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Введение 

Utricularia (Lentibulariaceae) – это род водных плотоядных растений, которые ловят своих 
жертв небольшими ловушками в виде пузырьков, внутри которых находятся железистые 
волоски. Эти волоски выделяют пищеварительные ферменты и всасывают питательные 
вещества. На Северо-Западе России есть пять видов пузырчатки (Цвелев, 2000; 
Иллюстрированный определитель…, 2006), один из которых – U. ochroleuca Hartm. – 
очень редок. На сегодняшний день известны лишь два надежных указания этого вида в 
Европейской части России: одно на юго-западе Карелии, второе на северо-востоке 
Ленинградской области (Зубкова и др., 2019). Utricularia ochroleuca довольно широко 
распространена в Западной и Центральной Европе (Adamec, in press). и, по-видимому, 
просматривается в России, поскольку не знакома большинству отечественных флористов. 

Utricularia ochroleuca, вероятно, произошла в результате гибридизации U. minor L. и U. 
intermedia Hayne и наличием двух типов вегетативных побегов похожа на первую 
(Adamec, in press).  В отличие от U. intermedia, зеленые побеги U. ochroleuca несут 
единичные ловчие пузырьки, и конечные сегменты листьев заострены на верхушке. У U. 
intermedia вегетативные побеги на каждом растении двух типов: одни несут зелёные 
листья без ловчих пузырьков, другие имеют бесцветные листья, снабженные ловчими 
пузырьками, конечные сегменты листьев всегда тупые на верхушке. У U. minor только 
один тип побегов – зеленые, несущие малочисленные ловчие пузырьки, и конечные 
сегменты листьев заострены шиловидно (Цвелев, 2000; Иллюстрированный 
определитель…, 2006). 

Thor (1988) выделил из U. ochroleuca вид U. stygia Thor. Наиболее надежно они 
отличаются по форме цветков, однако цветут редко (Adamec, in press). Сам Thor (1988) в 
качестве основного диагностического признака нецветущих растений указал форму 
железистых волосков, что в целом подтверждено и более поздними работами (Adamec, in 
press). У U. intermedia длинные и короткие лопасти волосков вытянуты в одну линию, U. 
minor длинные и короткие лопасти волосков направлены в одну сторону. Железистые 
волоски U. stygia имеют X-образную форму, волоски U. ochroleuca s.str. имеют форму 
буквы К, положенной на бок. Значения других диагностических признаков (число 
зубчиков на конечном сегменте листа и угол верхушки конечного сегмента листа) 
значительно перекрываются у разных видов и не могут служить для их разграничения 
(табл. 1; Adamec, in press). 

Нужно отметить, что и углы между лопастями железистых волосков сильно варьируют в 
пределах одного вида, их значения для U. stygia и U. ochroleuca s.str. заметно 
перекрываются даже в определительном ключе Thor (1988). Разные авторы приводят 
разные значения углов (табл. 1), что частично можно объяснить погрешностями при 
изготовлении микропрепаратов (Adamec, in press). Кроме того, форма железистых 
волосков может зависеть от размера ловушки, как это показано для U. stygia (но не U. 
intermedia и U. ochroleuca: Adamec, 2016). Широкая внутривидовая изменчивость формы 
железистых волосков была объективно продемонстрирована и при помощи 
геометрической морфометрии (Astuti, Peruzzi, 2018). Нужно учитывать, что приведенные 
в литературе данные происходят из разных источников (гербарий из разных 
географических районов, культивируемые и собранные в поле растения), что также может 
внести искажение в результаты, поскольку показана зависимость диагностических 
признаков от условий обитания (Astuti, Peruzzi, 2018).  

 



 3 

 

Вид 

Признаки U. ochroleuca 
s. str. 

