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Milium еffusum (Poaceae): трансформация экологического ареала вида  
в различных регионах Евразии2 

Milium effusum L. (Poaceae) – многолетний лесной вид, слабо активный в фитоценотическом 
отношении, широко распространённый во внетропических регионах северного полушария – в  Ев-
разии и Северной Америке, заходящий   в Северную Африку. Он -  единственный представитель 
в Сибири и в Восточной Азии небольшого (до 10 видов) уникального – полибазического рода 
Milium L., где большинство видов – древнесредиземноморские однолетники-эфемеры, с разными 
основными (базовыми) числами хромосом (x = 4, 5, 7, 9).  Обычно M. effusum не считался поли-
морфным. Его тетраплоидное число хромосом 2n = 28 (x = 7) константно. Анализ экологического 
ареала (экоареала) у M. effusum и трансформаций экоареала в различных регионах Евразии 
установил изменения величины экоареала, соотношения между голоэкоареалом и ценоэкоареа-
лом, а также тенденции изменения эколого-биологического потенциала вида в различных частях 
его географического ареала в зависимости от степени континентализации биоклимата. Взаимное 
расположение центра голоэкоареала и центра ценоэкоареала у M. effusum в различных регионах 
Евразии показывает, какие изменения экологических условий благоприятны для усиления цено-
тической роли вида. Выявлены тенденции, которые согласуются со степенью континентализации 
биоклимата. Сибирско-среднеазиатская тенденция характерна для территорий с резко континен-
тальным биоклиматом, кавказско-восточноевропейская – для территорий с умеренно континен-
тальным биоклиматом, и дальневосточная тенденция характерна для приморских территорий с 
тихоокеанским мусcонным биоклиматом. Трансформации экоареала подтверждают предпола-
гавшийся, на основании молекулярных данных, полиморфизм у M. effusum.

Ключевые  слова: Milium effusum, Poaceae, экологический ареал, биоклимат,  Россия  

Введение. Milium effusum L. (Poaceae: Milieae) – многолетний лесной вид, распростра-
нённый во внетропических странах северного полушария – в Евразии и Северной Америке, а 
также в Северной Африке. M. effusum – единственный представитель рода в Сибири и в Вос-
точной Азии. На Российском Дальнем Востоке он спорадично встречается в большинстве 
районов континентальной части, к северу до левобережья р. Амгунь (приток Амура) и на боль-
шей части полуострова Камчатка, но отсутствует на Северных Курилах и на Командорских 
островах [2; 16]. Преимущественно неморальный вид (частично заходит в таёжную зону – до 
среднего горного пояса).

Этот вид является предметом нашего особого внимания с 1970-х годов [3; 12], так как он 
определённо уникален: в небольшом роде Milium L. ‒ около 10 видов из 2 секций, но с 4 ос-
новными (базовыми) числами хромосом – x = 4, 5, 7 и 9, что чрезвычайно редко у злаков. 
M. effusum ‒ единственный вид в этом роде с широким ареалом (ареал простирается на не-
сколько континентов), единообразный по морфологическому строению, который, кстати, на-

1 Агростолог Н. С. Пробатова проводила таксономическую ревизию с исследованием чисел хромосом трибы 
Milieae (род Milium L.),  ныне совместно Н. С. Пробатова и геоботаник-эколог В. П. Селедец разрабатывают концеп-
цию экоареала вида на основе теории Л. Г. Раменского об экологической индивидуальности видов растений.

2  Исследование поддержано Российским фондом фундаментальных исследований – РФФИ: проекты № 98-04-
49455, 01-04-49430, 04-04-49750, 07-04-00610, 11-04-00240 для Н. С. Пробатовой.
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поминает по некоторым морфологическим признакам (и по числу хромосом 2n = 18 у некото-
рых его видов) очень удалённые от него в систематическом отношении просовые злаки (отсю-
да и его название – просяник).

