).  Переход от открытого цветения к клейстогамии обычно наблюдается при  неблагоприятных погодных  условиях,  препятствующих  нормальному опылительному процессу, чаще всего при низких температурах  воздуха.  Такое  явление наблюдается почти у четверти изучавшихся арктических злаков и особенно часто отмечалось у видов-эварктов,  собственно арктических видов. Установлено, что такие виды,  как Poa abbreviata и Phippsia algida в отдельные годы могут дважды плодоносить (Левковский, 1978; Левковский, Солнцева, 1979). Изучение состояния зародышевых мешков 14 видов злаков, показали, что 6 видам злаков о.Врангеля обнаружена полигаметофитная  полиэмбриония,  когда  в семяпочках начинают развиваться несколько зародышевых мешков, а у двух мятликов обнаружен апомиксис. Эти особенности генеративной сферы следует рассматривать как  прогрессирующую адаптацию к экстремальным условиям среды. Вероятнее всего,  что число апомиктичных видов среди тундровых и горнотундровых  злаков  намного больше, чем сейчас установлено (Петровский, Жукова, 1978; Жукова, 1982, и др.). По нашему мнению, апомиксис может быть результатом процесса формирования полиплоидов, часто встречающихся среди северных видов, когда нарушается нормальный диплоидный механизм полового размножения растений. Тем более, что кариологические различия, обнаруженные во многих семействах северных покрытосеменных, заметно не  проявляются  в популяциях растений ни морфологически, ни экологически. Число сформировавшихся семян у анемофильных, как и у энтомофильных видов, обычно высокое, но достигает 100% только у апомиктичных растений.

     Отличительной чертой  цветения северных анемофилов также является слабая выраженность дихогамии, часто исчисляемая минутами, большая продолжительность жизни цветка - пестики цветков   сохраняют свою фертильность до 30-36 часов,  в то время как в более южных широтах этот период ограничивается несколькими минутами или часами (Пономарев, 1964, и др.).     Наблюдения за  биологией и экологией цветения и опыления показывают, что распускание цветков и опыление изучавшихся видов может происходить при минимальных температурах воздуха на уровне цветков в пределах 3,0 - 6,0 гр.  С в арктической тундре,  и 6,0 - 8,0 гр.С - в горных тундрах и лесных сообществах. Особенно низкие пороговые температуры цветения характерны для собственно берингийских видов. Слабо выраженная дихогамия у подавляющего числа исследованных видов обеспечивает легкое протекание самоопыления в случае затруднений с ксеногамией. Облигатные автогамы, т.е. видов, полностью перешедших к самоопылению,  пока не обнаружено и такая вероятность очень невелика в условиях районов наших исследований.

    Интенсивность процесса  цветения  и  опыления анемофильных видов всецело определяется уровнем теплобеспеченности местообитаний. Важной адаптивной чертой северных анемофилов, содействующей успеху  семенного размножения анемофильных видов - осок, пушиц и злаков,  следует рассматривать их способность к стремительному переопылению при наступлении относительно благоприятных погодных условий после длительной температурной депрессии. При этом локальная популяция может отцвести в течение 1-2 суток повсеместно, создавая повышенную концентрацию пыльцы в  приземном слое воздуха, обеспечивая большую вероятность ксеногамии.

    Растительные группировки районов исследований в суровых условиях среды не всегда успевают полностью пройти цикл семенного размножения, особенно это касается  злаков.  Обычно успешно проходят сезонное  развитие  преимущественно  в  местообитаниях с повышенной теплообеспеченностью, а это, как правило, участки южной экспозиции, хорошо дренированные и прогреваемые склоны гор.  Здесь растения раньше переходят к цветению и плодоношению, что при коротком вегетационном  периоде  имеет  зачастую  решающее значение для прохождения полного цикла развития,  особенно в депрессивные по погодным  условиям годы.  Такие местообитания являются регулярными поставщиками семян для прилегающих территорий, поддерживая все биоразнообразие растительного покрова. Однако в отдельные особенно депрессивные  годы,  какими  были в период исследований тундровых и горно-тундровых сообществ 1975,  1978, 1979 и другие отдельные годы,  примерно четверть видов, особенно оказавшихся в обильные снегопады в фазе цветения и заморозки, не завязали или не успели до конца вегетационного периода сформировать зрелые семена. Часто не вызревают семена у позднецветущих видов, таких, как Dupontia fisherii, Leymus interior, Festuca rubra,  Bromopsis pumpelliana, Calamagrostis holmii, Saussurea tilesii и некоторых других, приносящих зрелые семена в зональной и горных тундр лишь в отдельные, особенно благоприятные годы.

