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АГРОХИМИЯ И ПОЧВОВЕДЕНИЕ
UDC 631.41
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Vyacheslav I. Polyakov1, 2, 3,  
Nadezhda A. Chegodaeva1, Evgeny V. Abakumov1

1 St. Petersburg State University, St. Petersburg, Russian Federation
2 Saint-Petersburg State Agrarian University, Pushkin, Russian Federation

3 Arctic and Antarctic Research Institute, St. Petersburg, Russian Federation

Molecular and elemental composition of humic acids 
isolated from selected soils of the Russian Arctic

Humic substances, isolated from selected soils of the Russian Arctic, were 
investigated in terms of molecular composition and stabilization rate. The degree 
of polar soil organic matter stabilization was assessed with the use of modern 
instrumental spectroscopy methods. The analysis of humic acid (HAs) preparations 
showed that aliphatic fragments prevail in the organic matter isolated in polar soils. 
The predominance of aliphatic fragments was revealed in HAs from soils located in 
the coastal zone, which could be caused by regular refreshment of organic matter 
during sin-lithogenic process and processes of hydrogenation in HAs. Breaking of the 
C-C bonds and formation of chains with a high hydrogen content, which leads to the 
formation of aliphatic fragments in HAs, were noted. Data on the calculated atomic 
ratios of the elements in HAs are given and graphs show the main regularities in the 
formation of HAs and their properties. The integrated indicators of the molecular 
composition of humic acids of soils of the Russian Arctic are presented.

The paper contains 4 Tables, 4 Figures and 44 References. 
Key words: CP/MAS 13C-NMR; humic acids; organic matter; permafrost-affected 

soils; Cryosol.
Funding: This work was supported by the Grant of Saint-Petersburg State 

University “Urbanized ecosystems of the Russian Arctic: Dynamics, state and 
sustainable development.” 

The authors declare no conflict of interest. 

Introduction

In the territories located at high latitudes of northern Europe, Greenland, 
Canada, Alaska and Russia, soils were formed during the Quaternary period, the 
diversity of which is mainly associated with the cryogenic processes within the 
pedosphere [1-2]. The area occupied by permafrost-affected soils is more than 
8.6 million km2, which represents about 27% of the entire territory of the north 
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[3]. According to the latest data, organic matter accumulated in the soil of the 
Arctic up to 1024 Pg (1 Pg = 1015g) stored in the upper 3 m of soil [1, 2, 4-8].

In the Arctic, the formation of soil and organic matter is influenced by cryo-
genic processes such as cryogenic mass exchange cracking, frost formation, soil 
swelling, cryogenic solifluction, thermokarst, etc. In permafrost-affected soils 
occupying about 65% of the territory of Russia, biogeochemical processes take 
place within the active layer of soil, the depth of the active layer depends on land-
scape position, the type of vegetation, and organogenic horizons [1, 6, 9]. More-
over, essential amounts of organic matter are stabilized within the frozen ground 
below the permafrost table. A common feature of the soil cover of the Arctic is its 
complexity associated with the permafrost processes in various bioclimatic and 
geological and geomorphological conditions. For arctic soils, as a rule, a high 
water content is typical, especially near the permafrost table, which appears to 
be a water barrier. As a result, gray color and redoxymorphic conditions appear 
associated with the gleying process, which is most pronounced on loamy and 
well-structured soils [10]. 

The soils in the cryolithozone are considered as carbon storages. The accumu-
lation of organic carbon in the profile of arctic soils is associated with processes 
of permafrost retinization, processes of cryogenic mass exchange, with the for-
mation of organic matter in situ from plant residues, as well as inheritance from 
a soil-forming rock [11-13]. For the soils of watershed positions of the Arctic 
and Subarctic regions, the formation of superficial humus enriched layer is typi-
cal with a weak intensity of decomposition of organic residues and humification 
processes.

Low average temperatures and a short vegetation season in permafrost areas 
cause organic matter to accumulate throughout the Quaternary period [2]. Bio-
mass forms during a short growing season and initially accumulates in the up-
per layer of soil, thus creating an annual accumulation of organic matter, during 
which alluvial sedimentation of organic residues is also involved [2, 14-15].

Cryoturbation also leads to redistribution of organic matter into deeper soil 
horizons. Another process is the movement of organic matter in a dissolved state 
and its accumulation at the boundary with permafrost [2, 16-18]. During cryotur-
bation, fine fragments of organic material, separated from the lower parts of the 
surface horizons under the influence of ice, move inside the profile, mixing with 
the mineral matter of the underlying horizons; the result of this movement of or-
ganic masses along the profile is its compaction, homogenization and decomposi-
tion of plant residues [19]. As a result of slope processes, organogenic horizons 
are often buried under material that has fallen here as a result of solifluction. In 
contrast to cryoturbated material, buried organogenic horizons are characterized 
by high porosity, absence of excessive overcompaction, and plant residues are 
destroyed much less [19].

Nowadays, the use of modern physicochemical research methods has made it 
possible to study the structure of HAs molecules in more detail without resorting 
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to their destruction. The methods of infrared (IR), nuclear magnetic resonance 
(NMR) and electron paramagnetic resonance (ERS) spectroscopy can provide in-
formation not only about the qualitative set of the most important atomic groups 
and types of bonds, but also about the specific location of individual functional 
groups and molecular fragments. Among organic substances, humic acids are dis-
tinguished by the greatest biochemical resistance [20]. However, their composi-
tion and structure are variable and reflect the conditions of humus formation. The 
use of 13C-NMR spectroscopy allows the quantitative determination of structural 
and functional parameters of HAs, and, therefore, this method is used to evaluate 
their transformation under the influence of various factors, including man-made 
[19, 21-22].

13C-NMR spectroscopy also allows to obtain detailed and reliable information 
about the number of structural fragments and functional groups of HAs, which 
appear in the corresponding spectral ranges in the form of resonant signals of 
carbon atoms characterizing typical structural features: the presence of aliphatic, 
aromatic fragments and functional groups: -C=O) - aldehydes, ketones and quin-
oid structures; (-COOH), (-NH2), (-OCH3), (-OH) - alcohols, carbohydrates and 
phenols [9, 17, 19, 23-24]. Studies of the principles of HAs structure, deciphering 
the intramolecular “state” allow going to the quantitative level of the description 
of the bound “structure - molecular weight”.

Thus, the main aim of this study was to determine the molecular composition 
of organic matter in selected soils of the Russian Arctic using CP/MAS (Cross-
Polarization/Magic Angle Spinning) 13C-NMR spectroscopy. 

Materials and methods

The study area is located around the islands of the Russian Arctic, and include 
Vaigach and Kolguev islands in the Kara sea (70°00ꞌ04.3"N 59°40ꞌ22.4"E and 
69°07ꞌ36.8"N 49°30ꞌ53.7"E), Andrey island in the Laptev sea and Kurungnakh 
island in the Lena River Delta (76°46ꞌ46.0"N 110°47ꞌ11.6"E and 72°21ꞌ46.7"N 
126°08ꞌ23.3"E) and Sosnowiec island in the White sea (66°29ꞌ21.9"N 
40°40ꞌ57.8"E) (Fig. 1).

The article presents single plot areas, confirming the statement about the di-
versity of soils in the Arctic, which is associated with the differentiation of cli-
matic conditions in the latitudinal and meridional direction, and with a large va-
riety of soil-forming rocks and topographic situations. Vaigach Island, which is 
located in the Western part of the Russian Arctic between the Barents and Kara 
Seas, has more humid climatic conditions than Kolguev Island, located in the 
Barents Sea. The annual precipitations of these islands are 250-350 mm and 210-
250 mm, respectively [25]. The thermal conditions are also different, for Vaigach 
Island (one latitude with the island of Sosnowiec), the average temperature of the 
warmest month is 5.8 °C, while for Andrey Island it is 2°C. Soil-forming rocks are 
represented either by sea loams of ancient sea terraces, or by skeletal deluvium of 
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sandy and loamy composition. In the landscape, there is a pronounced microrelief 
associated with heaving mounds, the presence of structured soils, and also places 
of solifluction deformations. 

Fig. 1. Location of the study area and the studied soils. 1 - Sosnowiec island; 
2 - Kolguev island; 3 - Vaigach island; 4 - Andrey island; 5 - Kurungnakh island. 

Source: ESRI

The vegetation of the islands is represented mainly by arctic tundra communi-
ties with fragmented grass and shrub cover with the predominance of moss and 
lichen. Soils of the Lena River Delta form in strong Arctic weather conditions, 
mean annual air temperature is – (-13°C), mean air temperature of the warmest 
month (July) is – 6.5°C, and of the coldest month (January) is – (-32°C). The 
thickness of snow is 23 cm, the annual amount of precipitations is 323 mm (in 
summer it is 125 mm). Parent materials of the Lena Delta are presented by fresh 
alluvial material and loamy and sandy loamy sediments.

Soil samples are represented by upper horizons of Cryosol, mainly humus 
weak developed horizons (W) or gray humus horizons – AY (Umbric horizons). 
In most cases, these horizons are replaced by the horizon of CR, a horizon with 
pronounced signs of cryogenic mass exchange.

Samples of soil were selected mostly in a polygonal tundra. Soil samples from 
surface horizons were collected during the summer of 2014-2015 during the Sea 
Expedition organized by the Arctic and Antarctic Research Institute. The soil de-
scription is presented in Table 1. The soils were identified according to WRB [26].

Molecular and elemental composition of humic acids isolated 
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Table 1 
Description of the studied surface soil samples

Island Sample 
№ Soil

Description of the studied surface 
soil horizons 

Soil description of the upper horizon
pH Color 

index

Sosnowiec
1 Histic 

Cryosol

Moss-lichen tundra, near residen-
tial buildings, peat horizon up to 
30 cm, including sawdust. Veg-
etation: moss with lichens cover. 
Sample 2 is repetition of Sample 1

4.47 10 YR 
4/3

2 Histic 
Cryosol 4.84 10 YR 

4/3

Vaigach

3 Folic 
Cryosol

The profile is located on a hill 
composed of eluvial-deluvial deposits 
of Silurian limestone, moss cover. 
Carbonates are found in the soil, the 
highest content of carbonates is noted 
in the upper horizons. Vegetation: 
Stereocaulon sp. Hoffm. and Silene 
acaulis (L.) Jacq. Clay loam class

6.31 10 YR 
6/3

5 Folic 
Cryosol 7.11 10 YR 

6/3

6 Histosol 7.53 10 YR 
4/3

Kolguev

7 Histic 
Cryosol Soils are formed on loose Quaternary 

sediments, sedge-cereal associations 
dominate with a significant 
proportion of green moss in the soil 
cover. Polygonal tundra. Loam class

4.55 10 YR 
4/2

8
Reduc-
taquic 

Cryosol
6.03 7.5 YR 

7/4

9 Histic 
Cryosol 4.61 10 YR 

4/4

Andrey

11
Reduct-
aquic 

Cryosol

Permafrost table up to 40 cm, thix-
otropy, in the upper part pronounced 
processes of gleying, cryoturbation 
processes are less intense. Polygo-
nal tundra. Vegetation: moss with 
lichens cover. Silt loam class

4.82 7,5YR 
7/4

12
Reduct-
aquic 

Cryosol

Permafrost table up to 38 cm, thix-
otropy, in the upper part pronounced 
processes of gleying, cryoturbation 
processes are less intense. Polygo-
nal tundra. Vegetation: moss with 
lichens cover. Silt loam class

5.58 7,5YR 
7/4

13
Reduc-
taquic 

Cryosol

Soil is associated with the accumula-
tion of iron and aluminum at the con-
tact border with permafrost, this type 
is characterized by a reddish color 
forming under oxidative conditions. 
Polygonal tundra. Vegetation: Salix 
glauca L., S. reptans Rupr., S. lanata 
L., Equisetum sp. L. Loam class

7.08 7,5 YR 
6/3
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Island Sample 
№ Soil

Description of the studied surface 
soil horizons 

Soil description of the upper horizon
pH Color 

index

Kurungnakh

14
Folic Re-
ductaquic 
Cryosol

Soil develops under conditions of 
over humidification, occupying local 
meso- and micro-depressions. Char-
acterized by the presence of a Folic 
horizon underlain by the Cryic hori-
zon. Polygonal tundra. Vegetation:  
S. glauca, S. reptans, Alopecurus 
alpinus L. Sandy loam class 

6.95 10YR 3/2

15

Umbric 
Reduc-
taquic 

Cryosol

Soil develops under the influence 
of several processes: the alluvial 
and zonal processes of soil forma-
tion (peat formation, gleying and 
cryogenesis). Polygonal tundra. 
Vegetation: Hylocomium splendens 
(Hedw.) Schimp., Timmia aus-
triaca Hedwig. Sandy loam class

7.65 7,5 YR 
7/3

16
Turbic Re-
ductaquic 
Cryosol

Soil develops on well-drained terri-
tories, but there are also signs of gley 
in contact with permafrost. Polygonal 
tundra. Vegetation: H. splendens, 
T. austriaca, Dryas punctate Juz., 
Polygonum viviparum L. Loam class

6.61 10 YR 
4/3

17
Reduc-
taquic 

Cryosol

Soil develops on the drained 
positions, characterized by the 
presence of a surface Folic horizon 
of different composition, which is 
underlain by permafrost-affected 
soils. Polygonal tundra. Veg-
etation: H. splendens, T. austriaca, 
Climacium dendroides (Hedw.) 
Web. et Mohr. Sandy loam class

6.14 7,5YR 
7/3

Soil samples were air-dried (24 hours, 20°C), grounded, and passed through 
a 2 mm sieve. Soil chemical routine analyses were performed using classical 
methods: C, H and N content was determined using an element analyzer (Euro 
EA3028-HT Analyser). Data were corrected for water and ash content. Oxygen 
content was calculated by difference of whole samples of mass and gravimetric 
concentration of C, N, H and ash. pH in water and in salt (soil-dissolvent ratios 
1:2.5 in case of mineral horizons and 1:25 in case of organo-mineral horizons) 
suspensions was detected using a pH meter (pH-150 M).

Humic acids (HAs) were extracted from each sample according to a published 
IHSS protocol [27]. The soil or cryoconite samples were treated with 0.1 M NaOH 
(soil/solution mass ratio of 1:10) under nitrogen gas. After 24 hours of shaking, 
the alkaline supernatant was separated from the soil residue by centrifugation at 
1.516 × g for 20 minutes and then acidified to pH 1 with 6 M HCl to precipitate 

Table  1  (end)
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the HAs. The supernatant, which contained fulvic acids, was separated from the 
precipitate by centrifugation at 1.516 × g for 15 minutes. The HAs were then 
dissolved in 0.1 M NaOH and shaken for four hours under nitrogen gas before 
the suspended solids were removed by centrifugation. The resulting supernatant 
was acidified again with 6 M HCl to pH 1 and the HAs were again isolated by 
centrifugation and demineralized by shaking overnight in 0.1 M HCl/0.3 M HF 
(soil/solution ratio of 1:1). Next, the samples were repeatedly washed with deion-
ized water until pH 3 was reached and then finally freeze-dried. HAs extraction 
yields were calculated as the percentage of carbon recovered from the original 
soil sample [28]. Solid-state CP/MAS 13C-NMR spectra of HAs were measured 
with a Bruker Avance 500 NMR spectrometer in a 3.2-mm ZrO2 rotor. The magic 
angle spinning speed was 20 kHz in all cases and the nutation frequency for cross 
polarization was u1/2p 1/4 62.5 kHz. Repetition delay and the number of scans 
were 3 seconds. HAs extraction yields were calculated as the percentage of car-
bon recovered from the original soil sample.

Results and Discussion

Elemental composition of HAs
In general, the elemental composition of HAs is comparable with the previous 

data for soils of the polar zone [6, 18, 23, 29-31]. The elemental composition of 
HAs is the most important indicator determining the progress of humification, 
oxidation and degree of condensation of HAs [30-31].

The obtained data on HAs elemental composition, atomic ratios and degree of 
oxidation (W) are presented in Table 2. 

Table  2
Elemental composition of the studied humic acids from surface soil horizons. 

Gravimetric concentrations are given for C, H, O and N content. C/N, H/C, O/C, 
H/Cmod and W were calculated from mole fraction of C,H,O and N content. 

H/C mod is the number of substituted hydrogen atoms in the humic acids; (H/C) 
mod = (H/C) + 2 (O/C) x 0.67; H/C and W indexes were calculated according 

to Orlov [43]. Sample numbers correspond to Table 1. SD±0.05 for N, H and C content

Sample, 
№ Island N, % C, % H, % O, % C/N H/С O/С H/Сmod W
1 Sosnowiec 1.70 52.17 5.05 36.08 35.7 1.15 0.52 1.8 -0.1
2 1.74 51.77 4.91 36.58 34.67 1.13 0.53 1.8 -0.1
3

Vaigach
5.01 48.47 5.78 35.75 11.29 1.42 0.55 2.2 -0.3

5 3.14 49.52 5 37.34 18.4 1.2 0.57 1.9 -0.1
6 3.36 46.05 4.96 40.63 15.98 1.28 0.66 2.2 0.1
7

Kolguev
3.74 48.43 5.78 37.05 15.11 1.42 0.57 2.2 -0.3

8 1.42 26.49 2.86 64.23 21.7 1.28 1.82 3.7 2.3
9 2.83 38.11 4.53 49.53 15.68 1.41 0.98 2.7 0.5
11 Andrey 4.26 47.54 5.64 37.55 13.01 1.41 0.59 2.2 -0.2
12 3.05 34.23 4.77 52.95 13.1 1.66 1.16 3.2 0.7
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Sample, 
№ Island N, % C, % H, % O, % C/N H/С O/С H/Сmod W
13

Ku-
rungnakh

3.43 50.13 4.85 36.6 17.07 1.15 0.55 1.9 -0.1
14 3.52 42.83 4.55 44.11 14.19 1.26 0.77 2.3 0.3
15 3.13 42.94 4.88 44.06 16.00 1.35 0.77 2.4 0.2
16 2.95 53.39 6.14 32.53 21.15 1.37 0.46 1.9 -0.4
17 3.44 44.59 4.84 42.15 15.14 1.29 0.71 2.2 0.1

The carbon content in the studied samples varies over a wide range from 26 
to 52%. The studied HAs can be divided into two groups by carbon content, less 
than 37% and more than 37%. The first group includes samples from Kolguyev 
and Andrey islands, they are less charred, which is due to leaching of low carbon 
molecules from the organogeneous horizon. Samples from other islands have a 
higher carbon content and have a high degree of carbonization associated with 
humification processes.

The nitrogen content in all studied HAs is 4% lower. This is due to the low 
accumulation of nitrogen-containing compounds in plant residues and in prepara-
tions of humic substances.

The oxygen content in the studied soils also varied in a wide range from 33 to 
64%. The highest oxygen values correspond to the preparations from Kolguev and 
Andrey islands in those samples where a low carbon content is observed. The high 
oxygen content is due to the better solubility of oxygen-enriched hydrophilic hu-
mic acid molecules and their migration to the underlying mineral horizons [32-36].

The calculation of the degree of oxidation showed that most of the studied 
samples were in reduction conditions (from -0.1 to -0.4). The exceptions were the 
samples from Kolguev and Andrey islands, where the degree of oxidation reaches 
+2.3 and 0.7, respectively. This causes the migration of oxidized HAs down the 
profile. The weak reductions of preparations of HAs of organogenius horizons is 
determined by the produce of fresh organic residues and their weak humification 
in the specific bioclimatic conditions of the North.

One of the most widely used methods is a numerical description of the struc-
ture of humic acids in order to identify the patterns of their formation and trans-
formation in the construction of Kleinhempel diagrams [37]. The method is based 
on a graphical representation of the data in the coordinates H/Cmod - O/C and 
serves a convenient technique for demonstrating the contribution of oxidation and 
condensation processes to changes in the elemental composition of HAs.

Based on Kleinhempel diagram (Fig. 2), it was found that in most of the studied 
soils the value of H/Сmod and О/С is relatively low, which indicates a low content 
of oxygen-containing groups in humic acids and their low migration ability. Sam-
ples from Kolguev and Andrey islands have relatively high values   of H/C mod and 
O/C, which indicates that they have a high degree of hydromorphism due to low 
microbiological activity, which promotes a better preservation of carbohydrate and 
amino acid fragments in the structure of HAs. Relatively low values   of H/Cmod 
indicate accumulation of aromatic fragments in the composition of humic acids. 

Table  2  (end)
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Fig. 2. Elemental composition of the studied humic acids isolated from surface soil 
horizons. Gravimetric concentrations are given for carbon, hydrogen, oxygen and ni-
trogen content. sH/C mod - The number of substituted hydrogen atoms in the humic 
acids; (H/C) mod = (H/C) + 2 (O/C) x 0.67; Sample numbers correspond to Table 1.

The values of the H/Cmod and O/C ratios decrease, i.e. accompanied by an in-
crease in the proportion of aromatic structures in humic acid molecules [33, 36, 38].

Characterisation of HAs by 13C-NMR spectroscopy
Spectra of the CP/MAS 13C-NMR are given in Fig 3. Various molecular frag-

ments were identified by CP/MAS 13C-NMR spectroscopy (Table 3): carboxyl 
(-SOOR); carbonyl (-C = O); CH3-, CH2-, CH-aliphatic; -C-OR alcohols, esters 
and carbohydrates; phenolic (Ar-OH); quinone (Ar=O); aromatic (Ar-), which 
indicates a great complexity of the structure of HAs and the polyfunctional prop-
erties that cause their active participation in soil processes [23].

The chemical shifts are shown in Table 4. The aromatic group is calculated 
from the sum of the shifts of 110-185 ppm. Aliphatic fragments are calculated 
from the sum of the shifts of 0-110 ppm, 180-200 ppm, Al h, r + Ar h, r (total 
number of unoxidized carbon atoms) – The signals were summed over the re-
gions 0-46 and 110-160 ppm, C, H-Al / O, N-Al. Signals from C, H-alkyls were 
summed in the range of 0-47 ppm. O, N-alkyl at regions 46-60 and 60-110 ppm 
[23]. The presence of all peaks of the carbon species which are required for iden-
tification of the studied substances as humic acids was revealed.

Aliphatic fragments of HAs were predominant up to 74% in the studied sam-
ples. In the studied soils, mineralization processes predominate. The low content 
of aromatic fragments due to low microbiological activity leads to  accumulation 
of organic matter in the soil [18-19, 39]. The low content of carboxyl fragments 
(160-185 ppm) indicates that humic substances have low migration activity and 
are less enriched in oxygen-containing compounds, which is confirmed by el-
emental analysis data of HAs. To standardize the quantitative characteristics of 
HAs macromolecules, the following parameters were used: the ratio of carbon of 
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aromatic structures to carbon of aliphatic chains – Ar/Al, the degree of decom-
position of organic matter (C, H-alkyl/O, N-alkyl) and the integral indicator of 
hydrophobicity of HAs (Al h, r + Ar h, r). The integral indicator of hydrophobicity 
is shown in Figure 4.

Fig. 3. CP/MAS 13C-NMR spectra of HAs from soils of the Russian Arctic. 
Number corresponds to Table 1; on the X-axis - Chemical shift, ppm;

on the Y-axis Vaxis - Relative intensity, dimensionless

Molecular and elemental composition of humic acids isolated 
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Table 3
Chemical shifts of atoms of the 13C molecular fragments of humic acids

Chemical 
shift. ppm The type of molecular fragments

0-46 C, H-substituted aliphatic fragments
46-60 Methoxy and O, N-substituted aliphatic fragments

60-110 Aliphatic fragments doubly substituted by heteroatoms (including 
carbohydrate) and methine carbon of ethers and esters

110-160 C, H-substituted aromatic fragments; O, N-substituted aromatic fragments
160-185 Carboxyl groups, esters, amides and their derivatives
185-200 Quinone groups; Groups of aldehydes and ketones

Table  4
Percentage of carbon in the main structural fragments of humic acids 

from the studied surface soil horizons (according to CP/MAS 13C-NMR data). 
Sample numbers correspond to Table 1; Ar - aromatic fraction; 

Al-aliphatic fraction; Alh,r + Arh,r % - hydrophobicity degree; C, H-Al / O, 
N-Al - the degree of decomposition of organic matter. SD±0.05

№ Island
Chemical shifts. ppm

Ar Al Ar/Al
Al h,r 
+ Ar 
h,r, %

C,H - Al/ 
O,N - Al0-

46
46-
60

60-
110

110-
144

144-
160

160-
185

185-
210

1 Sos-
nowiec

33 6 33 13 6 7 2 26 74 0.35 51.80 0.85
2 27 7 30 13 13 6 4 33 67 0.49 53.89 0.73
3

Vaigach
23 8 37 12 7 11 2 29 71 0.42 42.05 0.52

5 24 6 34 11 14 9 2 34 66 0.52 48.77 0.60
6 24 8 31 12 13 8 4 33 67 0.48 47.81 0.60
7

Kolguev
23 10 39 9 11 7 1 27 73 0.36 42.28 0.47

8 21 9 19 23 20 7 1 50 50 1 64.23 0.75
9 36 7 27 9 10 7 4 27 73 0.36 55.61 1.08
11 Andrey 28 7 34 10 7 10 4 27 73 0.38 46.09 0.70
12 27 2 40 15 5 7 4 27 73 0.37 46.47 0.64
13

Ku-
rungnakh

21 8 20 23 11 12 5 46 54 0.85 55.00 0.75
14 24 7 17 23 13 15 1 51 49 1.04 60.00 1.00
15 23 9 21 24 9 13 1 46 54 0.85 56.00 0.77
16 45 7 12 20 7 9 0 36 64 0.56 72.00 2.37
17 23 9 18 24 11 14 1 49 51 0.96 58.00 0.85

 
Fig. 4. The diagram of integrated indicators of the molecular composition 

of humic acids. Sample numbers correspond to Table 1; Al h,r + Ar h,r 
indicates the total number of unoxidized carbon atoms
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In the studied soils, a significant amount of aliphatic fragments in the ranges 
of 0-46 and 110-144 ppm is accumulated, which is due to the increased humidity 
in the Arctic sector. A comparative analysis of humic substances from different 
sectors of the Russian Arctic shows that, depending on the region, soils can accu-
mulate different amounts of aliphatic and aromatic fragments of humic substanc-
es [18]. The Ar/Al ratio ranges from 0.35 to 1.04, which is caused by different 
climatic parameters, as well as soil-forming processes and activity of cryogenic 
processes. Soils, forming on sandy loam and silt loam classes of parent materi-
als, have a relatively high degree of humification due to natural drainage and low 
degree of cryogenic processes. In soils from the islands of Sosnowiec, Vaigach, 
Kolguev and Andrey, the molecular and elemental composition is similar and is 
confirmed by data from other researchers working in the Arctic [11, 17-18, 39-
41]. Such soils develop according to the cryogenic type of soil formation. Soils 
from Kurungnakh island, located in the Lena River Delta, accumulate a relatively 
high content of aromatic fragments up to 51%, which is typical of the podzolic 
type of soil formation. Accumulation of aromatic fragments of HAs is associated 
with high microbiological activity, on the island of Kurunnakh, on sandy and 
loamy sandy soils and leads to favorable conditions for the microbiota [31].

A number of factors affect the qualitative composition of humic substances in 
soil, the leading features are hydromorphism and the quality of plant residues. The 
soils of the Arctic are mainly represented by moss-lichen communities, which are 
enriched with aliphatic compounds [42-44]. Under cryogenic processes, anaero-
bic conditions are formed in the soil, due to the nearness of permafrost table and 
excessive humidity. Such conditions decrease the microbiological activity, which 
decreases the rate of transformation of soil organic matter and promotes accumu-
lation of paraffin fragments in the structure of humic substances. The processes 
of humification of plant residues in the soils of Kurungnakh Island, developing in 
the podzolic type of soil formation, proceed more intensively, contributing to the 
formation of aggressive humic substances enriched with oxygen-containing func-
tional groups up to 15% and with a high content of aromatic fragments. Humic 
substances from the islands of Sosnowiec, Kolguev, Vaigach and Andrey have a 
lower degree of aromaticity and contain mainly non-oxidized aliphatic fragments 
up to 74% in their structure, which together with anaerobic conditions leads to the 
gleying process. 

Conclusions

Structural characteristics and elemental composition of humic acids in soils 
formed in different sectors of the Russian Arctic have been studied. The analysis 
of the elemental composition showed an increase in the degree of hydromorphism 
in the soils of the islands of Sosnowiec, Vaigach, Kolguev and Andrey and is ac-
companied by an increase in values   (H/Cmod), which is determined by the lower 
microbiological activity of Cryosol, which leads to a conservation of carbohy-
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drate and amino acid fragments in the structure of HAs. Soils from the island of 
Kurungnakh, the Lena River Delta, revealed relatively low ratios of the values   
(H/Cmod) in the soils, which indicates an increase in the proportion of aromatic 
fragments in the structure of HAs.

Analysis of the molecular composition of HAs showed that humic acid mole-
cules from the island of Kurungnakh are enriched with aromatic fragments relative 
to the humidification of soils from the islands of Sosnowiec, Vaigach, Kolguev 
and Andrey where aliphatic chains and structures like carbohydrates and amino 
acids prevail in the carbon skeleton. The structurally functional composition of 
humic acids in tundra soils is less enriched with aromatic structures. Excessive 
humidity leads not only to accumulation of humic substances, but also affects 
their molecular composition, namely, causes accumulation of humic substances 
in the soils enriched with aliphatic structures.

Analysis of the integral indicator of the hydrophobicity of HAs (Al h, r + Ar h, 
r) showed that HAs in the Arctic zone are resistant to oxidation (including mi-
crobial). Relatively high rates of C, H-Al/O, N-Al are observed in soils from the 
island of Kurungnakh in the Lena River Delta, which indicates a more significant 
degree of humification compared to other studied soils of the Russian Arctic.
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БИОТЕХНОЛОГИЯ И МИКРОБИОЛОГИЯ
УДК 633.81:57.085.2
doi: 10.17223/19988591/47/2

Н.А. Егорова, О.В. Якимова

Научно-исследовательский институт сельского хозяйства Крыма,  
г. Симферополь, Республика Крым, Россия 

Влияние длительного субкультивирования  
на клональное микроразмножение

 Melissa officinalis L. и Origanum vulgare L. 

Изучена динамика морфометрических показателей развития эксплантов при 
длительном субкультивировании трех сортов Melissa officinalis L. (Цитронелла, 
Соборная, Крымчанка) и селекционного образца Origanum vulgare L. на втором 
этапе клонального микроразмножения. В качестве эксплантов на этом этапе 
использовали сегменты стебля с одним узлом, которые культивировали на 
питательной среде Мурасиге и Скуга, дополненной 0,5 мг/л БАП. Анализ 
морфогенеза эксплантов показал активное множественное побегообразование, 
при котором у мелиссы формировалось от 2,2 до 5,7, а у душицы – от 9,5 до 
54,8 побега на эксплант. При микроразмножении наблюдали образование корней 
у микропобегов (у мелиссы с частотой 44,4–92,7%) и формирование оводненных 
микропобегов (у душицы с частотой 16,7–44,5%). Частота этих процессов 
зависела от вида или сорта и количества субкультивирований. Максимальные 
коэффициенты размножения у мелиссы сорта Цитронелла (до 12,0) отмечены 
в 3–5, а у Крымчанки (17,6) и Соборной (14,2) – в пятом субкультивировании. 
У O. vulgare наибольшее увеличение коэффициента размножения (до 74,1) 
выявлено в пятом пассаже, а в более поздних 12–13-м пассажах показано 
снижение этого показателя почти в 4 раза. Полученные данные свидетельствуют 
о возможности длительного микроразмножения душицы и мелиссы in vitro (как 
минимум, в течение 1–1,5 года), при этом максимальная эффективность этого 
процесса отмечена в течение пятого субкультивирования.

Ключевые слова: мелисса; душица; эксплант; размножение in vitro; 
множественное побегообразование; субкультивирование; коэффициент 
размножения.

Введение
В последние годы наряду с использованием традиционных для юга Рос-

сии эфиромасличных и лекарственных растений (лаванды, шалфея, розы 
эфиромасличной, кориандра) проводится активное исследование и внедре-
ние в производство новых видов, в том числе представителей семейства 
Lamiaceae Mart. – Melissa officinalis и Origanum vulgare [1]. Мелисса лекар-
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ственная (Melissa officinalis L.) – многолетнее эфиромасличное, лекарствен-
ное и пряно-ароматическое растение, имеющее разнообразные области 
применения: в качестве медоноса, пряности, в медицине как седативное, 
спазмолитическое и иммуномодулирующее средство, антидепрессант [2, 3]. 
Сырье мелиссы входит в состав ароматических чаев. Душица обыкновенная 
(Origanum vulgare L.) – перспективное лекарственное, эфиромасличное и 
пряно-ароматическое растение, которое широко используется в парфюмер-
но-косметической и пищевой промышленности, медицине, а также в каче-
стве фитобиотика в производстве комбикормов для животных [4]. В диком 
виде O. vulgare произрастает в европейской части России, в Южной Сибири, 
на Кавказе, а также во многих странах Западной Европы, в Турции, Индии 
и других регионах [2, 4]. В России, особенно в южных областях, довольно 
активно проводится заготовка сырья душицы, что может привести к исто-
щению запасов и сокращению численности растений. Поэтому так же, как 
и у ряда других лекарственных растений, возникает проблема сохранения 
биоразнообразия и расширения, а порой и восстановления дикорастущих 
популяций вида. Вместе с тем мелисса и душица используются не только 
как лекарственные растения, но и как ароматические для получения эфир-
ных масел [1]. Особую ценность имеет эфирное масло душицы, в состав 
которого входят тимол и карвакрол. Имеются данные о том, что эфирные 
масла с высоким содержанием карвакрола превосходят по свойствам многие 
существующие антибиотики и антигистаминные препараты [5, 6]. Поэто-
му в настоящее время все большее внимание уделяется созданию на основе 
эфирных масел фитобиотиков – аналогов синтетических антибиотиков, при-
менение которых имеет ряд негативных последствий. 