Тетраплоидное число хромосом (2n = 28, x = 7) у M. effusum константно, что не способ-
ствовало изучению его полиморфизма, но этот вид прежде и не считался полиморфным, об-
разцы его из географически удалённых мест произрастания морфологически существенно не 
различались. Однако проведённые в последнее время молекулярно-филогенетические ис-
следования [1; 17; 18] злаков трибы Milieae Link ex Endl. (в современном понимании ‒ подтри-
ба Miliinae Dumort. трибы Poeae) показали, что этот вид – полиморфный, однако не было от-
мечено чётких закономерностей в географическом распределении аллелей. В дальнейшем 
были привлечены и другие, более информативные признаки (был исследован район ITS1-
5.8S-ITS2) и осуществлен максимально возможный широкий охват исследуемых образцов ‒ 
из Европы, Кавказа, Сибири, Средней Азии, Восточной Азии и Северной Америки. В резуль-
тате исследованный материал чётко разделился на две клады, где одна из них включала об-
разцы из Восточной Азии (Камчатка, Курилы, Приморский край, Япония, Китай), а другая – все 
остальные образцы, и с ними – два, также многолетних, вида из типовой секции Milium – кав-
казских M.transcaucasicum and M. schmidtianum [17]. Поэтому важно исследование полимор-
физма столь широко распространённого вида всеми возможными методами. Так, например, у 
вида возможны хеморасы: неясно происхождение резкого кумаринового запаха у растений 
M. effusum с Украины (окраина г. Киева, Пуща-Водица) что не свойственно этому виду в дру-
гих частях его ареала; известны некоторые морфологические отличия растений этого вида в 
горах Казахстана (урочище Медео), Алтая, в Прибайкалье, на Камчатке, а также в Канаде [1; 
3]. Возможно, что в пределах этого вида имеет место внутривидовая дифференциация, ещё 
без явного выражения. Анализ внутривидового полиморфизма маркерных участков ядерного 
и хлоропластного геномов указывал на разделение образцов, морфологически единообраз-
ных (что важно), на две условные группы – «европейскую» и «восточноазиатскую», причём 
уровень полиморфизма у восточноазиатской группы – ниже. Возможно, что восточноазиат-
ская группа образцов является криптическим («скрытым») видом [17], фенотипически иден-
тичным, но генетически имеющим самостоятельное происхождение (возможно, даже гибрид-
ное), а отсюда – гаплотипы европейских и восточноазиатских образцов имеют существенные 
различия. Сравнение последовательностей показывает, что у восточноазиатских образцов 
количество и разнообразие полиморфных нуклеотидов ниже (примерно на 30 %), что может 
указывать на «европейский» (или кавказский ?) центр происхождения M. effusum [1].

Экологический ареал (экоареал) у M. effusum очень ограниченный, гармоничный и почти 
полностью реализованный [6], что означает – этот вид может существовать в очень узких рам-
ках экологических факторов, и в этом отношении он является высокоспециализированным. 

Выявление закономерностей трансформации экологических ареалов видов растений в 
различных биоклиматических зонах – одна из наиболее актуальных проблем современной 
биогеографии. В исследовании этой проблемы наметились новые подходы. Один из них со-
держится в разрабатываемой нами концепции экологического ареала вида у растений. Ис-
следование экологических особенностей экоареалов видов дальневосточной агростофлоры 
в свете этой концепции было проведено нами на примере близкородственных видов Arundi-
nella anomala Steud. и A. hirta (Thunb.) Tanaka (Poaceae) [10], у Poa sichotensis Prob. и P. skvort-
zovii Prob. [11]. В этой работе на примере Milium effusum (Poaceae) мы попытались показать, 
что метод экологических шкал Л. Г. Раменского [4] в комплексе с нашей концепцией экологи-
ческого ареала вида у растений [8] позволяет проследить изменение эколого-фитоценологи-
ческого потенциала вида в различных частях его географического ареала.

Материалы и методы исследования. Объекты исследования – экоареалы региональ-
ных и субрегиональных совокупностей ценопопуляций Milium effusum в различных регионах 
Евразии (в пределах бывшего СССР).

