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АННОТАЦИЯ

Принято  считать,  что  мускатная земляника (Fragaria moschata Weston.,  2n = 6x = 42) занимает 
территорию Западной и Восточной Европы до  Уральских гор  и является характерным элементом немо-
ральной флоры. Со  второй половины XX  в. стали появляться сведения о  произрастании F. moschata 
в растительных сообществах Западной и Восточной Сибири,  включая южную часть Красноярского  края. 
Местонахождения таких ценопопуляций описаны как для мелколиственных лесов (преимущественно),  
так и для черневых лесов Приенисейских Саян. Целью статьи является описание фитоценотической 
приуроченности произрастания в Приенисейских Саянах двух популяций F. moschata (образцы № 17-16 
и 18-28),  верифицированных цитогенетическим анализом и ПЦР‑диагностикой. Для видоидентификации 
образцов № 17-16 и 18-28,  представляющих эти популяции,  использовали молекулярный маркер  ‒ ген ал-
когольдегидрогеназы adh1. Показано,  что  образцы № 17-16 и 18-28 в гибридизации с экспериментальными 
образцами F. moschata европейского  происхождения формируют полноценные семянки со  всхожестью,  
характерной для вида. Сравнение результата амплификации ДНК образцов № 17-16 и 18-28 с праймера-
ми,  специфичными к последовательности гена adh1,  показало  идентичность длин амплифицированных 
фрагментов исследуемых образцов ПЦР‑профилю F. moschata европейского  происхождения. Сравнение 
флористического  сходства этих двух растительных сообществ,  где произрастают исследуемые образцы 
F. moschata,  показало  малое соответствие этих сообществ по  видовому составу (KJ = 0,2). Этот факт ука-
зывает на возможности F. moschata осваивать для произрастания не только  близкие к ее потребностям 
экологические ниши мелколиственных лесов (образец № 17-16),  но  и черневых лесов (образец № 18-28) 
в Приенисейских Саянах. Обсуждается вопрос аллохтонности и автохтонности F. moschata для Западных 
и Восточных Саян на основе прежних гербарных сборов и собственных находок.

Ключевые слова: Fragaria moschata Weston.,  фитоценотическая приуроченность,  ген adh1,  ПЦР‑ди-
агностика,  неморальный вид,  гигромезофит,  орнитохория,  Приенисейские Саяны.

ных межвидовых гибрида и два культивиру-
емых гибридных вида [Hummer et al.,  2011;  
DiMeglio et al.,  2014;  Sobczyk,  2018;  Hancock,  

Согласно  современным представлениям,  
род Fragaria L. (земляника) включает как ми-
нимум 20 дикорастущих видов,  три спонтан-
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2020]. Мускатная земляника –  ​Fragaria mos-
chata Weston. (Rosaceae) (2n = 6x = 42) – один 
из дикорастущих видов полиплоидного  ряда 
рода Fragaria: 2n = 2x,  4x,  5х,  6x,  8x и 10x 
[Rousseau-Gueutin et al.,  2009;  Kamneva et al.,  
2017]. Fragaria moschata –  ​типичный предста-
витель неморального  комплекса европейской 
флоры [USDA…,  2020]. Согласно  многочислен-
ным опубликованным сведениям F. moschata 
предпочитает достаточно  увлажненные пло-
дородные почвы –  мезофит,  растет преиму-
щественно  в широколиственных лесах,  за-
рослях кустарников,  на опушках,  открытых 
травянистых склонах,  лугах,  обычно  в те-
нистых местах и в высокой траве;  от равнин 
до  среднего  пояса гор. Отмечается произрас-
тание растений мускатной земляники преиму-
щественно  в Западной и Восточной Европе,  
а на территории России встречаются изоли-
рованными популяциями вплоть до  Урала 
[Катинская,  1936;  Юзепчук,  1941;  Крупи-
на,  1957;  Варгина и др.,  1983;  Staudt,  1989,  
2008;  Hummer et al.,  2011]. В работах преи-
мущественно  первой половины XX  в. нали-
чие F. moschata в Западной и Восточной Си-
бири не отмечалось [Лозина-Лозинская,  1926;  
Розанова,  1935;  Попов,  1957;  Бусик и др.,  
1979]. Однако  в последнее время появились 
сведения о  находках локальных популяций 
F. moschata в регионах Западной и Восточной 
Сибири [Курбатский,  1988;  Степанов,  2016;  
Суткин и др.,  2016;  USDA…,  2020]. Несмотря 
на то  что  видоидентификация F. moschata 
по  морфологическим признакам,  как прави-
ло,  не вызывает затруднений,  тем не менее 
в растительных сообществах встречаются об-
разцы земляники,  похожие на F. moschata,  
но  с некоторыми уклоняющимися признака-
ми. Такие образцы могут иметь межвидовое 
гибридное происхождение [Батурин,  2016;  Le-
semann et al.,  2017]. В их происхождении мо-
гут принимать участие местные диплоидные 
аборигенные виды F. vesca L. и F. viridis Duch-
esne в качестве отцовского  родителя,  а в ка-
честве материнского  ‒ культурный октоплоид-
ный вид Fragaria × ananassa Duch. (2n = 8x = 
= 56),  который активно  натурализуется 
во  многих регионах Сибири [Степанов,  2006,  
2016;  Верхозина и др.,  2013;  Эбель и др.,  
2014;  Батурин,  2016;  Шауло,  Зыкова,  2018;  
Чепинога и др.,  2019]. Кроме того,  материн-
скими родителями при межвидовой гибриди-