В связи с низким содержанием эфирного масла в растительном сырье 
мелиссы и душицы в ФГБУН «НИИСХ Крыма» проводится работа по созда-
нию высокомасличных сортов с повышенным содержанием ценных компо-
нентов в составе эфирного масла [1, 7]. Интенсификация такого рода иссле-
дований связана с необходимостью ускоренного размножения полученных 
селекционерами ценных гибридов, мутантных форм, отобранных уникаль-
ных генотипов. Для решения разнообразных задач экологии, селекции и се-
меноводства во многих странах мира эффективно используются биотехно-
логические приемы. Одним из наиболее широко востребованных является 
метод клонального микроразмножения, позволяющий быстро размножить 
перспективные селекционные образцы и новые сорта, получить оздоров-
ленный посадочный материал, создавать коллекции генетической плазмы in 
vitro [8]. Такие технологии разработаны для многих сельскохозяйственных и 
цветочно-декоративных растений [9, 10]. Однако в литературе встречаются 
немногочисленные данные, касающиеся разработки отдельных элементов 
методик клонального микроразмножения у разных видов мелиссы [11–13] 
и душицы [14–18]. Так, проведены исследования по оптимизации питатель-
ных сред для основных этапов размножения in vitro [11, 13, 19], а также ис-
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следования по укоренению и адаптации регенерантов M. officinalis [13, 20]. 
В качестве исходных эксплантов для микроразмножения мелиссы или ду-
шицы использовали меристемы [14, 17], пазушные или верхушечные почки 
[11, 19–21], но чаще – сегменты стебля с узлом [11, 18, 22–24]. В литературе 
имеются данные о том, что максимальное количество побегов на эксплант 
(3,2–4,1 шт.) у мелиссы развивалось при культивировании на питательной 
среде с 3,0 мг/л 6-бензиламинопурина (БАП) и 1,0 мг/л α-нафтилуксусной 
кислоты (НУК) [20]. Греческие исследователи наибольшую частоту мно-
жественного побегообразования и число побегов (до 4 шт.) наблюдали при 
культивировании микропобегов M. оfficinalis на питательной среде с добав-
лением 1,0 мг/л кинетина и 0,5 мг/л БАП [11]. Ученые из Ирана у большин-
ства из изученных 17 генотипов мелиссы отметили хорошую регенерацию 
микропобегов при использовании в составе питательной среды 2,0 мг/л БАП 
или 1,0 мг/л БАП с 0,5 мг/л ИМК [13]. Имеются работы по исследованию 
влияния происхождения донорного растения [14], типа экспланта [16, 18, 
21] и питательных сред [15, 17, 21, 22] на развитие эксплантов на отдельных 
этапах микроразмножения представителей рода Origanum. Изучено влияние 
расположения пазушных почек на побеге донорного растения O. vulgare на 
их активацию in vitro и число микропобегов [23]. Количество формирую-
щихся при клональном размножении микропобегов варьировало в зависи-
мости от состава питательной среды, генотипа и используемых авторами 
методических подходов. Анализ развития микроклонов O. vulgare в течение 
4, 8, 12 недель культивирования в цикле выращивания показал, что после 
12 недель на разных питательных средах развивалось от 2,1 до 3,9 побега 
на эксплант [15]. Аргентинские исследователи сообщали о культивировании 
микрочеренков душицы обыкновенной на питательных средах, дополнен-
ных 0,28 мкМ БАП с 0,53 мкМ или 5,83 мкМ НУК, на которых коэффициент 
размножения составил 22,2 и 20,2 соответственно [14]. C.T. Oana et al. при 
использовании в составе питательной среды 1,0 мг/л БАП и 0,05 мг/л НУК 
получили высокую частоту множественного побегообразования (85,0%), 
при этом из одного микрочеренка формировалось 12,0 побега до 5,0 см дли-
ной [21]. По данным D. Özkum, на втором этапе клонального микроразм-
ножения O. minutiforum лучшие результаты также достигнуты при исполь-
зовании в составе питательной среды БАП (2,0 мг/л) и НУК (0,1 мг/л) [18]. 
В других исследованиях наибольшее количество побегов на втором этапе 
микроразмножения у О. sipyleum (до 7,8 шт. на эксплант) [17] и O. majorana 
(до 18,7 шт. на эксплант) [25] формировалось на среде МС, дополненной 
1,0 мг/л БАП. Тем не менее многие вопросы клонального микроразмноже-
ния M. оfficinalis и O. vulgare, в частности, касающиеся развития эксплантов 
при длительном субкультивировании, почти не изучены. Однако это доволь-
но важный вопрос, так как от способности микропобегов продолжительное 
время сохранять регенерационный потенциал зависит эффективность био-
технологий размножения in vitro.
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Цель данного исследования – изучение морфометрических показателей 
развития эксплантов при длительном субкультивировании сортов и селек-
ционных образцов M. officinalis и O. vulgare на втором этапе клонального 
микроразмножения.

Материалы и методики исследования

Исходным материалом для исследований служили экспланты трех сортов 
Melissa officinalis L. (Цитронелла, Соборная, Крымчанка) и перспективного 
селекционного образца № 10 Origanum vulgare L. Донорные растения выра-
щивали в условиях закрытого грунта. Для соблюдения условий асептики все 
работы по введению в культуру и микрочеренкованию побегов in vitro вы-
полняли в условиях бокса БАВнп-01-«Ламинар-С»-1,2 (Россия). Для стери-
лизации растительный материал предварительно промывали в мыльном рас-
творе (15–20 мин) и ополаскивали в проточной и дистиллированной воде. 
Дальнейшую стерилизацию осуществляли в условиях ламинарного бокса. 
В качестве стерилизующих веществ для освобождения от экзогенной ин-
фекции применяли 70%-ный этанол – 1 мин, и 50%-ный раствор препарата 
«Брадофен» 10 Н («ФЛОРИН АО», Венгрия) – 4 мин. Эксперименты прово-
дили согласно общепринятым в биотехнологии растений методам культиви-
рования тканей и органов in vitro [8, 9].

Для введения в культуру in vitro использовали пазушные меристемы с 
двумя листовыми примордиями (размером 0,4–1,0 мм, в зависимости от вида 
растения). Меристемы вычленяли под стереоскопическим микроскопом 
МСП-1 (Россия) в асептических условиях ламинарного бокса. На втором 
этапе (собственно микроразмножения) в качестве эксплантов использовали 
сегменты стебля с одним узлом (5–8 мм), полученные при микрочеренкова-
нии побегов, развившихся из почек при введении in vitro. При длительном 
пассировании после множественного побегообразования для дальнейше-
го субкультивирования отбирали хорошо развившиеся пазушные и адвен-
тивные микропобеги, из которых выделяли микрочеренки 3–4-го ярусов. 
Экспланты помещали на поверхность агаризованной питательной среды 
Мурасиге и Скуга (МС) [26] с добавлением 6-бензиламинопурина (БАП) и 
гибберелловой кислоты (ГК3) («Sigma», США). Для введения в культуру in 
vitro меристем у мелиссы использовали ранее оптимизированную питатель-
ную среду МС, дополненную 1,0 мг/л БАП и 0,5 мг/л ГК3 [27], а у душицы – 
МС с 1,0 мг/л БАП [28]. При последующих субкультивированиях микроче-
ренки помещали на питательную среду МС с 0,5 мг/л БАП [27].

Культивирование проводили в колбах (душица) или стеклянных банках 
(мелисса) объемом 200 мл с 35 мл питательной среды. В каждый культу-
ральный сосуд помещали по 3–4 экспланта. Анализ морфометрических по-
казателей проводили на 30–35-е сутки культивирования. При этом опреде-
ляли частоту множественного побегообразования (%), количество побегов 



26

(шт./эксплант), длину побега (мм), количество узлов (шт./побег), частоту 
ризогенеза (%) и оводненных побегов (%). Частоту множественного побе-
гообразования, ризогенеза и оводненных побегов (%) рассчитывали как от-
ношение числа эксплантов соответственно – с несколькими побегами, кор-
нями или витрифицированными побегами к общему числу анализируемых 
эксплантов, умноженное на 100. Коэффициент размножения рассчитывали 
как число микрочеренков, которое можно получить после одного субкуль-
тивирования. Для этого количество образующихся из одного экспланта по-
бегов умножали на число узлов на побеге. При таком расчете не учитывали 
оводненные микропобеги. После анализа морфометрических параметров в 
асептических условиях побеги разрезали на микрочеренки с одним узлом и 
переносили в культуральные сосуды со свежей питательной средой.

Изолированные меристемы и побеги культивировали при 26±2°С, от-
носительной влажности воздуха 70%, освещенности 2–3 клк с 16-часовым 
фотопериодом. Опыты проведены в 3-кратной повторности (одновременно), 
при этом в каждом варианте анализировали не менее 20 эксплантов. Ста-
тистическая обработка данных проведена согласно общепринятым методам 
математической статистики при помощи стандартного пакета документов 
Microsoft Office Excel (2010). Статистическую значимость различий оцени-
вали по t-критерию Стьюдента при p<0,05. В таблицах и на графиках пред-
ставлены средние значения и их стандартные ошибки. 

Результаты исследования и обсуждение

При исследовании изменений морфометрических параметров эксплан-
тов в процессе клонального микроразмножения основное внимание нами 
уделено вопросам длительного субкультивирования для того, чтобы выяс-
нить, как долго и эффективно можно проводить размножение in vitro. 

В результате проведенных экспериментов у мелиссы установлено, что 
при культивировании меристем на питательной среде МС с 1,0 мг/л БАП 
и 0,5 мг/л ГК3 развитие основного, а иногда и адвентивных побегов начи-
налось на 7–10-е сутки. На 30–35-е сутки культивирования из одного экс-
планта формировалось от 1,3 шт. (у сорта Цитронелла) до 4,2 шт. (у сорта 
Соборная) побегов, а их длина варьировала от 5,8 до 8,2 мм.

В ходе дальнейшего микроразмножения на втором этапе в течение семи 
пассажей при культивировании сегментов стебля с узлом (полученных по-
сле микрочеренкования) на питательной среде МС с 0,5 мг/л БАП у изучае-
мых сортов формировались пазушные и адвентивные побеги. Как правило, 
пазушные побеги имели большую длину (40–80 мм) и 4–6 узлов, а адвен-
тивные были более короткие (10–20 мм) с 1–2 узлами (рис. 1, A). Частота 
множественного побегообразования в зависимости от сорта и пассажа ва-
рьировала от 32,0 до 93,3% (табл. 1). В нескольких вариантах опыта отмети-
ли оводненные микропобеги, однако частота их образования не превышала 
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15,1–23,4%. Установлено, что у микропобегов сортов Соборная и Крымчан-
ка большинство морфометрических параметров были выше в 1,3–2,5 раза по 
сравнению с сортом Цитронелла. В течение последовательных субкультиви-
рований у изучаемых сортов выявили не только повышение частоты множе-
ственного побегообразования, но и в некоторых вариантах увеличение дли-
ны побегов. К пятому–седьмому пассажам у сортов наблюдали увеличение 
количества узлов на побеге.

Таблица 1 [Table  1]
Морфометрические показатели развития эксплантов при длительном  

субкультивировании сортов Melissa officinalis  
на втором этапе микроразмножения in vitro 

[Morphometric parameters of explant development during long-term subcultivation  
of Melissa officinalis cultivars at the second stage of micropropagation in vitro]

Сорт
[Cultivar]

Число 
субкуль-
тивиро-
ваний

[Number 
of sub-

cultures]

Частота множе-
ственного побе-
гообразования

[Frequency of 
multiple shoot 
formation], %

Количество 
побегов, 
шт./экс-
плант

[Number of 
shoots,  

pcs./ explant]

Количество 
узлов, шт./
побег [Num-
ber of nodes, 
pcs./ shoot]

Длина 
побега, мм

[Shoot 
length, mm]

Цитронелла 
[Tsitronella]

2

32,0±1,1 d 2,2±0,2 b 2,2±0,2 c 28,2±3,1 d

Соборная 
[Sobornaya] 83,3±9,2 ab 5,7±0,8 a 2,6±0,1 c 40,3±2,7 c

Крымчанка 
[Krymchanka] 50,0±4,3 c 5,4±0,4 a 2,6±0,1 c 45,8±2,9 bc

Цитронелла 
[Tsitronella]

3

93,3±6,6 a 5,5±0,6 a 2,8±0,3 bc 43,5±6,3 bc

Соборная 
[Sobornaya] 85,7±4,8 ab 3,6±0,4 ab 2,5±0,2 bc 29,0±2,5 d

Крымчанка 
[Krymchanka] 85,7±9,7 ab 4,9±0,6 ab 2,9±0,1 bc 29,2±1,7 d

Цитронелла 
[Tsitronella]

5

76,9±5,2 ab 4,7±0,2 a 2,9±0,2 bc 39,9±2,7 c

Соборная 
[Sobornaya] 92,8±7,1 a 5,2±0,5 a 3,7±0,2 ab 55,4±2,1 b

Крымчанка 
[Krymchanka] 75,1±10,3 ab 4,3±0,6 ab 4,1±0,2 a 73,8±2,6 a

Цитронелла 
[Tsitronella]

7

68,4±10,3 ab 3,3±0,4 b 3,5±0,2 ab 44,2±2,8 c

Соборная 
[Sobornaya] 50,0±3,2 c 2,6±0,4 b 3,2±0,2 b 44,8±6,1 bc

Крымчанка 
[Krymchanka] 68,8±4,2 b 3,3±0,4 b 3,1±0,2 bc 34,6±2,4 cd

Примечание. В каждом столбце разными буквами обозначены статистически значимые 
различия (p<0,05) между сортами или субкультивированиями.
[Note. Statistically significant differences (p<0.05) between cultivars or subcultures are indicated by dif-
ferent letters in each column].
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Следует отметить, что уже на втором этапе микроразмножения на пи-
тательной среде с цитокинином у многих побегов развивались корни (см. 
рис. 1, А). Частота ризогенеза, в зависимости от сорта и пассажа, достигала 
44,4–92,7%. Для укоренения микропобегов мелиссы многие авторы исполь-
зовали питательные среды с регуляторами роста ауксинового типа действия 
(ИУК, НУК, ИМК) [3, 13, 20]. G.I. Ghiorghita et al. сообщали об индукции 
ризогенеза у побегов M. officinalis на питательной среде с добавлением 
1,0 мг/л кинетина и 0,5 мг/л НУК [11]. При культивировании полученных 
из почек побегов на питательной среде без регуляторов роста S.M. Shakeri 
et al. отметили появление до 6–12 корней [19]. Выявленное в нашем иссле-
довании спонтанное образование корней у побегов сортов мелиссы на пита-
тельной среде для микроразмножения с БАП позволяет при высокой частоте 
ризогенеза исключить третий этап размножения и сразу переносить микро-
растения с корнями на адаптацию ex vitro. Это может ускорить и удешевить 
технологию микроразмножения данного вида.

Рис. 1. Микропобеги на втором этапе микроразмножения Melissa оfficinalis 
(A) и Origanum vulgare (В). Стрелками обозначены пазушные (ax.) 

и адвентивные побеги (ad.). Автор фотографий – О.В. Якимова
[Fig. 1. Microshoots of Melissa officinalis (A) and Origanum vulgare (B) at the second stage 

of micropropagation. Arrows mark axillary (ax.) and adventitious shoots (ad.). 
Photo by Olga V Yakimova]

При сравнении морфометрических показателей развития эксплантов 
(сегментов стебля с узлом) в разных пассажах установлено, что у изученных 
сортов количество побегов на эксплант варьировало от 2,2 до 5,7 шт., а ко-
личество узлов – от 2,2 до 4,1 шт. на побег. При этом длина побегов достиг-
ла 55,4–73,8 мм. У сорта Цитронелла максимальное значение изученных 
параметров (см. табл. 1) и коэффициент размножения (до 12,0) отметили в 
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третьем-пятом субкультивированиях (рис. 2). А у сортов Соборная и Крым-
чанка – в пятом пассаже, в котором коэффициенты размножения составили 
14,2 и 17,6 соответственно. В седьмом субкультивировании у всех изучен-
ных сортов коэффициенты размножения снизились до 6,3–8,9 в зависимости 
от сорта.

 
Рис. 2. Значение коэффициента размножения при длительном субкультивировании 

сортов Melissa оfficinalis in vitro. Cтатистически значимые различия (p<0,05) 
между сортами или субкультивированиями обозначены разными буквами

[Fig. 2. The value of the multiplication index during long-term subcultivation 
of Melissa оfficinalis cultivars in vitro. Statistically significant differences (p<0.05)

between cultivars or subcultures are indicated by different letters]

У O. vulgare при помещении меристем на питательную среду МС, со-
держащую 1,0 мг/л БАП, развитие побегов наблюдали через неделю куль-
тивирования. Из меристем уже на этапе введения развивалось до 4,5 побега 
на эксплант длиной 17,0 мм, а частота множественного побегообразования 
составила 66,6%.

На втором этапе собственно микроразмножения экспланты (сегменты 
стебля с одним узлом), выделенные из микропобегов, развившихся из мери-
стем, культивировали на питательной среде МС с более низкой концентра-
цией БАП [28]. Рост пазушных побегов начинался на 5–7-е сутки, а развитие 
адвентивных – через 2–3 недели культивирования. Пазушные микропобеги 
достигали 50–85 мм и имели 5–9 узлов, а адвентивные – 7–15 мм (с 1–2 уз-
лами) (рис. 1, В). На 35-е сутки культивирования эксплантов частота мно-
жественного побегообразования варьировала от 75,0 до 95,2%, а среднее 
количество побегов на эксплант составило от 9,5 до 54,8 шт. в зависимости 
от числа субкультивирований (табл. 2). При микроразмножении у отдель-
ных побегов (от 5,2 до 28,5%, в разных пассажах) формировалось 2–3 не-
больших корня длиной до 2–3 см (см. рис. 1, В). Следует отметить, что при 
культивировании in vitro у душицы иногда отмечали появление оводненных 
микропобегов с утолщенными стекловидными аномальными стеблями и ли-

Влияние длительного субкультивирования на клональное размножение



30

стьями, которые невозможно использовать для дальнейшего размножения. 
Частота витрифицированных микропобегов составила 16,7–25,8%, однако 
в пятом пассаже достигла 44,5%. Из-за относительно высокой частоты ви-
трификации побегов (особенно в некоторых пассажах) при расчете коэф-
фициента размножения исключали оводненные побеги. Образование витри-
фицированных побегов встречается при микроразмножении многих видов 
растений. Это явление связывают с комплексом факторов – повышенной 
влажностью и неблагоприятным газовым составом в культуральном сосу-
де, составом питательной среды (высоким содержанием регуляторов роста 
и минеральных солей или низкой концентрацией агара), физиологическим 
возрастом экспланта, интенсивностью освещения, генотипом растения и не-
которыми другими. На эти факторы, в частности, указывалось в работах по 
микроразмножению Allium sativum и Agastache foeniculum [29, 30]. Судя по 
полученным данным, у O. vulgare частота витрификации зависела от дли-
тельности культивирования. При этом максимальное количество оводнен-
ных побегов формировалось в 5-м субкультивировании, когда развивалось 
максимальное число побегов.

Таблица 2 [Table  2]
Морфометрические показатели развития эксплантов при длительном 

субкультивировании Origanum vulgare на втором этапе микроразмножения in vitro
[Morphometric parameters of explant development during long-term subcultivation 

of Origanum vulgare at the second stage of micropropagation in vitro]

Число 
субкуль-
тивиро-
ваний

 [Number 
of sub-

cultures]

Частота множе-
ственного по-

бегообразования 
[Frequency of 
multiple shoot 
formation], %

Количество 
побегов, шт./

эксплант
[Number of 
shoots, pcs./ 

explant]

Количество 
узлов, шт./

побег
[Number of 
nodes, pcs./ 

shoot]

Длина 
побега, мм

[Shoot 
length, mm]

Частота овод-
ненных побегов

[Frequency of 
hyperhydric 
shoots], %

3 90,9±6,2 а 32,3±5,6 b 1,8±0,1 b 20,8±1,6 b 16,7±1,5 c
5 83,3±10,1 а 54,8±5,1 а 2,4±0,3 ab 32,7±3,7 ab 44,5±5,1 a
6 94,4±5,6 а 27,9±1,2 b 2,1±0,2 a 29,2±2,7b 20,0±1,8 bc
7 95,2±4,7 а 33,1±2,7 b 2,4±0,2 a 28,7±1,8 b 18,5±1,2 c
10 90,5±4,0 а 22,9±3,6 bc 2,5±0,2 a 42,9±2,6 a 25,8±2,4 b
12 84,8±6,3 а 14,4±2,3 c 1,7±0,1 b 24,5±2,3 b 24,4±1,9 b
13 75,0±10,1 а 9,5±0,8 c 2,1±0,1 a 23,3±2,3 b 16,8±1,8 c

Примечание. В каждом столбце разными буквами обозначены статистически значимые 
различия (p<0,05) между субкультивированиями.
[Note. Statistically significant differences (p<0.05) between subcultures are indicated by different letters 
in each column].

Следует отметить довольно высокое число формирующихся побегов 
(9,5–54,8 шт. на эксплант, в зависимости от пассажа), выявленное у O. vul-
gare в наших экспериментах. У разных видов душицы на оптимальных 

Н.А. Егорова, О.В. Якимова



31

питательных средах, судя по литературным данным, из одного экспланта 
развивалось не более 4,0 [22], 4,2 [24], 12,0 [21], 22,2 побега [14]. Египет-
ские ученые при введении в культуру in vitro сегментов стебля с почками у 
O. majorana получили до 18,7 побега на эксплант [25]. Интересные данные 
продемонстрированы для O. sipyleum, у которой на питательной среде для 
микроразмножения (МС с 1,0 мг/л БАП) формировалось 7,8 побега на экс-
плант, а на среде для укоренения (МС с 0,5 мг/л ИМК) – 23,7 побега [17].

При изучении влияния длительности культивирования на микроразмно-
жение душицы in vitro провели 13 пассажей. Максимальное число побегов 
(54,8 шт./эксплант) и коэффициент размножения (74,1) получены в пятом 
субкультивировании (рис. 3). В седьмом пассаже коэффициент размножения 
понизился до 63,6, но статистически не значимо отличался от данного пока-
зателя в пятом пассаже. При дальнейших субкультивированиях коэффици-
ент размножения снизился в десятом пассаже до 43,0. Наименьшие значения 
этого показателя (16,9–18,8) отмечены в поздних 12–13-м пассажах (через 
полтора года культивирования). При этом иногда формировались более тон-
кие и слабые микропобеги по сравнению с более ранними третьим–пятым 
пассажами. Полученные результаты свидетельствует о возможности эффек-
тивного субкультивирования душицы in vitro в течение семи–десяти пасса-
жей. Однако, при необходимости, можно проводить размножение и более 
длительный период, учитывая относительно высокие коэффициенты раз-
множения даже в поздних пассажах и отсутствие значительных признаков 
физиологического старения мериклонов.

 
Рис. 3. Значение коэффициента размножения при длительном 

субкультивировании Origanum vulgare in vitro. Cтатистически значимые различия 
(p<0,05) между субкультивированиями обозначены разными буквами

[Fig. 3. The value of the multiplication index during long-term subcultivation 
of Origanum vulgare in vitro. Statistically significant differences (p<0.05)

between subcultures are indicated by different letters]

Повышение коэффициента размножения к третьему–четвертому суб-
культивированию ранее показано для сортов лаванды [31] и розы эфиромас-
личной [32]. При микроразмножении пяти сортов и селекционных образцов 
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мяты в течение шести субкультивирований установлено, что коэффициент 
размножения увеличивался в 3–5-м пассажах, достигая 12,1–48,7 в зависи-
мости от генотипа и длительности культивирования [33]. Однако у других 
эфиромасличных растений (фенхеля и шалфея), наоборот, отмечено сни-
жение коэффициента размножения после третьего пассажа. А у сортов ге-
рани эфиромасличной этот показатель оставался достаточно стабильным в 
течение двух лет клонального микроразмножения [34]. Следует отметить, 
что сведений об эффективности размножения in vitro видов мелиссы и ду-
шицы при длительном культивировании очень мало. Так, у двух видов ду-
шицы O. syriacum и O. ehrenbergii при размножении на питательной среде 
с 1,0–2,0 мг/л БАП выявлено увеличение количества побегов (от 1,5–2,0 до 
3,7–4,0 шт. на эксплант) в четвертом субкультивировании по сравнению с 
первым [22]. Для O. sipyleum установлено, что при введении в культуру апи-
кальных верхушек на питательной среде МС с 1,0 мг/л БАП развивалось 
3,7 побега на эксплант, а при следующем субкультивировании формирова-
лось 7,8 побега на эксплант. Однако при этом снижалась их длина – с 1,8 
до 1,2 см. При дальнейших субкультивированиях через каждые три недели 
развивалось по 8,0 побега на эксплант [17]. Однако такого длительного, как 
в нашем исследовании у M. оfficinalis и O. vulgare, анализа морфометриче-
ских параметров в течение 7–13 пассажей (т.е. при культивировании около 
полутора лет) ранее, судя по имеющимся литературным данным, у видов 
мелиссы и душицы не проводилось. Полученные результаты свидетельству-
ют о возможности продолжительного микроразмножения изученных видов 
при сохранении достаточно высоких (особенно у душицы) коэффициентов 
размножения. Это может быть полезным не только для получения больших 
объемов посадочного материала при минимальном числе исходных расте-
ний (а может, и при наличии единичного экземпляра), но и при разработке 
методик создания депонированных коллекций ценных генотипов in vitro.

Выводы

Выявлены особенности развития эксплантов M. оfficinalis и O. vulgare 
при длительном клональном микроразмножении. На втором этапе размно-
жения in vitro наблюдали множественное побегообразование, ризогенез, а 
иногда развитие оводненных побегов. Частота изученных показателей варь-
ировала в зависимости от вида или сорта растения и количества пассажей.

При сравнении двух видов растений в течение всего периода культивиро-
вания у душицы отмечены большее число побегов на эксплант (до 54,8 шт.) 
и частота витрификации (до 44,5%), тогда как для сортов мелиссы характер-
ны более высокие значения длины побегов (до 73,8 мм) и числа узлов на них 
(до 4,1 шт.).

Анализ развития эксплантов мелиссы в течение семи пассажей показал, 
что максимальные значения коэффициента размножения у сорта Цитро-
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нелла (до 12,0) выявлены в 3–5-м, а у сортов Соборная (14,2) и Крымчанка 
(17,6) – в 5-м субкультивировании.

При микроразмножении душицы в течение 13 пассажей обнаружено увели-
чение коэффициента размножения к 5-му пассажу до 74,1. При дальнейших суб-
культивированиях, в 12–13-м пассажах, данный параметр снизился почти в 4 раза.

Проведенные исследования показали возможность длительного, более 
года, клонального размножения M. оfficinalis и O. vulgare в культуре in vi-
tro. При этом выявленная у побегов мелиссы способность к ризогенезу на 
питательной среде для размножения (с частотой 44,4–92,7%) позволяет ис-
ключить специальный этап укоренения in vitro.
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The effect of long-term subcultivation on clonal micropropagation 
of Melissa officinalis L. and Origanum vulgare L. 

In recent years, along with the use of essential oil and medicinal plants traditional 
for the south of Russia, there have been an active introduction of new species, including 
representatives of Lamiaceae family such as Melissa officinalis and Origanum vulgare, 
into production. These plant species are widely used in perfumery, cosmetics and 
food industries, as well as in medicine, because of the number of biologically active 
compounds. Therefore breeding work is being carried out to create cultivars with a 
high content of essential oil and valuable components in its composition. Currently, 
biotechnological techniques are used to address a wide range of challenges of ecology, 
plant breeding and seed production. One of the most popular methods is clonal 
micropropagation. Biotechnologies of micropropagation in vitro have been developed 
for many agricultural and flowering ornamental plants. However, for lemon balm and 
oregano, many issues relating to propagation in tissue and organ culture have not been 
studied enough. In particular, this applies to the study of long-term propagation in vitro. 
The aim of our investigation was to study the morphometric parameters of explant 
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development during long-term subcultivation of cultivars and breeding samples of 
M. officinalis and O. vulgare at the second stage of clonal micropropagation.

For studies, we used three cultivars of Melissa officinalis L. (Tsitronella, Sobornaya, 
Krymchanka) and breeding sample № 10 of Origanum vulgare L. When introduced in 
vitro, axillary meristems with 2 leaf primordia were isolated from plants. At the second 
stage (micropropagation itself), stem segments (5-8 mm) with one node, obtained by 
microcutting of shoots developed from meristems, were used as explants. Explants 
were cultivated on Murashige and Skoog (MS) culture medium (which we modified 
earlier for oregano and lemon balm) supplemented with BAP and GA3. The meristems 
and shoots were cultivated at 26±2°С, 70% air humidity, 2-3 klx light intensity and 16-h 
photoperiod. After 30-35 days of cultivation, we determined the frequency of multiple 
shoot formation, the number and length of shoots, the number of nodes on the shoot, 
the frequency of rhizogenesis and hyperhydric shoots. The multiplication index was 
calculated as the number of microcuttings that were obtained after one subculture. To 
do this, the number of shoots formed on explants was multiplied by the number of nodes 
on a shoot. Hyperhydric microshoots were not taken into account. Then, we divided the 
shoots into microcuttings and transferred to a fresh culture medium. Experiments were 
repeated three times, and at least 20 explants were analyzed in each variation. The 
confidence of differences was assessed using Student’s t-test, p<0.05. Mean values and 
standard errors are shown in tables and graphs.

As a result of the research, we showed that with the introduction of M. officinalis 
meristems to the MS culture medium with 1.0 mg/l BAP and 0.5 mg/l GA3, the 
development of the main and sometimes adventitious shoots occurred on the 7th-10th day 
of cultivation. After 35 days of cultivation, 1.3 (Tsitronella cultivar) to 4.2 (Sobornaya 
cultivar) shoots were formed from one explant, and their length varied from 5.8 to 
8.2 mm. For further micropropagation of lemon balm, microshoots obtained at the first 
stage were divided into one node segments and transferred to the MS medium with 
0.5 mg/l BAP. Cultivation of microcuttings during seven passages led to the formation of 
axillary and adventitious shoots in the studied cultivars (See Fig. 1, A). The frequency of 
multiple shoot formation, depending on the сultivar and passage, varied from 32.0% to 
93.3% (See Table 1). In some variants of the experiment, hyperhydric microshoots were 
formed with a frequency of 15.1-23.4%. The morphometric parameters of Sobornaya 
and Krymchanka cultivars were 1.3-2.5 times higher than those of Tsitronella. During 
successive subcultivations in all cultivars, we revealed an increase not only in multiple shoot 
formation frequency but also in the length of shoots in some variants. It should be noted 
that at the second stage of micropropagation on a culture medium with BAP, many shoots 
developed roots (See Fig. 1, А). The rhizogenesis frequency, depending on the cultivar and 
passage, reached 44.4-92.7%. The revealed spontaneous rooting of M. officinalis cultivars 
on a nutrient medium for micropropagation allows, at a high rhizogenesis frequency, 
excluding the third stage of propagation and immediately transferring microplants with 
roots for adaptation ex vitro. When comparing the morphometric parameters of the 
microcuttings development at different passages, we found that in the studied cultivars the 
number of shoots varied from 2.2 to 5.7 pcs./explants, and the number of nodes varied 
from 2.2 to 4.1 pcs./shoot. The length of the shoots reached 55.4-73.8 mm. In Tsitronella 
cultivar, the maximum value of the studied parameters (See Table 1) and the multiplication 
index (up to 12.0) (See Fig. 2) were noted in the 3rd-5th subcultivations. For Sobornaya and 
Krymchanka cultivars – in the fifth passage, in which the multiplication index was 14.2 and 
17.6, respectively. In the seventh subcultivation, the multiplication indexes of all studied 
cultivars decreased to 6.3-8.9, depending on the genotype.

When meristems of O. vulgare were placed on MS culture medium, containing 
1.0 mg/l BAP, after a month of cultivation, they developed up to 4.5 shoots per explant 
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of 17.0 mm long. The frequency of multiple shoot formation was 66.6%. At the second 
stage of micropropagation, explants (stem segments with one node) isolated from 
microshoots, developed from meristem, were cultured on MS medium with 0.5 mg/l 
BAP. The growth of the main shoot started on the 5th-7th day, and the development of 
adventitious shoots – in 2-3 weeks (See Fig. 1 В). On the 35th day of cultivation, the 
frequency of multiple shoot formation varied from 75.0 to 95.2%, and the number of 
shoots ranged from 9.5 to 54.8 per explant depending on the number of subcultures 
(See Table 2). During micropropagation, individual shoots (from 5.2 to 28.5%, in 
different passages) formed 2-3 roots up to 2-3 cm in length. Sometimes, when oregano 
was cultivated, the hyperhydric microshoots with thickened vitreous anomalous stems 
and leaves were noted; they cannot be used for further propagation. The frequency of 
vitrified microshoots was 16.7-25.8%. However, it reached 44.5% in the fifth passage. 
When studying the effect of cultivation duration on micropropagation of O. vulgare 
in vitro, 13 passages were conducted. The maximum number of shoots (54.8 pcs /
explants) and the multiplication index (74.1) were obtained in the fifth subcultivation 
(See Fig. 3). With further subcultivations, the multiplication index decreased in the 
10th passage up to 43.0. The lowest values of this parameter (16.9-18.8) were noted 
in the late 12th and 13th passages. Thus, the conducted studies indicate the possibility 
of long-term micropropagation of O. vulgare and M. officinalis in vitro (at least for 
1-1.5 years), while the maximum efficiency of this process was observed during the 
fifth subcultivation.

The paper contains 3 Figures, 2 Tables and 34 References.
Key words: lemon balm; oregano; explants; propagation in vitro; multiple shoot 

formation; subculture; multiplication index.
The authors declare no conflict of interest. 
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Оценка состояния ценопопуляций Cypripedium calceolus L.  
на выходах известняковых пород  
по склонам долины реки Вятка

Приведена оценка состояния ценопопуляций Cypripedium calceolus L. 
(сем. Orchidaceae Juss.) на выходах известняковых пород по склонам долины 
р. Вятка по демографическим и морфологическим характеристикам. 
Установлено, что онтогенетическая структура ценопопуляций C. calceolus 
нормальная, неполночленная, правостороннего или бимодального типов. 
Отмечены незначительные колебания количественного соотношения разных 
онтогенетических состояний. Представлен анализ структуры изменчивости 
морфологических признаков. Описаны онтогенетические тактики и стратегии 
выживания вида в условиях рассматриваемого фрагмента ареала. По характеру 
проявления согласованности в организации морфологической структуры 
растений для вида выявлена стрессово-защитная онтогенетическая стратегия. 
Показаны результаты комплексной оценки состояния организменных и 
популяционных характеристик C. calceolus; установлено, что большинство 
исследуемых ценопопуляций находится в состоянии, «близком к угрожаемому», 
и нуждаются в сохранении местообитаний.

