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Семенное размножение высокогорных альпий-
ских растений сильно зависит от эффективности 
опыления. Сильные ветры, неустойчивость погодных 
условий и высокая пестрота растительного покрова 
создают особые сложности для успешного переноса 
пыльцы ветроопыляемых растений.

Эффективность опыления,  в  том числе и в вы-
сокогорных условиях, повышается при одновремен-
ном цветении особей одного вида, поскольку повы-
шается концентрация пыльцы этого вида в воздухе 
(Банникова, 1964; Пономарев, 1966). 

Изучение ритмики цветения и экологии опыле-
ния растений актуально не только для понимания 
ритмов развития сообществ. Эти исследования по-
могают выявить механизмы перекрестного опыле-
ния и дифференциации видов в сообществах. Знание 
сроков цветения растений в сообществах, пригодных 
для сенокошения, позволяет выбрать оптимальные 
сроки укосов с учетом различной питательной цен-
ности растений на разных стадиях фенологического 
развития.

Выбранные для исследования виды альпийских 
растений Кавказа (Bromus variegatus, Festuca ovina, 
Helictotrichon versicolor, Agrostis vinealis, Anthoxanthum 
odoratum, Deschampsia flexuosa, Festuca brunnescens, 
Festuca varia, Catabrosella variegata, Phleum alpinum, 
Hyalopoa pontica) недостаточно изучены с точки зре-
ния экологии опыления. Для одного из исследован-
ных нами видов (Bromus variegatus) показано порци-
онное распускание цветков, приуроченное ко второй 
половине дня (13–18 ч) (Жененко, 1979). Раскрывание 

цветков этого вида происходит при прогревании по-
чвы на глубине 5 см до 15–17°С. В ходе исследования 
установлена продолжительность цветения – до трех 
часов. Продолжительность цветения ценопопуляции 
составляет 19–35 дней. 

Для Anthoxanthum odoratum в Пермском крае по-
казано двукратное  цветение в течение суток: утреннее 
цветение обильное и постоянное, а вечернее – редкое 
и слабое (Пономарев, 1966).

Anthoxanthum odoratum, Deschampsia flexuosa и 
Festuca ovina обладают низкой автофертильностью и 
рассматриваются в качестве строгих перекрестников. 
Высокая автофертильность характерна для Poa alpina  
(Пономарев, 1964).

Цель нашей работы состояла в исследовании рит-
мики цветения злаков, наиболее характерных для аль-
пийских сообществ Тебердинского заповедника.

Были поставлены следующие задачи: 1) оценить 
длительность и интенсивность цветения в течение 
вегетационного периода; 2) проследить за суточной 
ритмикой цветения; 3) сравнить суточную ритмику 
цветения в первой и во второй половинах срока цвете-
ния; 4) разделить изученные виды на условные груп-
пы по типу цветения в течение суток.

Район исследования расположен на территории 
Тебердинского государственного природного био-
сферного заповедника, находящегося в Карачаево-
Черкесской республике. Участки располагаются на 
северо-восточных отрогах г. Малая Хатипара на вы-
соте 2750 м над ур. моря. Географические координаты 
стационара – 43°27' с.ш., 41°41' в.д.
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В качестве объектов исследования были выбраны 11 
видов ветроопыляемых растений (табл. 1) – представи-
телей семейства Poaceae. Латинские названия приведе-
ны по «Флоре Тебердинского заповедника» (Воробьева, 
Онипченко, 2001). Исследование ант-экологии ветроо-
пыляемых видов проводили в 2004 и 2005 гг.

Полевые наблюдения

Для изучения ритмики цветения применяли обще-
принятую методику антэкологических исследований, 
предложенную А.Н. Пономаревым (1960). 

Для наблюдений были выбраны сходные по жиз-
ненности куртины (дерновины) (далее – учетные 
единицы) изучаемых видов. В 2004 г. исследовано 
75 учетных единиц для 8 видов (по 10 учетных еди-
ниц на каждый вид, кроме Festuca varia, образовав-
шей в 2004 г. большое число генеративных побегов; 
для этого вида по причине методической сложности 
подсчета было выбрано только пять учетных единиц), 
а в 2005 г. – 110 учетных единиц для 11 видов (по 10 
учетных единиц на каждый вид). Каждую учетную 
единицу помечали этикеткой с номером для удобства 
дальнейших наблюдений. Активное слежение (под-
счет цветков) за учетными единицами начинали после 
обнаружения хотя бы на одной из них распустивших-
ся цветков.