зации с местными диплоидными видами могут 
выступать и гексаплоидные семенные потом-
ки сортов “Шпанка” и “Миланская” F. mos-
chata,  произрастающие,  как правило,  в лес-
ных сообществах по  окраинам населенных 
пунктов с садовыми участками [Эбель и др.,  
2014;  Суткин и др.,  2016]. В последнем случае 
растения F. moschata при спонтанной гибриди-
зации с аборигенными местными видами фор-
мируют наряду с ожидаемым тетраплоидным 
потомством (2n = 4x = 28)  и пентаплоидное 
(2n = 5x = 35)  за счет участия нередуциро-
ванных гамет со  стороны диплоидного  опы-
лителя. При этом образующиеся 5x-гибриды 
морфологически трудно  отличимы от F. mos-
chata,  что  требует применения для их иден-
тификации цитологических методик и/или мо-
лекулярных маркеров [Lesemann et al.,  2017]. 
Цель данного  исследования –  ​описать фито-
ценотическую приуроченность произраста-
ния в Приенисейских Саянах двух популяций 
F. moschata,  верифицированных цитогенети-
ческим анализом и ПЦР‑диагностикой.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

В работе использованы гербарные мате-
риалы F. moschata,  хранящиеся в гербари-
ях: Сибирского  федерального  университе-
та (KRSU),  Красноярского  государственного  
педагогического  университета им. Л. М. Че-
репнина (KRAS) и Гербарии им. П. Н. Крыло-
ва Томского  государственного  университета 
(TK) (рис. 1,  таблица).

Подсчет числа хромосом и молекулярно-ге-
нетический анализы проведены на двух ди-
корастущих образцах Fragaria,  собранных 
в предгорье Западного  Саяна. Эти образцы 
были введены в экспериментальный фонд рас-
тений Fragaria ИЦиГ СО РАН,  и им присвое-
ны номера 17-16 и 18-28.

Образец № 17-16 (рис.  2) отобран из це-
нопопуляции,  произрастающей в пригород-
ном лесу г. Красноярска –  ​в университетской 
роще,  представляющей собой старый берез-
няк на северном склоне террасы Николаевской 
сопки с множеством открытых участков в ме-
стах вывала древостоя.

Территориально  участок хотя и находится 
в черте города,  но  застройки в данной полосе 
начались сравнительно  недавно. Поэтому лес-
ные массивы сохранили здесь естественный 
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облик и видовой состав. Антропогенное вли-
яние проявляется только  в наличии пеше-
ходных троп,  в то  время как сами сообще-
ства березняков не имеют видимых признаков 
трансформации. Ценопопуляция фрагменти-

рована и представлена отдельными куртина-
ми (рис. 3),  рассеянными по  площади около  
2  км2. Подлесок в сообществе развит слабо,  
а травяной покров –  ​очень хорошо  и пред-
ставлен высокотравьем (15‒20 %),  орляком 

Список гербарных образцов Fragaria moschata Weston., собранных в Красноярском крае (KRSU)

Номер  
образца

Место  произрастания
Географические координаты 

места сбора образцов

1 г. Красноярск,  пригород,  университетская роща (источник образца  
№ 17-16)

55°99′86.20″ с. ш.  
92°77′22.36″ в. д.

2 Ермаковский район,  окрестности пос. Танзыбей,  в 2 км от поселка  
в северо-восточном направлении,  долина реки Малый Кебеж

53°15′70.06″ с. ш.  
92°95′87.38″ в. д.

3 г. Красноярск,  Свердловский район,  буферная зона национального  парка 
“Столбы”,  по  ручью Лалетина

55°96′19.93″с. ш.  
92°74′50.27″ в. д.

4 г. Красноярск,  Свердловский район,  буферная зона национального  парка 
“Столбы”,  по  ручью Каштак

55°95′66.65″ с. ш.  
92°77′92.61″ в. д.

5 Емельяновский район,  окрестности микрозаказника краевого  значения 
“Манское займище”

55°97′29.97″ с. ш.  
92°53′94.94″ в. д.

6 Новоселовский район,  близ залива Убей Красноярского  водохранилища 55°06′32.07″ с. ш.  
91°67′14.02″ в. д.

7 г. Красноярск,  окрестности Торгашинского  хребта 55°96′75.28″ с. ш.  
92°90′56.98″ в. д.

Рис.  1. Места произрастания F. moschata в Приенисейских Саянах по  гербарным сборам 
(расшифровка и координаты даны в таблице)
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(Pteridium pinetorum C. N. Page & R. R. Mill 
subsp. sibiricum Gureeva & C. N. Page) –  ​
до  40 %,  злаками (5‒10 %) и разнотравьем 
(50‒70 %). В этих условиях земляника занима-
ет пространство  под кронами деревьев и ку-
старниками,  а также к пням,  колоднику либо  
успешно  конкурирует с видами разнотравья,  
развиваясь до  размеров 50 см (ярус листьев) 
и до  60 см (цветонос). Координаты ценопопу-
ляции: 55°99′86.20″ с. ш.,  92°77′22.36″ в. д.

Образец № 18-28 собран в окрестности пос. 
Танзыбей,  в 2 км от поселка в северо-восточ-
ном направлении,  в долине р. Малый Кебеж 
в Ермаковском р-не Красноярского  края. Уча-
сток представляет собой высокий коренной 
подмываемый берег реки,  покрытый черне-
вым лесным сообществом (рис. 4). С момента 
обнаружения в 2008 г. более 80 %  площади,  
занимаемой ценопопуляцией земляники (свы-
ше 100 м2),  было  уничтожено  во  время по-
ловодья рекой Малый Кебеж. В коренном со-
обществе земляника тяготеет к зарослям 
кустарников и открытым участкам,  не заня-
тым высокотравьем. Хорошо  развивается при 
умеренном и полном освещении. Размеры рас-
тений достаточно  крупные. Координаты цено-
популяции: 53°15′70.06″ с. ш.,  92°95′87.38″ в. д.