Ключевые слова: Cypripedium calceolus L.; Orchidaceae; ценопопуляция; 
виталитет; изменчивость морфологических признаков.

Введение

Одной из основных задач сохранения биоразнообразия является инвента-
ризация и мониторинг состояния популяций редких и нуждающихся в охра-
не видов растений. На сегодняшний день многие представители семейства 
Orchidaceae находятся под угрозой исчезновения, что обусловливает необ-
ходимость выявления на национальном и международном уровнях наиболее 
значимых угроз их природным популяциям [1, 2]. В свою очередь опреде-
ление причин уязвимости видов этого семейства невозможно без исследо-
ваний демографических параметров популяций, репродуктивной биологии, 
онтогенеза, идентификации единиц сохранения и других аспектов [3].
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Cypripedium calceolus L. (семейство Orchidaceae) – евразиатский боре-
альный вид. В Кировской области известны более 50 местообитаний вида; 
охраняется на территории заповедника «Нургуш», а также в ряде памятни-
ков природы в южных регионах области, занесен в Красную книгу Киров-
ской области (III категория) [4]. C. calceolus также включен в Красные кни-
ги 59 регионов Российской Федерации [5] и имеет международный статус 
охраны: III (VU); в IUCN Red List Category (Europe): NT; EU Wildlife Trade 
Regulation: A. Вид включен в Приложение II к Конвенции СИТЕС, Прило-
жение I к Бернской конвенции и в Приложения II и IV к Директиве Европей-
ского союза о местообитаниях [6].

Исследования популяционной биологии C. calceolus различной степе-
ни подробности приведены для некоторых фрагментов ареала вида: Юж-
ный Урал [7], Центральная Россия [8–10], Северо-Западный регион [11], 
Восточная и Западная Европа [12–17]. В Кировской области комплексное 
изучение состояния популяций этого вида ранее не выполнялось. Имеющи-
еся сведения о распространении C. calceolus не достаточны для организации 
постоянного мониторинга, и принятия эффективных мер по его сохранению 
и охране на территории области.

Цель данного исследования – изучить демографические и морфологиче-
ские показатели и провести оценку состояния ценопопуляций C. calceolus на 
выходах известняковых пород по склонам долины р. Вятка.

Материалы и методики исследования

Исследования проведены в 2014 г. в 5 ценопопуляциях (ЦП) C. calceolus 
(табл. 1), расположенных в подзоне южной тайги Кировской области (Сло-
бодской район).

Таблица 1 [Table  1]
Местонахождения изученных ценопопуляций Cypripedium calceolus

[Locations of the studied Cypripedium calceolus coenopopulations]

№ ЦП
[CP 
No]

Местонахождение
[Location]

Географические 
координаты
[Geographic 
coordinates]

Местообитание
[Habitat]

CP 1

Окр. п. Первомайский, верхняя 
часть крутого склона южной экс-
позиции коренного берега р. Вятка
[Vicinity of Pervomaisky village, 
the upper part of the steep slope 
of the southern exposure on the 
Vyatka river bedrock valley]

58°41'267 N
050°10'110 E

Ельник разнотравный
[Spruce herb forest]

CP 2

Окр. д. Успенское, верхняя часть 
крутого склона юго-западной экс-
позиции коренного берега р. Вятка
[Vicinity of Uspenskoye village, 
the upper part of the steep slope of 
the southwestern exposure on the 
Vyatka river bedrock valley]

58°40'808 N
050°09'884 E

Ельник травяный
[Spruce herb forest]

Оценка состояния ценопопуляций Cypripedium calceolus L. 
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№ ЦП
[CP 
No]

Местонахождение
[Location]

Географические 
координаты
[Geographic 
coordinates]

Местообитание
[Habitat]

CP 3

Окр. д. Успенское, средняя часть 
пологого холма восточной экспо-
зиции коренного берега р. Вятка
[Vicinity of Uspenskoye vil-
lage, the middle part of a gentle 
hill of the eastern exposure on the 
Vyatka river bedrock valley]

58º41'128 N
050º11'094 E

Сосняк травяный
[Pine herb forest]

CP 4

Окр. д. Бакули, крутой склон 
юго-восточной экспозиции (около 
30%) коренного берега р. Вятка
[Vicinity of Bakuli village, a steep slope 
of the southeast exposure (about 30%) 
on the Vyatka river bedrock valley]

58°41'201 N
050°11'425 E

Ельник с приме-
сью пихты и со-
сны травяный

[Spruce herb forest mixed 
with fir and pine]

CP 5

Окр. д. Бакули, крутые склоны, 
(1–7 м) техногенного характе-
ра коренного берега р. Вятка
[Vicinity of Bakuli village, steep slopes 
(1-7 m) of technogenic character on 
the Vyatka river bedrock valley]

58°41'269 N
050°11'183 E

Зарастающие со-
сной, елью, осиной и 
разнотравьем отвалы 

старого отработанного 
известкового карьера

[Dumps of an old de-
pleted limestone quarry 
overgrown with pine, 

spruce, aspen and herbs]

При изучении ЦП использовали общепринятые методики [18–21]. Для 
анализа онтогенетической структуры применяли следующие характери-
стики: индекс возрастности (∆), индекс эффективности (ω), классификация 
«дельта-омега» [22–24].

На каждой учетной площади определяли следующие морфометрические 
параметры генеративных особей: высоту побега, число цветков, число ли-
стьев, длину, ширину и число жилок 1-го листа (в основании побега) сре-
динной формации. В цветке измеряли длину и ширину (по наиболее ши-
рокой части) губы и длину лопасти губы. Анализ структуры изменчивости 
признаков выполнен в соответствии с рекомендациями Н.С. Ростовой [25]. 
По особенностям соотношения общей и согласованной изменчивости вы-
деляют 4 группы признаков. Эколого-биологические индикаторы адаптив-
ной изменчивости организмов – признаки, отражающие согласованную 
изменчивость особей в неоднородной среде. Это сильно варьирующие при-
знаки с высоким уровнем детерминированности. Биологические индикато-
ры – «ключевые» признаки или показатели, изменения которых определяют 
общее состояние системы. Эти признаки характеризуются высокой согласо-
ванной изменчивостью при низкой общей изменчивости признаков. Гено-
типические или таксономические индикаторы, признаки с низкой общей и 
согласованной изменчивостью. Экологические индикаторы – это признаки, 

Окончание табл.  1  [Table  1  (end)]
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изменчивость которых определяется преимущественно влиянием внешних 
факторов и изменения которых слабо согласованы с общей системой ор-
ганизма. Эти признаки характеризуются высокой общей изменчивостью и 
низкой согласованной изменчивостью признаков.

Оценка виталитетного типа ЦП проведена с использованием критерия 
Q [26] путем усреднения нормированных значений всех оцениваемых 
признаков растений по средним для всей выборки особей. Результаты 
ранжировались по трем классам: (a) – высокий виталитет, (b) – средний, 
(c) – низкий. Далее Ю.А. Злобин предлагает выделять три типа ЦП, 
соответствующих следующим условиям: Q=1/2 (а+b) > с – процветающие; 
Q=1/2 (а+b) = с – равновесные; Q=1/2 (а+b) < с – депрессивные [26].

При оценке типов онтогенетических тактик и стратегий использовали 
методические разработки Ю.А. Злобина [26–27] с дополнениями А.Р. Иш-
бирдина с соавт. [28–30]. Для координации ценопопуляций по градиенту 
комплексного фактора благоприятности условий использовали индекс ви-
талитета ценопопуляций (IVC), т.е. коэффициент жизненности, с использо-
ванием выравнивания средних значений параметров по ценопопуляциям, 
методом взвешивания [28–30]. Наибольшее значение коэффициента соот-
ветствует наилучшим условиям произрастания, наименьшее – наихудшим.

Статистическая обработка данных выполнена в соответствии с общепри-
нятыми методами и подходами. Для определения статистической значимо-
сти различий использовали t-критерий Стьюдента (р≤0,05).

Оценку состояния и природоохранной значимости ценопопуляций ред-
ких видов определяли по интегрированному показателю (SC) организмен-
ных и популяционных характеристик вида [31]. Интегрированный показа-
тель определяли по среднему показателю для всех оцениваемых параметров 
и оценивали по трехбалльной системе для видов низкого риска (II и III кате-
гории редкости по МСОП): 1,00–1,67 – «вызывающая меньше всего беспо-
койства»; 1,68–2,34 – «находящаяся в состоянии, близком к угрожаемому»; 
2,35–3,00 – «зависящая от сохранения».

При оценке уровня антропогенной нагрузки (слабый, средний, сильный) 
оперировали относительными (сопоставительными) экспертными оценка-
ми, позволяющими ранжировать по этим показателям изученные ЦП вида.

Результаты исследования и обсуждение

Склоновые участки коренного берега р. Вятка характеризуются произ-
растанием на дерново-карбонатных почвах разнообразных растительных 
сообществ. Исследованные ЦП C. calceolus входят в состав лесных фито-
ценозов (еловых с примесью пихты и сосновых травяного типа) верхней и 
средней части коренных склонов преимущественно южной экспозиции, а 
также вид отмечен в условиях техногенной среды по зарастающим отвалам 
отработанного известкового карьера [32]. Локализация и краткая характери-
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стика изученных ЦП C. calceolus представлена в табл. 1. Ниже приводятся 
результаты определения популяционно-онтогенетических особенностей и 
адаптивных возможностей этого вида в различных эколого-ценотических 
условиях.

Вследствие особенностей своей жизненной формы C. calceolus формирует 
ЦП, представленные небольшими рассеянными компактными куртинами. Ис-
следованные ЦП насчитывают от 100 (ЦП 3) и почти до 300 особей (ЦП 4). Чис-
ленность особей в ЦП 1 равна 130 особям, ЦП 2 – 112 ос., ЦП 5 – 154 особям. 
Средняя плотность на единицу площади варьирует от 5,3 до 27,8 ос./кв. м 
(табл. 2). Онтогенетические спектры изученных ЦП – неполночленные, одно-
вершинные с максимумом на генеративных растениях (рис. 1), что характерно 
для корневищных видов со сложным онтогенезом и неглубоким омоложением 
[33]. Доля генеративных особей варьирует от 47 до 72%.

Рис. 1. Онтогенетические спектры ценопопуляций Cypripedium calceolus L. 
По оси х – онтогенетическое состояние: im – имматурное; v – виргинильное; 

g – генеративное; ss – субсенильное; по оси у – доля особей данного 
онтогенетического состояния, %, по оси z – номера ценопопуляций (1–5)

 [Fig. 1. Ontogenetic spectra of Cypripedium calceolus L. coenopopulations. On the Х axis - 
Ontogenetic state: im - immature, v - virgin, g - generative, ss - subsenile; on the Y axis - Part 
of individuals of this ontogenetic state, %; on the Z axis - Number of coenopopulations (1-5)]

В прегенеративной группе доминируют виргинильные особи: доля их уча-
стия составляет от 26 до 46%. На растения имматурного онтогенетического 
состояния приходится от 0,34 до 8,44%. Проростки и ювенильные растения 
семенного происхождения не были зафиксированы. Это свидетельствует о 
том, что поддержание численности в исследуемых ЦП осуществляется пре-
имущественно вегетативным способом. Отсутствие семенного возобновле-
ния связано, вероятнее всего, с эколого-фитоценотическими особенностями 
мест произрастания C. calceolus. Так, все изученные местообитания харак-
теризуются среднесомкнутым древостоем (0,5), весьма густым травяно-ку-
старничковым покровом (около 60%), а также невыраженным или фрагмен-

Н.Ю. Егорова, В.Н. Сулейманова
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тарным мохово-лишайниковым ярусом, тогда как для успешного семенного 
возобновления, по мнению T. Kull [34], наиболее важны хорошая освещен-
ность и увлажненность местообитания (за счет мохового покрова).

Распределение ЦП исследуемого вида согласно классификации «дельта-
омега» представлено на рис. 2. На основе соотношения значений индексов 
возрастности (∆) и эффективности (ω) все исследуемые ЦП C. calceolus, за 
исключением ЦП 4, относятся к зреющим. ЦП 4 характеризуется как зрелая. 
Отличительной особенностью данной ЦП является высокая доля особей ге-
неративной группы (72%). Следует также отметить, что ЦП 5 находится в 
пограничной зоне между зреющим и переходным типом.

1 23

4
5

0,0 0,2 0,4 0,6 0,8 1,0

Omega

0,0

0,2

0,4

0,6

0,8

1,0

D
el

ta

Рис. 2. Распределение ценопопуляций Cypripedium calceolus
по классификации Л.А. Животовского (2001): по оси х – индекс 

эффективности (ω), по оси у – индекс возрастности (∆)
[Fig. 2. The distribution of Cypripedium calceolus coenopopulations according to 

LA Zhivotovsky’s classifcation (2001): on the Х axis - Efficiency index (ω), on the Y axis - Age index (∆)]

Величина индекса возрастности (∆) варьирует от 0,31 до 0,40. Индекс 
эффективности (ω) имеет достаточно высокие значения (0,61–0,74), что сви-
детельствует об устойчивом состоянии рассматриваемых ценопопуляций.

Особенности изменчивости морфологических признаков исследуемого 
вида представлены в немногочисленных исследованиях [7, 35]. В условиях 
рассматриваемого фрагмента ареала высота генеративных побегов C. cal-
ceolus достаточно сильно колеблется от 12,40 до 52,90 см (в среднем состав-
ляет 32,55±0,83 см). Число листьев – относительно стабильная величина и 
изменяется в пределах от 4 до 6, за исключением 4 ЦП, где данный признак 
может достигать 7. Длина и ширина листа значительно варьируют от 5,50 
до 19,80 см (в среднем – 12,52±0,23 см) и от 2,90 до 10,50 см (в среднем  
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6,41±0,14 см) соответственно. При увеличении длины листа наблюдается и 
увеличение его ширины (r = 0,76).

Наиболее часто в исследуемых ЦП встречаются одно- и двухцветковые 
генеративные побеги. Исключением стала 4 ЦП, в которой зафиксирова-
ны побеги с 3 цветками. Длина и ширина губы изменяются от 17,5 до 43,0 
и от 11,10 до 30,40 мм соответственно. В среднем длина губы составляет 
31,53±0,32 мм, ширина – 20,69±0,27 мм. Длина лопасти губы является до-
статочно стабильным признаком (среднее значение – 16,12±0,20 мм).

На рис. 3 представлена структура изменчивости морфологических при-
знаков C. calceolus. Коэффициент вариации исследуемых признаков C. cal-
ceolus изменяется от 11,69 до 36,07%, коэффициент детерминации колеблет-
ся от 0,08 до 0,31.
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Рис. 3. Структура изменчивости морфологических признаков 
Cypripedium calceolus в исследованных ценопопуляциях: по оси ординат – 

коэффициент вариации признака (CV), по оси абсцисс – коэффициент детерминации (r2
ch):

1 – высота побега, см; 2 – число цветков, шт.; 3 – число листьев, шт.; 4 – длина 
листа, см; 5 – ширина листа, см; 6 – число жилок листа, шт.; 7 – длина 

губы, мм; 8 – ширина губы, мм; 9 – длина лопасти губы, мм
[Fig. 3. The structure of variability of Cypripedium calceolus morphological signs 
in the investigated coenopopulations: on the Y axis - Coefficient of variation (CV), 

on the Х axis - Coefficient of determination (r2
ch): 1 - Plant height, cm; 2 - Number of flowers, pcs.; 

3 - Number of leaves, pcs.; 4 - Length of the leaf, cm; 5 - Width of the leaf, cm; 6 - Number of leaf 
veins, pcs.; 7 - Length of the lip, mm; 8 - Width of the lip , mm; 9 - Length of the blade lip, mm]

Среди морфологических признаков C. calceolus эколого-биологическим 
индикатором адаптивной изменчивости организма является такой признак, 
как высота побега. Этот признак отличается высоким показателем коэффи-
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циента вариации (24,08%) и коэффициента детерминации (0,31). Он наибо-
лее изменчив и зависит от внешних факторов.

Биологическими индикаторами выступают признаки листа: длина, ши-
рина и число жилок. Они характеризуются самыми высокими среди изучен-
ных признаков показателями коэффициента детерминации (0,23–0,26) и от-
носительно низкими значениями коэффициента вариации (16,16–23,65%).

К генетическим индикаторам отнесены такие признаки, как число листьев 
и параметры цветка (длина, ширина губы и длина лопасти губы). В качестве 
экологического индикатора дифференцирован такой признак, как число цвет-
ков. Он наиболее изменчив и характеризуется высоким коэффициентом вари-
ации (36,07%) при низком значении коэффициента детерминации (0,08).

Характеристики жизненности и виталитетного типа ЦП C. calceolus при-
ведены в табл. 2. На градиенте ухудшения условий обитания, который вы-
страивали по уменьшению IVC, получен следующий ряд ЦП: 4 (1,14) → 
3 (1,02) → 2 (1,01) → 1 (1,0) → 5 (0,83).

Таблица 2 [Table  2]
Характеристика виталитетной структуры ценопопуляции Cypripedium calceolus L.

[Characteristics of the vitality structure of Cypripedium calceolus L. coenopopulations]

№ ЦП
[CP 
No]

Доля особей по классам виталитета
[The proportion of individuals

according to the class of vitality], %
Индекс каче-

ства ЦП Q
[The index of 
coenopopula-
tion quality Q]

Индекс 
виталитета 

ЦП IVC
[The index of 
coenopopula-

tion vital-
ity IVC]

Виталитет-
ный тип це-

нопопуляции
[Vitality type 

of coeno-
population]

Крупные, a
[Large, a]

Средние, b
[Average, b]

Мелкие, c
[Small, c]

CP 1 20,59 67,65 11,76 18,5 1,00
Процве-
тающая

[Prospering]
CP 2 30,95 47,62 21,43 23,0 1,01 «
CP 3 28,57 57,14 14,29 20,0 1,02 «
CP 4 60,98 14,63 24,39 28,0 1,14 «

CP 5 0,0 75,61 24,39 15,5 0,83 Депрессивная
[Depressive]

Оценка жизненности ЦП C. calceolus по индексу виталитета ценопопу-
ляций показала, что в наиболее благоприятных условиях находится ЦП 4. 
Для данной ЦП установлены максимальные значения показателей витали-
тета (IVC = 1,14) и качества (Q = 28,0), а также наибольшее число особей с 
высоким виталитетом – 60,98%. Наименее благоприятные условия характе-
ризуют ЦП 5, показатели виталитета (IVC = 0,83) и качества (Q = 15,5) здесь, 
напротив, минимальные.

При оценке виталитетного типа ЦП с использованием критерия Q вы-
явлено, что почти все изученные ЦП C. calceolus характеризуются как про-
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цветающие. Исключением стала ЦП 5, которая относится к депрессивному 
типу. Отличительной особенностью этой ЦП является отсутствие особей 
высокого виталитета (доля а) при высокой доле участия особей среднего 
(доля b – до 75,61%) и низкого (доля с – 24,39%) уровней виталитета.

Среди всех процветающих ЦП C. calceolus в наилучшем положении на-
ходится ЦП 4, с самыми высокими показателями виталитета (1,14) и Q (28); 
наихудшие условия складываются в ЦП 1, где показатели виталитета (1,0) и 
Q (18,5) более низкие.

Наиболее представлены в рассматриваемых ЦП особи со средней жиз-
ненностью – от 47,62 до 75,61% (в среднем – 52,53%). Исключением явля-
ется 4 ЦП, в которой эти особи составляют 14,63% от общего числа особей. 
На особи с высокой жизненностью приходится от 20,59 до 60,98%. В 5 ЦП 
они отсутствуют. Доля участия особей с низкой жизненностью варьирует от 
11,76 до 24,39%.

Исследуемый вид обладает узким набором онтогенетических тактик. 
Свойственными типами онтогенетических тактик являются конвергентная, 
дивергентная и дивергентно-конвергентная.

Анализ вариабельности морфологических признаков C. calceolus по-
казал, что в основном признаки проявляют конвергентную или дивергент-
ную тактику, т.е. в неблагоприятных условиях роста признаки всегда имеют 
относительно высокую или низкую изменчивость. Конвергентная тактика 
проявляется в уменьшении изменчивости признака при усилении стресса 
и выявлена для параметров цветка, таких как число цветков (рис. 4), дли-
на, ширина губы, длина лопасти губы. Максимальная степень изменчивости 
числа цветков (CV = 40,89%) достигается в наилучших условиях обитания 
(IVC = 1,14), при ухудшении условий среды (IVC = 0,83) изменчивость при-
знака падает (CV = 35,59%).

Дивергентная онтогенетическая тактика характеризует изменчивость 
следующих признаков: число листьев, длина и ширина листа, длина побе-
га (рис. 5). При ухудшении условий роста изменчивость признака возрас-
тает. Наибольшая вариабельность длины побега (CV = 32,09%) отмечена 
при нарастании стресса (IVC = 0,83), при благоприятных условиях среды 
(IVC = 1,14) вариабельность признака уменьшается (CV = 14,09%).

Дивергентно-конвергентная тактика установлена для изменчивости чис-
ла жилок листа (рис. 6). При этом изменчивость признака при ухудшении 
условий обитания сначала повышается, а затем понижается.

Онтогенетическая стратегия C. calceolus соответствует смешанному 
типу с чередованием стрессовой и защитной составляющих. Первоначально 
при ухудшении условий роста до умеренного уровня происходит снижение 
морфологической целостности, что отражается в понижении значений ко-
эффициента детерминации до 0,13% (рис. 7). Дальнейшее усиление стресса 
включает защитные механизмы регуляции взаимообусловленности развития 
морфологических структур, компенсирующие неблагоприятные экологиче-
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ские и ценотические воздействия [36], что находит отражение в повышении 
индекса морфологической интеграции до 0,21. Сходный тип онтогенетиче-
ской стратегии отмечают у C. calceolus М.М. Ишмуратова и А.Р. Ишбирдин 
[7] в условиях Южного Урала.
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Рис. 4. Изменчивость числа цветков Cypripedium calceolus на градиенте 
ухудшения условий обитания: по оси ординат – коэффициент вариации (CV, %), 

по оси абсцисс – индекс виталитета по размерному спектру (IVC)
[Fig. 4. The variability of the number of Cypripedium calceolus flowers on the gradient 

of deterioration of habitat conditions: on the Y axis - Сoefficient of variation (CV), 
on the Х axis - Index of coenopopulation vitality (IVC)]
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Рис. 5. Изменчивость длины генеративного побега Cypripedium calceolus 
на градиенте ухудшения условий обитания: по оси ординат – коэффициент вариации 

(CV, %), по оси абсцисс – индекс виталитета по размерному спектру (IVC)
[Fig. 5. The variability of the plant height of Cypripedium calceolus on the gradient 
of deterioration of habitat conditions: on the Y axis - Coefficient of variation (CV), 

on the Х axis - Index of coenopopulation vitality (IVC)]
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Рис. 6. Изменчивость числа жилок листа Cypripedium calceolus на градиенте 
ухудшения условий обитания: по оси ординат – коэффициент вариации 

(CV, %), по оси абсцисс – индекс виталитета по размерному спектру (IVC)
[Fig. 6. The variability of the number of leaf veins of Cypripedium calceolus 

on the gradient of deterioration of habitat conditions: on the Y axis - Coefficient 
of variation (CV), on the Х axis - Index of coenopopulation vitality (IVC)]
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Рис. 7. Тренд онтогенетической стратегии ценопопуляций Cypripedium calceolus: 
по оси ординат – морфологическая целостность (коэффициент детерминации 

признаков, R2
ch), по оси абсцисс – индекс виталитета ценопопуляции (IVC)

[Fig. 7. Trend of ontogenetic strategy of coenopopulations of Cypripedium calceolus: 
on the Х axis - Index of coenopopulation vitality (IVC), 
on the Y axis - Coefficient of determination signs (r2

ch)]

Диапазон среднего значения интегрированного показателя (SC) состоя-
ния рассматриваемых ЦП C. calceolus находится в пределах от 1,6 до 2,4 
(табл. 3).

Наименее благоприятным состоянием характеризуется ЦП 1 (средний балл 
SC = 2,4), для которой характерна самая низкая доля генеративных особей. 
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Таблица 3 [Table  3]
Показатели природоохранной значимости и состояние изученных ценопопуляций 

Cypripedium calceolus 
[Indicators of environmental significance and status of the studied populations 

of Cypripedium calceolus]

№ 
ЦП
[CP 
No]

IVC 
(A)

R2
ch 

(B)

Доля гене-
ративных 
особей (C)

[Proportion of 
generative in-
dividuals], %

Плот-
ность

(D)
[The 

coeno-
population 

density, 
ind./m2]

Уровень 
антропоген-

ной на-
грузки (E)

[Level of 
anthropo-

genic load]

Параметры 
оценки состояния

[Parameters 
of status assessment]

Средний 
балл SC

[The 
average 

score SC]
A B C D E

CP 1 1,00 0,14 47,69 16,3 Средний
[Average] 2 3 3 2 2 2,4

CP 2 1,01 0,13 54,46 5,3 « 2 3 3 1 2 2,2
CP 3 1,02 0,25 52,00 25,0 « 2 1 3 1 2 1,8
CP 4 1,14 0,21 72,70 18,3 « 1 2 1 2 2 1,6
CP 5 0,83 0,20 61,69 27,8 « 3 2 2 1 2 2

Примечание. A – индекс виталитета ценопопуляций (IVC), B – выраженность защитной 
стратегии, C – доля генеративных особей, %, D – плотность, ос./м2, E – уровень антропо-
генной нагрузки, SC – интегрированный показатель состояния ценопопуляций.
[Note. A - Index of coenopopulation vitality (IVC), B - Severity of the protective strategy (R2

ch), C - Propor-
tion of generative individuals, %, D - Coenopopulation density, ind./m2, E - Level of anthropogenic load, 
SC - Integrated indicator of the state of coenopopulations]

Данная ЦП относится к категории «зависящих от сохранения» и в боль-
шей степени нуждается в ведении определенных мер для ее сохранения. 
Остальные ЦП (2–5) находятся в состоянии, «близком к угрожаемому». 
Наиболее критическим состоянием среди ЦП этой группы характеризуется 
ЦП 2, угрозу которой несет ее малочисленность. Наименьшее беспокойство 
вызывают ЦП 3 и 4 (средний балл SC составляет 1,8 и 1,6 соответствен-
но). Удовлетворительное состояние этих ЦП обусловлено высоким уровнем 
жизненности, плотности и генеративности.

Выводы

1. Онтогенетическая структура ценопопуляций C. calceolus нормальная, 
неполночленная, с преобладанием особей генеративной группы. По клас-
сификации «дельта-омега» исследуемые ЦП отличаются небольшим раз-
нообразием: большинство характеризуются как зреющие, а ЦП 4 является 
зрелой.

2. Для целей ускоренной экспресс-оценки состояния ценопопуляций 
C. calceolus могут быть использованы выделенные биологические инди-
каторы – признаки листа (длина, ширина, число жилок). При выявлении и 
оценке воздействия средовых факторов (эколого-ценотические условия) на 



52

состояние особей и ценопопуляций в большей степени значимы экологи-
ческие (число цветков) и эколого-биологические признаки (высота побега). 
Наиболее полная оценка состояния ценопопуляций при организации дли-
тельного мониторинга может быть получена при использовании всех трех 
групп индикаторов.

3. Наиболее благоприятные условия для C. calceolus складываются в ус-
ловиях ельника с примесью пихты и сосны травяного (ЦП 4). В наименее 
благоприятных условиях произрастают растения на техногенно нарушен-
ном субстрате старого отработанного известкового карьера, зарастающего 
сосной, елью, осиной и разнотравьем (ЦП 5).

4. Исследуемый вид обладает узким набором онтогенетических тактик: 
конвергентная, дивергентная и дивергентно-конвергентная.

5. По характеру проявления согласованности в организации морфоло-
гической структуры растений для вида установлена стрессово-защитная 
онтогенетическая стратегия. Подобный тип онтогенетической стратегии со-
ответствует SR типу рудерально-стресс-толерантной эколого-ценотической 
стратегии.

6. Большинство исследуемых ЦП находится в состоянии, «близком к 
угрожаемому», ЦП 1 зависит от сохранения.
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Estimation of Cypripedium calceolus L. coenopopulations on limestone 
deposits along the valley slopes of the Vyatka River

A comprehensive research of rare and endangered species plays an important 
role in the conservation of biological diversity. Cypripedium calceolus L. (fam. 
Orchidaceae Juss.) is a rare species included in the Red Data Book of Kirov region. 
It needs biological control in its territory. The aim of this study was to investigate the 
ontogenetic structure and morphometric parameters, and to identify the vital structure 
of C. calceolus cenopopulations in Kirov region.

In 2014, we examined the state of five C. calceolus cenopopulations (CP) on 
limestone deposits along the Vyatka river valley slopes (southern taiga subzone, Kirov 
region, Russia) (See Table 1). To study the conditions of coenopopulations, we used 
approaches and methods of plant population biology (Uranov, 1975; Coenopopulations 
…, 1976, 1977, 1988; Zaugol’nova et al. 1993; Zhukova, 1995). Ontogenetic spectra 
were typifed according to the “delta-omega” classification (Zhivotovsky, 2001), 
determining age (Δ) and efficiency (ω) indices. In each habitat, we laid transects which 
were then divided into plots where individuals at different onthogenetic state were 
registered. The coenopopulation vitality structure was investigated using the method 
of calculating the IVC index (Ishbirdin and Ishmuratova, 2004) and the method of 
calculating the Q index (Zlobin, 1989, 2009). The variability and correlation structure 
of C. calceolus populations was studied according to classification of NS Rostova 
(2001). To study morphometric characteristics of plants we considered their height, the 
number of leaves and flowers, the size of the leaf (length and width), the number of leaf 
veins, the size of the lip (length and width), the length of the blade lip. We analyzed up 
to 30 generative individuals in each CP.

It was defined that ontogenetic structure of all 5 coenopopulations was normal, 
incomplete, right-side type with maximum on generative plants. The proportion of 
generative plants varies from 47 to 72%. Virginile individuals dominate in pregenerative 
group, 26 to 46%. Immature plants take 0.34 to 8.44% (See Fig. 1). Seedlings and 
juvenile plants of seed origin were not marked, which proves that population quantity 
of the studied CPs is promoted vegetatively. We marked insignificant fluctuations of 
quantitative proportions of different ontogenetic states. Based on the ratio of age index 
(∆) and efficiency (ω), all studied C. calceolus coenopopulations, excluding CP4, are 
defined as ripening. CP4 is characterized as mature (See Fig. 2). Based on the analyses 
of morphological parameters of variability structure it was determined that the least 
variable parameters of C. calceolus are the number of leaves, the size of the lip (length 
and width), and the length of the blade lip; generative sprout height varies the most. 
The number of flowers can serve as an ecological indicator (See Fig. 3). Analyses of 
vitality structure allowed revealing that the most favorable conditions for C. calceolus 
form in spruce herbaceous forests with fir and pine (CP 4), where maximum vitality 
index (IVC=1.14) and quality parameter (Q=28.0) were marked, as well as the largest 
number of individuals with high vitality, up to 60.98% (See Table 2). The least favorable 
conditions form on an anthropogenically transformed substrate of an old limestone 
open-cut overgrowing with pine, spruce, aspen and mixed herbs (CP5), where IVC and 
Q reach minimum values of 0.83 and 15.5, correspondingly. CP vitality type estimated 
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by Q-criteria showed that almost all CPs are prosperous (excluding CP5, which is 
defined as depressed). The studied species has a narrow set of ontogenetic tactics: 
convergent, divergent, and divergent-convergent (See Fig. 4-6). The type of coherence 
in morphological structure of the plant revealed a stress-protective ontogenetic strategy 
(See Fig. 7). Complex estimation of organismic and populational characteristics of 
C. calceolus showed that most of the studied CPs are “Near Threatened” and need 
habitat protection measures (See Table 3). CP 1 depends on conservation. 

The paper contains 7 Figures, 3 Tables and 36 References.
Key words: Cypripedium calceolus L.; Orchidaceae; coenopopulation; vitality; 

variability of morphological parameters.
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Прогнозное моделирование распространения растительных 
сообществ порядка Quercetalia pubescenti-petraeae Klika 1933

Показана возможность использования прогнозного моделирования 
распространения растительных сообществ при исследованиях 
фитоценотического разнообразия малоизученных в синтаксономическом 
отношении территорий. Проведено моделирование потенциального 
распространения ксеромезофитных дубовых лесов порядка Quercetalia 
pubescenti-petraeae Klika 1933, относящихся к классу Quercetea pubescentis 
Doing-Kraft ex Scamoni et Passarge 1959 в пределах лесостепной зоны Восточной 
Европы. Более детально исследована территория Республики Татарстан, где 
на основании прогнозных данных выявлено 85 новых точек распространения 
сообществ союза Lathyro pisiformis-Quercion roboris Solomeshch et Grigoriev in 
Willner et al. 2016. В качестве абиотических предикторов использованы данные 
климатической (WorldClim) и почвенной (SoilGrids) моделей, в качестве исходных 
данных 227 геоботанических описаний. Полученные модели показали высокую 
точность (AUC=0,817–0,861).

Ключевые слова: Quercetea pubescentis; ксеромезофитные дубовые леса; 
WorldClim; SoilGrids; Maxent; Республика Татарстан.

Введение

Дубовые и смешанные ксеромезофитные (термофильные, остепнённые) 
дубовые (Quercus robur) широколиственные леса занимают значительную 
площадь в Центральной Европе. Они распространены на восток в виде по-
степенно сужающегося языка, идущего по территории Украины, северной 
Молдовы, Южной и Центральной России, Поволжья и Южного Урала [1].

В первом продромусе растительности СССР [2] порядок ксеромезофит-
ных дубрав Quercetalia pubescentis Br.-Bl. 1931 включался в состав класса 
Querco-Fagetea Br.-Bl. et Vlieger in Vlieger 1937 и за исключением крымских 
синтаксонов содержал всего один союз Pruno-Quercion roboris Schubert et al. 
1979 (=Lathyro pisiformis-Quercion roboris Solomeshch et Grigoriev in Willner 
et al. 2016), куда вошли термофильные сосновые леса Южного Урала.