Milium effusum на Дальнем Востоке России встречается в следующих флористических 
районах: Камчатском, Северо-Сахалинском, Нижне-Зейском, Буреинском, Амгунском, Уссу-
рийском, Южно-Сахалинском и Южно-Курильском. Общее распространение: Восточная Ев-
ропа, Кавказ, Западная и Восточная Сибирь, Средняя Азия, Скандинавия, Атлантическая и 
Средняя Европа, Средиземноморье, Малая Азия, Иран, Джунгаро-Кашгария, Тибет, Гималаи, 
Китай, полуостров Корея, Япония, Северная Америка и Северная Африка [2].
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Описание и экологическая оценка местообитаний Milium effusum были произведены по 
методике Л. Г. Раменского [4; 5] с использованием экологических шкал для Восточной Европы, 
Кавказа, Средней Азии, Алтая и Урала, Сибири, Дальнего Востока России [5; 13–15], анализ 
экоареалов – по нашей методике [6–11; 19–21]. 

Ниже приводим основные положения нашей концепции экологического ареала (экоареала) 
вида, на основе которой нами были описаны и проанализированы тенденции трансформации 
экоареала у Milium effusum в различных биоклиматических зонах на географическом профиле 
от российского побережья Атлантического океана до Тихоокеанского побережья России.

Экоареал – это гиперпространство экологических факторов, занимаемое ценопопуляци-
ями данного вида, важная составляющая комплексной характеристики вида, в которой отра-
жаются эволюционные тенденции и систематическое положение вида, особенности его гео-
графического распространения и адаптации к условиям произрастания. При его обосновании 
и описании за основу нами была принята концепция вида Л. Г. Раменского [4], использовались 
экологические шкалы, разработанные на основе этой концепции. Они позволяют дать балль-
ную оценку по каждому экологическому фактору и изобразить экоареал локальных совокуп-
ностей ценопопуляций вида графически или представить их в виде системы цифровых обо-
значений. Изучение экоареалов локальных совокупностей ценопопуляций включало следую-
щие этапы: выявление параметров экоареала по результатам анализа факторов среды оби-
тания вида; построение экоареала вида; анализ экоареала; выявление закономерностей из-
менения экологических характеристик ценопопуляций при освоении территории в различных 
биоклиматических зонах. Индикационное значение различных характеристик экоареала со-
стоит в следующем. 

Величина экоареала свидетельствует об истории развития таксона и о его принадлежно-
сти к эволюционно продвинутой или угасающей группе. Положение экоареала в поле экологи-
ческих факторов показывает область наиболее активной экологической адаптации таксонов. 
Конфигурация экоареала выявляет преобладающую тенденцию экологической адаптации 
таксона. Голоэкоареал – экоареал вида при минимальном проективном покрытии. Ценоэко-
ареал – экоареал вида при проективном покрытии, максимальном для данного вида в данном 
регионе (биоклиматической зоне). 

Результаты и их обсуждение. Экологическая характеристика и величина экологическо-
го ареала Milium effusum в различных регионах Евразии приведены в табл. 1 и 2, из которых 
видно, что величина голоэкоареала региональных совокупностей ценопопуляций M. effusum 
уменьшается по мере удаления от внутриматерикового Средиземноморья с резко континен-
тальным биоклиматом по направлению к побережью Атлантического и Тихого океанов с уме-
ренно континентальным или океаническим муссонным биоклиматом: в Средней Азии она 
максимальная (168 условных единиц, в дальнейшем – единиц), на Кавказе и в Восточной 
Европе она уменьшается (в среднем 150 единиц), а в Сибири и на Дальнем Востоке России 
она уменьшается в ещё большей степени (в среднем 94 единицы). 