Рис. 2. Гербарный образец F. moschata из окрест-
ностей г. Красноярска (в списке гербарных образцов 

отмечен под номером 1)

Рис. 3. Цветение растений ценопопуляции F. moschata из университетской рощи 
в пригородном лесу г. Красноярска (источник образца № 17-16). 20.06.2020
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Определение дикорастущих растений Fra
garia до  вида проводили с использованием 
ключей и описаний,  предложенных П. Н. Кры-
ловым [1933],  С. В. Юзепчук [1941],  А. В. По-
ложий и Л. Н. Лошкаревой [1975],  М. И. Бе-
гляновой с соавт. [1979] и G. Staudt [2003]. 
Помимо  сравнительного  анализа по  биомор-
фологическим признакам видоидентификация 
образцов № 17-16 и 18-28 проведена с помо-
щью сравнения ПЦР‑фрагментов дикорасту-
щих представителей Fragaria,  произрастаю-
щих в сибирском регионе и Приморском крае: 
F. vesca –  образец № 13-10 (окр. Академго-
родка,  г. Новосибирск),  F. viridis –  ​образец 
№ 17-5 (окр. с. Суенга,  Маслянинский р-н,  
Новосибирская обл.),  F. orientalis Losinsk. –  ​
образец № 17-14 (окр. г. Дальнегорска,  При-
морский край),  F. moschata –  ​образец № 15-1 
(окрестности г. Ярославля) и образец № 05-8 
(музей-заповедник “Коломенское”,  г. Москва),  
натурализовавшийся гибридогенный вид F. × 
ananassa –  ​образец № 17-6 (окр. с. Салаир,  
Гурьевский р-н,  Кемеровская обл.).

Для видовой идентификации дикорастущих 
образцов Fragaria № 17-16 и 18-28 использо-
вали молекулярный маркер  – ​ген алкогольде-
гидрогеназы adh1. Этот ген является первым 
протеин-кодирующим геном Fragaria,  нуклео- 
тидная последовательность которого  была 

определена [Wolyn,  Jelenkovic,  1990]. Нали-
чие интронов в составе гена adh1,  которые,  
как известно,  подвержены быстрым эволю-
ционным изменениям [Small et al.,  2004],  об-
условливает высокую информативность ис-
пользования данного  гена в филогенетических 
и популяционных исследованиях [Staudt et 
al.,  2003;  DiMeglio et al.,  2014]. Для видоиден-
тификации дикорастущих образцов Fragaria 
№ 17-16 и 18-28 использовали специфические 
праймеры adh‑2F и adh3R,  комплементарные 
локусу аллеля adh1 во  II группе сцепления 
F. vesca,  ранее сконструированные и успеш-
но  задействованные в исследованиях,  посвя-
щенных филогенетическим взаимоотношениям 
внутри рода Fragaria [Davis,  Yu,  1997;  Staudt 
et al.,  2003]. Учитывая тот факт,  что  нуклео-
тидные последовательности экзона и интрона 
второго,  имеющегося в геноме F. vesca алле-
ля adh2,  имеют заметные отличия от алле-
ля adh1,  именно  использование специфичных 
праймеров к аллелю adh1 позволяет избежать 
ошибочной амплификации с аллелем adh2 
[Davis et al.,  2010].

ДНК из листьев земляники выделена 
с использованием набора Genomic DNA Pu-
rification Kit фирмы Fermentas. Для ПЦР 
синтезированы специфические праймеры 
на ген алкогольдегидрогеназы (adh1): adh‑ 

Рис. 4. Место  произрастания ценопопуляции F. moschata в долине р. Малый 
Кебеж,  в окрестности пос. Танзыбей (источник образца № 18-28). 13.07.2008
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2F 5′ CCAAGGTACACATTCTTTTTTTC 3′ и 
adh‑3R 5′ GTCACCCCTTCACCAACACTCTG 3′. 
ПЦР проводилась с 50‒100 нг растительной 
ДНК c праймерами в концентрации 600 нМ 
в буфере следующего  состава: 65 мМ Три-
сHCl,  рН 8.9,  24 мМ (NH4)2SO4,  3мМ MgCl2,  
0,5 %  Tween 20 и с 200 мкм dNTР при до-
бавлении Taq-полимеразы hot start (произ-
водство  ИХБиФМ,  СО РАН,  г. Новосибирск) 
1 ед/реакция в следующем режиме: предва-
рительный прогрев при 95 °C 15 мин,  затем 30 
циклов: 95 °C 1 мин,  58 °C 90 с,  72 °C 1 мин. 
Электрофоретическое разделение амплифици-
рованных фрагментов ДНК проводили в 2%-м 
агарозном геле в 1х ТАЕ буфере.

Подсчет чисел хромосом у сеянцев прово-
дили на кончиках корешков путем окраши-
вания хромосом лактопропионовым орсеином 
[Preeda et al.,  2007].

РЕЗУЛЬТАТЫ

Популяционно-генетическая  
характеристика образцов F. moschata 

№ 17-16 и 18-28
F. moschata –  ​в природе строго  двудомный 

вид и при семенном воспроизводстве в потом-
стве происходит сегрегация на растения с пе-
стичными и мужскими цветками в соотно-
шении 1 : 1 [Staudt,  1968]. Для полноценного  
семенного  воспроизводства двудомных ви-
дов необходимо  примерно  равное соотноше-
ние в ценопопуляции растений с пестичными 
и тычиночными цветками. Такое возможно  
лишь при длительном существовании такой 
популяции на месте произрастания,  в течение 
которого  имела место  смена нескольких се-
менных поколений.

При обследовании обоих образцов № 17-16  
и 18-28 в естественных условиях их произ-
растания не обнаружено  полноценных ягод 
с семянками. Как правило,  если ягоды все же 
образуются,  то  они редки,  либо  уродливой 
формы с единичными,  невсхожими семянка-
ми. Такая ситуация с плодоношением харак-
терна для двудомных видов,  когда ценопопу-
ляция представляет собой клон,  возникший 
при помощи вегетативного  размножения одно-
го  исходного  сеянца. При этом ценопопуляция 
состоит из растений либо  только  с пестичны-
ми цветками (образуются уродливые ягоды 
в условиях отсутствия пыльцы),  либо  с тычи-

ночными цветками (ягод и семянок не образу-
ется вовсе,  цветки засыхают). Цветок образ-
ца № 17-16 имеет хорошо  развитый гинецей,  
а андроцей представлен довольно  крупными 
стаминодиями с отсутствующей пыльцой,  соз-
дающими впечатление обоеполого  цветка. Об-
разец № 18-28 имеет тычиночный тип цветка,  
соответственно,  ягод и семянок не образует. 
При выращивании образца № 17-16 на экс-
периментальном участке совместно  с вида-
ми рода Fragaria,  включая образцы и гибри-
ды F. moschata европейского  географического  
происхождения,  в условиях открытого  опыле-
ния получены многочисленные ягоды с полно-
ценно  развитыми семянками (рис. 5). С боль-
шой вероятностью эти семянки развились 
при опылении (энтомофилия) цветков пыль-
цой F. moschata европейского  происхождения.