В составленном Н.Б. Ермаковым продромусе высших единиц раститель-
ности России [3] ксеромезофитные дубравы Европейской России отнесе-
ны к отдельному классу Quercetea pubescentis Doing-Kraft ex Scamoni et 
Passarge 1959, в составе которого указан единственный порядок Quercetalia 
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pubescenti-petraeae Klika 1933 с двумя союзами. В соответствии с последней 
сводкой по растительности Европы [4] на территории европейской части России 
сообщества ксеромезофитных дубрав относят к союзам Aceri tatarici-Quercion 
Zólyomi 1957 и Lathyro pisiformis-Quercion roboris Solomeshch et Grigoriev in 
Willner et al. 2016. По мнению Ю.А. Семенищенкова [5], предложенная авто-
рами [4] синтаксономическая концепция относительно порядка Quercetalia 
pubescenti-petraeae дискуссионна, и в будущем необходим её пересмотр с учё-
том геоботанических материалов с территории Европейской России.

Остепнённые дубравы Республики Татарстан, в отличие от термофиль-
ных европейских лесов, примечательны отсутствием субсредиземномор-
ских видов, низкой долей мезофитных неморальных («фагетальных») видов 
и большим количеством видов светолюбивых («бетулетальных», опушечных 
и лугово-степных). Подобные сообщества в разрезе изучения вопросов вза-
имодействия леса и степи обследовались С.И. Коржинским [6], Ю.Д. Клео-
повым [7], М.В. Марковым [8], а с точки зрения лесорастительных условий 
дуба – Н.В. Напалковым [9]. Отдельные упоминания можно найти в работах 
С.А. Грибовой [10] и П.Л. Горчаковского [1]. Однако до настоящего времени 
нет четких указаний на синтаксономическую принадлежность данных типов 
сообществ. Недостаточный геоботанический материал не позволял ответить 
на этот вопрос, поэтому необходима оптимизация сбора данных. Для этого 
использовали методы моделирования потенциального распространения со-
обществ [11, 12], относимых к порядку Quercetalia pubescenti-petraeae.

Материалы и методики исследования

В качестве исходных данных для построения моделей нами использо-
ваны точки локаций геоботанических описаний сообществ, отнесенных 
к союзам Aceri tatarici-Quercion и Lathyro pisiformis-Quercion roboris. Это 
опубликованные данные из 78 локаций на территории Брянской, Белгород-
ской, Курской областей [13, 14], а также Республики Башкортостан и Орен-
бургской области [15–17]. Часть данных составили сведения, хранящиеся в 
базах данных проекта European Vegetation Archive (EVA) [18] с территории 
Словакии, Румынии и Украины (84 геоботанических описания, отнесенных 
авторами к союзу Aceri tatarici-Quercion). Также нами экспертно отобраны 
геоботанические описания из базы данных Vegetation Database of Tatarstan 
[19], которые характеризовали сообщества, с высокой долей вероятности от-
носимые к порядку Quercetalia pubescenti-petraeae (без отнесения их к како-
му-либо союзу), – 65 описаний.

В общей сложности для построения модели использовано 227 локаций 
сообществ ксеромезофитных дубрав (рис. 1).

В качестве абиотических предикторов использованы данные климати-
ческой модели WorldClim 2.0 (http://www.worldclim.org; [20]) и почвенной 
модели SoilGrids (https://www.soilgrids.org; [21]). 
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Рис. 1. Расположение геоботанических описаний
[Fig. 1. Location of the relevés]

Данные WorldClim содержат сведения о ежемесячных осадках, макси-
мальных, минимальных и средних температурах, биоклиматические показа-
тели и высоты над уровнем моря. Эта информация получена в виде сеток с 
разрешением в 30''×30'' (~1×1 км), что соответствует наибольшему доступ-
ному разрешению.

Сведения SoilGrids включают классы почв, физические и химические 
свойства почв с пространственным разрешением 250×250 м.

Для построения модели самой восточной части исследуемой территории 
(Татарстан и Башкортостан) использовались данные о лесном покрове про-
екта Global Forest Change с пространственным разрешением 1''×1'' (https://
earthenginepartners.appspot.com/science-2013-global-forest; [22]). Простран-
ственные данные подготовлены с помощью пакета QGIS 2.14 [23]. Для по-
строения модели использовался метод максимальной энтропии, реализован-
ный в программе Maxent (http://biodiversityinformatics.amnh.org/open_source/
maxent/; [24]), подробное руководство к которой доступно на русском языке 
по адресу: http://gis-lab.info/qa/maxent.html. 

Первоначально построены две основные вероятностные модели: для 
климатических данных (mod1) и для почвенных данных (mod2). Значение 
pmod1 выражает степень пригодности климатических условий для данного 
типа сообществ, значение pmod2 – степень пригодности почвенных условий. 
Эти переменные могут быть также интерпретированы как вероятность обна-
ружения данного типа сообществ в конкретной географической точке. Затем 
основные модели комбинировались четырьмя способами. Для «оптимисти-
ческой» модели (mod3) комбинация вероятностей для климатических и по-
чвенных факторов рассчитана как

pmod3=(pmod1+pmod2)–(pmod1×pmod2).                                (1)



62

Вероятность для «пессимистической» модели (mod4) рассчитывалась 
как произведение основных вероятностей:

pmod4=pmod1×pmod2.                                               (2)
Для двух моделей (mod5 и mod6) вероятности, рассчитанные с учётом 

климата и почвы, объединены с коэффициентом присутствия лесов (лесного 
покрова – tcc), который варьирует от 0 до 1:

pmod5=pmod1×pmod2×tcc.                                              (3)

pmod6=((pmod1+pmod2)–(pmod1×pmod2))×tcc.                                (4)

Каждая модель калибровалась с использованием 75% данных и оцени-
валась по площади под ROC-кривой (AUC) с использованием оставшихся 
25%.

Сравнение моделей проводилось попарно по критерию теста Делонга 
[25], статистически значимыми раезультатами принимались значения с 
p-value ≤ 0,05 .

Результаты исследования и обсуждение

По мнению Ferrier & Guisan [26], несмотря на нынешнюю популярность 
моделирования на уровне видов, при решении синтаксономических задач про-
странственное моделирование на уровне сообщества может быть значительно 
эффективнее. Для построения модели потенциального распространения ксе-
ромезофитных дубрав мы приняли стратегию «собрать сначала, предсказать 
позже» [26], в которой полевые данные сначала подлежат классификации, упо-
рядочиванию или агрегации для создания объектов или атрибутов на уровне 
сообществ. Эта стратегия имеет как свои преимущества, так и недостатки, под-
робно рассмотренные в работе S. Ferrier и A. Guisan [26]. Довольно большое 
количество положительных результатов моделирования по сценарию «собрать 
сначала, предсказать позже» показано в ряде исследований [27–32]. Мы можем 
привести только одну публикацию, где результаты моделирования по сцена-
рию «собрать сначала, предсказать позже» оказались хуже результатов модели-
рования по сценарию «предсказать сначала, собрать позже» [33].

Целью моделирования являлось выявление локалитетов с наибольшей ве-
роятностью обнаружения сообществ остепнённых дубрав. Для верификации 
полученных моделей с использованием заверочных полевых данных необхо-
димо было выбрать модели с наилучшими статистическими показателями.

Все модели, в качестве предикторов для которых использовались данные 
климатической и почвенной модели (mod1, mod2, mod3, mod4), показали 
высокую точность – AUC=0,861–0,817. Использование в качестве предикто-
ра информации о наличии леса очень снижала точность моделей – до 0,582. 
При некоторых порогах модели, использующие информацию о лесном по-
крове, ведут себя хуже, чем случайный выбор ответа, поэтому в дальней-
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шем отказались от их использования. При визуализации все четыре моде-
ли показали, что кроме тех субъектов, с территорий которых использованы 
данные для моделирования, сообщества, относимые к порядку Quercetalia 
pubescenti-petraeae, наиболее вероятно обнаружить в Чувашии, Самарской 
и Ульяновской областях, Ставропольском крае, на Украине и в Молдове в 
пределах лесостепной зоны Восточной Европы [34] (рис. 2).

Рис. 2. Визуализация полученных моделей: a – mod1 (климатические данные);
b – mod2 (почвенные данные); с – mod3 (комбинированная оптимистическая); 

d – mod4 (комбинированная пессимистическая)
[Fig. 2. Visualization of the models: a - mod1 (climatic data); b - mod2 (soil data); 

c - mod3 (combined optimistic); d - mod4 (combined pessimistic)]

Модели с наилучшими показателями AUC (mod3 и mod4) использова-
ны для оценки наиболее вероятных мест обнаружения сообществ порядка 
Quercetalia pubescenti-petraeae в Татарстане (рис. 3). В соответствующих 
локалитетах выполнено 85 геоботанических описаний. Наличие прогноз-
ных сведений о местообитаниях с высокой вероятностью обнаружения со-
обществ этого типа позволило оптимизировать процедуру выявления дан-
ных фитоценозов и в течение одного полевого сезона обследовать площадь 
порядка 30 000 км2. Предварительная фитоценотическая обработка полу-
ченных данных указывает на принадлежность сообществ к союзу Lathyro 
pisiformis-Quercion roboris порядка Quercetalia pubescenti-petraeae и не вы-
являет сообществ, которые можно отнести к союзу Aceri tatarici-Quercion.

Для исследования полученных моделей в качестве «точек присутствия» 
использованы вновь выполненные геоботанические описания (см. рис. 3). 
Для «точек отсутствия» выбрано 4 135 геоботанических описаний из базы 
данных Vegetation Database of Tatarstan [19], не относящихся к дубравам.
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Рис. 3. Расположение заверочных геоботанических описаний
[Fig. 3. Location of the verification relevés]

Сравнение моделей проведено попарно по критерию теста Делонга [25] 
для двух коррелированных ROC-кривых (табл. 1).

Таблица 1 [Table  1]
Сравнение моделей (mod1–mod6) по критерию теста Делонга (p-value)

[Comparing of models (mod1-mod6) by the DeLong test (p-value)]

mod1 mod2 mod3 mod4 mod5 mod6
mod1 – 0,510 0,122 0,232 0,000 0,000
mod2 0,510 – 0,019 0,008 0,000 0,000
mod3 0,122 0,019 – 0,917 0,000 0,000
mod4 0,232 0,008 0,917 – 0,000 0,000
mod5 0,000 0,000 0,000 0,000 – 0,059
mod6 0,000 0,000 0,000 0,000 0,059 –

Примечание. mod1 – климатические данные, mod2 – почвенные данные, mod3 – комбини-
рованная оптимистическая, mod4 – комбинированная пессимистическая, mod5 – комби-
нированная оптимистическая с учётом лесного покрова, mod4 – комбинированная песси-
мистическая с учётом лесного покрова. Полужирным выделены статистически значимые 
отличия (p < 0,05).
[Note. mod1 - Climatic data, mod2 - Soil data, mod3 - Combined optimistic, mod4 - Combined pessimistic, 
mod5 - Combined optimistic with tree cover, mod6 - Combined pessimistic with tree cover. Statistically  
significant  differences  are  in  bold (p < 0.05)].

Модели mod1, mod2, mod3 и mod4 статистически значимо отличны от 
моделей mod5 и mod6. Вычисление статистической величины Z (табл. 2) по-
зволяет выявить наиболее адекватную модель.

Анализ статистических характеристик показывает, что модель mod1, ис-
пользующая в качестве предикторов данные климатических характеристик 
(WorldClim), обнаруживает лучшие результаты, чем модель mod2 (Z поло-
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жительная) использующая в качестве предикторов данные почвенной моде-
ли (SoilGrids). 

Таблица 2 [Table  2]
Сравнение моделей (mod1–mod6) по критерию теста Делонга (значение Z). 

Знак статистик Z показывает адекватность моделей 
[Comparing of models (mod1-mod6) by the DeLong test (Z value). 

The Z sign shows which of the models is more adequate]

mod1 mod2 mod3 mod4 mod5 mod6
mod1 – 0,659 –1,547 –1,195 5,402 5,881
mod2 – –2,344 –2,669 4,614 4,975
mod3 – 0,104 6,406 6,966
mod4 – 6,406 6,494
mod5 – 1,887

Примечание. mod1 – климатические данные, mod2 – почвенные данные, mod3 – ком-
бинированная оптимистическая, mod4 – комбинированная пессимистическая, mod5 – 
комбинированная оптимистическая с учётом лесного покрова, mod4 – комбинированная 
пессимистическая с учётом лесного покрова.
[Note. mod1 - Climatic data, mod2 - Soil data, mod3 - Combined optimistic, mod4 - Combined pessimistic, 
mod5 - Combined optimistic with tree cover, mod6 - Combined pessimistic with tree cover].

Вместе с тем, если мы используем в качестве предикторов комбинацию 
этих двух моделей (WorldClim и SoilGrids) – mod3 и mod4, то результат выгля-
дит лучше, чем в mod1 (Z отрицательная), использующей только WorldClim. 
Сама форма комбинирования, рассчитанная по формуле (1) или формуле (2), 
не важна, поскольку статистически значимых различий между моделями 
mod3 и mod4 не обнаружено (значение p-value=0,917, что более 0,05).

Заключение
Использование механизма моделирования сообществ определенной син-

таксономической принадлежности позволяет выявлять или с высокой долей 
вероятности предполагать отсутствие данного типа сообществ на опреде-
ленной территории. Эту методику возможно использовать при работах на 
обширных и малоизученных в синтаксономическом отношении территори-
ях для оптимизации полевых исследований. В случае ксеромезофитных ду-
бовых лесов наилучшими оказались модели, использующие в качестве пре-
дикторов комбинации данных климатических и почвенных характеристик.
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Predictive modeling for the distribution of plant communities 
of the order Quercetalia pubescenti-petraeae Klika 1933

The Braun-Blanquet method has been widely used by Russian researchers during  
recent years for the purposes of vegetation classification. In this context, some regions, 
such as the Republic of Bashkortostan, have been investigated in detail and their 
complete prodromes are available. However, for plant communities of other territories, 
including the Republic of Tatarstan, this work has just begun. The following two 
major questions are commonly faced by researchers when studying the syntaxonomic 
diversity of the territory: “Which of the already identified syntaxa are present in the 
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study area?” and “Where can they be found?”. In this paper, we showed and discussed 
one of the possible ways to answer the above questions.

Our research focused on xeromesophytic oak forests of the order Quercetalia 
pubescenti-petraeae Klika 1933 that belong to the class Quercetea pubescentis Doing-
Kraft ex Scamoni et Passarge 1959 and occupy an area within the forest-steppe zone of 
Eastern Europe (40-60°N; 15-60°E). The obtained results add considerably to what is 
already known about the plant communities in the territory of the Republic of Tatarstan 
(54-57°N; 47-55°E). We based our model for potential distribution of xeromesophytic 
oak forests on the following strategy: “first collect, then predict”. According to this 
strategy, field data are first classified, arranged, or aggregated to further create objects 
or attributes at the community level. The initial data for model construction were the 
locations provided in the relevés for plant communities assigned to the alliances of Aceri 
tatarici-Quercion Zólyomi 1957 and Lathyro pisiformis-Quercion roboris Solomeshch 
et Grigoriev in Willner et al. 2016 within the territories of Slovakia, Romania, Ukraine, 
and Russia (Kursk region, Bryansk region, Belgorod region, Republic of Tatarstan, 
Republic of Bashkortostan, and Orenburg region). A total of 227 relevés were analyzed 
(Fig. 1). The data of the WorldClim 2.0 and SoilGrids models were used as the abiotic 
predictors. To build a model of the easternmost part of the study area (Tatarstan and 
Bashkortostan), we employed the data on the forest cover from the Global Forest 
Change project. The spatial data were compiled with the help of the QGIS 2.14 package. 
The Maxent method was applied as a modeling algorithm. The main probability models 
using the climate and soil data as the predictors were combined in different ways, 
calibrated using 75% of the data, and assessed by area under the ROC curve (AUC) 
using the remaining 25%.

All models using the climate and soil model data as the predictors yielded highly 
accurate results - AUC=0.861-0.817. On the contrary, when the data on forest presence 
were used as the predictor, the accuracy of the models turned out to be significantly 
lower, up to 0.582. Furthermore, at some threshold values the models based on the forest 
cover data behaved worse than a random choice. At the stage of visualization, all models 
demonstrated that oak communities belonging to the order Quercetalia pubescenti-
petraeae are most likely to be found in such areas of Russia as Bashkiria, Tatarstan, 
Chuvashia, Samara region, Ulyanovsk region, Belgorod region, Bryansk region, Kursk 
region, Belgorod region, Stavropol region (in the foothills of the Caucasus), as well as 
in Ukraine, Romania, and Moldova, which is in good agreement with the published 
data (Fig. 2). The models with the best AUC values were used to assess the suitable 
habitats of Quercetalia pubescenti-petraeae communities in Tatarstan (Fig. 3). We 
carried out 85 relevés at the localities where the probability of presence of the modeled 
communities in the territory of Tatarstan was the  highest. The preliminary presence of 
the localities with the high probability of finding communities of a certain type allowed 
to optimize the procedure for detection of these phytocenoses and to investigate an area 
about 30 000 km2 during a single field season. Further phytocoenotic processing of the 
obtained data confirmed that these plant communities belong to the order Quercetalia 
pubescenti-petraeae, the alliance Lathyro pisiformis-Quercion roboris. The analysis of 
the statistical characteristics of the obtained results revealed that the model using the data 
on climatic characteristics (WorldClim) as the predictors shows better results than the one 
using the soil data (SoilGrids) as the predictors (See Table 1). At the same time, combining 
these two models (WorldClim and SoilGrids) as the predictors showed better results than 
the model using only WorldClim. The very form of combination is unimportant, because 
no statistically significant differences were observed between the models (See Table 2). 
Therefore, it was concluded that using the mechanism for modeling communities of a 
certain syntaxonomic rank enables us to either register this type of communities within 
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the borders of a particular area or to suggest with high probability that they do not occur 
here. A similar approach can be helpful when studying vast and poorly known, in terms 
of syntaxonomic composition, territories for optimization of field research. In the case of 
xeromesophytic oak forests, the models based on the combination of climate and soil data 
as the predictors proved to be the most appropriate ones.

The paper contains 3 Figures, 2 Tables and 34 References.
Key words: Quercetea pubescentis; xeromesophytic oak forests; WorldClim; 

SoilGrids; Maxent; Republic of Tatarstan.
The authors declare no conflict of interest.
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Синантропная флора западных низкогорий Алтая
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Изложены материалы исследований синантропной флоры западных 
низкогорий Алтая – территории, используемой в сельском хозяйстве и 
горнодобывающей промышленности более 300 лет. Синантропная флора 
включает 272 вида из 173 родов и 41 семейства. Особенностью таксономической 
структуры синантропной флоры является малое число представителей 
семейств Cyperaceae и Poaceae. В географической структуре выявлено 
11 ареалогических групп; преобладают голарктические, палеарктические, 
западнопалеарктические, космополитные виды; азиатские немногочисленны. 
Экологический анализ выявил, что большинство видов синантропной флоры 
составляют ксеромезофиты и мезофиты; две трети от общего числа являются 
непетрофитами. Группа адвентивных растений насчитывает 105 видов, 
из них инвазионным на территории Сибири является 31. Анализ по шкале 
гемероботолерантности выявил невысокую степень трансформированности 
флоры.

Ключевые слова: высшие сосудистые растения; адвентивные виды; 
инвазионные растения; антропогенное воздействие.

Введение

Масштаб влияния человека на формирование растительного покрова 
Земли приобрел глобальный характер и с середины ХХ в. стал ведущим 
фактором, определяющим состояние биосферы. Изменение растительного 
покрова под влиянием антропогенного фактора получило название синан-
тропизации [1]. Наиболее важными проявлениями синантропизации явля-
ются снижение видовой насыщенности и видового разнообразия отдельных 
растительных сообществ, региональное обеднение флор, что в свою очередь 
влечет глобальное обеднение флоры земного шара [2–4]. Под давлением ан-
тропогенного фактора получают преимущественное распространение виды 
с обширными ареалами, имеющие широкий экологический диапазон. Такие 
виды повсюду следуют за человеком, произрастая в нарушенных местооби-
таниях [5–7], поэтому их называют синантропными, или сопутствующими 
человеку. На сегодня разработано большое количество классификаций си-
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нантропных (антропофильных) растений, которые отражают их историко-
географическое происхождение, отношение к культуре, экологическую и 
биологическую природу и многие другие особенности [6, 8]. Однако про-
цесс формирования понятийного аппарата и терминологии продолжает ак-
тивно разрабатываться и в настоящее время [9, 10]. Группа синантропных 
растений неоднородна – это виды аборигенной флоры – апофиты, поселя-
ющиеся на нарушенных экотопах, а также растения, преднамеренно или 
случайно занесенные человеком, – адвентивные (заносные, чужеродные). 
Апофиты преадаптированы к существованию в антропогенной среде, до по-
явления человека многие виды существуют в естественных условиях как 
эрозиофилы, нитрофилы, галофилы, псаммофилы [11, 12]. Под адвентивны-
ми понимаются растения, появление которых в изучаемой области не свя-
зано с процессом естественного флорогенеза и представляется следствием 
антропогенного влияния на флору [6, 13, 14].

Синантропные растения во флоре западных низкогорий Алтая представ-
ляют несомненный интерес для изучения в свете проблемы постоянно воз-
растающего антропогенного давления на природные экосистемы. Западные 
низкогорья Алтая являются территорией, значимой для сохранения биоло-
гического разнообразия Алтае-Саянского региона [15], особенно степного 
биома [16]. Исследуемая территория одной из первых в Сибири (с 20-х гг. 
XVIII в.) освоена русскими переселенцами. Открытие здесь богатых место-
рождений медной и серебряной руд положило начало строительству заводов 
и рудников [17, 18]. Ориентирами для рудоискателей служили так называе-
мые «чудские копи», которые относят к афанасьевской культуре и датируют 
энеолитом (медно-каменным веком). Горно-рудное производство требовало 
огромного количества древесины и древесного угля. Рост заводских и ра-
бочих поселков увеличивал спрос на продовольствие, и в первую очередь 
на хлеб. Соответственно площади пашни неуклонно росли. В конце XIX в. 
после закрытия сереброплавильных заводов данная территория развивалась 
преимущественно как аграрный регион [19]. К настоящему времени пахот-
ные угодья, занимающие поверхности широких водораздельных увалов и 
межсопочных понижений в степной части предгорий, используются для 
производства зерновых и масличных культур. Лесные низкогорья являются 
поставщиком топливной древесины, бревен хвойных пород, пиломатери-
алов. На территории ведется добыча золото- и серебросодержащей руды, 
производятся нерудные строительные материалы, асфальтобетонные сме-
си, изделия художественных промыслов. Выгодное географическое распо-
ложение, благоприятный климат, наличие природных [20] и исторических 
достопримечательностей определяет перспективы развития туристической 
отрасли [21–23]. Регион вошел в туристско-рекреационный кластер «Горная 
Колывань» [24, 25].

Цель работы – выявить особенности синантропной фракции флоры за-
падных низкогорий Алтая.

Синантропная флора западных низкогорий Алтая
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Материалы и методики исследования

Территория исследования расположена на северо-западе Алтайской 
горной страны (рис. 1). Включает Колыванский хребет с его отрогами и 
часть прилегающей Предалтайской равнины с мелкосопочными массива-
ми по рекам Алей, Локтевка, Белая, Чарыш (в пределах географических 
координат 50°45'–51°45'N, 81°35'–82°46'E). Колыванский хребет в геомор-
фологическом отношении принадлежит к низкогорьям Западного Алтая. 
Имеет протяженность около 100 км. Рельеф хребта останцово-гребневид-
ный с абсолютными высотами 500–1 200 м с многочисленными выхода-
ми на поверхность коренных пород. Максимальная высота – гора Синюха 
(1 206 м над ур. м.). Прилегающие части Предалтайской равнины имеют 
абсолютные высоты 200–400 м и глубину расчленения до 100 м. В геоло-
гическом строении этих равнин принимает участие толща делювиально-
пролювиальных, в основном суглинистых отложений четвертичного воз-
раста. Для них характерно наличие изолированных сопок и приречного 
мелкосопочника, сложенных коренными скальными породами [26–28]. 
Для исследованной территории характерно обилие тепла, света и влаги. 
Климат умеренно континентальный. Для станции Змеиногорск отмеча-
ются следующие показатели: годовое количество атмосферных осадков 
516 мм; средняя температура января –15,1°С; средняя температура июля 
+19,1°С [29]. Реки принадлежат к бассейнам Алея и Чарыша. С северной 
стороны Колыванского хребта лежат озера Колыванское (Саввушкино) и 
Белое.

Северо-западные низкогорья Алтая представляют собой небольшую 
часть Западно-Алтайской ботанико-географической провинции [28]. Для 
провинции характерен таежно-кустарниково-луговостепной тип высотно-
го ряда растительных поясов. Часть Колыванского хребта, примыкающая 
к Тигирецкому хребту, относится к Тигирецкому району черневой тайги 
Тигирецко-Бащелакского таежно-лесостепного округа. Основной фон рас-
тительного покрова составляют леса подпояса черневой тайги. Значитель-
ные площади лесных насаждений представлены производными пихто-
во-осиновыми и осиново-березовыми с участием пихты высокотравными 
лесами, производными кустарниковыми сообществами, высокотравными 
лесными лугами. На выходах гранитов встречаются сосновые остепненные 
леса. Степная периферия Колыванского хребта и мелкосопочные массивы 
относятся к Змеиногорскому кустарниково-степному и Среднечарышскому 
таежно-кустарниково-лесостепному районам Колыванско-Чарышского та-
ежно-кустарниково-степного округа. Отличительной особенностью терри-
тории является широкое распространение кустарниковых сообществ, кото-
рые сплошь покрывают северные склоны мелкосопочников, встречаются по 
логам и пологим склонам увалистых предгорий. В растительном покрове 
преобладают луговые разнотравно-злаковые и кустарниковые степи, а также 
подтаежные березовые и сосновые леса. 
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Рис. 1. Карта-схема района исследований
[Fig. 1. Map diagram of the research area (50°45'-51°45'N, 81°35'-82°46'E)]

По гранитным выходам – сосновые остепненные. Значительные пло-
щади заняты ими в пределах Саввушкинского гранитного массива. Общий 
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характер растительного покрова степной. Для приречных мелкосопочников 
(особенно в бассейне верхнего Алея) характерны петрофитные варианты 
типчаковых степей по южным сильно щебнистым склонам и кустарниковые 
сообщества по логам и северным склонам. В поймах рек развиты тополевые 
леса и ивняки. Террасы рек заняты разнотравно-злаковыми лугами [28, 30]. 
Большая часть пахотных угодий расположена на месте степей по широким 
водораздельным увалам и мелкососпочным пониженям, по долинам рек и 
балкам.

Первые научные сведения о флоре Алтая появились во второй половине 
XVIII в., началом послужила экспедиция И.Г. Гмелина, Г.Ф Миллера, ис-
следователи посетили Колывано-Воскресенский завод в 1734 г. [27, 31–33]. 
С тех пор многие ботаники работали на этой территории [34, 35]. Изучение 
флоры западных низкогорий Алтая авторами статьи ведется с 1996 г. Кон-
спект флоры исследуемой территории включает 1 105 видов высших сосуди-
стых растений, относящихся к 455 родам и 109 семействам. Учтены опубли-
кованные ранее [36] и более поздние полевые данные авторов (гербарный 
материал хранится в ALTB и KUZ), а также критически переработанный 
материал других исследователей [34, 35, 37–39]. Из всего состава флоры к 
растениям, способным расти на нарушенных местообитаниях, можно от-
нести 399 видов [40–43]. Однако этот огромный список, приведенный для 
территории бывшего СССР, охватывающей районы с самыми разнообраз-
ными природными условиями, существенно сокращается для небольшой 
по площади территории низкогорий Западного Алтая. Многие виды, явля-
ющиеся засорителями посевов риса на Дальнем Востоке (Typha latifolia L., 
Bolboschoenus maritimus (L.) Palla, Alisma plantago-aquatica L. и др.), на на-
шей территории не являются синантропами. И напротив, часть сибирских 
видов в Европе (Atriplex laevis C.A. Mey., Gypsophila altissima L., Saussurea 
amara (L.) DC.) по шкале гемеробиальности [44] имеет самый высокий балл 
за счет способности этих растений заселять экотопы с сильным антропоген-
ным воздействием и даже с отравленным субстратом – обочины шоссе, ж.-д. 
насыпи.

Растения, являющиеся адвентивными на исследованной территории, и 
апофиты, отмеченные на нарушенных местообитаниях, мы отнесли к синан-
тропной фракции флоры. Синантропная флора западных низкогорий Алтая 
выделена по данным полевых исследований с учетом сведений по сорным 
[41, 42] и адвентивным [34, 35, 45] растениям. В анализ синантропной фрак-
ции не включены единичные находки растений, указанных П.Н. Крыловым 
во «Флоре Западной Сибири» для 1–2 точек (чаще всего для окрестностей 
Змеиногорска или Колыванского завода), для которых более поздние сбо-
ры, подтверждающие присутствие на исследуемой территории, отсутству-
ют (13 видов) – Amethystea caerulea L., Atriplex hortensis L., Buglossoides 
arvensis (L.) I.M. Johnst., Chaiturus marrubiastrum (L.) Rchb., Chenopodium 
foliosum Asch., Cuscuta monogyna Vahl, Fagopyrum tataricum (L.) Gaertn., 
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Lamium purpureum L., Melilotus suaveolens Ledeb., Mulgedium sibiricum (L.) 
Cass. ex Less., Nepeta sibirica L., Nicandra physalodes (L.) Gaertn., Poterium 
sanguisorba L. Мы не рассматривали распространенные сельскохозяйствен-
ные культуры (Secale cereale L., Triticum aestivum L., Avena sativa L.), са-
довые и огородные растения (Melissa officinalis L., Anethum graveolens L., 
Lactuca sativa L.) и полевой сорняк Avena fatua L., занос которых постоянно 
происходит на прилегающие территории – обочины дорог и пустыри, но их 
натурализация пока не зафиксирована. Не включены в анализ также древес-
но-кустарниковые виды, не отмеченные нами за пределами их посадок в на-
селенных пунктах: Acer ginnala Maxim., A. tataricum L., Amelanchier spicata 
(Lam.) K. Koch, Cerasus fruticosa Pall., Lonicera caerulea ssp. altaica (Pall.) 
Gladkova, Malus domestica Borkh.

Проанализирована систематическая и типологическая структура синан-
тропной флоры. Объединение видов в условно однородные экологические 
группы со сходным отношением к конкретному фактору среды (увлажне-
нию, каменистости субстрата) проводилось с учетом приуроченности к 
определенным типам местообитаний [46]. Эколого-ценотические группы 
выделены на основе полевых наблюдений. Флора западных низкогорий про-
тестирована по шкалам гемеробиальности [47–50] и гемероботолерантно-
сти [51] с использованием интегрированной информационной системы IBIS 
(версия 7.2) [44, 52]. Названия видов в тексте приведены по сводке С.К. Че-
репанова [53].

Результаты исследования и обсуждение

Синантропная флора исследуемой территории по нашим данным содер-
жит 272 вида из 173 родов и 41 семейства. Она включает 167 аборигенных 
видов апофитов, а также 105 чужеродных (адвентивных) видов. В числе 
адвентивных – 19 видов-инродуцентов, которые способны возобновляться 
на данной территории без участия человека (Alcea rosea L., Helianthus an-
uus L., Phalaris canariensis L. и др.) или длительно существовать на месте 
заброшенных усадеб и населенных пунктов (Stachys byzantina K. Koch, Sy-
ringa vulgaris L., Tilia cordata Mill.). Почти все эти виды распространены в 
пределах населенных пунктов (в основном в окрестностях г. Змеиногорска 
и п. Колывань).

Анализ таксономической структуры синантропной фракции проведен в 
сравнении с общим списком флоры (табл. 1). В синатропной фракции флоры 
помимо Asteraceae и Poaceae лидируют Brassicaceae, Chenopodiaceae, Lamia-
ceae, тогда как в семейственном спектре флоры в целом более высокий ранг 
у Fabaceae, Rosaceae, Cyperaceae.

Особенностью синантропной флоры является низкая доля участия се-
мейства Cyperaceae; выход на лидирующие позиции Brassicaceae, Lamiaceae 
и Chenopodiaceae за счет однолетних видов. Семейства Aceraceae и Cucur-
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bitaceae во флоре западных низкогорий Алтая, также как и во флоре Алтай-
ского края [35], представлены только адвентивными растениями. В родовом 
спектре преобладание какого-либо таксона не выявлено, равномерно пред-
ставлены роды Chenopodium (8 видов); Potentilla (7); Centaurea, Artemisia, 
Cirsium, Rumex (по 6); Cuscuta, Plantago, Trifolium (включая Amoria) (по 5).

Таблица 1 [Table  1]
Ведущие семейства флоры западных низкогорий Алтая

[The leading families of the flora of the western lowlands of the Altai mountains]

Семейство
[Family]

Синантропная фракция флоры
[The synanthropic fraction of the flora]

Флора в целом
[Flora in general]

Ранг се-
мейства
[Family 

rank]

Доля во 
флоре
[Propor-

tion in the 
flora], %

Коли-
чество 
родов
[Num-
ber of 

genera]

Коли-
чество 
видов
[Num-
ber of 

species]

Ранг се-
мейства
[Family 

rank]

Доля 
во 

флоре
[Propor-

tion 
in the 

flora], %

Коли-
чество 
родов
[Num-
ber of 

genera]

Коли-
чество 
видов
[Num-
ber of 

species]

Asteraceae 1 19,5 32 53 1 13,1 58 144
Brassicaceae 2 11,0 23 31 6 4,6 31 51
Poaceae 3 8,1 16 22 2 9,0 40 100
Chenopodiaceae 4–5 6,6 7 18 – – – –
Lamiaceae 4–5 6,6 12 18 7 4,0 19 44
Fabaceae 6 5,5 6 15 3 5,8 14 64
Polygonaceae 7 4,8 5 13 – – – –
Caryophyllaceae 8–9 4,0 10 11 8 4,0 21 44
Rosaceae 8–9 4,0 4 11 4 5,4 19 60
Boraginaceae 10 3,7 9 10 – – – –
Cyperaceae – – – – 5 5,1 6 56
Ranunculaceae – – – – 9 3,9 18 43
Apiaceae – – – – 10 3,7 27 41
Итого [Total] 1–10 73,9 124 202 1–10 58,6 253 647
Примечание. Пропуск в ячейке означает, что семейство не входит в 10 ведущих.
[Note. Blank cells mean that the family is not included in the top 10].