Таблица 1
Экологическая характеристика Milium effusum в различных регионах Евразии

Регион Шкала Проективное покрытие
n = 0,2–2,5 % p = 0,1–0,2 %

Восточная Европа
Увлажнение 63–82 56–88
Богатство и засолённость почвы 7–9 6–10

Кавказ
Увлажнение 64–72 56–82
Богатство и засолённость почвы 7–9 6–10

Средняя Азия
Увлажнение 58–72 54–74
Богатство и засолённость почвы 7–12 7–14

Сибирь
Увлажнение 60–72 57–62
Богатство и засолённость почвы 9–12 9–13

Дальний Восток 
России

Увлажнение 63–75 61–78
Богатство и засолённость почвы 7–12 7–12
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Таблица 2
Экологический ареал Milium effusum в различных регионах Евразии 

Регион Шкала
Амплитуда Величина экоареала Изменение 

величины
экоареалаn = 0,2–2,5 % p = 0,1–0,2 % n = 0,2–2,5 % p = 0,1–0,2 %

Восточная 
Европа

Увлажнение 20 33

60 165 105Богатство и 
засолённость 

почвы
3 5

Кавказ Увлажнение 9 27

27 135 108Богатство и 
засолённость 

почвы
3 5

Средняя 
Азия

Увлажнение 15 21

90 168 78Богатство и 
засолённость 

почвы
6 8

Сибирь Увлажнение 13 16

52 80 28Богатство и 
засолённость 

почвы
4 5

Дальний 
Восток 
России

Увлажнение 13 18

78 108 30Богатство и 
засолённость 

почвы
6 6

Величина ценоэкоареала максимальная также в Средней Азии (90 единиц), по мере при-
ближения к российскому побережью Атлантического океана она уменьшается в среднем до 
43 единиц, а по мере приближения к российскому побережью Тихого океана она уменьшается 
в среднем до 65 единиц.

Максимальный эколого-биологический потенциал Milium effusum находится в континен-
тальной части области Древнего Средиземья, в современной Внутренней Азии. Важнейшим 
фактором, определяющим структуру и динамику экоареала, является биоклимат (совокуп-
ность климатических факторов с точки зрения их влияния на живые организмы).

Рассматривая величину экоареала в качестве показателя эколого-биологического потен-
циала вида, можно утверждать, что в Средней Азии экологический потенциал у Milium effu-
sum – максимальный, а в Восточной Европе, на Кавказе, в Сибири и на Дальнем Востоке 
России он значительно ниже, чем в Средней Азии. 

Реакция на изменение биоклимата является важной характеристикой вида, позволяющей 
оценить динамику его эколого-биологического потенциала при переходе из одной биоклима-
тической зоны в другую. Эту реакцию можно оценить по изменению величины экоареала при 
изменении проективного покрытия вида на одну градацию по шкале Л. Г. Раменского [4; 5]. 
В качестве исходных величин для расчёта изменения реакции на изменение биоклимата (в 
условных величинах экоареала) приняты градации: ″p″ (0,1–0,2 %) и ″n″ (0,2–2,5 %). Разница 
величины экологического потенциала при этих градациях проективного покрытия вида в раз-
личных регионах Евразии позволяет утверждать, что Milium effusum в Средней Азии характе-
ризуется самым высоким показателем реакции на изменение биоклимата. По степени убыва-
ния значения этого показателя прослеживаются ряды: 1) Средняя Азия – Восточная Европа – 
Кавказ и 2) Средняя Азия – Сибирь – Дальний Восток России. Первый ряд характеризует ре-
акцию вида на изменение биоклимата от резко континентального до умеренно континенталь-
ного, второй – от резко континентального до приморского муссонного. Эти ряды свидетель-
ствуют о том, что по мере удаления от территории с резко континентальным биоклиматом 
эколого-биологический потенциал Milium effusum снижается.