Ягоды обладали характерными для F. mo-
schata формой и мускатным ароматом,  хотя,  
следует отметить,  не столь выраженным,  как 
у образцов F. moschata европейского  проис-
хождения. Развитие выполненных многочис-
ленных семянок на ягоде косвенно  указы-
вает на сбалансированность хромосомного  
набора в соматических клетках этого  образ-
ца. Всхожесть семянок составила 57,6 %. Под-
счет чисел хромосом на кончиках корешков 
у образцов № 17-16 и 18-28 подтвердил нали-
чие набора 2n = 42,  характерного  для вида 
F. moschata. Использование образца № 18-28 
в качестве отцовского  родителя в скрещива-
нии с образцом № 15-1 F. moschata европей-
ского  происхождения позволило  получить 

Рис. 5. Созревание ягод образца № 17-16 F. mos- 
chata в условиях выращивания на эксперименталь-

ном участке в ФИЦ ИЦиГ СО РАН
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полноценно  развитые семянки со  всхожестью 
33,9 %. В потомстве,  полученном из этих се-
мянок в количестве 42 растений,  имелась се-
грегация по  типу пола цветков на два фе-
нотипических класса,  а именно  23 растения 
с пестичными цветками и 19 с тычиночными,  
что  соответствует ожидаемому соотношению 
1 : 1,  χ2 = 0,38 при χ2

0,05 = 3,84. Схожие соотно-
шения фенотипических классов убедительно  
описаны для европейских популяций F. mos-
chata [Ahmadi,  Bringhurst,  1991]. Таким обра-
зом,  успешная гибридизация образца № 18-28 
и образца № 15-1 европейского  происхожде-
ния,  а также ожидаемые соотношения поло-
вых фенотипов цветков в семенных потом-
ствах свидетельствуют о  совместимости их 
геномов,  что  указывает на принадлежность 
их к одному виду ‒ F. moschata Weston.

Видоидентификация образцов  
по полиморфизму гена  

алкогольдегидрогеназы adh1

Для окончательной видоидентификации 
изучаемых образцов использованы результа-
ты сравнения ПЦР‑фрагментов по  гену adh1. 
Полиморфизм длин ампликонов гена adh1 
у представителей Fragaria,  задействован-
ных в эксперименте,  представлен на рис.  6. 
На рисунке отчетливо  видны видовые особен-
ности,  присущие каждому из использованных 
в работе образцов Fragaria. Так,  ПЦР-анализ 
показал,  что  для обоих диплоидных видов 
земляники – ​F. viridis и F. vesca –  ​характер-
но  наличие единственного  ПЦР-фрагмен-

та,  но  он существенно  различался по  длине. 
Для F. viridis характерен фрагмент размером 
446 нп.,  а для F. vesca –  ​582 нп. (см. рис.  6,  
треки 5 и 6 соответственно),  что  сравнимы 
с результатами более ранних исследований 
по  филогенетическому анализу рода Fraga- 
ria,  включая и F. vesca [DiMeglio et al.,  2014]. 
Кроме того,  амплифицированные фрагменты 
ДНК F. viridis и F. vesca совпадали по  длине 
с ПЦР-фрагментами,  полученными в иссле-
довании T. M. Davis и H. Yu [1997]. При ам-
плификации с ДНК тетраплоидного  вида – ​
F. orientalis,  также был получен только  один 
ПЦР-фрагмент (см. рис. 6,  трек 8).

Однако  размер  амплифицированного  
фрагмента ДНК был больше,  чем ПЦР‑фраг-
мент F. vesca,  –  ​чуть более 600 нп. (см. рис. 6,  
треки 8 и 6). Для F. × ananassa профиль ха-
рактеризовался наличием двух фрагмен-
тов ПЦР –  ​один мажорный,  около  500 нп.,  
в то  время как второй –  ​минорный –  ​имел 
примерно  тот же размер,  что  и ПЦР-фраг-
мент F. vesca (см. рис. 6,  треки 7 и 6). Наи-
больший интерес представляют результаты 
амплификации с ДНК растений дикорастущих 
образцов № 17-16 и 18-28 в контексте срав-
нительного  анализа их профилей с видами 
Fragaria,  произрастающими в сибирском ре-
гионе,  включая натурализовавшийся F. × ana- 
nassa. Образцы F. moschata № 15-1 и 05-8 ев-
ропейского  происхождения характеризо-
вались множественными ПЦР-фрагмента-
ми (см. рис. 6,  треки 1 и 2) – ​мажорный бэнд 
на электрофореграмме совпадал по  длине 

Рис.  6. Электрофореграмма ПЦР‑фрагментов видов Fragaria 
в 2 %  агарозном геле. Треки 1 и 2 –  ​F. moschata № 15-1 и 05-8 
соответственно;  3 –  ​образец № 17-16;  4 –  ​образец № 18-28;  
5 –  ​F. viridis;  6 –  ​F. vesca;  7 –  ​F. × ananassa;  8 –  ​F. orientalis;  

9 –  ​маркер  длин ДНК (производство  “Евроген”)



357

с ПЦР‑фрагментом F. viridis (см. рис. 6,  тре-
ки 1,  2 и 5). Помимо  этого  имелось не менее 
двух почти одинаковых между собой по  длине 
фрагментов –  ​более короткие были близки 
по  размеру фрагменту F. vesca (cм. рис.  6,  
треки 1,  2 и 6),  в то  время как самый длин-
ный ПЦР-фрагмент F. moschata имел пример-
но  такой же размер,  как и F. orientalis (см. 
рис.  6,  треки 1,  2 и 8). Результат амплифи-
кации ДНК образцов № 17-16 и 18-28 имеет 
точно  такой же набор  бэндов,  как и в случае 
F. moschata № 15-1 и 05-8 европейского  про-
исхождения. Сравнение профилей амплифи-
цированных фрагментов растений № 17-16 и 
18-28 с ПЦР‑фрагментами F. moschata свиде-
тельствует об их идентичности по  длине,  что  
позволяет сделать заключение о  том,  что  два 
дикорастущих образца № 17-16 и 18-28 отно-
сятся к виду F. moschata (см. рис. 6,  треки 1‒4).