Для учета распустившихся цветков использовали 
метод удаления пыльников, выброшенных цветком. 
Этот учет проводили каждые два часа. Двухчасовые 
интервалы были выбраны так, чтобы одно из наблю-
дений совпало с истинным полднем, который в райо-
не исследований приходится на 13 ч 15 мин москов-
ского летнего времени. Интервалы наблюдений были 
следующими: 7 ч 15 мин – 9 ч 15 мин, 9.15–11.15, 
11.15–13.15, 13.15–15.15, 15.15–17.15, 17.15–19.15, 
19.15–21.15. В утреннее время (7 ч 15 мин – 9 ч 15 
мин) довольно часто уже происходит обильное цве-
тение, поэтому выборочно учет проводили и в более 
ранние часы (5 ч 00 мин – 6 ч 00 мин).

Наблюдения за каждым видом проводили на от-
носительно небольшой территории (не более 100 м2, 
а для большинства видов не более 15 м2).

Обработка полученных данных

Для более точного определения длительности 
цветения мы использовали среднюю длительность 
цветения учетной единицы, а не абсолютную дли-
тельность цветения особей ценопопуляции. Данные 
по длительности цветения популяции и по средней 
длительности цветения учетных единиц приведены в 
табл. 1 (колонки 5, 6).

Несмотря на близость расположения изучаемых 
особей одного вида, они имеют различные даты нача-
ла цветения и разную длительность цветения. Исходя 
из этих соображений, мы использовали показатель 
неодновременности (несогласованности) зацветания 
(НЗ) (обратный понятию – «дружность» зацветания). 
Рассчитывали его по формуле:

    НЗ = (Maxy.е. –  Miny.е.)/ Avy.е. ⋅ 100%,

где Maxy.е. – самая поздняя дата зацветания учетной 
единицы, которая зацвела последней, Min--y.е. – самая 
ранняя дата зацветания учетной единицы, которая за-
цвела первой, Avy.е. – средняя длительность цветения 
учетной единицы. Чем выше значение показателя НЗ, 
тем больше несогласованность начала цветения, тем 
ниже «дружность» зацветания учетных единиц. Чем 
ниже значение, тем выше «дружность» зацветания. 
Если даты цветения учетных единиц не перекрыва-
ются, показатель НЗ будет больше 100%. Показатель 
НЗ позволяет получить сравнимые данные по видам, 
так как он нивелирует разницу в длительностях цве-
тения.

Проведено разделение срока цветения каждого 
вида по дате, разделяющей этот период на две равные 
половины. Это было сделано в целях выявления сме-
щения максимумов интенсивности цветения и срав-
нения интенсивности цветения в первой и второй по-
ловинах срока цветения растений.

Длительность цветения растений

Средняя длительность цветения популяций изу-
ченных видов и учетных единиц – 14 и 9 дней соответ-
ственно. Из этого следует, что особи в популяции за-
цветают с разной степенью одновременности. Данные 
по неодновременности зацветания (НЗ) для разных 
видов приведены в табл. 1 (колонка 7). Выявлены 
виды (2005), у которых цветение отдельных учетных 
единиц может не пересекаться вообще (НЗ > 100%): 
Agrostis vinealis, Festuca ovina. Особи  Helictotrichon 
versicolor зацветают единовременно (НЗ = 0%). Виды 
со средним разбросом дат начала цветения мы разде-
лили на две группы: НЗ < 50% (виды с пересечением 
дат зацветания и тенденцией к более одновремен-
ному зацветанию) и НЗ > 50% (виды с пересечени-
ем дат зацветания и тенденцией к меньшей степени 
одновременности зацветания), по 4 на каждую груп-
пу. Подавляющее большинство видов зацветают не 
«дружно» и лишь особи одного вида (Helictotrichon 
versicolor)  зацветают в один день. Можно предпо-
ложить, что общую «волну» цветения определяют в 
большей степени внешние факторы среды, а индиви-
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дуальную дату зацветания – биологические особен-
ности каждой особи (степень сформированности ге-
неративных органов, жизненность).