Взаимное расположение центра голоэкоареала и центра ценоэкоареала Milium effusum в 
различных регионах Евразии (табл. 3) свидетельствует о том, какие изменения экологических 
условий благоприятны для усиления ценотической роли вида, при том, что в целом у этого 
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вида она всегда небольшая. Выявленные тенденции согласуются с выводом о том, что эколо-
го-биологический потенциал Milium effusum снижается при переходе из области резко конти-
нентального биоклимата в область умеренно континентального и приморского муссонного 
биоклимата.

Таблица 3
Центры голо- и ценоэкоареала Milium effusum в различных регионах Евразии 

(в ступенях экологических шкал)

Регион Восточная 
Европа Кавказ Средняя 

Азия Сибирь
Дальний 
Восток 
России

Центр 
голоэкоареала

Увлажнение 72 68 62 64 70
Богатство и 

засолённость 
почвы

8 8 12 12 9

Центр 
ценоэкоареала

Увлажнение 74 67 66 66 69
Богатство и 

засолённость 
почвы

9 7 10 11 8

Сибирско-среднеазиатская тенденция характерна для территорий с резко континенталь-
ным биоклиматом. Ценотическая роль вида возрастает по мере возрастания уровня увлажне-
ния даже при некотором снижении уровня естественного плодородия почвы.

Кавказско-восточноевропейская тенденция характерна для территорий с умеренно кон-
тинентальным климатом. Ценотическая роль вида возрастает при возрастании уровня увлаж-
нения и естественного плодородия почвы.

Дальневосточная тенденция характерна для приморских территорий с тихоокеанским 
мусcонным биоклиматом. Ценотическая роль вида возрастает при снижении уровня увлажне-
ния и естественного плодородия почвы.

Расстояние между центром голоэкоареала и центром ценоэкоареала – показатель степе-
ни гармонизации экоареала вида. Оно свидетельствует о том, насколько велико различие 
экологических условий между местообитаниями, где вид существует в минимальном обилии 
и где в максимальном. Расстояние между центром голоэкоареала и центром ценоэкоареала 
можно также рассматривать как показатель того, в какой степени реализованы адаптацион-
ные возможности вида. У вида с гармоничным экоареалом они исчерпаны. Чем больше рас-
стояние (дистанция) между центром голоэкоареала и центром ценоэкоареала, тем больше 
адаптационный резерв вида.

При сибирско-среднеазиатской тенденции изменения экоареалов расстояние между цен-
тром голоэкоареала и центром ценоэкоареала в Сибири составляет 2 ступени по фактору 
увлажнения и 1 ступень по фактору богатства и засолённости почвы, в Средней Азии – 4 сту-
пени по фактору увлажнения и 2 ступени по фактору богатства и засолённости почвы.

При кавказско-восточноевропейской тенденции изменения экоареалов расстояние меж-
ду центром голоэкоареала и центром ценоэкоареала на Кавказе составляет 1 ступень по 
фактору увлажнения и 1 ступень по фактору богатства и засолённости почвы, в Восточной 
Европе – 2 ступени по фактору увлажнения и 1 ступень по фактору богатства и засолённости 
почвы.

При дальневосточной тенденции изменения экоареалов расстояние между центром го-
лоэкоареала и центром ценоэкоареала составляет 1 ступень по фактору увлажнения и 1 сту-
пень по фактору богатства и засолённости почвы.

Обобщая эти факты, мы приходим к выводу о том, что в Сибири и в Средней Азии имеют-
ся наибольшие возможности для экологической дифференциации ценопопуляций Milium 
effusum, на Кавказе и в Восточной Европе эти возможности гораздо меньше, а на Дальнем 
Востоке России они минимальные. Это может служить одним из доводов в пользу того, что в 
центральной части географического ареала вид обладает максимальным эколого-биологиче-
ским потенциалом, который снижается по мере приближения к границам географического 
ареала вида. Очевидно, можно предполагать, что восточноазиатская часть общего ареала 
M. effusum является более молодой и, возможно, она имеет миграционный характер.
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Дальнейшие исследования должны прояснить, представляют ли восточноазиатские попу-
ляции M. effusum особый таксон, подвид или даже «скрытый» вид.