Эколого-ценотическая характеристика  
произрастания образцов F. moschata 

в Приенисейских Саянах

Образец № 17-16 произрастал в березняке 
высокотравном,  орляково-разнотравном. При- 
мерный возраст древостоя 80  лет,  сомкну-
тость крон 0,5‒0,6. Подлесок выражен слабо  
(2‒3 %) и представлен ивой козьей (Salix ca-
prea L.),  калиной обыкновенной (Viburnum op-
ulus L.),  жимолостью Палласа (Lonicera pal-
lasii Ledeb.),  малиной обыкновенной (Rubus 
idaeus L.),  черемухой обыкновенной (Padus 
avium Mill.),  шиповником майским (Rosa ma-
jalis Herrm.),  спиреей средней (Spiraea media 
Schmidt),  смородиной щетинистой (Ribes his-
pidulum (Jancz.) Pojark.). Травяной покров раз-
вит хорошо,  имеет 100 %  общего  проектив-
ного  покрытия. Виды высокотравья (15‒20 %) 
представлены отдельными растениями или 
группами,  рассеянными по  всей террито-
рии: реброплодник уральский (Pleurospermum 
uralense Hoffm.),  борщевик рассеченный (He- 
racleum dissectum Ledeb.),  скерда сибирская 
(Crepis sibirica L.),  клопогон вонючий (Cimici- 
fuga foetida L.),  купырь лесной (Anthriscus 
sylvestris (L.) Hoffm.),  василистник малый 
(Thalictrum minus L.),  чина Гмелина (Lathyrus 
gmelinii Fritsch),  борец бородатый (Aconitum 
barbatum Pers.) и др. Хорошо  развит орляк 
сибирский (Pteridium pinetorum subsp. sibiri-
cum),  образуя единый однородный покров 
с незначительными незанятыми участками 

(~40 %). Под орляком и на свободных от него  
и высокотравья участках хорошо  развито  
разнотравье (50‒70 %),  которое представлено: 
медуницей (Pulmonaria mollissima A. Kern.),  
костяникой (Rubus saxatilis L.),  горошком од-
нопарным (Vicia unijuga A. Braun),  золотарни-
ком даурским (Solidago dahurica Kitag.),  зоп-
ником клубненосным (Phlomoides tuberosa (L.) 
Moench),  геранью ложносибирской (Geranium 
pseudosibiricum J. Mayer),  лапчаткой земля-
никовидной (Potentilla fragarioides L.),  подма-
ренником северным (Galium boreale L.),  бубен-
чиком Ламарка (Adenophora lamarckii Fisch.),  
колокольчиком сборным (Campanula glomerata 
L.),  первоцветом крупночашечковым (Primula 
macrocalyx Bunge),  чиной Фролова (Lathyrus 
frolovii Rupr.). Другие виды имели незначи-
тельное участие и были представлены осокой 
большехвостой (Carex macroura Meinsh.),  ко-
ротконожкой перистой (Brachypodium pinna-
tum (L.) Beauv.),  вейником тростниковидным 
(Calamagrostis arundinacea (L.) Roth),  полы-
нями цельнолистной (Artemisia integrifolia) 
и пижмолистной (Artemisia tanacetifolia L.),  
красодневом желтым (Hemerocallis lilio-as-
phodelus L.),  венериными башмачками на-
стоящим (Cypripedium calceolus L.) и круп-
ноцветковым (Cypripedium macranthos Sw.),  
фиалками волосистой (Viola hirta L.) и одно-
цветковой (Viola uniflora),  чиной приземистой 
(Lathyrus humilis (Ser.) Spreng.),  кровохлеб-
кой лекарственной (Sanguisorba officinalis L.),  
ирисом русским (Iris ruthenica Ker Gawl.),  лю-
тиком однолистным (Ranunculus monophyllus 
Ovcz.),  ортилией однобокой (Orthilia secunda 
(L.) House),  грушанкой круглолистной (Pyro-
la rotundifolia L.),  борцом вьющимся (Aconi-
tum volubile Pall. ex  Koelle) и лилией саранкой 
(Lilium pilosiusculum (Freyn) Miscz.).