U. stygia  U. intermedia U. minor 

Угол между 
длинными 
лопастями 

железистого 
волоска, ° 

4-86 
26-45 

 

16-90 
12-53 
3-54 

3-18 5-52 

Угол между 
короткими 
лопастями 

железистого 
волоска, ° 

104±20 
107-161 
117-228 
120-130 
140±26 

30-140 
34-84 
28-113 
40-120 

2-37 212-324 

Число зубчиков 
с одной 
стороны 

конечного 
сегмента листа 

0-5 2-7 4-12 0 

Угол верхушки 
конечного 

сегмента листа 
(градусы) 

17-54 25-75 39-111 - 

Форма 
нижней 

губы 

Края нижней 
губы сильно 
завернуты 

вниз 

Нижняя губа 
плоская 

 

Нижняя губа 
плоская 

 

Края нижней губы 
слегка завернуты 

вниз 

Ц
ве

то
к 

Длина 
шпорца 
относит
ельно 
цветка 

Шпорец 
тупоконически

й, в три раза 
короче нижней 

губы 

Шпорец узко 
конический, 
короче, чем 

нижняя губа в 
два раза 

 

Шпорец может 
быть 

цилиндрический, 
почти равный по 

длине нижней губе  

Шпорец короткий, 
мешковатый  
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Вид 

Признаки U. ochroleuca 
s. str. 

U. stygia  U. intermedia U. minor 

Окраска 
венчика 

Темно-
желтый, имеет 

красно-
коричневые 

линии только в 
центральной 
части цветка 

Темно-жёлтый, 
имеет красно-
коричневый 

оттенок в 
центральной 

части и на 
нижней губе. 

На верхней губе 
отчетливые 

красно-
коричневые 

линии 

Темно-желтый с 
красно-

коричневыми 
жилками в 

центральной части 
и на верхней губе 

Венчик бледно-
желтоватый, 

слегка пурпурный 
при основании 

Табл. 1. Основные диагностические признаки четырех видов пузырчатки. Отдельно 
приведены данные из разных источников (обобщены Adamec, in press). Значения, 
указанные Thor (1988) при описании U. stygia, выделены полужирным шрифтом. 

Цель настоящей работы – изучить морфологическую изменчивость U. ochroleuca в 
недавно обнаруженном местонахождении на севере Ленинградской области (Зубкова и 
др., 2019) на массовом живом материале, чтобы выявить границы изменчивости 
вегетативных диагностических признаков. 

Материалы и методы 

С 30 июня по 5 июля 2019 г. на территории Нижне-Свирского заповедника 
(Лодейнопольский район, Ленинградская область) мы проводили морфометрию U. 
ochroleuca. Растения собраны 26 июня 2019 года в озере Продушное (5 км к юго-западу от 
пос. Старая Слобода; N 60.75378° E 33.25972°) и были размещены в тазу с водой в 
прохладном месте. 

Мы проанализировали 10 растений U. ochroleuca, с каждого растения отбирали по 10 
ловчих пузырьков с зеленого и бесцветного побегов (рис. 1). Мы отрезали пузырьки от 
побега и линейкой с ценой деления 1 мм измеряли их наибольшую длину. Затем разрезали 
пузырек на достаточно мелкие части и делали временные препараты плоских участков 
стенки пузырька, окрашивая их спиртовым раствором бриллиантового зеленого для 
контраста. Под микроскопом на увеличении 10×40 при помощи камеры Webbers MyScope 
300 M мы фотографировали не менее 10 железистых волосков, находящихся на стенках 
каждого ловчего пузырька (рис. 2).  