Максимальный разброс в длительностях цветения 
(табл. 1, колонка 6) отмечен у Anthoxanthum odoratum 
(2004 г.) и Festuca ovina (2005 г.). Минимальный отме-
чен у Festuca varia (2004 г.), Helictotrichon versicolor 
(2005 г.), Bromus variegatus (2004 г.). 

Ритмика цветения растений в течение периода 
вегетации

Исследования показали, что каждый вид имеет 
специфичную для него кривую цветения в течение пе-
риода вегетации, к тому же ритмика цветения одного 
вида не повторяется из года в год, сохраняется лишь 
тенденция характерной для него ритмики цветения. 
У большинства видов можно обнаружить либо одно-
дневный пик, либо максимум в течение нескольких 
дней цветения. 

Кривая цветения, максимально приближенная к 
«колоколообразной», наблюдается у Anthoxanthum 
odoratum (2004–2005 гг.), Catabrosella variegata 
(2004–2005 гг.), Phleum alpinum  (2005 г.). Интересно 
отметить, что у этих видов наблюдаются максималь-
ные значения числа цветков в соцветии. Возможно, 
большое число цветков сглаживает влияние мелких 
изменений погодных факторов, тем самым прибли-
жая (сглаживая) кривую к колоколообразному виду.

Крайней противоположностью такого протекания 
цветения является ритмика цветения Helictotrichon 
versicolor (2004–2005 гг.) и Bromus variegatus (2004–
2005 гг.), характеризующаяся коротким периодом 
цветения с несколькими пиками (порциями) цветения 
примерно одинаковой интенсивности.

У остальных изученных видов ход цветения также 
неравномерен по дням и состоит из спадов и подъемов 
в интенсивности цветения. Также может наблюдаться 
пик цветения, расположение которого варьирует от 
начала цветения до конца периода цветения.

Снижение, а иногда и приостановка цветения про-
исходит на следующий после обильных осадков день. 
На графике ритмики цветения (рис. 1) отмечены дни с 
обильными осадками. Ясно видно, что в эти дни (23, 
27 июля, 1, 8, 11–12 августа в 2004 г. и 13, 14, 16, 17, 
23, 26 июля и 9, 10, 19 августа в 2005 г.) не происхо-
дит снижения интенсивности цветения, а порой в эти 
дни наблюдается увеличение интенсивности цвете-
ния. Такая реакция не совсем ясна, так как цветение в 
дождь не оправдано и не эффективно и может приве-
сти к бесполезному расходованию пыльцы. Лишь на 
следующий после дождя день интенсивность цвете-

ния резко снижается, что, видимо, связано с невозмож-
ностью растений быстро отреагировать на изменение 
погодных условий. 23 июля 2004 г. был отмечен слу-
чай интенсивного снегопада, довольно редкого явле-
ния для этого периода, во время которого интенсивно 
цвел Anthoxanthum odoratum. В других исследованиях 
по ритмике цветения злаков показана иная картина: 
у Dactylis glomerata при ухудшении погоды цветение 
может и вовсе не наступить (Бадритдинова, 1969), для 
Phleum pretense показано, что в прохладную и дождли-
вую погоду опыление прекращается или сдвигается на 
более поздние часы (Банникова, 1980), то же показано 
и для Festuca pratense (Банникова, 1964а, 1964б).

Пики цветения для раннецветущих видов (табл. 2) 
в 2004 г. (Catabrosella variegata (гераниево-копееч-
никовые луга) и Anthoxanthum odoratum (пестро-
овсяницевые луга)) приходились на 27 июля; для 
поздноцветущих вечерних видов (Bromus variegatus, 
Helictotrichon versicolor (альпийские пустоши) − на 
10 августа); для поздноцветущих утренних − на 
17–18 августа. То, что даты пиков цветения у неко-
торых видов совпадают, может говорить о схожести 
благоприятных факторов цветения у разных видов. 
Пики цветения в 2005 г. (табл. 2) варьировали более 
сильно от вида к виду. Если сравнивать данные 2004 
и 2005 гг., то выясняется, что пик цветения значи-
тельно сместился на более ранний срок у трех ви-

Вид
Дата пика цветения

2004 г. 2005 г.