Образец № 18-28 произрастал в раститель-
ном сообществе черневой тайги,  представля-
ющем собой кедрово-пихтовое сообщество  
с участием осины и древовидной ивы росис- 
той (Salix rorida Laksch.). Формула древостоя 
3К4П3И+Ос. Сомкнутость крон 0,6. Подрост 
пихты обильный и разновозрастный,  у кедро-
вой сосны – ​редкий,  разновозрастный. Подле-
сок развит хорошо  (30–40 %),  в него  входят 
черемуха обыкновенная (Padus avium),  кали-
на обыкновенная (Viburnum opulus),  малина 
обыкновенная (Rubus idaeus),  спирея дубров-
колистная (Spiraea chamaedyfolia L.),  смо-
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родины черная (Ribes nigrum L.) и щетини-
стая (Ribes hispidulum),  шиповник иглистый 
(Rosa acicularis Lindl.) и майский (Rosa maja-
lis). Травяной покров состоит из высокотравья 
(10‒15 %),  широкотравья (50‒60 %) и папорот-
ников (20‒30 %). Высокотравье представле-
но  борцом северным (Aconitum septentrionale 
Koelle),  скердами сибирской (Crepis sibirica) 
и лировидной (Crepis lyrata (L.) Froel.),  васи-
листником малым (Thalictrum minus),  чиной 
Гмелина (Lathyrus gmelinii),  чемерицей Лобе-
ля (Veratrum lobelianum Bernh.),  борщевиком 
рассеченным (Heracleum dissectum),  дудником 
лесным (Angelica sylvestris L.),  купырем лес-
ным (Anthriscus sylvestris),  живокостью высо-
кой (Delphinium elatum L.),  володушкой золо-
тистой (Bupleurum aureum Fisch. ex  Hoffm.),  
лабазником вязолистным (Filipendula ulmaria 
(L.) Maxim.),  молочаем ворсистым (Euphorbia 
pilosa L.). В широкотравном комплексе господ-
ствует ветреница байкальская (Anemone bai-
calensis Turcz. ex  Ledeb.) и брунера сибирская 
(Brunnera sibirica Steven). Как более редкие,  
отмечены чистец лесной (Stachys sylvatica L.),  
двулепестник парижский (Circaea lutetiana 
L.),  крестообразник Крылова (Cruciata krylovii 
(Iljin) Pobed.),  горошек лесной (Vicia sylvatica 
L.),  кипрей горный (Epilobium montanum L.). 
Из других видов отмечены осока большехво-
стая (Carex macroura),  звездчатка Бунге (Stel-
laria bungeana Fenzl),  ясколка малоцветковая 
(Cerastium pauciflorum Steven ex  Ser.),  овся-
ница гигантская (Festuca gigantea (L.) Vill.),  ов-
сяница Гудошникова (Festuca gudoschnikovii 
Stepanov),  чина Фролова (Lathyrus frolovii),  
змеевик большой (Bistorta officinalis Delar-
bre),  купальница азиатская (Trollius asiaticus 
L.),  медуница мягкая (Pulmonaria mollissima),  
горошек заборный (Vicia sepium (L.) Moench),  
сердечник трехнадрезанный (Cardamine tri-
fida (Poir.) B.M.G. Jones),  земляника лесная 
(Fragaria vesca),  борец вьющийся (Aconitum 
volubile),  хмель обыкновенный (Humulus lu-
pulus L.),  герань Крылова (Geranium krylovii 
Tzvelev),  синюха голубая (Polemonium caer-
uleum L.),  вейники тупоколосковый (Calama-
grostis obtusata Trin.) и Лангсдорфа (Calama-
grostis langsdorffii (Link) Trin.),  пырейник 
собачий (Elymus caninus (L.) L.),  бор  разве-
систый (Milium effusum L.). Из папоротников 
доминируют кочедыжник Мономаха (Athyrium 
monomachii (Kom.) Kom.) и страусник обыкно-

венный (Matteuccia struthiopteris (L.) Tod.);  ме-
нее обильны щитовник мужской (Dryopteris fi-
lix-mas (L.) Schott),  фегоптерис связывающий 
(Phegopetris connectilis (Michx.) Watt),  голо-
кучник трехраздельный (Gymnocarpium dry-
opteris (L.) Newman),  орляк сибирский (Pteri- 
dium pinetorum subsp. sibiricum). В весеннее 
время хорошо  развита синузия эфемероидов 
из ветрениц алтайской (Anemone altaica Fisch. 
ex  C. A. Mey.),  енисейской (Anemone jenisseen-
sis (Korsh.) Krylov),  отогнутой (Anemone ref- 
lexa Stephan),  хохлаток приенисейской (Cory-
dalis subjenisseensis E. M. Antipova),  кротовой 
(Corydalis talpina Stepanov),  шмелиной (Cory-
dalis bombylina Stepanov);  изредка отмечает-
ся кандык саянский (Erythronium sajanense 
Stepanov et Stassova).

Сравнение этих двух растительных сооб-
ществ,  где произрастают образцы F. moschata,  
по  коэффициенту флористического  сходства 
(Жаккара) показало  малое соответствие этих 
сообществ по  видовому составу (KJ = 0,2).

ОБСУЖДЕНИЕ

Согласно  гербарным сборам образцов 
F. moschata из Западной и Восточной Сиби-
ри во  второй половине XX  и начале XXI в.,  
а также собственным результатам непосред-
ственного  изучения образцов двух ценопо-
пуляций,  мускатная земляника присутству-
ет в отдельных фитоценозах Приенисейских 
Саян. Однако  возникает противоречие с имею-
щимися опубликованными сведениями в пер-
вой половине XX  в. о  распространении F. mos- 
chata на востоке ареала лишь до  Урала. В та-
ком случае следует обсудить возможные вер-
сии наличия произрастания дикорастущих 
ценопопуляций F. moschata в Приенисейских 
Саянах. Для этого  рассмотрим две версии 
произрастания в растительных сообществах 
мускатной земляники в Сибири – ​принадлеж-
ность к аллохтонной или автохтонной фло-
ре. На аллохтонность F. moschata указывает 
частая регистрация гербарных сборов мускат-
ной земляники около  населенных пунктов 
с садовыми участками. В результате садовод-
ческой деятельности происходит неконтроли-
руемая диссеминация мускатной земляники 
за пределы участков,  т. е. происходит натура-
лизация F. moschata в связи с сельскохозяй-
ственным,  включая садоводческую деятель-
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ность,  освоением территории края (подобный 
процесс в настоящее время отмечен многими 
авторами для культурного  вида F. × ananassa). 
В качестве аргументов обратимся к истории 
вопроса. Первые сведения об особенностях 
растений мускатной земляники приводят-
ся в ботанических описаниях растений Ев-
ропы с середины XVI в.,  а как вид включен 
в ботаническую номенклатуру в 1766 г. фран-
цузским ботаником A. N. Duchesne [Darrow,  
1966]. Мускатная земляника с первой полови-
ны XIV в. становится вторым из дикорасту-
щих видов Fragaria Европы после F. vesca,  
активно  культивируемым населением. Ее вы-
ращивали на приусадебных участках в Европе 
(Франция и Германия) не только  как ягодную 
культуру,  но  и как декоративную из-за высо-
ких цветоносов с крупными белыми цветками 
[Катинская,  1936;  Darrow,  1966]. В результате 
клонового  отбора и,  возможно,  от спонтанной 
внутривидовой гибридизации и последующего  
отбора продуктивных сеянцев [Шредер,  1918] 
появились первые сорта,  среди которых наи-
большую популярность приобрели “Di Milano” 
(“Миланская”) и “Шпанка”. В конце XIX  –  
начале XX  века именно  эти сорта становятся 
широко  распространенными среди садоводов 
в европейской части России [Розанова,  1935;  
Белохонов и др.,  1939;  Лисавенко,  Тихонов,  
1941;  Крупина,  1957].