Выявлены ареалогические особенности синантропной флоры западных 
низкогорий Алтая. Анализ проведен на основе современного расселения ви-
дов, в синантропной фракции выделено 11 типов ареалов (табл. 2).

В синантропной флоре западных низкогорий Алтая закономерно преобла-
дают виды с обширными ареалами. Наиболее многочисленны голарктические 
и палеарктические виды, значительная доля приходится на западнопалеаркти-
ческие и космополиты. Преобладание видов с широкими ареалами обуслов-
лено их экологической пластичностью, позволяющей адаптироваться в новых 
условиях и способностью быстро расселяться на свободных территориях.

Виды с голарктическим типом ареала распространены в большинстве 
областей (в том числе гумидных и аридных) Голарктики (Arabis glabra 
(L.) Bernh., Artemisia vulgaris L., Atriplex patula L., Chenopodium pratericola 
Rydb., Cuscuta epithymum Murr., Draba nemorosa L., Erigeron acris L., Fago-
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pyrum esculentum Moench, Medicago lupulina L., Neslia paniculata (L.) Desv., 
Oenothera biennis L., Rhinanthus aestivalis (N.W. Zinger) Schischk. et Serg., 
Stellaria media (L.) Vill., Solanum nigrum L., Trifolium arvense L., Viola arven-
sis Murray и др.). 

Таблица 2 [Table  2]
Распределение видов синантропной флоры западных низкогорий Алтая 

по типам ареалов
[Distribution of the synanthropic flora species of the western lowlands 

of the Altai mountains according to the habitat types ]

Тип ареала
[Type of habitat]

Синантропная 
фракция флоры
[The synanthropic 

fraction of the flora]

Чужеродные виды
[Alien species]

Апофиты
[Apophytes]

Коли-
чество 
видов

[Number 
of species]

Доля
[Propor-
tion], %

Коли-
чество 
видов

[Number 
of species]

Доля 
[Propor-
tion], %

Коли-
чество 
видов
[Num-
ber of 

species]

Доля
[Propor-
tion], %

Космополитный
[Cosmopolite] 35 12,9 17 16,3 18 10,8

Голарктический
[Holarctic] 66 24,4 28 26,9 38 22,8

Азиатско-американский
[Asian-American] 1 0,3 0 0 1 0,6

Палеарктический
[Palaearctic] 56 20,7 14 13,5 42 25,1

Северопалеарктический
[North Palaearctic] 4 1,5 1 0,9 3 1,8

Южнопалеарктический
[South Palaearctic] 15 5,5 7 6,7 8 4,8

Восточнопалеарктический
[East Palaearctic] 15 5,5 3 2,9 12 7,2

Западнопалеарктический
[West Palaearctic] 50 18,1 20 18,3 30 17,9

Центральнопалеарктический
[Central Palaearctic] 9 3,3 5 4,8 4 2,4

Евросибирский
[Euro-Siberian] 11 4,1 4 3,8 7 4,2

Азиатский [Asiatic] 10 3,7 6 5,9 4 2,4
Итого [Total] 272 105 167

Палеарктические виды – широко распространенные в гумидных обла-
стях Палеарктики и в особых условиях субаридных и аридных регионов – в 
степях Европы и Казахстана, в горах Средней Азии, в Средиземноморье, в 
Малой Азии (Agrostis gigantea Roth, Asperugo procumbens L., Brassica jun-
cea (L.) Czern., Cannabis sativa L., Hyoscyamus niger L., Malva pusilla Sm., 
Melilotus albus Medikus, Poa angustifolia L., Sinapis arvensis L., Spergularia 
rubra (L.) J. Presl et C. Presl, Stachys annua (L.) L., Urtica urens L. и др.). Кос-
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мополиты – растения, встречающиеся во многих гумидных и аридных бота-
нико-географических областях Северного и Южного полушария (Cardaria 
draba (L.) Desv., Datura stramonium L., Echinochloa crusgalli (L.) P. Beauv., 
Equisetum arvense L., Lepidium ruderale L., Matricaria recutita L., Poa an-
nua L., Rorippa amphibia (L.) Besser, Sonchus asper (L.) Hill, S. oleraceus L., 
Taraxacum officinale F.H. Wigg. и др.). Западнопалеарктические виды широко 
распространены в Европе, Средиземноморье, Малой и Средней Азии, За-
падной Сибири (Atriplex tatarica L., Berteroa incana (L.) DC., Bryonia alba L., 
Carduus nutans L., Chenopodium polyspermum L., Cirsium vulgare (Savi) Ten., 
Euphorbia virgata Waldst. et Kit., Filago arvensis L., Geum urbanum L., Lap-
pula squarrosa (Retz.) Dumort., Lapsana communis L., Lepidium latifolium L., 
Lithospermum officinale L., Melampyrum arvense L., Myosotis arvensis (L.) Hill, 
Salvia verticillata L., Verbascum phoeniceum L. и др.).

Невелика доля восточнопалеарктических, распространенных по всем 
гумидным и аридным территориям Северной, Восточной и Централь-
ной Азии (Achillea asiatica Serg., Axyris amaranthoides L., Dracocephalum 
nutans L., Elsholtzia ciliata (Thunb.) Hylander, Galeopsis bifida Boenn., G. 
ladanum L., Salsola australis R. Br., S. collina Pall., Urtica cannabina L. и 
др.); южнопалеарктических, распространенных в субаридных и аридных 
областях Палеарктики (Anthemis subtinctoria Dobrocz., Caucalis platycar-
pos L., Centaurea diffusa Lam., Chenopodium botrys L., Fumaria schleicheri 
Soy.-Will., Lappula consanguinea (Fisch. et C.A. Mey.) Guerke, Lycopsis 
orientalis L., Ceratocephala testiculata (Crantz) Besser, Cirsium esculentum 
(Siev.) C.A. Mey., C. incanum (S.G. Gmel.) Fisch., Orobanche coerulescens 
Stephan, O. cumana Wallr., Plantago urvillei Opiz, Tragopogon dubius Scop.); 
евросибирских, распространенных в бореальных областях Европы, Сиби-
ри, горах Северной Монголии и заходящих в северные районы степной 
области (Alchemilla subcrenata Buser, Campanula sibirica L., Centaurea 
pseudophrygia C.A. Mey., Cirsium serrulatum (M. Bieb.) Fisch., Corispermum 
hyssopifolium L., Fumaria officinalis L., Linaria vulgaris Mill., Mentha suave-
olens Ehrh., Nonea rossica Steven, Potentilla argentea L., Rhinanthus vernalis 
(N.W. Zinger) Schischk. et Serg.) видов.

Самые малочисленные группы – центральнопалеарктическая, включа-
ющая виды широко распространенные в Евразиатской степной области, 
Казахстане и Средней Азии (Centaurea ruthenica Lam., Draba huetii Boiss.); 
азиатская (Anagallidium dichotomum (L.) Griseb., Artemisia sieversiana Willd., 
Axyris hybrida L., Chorispora sibirica (L.) DC., Eragrostis amurensis Prob., 
Euphorbia falcata L.) и северопалеарктическая, в которую включены виды, 
распространенные преимущественно в бореальных областях Евразии. Они, 
как правило, отсутствуют в Средиземноморье, в Малой Азии, горах Средней 
Азии, в Центральной Азии (Camelina microcarpa Andrz., Crepis tectorum L., 
Galium uliginosum L., Potentilla norvegica L.). Азиатско-американский вид 
только один (Artemisia glauca Pall. ex Willd.).
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Большинство видов-интродуцентов к настоящему времени имеют широ-
кие (космополитный – Helianthus anuus, Mentha spicata L., Panicum miliace-
um L.; голарктический – Acer negundo L., Armoracia rusticana P.G. Gaertn., 
Centaurea cyanus L., Helianthus tuberosus L., Solidago canadensis L.; палеар-
ктический – Malva mauritiana L.) ареалы. Небольшую группу составляют 
выходцы из азиатской части континента – Salix ledebouriana Trautv., Malus 
baccata (L.) Borkh., Ulmus laevis Pall., U. pumila L. Часть видов являются 
выходцами из различных областей Средиземноморья и европейской части 
континента – Alcea rosea, Phalaris canariensis, Stachys byzantina, Syringa vul-
garis, Tilia cordata. Южнопалеарктический тип ареала имеет Fraxinus lan-
ceolata Borkh.

Можно отметить, что среди чужеродных видов большая доля приходится 
на голарктические виды, тогда как среди апофитов преобладают палеаркти-
ческие.

Географическое положение изучаемой территории определяет сочетание 
степных, лесостепных и таежных ландшафтов, и как результат – неравно-
мерное распределение осадков и увлажнения в целом. Экологический ана-
лиз проведен для синантропной фракции в целом и ее отдельных частей 
(включающих апофиты и чужеродные виды) по двум факторам – отношение 
растений к условиям увлажнения (табл. 3) и каменистости субстрата.

Таблица 3 [Table  3]
Распределение видов синантропной флоры западных низкогорий Алтая 

по отношению к условиям увлажнения
[Distribution of the synanthropic flora species of the western lowlands of 

the Altai mountains according to the conditions of moistening]

Экологиче-
ская группа

[Ecological group]

Синантропная 
фракция флоры
[The synanthropic 

fraction of the flora]

Чужеродные виды
[Alien species]

Апофиты
[Apophytes]

Количество 
видов

[Number 
of species]

Доля 
[Proportion], %

Коли-
чество 
видов

[Number 
of species]

Доля 
[Propor-
tion], %

Коли-
чество 
видов

[Number 
of species]

Доля 
[Propor-
tion], %

Ксерофиты
[Xerophytes] 16 5,9 8 7,7 8 4,8

Ксеромезофиты
[Xeromesophytes] 123 45,4 44 42,3 79 47,4

Мезофиты
[Mesophytes] 119 43,5 51 48,1 68 40,8

Мезогигрофиты
[Mesohygrophytes] 13 4,8 2 1,9 11 6,6

Гигрофиты
[Hygrophytes] 1 0,4 0 0 1 0,4

По отношению к фактору увлажнения выделены 5 экологических групп. 
Группа ксерофитов включает растения сухих местообитаний – каменистых 
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степей, сухих скальных обнажений, обочин дорог в степной части территории. 
Среди чужеродных видов это Bromus squarrosus L., Centaurea diffusa, Cheno-
podium pratericola, Fumaria schleicheri, Lepidium densiflorum Schrad., Poly-
cnemum arvense L., Polygonum rurivagum Jordan, William Paul ex Boreau, Salix 
ledebouriana; апофиты, переходящие с сухих каменистых склонов на обочины 
дорог: Agropyron pectinatum (M. Bieb.) Beauv., A. cristatum (L.) Beauv., Acinos 
arvensis (Lam.) Dandy, Artemisia frigida Willd., Nepeta ucranica L.

Ксеромезофиты – это виды местообитаний с периодическим или посто-
янным (но небольшим) недостатком влаги, в том числе луговых степей и 
остепненных лугов, сосновых лесов, встречающиеся по обочинам дорог, в 
населенных пунктах. В синантропной флоре западных низкогорий Алтая эта 
группа преобладает. Из числа чужеродных видов к ней отнесены Amaranthus 
blitoides S. Watson, Anchusa officinalis L., Atriplex sagittata Borkh., A. patula, 
Brassica campestris L., Bromus mollis L., Centaurea jacea L., Cichorium inty-
bus L., Cirsium serrulatum, Conyza canadensis (L.) Cronqist, Corispermum hys-
sopifolium, Cyclachaena xanthiifolia (Nutt.) Fresen., Datura stramonium, Draba 
huetii, Erucastrum armoracioides (Czern. ex Turcz.) Cruchet, Hyoscyamus ni-
ger, Isatis costata C.A. Mey., Lepidium latifolium, L. ruderale L., Medicago sa-
tiva L., Neslia paniculata, Onopordum acanthium L., Pastinaca sylvestris Mill., 
Potentilla recta L., Raphanus raphanistrum L., Silene dichotoma Ehrh., Sinapis 
arvensis, Stachys annua, S. byzantina, Tragopogon dubius, Trifolium arvense, Ul-
mus pumila, Verbascum lychnitis L., Viola arvensis, Xanthium strumarium L. Все 
эти виды распространены преимущественно в степных сообществах. Arte-
misia absinthium L., Bunias orientalis L., Capsella bursa-pastoris (L.) Medikus, 
Thlaspi arvense L. встречаются по всей территории, включая горно-таежную. 
К группе отнесены также обитатели лугов и зарослей кустарников – Carum 
carvi L., Centaurea scabiosa L., Echinops sphaerocephalus L., Elytrigia repens 
(L.) Nevski, Galium vaillantii DC. et DC., Knautia arvensis (L.) J.M. Coult., 
Melilotus officinalis (L.) Pall., Pimpinella saxifraga L., Verbascum thapsus L., 
Vicia cracca L., V. tenuifolia Roth; виды, характерные для степей, в том числе 
петрофитных – Anagallidium dichotomum, Androsace maxima L., Arabidopsis 
thaliana (L.) Heynh., Camelina microcarpa, Cardaria draba, Chorispora sibiri-
ca, Dracocephalum nutans, Elytrigia lolioides (Kar. et Kir.) Nevski, Erodium ci-
cutarium (L.) L’Her., Linaria vulgaris, Potentilla bifurca L., P. canescens Besser, 
Teloxys aristata (L.) Moq., Verbascum phoeniceum. Большинство этих видов 
также распространены в степных и лесостепных ландшафтах.

Мезофиты – растения, обитающие в условиях достаточного увлажнения, 
это виды луговых сообществ, травяного покрова лесов и некоторые древес-
ные и кустарниковые породы. Из числа апофитов к этой группе отнесены 
лугово-лесные – Chamaenerion angustifolium (L.) Scop., Cirsium serratuloi-
des (L.) Hill, Dactylis glomerata L., Equisetum pratense Ehrh., Festuca praten-
sis Huds., Leucanthemum vulgare Lam., Plantago major L., Prunella vulgaris 
L., Rumex acetosa L.; лесные – Artemisia vulgaris; луговые – Alchemilla sub-
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crenata, Chenopodium rubrum L., Equisetum arvense, Geranium sibiricum L., 
Humulus lupulus L., Lamium album L., Rumex crispus L., R. confertus Willd., 
Urtica dioica L. Среди чужеродных видов доля мезофитов больше, чем сре-
ди апофитов. Это виды, произрастающие в долинных комплексах – Amoria 
fragifera (L.) Roskov, Echinocystis lobata (Michx.) Torr. et A. Gray, Tripleuro-
spermum inodorum (L.) Sch. Bip.; виды, распространенные преимущественно 
возле жилья – Acer negundo, Alcea rosea, Chenopodium botrys, Ch. suecicum 
J. Murr., Conium maculatum L., Fraxinus lanceolata, Helianthus anuus, H. tu-
berosus, Malus baccata, Malva mauritiana, Mentha spicata, M. suaveolens, Sap-
onaria officinalis L., Solidago canadensis, Syringa vulgaris, Tilia cordata, Ulmus 
laevis, Urtica cannabina, U. urens; виды обочин дорог Echium vulgare L., Po-
tentilla norvegica, Lepidotheca suaveolens (Pursh) Nutt., Solanum nigrum, Son-
chus asper.

Мезогигрофиты – представители местообитаний с более высоким уров-
нем увлажнения, чем у типичных мезофитов (сырые леса, луга, прибрежные 
участки). В синантропной флоре таких видов немного. Они представлены 
в основном апофитами, разрастающимися на нарушенных местообитани-
ях в долинах рек и по берегам озер в результате стравливания скотом или 
из-за высокой рекреационной нагрузки – Agrostis stolonifera L., Bidens tri-
partita L., Calystegia sepium (L.) R. Br., Carex leporina L., Galium uliginosum, 
Lycopus europaeus L., Persicaria lapathifolia (L.) Gray, Potentilla anserina L., 
Pulicaria vulgaris Gaertn., Rorippa palustris (L.) Besser, Stachys palustris L. Из 
числа адвентивных – это Armoracia rusticana P.G. Gaertn., B. Mey. et Scherb., 
Rorippa amphibia.

В группу гигрофитов вошел только один вид – Phragmites australis (Cav.) 
Trin. ex Steud., обитающий по берегам водоемов и поселяющийся в сходных 
условиях на антропогенно преобразованных территориях – в канавах, по 
обочинам дорог, искусственных водоемах.

Анализ приуроченности видов к местообитаниям с различными усло-
виями увлажнения выявил, что большинство видов синантропной флоры 
произрастает в условиях с небольшим недостатком влаги или достаточного 
увлажнения.

По отношению к каменистости субстрата выделены две экологические 
группы: факультативные петрофиты – виды, способные произрастать как на 
каменистых, так и на других субстратах; непетрофиты – виды, избегающие 
каменистых местообитаний. Непетрофитами являются 70,6% видов, однако 
значительная доля среди синантропных растений факультативных петрофи-
тов (29,4%) указывает на преадаптированность этих видов к условиям ан-
тропогенных экотопов, проявляющуюся в способности занимать свободные 
ниши на каменистых и песчаных субстратах. Факультативные петрофиты 
из числа апофитов – это в основном степные виды, распространяющиеся 
по обочинам дорог, часто имеющих щебнистый субстрат, – Acinos arvensis, 
Agropyron cristatum, Androsace maxima, Arabidopsis thaliana, Artemisia frigi-
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da, A. scoparia Waldst. et Kit., Camelina microcarpa, Dracocephalum ruyschi-
ana L., Erodium cicutarium, Erysimum marschallianum Andrz., Euphrasia pec-
tinata Ten., Filago arvensis, Herniaria glabra L., Lappula consanguinea, Nepeta 
ucranica, Verbascum thapsus. Из чужеродных видов, имеющих склонность 
расти на щебнистых субстратах и распространяющихся на исследуемой тер-
ритории также по обочинам дорог, можно отметить Arenaria viscida Haller f. 
ex Loisel, Caucalis platycarpos, Cichorium intybus, Corispermum hyssopifolium, 
Echium vulgare, Eragrostis amurensis, Fumaria schleicheri, Isatis costata, Lyco-
psis orientalis, Polycnemum arvense, Potentilla recta.

Выполнен анализ эколого-ценотической структуры синантропной фло-
ры. Выделены следующие флористические комплексы: рудеральный, степ-
ной, луговой, долинный, кустарниковый, лесной.

К рудеральному комплексу отнесены 105 адвентивных видов, так как они 
встречаются преимущественно на антропогенно нарушенных местообитани-
ях, а также 44 вида апофита. Эти растения не являются для региона в целом 
чужеродными, но в низкогорьях Западного Алтая обитают большей частью на 
антропогенных местообитаниях. Это широко распространенные Amaranthus 
retroflexus L., Arctium lappa L., A. tomentosum Mill., Arenaria viscida, Artemisia 
sieversiana, Atriplex tatarica, Carduus crispus L., C. nutans L., Ceratocephala tes-
ticulata, Chelidonium majus L., Chenopodium album L., Ch. polyspermum, Ch. 
urbicum L., Cirsium incanum, C. vulgare (Savi) Ten., Convolvulus arvensis L., 
Cynoglossum officinale L., Descurainia sophia (L.) Webb ex Prantl, Dracoceph-
alum thymiflorum L., Galeopsis bifida, Geum urbanum, Lactuca serriola L., Lap-
pula squarrosa, Leonurus quinquelobatus Gilib., Malva pusilla, Melilotus albus, 
Myosotis arvensis, Nonea rossica, Persicaria scabra (Moench) Moldenke, Poa an-
nua, Polygonum aviculare L., P. rurivagum, Potentilla supina ssp. paradoxa (Nutt. 
ex Torr. et Gray) Sojak, Psammophiliella muralis (L.) Ikonn., Pulicaria vulgaris, 
Rhinanthus vernalis (N.W. Zinger) Schischk. et Serg., Salsola australis, S. collina, 
Setaria pumila (Poir.) Roem. et Schult., S. viridis (L.) P. Beauv., Sisymbrium lo-
eselii L., Spergularia rubra (L.) J. Presl et C. Presl, Urtica cannabina, U. urens L.

Большая часть апофитов встречается и в составе естественных (или ма-
лонарушенных) сообществ. Таких видов 123. Мы проанализировали их при-
уроченность к различным флористическим комплексам.

Степной комплекс включает 34 вида, в том числе виды настоящих степей 
Agropyron pectinatum, Campanula sibirica, Elytrigia lolioides, Lappula consan-
guinea (Fisch. et C.A. Mey.) Guerke, Orobanche cumana Wallr., Plantago urvil-
lei, Salvia verticillata, Sisymbrium polymorphum (Murray) Roth; петрофитных 
степей – Acinos arvensis, Agropyron cristatum, Androsace maxima, Arabidopsis 
thaliana, Artemisia frigida, A. scoparia, Axyris hybrida, Erysimum cheiranthoi-
des L., E. marschallianum, Nepeta ucranica, Orobanche coerulescens, Potentilla 
bifurca, P. canescens, Teloxys aristata, Verbascum phoeniceum; виды камени-
стых осыпей и мелкоземистых площадок в гранитных скалах – Arabis pendu-
la L., Chenopodium hybridum L., Herniaria glabra, Plantago depressa Schltdl.
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Луговой комплекс представлен 22 видами, включает растения суходоль-
ных лугов – Achillea millefolium L., Amoria repens (L.) C. Presl, Bromopsis 
inermis (Leyss.) Holub, Calamagrostis epigeios (L.) Roth, Carum carvi, Crepis 
tectorum, Cuscuta europaea L., Dracocephalum ruyschiana, Elytrigia repens, 
Knautia arvensis, Medicago falcata L., Melilotus officinalis, Plantago media L., 
Rumex thyrsiflorus Fingerh., Taraxacum officinale, Trifolium pratense L., Vicia 
tenuifolia; солонцеватых лугов – Cirsium esculentum (Siev.) C.A. Mey., Melilo-
tus dentatus (Waldst. et Kit.) Pers., Polygonum patulum M. Bieb., Rumex pseudo-
natronatus (Borbrs) Borbrs ex Murb.

Долинный комплекс включает 23 вида, обитающих по берегам рек и 
озер, – Agrostis stolonifera, Bidens tripartita, Carex leporina, Persicaria lapathi-
folia, Phragmites australis, Rorippa palustris; виды пойменных комплексов (ле-
сов, зарослей кустарников) – Calystegia sepium, Galium uliginosum, Geranium 
sibiricum, Humulus lupulus, Lamium album, Lycopus europaeus, Stachys palus-
tris, Urtica dioica; виды сырых лугов по поймам рек и берегам озер (часто 
используемых под выпас) – Alchemilla subcrenata, Cirsium setosum (Willd.) 
Besser, Potentilla anserina, Rumex confertus, R. crispus, Plantago major; вид, 
предпочитающий сырые тенистые овраги, обрывы, – Tussilago farfara L.

Кустарниковый комплекс (34 вида) крайне неоднороден, в него включе-
ны виды кустарниковых зарослей – Cuscuta lupuliformis Krock., Echinops 
sphaerocephalus, Fallopia convolvulus (L.) A. Love, Galium vaillantii DC. 
et DC., G. mollugo L., Geum aleppicum Jacq., а также некоторые луговые – 
Arabis glabra, Centaurea scabiosa, Cerastium holosteoides Fr., Euphorbia vir-
gata, Hieracium umbellatum L., Medicago lupulina, Melandrium album (Mill.) 
Garcke, Oberna behen (L.) Ikonn., Odontites vulgaris Moench, Pimpinella sax-
ifraga, Sonchus arvensis L., Verbascum thapsus, Vicia cracca, V. sepium L. и 
лугово-степные виды – Achillea asiatica, Anagallidium dichotomum, Anthemis 
subtinctoria, Artemisia glauca Pall. ex Willd., Cerastium arvense L., Euphrasia 
pectinata, Linaria vulgaris, Lithospermum officinale, Poa angustifolia, Potentilla 
argentea, Onobrychis arenaria (Kit.) DC., чаще встречающиеся на исследуе-
мой территории в зарослях кустарников.

Лесной комплекс составляют 10 видов. Собственно лесных видов не 
выявлено, комплекс представлен растениями лесных лугов и опушек – 
Chamaenerion angustifolium, Cirsium serratuloides, Dactylis glomerata, Equi-
setum pratense, Festuca pratensis, Jacobaea vulgaris Gaertn., Leucanthemum 
vulgare, Prunella vulgaris, Rumex acetosa, R. acetosella L.

В составе апофитов преобладают виды степного (27,6%) и кустарнико-
вого (27,6%) комплексов. Затем следуют виды долинного (18,7%) и луго-
вого (17,9%) комплексов, лесной (8,2%) самый малочисленный. Широкое 
распространение степных и луговых видов на рудеральных местообитаниях 
связано и с тем, что степная часть территории западных низкогорий Алтая 
наиболее антропогенно трансформирована – степные пространства распа-
ханы, луговые и пойменные, а также неудобья (сопочные массивы) исполь-



88

зуются под выпас. Лесные комплексы также подвергаются антропогенному 
воздействию. В горно-лесной части территории антропогенные местооби-
тания – это вырубки и лесные дороги, территории небольших населенных 
пунктов (иногда уже нежилых), а также туристические стоянки и тропы (в 
районе г. Синюха и оз. Белое). Добыча полезных ископаемых носит здесь 
локальный характер. Нарушенные в результате ее земли – это отвалы горно-
рудного производства и карьеры от добычи поделочных камней и строитель-
ных материалов.

В синантропной флоре западных низкогорий Алтая 31 вид включен в 
Черную книгу флоры Сибири [45]. В их числе:

– Виды-«трансформеры» (статус 1), которые активно внедряются в есте-
ственные и полуестественные сообщества, изменяют облик экосистем, нару-
шают сукцессионные связи, выступают в качестве эдификаторов и доминан-
тов, образуют значительные по площади одновидовые заросли, вытесняют 
или препятствуют возобновлению видов природной флоры, – Echinocystis 
lobata, разрастающийся в поймах рек, у жилья, на пустырях; Acer negundo, 
произрастающий в населенных пунктах, лесополосах, у дорог, в пойменных 
лесах; Solidago canadensis на исследуемой территории пока не выходит за 
пределы поселений.

– Чужеродные виды (статус 2), активно расселяющиеся и натурализую-
щиеся в нарушенных полуестественных и естественных местообитаниях, – 
Centaurea diffusa и C. jacea. довольно широко распространены на исследуе-
мой территории на залежах, где могут образовывать почти монодоминатные 
заросли, по обочинам дорог, на лугах и лесных полянах; Conyza canadensis, 
Cyclachaena xanthiifolia распространяются вдоль дорог и в населенных пун-
ктах; Medicago sativa, Pastinaca sylvestris, Tripleurospermum inodorum, расту-
щие по обочинам дорог, в населенных пунктах, встречаются часто в зарос-
лях кустарников и по лугам; Armoracia rusticana культивируется, дичает по 
мусорным местам, у жилья; Ulmus laevis, U. pumila еще не столь активно 
расселяются по территории, их можно обнаружить близ населенных пун-
ктов и мест посадок.

– Чужеродные виды (статус 3), расселяющиеся и натурализующиеся в 
настоящее время в нарушенных местообитаниях, – Echinochloa crusgalli, 
встречающийся в основном по окраинам полей; Amoria hybrida (L.) C. Presl, 
Conium maculatum, Echium vulgare, Hordeum jubatum L., Plantago lanceola-
ta L., Sisymbrium officinale (L.) Scop., произрастающие на залежах, у жилья, 
дорог; Helianthus tuberosus культивируется, дичает по мусорным местам в 
пределах населенных пунктов.

– Потенциально инвазионные виды (статус 4), способные к возобновле-
нию в местах заноса и проявившие себя в других регионах Сибирского феде-
рального округа в качестве инвазионных, – Atriplex sagittata, Axyris amaran-
thoides, Lactuca serriola, Lepidium densiflorum, встречающиеся у жилья и по 
обочинам дорог; в основном в пределах населенных пунктов произрастает 
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Lepidotheca suaveolens; культивируются, дичают по мусорным местам, у жи-
лья, в лесополосах, у дорог Saponaria officinalis, Malus baccata; по берегам 
рек, в зарослях кустарников произрастают Cuscuta europaea, C. lupuliformis; 
находки на территории Cuscuta approximata Bab., C. campestris Yuncker. пока 
единичны.

К потенциально инвазионным можно отнести два вида – Cirsium serru-
latum, C. vulgare, которые распространяются вдоль дорог с сопредельной 
территории Казахстана. Также мы отмечаем в последние годы активное рас-
селение по обочинам дорог апофита Echinops sphaerocephalus.

В целом адвентивные виды во флоре западных низкогорий Алтая со-
ставляют 11,6% (с учетом 26 видов, не включенных в анализ, см. выше). 
Во флоре Алтайского края чужеродные виды составляют 13,7% [54]; Ре-
спублики Алтай – 10,6% [55, 56]; Кемеровской области – 11% [57]; Бай-
кальской Сибири – 13% [58]. В региональных флорах Восточной Европы 
доля адвентивных видов доходит до 20–25% [59], например, адвентивная 
флора Московской области насчитывает около 25% от общего числа видов 
сосудистых растений [60]. В мировом масштабе для 56% материковых ре-
гионов доля натурализованных пришельцев не превышает 10%, и только 
2% территорий (умеренные и субтропические области Северной Америки 
и Австралии) характеризуются высокими уровнями натурализации адвен-
тивных растений – 40% и выше [61]. Число заносных видов зависит от 
площади территории, широтного градиента, длительности периода, в те-
чение которого происходит занос новых видов, степени урбанизации. Так, 
в лесных экосистемах Европы выявлено в общей сложности 386 чужерод-
ных видов (что составляет 7% всех зарегистрированных сосудистых рас-
тений) [62], тогда как адвентивная фракция в городских флорах Средней 
Европы составляет 40,3% [59].

Флора западных низкогорий Алтая протестирована по шкалам геме-
робиальности [44, 52] и гемероботолерантности [51]. По шкале Н.Г. Иль-
минских определены 656 видов (58,5% от флоры исследуемой террито-
рии); шкале М.М. Черосова, Б.Н. Пестрякова, разработанной для Якутии 
[50], – 515 (46,6%); шкале немецких исследователей С. Клотца, В. Кюника, 
Д. Франка [47–49] – 521 (47,2%). В их числе аборигенные виды – 50,6; 
43,1; 39,7% соответственно. Эти шкалы разработаны для территорий, от-
личных по климатическим (как отмечалось ранее [50], в условиях Якутии 
степень гемеробии многих видов изменяется) и экономическим условиям, 
и не могут использоваться для характеристики флоры западных низкого-
рий Алтая. Высокое соответствие демонстрирует амплитудно-оптимумная 
шкала гемероботолерантности, разработанная для юга Сибири [51], где 
представлены данные для 1 015 видов (91,9%) исследуемой флоры; в их 
числе аборигенные растения – 92,8%. Тестовый вариант шкалы представ-
лен в программе IBIS (версия 7.2), неполные (предварительные) статусы 
имеют 100 видов исследуемой флоры. Интегральный индекс нарушенно-
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сти для флоры западных низкогорий Алтая – 3,5% (9 градаций в шкале), ее 
апофитной фракции – 3,3. В составе синантропной фракции флоры запад-
ных низкогорий Алтая существенно возрастает доля высокотолерантных 
видов, что показывает распределение оптимумов индикаторов по градаци-
ям шкалы (табл. 4).

Таблица 4 [Table  4]
Распределение оптимумов индикаторов по градациям 

шкалы гемероботолерантности
[Distribution of indicator optimums on the hemeroby scale], %

Градации шкалы 
гемероботоле-

рантности
[Grades of the hem-
eroby scale (1-9)]

Флора юга 
Сибири

[Flora of the south 
of Siberia]*

Флора западных низко-
горий Алтая в целом

[Flora of the western 
lowlands of the Altai 

mountains, in general]

Синантропная 
фракция флоры
[The synanthropic 

fraction of the flora]

1 3,262 5,520 0,368
2 24,185 31,855 6,985
3 16,474 22,443 9,191
4 10,346 8,959 6,985
5 7,084 5,973 9,191
6 9,621 5,430 13,603
7 9,720 5,158 17,279
8 7,545 6,063 22,794
9 2,273 0,453 0,735

Статус не 
определен
[Undefined status]

0 8,145 12,868

* Данные для юга Сибири [51] рассчитаны для 2 747 таксонов-индикаторов.
[* Data for the south of Siberia [51] were calculated for 2 747 indicator taxons].

Наиболее высокие показатели гемероботолерантности (градации 8 и 9) 
у 65 видов синантропной флоры, в их числе апофиты (Artemisia sieversiana, 
A. vulgaris, Bromopsis inermis, Carduus crispus, Chelidonium majus, Chenopo-
dium album, Cirsium setosum, Convolvulus arvensis, Crepis tectorum, Galeopsis 
bifida, Geranium sibiricum, Lappula squarrosa, Persicaria scabra, Polygonum 
aviculare, Taraxacum officinale и др.) и 28 адвентивных растений (Conium 
maculatum, Conyza canadensis, Echinochloa crusgalli, Echinocystis lobata, 
Echium vulgare, Lepidium ruderale, Medicago sativa, Panicum miliaceum, Pas-
tinaca sylvestris, Tragopogon dubius, Tripleurospermum inodorum). В то же 
время для 32 адвентивных видов статус гемероботолерантности на юге Си-
бири пока не определен; в их числе как изредка единично или небольшими 
зарослями встречающиеся (Anchusa officinalis, Asperugo procumbens, Bro-
mus squarrosus, Cuscuta campestris, C. epithymum, Datura stramonium, Draba 
huetii, Lapsana communis, Lycopsis orientalis, Silene dichotoma), так и образу-
ющие обширные заросли виды (Cyclachaena xanthiifolia, Euphorbia falcata, 
Galium vaillantii, Solidago canadensis).

Доля адвентивных видов во флоре, а также анализ по шкале гемеробото-
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лерантности свидетельствуют о невысокой степени трансформации флоры 
западных низкогорий Алтая, несмотря на то, что данная территория исполь-
зуется в сельском хозяйстве и горнодобывающей промышленности более 
300 лет. Причинами, сдерживающими распространение синантропных рас-
тений, являются отсутствие крупных авто- и ж.-д. магистралей и низкий 
уровень урбанизации. Интенсивное развитие туристической инфраструкту-
ры может привести к увеличению антропогенной трансформации флоры.