Anthoxanthum odoratum 27 июля 23 июля

Bromus variegatus 10 августа 31 июля

Catabrosella variegata 27 июля 31 июля

Festuca brunnescens 15 августа 7 августа

Festuca ovina 17 августа 16 августа

Festuca varia 18 августа 15 августа

Helictotrichon versicolor 10 августа 30 июля

Phleum alpinum 17 августа 16 августа

Agrostis vinealis – 25 августа

Deschampsia flexuosa – 25 августа

Hyalopoa pontica – 27 августа

Т а б л и ц а  2

Даты пиков цветения видов, изученных в 2004, 2005 гг.
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дов: Festuca brunnescens (пестроовсяницевые луга), 
Bromus variegates, Helictotrichon versicolor (альпий-
ские пустоши).

Цветение в течение сезона для большинства ви-
дов (кроме Bromus variegatus и Catabrosella variegata  
в 2004 г.) характеризуется ритмикой со смещением 
медианы относительно моды в сторону более позд-
них сроков. Для Catabrosella variegata характерно 
цветение, пик которого приходится почти на середи-
ну срока цветения. Наиболее сильно мода  смещена 
относительно медианы у Agrostis vinealis (2005 г.), ха-
рактеризующейся парциальным цветением.

Варьирование вида кривой (наличие или отсут-
ствие выраженного пика цветения) от года к году, и 
даже ее инверсия (изменение какого-либо свойства 
кривой в противоположную сторону по сравнению 
с другим годом исследований; например, в один год 
вид имеет кривую цветения с максимумом интен-
сивности, приходящимся на первую половину срока 
цветения, а в следующие года – на вторую поло-
вину срока цветения), могут отражать изменения 
значений факторов, регулирующих цветение. Наши 
исследования показали, что ухудшение условий (а 
именно выпадение осадков) снижало пиковые зна-

Рис. 1. Ритмика цветения некоторых видов злаков в течение вегетационного периода в 2004 г. 
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Рис. 3. Суточная ритмика цветения: а – Anthoxanthum odoratum, б – Bromus variegatus, в – Catabrosella variegata, г – Phleum 
alpinum,  д – Helictotrichon versicolor, е – Festuca brunnescens,  ж – Festuca ovina, з – Festuca varia,  и – Deschampsia flexuosa, 

к – Hyalopoa pontica, л – Agrostis vinealis  (1 – 2004 г., 2 – 2005 г.)



62 Бюл. Моск. о-ва Испытателей природы. отд. биол. 2012. Т. 117, вып. 2

чения интенсивности цветения у исследованных 
растений. 

Суточная ритмика цветения растений

У изученных злаков имеется резко выраженная 
суточная ритмика цветения, характерной чертой ко-
торой для всех изученных нами видов является отсут-
ствие максимума интенсивности цветения в часы, при-
ближенные к истинному полдню (13 ч 15 мин) (рис. 
3). Причиной этого может служить недолговечность 
жизни пыльцы. Она быстро отмирает в природных 
условиях, особенно при высокой температуре и низкой 
относительной влажности воздуха (Пономарев, 1964). 
В местообитаниях изученных видов именно в полу-
денные часы наблюдается самая высокая температура 
воздуха, при этом минимум относительной влажности 
воздуха приходится на утренние часы, но даже в пол-
день она выше 70%. Таким образом, фактором, ограни-
чивающим цветение злаков в полуденные часы, может 
являться высокая температура воздуха.

Наши исследования показали наличие в районе 
исследования нескольких групп видов, различаю-
щихся по типу цветения в течение суток. К первой 
группе – цветущие утром злаки – отнесены – Festuca 
brunnescens, Festuca varia, Deschampsia flexuosa, 
Hyalopoa pontica, Agrostis vinealis.