Анализ формы железистых волосков также провели при помощи геометрической 
морфометрии по методике, описанной Astuti и Peruzzi (2018). При этом подходе форма 
волоска была охарактеризована пятью метками, поставленными вручную на концах 
лопастей волоска и в точке их расхождения (рис. 2). Таким образом проанализировали 
форму 150 наиболее удачно сфотографированных железистых волосков из 1320 
измеренных. Статистический анализ данных и построение диаграмм провели в 
статистической среде R (R Core Team, 2019). 
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А. Общий вид 

 

Б. Увеличенный 
фрагмент 

Рис. 1. Два типа побегов Utricularia ochroleuca с ловчими пузырьками 
(фото Л. А. Абрамовой) 
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Рис. 2. Расстановка меток для геометрической 
морфометрии и измерение углов между короткими 
(212.56°) и длинными (8.82°) лопастями 
железистого волоска пузырчатки 

Рис. 3. Угол верхушки конечного 
сегмента листа пузырчатки 

 

Мы отбирали пять листьев с каждого растения в средней части зеленого побега, через 
один. На каждом листе выбрали четыре конечных сегмента из разных частей листа (рис. 
4), считали число зубчиков на каждом сегменте под микроскопом на увеличении 10×10 и 
фотографировали верхушку сегмента на увеличении 10×20, используя камеру Webbers 
MyScope 300 M. 

На полученных фотографиях в компьютерной программе TPSDig2 измеряли углы, 
которые характеризуют форму железистых волосков (рис. 2) и форму верхушки сегмента 
(рис. 3). 

 

Рис. 4. Лист пузырчатки (из Wildermuth, 2010 с изменениями). Показаны исследованные 
нами части: зубчики (на них указывают стрелки) на конечном сегменте листа (обведен в 
рамку) и верхушка сегмента (красная стрелка). 
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Остатки измеренных растений гербаризировали, а также частично закладывали в 
силикагель для быстрого высушивания и дальнейшего молекулярного анализа. 
Высушенные образцы хранятся в гербарии Института биологии внутренних вод им. И. Д. 
Папанина РАН (IBIW). 

Для проверки адекватности нашей методики мы провели измерения по нашему алгоритму 
для одного растения U. intermedia и одного растения U. minor, собранных 28 июня 2019 
года в мочажине в переходном болоте на берегу Ладожского озера (2 км к юго-юго-
востоку от устья р. Пельчужня; N 60.64436° E 32.97139°). 

Результаты 

Углы между лопастями железистых волосков U. ochroleuca не коррелируют значимо с 
длиной ловчего пузырька (тест Спирмена, p>0.05) и не различаются значимо на зеленых и 
бесцветных побегах (тест Вилкоксона, p>0.05). Поэтому мы проанализировали форму 
железистых волосков всех ловчих пузырьков сразу, не разделяя их по типу побега или 
размерам.  

  

А. U. minor  Б. U. intermedia 

Рис. 5. Железистые волоски в ловчем пузырьке пузырчатки 
(показаны метки геометрической морфометрии) 

Железистые волоски разделяются на три группы по форме (данные геометрической 
морфометрии) согласно видовой принадлежности растений (рис. 6). В одну группу входят 
все образцы U. intermedia (длинные и короткие лопасти волосков вытянуты в одну линию: 
рис. 5Б). В другую группу попадают все образцы U. minor (длинные и короткие лопасти 
волосков направлены в одну сторону: рис. 5А). Железистые волоски U. ochroleuca очень 
изменчивы по форме – от близких к U. intermedia до близких к U. minor (рис. 7). 
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 Рис. 6. Изменчивость формы железистых волосков в ловчих пузырьках трех видов 
пузырчатки по данным геометрической морфометрии. Каждый образец обозначен 
порядковым номером растения и пузырька. Образцы U. ochroleuca, представляющие все 
разнообразие формы, обведены черным (см. рис. 7) 

    

А. Форма, близкая к U. 
intermediа (образец 5-

7-2) 

Б. Форма, 
близкая к U. 

minor (образец 
6-12-5) 

В. Промежуточный 
вариант формы (образец 

1-8-3) 

Г. 
Промежуточный 
вариант формы 
(образец 1-13-1) 

Рис. 7. Изменчивость формы железистых волосков в ловчем пузырьке U. ochroleuca (см. 
рис. 6) 