В начале 1930-х годов по  всей Сибири ор-
ганизуются плодово-ягодные станции и опор-
ные пункты,  где сортимент культурной земля-
ники включает и сорта F. moschata [Леонова,  
Леонов,  1951]. Так,  сибирские ученые-садово-
ды Е. П. Куминов и П. И. Куминова [1972] сооб-
щают,  что  в 1930 г. на Красноярской опытной 
станции были высажены для изучения рас-
тения мускатной земляники сорта “Шпанка” 
наряду с сортами крупноплодной земляники 
(F. × ananassa),  а в 1934–1937 гг. сорт “Шпан-
ка” вошел в список районированных сортов 
для южной части Красноярского  края. При-
мерно  в это  же время сорт F. moschata “Ми-
ланская” вводится в стандартный сортимент,  
рекомендованный к выращиванию в “Крас-
ноярском крае –  ​по  первой группе в Южной 
и Минусинской зонах,  по  третьей группе –  ​
в Красноярской и Северной зонах” [Леонова,  
Леонов,  1951] и других регионах Западной 
и Восточной Сибири [Лисавенко,  Тихонов,  
1941].

Известно,  что  распространение семян у 
представителей Fragaria относится к зоохо-
рии,  преимущественно  орнитохории. Садо-
водческие общества,  промышленные планта-
ции и научные коллекции земляники охотно  
посещают дрозды-рябинники (Turdus pilaris) 
и слетки сороки (Pica pica) для питания мя-
котью ягоды. Затем с испражнениями птиц 
семена земляники могут распространяться 
на довольно  далекие расстояния от места упо-
требления ягод. Распространяют птицы и се-
мена мускатной земляники [Батурин,  2016]. 
Косвенно  на натурализацию F. moschata ука-
зывает преимущественно  “пригородный” ха-
рактер  произрастания популяций мускатной 
земляники,  согласно  зарегистрированным 
сборам образцов F. moschata в изученных 
нами гербариях,  а также удаленность друг 
от друга –  ​“оторванные от основного  ареала” 
[Курбатский,  1988]. Благодаря интенсивно-
му вегетативному размножению при помощи 
наземных стелющихся столонов,  укореняю-
щихся в узлах кущения,  F. moschata образу-
ет устойчивые ценопопуляции. Как правило,  
они встречаются в природных сообществах,  
испытывающих трансформацию,  –  ​заброшен-
ные садовые участки и территории,  примы-
кающие к ним,  парки,  поймы рек,  заброшен-
ные сельскохозяйственные земли и т. д. [Эбель 
и др.,  2014;  Суткин и др.,  2016].

С другой стороны,  имеет право  на суще-
ствование версия принадлежности F. moschata 
к автохтонной флоре Западных Саян. Суще-
ственное похолодание в Западной и Восточной 
Сибири в последнем периоде оледенения [Ар-
хипов,  Волкова,  1994] привело  к смене расти-
тельных сообществ и к мозаичности в прош- 
лом сплошного  ареала неморального  вида  
F. moschata в Сибири. При этом лишь немно-
гие популяции F. moschata,  возможно,  сохра-
нились на островках современной немораль-
ной реликтовой растительности [Черепнин,  
1954],  включая Западные и Восточные Сая-
ны. Для обоснования этой версии автохтон-
ности обратимся к анализу геномного  со-
става F. moschata как гексаплоидного  вида 
(2n = 6x = 42). Так,  G. Staudt [1959] предло-
жил аллополиплоидную модель происхожде-
ния F. moschata от естественного  скрещива-
ния диплоидных видов F. vesca и F. viridis,  
которые встречаются в перекрывающих-
ся зонах ареалов. Нередуцированная гаме-
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та одного  из родителей обеспечивает два  
гаплоидных набора хромосом с последующим 
удвоением возникших триплоидов. Ряд работ 
по  филогенетическому анализу рода Fragaria 
при помощи молекулярных маркеров под-
тверждают и дополняют аллополиплоидную 
модель происхождения F. moschata,  предло-
женную G. Staudt [1959]. Так,  показано,  что  
в аллополиплоидном происхождении гекса-
плоида F. moschata принимал участие геном 
F. viridis и,  с большой вероятностью,  геномы 
F. vesca и F. mandshurica [Rousseau-Gueutin et 
al.,  2009]. Изучение хлоропластных ДНК‑мар-
керов подтвердило  статус F. viridis как наи-
более вероятного  диплоидного  источника 
генома хлоропласта F. moschata,  а также ве-
роятное участие геномов F. vesca,  F. bucharica 
и F. mandshurica [DiMeglio et al.,  2014]. В ис-
следованиях О. Kamneva et al. [2017] под-
тверждается участие геномов F. viridis и 
F. vesca в происхождении F. moschata,  а так-
же допускается участие генома F. mandshurica 
[Kamneva et al.,  2017]. В работе Y. Yang и 
T. M. Davis [2017] на основе широкого  мульти-
локусного  филогенетического  анализа пред- 
полагается участие трех и даже более ди-
плоидных предковых видов в формирова-
нии генома F. moschata,  а именно  F. viridis,  
F. vesca,  F. mandshurica и F. bucharica. Кроме 
F. bucharica,  три диплоидных вида F. viridis,  
F. vesca и F. mandshurica имеют перекрыва-
ющиеся ареалы в южной части Западного  
и Восточного  Саян [Staudt,  2003,  2008],  что  
создает условие для их спонтанной гибридиза-
ции с участием нередуцированных гамет. Так,  
по  нашим собственным наблюдениям,  в юж-
ной части Прибайкалья в окрестностях по-
селков Култук и Выдрино  можно  встретить 
представителей всех трех видов,  указанных 
выше.