Некоторые виды, отнесенные к утреннему типу, 
имели добавочное цветение и после полудня. Следует 
сказать, что типы суточной ритмики выделены по на-

личию открытых цветков без учета максимальных зна-
чений интенсивности цветения. Поэтому виды (Festuca 
brunnescens, Festuca ovina, Phleum alpinum),  имеющие 
разный тип ритмики (двухразовое или утреннее цвете-
ние), мы отнесли к утренним, так как основная масса 
цветков раскрывается все-таки в дополуденные часы, 
а число цветков, открывающихся во вторую (дополни-
тельную) фазу цветения, малό. Тем не менее  наличие 
цветения и в послеполуденные часы является важным 
и его не следует упускать из виду.

Сравнение хода суточного цветения с измене-
нием погодных факторов (температуры воздуха, от-
носительной влажности воздуха и скорости ветра) 
в течение суток позволяет выявить периоды суток 
с благоприятным для цветения того или иного вида 
набором значений факторов (рис. 2). Таковых вы-
делено три: 1 – основной для утренних злаков (с          
5 ч 15 мин до 9 ч 15 мин); 2 – основной для вечер-
них злаков (с 15 ч 15 мин до 19 ч 15 мин); 3 – до-
полнительный для видов с двухразовым цветением 
(с 19 ч 15 мин до 21 ч 15 мин).

В интервал 5 ч 15 мин – 9 ч 15 мин наблюдаются 
минимальные температуры, при которых пыльца злаков 
сохраняет жизнеспособность дольше всего. Влажность 
в это время пониженная, но опять же относительно 
средних значений, и составляет >70%. Скорость ветра 
снижена по сравнению со средними значениями, однако 
не минимальна и достаточна для эффективного перено-
са пыльцы между растениями (2–3 м/с).

Рис. 2. Изменение погодных факторов в течение суток (1 – влажность, 2 – температура, 
3 – скорость ветра). Средние данные за 2006 и 2008 гг., полученные с помощью 

автоматической метеорологической станции MiniMet (Skye Instruments LTD, UK)
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фективность опыления. Возможно, поэтому и воз-
никла временная дифференциация в суточной рит-
мике у разных видов. 

Сравнение суточной ритмики цветения в первой 
и второй половинах срока цветения (ПСЦ)

Виды, цветущие вечером. У Helictotrichon 
versicolor и Bromus variegatus пик цветения в раз-
ных ПСЦ приходился на разное время. Например, в  
2005 г. у Bromus variegatus максимумы интенсивно-
сти цветения  наблюдались в первой ПСЦ в интервал 
времени 19 ч 15 мин – 21 ч 15 мин, а  во второй ПСЦ 
в 17 ч 15 мин – 19 ч 15 мин.

Виды, цветущие утром и целый день. 
Выделяется группа видов, у которых пики цветения 
по годам не смещаются, но интенсивность цветения 
в первой ПСЦ выше, чем во второй: Catabrosella 
variegata, Festuca brunnescens. Группа видов также 
без смещения пиков цветения по годам, но у которых 
интенсивность цветения в первой ПСЦ ниже, чем 
во второй: Anthoxanthum odoratum, Agrostis vinealis, 
Hyalopoa pontica, Deschampsia flexuosa.  Группа ви-
дов, у которых интенсивность цветения выше во вто-
рой ПСЦ, при этом в ней же появляется цветение в 
вечерние часы (19 ч 15 мин – 21 ч 15 мин) наряду с 
преобладанием утреннего цветения: Festuca ovina, 
Phleum alpinum. У Anthoxanthum odoratum, цветущего 
в течение всего дня, в утренние часы ритмика схожа 
в обеих ПСЦ, но в послеполуденные часы во второй 
ПСЦ интенсивность явно выше. У Phleum alpinum 
(2005 г.) в первой ПСЦ цветение более позднее, но 
более продолжительное и сильное. 

Все эти данные говорят о том, что при сравнении 
суточных ритмик цветения в первой и второй ПСЦ 
наблюдается большое разнообразие вариантов, при-
чем один и тот же вид в разные годы может иметь 
разные варианты соотношения интенсивности цвете-
ния в первой и второй ПСЦ. Видимо такие смещения 
интенсивности цветения зависят от особенностей по-
годных условий каждого года и общих закономерно-
стей, если они существуют, их можно зарегистриро-
вать только при многолетних исследованиях.