Анализируя сочетание углов между длинными лопастями и короткими лопастями 
железистых волосков, мы также выявили, что изменчивость U. ochroleuca непрерывна. У 
U. minor и в особенности U. intermedia такого большого разнообразия формы не 
наблюдается (рис. 8, табл. 1). Из-за большего числа измеренных волосков по сравнению с 
геометрической морфометрии обнаружено перекрывание значений у U. ochroleuca и U. 
minor. 
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Рис. 8. Углы между длинными лопастями и короткими лопастями железистых волосков в 
ловчих пузырьках трех видов пузырчатки 

По числу зубчиков на конечном сегменте листа все три вида статистически значимо 
отличаются между собой (тест Краскела-Уоллиса и попарный тест Вилкоксона: p << 0.05). 
У U. minor всегда один зубчик (на верхушке конечного сегмента), а у U. intermedia – 14-
26, у U. ochroleuca обычно 4 (реже 3 или 5) зубчиков на конечном сегменте листа (рис. 9 и 
табл. 1).  

 

Рис. 9. Изменчивость числа зубчиков на конечном сегменте листа у трех видов 
пузырчатки (посчитаны все зубчики, считая апикальный: рис. 4) 
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Угол верхушки конечного сегмента листа у U. minor статистически значимо не отличается 
от U. ochroleuca – у обоих видов обычно равен 20-30 градусам (попарный тест 
Вилкоксона: p = 0.69; рис. 10, табл. 1). Градусная мера угла верхушки конечного сегмента 
листа у U. intermedia обычно составляет 40-50 градусов и значимо отличается от друх 
других видов (попарный тест Вилкоксона: p << 0.05). 

 

Рис. 10. Изменчивость градусной меры угла верхушки конечного сегмента листа у трех 
видов пузырчатки 

Вид U. ochroleuca U. minor U. intermedia 

Число зубчиков на 
конечном сегменте листа 
(с обоих сторон, считая 

верхушку) 

4±0.70 1±0 19±3.80 

Угол верхушки конечного 
сегмента листа (градусы) 

26.5±6.14 26.7±3.91 47±7.55 

Диаметр пузырька (см) 1.9±0.23 1.7±0.18 3.9±0.53 

Угол между длинными 
лопастями железистого 

волоска (градусы) 
31.6±14.78 14.6±10.83 5.9±2.50 

Угол между короткими 
лопастями железистого 

волоска (градусы) 
153.7±48.73 265.7±35.25 10.1±3.86 

Табл. 2. Значения исследованных морфологических параметров трех видов пузырчатки 
(среднее арифметическое ± статистическое отклонение) 

В 2019 году U. ochroleuca на оз. Продушное в конце июня – начале июля массово цвела, 
что позволило нам проанализировать диагностические признаки цветка (рис. 11). Края 
нижней губы сильно завернуты вниз, тупоконический шпорец втрое короче губы. Венчик 
желтый, с темно-красным оттенком шпорца. 
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А. Вид снизу  (фото А. Неверова) Б. Вид сверху 
(фото Л. А. Абрамовой) 

Рис. 11. Цветок U. ochroleuca 

Обсуждение 

По строению цветка (форма нижней губы, длина шпорца: см. табл. 1) исследованная нами 
популяция пузырчатки с оз. Продушное должна быть отнесена к U. ochroleuca s. str., что 
подтверждает определение, сделанное ранее А. А. Бобровым по вегетативным признакам 
(Зубкова и др., 2019). Мы обнаружили очень высокую внутрипопуляционную 
изменчивость U. ochroleuca по всем диагностическим признакам, включая и форму 
железистых волосков. Все данные были получены из одной популяции на свежем 
материале по единой методике. Мы также убедились в том, что форма железистых 
волосков не зависит от размера ловушки и типа побега, и отобрали для анализа только те 
фотографии, где волоски не были деформированы при изготовлении микропрепаратов. 
Поэтому наблюдаемую изменчивость нельзя объяснить влиянием экологических факторов 
или разным качеством материала. 