Выводы 
1. Важнейшим фактором, определяющим структуру и динамику экоареала Milium effusum, 

является биоклимат.
2. Рассматривая величину экоареала в качестве показателя эколого-биологического по-

тенциала вида, можно утверждать, что в Средней Азии экологический потенциал Milium effu-
sum – максимальный, а в Восточной Европе и на Кавказе, в Сибири и на Дальнем Востоке 
России он значительно ниже, чем в Средней Азии.

3. Взаимное расположение центра голоэкоареала и центра ценоэкоареала Milium effusum 
в различных регионах Евразии свидетельствует о том, какие изменения экологических усло-
вий благоприятны для усиления ценотической роли вида. Выявлены тенденции, которые со-
гласуются со степенью континентализации биоклимата. Сибирско-среднеазиатская тенден-
ция характерна для территорий с резко континентальным биоклиматом. Кавказско-восточно-
европейская тенденция характерна для территорий с умеренно континентальным климатом. 
Дальневосточная тенденция характерна для приморских территорий с тихоокеанским мусcонл-
ным биоклиматом.

4. Выявленные тенденции изменения структуры экоареала на географическом профиле 
от российского побережья Атлантического океана (Восточная Европа) через Среднюю Азию к 
Тихому океану (Дальний Восток России) согласуются с выводом о том, что эколого-биологи-
ческий потенциал Milium effusum снижается при переходе из области резко континентального 
биоклимата в область умеренно континентального и приморского муссонного биоклиматов, 
что может свидетельствовать о миграционном характере вида в соответствующих участках 
восточноазиатского сектора обширного ареала вида.
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Milium еffusum (Poaceae): Transformation of the Ecological Range  
of the Species in Different Regions of Eurasia2

Milium effusum L. (Poaceae), a perennial forest species with weak phytocoenotic activity is widely 
distributed in non-tropical regions of the Northern Hemisphere – in Eurasia and North America, as well 
as in North Africa. M. effusum is the only representative in Siberia and East Asia of not large (up to 10 
species), unique – polybasic genus Millium L., where most species are Ancient-Mediterranean annu-
als-ephemerals with different base numbers of chromosomes (x = 4, 5, 7, 9).  Commonly M.effusum (its 
tetraploid chromosome number 2n = 28, x = 7 is constant) was not considered as polymorphic. The 
study of the ecological range transformation of almost holarctic forest species Milium effusum L. (Poa-
ceae) in different regions of Eurasia reveals the changes in the size of the ecological range and in the 
ratio between the holoecological range and the coenoecological range, as well as the trends in the 

1  Agrostologist N. S. Probatova conducted a taxonomic revision with the study of the chromosome numbers of the tribe 
Milieae (genus Milium L.). In this article N.S. Probatova together with geobotanist-ecologist V. P. Seledets develops the 
concept of the species tcological range based on L. G. Ramensky’s theory on the ecological individuality of plant species.

2  Research is supported by the Russian Foundation for Basic Research – RFBR: Projects No. 98-04-49455, 01-04-
49430, 04-04-49750, 07-04-00610, 11-04-00240 for N. S. Probatova.
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ecological and biological potential of the species in different parts of its geographical range, depending 
on the degree of bioclimatic continentalization. The mutual location of the center of the holoecoareal and 
the center of the coenoecoareal Milium effusum in various regions of Eurasia shows what changes in 
environmental conditions are favorable for enhancing the cenotic role of the species. The article shows 
the tendencies that correspond to the degree of bioclimate continentalization. The Siberian-Middle Asian 
tendency is characteristic of the territories with an extremely continental bioclimate, the Caucasian-East-
ern European tendency is typical of the territories with a moderately continental bioclimate, the Far 
Eastern tendency is characteristic of the coastal territories with a Pacific monsoon bioclimate. These 
transformations of the ecological range confirm the supposed polymorphism of M. effusum.

Keywords: Milium effusum, Poaceae, ecological range, bioclimate, Russia 
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