Таким образом, средняя длительность цветения 
популяции у изученных видов составила 14 дней. 
Зацветание у разных видов происходит с разной сте-
пенью одновременности. Особи лишь одного вида 
(Helictotrichon versicolor) зацветают в один день. Два 
вида (Agrostis vinealis и Festuca ovina) наоборот име-
ют не перекрывающиеся даты зацветания в пределах 
небольших популяций. Факторами, снижающими или 
приостанавливающими открытие цветков, являются 

Интервал времени 15 ч 15 мин – 19 ч 15 мин ха-
рактеризуется противоположными (по сравнению с 
предыдущим) значениями факторов – высокие темпе-
ратура, относительная влажность воздуха и скорость 
ветра. К видам, имеющим пик цветения именно в эти 
часы, относятся Bromus variegatus и Helictotrichon 
versicolor. Условия, упомянутые выше, для цветения 
не благоприятны, но эти виды имеют свойство, кото-
рое позволяет им выживать в таких условиях. У них 
наблюдается взрывчатое (резкое и сильное) и порци-
онное (несколько взрывов) цветение, и главное, эти 
взрывы происходят одновременно в локальной попу-
ляции. Благодаря этому цветение вечерних видов так-
же интенсивно, как и цветение утренних.

Дополнительный максимум цветения у некото-
рых видов, приходящийся на интервал времени с 
19 ч 15 мин до 21 ч 15 мин, выражен не сильно. Чаще 
всего он проявляется у видов, цветущих утром, что 
верно и в нашем случае (Festuca brunnescens, Festuca 
ovina, Phleum alpinum). Возникает такое цветение при 
наличии благоприятных условий в это время.

Два вида (Catabrosella variegata и Anthoxanthum 
odoratum),  имея максимумы, приходящиеся на утрен-
ние часы, цветут практически весь день. Catabrosella 
variegata  постепенно снижает интенсивность цве-
тения от утренних часов к вечерним. Anthoxanthum 
odoratum имеет дополнительный послеполуденный 
пик цветения, который значительно меньше утренне-
го. Для Anthoxanthum odoratum получены схожие дан-
ные в исследованиях  В.А. Банниковой и М.Б. Гузик 
(1983) на территории Пермского края, Челябинской 
обл. и бывшей Читинской обл. 

Главный вопрос, возникающий при рассмотре-
нии суточной ритмики, – почему виды цветут в раз-
ное время суток. Злаки как растения, имеющие в 
качестве агента опыления ветер, находятся в менее 
выгодных условиях по сравнению с насекомоопы-
ляемыми видами растений. Ветер – фактор не по-
стоянный и не является очень точным, в отличие 
от насекомых, которые являются более выгодны-
ми векторами опыления, перенося пыльцу строго 
с цветка на цветок (Фегри, ванн дер Пэйл, 1982). 
Следовательно, фактором успешности ветроопыле-
ния может служить высокая плотность особей одно-
го вида и дифференциация групп особей разных ви-
дов. При этом если бы растения цвели в одно и то 
же время, например, утром – временем идеальных 
температурных условий и условий влажности воз-
духа, – то в воздухе во время пыления находилось 
бы огромное число пыльцевых зерен, которые, ве-
роятно, просто своей массовостью снижали бы эф-
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выпадение осадков и высокая относительная влаж-
ность воздуха. Такие погодные условия делают не-
возможным перенос пыльцы ветроопыляемых видов. 
Для изученных видов растений ритмика цветения в 
течение суток четко выражена и видоспецифична. По 
типу суточной ритмики цветения выделены группы 
видов: утренние, вечерние, цветущие весь день и виды 
с двумя пиками цветения. Большая часть видов цве-
тет утром, когда цветению благоприятствуют многие 
факторы: пониженная температура (9–10°С), высокая 
влажность воздуха (более 70%) и оптимальная ско-
рость ветра (2,5–3,0 м/с). Обнаружено, что у растений 
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в первой и второй половинах срока цветения пик цве-
тения может приходиться на разные временные интер-
валы, но в пределах характерного суточного периода 
цветения (например, у Bromus variegatus максимумы 
интенсивности цветения  наблюдались в первой ПСЦ 
в интервал времени 19.15–21.15, а  во второй ПСЦ в 
17.15–19.15). 
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