Заключение

Таким образом, установлено, что современный состав синантропной 
флоры западных низкогорий Алтая включает 272 вида, из которых 105 яв-
ляются чужеродными, а 167 апофитами. Анализ таксономической структу-
ры показал, что спектр ведущих семейств синантропной фракции близок к 
таковому генеральной совокупности флоры, но его структура изменяется – 
понижается ранг Poaceae, Fabaceae, Rosaceae, Cyperaceae; на лидирующие 
позиции выходят Brassicaceae, Lamiaceae, Chenopodiaceae. Анализ типоло-
гических элементов синантропной флоры выявил, что это главным образом 
широкоареальные виды (голарктические, палеарктические, западнопалеар-
ктические, космополиты), предпочитающие местообитания с небольшим пе-
риодическим недостатком влаги или с достаточным увлажнением, – ксеро-
мезофиты и мезофиты; две трети от общего числа являются непетрофитами. 
Данные эколого-ценотического анализа показывают, что 55% аборигенных 
видов апофитов, переходящих на антропогенные местообитания, относятся 
к степному и кустарниковому комплексам. Доля адвентивных видов (11,6%) 
и данные анализа по шкале гемероботолерантности свидетельствуют о не-
высокой степени антропогенной трансформации флоры западных низкого-
рий Алтая.
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Synanthropic flora of the western lowlands of the Altai mountains

The aim of the research was to study the composition and the characteristics of the 
synanthropic flora of the western lowlands of the Altai mountains. The territory is located 
in the north-west of the Altai mountains (See Fig. 1). It is represented by the Kolyvan 
Ridge and a part of the adjacent Pre-Altai Plain with low stony arrays along the Alei 
river, the Loktevka river, the Belaya river and the Charysh River (within geographical 
coordinates 50°45ꞌ-51°45ꞌN, 81°35ꞌ-82°46ꞌE). About 300 years ago, on this territory 
there were discovered deposits of non-ferrous metals and ornamental stones. The start of 
mining originated from the beginning of deforestation and plowing of the adjacent steppe 
territories. Besides agricultural use, touristic and recreational use of the territory is being 
intensively developed nowadays. However, the western lowlands of the Altai mountains 
are the main areas for keeping the biological diversity of the Altai-Sayan region, especially 
the steppe biome. Therefore, synanthropic plants of this region need to be studied due to 
the anthropogenic pressure on natural ecosystems that creates a problem today. 

We have been studying the synanthropic flora of the western lowlands of the Altai 
mountains since 1996. This research includes the results of our field studies published 
earlier [Maslova OM, 2003] and recently (the herbarium is kept at ALTB and KUZ), as 
well as data of other researchers [Ebel AL, 2012; Silant’eva MM, 2013; Kopitina TM, 
Terehina TA and Nekrasova NV, 2003; Kleshcheva E, Korolyuk A and Lashchinsky N, 
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2005; Usik NA, 2014]. In the synanthropic flora, we included species which are 
adventive on the studied area and apophytes encountered in disturbed habitats. We 
analyzed systematic and typological structure of the synanthropic flora to identify its 
characteristics. The flora of the western lowlands was tested according to hemerobility 
[Kunick W, 1974; Klotz S, 1984; Frank D and Klotz S, 1990; Pestryakov BN, 
Cherosov MM and Ishbirdin AR, 2011] and hemeroby [Zverev AA, Sheremetova SA 
and Sheremetov RT, 2018] scales in the app IBIS (version 7.2).

We established that the flora of the western lowlands of the Altai mountains is 
represented by 1105 species, 455 genera and 109 families of vascular plants. The 
synanthropic fraction of the flora embraces 272 species, 173 genera and 41 families. 
Families Asteraceae, Brassicaceae, Poaceae, Chenopodiaceae, Lamiaceae are prevalent 
while Fabaceae, Rosaceae, Cyperaceae are losing their leading positions, traditional 
for the natural flora (See Table 1). Such genera as Chenopodium (8 species); Potentilla 
(7); Centaurea, Artemisia, Cirsium, Rumex (6 species each); Cuscuta, Plantago 
and Trifolium (including Amoria) (5 species each) are equally represented. The 
arealological analysis was carried out on the basis of the modern settlement of species; 
11 types of areas were identified in the synanthropic fraction (See Table 2). Among alien 
species, Holarctic species hold the first place while Palearctic species prevail among 
apophytes. Ecological analysis was executed for the synanthropic fraction as a whole 
and its individual parts (apophytes and alien species) for two factors: the relation of 
plants to the conditions of moistening (See Table 3) and the stony substrate. In the 
synanthropic flora, xeromesophytes and mesophytes are prevalent. According to the 
stony factor of the substrate, two ecological groups were revealed: optional petrophytes 
(29.4%) and non-petrophytes (70.6%). There were 6 floristic complexes identified in 
the eco-coenotic structure of the synanthropic flora: ruderal, steppe, meadow, valley, 
shrub and forest. 105 adventive species and 44 apophytes are attributed to the ruderal 
complex. These are plants that are widespread in the anthropogenic habitats. Among 
them are apophytes, such as Amaranthus retroflexus L., Arctium lappa L., Carduus 
crispus L., Chelidonium majus L., Chenopodium album L., Convolvulus arvensis L., 
Cynoglossum officinale L., Descurainia sophia (L.) Webb ex Prantl, Dracocephalum 
thymiflorum L., Lactuca serriola L., Polygonum aviculare L., Psammophiliella muralis 
(L.) Ikonn., Setaria pumila (Poir.) Roem. et Schult., Sisymbrium loeselii L., and 
Spergularia rubra (L.) J. Presl et C. Presl. Some apophytes (123) are also found in 
natural (or intact) communities. The steppe complex includes 34 species encountered 
in common (Lappula consanguinea (Fisch. et C.A. Mey.) Guerke, Orobanche cumana 
Wallr., Sisymbrium polymorphum (Murray) Roth) and stony steppes (Artemisia frigida 
Willd., Erysimum cheiranthoides L., Potentilla bifurca L., Teloxys aristata (L.) Moq.). 
The meadow complex comprises 22 species from dry (Achillea millefolium L., Amoria 
repens (L.) C. Presl, Bromopsis inermis (Leyss.) Holub, Calamagrostis epigeios (L.) 
Roth, Medicago falcata L., Trifolium pratense L.) and saline (Cirsium esculentum 
(Siev.) C.A. Mey., Melilotus dentatus (Waldst. et Kit.) Pers., Polygonum patulum M. 
Bieb.) meadows. The valley complex contains 23 species (Calystegia sepium (L.) R. Br., 
Cirsium setosum (Willd.) Besser, Lycopus europaeus L., Potentilla anserina L.). The 
shrub complex (34 species) is extremely heterogeneous (Cuscuta lupuliformis Krock., 
Fallopia convolvulus (L.) A. Love, Galium vaillantii DC. et DC., Sonchus arvensis 
L., Artemisia glauca Pall. ex Willd.). The forest complex (10 species) is represented 
by the plants of forest meadows and forest edges (Chamaenerion angustifolium (L.) 
Scop., Dactylis glomerata L., Leucanthemum vulgare Lam., Prunella vulgaris L., 
Rumex acetosella L.). From the synanthropic flora of the western lowlands of the Altai 
mountains, 31 species are included in the Black Book of Siberian flora. On the whole, 
the adventive species in the flora of the western lowlands of the Altai mountains rise 
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up to 11.6%. To compare, the part of the alien species in the flora of Altai Region is 
13.7%, in the Altai Republic - 10.6%, in Kemerovo Region - 11% and in the Baikal 
Siberia - 13%. In regional floras of Eastern Europe the part of alien species reaches 20-
25%. The low level of urbanization and the absence of large transport routes restrains 
the spread of synanthropic plants. On the contrary, the increasing use of the territory for 
recreational and touristic purposes leads to the intensification of the anthropogenic flora 
transformation. We found out that to analyze the flora of the western lowlands of the 
Altai mountains, any scale of hemerobility and hemeroby is not suitable, specifically 
the scales of hemerobility developed for East Germany (DHEM), the Northern Volga 
region (IHEM) and the Yakutia (YA_HEM). This fact arises from a low compliance of 
these scales (IHEM - 58.5%; YA_HEM - 46.6%; DHEM - 47.2%) to the floristic list of 
the area being subject of studies. A high compliance was proved by using the hemeroby 
scale developed for the south of Siberia whose data amount to 91.9% of the studied 
flora. The integral disturbance index was calculated using the IBIS program. For the 
flora of the western lowlands of the Altai mountains, it is equal to 3.5 (9 grades in the 
scale); its apophytic fraction is 3.3. In the composition of the synanthropic fraction 
of the flora of the western lowlands of the Altai mountains, the proportion of highly 
tolerant species (gradations 8-9) significantly increases (See Table 4).

We can conclude that the modern composition of the synanthropic flora includes 
105 alien species and 167 apophyte species. In the spectrum of the leading families 
of the synanthropic flora, we revealed significant modifications as compared with the 
data of the overall flora complex. The analysis of typological elements established that 
synanthropic plants are mainly species widespread in large areas (Holarctic, Palearctic, 
West Palaearctic, cosmopolites); most of them are xeromesophytes and mesophytes; 
two thirds of them are non-petrophytes. Eco-cenotic analysis data show that 55% 
of aboriginal apophytes that migrate to anthropogenic habitats belong to the steppe 
and shrub complexes. The part of alien species (11.6%), as well as the results of the 
analysis on the hemeroby scale, indicate a low degree of transformation of the flora of 
the western lowlands of the Altai mountains.

The paper contains 1 Figure, 4 Tables and 62 References.
Key words: higher vascular plants; alien species; invasive plants; anthropogenic 
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Биология Thymus dmitrievae Gamajun. (Lamiaceae)  
на заповедной территории (заповедник Аксу-Жабаглы)
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Изучены архитектура и онтоморфогенез Тhymus dmitrievae в условиях 
высокогорных степей Таласского Алатау (заповедник Аксу-Жабаглы). 
Установлено, что жизненная форма вида – кустарничек. Впервые в структуре 
побеговой системы Т. hymus dmitrievae выделено три архитектурные единицы, 
которые отличаются по положению составной скелетной оси: ортотропно-
плагиотропная, плагиотропная, ортотропная. Показано, что при изменении 
условий произрастания у особей вида проявляется поливариантность развития. 
На участках субстрата, свободных от каменисто-щебнистых выходов в 
степи, архитектура Т. dmitrievae складывается за счет многократного 
повторения всех архитектурных единиц. Взрослая особь представляет собой 
куртину, состоящую из первичного и парциальных кустов. В морфогенезе особи 
проходят фазу первичного побега, первичного куста, куртины, парциального 
куста и системы парциальных кустов. У Т. dmitrievae на почвенно-щебнистом 
субстрате структура складывается за счет многократного повторения двух 
архитектурных единиц: плагиотропной и ортотропной. В морфогенезе особи 
проходят фазы первичного побега и первичного куста. Особенности развития 
T. dmitrievae являются механизмами адаптации вида к произрастанию в 
высокогорных степях. 

Ключевые слова: Тhymus dmitrievae; архитектурная единица; морфогенез; 
морфологическая адаптация; кустарничек; Таласский Алатау.

Введение
Изучение биологии любого вида растений подразумевает тщательное    

изучение структуры особей и их развития. В связи с этим в последнее время 
отечественными и зарубежными исследователями применяется архитектур-
ных анализ, позволяющий детально изучить побеговую систему и изменение 
архитектуры особей в онтогенезе. Накопленный фактический материал от-
ражает особенности архитектуры у деревьев, кустарников [1–8] и частично 
у трав [9–11]. Кустарнички в этом плане изучены слабо [12, 13]. Жизненная 



104 В.А. Черёмушкина, Е.Б. Таловская, А.Ю. Асташенков и др.

форма кустарничка характерна для видов рода Thymus L. Е.Е. Гогиной на 
примере в основном европейских видов подробно охарактеризованы их по-
бегообразование, разнообразие жизненных форм, особенности морфогенеза 
[14–16]. С позиции архитектурного подхода структура и развитие тимьянов 
в литературе практически не описаны [17, 18]. 

Тhymus dmitrievae Gamajun. (Lamiaceae Lindl.) – вид, распространенный 
в Средней Азии в горах Тянь-Шаня [19]. Его местообитания приурочены 
к открытым каменистым склонам, скальным выходам и осыпям, древним 
моренам и долинам рек. Т. dmitrievae произрастает в степных сообществах 
лесного, субальпийского и альпийского поясов гор, где образует локальные 
популяции. Единично особи вида встречаются в арчевом поясе с Juniperus 
semiglobosa Regel, J. turkestanica Kom. и Picea schrenkianа Fisch. et Mey. 
[20, 21]. Исследования Г.А. Атажановой c соавт. [22] показали, что эфирное 
масло Т. dmitrievae обладает высокой цитотоксической активностью и яв-
ляется источником новых соединений с противоопухолевым действием. По 
данным А.П. Гамаюновой и А.А. Дмитриевой [19], Т. dmitrievae в разных 
местах обитания отличается плотностью головчатого соцветия, размерами 
листьев, формой зубцов чашечки и её опушением. Данные о биологии вида 
в литературе отсутствуют. Цель работы – изучение архитектуры и морфоге-
неза Т. dmitrievae для выявления морфологических механизмов адаптации к 
условиям произрастания.

Материалы и методики исследования

Исследование проведено на территории заповедника Аксу-Жабаглы. 
Заповедник занимает большую часть северо-западной оконечности Талас-
ского Алатау и смежный с ним участок Угамского хребта. Местообита-
ния вида приурочены к степям, расположенным по каменисто-щебнистым 
склонам гор, моренам и осыпям среднегорий (1 700–2 300 м над ур. м.) и 
высокогорий (2400–3300) [23]. Т. dmitrievae нередко доминирует в соста-
ве томилляров, встречающихся локально по всей территории заповедника 
[24]. Почвенный покров в местах произрастания вида покрыт щебнем, не-
редко с выходами крупных камней до метра в диаметре.

Материал собран в ущелье р. Кши-Каинды, северный макросклон Та-
ласского Алатау. Для анализа архитектуры особей Т. dmitrievae выбрано два 
участка, отличающихся по характеру субстрата.

1. Верховье р. Кши-Каинды, склон западной экспозиции, крутизна 20°, 
высота 2 206 м над ур. м. (42°22'3''N, 70°34'37''E). Верхняя граница арче-
вого пояса, разнотравно-типчаковая высокогорная степь (Festuca kryloviana 
Reverd., Poa bulbosa L., Helictotrichon pubescens (Huds.) Pilg., Carex dimor-
photheca Stschegl., Pedicularis dubia B. Fedtsch., Artemisia aschurbajewii 
C. Winkl.). Почвы темно-коричневые с выходами камней. Общее проектив-
ное покрытие травостоя 30%, проективное покрытие Т. dmitrievae – 2%. 
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2. Среднее течение р. Кши-Каинды, склон восточной экспозиции, крутиз-
на 15°, высота 1 808 м над ур. м. (42°24'25''N, 70°34'4''E). Пояс арчевников, 
закустаренная разнотравно-ковыльная высокогорная степь (Dasiphora phyl-
localyx Juz., Stipa capillata L., Helictotrichon pubescens (Huds.) Pilg., Carex 
dimorphotheca Stschegl., Ziziphora clinopodioides Lam., Т. dmitrievae). Почвы 
выщелоченные, покрытые щебнем. Общее проективное покрытие травостоя 
30%, проективное покрытие вида – 3%. 

В соответствии с классификацией М.Т. Мазуренко и А.П. Хохрякова [25] 
в структуре куста у T. dmitrievae выделены эфемерные побеги, побеги ветвле-
ния и формирования, составная скелетная ось. Эфемерный побег – однолет-
ний, выполняет роль обогащения куста ассимиляционными и репродуктив-
ными органами, не участвует в построении многолетней системы побегов. 
Развивается силлептически. Побег ветвления – многолетний, предназначен 
для увеличения вегетативной многолетней массы ассимиляционных орга-
нов и семенной продуктивности. В основном развивается из зимующих по-
чек. Побег формирования – это многолетний побег, выполняющий функцию 
омоложения побеговой системы куста и завоевания нового пространства; 
является основой для построения составной скелетной оси. Развивается 
из спящей или зимующей почки. Составная скелетная ось (ССО) – это со-
вокупность последовательно сменяющих друг друга многолетних побегов 
формирования. Она развивается на основе моноподиально нарастающего 
побега формирования. После отмирания терминальной почки побега из 
спящей почки, наиболее близкой к месту отмирания, развивается новый за-
мещающий побег формирования, повторяющий предыдущий. Нарастание 
ССО T. dmitrievae моноподиально-симподиальное. Каждый побег форми-
рования в структуре оси представляет собой её прирост. В зависимости от 
происхождения выделены главная и материнская ССО. Главная ССО – это 
ось, которая сформировалась на основе первичного побега и имеет связь с 
главным корнем, материнская ССО – это любая ось n-го порядка. На главной 
и материнской ССО развиваются CCO 1-го (или n+1), 2-го (или n+2) и т.д. 
порядков. В работе применены термины: розеточный, безрозеточный, полу-
розеточный [26], верхнерозеточный [27] и среднерозеточный побег [28]. 

При описании побеговой системы T. dmitrievae использован архитектур-
ный подход и выделена архитектурная единица [1, 18, 29]. Архитектурная 
единица (АЕ) – это основная структурно-функциональная единица, содер-
жащая полный набор всех иерархически соподчиненных структур. Она ха-
рактеризуется определенным набором признаков (направление роста, рас-
положение репродуктивных структур, особенности нарастания, положение 
почек возобновления, число единиц более низкого уровня (метамер, элемен-
тарный побег, модуль), длина и т.д.) и является стабильной у каждого вида 
растения (меняется только количественно в зависимости от условий произ-
растания растения) [1]. Многократное повторение АЕ приводит к формиро-
ванию общей архитектуры растения [29]. Архитектурная единица T. dmit-
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rievae состоит из главной (или материнской n-го порядка) ССО, ССО 1-го 
(или n+1) порядка, одиночных побегов формирования 1-го порядка, побегов 
ветвления и эфемерных побегов. 

Онтогенез T. dmitrievae изучен согласно концепции дискретного описа-
ния, разработанной Т.А. Работновым и А.А. Урановым [30]. У T. dmitrie-
vae выделено 7 онтогенетических состояний: проросток (p), ювенильное (j), 
имматурное (im), виргинильное (v), молодое генеративное (g1), зрелое гене-
ративное (g2) и старое генеративное (g3). Фазы морфогенеза T. karatavicus 
выделены согласно характеристикам, приведенным О.В. Смирновой и до-
полненным Н.П. Савиных, В.А. Черёмушкиной [31]. 

Уточнение жизненной формы T. dmitrievae проведено с использованием 
эколого-морфологической классификации жизненных форм И.Г. Серебряко-
ва [26]. Тип биоморфы установлен в соответствии с фитоценотической клас-
сификацией O.V. Smirnova [30], построенной на особенностях простран-
ственного распределения побегов, почек возобновления и корней растения. 

Для статистического анализа на первом участке (в разнотравно-типчако-
вой высокогорной степи) из 250 изученных особей отобрано по 25 особей 
каждого онтогенетического состояния. У каждой особи подсчитано число 
вегетативных и генеративных побегов в структуре куста, их длина, число 
составных скелетных осей и парциальных кустов, диаметр куста. Стати-
стическая обработка полученных данных проведена с помощью программы 
Microsoft Excel. Для каждого признака рассчитана средняя арифметическая 
со стандартной ошибкой, статистическая значимость различий рассчитана с 
помощью t-критерия Стьюдента (95%-ный уровень значимости).

Результаты исследования и обсуждение

В условиях высокогорных степей Таласского Алатау T. dmitrievae раз-
вивается по-разному. При изменении условий произрастания у особей вида 
меняются архитектура, ход онтоморфогенеза и тип биоморфы. 

Изучение T. dmitrievae, произрастающего на свободных от каменисто-щеб-
нистых выходов участках субстрата в разнотравно-типчаковой высокогорной 
степи показало, что в его популяции встречаются особи как семенного, так и 
вегетативного происхождения. В ходе морфогенеза генета последовательно 
проходит фазу первичного побега, первичного куста, куртины; рамета про-
ходит фазу парциального куста, системы парциальных кустов. 

На начальных этапах онтогенеза (проросток, ювенильное состояние) осо-
би представляют собой ортотропный первичный побег (рис. 1). Побег про-
ростка имеет две семядоли и одну-две пары супротивно расположенных на-
стоящих листьев. Семядоли широкояйцевидные с сердцевидным основанием 
и выемчатой верхушкой, мелкие, до 0,4 см длины, черешковые. Листовые 
пластинки проростка также до 0,4 см длины, эллиптической формы с корот-
ким черешком до 0,1 см длины. Гипокотиль 0,9 см, эпикотиль 0,6 см длины. 

В.А. Черёмушкина, Е.Б. Таловская, А.Ю. Асташенков и др.
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Рис. 1. Схема морфогенеза генеты Thymus dmitrievae (1 – эфемерный генератив-
ный побег; 2 – дициклический генеративный побег ветвления; 3 – ортотропный 

вегетативный побег формирования; 4 – плагиотропный вегетативный побег 
формирования; 5 – первичный куст; 6 – парциальный куст в составе куртины;
7 – главный корень; 8 – вторично стержневой корень; a – вегетативный побег;

b – соцветие; c – придаточный корень; d – почка; e – годичный прирост вегетативного 
и генеративного побега соответственно; f – утолщенный многолетний участок побега 

или оси; g – узел; h – сближенные узлы; i – уровень почвы; онтогенетические 
состояния: p – проросток, j – ювенильное, im – имматурное, v – виргинильное, 
g1 – молодое генеративное, g2 – зрелое генеративное, g3 – старое генеративное)

a , b  , c , d , e  , f , g , h , i 
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[Fig. 1. A development scheme of Thymus dmitrievae genet (1 - Ephemerous generative shoot; 2 - 
Bicyclic generative branching shoot; 3 - Orthotropic vegetative shoot formation; 4 - Plagiotropic 
vegetative shoot formation; 5 - Primary bush; 6 - Partial bush as part of the clump; 7 - Main root; 

8 - Secondary taproot; a - Vegetative shoot; b - Inflorescence; c - Secondary root; d - Bud; e - Annual 
growth of vegetative and generative shoots, respectively; f - Thickened perennial part of the shoot 

or axis; g - Node; h - Close nodes; i - Level of the soil; ontogenetic states: p - Seedling, j - Juvenile, 
im - Immature, v - Virginal, g1 - Young generative, g2 - Mature generative, g3 - Old generative]

Главный корень 4 см длиной. Проростки появляются весной и в этом же 
году переходят в ювенильное состояние. На побеге ювенильных особей со-
храняются сухие семядольные листья и развертываются еще 2–3 пары на-
крест супротивных листьев. 

По структуре первичный побег верхнерозеточный длиной до 1,5 см. 
В пазухах всех листьев закладываются почки. Главный корень ветвится (до 
III порядка), удлиняется и достигает 7 см. Семенное возобновление T. dmi-
trievae очень слабое. Проростки и особи ювенильного состояния в популя-
ции единичны. 

На второй год развития у имматурных особей ортотропный первичный 
побег состоит из двух годичных приростов (первого – верхнерозеточного и 
второго – розеточного) и достигает 2 см. Из почек в пазухах листьев первого 
годичного побега развертываются ортотропные верхнерозеточные вегета-
тивные побеги. Образуется моноцентрический первичный куст. Фаза пер-
вичного куста сохраняется на протяжении следующих 6 лет. В имматурном 
состоянии особи находятся два года. За этот период первичный побег дости-
гает длины 2,5 см и состоит из трех годичных приростов. Развертываются 
почки в пазухах листьев второго годичного прироста, общее число боковых 
побегов колеблется от 3 до 5 шт. (таблица). Диаметр куста не превышает 
3 см. Длина главного корня до 8 см, ветвление до IV порядка. 

Биометрические показатели онтогенетических состояний 
особей Thymus dmitrievae

[Biometric indices of ontogenetic states of Thymus dmitrievae individuals]

Биометрические показатели
[Biometric indices]

Онтогенетические состояния
[Ontogenetic states]

im v g1
g2 g3

Число вегетативных побегов, шт. 
[Number of vegetative shoots, pcs.] 4,0±0,3 6,5±0,5 21,6±0,8 45,3±0,3 26,0±0,5

Длина вегетативных побегов, см
[Length of vegetative shoots, cm] 1,8±0,4 1,6±0,3 1,9±0,2 2,2±0,4 1,2±0,3

Диаметр особи, см
[Individual diameter, сm] 1,5±0,2 4,4±0,6 15,4±0,3 38,0±0,3 26,3±0,5

Число генеративных побегов, шт.
[Number of generative shoots, pcs.] 11,1±0,4 27,8±0,4 9,7±0,4

Длина генеративных побегов, см
[Length of generative shoots, cm] 1,9±0,2 2,4±0,3 2,2±0,2

Число ортотропно-плаги-
отропных ССО, шт.
[Number of orthotropic-
plagiotropic СSA, pcs.]

5,3±1,2 1,5±0,3
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Биометрические показатели
[Biometric indices]

Онтогенетические состояния
[Ontogenetic states]

im v g1
g2 g3

Число плагиотропных ССО, шт.
[Number of plagiotropic СSA, pcs.] 1,5±0,3 2,0±0,3 7,9±0,7 3,3±0,3

Число ортотропных ССО, шт.
[Number of orthotropic СSA, pcs.] 1,8±0,5 8,4±1,5 11,9±0,8

Число парциальных кустов, шт.
[Number of partial bushes, pcs.] 3,2±0,6 1,1±0,2
Примечание. Представлено среднеарифметическое значение признака с ошибкой средне-
го. При подсчете ортотропно-плагиотропных ССО не учитывали главную ортотропно-
плагиотропную ось. ССО – составная скелетная ось.
[Note. The arithmetic mean value of the feature and the error of the arithmetic mean value are given in the 
Table. When calculating orthotropic-plagiotropic compound skeletal axes, the main orthotropic-plagiotro-
pic axis was not taken into account. СSA - Compound skeletal axis].

На четвертый год рост первичного побега заканчивается из-за отмирания 
терминальной почки в зимний период. Особи переходят в виргинильное со-
стояние, их нарастание с моноподиального меняется на акросимподиальное. 
Боковой побег, близкий по положению к месту отмирания, становится заме-
щающим побегом формирования и впоследствии полегает. Формируется ор-
тотропно-плагиотропная моноподиально-акросимподиально нарастающая 
главная ССО. Боковые побеги сохраняют ортотропное положение и продол-
жают моноподиально нарастать. К концу пятого года в структуре куста про-
слеживается дифференциация боковых побегов: побеги в базальной части 
главной ССО полностью полегают и становятся основой для плагиотроп-
ных осей (ССО 1-го порядка), остальные сохраняют ортотропное направ-
ление роста и являются основой для формирования ортотропных ССО 1-го 
порядка. За счет ветвления боковых побегов диаметр куста увеличивается 
до 7 см. Главный и боковые корни I порядка утолщаются. Длина главного 
корня более 10 см. 

На шестой год особи переходят в молодое генеративное состояние. Из 
силлептических почек годичных вегетативных побегов развертываются 
боковые безрозеточные эфемерные генеративные побеги. Кроме этого, в 
структуре куста появляются дициклические полу- и среднерозеточные гене-
ративные побеги ветвления. Соцветие представляет собой головчатый тирс, 
состоящий из супротивно расположенных и сближенных 3–5 пар дихазиев. 
В структуре куста выделяются ортотропные слаборазветвленные в базаль-
ной части вегетативные побеги формирования (до 5 см длиной). Они состоят 
из двух-трех верхнерозеточных вегетативных годичных приростов. Развива-
ются эти побеги из спящих почек в узлах плагиотропных ССО 1-го порядка. 
В дальнейшем они станут основой для формирования ортотропно-плагио-
тропных ССО n-го порядка. Кроме этого, из спящих почек в базальной части 
плагиотропных ССО 1-го порядка развиваются многолетние плагиотропные 
верхнерозеточные побеги формирования, которые в дальнейшем также ста-

Окончание таблицы [Table  (end)]
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нут основой для соответствующих ССО n-го порядка. Куст разрастается, его 
диаметр достигает 20 см. Длительность молодого генеративного состояния 
1–2 года. 

На восьмой–девятый год особи переходят в зрелое генеративное состо-
яние и представляют собой куртину, состоящую из первичного и парциаль-
ных кустов. Основой для формирования парциального куста становятся ор-
тотропно-плагиотропные ССО n-го порядка, дальнейшее развитие которых 
соответствует развитию главной ортотропно-плагиотропной ССО. В том 
месте материнской оси, где развивается парциальный куст, придаточный 
корень утолщается, ветвится и становится вторично стержневым. Формиру-
ется новый центр закрепления территории. Расстояние от главного корня до 
парциального куста колеблется от 1 до 18 см.

Биоморфа меняется с моноцентрической на неявнополицентрическую. 
В зрелом генеративном состоянии особи находятся около 13 лет. За этот пе-
риод куртина разрастается до 40 см в диаметре. В ее структуре выделяются 
3–8 ортотропно-плагиотропных ССО, 5–15 плагиотропных ССО и 5–17 ор-
тотропных ССО. В составе куртины может быть от 1 до 7 укореняющих-
ся парциальных кустов. Практически все ортотропные побеги переходят к 
цветению. Особенностью побеговой системы является то, что чем выше по 
положению от субстрата располагаются побеги, тем больше в их структуре 
укороченных междоузлий, и наоборот, в структуре побегов, расположенных 
на поверхности субстрата, преобладают удлиненные междоузлия. В зрелом 
генеративном состоянии начинается вегетативное размножение, которое 
происходит в результате отмирания участка плагиотропной оси между пер-
вичным и парциальным кустами. Вегетативное размножение преобладает 
над семенным и обеспечивает самоподдержание популяции T. dmitrievae. 
К 20–21-му году материнская особь переходит в старое генеративное состо-
яние, фаза куртины сохраняется. В её структуре уменьшается число парци-
альных кустов (1–2). Оси постепенно отмирают, их сухие остатки еще неко-
торое время сохраняются в структуре куртины. Диаметр особи уменьшается 
до 20 см. В течение следующих двух лет главный корень разрушается. 

Морфогенез рамет, отделившихся от зрелой генеративной семенной осо-
би, начинается с виргинильного (молодого генеративного) онтогенетического 
состояния. Раметы представляют собой отдельные парциальные кусты. Их 
морфогенез изображен на рис. 2. Раметы последовательно переходят из од-
ного онтогенетического состояния в другое. В зрелом генеративном состоя-
нии образуется система парциальных кустов, состоящая из 2–3 парциальных 
кустов, связанных участком материнской плагиотропной оси. В дальнейшем 
в этом состоянии наступает частичная морфологическая дезинтеграция. Об-
разовавшиеся раметы второго поколения также омоложены до виргинильного 
(молодого генеративного) онтогенетического состояния и повторяют развитие 
материнской раметы. Последняя, в свою очередь, переходит в старое генера-
тивное состояние и также представляет собой систему парциальных кустов. 
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Рис. 2. Морфогенез раметы Thymus dmitrievae (обозначения, как на рис. 1; 
9 – участок материнской скелетной оси; 10 – парциальный куст (рамета сле-

дующего поколения после частичной морфологической дезинтеграции)
[Fig. 2. A development scheme of Thymus dmitrievae ramet (for symbols 

see Fig. 1 and 9 - Part of the maternal axis, 10 - Partial bush (ramet 
of the secondary generation after morphological disintegration)]
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Длительность старого генеративного состояния не превышает двух лет. 
Вторично стержневой корень материнской раметы разрушается и вся си-
стема засыхает. Онтогенез рамет одного поколения реализуется в течение 
15–17 лет.

Морфогенез рамет, отделившихся от старой генеративной семенной осо-
би, начинается с того же онтогенетического состояния. Раметы в виде пар-
циальных кустов некоторое время существуют самостоятельно, но в даль-
нейшем быстро отмирают.

В закустаренной разнотравно-ковыльной высокогорной степи на почвен-
но-щебнистом субстрате T. dmitrievae не образует скоплений. Особи вида 
располагались отдельными локусами на участках, где скапливается влага. 
В развитии T. dmitrievae выявлены отличия. Главная ССО плагиотропная, 
ССО n-го порядка также плагиотропные или ортотропные. Плагиотропные 
оси распластаны по поверхности и редко укореняются нитевидными при-
даточными корнями. Диаметр кустов может достигать 50 см. В структуре 
зрелых генеративных особей не развиваются парциальные кусты. В морфо-
генезе особи проходят лишь две фазы: фазу первичного побега (проросток и 
особи ювенильного состояния) и первичного куста (особи в имматурном – 
старом генеративном состояниях). Первичный куст сохраняется до отмира-
ния всей особи. 

С использованием архитектурного подхода у взрослых особей T. dmitrie-
vae выявлено разнообразие структуры. Установлено, что их структура скла-
дывается из разнообразных архитектурных единиц. Выделено 3 АЕ, отли-
чающихся по положению в пространстве ССО: ортотропно-плагиотропная, 
плагиотропная, ортотропная.