                                                  Заключение

      Своеобразие природной среды и историческое родство  флор  районов исследований в пределах рассматриваемой территории определили сходство форм и направленность процесса адаптации растений к специфическим  условиям среды   обитания.  Покрытосеменным  в  условиях  Северо-Востока свойственна удивительная гибкость опылительного механизма,  определяемая динамической дихогамией, свойственная большинству видов, и сочетанием различных способов опыления изучавшихся растений. В неблагоприятных  условиях растения как бы выбирают оптимальный вариант ритмичности процесса опыления,  когда у большинства рассмотренных  видов  суточная интенсивность распускания цветков тесно коррелирует с динамикой температуры.  В относительно благоприятные для цветения  периоды  сезона  у цветущих растений часто  происходит непрерывное или почти непрерывное распускание цветков. Эта важная приспособительная особенность растений обеспечивает  большое число одновременно функционирующих цветков,  тем самым увеличивая шансы перекрестного опыления как анемофильных, так и энтомофильных видов. Исследования показали, что в естественных сообществах  существуют все предпосылки для переопыления природных популяций,  а у части которых ксеногамия  -  единственно  возможный способ репродукции, обычно успешно реализуемый. Формирование облигатной энтомофилии у  ограниченного числа видов и наличие высокого самоопылительного потенциала у большинства видов этой группы можно рассматривать как   адаптацию к суровым условиям среды их обитания. Определенная склонность северных видов к самоопылению следует считать   результатом периодического нарушения опылительного механизма под воздействием флуктуирующих внешних условий.  Существующее в природной обстановке соотношение между перекрестным опылением и самоопылением даже в пределах одной и той же популяции подвержена значительным колебаниям и зависит от погодных условий сезона и/или биоценотической обстановки местообитаний.  Самоопыление в форме генетически эквивалентных автогамии и гейтоногамии как резерв в опылительном процессе широко распространено среди северных покрытосеменных и является действенным фактором поддержания численности и объема популяций.  Слабая репродуктивная изоляция - слабо выраженная дихогамия отсутствие четко выраженных сезонной и суточной периодичностей цветения, определенная  политрофность  опылителей  предопределяют вероятность процесса гибридизации, в особенности у ив и злаков, наблюдающаяся в природных сообществах. В то же время в пределах одного вида, например, у полиморфной Vicia multicaulis, где отмечается формирование  перекрестной несовместимости, служащий мощным фактором процесса микроэволюции и видообразования.

    Таким образом,  рассмотренные выше особенности генеративной сферы северных покрытосеменных - высокая  фертильность  генеративной  сферы, наличие резервных (альтернативных) способов опыления у большинства видов,  низкие пороговые температуры активности цветков, а также лабильность суточной динамики опылительного процесса, позволяет им в известной мере компенсировать часто неблагоприятные условия среды  и  приносить, хотя и не всегда регулярно, зрелые семена, определяя эдификаторную роль тех или иных видов в изучавшихся растительных сообществах.
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                                                                                                 АННОТАЦИЯ   

       Aнтэкологические особенности северных покрытосеменных  как фактор биоразнообразия   и стабильности растительных  сообществ.    

                                                                    Тихменев Е.А.

    ANTHECOLOGICAL FEATURES OF THE NORTHERN FLOWERING   PLANTS AS A     FACTOR OF THE BIODIVERSITY AND COMMUNITY    STABILITY 

     E.A.Tikhmenev

     The data  obtained  is the result of pollination ecology research of  common species of the tundra and forest  zones  communities of the North-East of  Asia, most of which has  a  circumpolar or  almost  circumpolar  distribution.  The sudied species  of the Fabaceaea,  Scrophulariaceae  and  Salicaceae,  as well as some  species  from  other families  are  obligate entomophilous.  Most of  species may have little  or no use  for insects in their seed reduplication.  However, the  density of  antophilous insects in massive blooming period is  ussually  high  and  quite enough to  provide the  cross-pollination  of  entomophilous  plants. The  observations have shown that  obligate outcrossers  in anemophillous plants are uncommon. Nevertheless, there are some specific features in the pollination system of anemophilous species  to provide of realizing  xenogamy. Along  with  outcrossing they possess  autogamy,  cryocleistogamy  and geitonogamy as reserve manners of pollination.  The number of fertilized  flowers  in anemophillous as well as entomophilous species  is usually  high,  but  reaches  100%  in facultative apomicts only. Self-pollination  occuring   periodically  in  the studied  species promote  the  fixation  of  new combination that appear in the process of outcrossing and have to  consider as an effective factor of  biodiversity and community stability.
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Рис.2. Опылительные системы и половая структура растительных сообществ


растений горных тундр Охотско-Колымского нагорья
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Рис.3. Опылительные системы и половая структура лиственничников


бассейна р. Колымы
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