Дополнительными аргументами в поль-
зу аборигенного  статуса F. moschata в ре-
гионе является то,  что  наши гербарные сборы 
(KRSU) этого  вида сделаны в ненарушен-
ных растительных сообществах: по  р. Лале-
тиной в буферной зоне заповедника “Стол-
бы”;  там же по  ручью Каштак;  в окрестности 
Манского  займища;  близ залива Убей в Но-
воселовском р-не;  Торгашинский хребет окр. 
г. Красноярска (см. рис. 1). Следует отметить,  
что  растения мускатной земляники из Прие-
нисейских Саян обладают гигантскими разме-

рами,  составляющими в среднем около  полу-
метра в высоту при максимальных размерах 
свыше 60 см. Имея крупные размеры,  расте-
ния характеризуются относительно  невысо-
ким цветоносом,  примерно  равным листьям,  
что  нехарактерно  для европейских популя-
ций F. moschata [Юзепчук,  1941]. Кроме того,  
растения F. moschata,  произрастающие дале-
ко  за пределами населенных пунктов,  при-
урочены исключительно  к ненарушенным 
естественным сообществами,  в то  время как 
культивируемые виды земляник в случае их 
ухода из культуры осваивают нарушенные ис-
кусственным или естественным образом тер-
ритории: обочины дорог и троп,  поймы рек,  
зарастающие отвалы грунта,  свалки и т. д. 
В естественной среде растения F. moschata 
успешно  конкурируют с другими местны-
ми растениями в разнотравье,  высокотравье,  
сообществах злаков,  чего  не добился в Крас-
ноярском крае пока еще какой-либо  другой 
адвентивный вид. Заносные виды избегают 
ненарушенных местных сообществ.

В настоящее время невозможно  однознач-
но  утверждать о  происхождении ценопопу-
ляций F. moschata в естественных раститель-
ных сообществах Приенисейских Саян. Мы 
допускаем возможность существования как 
версии аллохтонности вида в результате на-
турализации F. moschata европейского  про-
исхождения преимущественно  вокруг на-
селенных пунктов в сибирском регионе,  так 
и версии как элемента автохтонной флоры 
Приенисейских Саян. Окончательное заклю-
чение можно  будет сделать после сравнитель-
ного  молекулярно-филогенетического  анализа 
происхождения образцов F. moschata,  произ-
растающих на значительном удалении от на-
селенных пунктов.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Малое сходство  по  видовому составу био-
топов,  в которых произрастают ценопопуля-
ции F. moschata в Приенисейских Саянах,  
свидетельствует о  возможностях мускат-
ной земляники осваивать не только  близкие 
к потребностям вида экологические ниши ме-
зофитных мелколиственных лесов (образец 
№ 17-16),  но  и не характерные для данно-
го  вида увлажненные участки черневых ле-
сов (образец № 18-28). Кроме того,  на этот 
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факт указывают и места сбора образцов 
F. moschata,  хранящиеся в гербариях. Как 
отмечено  в сопровождении к сборам,  образ-
цы произрастали в долинах рек и ручьев ли-
ственно-светлохвойного  леса в националь-
ном парке “Столбы” и прилегающих хребтов,  
вблизи залива Убей Красноярского  водохра-
нилища,  т. е. в местах с повышенным увлаж-
нением. В таком случае в Приенисейских Са-
янах вид F. moschata следует считать скорее 
гигромезофитным,  чем мезофитным.
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Generally accepted that F. moschata is a common element of  the nemoral flora. Its area occupies the 
territory from western bourders of  Europe and reaches the Ural Mountains on the East. From the last part 
of  the XX  century,  data of  detections of  musk strawberries in plant communities in Western and Eastern 
Siberia,  including the southern part of  the Krasnoyarsk region,  have been appeared. Locations of  such ce-
nopopulations of  musk strawberry described for small-leaved forests (mainly) and fir forests of  the Yenisei 
Sayan Mountains. The article aims to describe the phytocenotic confinement of  growth in the Yenisei Sayan 
Mountains of  two populations of  F. moschata (samples No. 17-16 and No. 18-28),  verified by cytogenetic tests 
and PCR diagnostics. We have shown that samples No. 17-16 and No. 18-28,  in hybridization with experimental 
samples of  F. moschata of  European origin,  form full-fledged achenes with germination characteristics of  
the species. To establish the species affiliation of  the samples,  we used a molecular marker –  ​the alcohol 
dehydrogenase (adh1) gene. Comparing the DNA amplification result for samples No. 17-16 and No. 18-28 
with primers specific for the adh1 gene sequence showed the lengths of  amplified fragments identity set for 
investigated samples to the F. moschata of  European origin PCR profile. Comparison of  the floristic similarity 
of  these two plant communities,  where the studied samples of  F. moschata grow,  showed little correspond-
ence of  these communities in species composition (KJ = 0.2). This fact indicates the ability of  F. moschata 
to develop not only ecological niches of  small-leaved forests close to its needs (sample no. 17-16) but also fir 
forests (sample no. 18-28) in the Yenisey Sayan Mountains. The article discussed the origin (allochthonous 
or autochthonous type) of  F. moschata population in the natural plant communities of  the Yenisey Sayan 
Mountains on previous herbarium collections and our samples.

Key words: Fragaria moschata Weston.,  phytocenotic confinement,  nemoral species,  adh1 gene,  PCR‑based 
diagnostics,  distribution,  ornitochory,  Yenisey Sayan Mountains.