Архитектурная единица I
Основой АЕ I является главная (или материнская n-го порядка) ортотроп-

но-плагиотропная моноподиально-акросимподиально нарастающая ССО, 
состоящая из 3 последовательно сменяющих друг друга побегов формиро-
вания, моноподиальное нарастание каждого до трех лет (рис. 3). Также в 
состав АЕ I входят ССО 1-го (или n+1) порядка, одиночные побеги фор-
мирования 1-го порядка, побеги ветвления и эфемерные побеги. Составные 
скелетные оси 1-го (или n+1) порядка развиваются на первом, втором и в 
базальной части третьего прироста главной (или материнской n-го порядка) 
ССО. Одиночные побеги формирования 1-го порядка отличаются от побегов 
формирования в структуре главной ССО: часто они розеточные; длитель-
ность их моноподиального нарастания 2–3 года; развиваются из спящих 
почек в средней части главной ССО (или материнской n-го порядка); обе-
спечивают запас почек возобновления; приводят к увеличению плотности и 
образованию формы куста. Иногда на основе одиночных побегов формиро-
вания строятся ортотропные АЕ III, отличающиеся слабым разнообразием 
составляющих элементов (нет боковых ССО). 
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Рис. 3. Архитектурные единицы Thymus dmitrievae (1–3 – первый–третий 
побег формирования (годичный прирост) составной скелетной оси; 
4 – составная скелетная ось 1-го (или n+1) порядка; 5 – одиночный 
побег формирования; 6 – побег ветвления; 7 – эфемерный побег)

[Fig. 3. Architectural units in Thymus dmitrievae (1-3 - First-third shoot formation 
(annual growth) of the composite skeletal axis; 4 - Composite skeletal axis of the 1st 

(or n+1) order; 5 - Single shoot formation; 6 - Branching shoot; 7 - Ephemerous shoot]

Побеги ветвления и эфемерные побеги развиваются на последнем приро-
сте ССО. Архитектурная единица I может строиться как на основе главной 
ССО, так и на основе материнской ССО n-го порядка. В первом случае на-
растание главной ССО прекращается к 10 годам, ее длина достигает 26 см. 
На протяжении еще 10–13 лет ось сохраняется, постепенно разрушаясь в 
апикальной части. Её базальный участок, на котором развиваются ССО 1-го 
порядка, сохраняется практически до отмирания всей особи. Во втором слу-
чае развитие АЕ I происходит аналогично, но отмирание оси происходит 
быстрее. 

Архитектурная единица II
Структура АЕ II в целом соответствует структуре АЕ I. Она также состо-

ит из главной (или материнской n-го порядка) ССО, ССО 1-го (или n+1) по-
рядка и побегов, различных по функциональной значимости. Главная (или 
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материнская n-го порядка) моноподиально-акросимподиально нарастающая 
ССО имеет плагиотропное положение (см. рис. 3). Она также построена 
тремя последовательно сменяющими друг друга побегами формирования, 
моноподиальное нарастание каждого до 3 лет. Дифференциация боковых 
побегов и осей соответствует боковым побегам и осям АЕ I. Развитие АЕ II 
происходит двумя способами: на основе главной ССО или на основе мате-
ринской ССО n-го порядка. Первый побег формирования (первый прирост) 
оси полегает, и все замещающие побеги формирования в дальнейшем имеют 
плагиотропное направление роста. Ортотропное положение сохраняется у 
побегов ветвления и эфемерных побегов. Длина главной (материнской n-го 
порядка) ССО в структуре АЕ II больше и достигает 40 см. 

Архитектурная единица III
Основой АЕ III является материнская n-го порядка ортотропная моно-

подиально-акросимподиально нарастающая ССО, состоящая из 2–3 ПФ, 
моноподиальное нарастание каждого до двух (редко трех) лет. В отличие от 
двух описанных выше архитектурных единиц в составе АЕ III нет ССО 1-го 
(или n+1) порядка. Она образована материнской ССО n-го порядка, одиноч-
ными побегами формирования 1-го порядка, побегами ветвления и эфемер-
ными побегами (см. рис. 3). Одиночные побеги формирования 1-го порядка 
развиваются на первом–втором приросте материнской ССО n-го порядка. 
Расположение побегов ветвления и эфемерных побегов такое же, как у двух 
других АЕ. Для всех боковых побегов характерно ортотропное положение. 
Еще одной особенностью является то, что по структуре практически все по-
беги в апикальной части АЕ розеточные. Нарастание материнской ССО n-го 
порядка прекращается к 7 годам, ее длина достигает 6 см. Ось полностью 
отмирает с апикальной части. 

При описании T. dmitrievae А.П. Гамаюнова и А.А. Дмитриева [19] ука-
зывают, что жизненная форма вида – полукустарничек. Наши исследования 
показали, что в условиях высокогорных степей для T. dmitrievae характер-
на жизненная форма кустарничка (в зимний период отмирает только тер-
минальная почка побега, акросимподиальный способ нарастания побегов). 
У взрослых генеративных особей за счет формирования парциальных ку-
стов образуется несколько центров закрепления и удержания территории. 
По классификации О.В. Смирновой [30], такие виды относятся к видам с 
неявнополицентрической биоморфой. 

Анализ особенностей онтоморфогенеза и архитектуры T. dmitrievae по-
казал, что в зависимости от условий произрастания у особей проявляется 
ряд отличий. У особей, произрастающих на свободных от каменисто-щеб-
нистых выходов участках субстрата в разнотравно-типчаковой высокогор-
ной степи, архитектура складывается за счет повторения одновременно трех 
АЕ I–III. Главной является ортотропно-плагиотропная АЕ I, которая разви-
вается из первичных структур. На ее основе строятся плагиотропные АЕ II 
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1-го порядка. Они, в свою очередь, становятся основой для формирования 
ортотропно-плагиотропных АЕ I n-го порядка, которые в дальнейшем будут 
новым звеном, для повторения предыдущей структуры. Ортотропная АЕ III 
n-го порядка развивается как на основе ортотропно-плагиотропных, так и на 
основе плагиотропных АЕ (I и II) в верхней части куста. Участие в сложе-
нии структуры особей трех АЕ, с одной стороны, обеспечивает захват тер-
ритории, с другой – приводит к уплотнению куста. Такой способ сложения 
архитектуры приводит к формированию нескольких центров закрепления. 
Практически каждая ортотропно-плагиотропная АЕ I n-го порядка стано-
вится основой для формирования парциального куста. Морфогенез особей 
характеризуется разнообразием фаз (у генет: первичный побег, первичный 
куст, куртина; у рамет: парциальный куст, система парциальных кустов), 
среди которых самой длительной является фаза куртины (до 16 лет). Кур-
тина формируется у особей в зрелом генеративном состоянии, а в старом 
генеративном состоянии происходит отмирание первичного куста, что при-
водит к засыханию всей куртины (иногда отделяются единичные парциаль-
ные кусты). 

У особей, произрастающих на почвенно-щебнистом субстрате в закуста-
ренной разнотравно-ковыльной высокогорной степи, структура складыва-
ется за счет многократного повторения двух АЕ: плагиотропной (АЕ II) и 
ортотропной (АЕ III). Главной является плагиотропная АЕ II. На ее осно-
ве формируются ортотропные и плагиотропные АЕ следующих порядков. 
Такое сложение архитектуры приводит к интенсивному разрастанию куста. 
Морфогенез состоит лишь из двух фаз, которые проходит генета: первичный 
побег и первичный куст. Фаза первичного куста наиболее продолжительна, 
она наступает в имматурном состоянии и сохраняется до отмирания особи в 
старом генеративном состоянии (до 22 лет). 

Формирование жизненной формы кустарничка, поливариантность онто-
морфогенеза и особенности архитектуры особей выявлены нами впервые 
для T. dmitrievae и являются механизмами адаптации вида к произрастанию 
в высокогорных степях. 

Выводы 

1. Thymus dmitrievae существует в условиях высокогорных степей Талас-
ского Алатау в виде кустарничка. 

2. Структура взрослых особей T. dmitrievae построена за счет много-
кратного повторения архитектурной единицы, которая состоит из главной 
(или материнской n-го порядка) составной скелетной оси, составной ске-
летной оси 1-го (или n+1) порядка, одиночных побегов формирования 1-го 
порядка, побегов ветвления и эфемерных побегов. Выявлено разнообразие 
архитектурных единиц, которые отличаются друг от друга направлением 
роста главной (материнской n-го порядка) составной скелетной оси: орто-
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тропно-плагиотропная, плагиотропная и ортотропная. Определено значение 
каждой архитектурной единицы в сложении структуры особей: ортотроп-
но-плагиотропная и плагиотропная – способствуют интенсивному захвату 
территории, формированию нескольких центров закрепления, на основе ор-
тотропно-плагиотропной единицы формируются парциальные кусты; орто-
тропная – приводит к уплотнению куста. 

3. В зависимости от особенностей субстрата выявлена поливариантность 
развития, выражающаяся в перестройках архитектуры, изменении типа био-
морфы (моноцентрическая или неявнополицентрическая), ходе онтоморфо-
генеза, появлении вегетативного размножения. Особенности архитектуры 
и онтоморфогенеза T. dmitrievae являются механизмами адаптации вида к 
произрастанию в высокогорных степях Таласского Алатау.

Авторы выражают глубокую признательность сотрудникам научного отдела Ак-
су-Жабаглинского заповедника за помощь в организации и проведении экспедиционных 
работ, а также администрации заповедника в лице директора А.Н. Менлибекова за под-
держку и предоставление технического оснащения. 
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morphological mechanisms of its adaptation to growing conditions. The main habitat of 
the species is steppe communities in forest, subalpine and alpine zones of the mountains. 
According to AP Gamayunova and AA  Dmitrieva (1964), T. dmitrievae in different habitats 
is characterized by the density of head inflorescence, leaf size, calyx teeth shape and its 
pubescence. Information about the biology of this species is absent in literature.

We conducted our study on the territory of the Aksu-Zhabagly Reserve (Western 
part of the Talas Alatau): 1) the Kshi-Kaindy upriver (42°22ꞌ31ꞌꞌN, 70°34ꞌ37ꞌꞌE, altitude 
of 2206 m above sea level), the upper limit of the juniper belt, forb-fescue high-
mountain steppe, dark brown soil among the outcrops of stones; 2) middle reaches of 
the Kshi-Kaindy river, (42°24ꞌ25ꞌꞌN, 70°34ꞌ42ꞌꞌE, altitude of 1808 m above sea level), 
the belt of junipers, bushy forb-feather-grass mountain steppe, soils are leached and 
covered with cobbles. The life form of T. dmitrieva was specified using ecological-
morphological classification of life forms by IG Serebryakov (1962). The biomorph 
type was established in accordance with OV Smirnova et al.’s (2002) phytocoenotic 
classification developed on the features of spatial distribution of shoots, buds and 
roots of plants. The morphogenesis phases of T. dmitrieva were selected according 
to the characteristics given by OV Smirnova and supplemented by NP Savinykh and 
VA Cheryomushkina (2015). In 25 individuals of each ontogenetic state, we calculated 
the number of vegetative and generative shoots in the bush structure, their length, the 
number of compound skeletal axes and partial bushes, and the bush diameter. The data for 
each feature are presented as an arithmetic mean with a standard error. When describing 
the shoot system of T. dmitrievae, we used the architectural approach (Caraglio and 
Edelin, 1990; Barthélémy and Caraglio, 2007; Millan et al., 2019), according to which 
an architectural unit consisting of the main (or maternal n-order) composite skeletal 
axis, the composite skeletal axis of the 1st (or n+1) order, single shoots of the 1st order 
formation, branching shoots and ephemeral shoots was distinguished.

The analysis of shoot formation, the pattern of death of shoots and the method 
of their growth showed that T. dmitrievae was characterized by the life form of 
the dwarf shrub. Depending on the characteristics of the substrate, we revealed 
polyvariance of individuals. In the areas of substrate free from stony-gravelly outcrops, 
the morphogenesis of individuals is characterized by a variety of phases (in genets: 
primary shoot, primary bush, clump; in ramets: partial bush, the system of partial 
bushes), the clump phase being the longest of them (until 16 years) (See Fig. 1). The 
structure of individuals is formed by repeating three architectural units: orthotropic-
plagiotropic, plagiotropic and orthotropic (See Fig. 3). The presence of an individual 
of simultaneously three architectural units in the structure ensures the seizure of 
the territory and leads to the compaction of the bush. In this case, several centers of 
consolidation form in the structure of the bush (See Table). In individuals growing 
on a soil and stony substrate, morphogenesis consists of two phases that take place in 
genets: primary shoot and primary bush. The phase of the primary bush is the longest. 
It occurs in the immature state and continues until the death of the individual in the old 
generative state (until 22 years) (See Fig. 2). The structure of individuals is formed by 
multiple repeating of two architectural units: plagiotropic and orthotropic (See Fig. 3), 
which leads to intensive growth of the bush. 

The paper contains 3 Figures, 1 Table and 31 References.
Key words: Тhymus dmitrievae; architectural unit; morphogenesis; morphological 

adaptation; dwarf shrub; Talas Alatau.
Funding: This work was carried out with the financial support of the grant of the 

Russian Foundation for Basic Research within the framework of Scientific Project No 18-
04-00621-a and Project of the State Assignment of Central Siberian Botanical Garden, 
Siberian Branch of the Russian Academy of Sciences No АААА-А17-117012610053-9. 

Биология Thymus dmitrievae Gamajun. (Lamiaceae) 

https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S036725301830077X#!


120

Acknowledgments: The Authors express their deep gratitude to the staff of the 
Scientific Department of the Aksu-Zhabagly Reserve for their help in organizing 
and conducting expedition works, as well as to the administration represented by the 
director Menlibekov AN for the support and provision of technical equipment.

The authors declare no conflict of interest. 

References

1. Caraglio Y, Edelin C. Architecture et dynamique de la croissance du platane. Platanus 
hybrida Brot. (Platanaceae) (syn. Platanus acerifolia (Aiton) Willd.). Bulletin de 
la Société Botanique de France, Lettres botaniques. 1990;137(4-5):279-291. doi: 
10.1080/01811797.1990.10824889

2. Charles-Dominique T, Edelin C, Bouchard A. Architectural strategies of Cornus sericea, a 
native but invasive shrub of Southern Quebec, Canada, under an open or a closed canopy. 
Annals of Botany. 2010;105(2):205-220. doi: 10.1093/aob/mcp273

3. Antonova IS, Gnilovskaya AA. Shoot systems of Acer negundo L. (Aceraceae) crown in 
different age stages. Botanicheskiy Zhurnal = Botanical Journal. 2013;98(1):53-68. In Russian 

4. Getmanets I. Morphoadaptive determination of structural diversity of biomorphs of Salix L. 
species in Southern Urals. Contemporary Problems of Ecology. 2015;8(5):574-583. doi: 
10.1134/S1995425515050078

5. Kostina MV, Barabanshikova NS, Bityugova GV, Yasinskaya OI, Dubach AM. Structural 
modifications of birch (Betula pendula Roth.) crown in relation to environmental 
conditions. Contemporary Problems of Ecology. 2015;8(5):584-597. doi: 10.1134/
S1995425515050091

6. Nedoseko O, Viktorov V. Arkhitekturnye modeli Salix triandra L. i Salix fragilis L. 
[Architectural models Salix triandra L. and Salix fragilis L.]. Sotsial’no-ekologicheskie 
tekhnologii = Environment and Human: Environmental Studies. 2016;2:39-50. In Russian 

7. Gambino S, Ratto F, Bartoli A. Architecture of the genus Gutierrezia (Asteraceae: Astereae, 
Solidagininae). Boletin de Sociedad Argentina de Botanica. 2016;51(4):657-663. 

8. Goroshkevich SN. Crown structure in Siberian stone pine (Pinus sibirica Du Tour) young 
generative trees. Spatial organization of shoot diversity. Vestnik Tomskogo gosudarstvennogo 
universiteta. Biologiya = Tomsk State University Journal of Biology. 2018;42:140-159. doi: 
10.17223/19988591/42/7 In Russian, English Summary

9. Bartušková A, Klimešová J. Reiteration in the short lived root-sprouting herb Rorippa palustris: 
Does the origin of buds matter? Botany. 2010;88(7):630-638. doi: 10.1139/B10-044

10. Savinykh NP, Shishkina NI. Centaurea sumensis Kalen. biomorphology from the perspective 
of species protection.  Vestnik Tomskogo gosudarstvennogo universiteta. Biologiya = Tomsk 
State University Journal of Biology. 2016;2(34):69-86. In Russian, English Summary

11. Cheryomushkina VA, Guseva AA. Morhogenesis of Scutellaria grandiflora (Lamiaceae) 
and ontogenetic structure of its coenopopulations. Rastitel’nye resursy. 2017;53(3):380-
393. In Russian

12. Navarro T, Pascual V, Cabezudo B, Alados C. Architecture and functional traits of semi-
arid shrub species in Cabo de Gata Natural Park, SE Spain. Candollea. 2009;64:69-84. doi: 
10.1016/j.jaridenv.2008.09.009

13. Götmark F, Götmark E, Jensen AM. Why be a shrub? A basic modeland hypotheses for the 
adaptive valuesofa common growth form. Frontiers in Plant Science. 2016;7:1095. doi: 
10.3389/fpls.2016.01095

14. Gogina EE. Rod chabrets (tim’yan) - Thymus L. [Thymus L. genus]. In: Biologicheskaya 
flora Moskovskoy oblasti [Biological flora of Moscow oblast]. Vol. 2. Rabotnov TA, editor. 
Мoscow: Moscow State University Publ.; 1975. pp. 137-168. In Russian

В.А. Черёмушкина, Е.Б. Таловская, А.Ю. Асташенков и др.

https://www.tandfonline.com/doi/abs/10.1080/01811797.1990.10824889
https://academic.oup.com/aob/article/105/2/205/195220
https://elibrary.ru/item.asp?id=24963510
https://elibrary.ru/item.asp?id=24963510
file:///P:/2019%20%d0%b3%d0%be%d0%b4/%d0%96%d0%a3%d0%a0%d0%9d%d0%90%d0%9b%d0%ab/%d0%92%d0%b5%d1%81%d1%82%d0%bd%d0%b8%d0%ba%20%d0%a2%d0%93%d0%a3.%20%d0%91%d0%b8%d0%be%d0%bb%d0%be%d0%b3%d0%b8%d1%8f%20%e2%84%96%2047/%d0%9e%d1%80%d0%b8%d0%b3%d0%b8%d0%bd%d0%b0%d0%bb%d1%8b/Новая папка/Contemporary Problems of Ecology
https://elibrary.ru/contents.asp?issueid=1520853&selid=24963510
https://link.springer.com/article/10.1134%2FS1995425515050078
https://link.springer.com/article/10.1134%2FS1995425515050091
https://link.springer.com/article/10.1134%2FS1995425515050091
https://elibrary.ru/author_items.asp?authorid=711367
http://journals.tsu.ru/biology/en/&journal_page=archive&id=1707&article_id=38227
http://journals.tsu.ru/biology/en/&journal_page=archive&id=1707&article_id=38227
http://journals.tsu.ru/biology/en/&journal_page=archive&id=1707&article_id=38227
https://www.nrcresearchpress.com/doi/10.1139/B10-044#.XXdRqC4zbIU
http://journals.tsu.ru/biology/en/&journal_page=archive&id=1417&article_id=28713
http://journals.tsu.ru/biology/en/&journal_page=archive&id=1417&article_id=28713
https://elibrary.ru/author_items.asp?authorid=79740
https://elibrary.ru/author_items.asp?authorid=844001
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S014019630800267X?via%3Dihub
https://www.frontiersin.org/articles/10.3389/fpls.2016.01095/full
https://www.frontiersin.org/articles/10.3389/fpls.2016.01095/full


121

15. Gogina EE. O nekotorykh napravleniyakh evolyutsii zhiznennykh form v rode Thymus L. 
[Some evolution trends of life forms in Thymus L.]. In: Zhiznennye formy: struktura, 
spektry, evolyutsiya [Life forms: Structure, spectra, evolution]. Serebryakova TI, editor. 
Мoscow: Nauka Publ.; 1981. pp. 46-76. In Russian 

16. Gogina EE. Izmenchivost’ i formoobrazovanie v rode tim’yan [Variability and morphogenesis 
in Thymus]. Moscow: Nauka Publ.; 1990. 208 p. In Russian 

17. Cheryomushkina V, Talovskaya E, Astashenkov A. Diversity of architectural units of 
Thymus (Lamiaceae) dwarf shrubs. Biharean biologist. 2019;13(2):61-65. 

18. Millan M, Rowe NP, Edelin C. Deciphering the growth form variation of the Mediterranean 
chamaephyte Thymus vulgaris L. using architectural traits and their relations with different 
habitats. Flora. 2019;251:1-10. doi: 10.1016/j.flora.2018.11.021

19. Gamayunova AP, Dmitrieva AA. Thymus L. [Thymus L.]. In: Flora Kazakhstana [Flora 
of Kazakhstan]. Vol. 7. Pavlov NV, editor. Alma-Ata: Publishing house of Kazakh SSR 
Academy of Sciences Publ.; 1964. pp. 445-461. In Russian

20. Ivashchenko AA, Olontseva AKh. Mnogoletnie issledovaniya archevnika (Juniperus 
semiglobosa+J. turkestanica) v zapovednike «Aksu-Dzhabagly» [Long-term studies of 
Juniperus semiglobosa+J. Turkestanica in the Aksu-Dzhabagly Reserve]. In: Rol’ prirodno-
zapovidnykh teritoriy u pidtri’anni bioriznomanittya. Materiali naukovoї konferentsiї [The 
role of Nature Reserves in supporting biodiversity. Proc. of the Sci. Conf. (Kaniv, Ukraine, 
2003)]. Kyiv: Taras Shevchenko national University of Kyiv, Kiev Nature Reserve Publ.; 
2003. pp. 101-104. In Russian

21. Rachkovskaya EI, Bragina TM. Steppes of Kazakhstan: Diversity and present state. In: 
Eurasian Steppes. Ecological Problems and Livelihoods in a Changing World. Plant and 
Vegetation. Werger MJA and van Staalduinen MA, editors. Dordrecht: Springer Publ.; 
2012; Vol. 6. pp. 103-148. doi: 10.1007/978-94-007-3886-7_3

22. Atazhanova GA, Ryazantseva OG, Seydakhmetova RI, Adekenov SM. Tsitotoksicheskaya 
aktivnost’ efirnykh masel i ikh komponentov [Cytotoxic activity of essential oils and 
their components]. In: Materialy vserossiyskoy nauchno-prakticheskoy konferentsii 
“Protivoopukholevaya terapiya: ot eksperimenta k klinike” [Antitumor therapy: From 
experiment to clinic. Proc. of the Sci. Conf. (Moscow, Russia, 20-21 March 2014)]. 
Rossiyskiy bioterapevticheskiy zhurnal = Russian Journal of Biotherapy. 2014;13(1):61. 
In Russian

23. Karmysheva NH. Flora i rastitel’nost’ zapovednika Aksu-Dzhabagly (Talasskiy Alatau) 
[Flora and vegetation of the Aksu-Dzhabagly Reserve (Talas Alatau)]. Alma-Ata: Science 
of the Kazakh SSR Publ.; 1973. 178 p. In Russian

24. Rachkovskaya EI. Rastitel’nyy pokrov Aksu-Zhabaglinskogo zapovednika [Vegetation cover 
of Aksu-Dzhabagly nature reserve]. Kovshar’ AF, editor. In: Trudy Aksu-Zhabaglinskogo 
gosudarstvennogo prirodnogo zapovednika. Sbornik nauchnykh statey [Proceedings of 
Aksu-Dzhabagly Nature Reserve]. Almaty: BKK Druck Publ.; 2016; Vol. 11. pp. 149-170. 
In Russian

25. Mazurenko MT, Khokhryakov AP. Struktura i morfogenez kustarnikov [Structure and 
morphogenesis of dwarf scrubs]. Moscow: Nauka Publ.; 1977. 158 p. In Russian 

26. Serebryakov IG. Ekologicheskaya morfologiya rasteniy: Zhiznennye formy 
pokrytosemennykh i khvoynykh [Ecological plant morphology: Life forms of angiosperms 
and conifers]. Moscow: Vysshaya shkola Publ.; 1962. 378 p. In Russian 

27. Nukhimovskiy EL. Osnovy biomorfologii semennykh rasteniy: Teoriya organizatsii biomorf 
[Fundamentals of biomorphology of seed plants: Theory of biomorph organization]. 
Moscow: Nauka Publ.; 1997. Vol. 1. 630 p. In Russian 

28. Bobrov YuA. Grushankovye Rossii [Pyrolaceae of Russia]. Kirov: VyatGGU Publ.; 2009. 
130 p. In Russian 

Биология Thymus dmitrievae Gamajun. (Lamiaceae) 

http://biozoojournals.ro/bihbiol/cont/v13n2/bb_e191101_Talovskaya.pdf
http://biozoojournals.ro/bihbiol/cont/v13n2/bb_e191101_Talovskaya.pdf
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S036725301830077X#!
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S036725301830077X#!
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S036725301830077X#!
C:\Users\Верстальщик\Downloads\251
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S036725301830077X?via%3Dihub
https://link.springer.com/chapter/10.1007/978-94-007-3886-7_3


122

29. Barthélémy D, Caraglio Y. Plant architecture: A dynamic, multilevel and comprehensive 
approach to plant form, structure and ontogeny. Annals of Botany. 2007;99(3):375-407. 
doi: 10.1093.aob/mcl260

30. Smirnova OV, Palenova MM, Komarov AS. Ontogeny of different life forms of plants 
and specific features of age and spatial structure of their populations. Russian Journal of 
Developmental Biology. 2002;33(1):1-10. doi: 10.1023/A:1013889926529 

31. Savinykh NP, Cheryomushkina VA. Biomorphology: Current status and prospects. 
Contemporary Problems of Ecology. 2015;8(5):541-549. doi: 10.1134/S1995425515050121 

Received 12 April, 2019; Revised 30 August 2019; 
Accepted 11 September 2019; Published 27 September 2019

Author info: 
Cheryomushkina Vera A, Professor, Dr. Sci. (Biol.), Chief Researcher, Laboratory of Population Biology 
and Biomorphology, Central Siberian Botanical Garden, Siberian Branch of the Russian Academy of Sci-
ences, 101 Zolotodolinskaya Str., Novosibirsk 630090, Russian Federation.
ORCID iD: http://orcid.org/0000-0003-1502-7006
E-mail: cher.51@mail.ru 
Talovskaya Evgeniya B, Сand. Sci. (Biol.), Researcher, Laboratory of Population Biology and Biomor-
phology, Central Siberian Botanical Garden, Siberian Branch of the Russian Academy of Sciences, 101 
Zolotodolinskaya Str., Novosibirsk 630090, Russian Federation. 
ORCID iD: https://orcid.org/0000-0002-5864-5712
E-mail: kolegova_e@mail.ru 
Аstashenkov Аlexey Yu, Сand. Sci. (Biol.), Senior Researcher, Head of the Laboratory of Population 
Biology and Biomorphology, Central Siberian Botanical Garden, Siberian Branch of the Russian Academy 
of Sciences, 101 Zolotodolinskaya Str., Novosibirsk 630090, Russian Federation.
ORCID iD: https://orcid.org/0000-0002-5253-0842
E-mail: astal@bk.ru 
Guseva Аlexandra А, Сand. Sci. (Biol.), Junior Researcher, Laboratory of Population Biology and Bio-
morphology, Central Siberian Botanical Garden, Siberian Branch of the Russian Academy of Sciences, 101 
Zolotodolinskaya Str., Novosibirsk 630090, Russian Federation.
E-mail: guseva.sc@list.ru 
Dzhumanov Samat, Deputy Director for Science, Aksu-Zhabagly State Nature Reserve, 8 Abaya Str., Vil-
lage of Zhabagly 131610, Kazakhstan. 
E-mail: samat.reserve@mail.ru 

В.А. Черёмушкина, Е.Б. Таловская, А.Ю. Асташенков и др.

C:\Users\Верстальщик\Downloads\99(3
https://academic.oup.com/aob/article/99/3/375/2464324
https://link.springer.com/article/10.1023/A:1013889926529
http://elibrary.ru/contents.asp?issueid=875185
https://link.springer.com/article/10.1134/S1995425515050121
http://orcid.org/0000-0003-1502-7006
mailto:cher.51@mail.ru
https://orcid.org/0000-0002-5864-5712
mailto:kolegova_e@mail.ru
https://orcid.org/0000-0002-5253-0842
mailto:astal@bk.ru
mailto:guseva.sc@list.ru
mailto:samat.reserve@mail.ru


Вестник Томского государственного университета. Биология. 2019. № 47. С. 123–141

ЗООЛОГИЯ

УДК 591.111.1, 591.69-755.43
doi: 10.17223/19988591/47/7

А.К. Минеев, О.В. Минеева

Институт экологии Волжского бассейна РАН – филиал  
Самарского федерального исследовательского центра РАН, г. Тольятти, Россия

Гематологические параметры и паразитофауна 
обыкновенного пескаря Gobio gobio (Linnaeus, 1758)  

в рыбоводном водоеме
Работа выполнена в рамках государственного задания ФГБУН Институт 

экологии Волжского бассейна РАН, тема (проект) № AAAA-A17-117112040039-7 
«Экологические закономерности структурно-функциональной организации, 

ресурсного потенциала и устойчивого функционирования экосистем Волжского 
бассейна» (направление 51 «Экология организмов и сообществ»).

Представлены результаты гематологического и паразитологического 
исследования обыкновенного пескаря Gobio gobio (Linnaeus, 1758) из рыбоводного 
пруда, в котором он является «сорным» видом. В условиях относительно чистого 
водоема лейкоцитарный состав крови рыб представлен 6 группами клеток: 
клетками-предшественниками, нейтрофилами, эозинофилами, базофилами, 
лимфоцитами и моноцитами. Процентное соотношение форменных элементов 
белой крови, за исключением эозинофилов, находилось в пределах физиологической 
нормы. Обнаружено 8 типов морфологических нарушений клеток красной крови, 
частота встречаемости большинства из которых не превышала величину их 
образования при спонтанном мутагенезе. Паразитофауна обыкновенного пескаря 
в исследованном водоеме крайне обеднена и включала 3 вида многоклеточных 
паразитов. Отмечена 100%-ная инвазия рыб патогенным рачком Ergasilus 
sieboldi Nordmann, 1832, высокая степень инвазии которым (до 57 экз./особь) 
может являться причиной зарегистрированных отклонений гематологических 
параметров (наличие в кровяном русле пойкилоцитов и выраженная эозинофилия). 

Ключевые слова: Gobio gobio; Ergasilus sieboldi; лейкоцитарная формула; 
патологии эритроцитов; паразитофауна. 

Введение

Несмотря на незначительную хозяйственную ценность и малые размеры, 
обыкновенный пескарь (Gobio gobio (Linnaeus, 1758)) не перестает привлекать 
внимание исследователей. Ранее считалось, что это один чрезвычайно поли-
морфный, широко распространенный евроазиатский вид с разорванным ареа-
лом, в рамках которого выделялось большое число номинальных подвидов [1, 2]. 
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Последняя ревизия рыб рода Gobio Европы показала, что таксон 
G. gobio – это совокупность морфологически близких видов, о чем убеди-
тельно свидетельствуют кариологические данные. Секвенирование мито-
хондриального и ядерного генома подтвердило отдельный статус рода Gobio 
как монофилетической группы и выявило 15 евразийских линий, разделен-
ных на 2 основные клады – Североевропейскую и Понто-Каспийскую [3, 4]. 

Пескарь – типично донный вид, весьма восприимчивый к загрязнению 
водной среды [5–7]. Одним из центральных вопросов в экологическом мо-
ниторинге рыб является поиск наиболее чувствительных индикаторов ак-
тивного антропогенного воздействия на водоемы. Традиционным методом, 
направленным на изучение адаптивных механизмов, поддерживающих го-
меостаз, в том числе и в экстремальных условиях, является исследование 
гематологических параметров [8–13].

Исследование паразитов G. gobio в разных точках его ареала также явля-
ется перспективным и актуальным направлением. Пескарь, наряду с други-
ми «малоценными» видами, составляет основу рациона хищных промысло-
вых рыб и рыбоядных птиц, исполняя роль промежуточного хозяина в цикле 
развития многих гельминтов. В рыбоводных водоемах, где зачастую явля-
ется нежелательным компонентом ихтиофауны, он может быть источником 
заболеваний ценных видов рыб. Помимо этого, на территории Самарской 
области паразитологического исследования пескаря ранее не проводилось. 

Цель данной работы – исследование гематологических параметров и па-
разитофауны обыкновенного пескаря в условиях рыбоводного водоема.

Материалы и методики исследования

Ихтиологический материал собран в пруду Гранный, который располо-
жен в Ставропольском районе Самарской области вблизи с. Новая Бинарадка 
(53°81'24''N, 49°93'74''E). Водоем с площадью акватории 25 га создан в 1978 г. 
на месте одноименного оврага в противопожарных и сельскохозяйственных 
целях. Питание пруда – комбинированное, осуществляется за счет грунтовых 
вод, впадающего ручья и осадков. В настоящий период водоем используется 
в рыборазводных целях (выращивается карп). Облов пруда с использованием 
мальковой волокуши (длина 15 м, ячея в кутке 5 мм), невода (длина 20 м, ячея 
5 см) и набора крючковых снастей показал, что в нем присутствуют также 
«сорные виды» – окунь, карась, плотва, уклейка, пескарь.

Постоянно проводимый мониторинг качества воды позволяет отнести пруд 
Гранный к чистым водоемам. По данным аккредитованной гидрохимической 
лаборатории ООО «Центр мониторинга водной и геологической среды» (атте-
стат аккредитации № РОСС RU.0001.511096 на техническую компетентность 
и независимость), содержание основных загрязняющих веществ в воде в лет-
ний период, за исключением железа, не превышает нормативов ПДК, разрабо-
танных для водных объектов рыбохозяйственного значения (табл. 1).
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Таблица 1 [Table  1]
Некоторые гидрохимические показатели пруда Гранный

[Some hydrochemical parameters of Granny pond]

Показатель
[Parameter]

Нормативы качества воды 
водных объектов рыбо-

хозяйственного значения, 
приказ Минсельхоз России 

№ 552 от 13.12.2016 г.
[Standards of water quality in water 
objects of commercial fishing impor-

tance, the order of the Ministry of 
Agriculture of the Russian Federa-

tion No. 552 dated 13.12.2016]

Концентрация в ис-
следуемом водоеме
[Concentration in the 
investigated reservoir]

 pH, ед. 6,5–8,5 7,69
Растворенный кислород, мг/дм3

[Dissolved oxygen, mg/dm3] 6,0 7,75

Хлорид-ион, мг/дм3

[Chloride ion, mg/dm3] 300 17

Сульфат-ион, мг/дм3

[Sulfate ion, mg/dm3] 100 20

Ион аммония / азот  
аммонийный, мг/дм3  
[Ammonium ion / ammonium 
nitrogen, mg/dm3]

0,5/0,4 0,08/0,06

Нитрит-ион / азот  
нитритный, мг/дм3

[Nitrite ion / nitrite nitrogen, mg/dm3]
0,08/0,02 <0,01

Нитрат-ион / азот  
нитратный, мг/дм3

[Nitrate ion / nitrate nitrogen, mg/dm3]
40/9 0,5/0,1

Железо общее, мг/дм3 
[Total iron, mg/dm3] 0,1 0,25

Магний, мг/дм3 
[Magnesium, mg/dm3] 40 15

Нефтепродукты, мг/дм3 
[Petroleum products, mg/dm3] 0,05 0,022

Фосфат-ион  
(по фосфору), мг/дм3 
[Phosphate ion (by phos-
phorus), mg/dm3]

0,2 0,056

АПАВ, мг/дм3 
[Anionic surfactants, mg/dm3] 0,5 < 0,01

Фенолы (летучие), мг/дм3 
[Phenols (volatile), mg/dm3] 0,001 < 0,001

В июле 2018 г. отловлено 26 экз. обыкновенного пескаря с длиной тела 
(SL, стандартная длина) от 89,2 до 101,9 мм (среднее значение (96,0 ± 0,6) 
мм); возраст животных, установленный по отолитам, составлял 3–4 года. Для 
проведения гематологических исследований у рыб сразу после отлова брали 
периферическую кровь; всего изготовлен 21 препарат. Зафиксированные эта-
нолом мазки окрашивали по методу Романовского–Гимза. Идентификацию 
клеток крови проводили по соответствующим определителям [14, 15]. На 
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каждом препарате вели дифференциальный подсчет лейкоцитов среди 1 000 
эритроцитов в 5–10 полях зрения (в зависимости от плотности клеток на пре-
парате) по методу зигзага [14]. Для оценки физиологического состояния рыб 
и их иммунного статуса анализировали соотношение форменных элементов 
крови, изучали лейкоцитарную формулу, определяли уровень эритропоэза, 
фиксировали возможные патологии эритроцитов. На основе анализа данных 
лейкограмм рассчитывали интегральный индекс сдвига лейкоцитов (ИСЛ), 
представляющий собой соотношение гранулоцитов и агранулоцитов [16, 17]. 