При сравнении данных по числу зубчиков на конечном сегменте листа, полученных из 
разных литературных источников, нужно обращать внимание на методику их подсчета: с 
одной стороны сегмента (например, Thor, 1988), с обоих сторон, не учитывая апикальный 
шипик (Astuti, Peruzzi, 2018) или учитывая его (наше исследование).  

Наши данные о широкой непрерывной морфологической изменчивости U. ochroleuca 
подтверждают предварительные результаты молекулярно-генетического исследования A. 
Fleishmann (Adamec, in press), согласно которому разные популяции U. ochroleuca s.l. 
(включая U. stygia) представляют собой независимо образовавшиеся гибриды U. minor и 
U. intermedia. В таких популяциях наблюдаются и возвратные скрещивания. В этой 
ситуации выделение U. stygia из U. ochroleuca неоправданно. В соответствии с 
рекомендациями Plachno и Adamec (2007) определение нецветущих растений U. 
ochroleuca необходимо проводить на основании анализа формы нескольких десятков 
железистых волосков, взятых из разных ловчих пузырьков. 



 12 

Благодарности 

Мы благодарим администрацию Нижне-Свирского заповедника, и в особенности В. А. 
Ковалева за всестороннюю помощь на полевом этапе работы, С. М. Глаголева, Л. А. 
Абрамову и Е. В. Елисееву за организацию практики, П. А. Волкову за научное 
руководство, А. А. Боброва и L. Adamec за помощь при разработке методики измерений, 
Л. А. Абрамову и Е. Шепелёва за сбор материала, Л. А. Абрамову и А. Неверова за 
предоставленные фотографии. Мы также благодарны L. Adamec за литературу по теме 
исследования, включая неопубликованную рукопись его статьи, А. А. Боброву за 
предоставленную рецензию по данной работе.  

Литература 

Зубкова М.А., Волкова П.А., Абрамова Л.А. Новые находки редких видов сосудистых 
растений на Северо-Западе Европейской части России // Бюлл. МОИП. Отд. биол. 2019. Т. 
124. Вып. 6. С. 52–55. 
Иллюстрированный определитель растений Ленинградской области / Под ред. А.Л. 
Буданцева и Г.П. Яковлева. М.: Товарищество научных изданий КМК, 2006. 799 с. 
Цвелев Н.Н. Определитель сосудистых растений Северо-Западной России 
(Ленинградская, Псковская и Новгородская области). СПб., 2000. 781 с.  
Adamec L. The morphometry of quadrifid digestive glands in traps of three Utricularia species: 
Does gland size correlate with trap size? // Phyton. 2016. Vol. 56. P. 27–38. 
Adamec L. Biological flora of Central Europe: Utricularia intermedia Hayne, U. ochroleuca 
R.W. Hartm., U. stygia Thor and U. bremii Heer ex Köllike // Perspectives in Plant Ecology, 
Evolution and Systematics. 2020. In press. 
Astuti G., Peruzzi L. Are shoots of diagnostic value in Central European bladderworts 
(Utricularia L., Lentibulariaceae)? // Plant Biosyst. 2018. Vol. 152. P. 1214–1226.  
Plachno B., Adamec L. Differentiation of Utricularia ochroleuca and U. stygia populations in 
Trebon Basin, Czech Republic, on the basis of quadrifid glands // Carnivorous Plants Newsletter. 
2007. Vol. 36. P. 87–95. 
Thor G. The genus Utricularia in the Nordic countries, with special emphasis on U. stygia and 
U. ochroleuca // Nord. J. Bot. 1988. Vol. 8. P. 213–225. 
R Core Team. R: A language and environment for statistical  computing. R Foundation for 
Statistical Computing, Vienna, Austria. 2019. Mode of access:  https://www.R-project.org. 
Wildermuth  H. Die  Wasserschlauch-Arten  im  oberen  Glatttal,  Kanton  Zürich,  mit   
besonderer Berücksichtigung von Utricularia stygia Thor. 2010 // Bauhinia. Vol. 22. P. 61–82. 

 
 

 

 

 