Методом полного паразитологического вскрытия исследовано 26 экз. 
обыкновенного пескаря; сбор, фиксацию и камеральную обработку макро-
паразитов проводили по общепринятой методике [18]. Видовая диагностика 
многоклеточных паразитов осуществлялась по соответствующему опреде-
лителю [19]. Для количественной характеристики зараженности животных 
использовались следующие показатели: экстенсивность инвазии (процент-
ная доля зараженных особей в общем числе исследованных рыб), интен-
сивность инвазии (минимальное и максимальное число паразитов на одной 
особи) и индекс обилия паразитов (средняя численность паразитов у всех 
исследованных рыб, включая незараженных).

Математическая обработка данных выполнена с использованием про-
граммы Microsoft Excel. Данные представлены в виде средних арифметиче-
ских со стандартными ошибками среднего.

Результаты исследования и обсуждение

В силу выполнения разнообразных физиологических и иммунологиче-
ских функций кровь рыб имеет достаточно сложную морфологическую кар-
тину. Состав белой крови обыкновенного пескаря в условиях относительно 
чистого водоема характеризовался большим разнообразием и включал две 
группы клеток – гранулоциты и агранулоциты (табл. 2). 

Таблица 2 [Table  2]
Лейкограмма периферической крови обыкновенного пескаря

[Leukogram of the peripheral blood of the gudgeon]

Тип клеток 
[Type of cells]

Содержание клеток белой крови
[Content of white blood cells], %

Коэффициент 
вариации 

[Coefficient of 
variation], %

среднее значение 
[mean value] min–max

Гранулоциты [Granulocytes]
Клетки-предшественники 
[Progenitor cells] 4,05±0,91 0–13,56 103,13

Эозинофилы [Eosinophils] 8,63±1,30 0–21,82 69,24
Базофилы [Basophils] 3,61±0,40 0,56–6,39 50,60
Нейтрофилы [Neutrophils] 7,55±1,07 0–17,07 64,64

Агранулоциты [Agranulocytes] 
Лимфоциты [Lymphocytes] 75,11±1,27 65,00–85,53 7,72
Моноциты [Monocytes] 1,05±0,19 0,54–3,67 84,76
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Наиболее многочисленной группой в составе лейкоцитов пескаря явля-
лись лимфоциты (белая кровь имеет ярко выраженный лимфоидный харак-
тер), что характерно в целом для рыб разных систематических групп [8, 13, 
16, 20–22]. Лимфоциты крови и лимфоидных органов являются той иммун-
ной системой, которая ограждает организм от чужеродных влияний и со-
храняет его генетическое постоянство [14, 23]. Являясь предшественниками 
макрофагов, фибробластов, «мачтовых» клеток, лимфоциты рыб выполняют 
специфические иммунологические реакции [24, 25]. Содержание клеток это-
го типа в лейкограммах пескаря находилось в пределах нормы для карповых 
рыб [16], а значение коэффициента вариации (см. табл. 2) свидетельствует о 
значительной однородности исследуемой выборки по данному показателю. 

Другие представители агранулоцитов – моноциты – являлись довольно 
редкими клетками белой крови обыкновенного пескаря (см. табл. 2). Зрелые 
клетки данного типа существуют 48 часов, по истечении которых покидают 
кровяное русло и превращаются в макрофаги. Присутствие в перифериче-
ской крови рыб моноцитов, не перешедших еще в стадию макрофагов, сви-
детельствует о начале развития воспалительного процесса [13, 22]. 

Среди клеток зернистого ряда пескаря преобладали эозинофилы и нейтро-
филы. Среднее содержание последних находилось в пределах физиологиче-
ской нормы для карповых рыб [16]; их максимальное процентное количество 
в белой крови отдельных особей (17,07%) (см. табл. 2) свидетельствует о раз-
витии у последних нейтрофилии. Нейтрофилы всегда многочисленны в зоне 
острого воспаления, полученного в результате инфекции [26–28]. Помимо это-
го, повышенное содержание нейтрофилов в периферической крови рыб явля-
ется неспецифической реакцией на стрессоры разной природы (воздействие 
поллютантов, паразитарная инвазия, алиментарный токсикоз, травмы) [29–32]. 

Среднее процентное содержание эозинофилов в лейкограммах исследован-
ных пескарей превышало нормальные значения [16], а встречаемость данных 
клеток у отдельных особей (до 21,82% от числа всех лейкоцитов) (см. табл. 2) 
свидетельствует о развитии эозинофилии. Клетки этого вида накапливаются в 
организме рыб при паразитарных инвазиях и воспалениях [8, 13, 14, 28], что, 
однако, не служит безусловным доказательством их антипаразитарной функции. 

Базофилы в составе периферической крови пескаря встречались редко 
(см. табл. 2), в норме это самая малочисленная группа лейкоцитов, на пол-
ное отсутствие которых в крови разных видов рыб указывают некоторые 
авторы [14, 20, 21]. Повышенное содержание базофилов (до 6,39% от всех 
лейкоцитов) (см. табл. 2) свидетельствует о воспалительном процессе или 
развитии аллергической реакции у отдельных исследованных особей.

Характерной особенностью крови рыб является полиморфизм форменных 
элементов – одновременное присутствие в кровяном русле клеток различной 
степени зрелости. В лейкограммах пескаря пруда Гранный обнаружены мо-
лодые формы гранулоцитов – клетки-предшественники (см. табл. 2), содер-
жание которых в белой крови пресноводных рыб может достигать 10% [14].
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Лейкоцитарный состав крови рыб весьма изменчив. На соотношение 
отдельных групп клеток влияют различные биотические и абиотические 
факторы (возраст и пол животных, период нереста, сезонность, колебания 
температуры, алиментарный токсикоз, инфекционные и паразитарные забо-
левания, изменение физико-химических характеристик воды) [9, 20]. Соот-
ношение гранулоцитов и агранулоцитов, на основании которого рассчитан 
индекс сдвига лейкоцитов (ИСЛ), информативно отражает нарушения в им-
мунологической реактивности отдельных особей и позволяет судить о на-
личии патологического процесса [17, 22].

В норме ИСЛ карповых рыб составляет 0,25–0,35 (в среднем 0,30) [16]. 
Отклонение ИСЛ в ту или иную сторону от нормальных значений являет-
ся признаком заболевания или усиленного негативного пресса со стороны 
окружающей среды, а высокая частота встречаемости таких особей – при-
знак неблагополучия популяции в целом [33]. 

В условиях рыбоводного водоема бóльшая часть популяции обыкновен-
ного пескаря представлена животными, здоровыми по данному показателю. 
У трети исследованных особей обнаружено повышение ИСЛ относительно 
нормы, что указывает на активацию гранулопоэза, преимущественно за счет 
роста числа эозинофилов (табл. 2, 3). У остальных рыб зарегистрирован 
агранулоцитоз разной степени выраженности (см. табл. 3). 

Таблица 3 [Table  3]
Индекс сдвига лейкоцитов (ИСЛ) крови обыкновенного пескаря

[Index of leukocyte shift (ILS) in the blood of the gudgeon] 

ИСЛ < 0,25
(агранулоцитоз) 

[ILS < 0,25 (agranu-
locytosis)]

ИСЛ = 0,25–0,35 
(норма, здоровые особи) 

[ILS = 0,25–0,35 (normal, 
healthy individuals)]

ИСЛ > 0,35 
(гранулоцитоз) 

[ILS > 0,35 (granulocytosis)]

23,81±9,52 42,86±11,07 33,33±10,54

Выявленные отклонения в соотношении различных форм лейкоцитов, 
которые можно рассматривать в качестве адаптационного механизма, повы-
шающего защитную функцию крови в условиях воздействия комплекса не-
благоприятных факторов разной природы [8, 9, 13, 33], являются достаточно 
распространенным и неспецифическим ответом организма рыб [34].

Морфологическая картина клеток красной крови пескаря пруда Гранный 
представлена зрелыми и незрелыми (нормобласты, базофильные и полих-
роматофильные эритроциты) формами эритропоэза. У всех исследованных 
рыб на одном мазке обнаружены и зрелые эритроциты, имеющие эллипсо-
идную форму, и незрелые клетки округлой формы. 

Большинство исследованных особей пескаря пруда Гранный характери-
зовалось нормальным или слегка пониженным уровнем эритропоэза, лишь 
у небольшого числа рыб отмечалось более интенсивное образование крас-
ных кровяных клеток (табл. 4).
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Таблица 4 [Table  4]
Интенсивность эритропоэза в сосудистой крови обыкновенного пескаря

[Intensity of erythropoiesis in the vascular blood of the gudgeon]

Содержание незрелых эритроцитов
в периферической крови рыб 

[Content of young erythrocytes in the peripheral blood of fish]

Количество рыб 
[Number of fish], %

˂5 42,86±11,07
5–10 42,86±11,07
˃10 14,29±7,83

Регенерация форменных элементов крови (гемопоэз) у рыб на протяже-
нии всей жизни индивидуума обеспечивается кроветворными тканями (селе-
зенкой, тимусом, почками, сердцем, полостями костей черепа, кишечником, 
жаберным аппаратом, сосудистой кровью) [14, 35]. Уровень эритропоэза (ин-
тенсивность образования красных клеток в кроветворных органах и тканях) 
определяется многими факторами: особенностями биологии рыб, гидрохи-
мическим режимом водоема, периодом вегетационного сезона, неполноцен-
ностью и / или несбалансированностью пищи, способом выращивания, кро-
вопотерями в результате травм и воздействия паразитов и др. [9, 36]. 

Анализ мазков крови продемонстрировал, что в условиях рыбовод-
ного водоема у трети исследованных особей обыкновенного пескаря 
(33,33±10,54%) не обнаружено патологически измененных эритроцитов в 
кровяном русле. Клетки красной крови остальных животных характеризо-
вались теми или иными нарушениями морфологии (табл. 5). 

Таблица 5 [Table  5]
Встречаемость аберрантных эритроцитов в периферической 

крови обыкновенного пескаря
[Occurrence of aberrant erythrocytes in the peripheral blood of the gudgeon]

Тип патологии 
[Type of pathology]

Встречаемость 
рыб с патологией 
[Occurrence of fish 
with pathology], %

Частота аберрантных эритроцитов 
среди проанализированных 

[Frequency of aberrant red blood cells 
among the analyzed], %

среднее значе-
ние [mean value]

min–max

Пойкилоцитоз 
[Poikilocytosis] 61,90±10,86 2,77±1,02 0–15,07

Фестончатый контур 
[Scalloped contour] 4,76±4,76 0,18±0,18 0–3,79

Ацентрическое 
расположение ядра 
[Acentric arrangement of the core]

33,33±10,54 1,29±0,49 0–7,16

Деформация ядра 
[Deformation of the nucleus] 9,52±6,56 0,08±0,07 0–1,46

Фрагментоз ядра 
[Fragments of the core] 4,76±4,76 0,03±0,03 0–0,55

Раздвоение ядра [Split core] 9,52±6,56 0,03±0,02 0–0,33
2 ядра [2 cores] 4,76±4,76 0,02±0,02 0–0,32
Вакуолизация цитоплазмы 
[Cytoplasmic vacuolization ] 14,29±7,83 0,31±0,20 0–3,91
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По характеру и степени проявления выявленные нарушения разделяются 
на несколько групп [37].

1. Аберрации, связанные с изменением формы клеток – пойкилоцитоз и 
фестончатые выросты (контур) цитоплазмы. Пойкилоцитоз (наличие в кро-
ви клеток, резко отличающихся по форме) является наиболее распростра-
ненной патологией эритроцитов обыкновенного пескаря пруда Гранный (см. 
табл. 5), внутри которой особо выделяется каплевидная и палочковидная 
деформации (встречаемость особей с таким типом аберраций составляет 
38,10±10,86% и 9,52±6,56% соответственно). В целом около 2,77% проана-
лизированных эритроцитов рыб характеризовались наличием данного на-
рушения, что выше величины их спонтанного образования, которая в норме 
составляет не более 1% [38, 39]. 

Незначительное количество исследованных эритроцитов пескаря имело 
фестончатые (волнистые) контуры оболочки (см. табл. 5) при сохранении 
нормальных размеров клетки. 

Причинами появления указанных нарушений чаще всего являются пато-
логии плазматической мембраны и осморезистентности клеток вследствие 
интоксикации организма различной этиологии [13, 20, 38].

2. Нарушения, связанные с изменениями ядра – ацентрическое располо-
жение (смещение ядра к периферии), деформация (неправильная форма при 
сохранении нормальных размеров ядра) и фрагментоз (разделение ядра на 
несколько соединенных между собой сегментов). Последние 2 типа аберра-
ций являются необратимыми дегенеративными изменениями, однако часто-
та проявления данных патологий крайне низка (см. табл. 5).

3. Нарушения, связанные с делением клетки – раздвоение (амитоз) и уд-
воение ядра. Частота встречаемости клеток с подобными аномалиями среди 
общего числа проанализированных не превышает величину их появления 
при спонтанном мутагенезе (1%), лишь единичные особи пескаря являются 
носителями подобных нарушений (см. табл. 5).

4. Дегенеративные изменения клетки – вакуолизация цитоплазмы. Дан-
ный тип патологий эритроцитов характеризуется наличием в цитоплазме 
клеток единичных вакуолей разного размера, причиной чего являются на-
рушения внутриклеточного обмена [14].

Данные гематологического анализа обыкновенного пескаря свидетель-
ствуют в целом об устойчивом морфофизиологическом состоянии и от-
носительном благополучии популяции G. gobio в условиях рыбоводного 
водоема. Показатели периферической крови пескаря пруда Гранный, воды 
которого можно признать чистыми (см. табл. 1), значительно отличались от 
таковых у рыб из загрязненных водотоков с существенной антропогенной 
нагрузкой [6].

Обнаруженные нарушения морфологии и соотношения форменных эле-
ментов крови (патологически измененные эритроциты, отклонения от нор-
мы в лейкограмме) не являются критическими и могут быть связаны как с 
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особенностями физиологического состояния рыб (только окончившийся пе-
риод нереста вызвал определенное напряжение в функционировании систе-
мы крови), так и с паразитарной инвазией животных, что не раз отмечалось 
в литературе [8, 14, 28, 37]. 

Фауна макропаразитов обыкновенного пескаря в бассейне Волги доста-
точно богата в качественном отношении и представлена 44 видами разных 
таксономических групп: Monogenea – 10, Cestoda – 5, Trematoda – 15, Nemato-
da – 4, Acanthocephala – 5, Hirudinea – 2, Crustacea – 3 [40–45]. Значительное 
разнообразие паразитов со сложным жизненным циклом, которых пескарь 
приобретает алиментарным (трофическим) путем, определяется богатством 
пищевого рациона рыб в естественных водоемах. Обыкновенный пескарь – 
типичный бентофаг, молодь и взрослые особи G. gobio питаются личинка-
ми амфибиотических насекомых (хирономид, поденок, ручейников, мух-
береговушек, мокрецов, симулид), а также ракообразными и моллюсками; 
отмечены случаи поедания икры других рыб [46–48].

В условиях рыбоводного водоема пескарь заражен тремя видами много-
клеточных паразитов (табл. 6).

Таблица 6 [Table  6]
Фауна паразитов обыкновенного пескаря пруда Гранный

[The fauna of parasites in the gudgeon of Granny pond]

Паразит / локализация 
[Parasite / localization]

Экстенсив-
ность инвазии 
[Prevalence], %

Интен-
сивность 

инвазии, экз. 
[Intensity of 

infection, ind.]

Индекс 
обилия, экз. 
[Mean abun-
dance, ind.]

Neogryporhynchus cheilancristrotus 
(Wedl, 1855), pl. 
желчный пузырь [gallbladder]

3,85 1 0,04±0,04

Contracaecum microcephalum 
(Rudolphi, 1819), l. III 
печень [liver]

3,85 1 0,04±0,04

Ergasilus sieboldi Nordmann, 1832
плавники, жабры [fins, gills]

100,00 2–57 19,35±2,66

Плероцеркоид N. cheilancristrotus и личинка нематоды C. microcephalum 
заражают хозяина трофическим путем (через веслоногих рачков). Низкие 
показатели зараженности гельминтами (следует говорить о единичной ин-
вазии) могут быть обусловлены несколькими причинами. Во-первых, в во-
доеме постоянно присутствуют искусственные корма (фуражная пшеница и 
зерноотходы), на питание которыми перешли в том числе и «сорные» виды 
рыб. Во-вторых, невысокая продуктивность пруда по показателям зооплан-
ктона и исходно низкая зараженность кормовых беспозвоночных (это пред-
положение требует дополнительного исследования). Оба вида червей закан-
чивают свое развитие в рыбоядных птицах. Отсутствие по берегам водоема 
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постоянных колоний птиц и, как следствие, инвазионного начала (яиц гель-
минтов) также может быть причиной низкой зараженности рыб личинками 
цестоды и нематоды. 

Следует отметить, что N. cheilancristrotus и C. microcephalum впервые 
отмечены в составе паразитофауны обыкновенного пескаря бассейна Волги.

Особый интерес представляет 100%-ная инвазия рыб рачком E. sieboldi 
(см. табл. 6), интенсивность заражения которым отдельных особей достига-
ет нескольких десятков экземпляров; паразиты локализуются не только на 
жабрах, но и на плавниках (в данном случае можно говорить о гиперинва-
зии). Этот вид характеризуются слабо выраженной специфичностью и па-
разитирует у большинства видов пресноводных рыб (карповых, окуневых, 
лососевых, сиговых и др.) [19, 49, 50]. 

Жизненный цикл эргазилюса связан с годовым ходом температуры воды. 
В холодный период года самки пребывают в состоянии покоя. С повыше-
нием температуры воды начинается процесс формирования яиц в яични-
ке; зрелые яйцевые мешки появляются при температуре воды не ниже 14°. 
В каждом яйцевом мешке по 100–110 науплиев. E. sieboldi – теплолюбивый 
вид, оптимальная температура его развития составляет 22–25°. Вспышки за-
болевания происходят главным образом летом, в июле–августе, но иногда и 
осенью. Поздно прикрепившиеся самки размножаются только весной следу-
ющего года. Срок развития от яйца до половозрелой особи длится 22 суток; 
при благоприятных условиях в течение трех недель самки дают два поколе-
ния личинок [49].

Питаясь жаберной тканью и кровью хозяина, рачки являются крайне па-
тогенными паразитами. Прикрепляясь к жаберным лепесткам, паразит де-
формирует их, сдавливает и разрывает сосуды, вызывает слизеотделение, 
разрушение и некроз жаберной ткани. Зачастую к инвазии эргазилюсом при-
соединяется поражение сапролегнией [50].

Особый вред E. sieboldi наносит прудовым хозяйствам. Даже если не 
происходит массовой гибели рыб, наблюдается снижение темпов роста, мас-
са животных уменьшается примерно в 2 раза. Ухудшается качество мяса за 
счет снижения количества жира. Отдельные самки после болезни становят-
ся яловыми и не участвуют в нересте [49, 50].

В числе основных факторов, обусловливающих высокую зараженность 
пескаря пруда Гранный патогенным рачком E. sieboldi, носящую характер 
эпизоотии, можно выделить следующие:

1. Слабая проточность водоема, что создает оптимальные условия для 
развития этого лимнофильного вида.

2. Прогревание пруда в летние месяцы, дающее возможность самкам 
паразита давать несколько генераций в год. 

3. Наличие зоны сублиторали с обильной водной растительностью, 
где наблюдаются максимальная концентрация свободноживущих стадий 
E. sieboldi и скопление их облигатных хозяев – рыб. Пескарь приурочен к 
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береговым участкам зарослей макрофитов, где происходит интенсивная 
аккумуляция рачков на рыбах, сопровождающаяся их перманентной 
реинвазией.

4. Наличие в достаточном количестве подходящих облигатных хозяев.
Выявленные нарушения в системе крови рыб, такие как появление в кро-

вяном русле пойкилоцитов и изменения в лейкоцитарной формуле (эозино-
филия), могут быть связаны в том числе и с высокой степенью зараженности 
пескаря E. sieboldi. Известно, что частота появления патологически изме-
ненных эритроцитов в крови инвазированных рыб существенно выше, чем 
у особей без паразитов [37]. Анализ лейкоцитарного профиля показывает, 
что зачастую эозинофилия является единственным процессом, характеризу-
ющим лейкоцитоз при паразитарных инвазиях рыб [8, 14, 16]. 

Полученные результаты свидетельствуют о достаточно устойчивом 
морфофизиологическом состоянии популяции обыкновенного пескаря 
в условиях относительно чистого водоема. Обнаруженные отклонения в 
гематологических показателях рыб не являются критическими и могут быть 
рассмотрены в качестве адаптационного механизма, повышающего защитную 
функцию крови в условиях воздействия комплекса неблагоприятных 
факторов разной природы. Одним из таких факторов может выступать 
паразитарная инвазия рыб. 

Заключение

Проведена оценка паразитологического и морфофизиологического со-
стояния обыкновенного пескаря в условиях относительно чистого водоема. 
Состав белой крови рыб включал 6 групп клеток, процентное соотношение 
которых, за исключением эозинофилов, находилось в пределах физиоло-
гической нормы. Интенсивность образования красных кровяных клеток в 
сосудистой крови (уровень эритропоэза) у большинства животных не пре-
вышал 10%. 66,67% исследованных рыб характеризовалось наличием па-
тологически измененных эритроцитов в кровяном русле. Всего выявлено 
8 различных типов аберраций. Наиболее распространенной патологией яв-
лялся пойкилоцитоз, зарегистрированный у 61,90% рыб; 2,77% проанали-
зированных эритроцитов характеризовалось наличием данного нарушения. 
Частота встречаемости клеток с другими типами аберраций среди общего 
числа исследованных не превышала величину их появления при спонтан-
ном мутагенезе (1%). У 100% отловленных особей пескаря диагностирована 
инвазия патогенным рачком E. sieboldi. Плероцеркоид N. cheilancristrotus и 
личинка нематоды C. microcephalum впервые отмечены в составе паразито-
фауны обыкновенного пескаря бассейна Волги. 
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Alexandr K. Mineev, Oksana V. Mineeva

Institute of Ecology of the Volga River Basin of the Russian Academy of Sciences – Branch of Samara 
Federal Research Scientific Center of the Russian Academy of Sciences, Tolyatti, Russian Federation

Hematological parameters and parasite fauna of the gudgeon
Gobio gobio (Linnaeus, 1758) in a fish-breeding pond

The gudgeon (Gobio gobio (Linnaeus, 1758)) is a very interesting object for 
genetic, ichtyopathological and parasitological studies. This typical bottom species is 
sensitive to water pollution. Analysis of hematological parameters of the gudgeon can 
be used as an objective indicator of the ecological state and the degree of anthropogenic 
impact on the ecosystem of the reservoir. G. gobio is characterized by a wide range of 
nutrition and is itself included in the diet of predatory fish and fish-eating birds, thus 
playing a significant role in circulation of various parasites. In fish-breeding ponds, the 
gudgeon is often the object of unwanted fish because it can be a source of diseases of 
valuable fish species. 

The aim of this research was to study hematological parameters and parasite fauna of 
the gudgeon in a fish-breeding pond, in which it is a “weed” species. The ichthyological 
material was caught in July 2018 in Granny pond (53°81ꞌ24ꞌꞌN, 49º93ꞌ74ꞌꞌE). Table 1 
shows hydrochemical parameters of the pond, allowing it to be attributed to relatively 
clean water bodies. The research complies with the ethical principles of the European 
Convention for the protection of vertebrate animals used for experimental or other 
scientific purposes (Strasbourg, 18 March 1986). The fish were kept in separate rooms 
in aerated aquariums with optimal planting density, which minimized stress and 
anxiety levels. Animals received sufficient food. The study used a minimum number 
of fish, which were killed in a humane way. We conducted hematological studies 
of 21 individuals of G. gobio. Blood smears were fixed with ethanol and stained 
according to Romanovsky-Giemsa. We identified blood cells by Groff, Zinkl (1999). 
With each drug, differential count of white blood cells among 1000 erythrocytes in 
5-10 fields of view was conducted. In order to assess the physiological state of fish and 
their immune status, we analyzed the ratio of blood elements, studied the leukocyte 
formula, determined the level of erythropoiesis, and recorded possible pathologies of 
erythrocytes. Research of macroparasites in 26 individuals of the gudgeon was carried 
out according to Bykhovskaya-Pavlovskaya (1985). For quantitative characteristics 
of infection of the animals, we used the following indicators: prevalence, intensity of 
infection and mean abundance.

The leukocyte composition of the blood of the gudgeon was characterized by a 
wide variety (See Tables 2 and 3). The most numerous group of cells were lymphocytes. 
The average percentage of individual groups of leukocytes was within the physiological 
norm. The exception was eosinophils, the occurrence of which in the leukogram (up to 
21.82% in ind.) indicated the development of eosinophilia. The proportion of immature 
red blood cells in most of the studied smears did not exceed 10% (See Table 4). 66.67% 
of gudgeon individuals had pathologically altered red blood cells in the bloodstream; 
8 different types of disorders were observed (See Table 5). The most common pathology 
was poikilocytosis, registered in 61.90% of fish; 2.77% of the analyzed erythrocytes 
were characterized by the presence of this aberration. The frequency of occurrence of cells 

Гематологические параметры и паразитофауна обыкновенного пескаря



138

with other types of disorders among the total number of the studied ones did not exceed the 
value of their appearance in spontaneous mutagenesis (1%). The parasite fauna of fish in 
terms of fish ponds significantly depleted (See Table 6). 2 species of parasites (the cestode 
Neogryporhynchus cheilancristrotus, pl. (Wedl, 1855) and the nematode Contracaecum 
microcephalum, larva III (Rudolphi, 1819)) infect the host by alimentary means. These 
species were first observed in the parasite fauna of the gudgeon of the Volga river basin. 
All studied individuals of the gudgeon were infected with parasitic crustaceans Ergasilus 
sieboldi Nordmann, 1832, which is an extremely pathogenic parasite. A high degree of 
fish invasion by crustaceans (up to 57 specimens per individual) can be a factor causing 
deviations in hematological parameters of the gudgeon.

The paper contains 6 Tables and 50 References.
Key words: Gobio gobio; Ergasilus sieboldi; leukocytic formula; pathology of 

erythrocytes; parasite fauna.
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Разнообразие медоносной пчелы Apis mellifera L. 
в Томской области по морфометрическим 
и молекулярно-генетическим маркерам 

Представлены результаты исследования породного состава и генетического 
разнообразия медоносных пчел, обитающих на территории Томской области. 
Всего исследовано 337 пчелиных семей, полученных с 65 пасек области. На 
основании анализа изменчивости морфометрических признаков (показатели 
крыла, а именно кубитальный и гантельный индексы, дискоидальное 
смещение) и вариабельности локуса COI-COII мтДНК установлено, что 
большинство исследованных пчелиных семей представляют собой гибриды, 
имеющие происхождение от среднерусской породы по материнской линии 
(зарегистрированы варианты PQQ и PQQQ локуса COI-COII мтДНК). Выявлены 
пасеки в Чаинском, Тегульдетском, Молчановском, Зырянском и Томском 
районах, где сохранились и разводятся медоносные пчелы среднерусской породы. 
Согласно данным о вариабельности 9 микросателлитных локусов, ядерный 
геном гибридных пчел, имеющих происхождение, как от среднерусской, так и 
карпатской пород, более близок по спектру и частоте аллелей изученных ДНК-
маркеров геному среднерусской породы. Обсуждаются факторы, определяющие 
генетическое разнообразие медоносных пчел.

Ключевые слова: Apis mellifera; генетическое разнообразие; 
морфометрический метод; локус COI-COII мтДНК; микросателлитные локусы.

Введение

Генетическое разнообразие, характерное для природных популяций ме-
доносной пчелы, является одним из наиболее важных условий, необходи-
мых для существования и устойчивого развития пчеловодства [1–3]. В на-
стоящее время во всем мире наблюдается глобальная потеря разнообразия 
и численности пчел [4–9], поэтому одной из основных задач пчеловодства 
является сохранение аборигенных подвидов и популяций медоносной пче-
лы [3, 10–14]. Нативные подвиды наиболее приспособлены к местным при-
родно-климатическим условиям, и их исчезновение означает потерю уни-
кальных генетических комбинаций (и признаков), сформированных путем 
естественного отбора в течение длительного периода времени. Основными 
причинами потери генетического разнообразия медоносной пчелы Apis 



143

mellifera L. рассматриваются замещение естественных популяций более 
миролюбивыми и продуктивными коммерческими (неместными) подви-
дами, распространение паразитов и патогенов медоносной пчелы, а также 
бессистемное использование пестицидов и ядохимикатов [10, 11, 13–19]. 
Мониторинг местного подвида (экотипа) медоносной пчелы и ограничение 
интродукции коммерческих пчелиных семей позволят снизить уровень меж-
породной гибридизации пчел и сохранить генетическое разнообразие и уни-
кальный генофонд аборигенных пчел [11].

В Сибири первоначально культивировалась среднерусская пчела (темная 
лесная) Apis mellifera mellifera L., которая была завезена 230 лет назад, как 
наиболее адаптированная к суровым природно-климатическим условиям 
региона, таким как низкие температуры, продолжительная зима и короткий 
летний взяток. C конца XX в. отмечен массовый завоз пчел южного про-
исхождения, преимущественно карпатской пчелы Apis mellifera carpathica 
[20], в результате чего на территории Сибири изменились представленность 
подвидов медоносной пчелы и их генотипический состав. Однако изучен-
ность медоносных пчел в Сибири недостаточна, а имеющиеся данные фраг-
ментарны и не дают целостного представления о породном составе, теку-
щем состоянии популяций и их генофонда, что является препятствием для 
более полного понимания путей развития популяций A. mellifera, реальной 
оценки процесса гибридизации пчел и его последствий, а также решения за-
дач практического пчеловодства. Кроме того, в отличие от других регионов 
России и Европы, где отмечены такие негативные процессы в популяциях 
медоносной пчелы, как коллапс пчелиных семей [4–9, 21, 22], на террито-
рии Томской области зарегистрированы только единичные случаи массовой 
гибели семей, поэтому значительный интерес представляет оценка биоло-
гического разнообразия и адаптационного потенциала медоносной пчелы в 
условиях Сибири.

Систематические исследования медоносной пчелы на территории Сиби-
ри, включая Томскую область, были начаты в 2004 г. сотрудниками науч-
но-практического центра «Апис» Томского государственного университета. 
Первоначально породный состав медоносных пчел на территории Томской 
области изучался с использованием классического морфологического мето-
да, включающего исследование окраски тела, крыловых показателей и дру-
гих морфометрических признаков [23]. Начиная с 2009 г. для исследования 
медоносных пчел стали применяться молекулярно-генетические методы с 
использованием ДНК-маркеров митохондриального (мтДНК) и ядерного ге-
номов и выполнены пилотные исследования с целью первичной характери-
стики генетического разнообразия пчел, а также поиска высокополиморф-
ных информативных ДНК-маркеров [24–30]. 

Однако следует указать, что классические морфометрические признаки 
и маркеры митохондриального и ядерного геномов, широко применяемые 
для исследования породного состава медоносных пчел, обладают разной 
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информативностью [31–35]. Так, анализ полиморфизма мтДНК позволяет 
определить происхождение пчелиных семей только по материнской линии; 
исследования изменчивости ядерного генома (в том числе и микросател-
литных локусов) все еще не получили широкого распространения (мало 
информации по породной и территориальной специфичности генофондов), 
а морфометрические признаки, с учетом широкого распространения межпо-
родной гибридизации, не всегда позволяют корректно определить породный 
состав медоносных пчел [31, 36, 37]. В связи с этим только использование 
комплекса разных методов исследования обеспечит четкую и полную иден-
тификацию подвидов медоносной пчелы. 

В данной статье представлены результаты 10-летнего комплексного ис-
следования медоносных пчел, обитающих на пасеках Томской области, с 
использованием морфометрического и молекулярно-генетических методов 
(проведен анализ вариабельности локуса COI-COII мтДНК и микросател-
литных локусов ядерного генома). 

Цель работы – выявить биологическое разнообразие медоносной пчелы 
Apis mellifera, обитающей на территории Томской области, по морфометри-
ческим и молекулярно-генетическим маркерам. 

Материалы и методики исследования

Материалом для исследования послужили образцы рабочих особей, по-
лученных с 65 пасек 47 населенных пунктов 13 районов Томской области 
(рис. 1). Исследование медоносных пчел проведено с использованием мор-
фометрического и молекулярно-генетических методов. 

Для исследования породного состава медоносных пчел первоначально 
проведен анализ мтДНК (изучена вариабельность локуса COI-COII), чтобы 
определить происхождение пчелиной семьи по материнской линии. Анализи-
ровалось 3–5 особей от семьи. Затем для более полной характеристики пчели-
ной семьи и ее соответствия стандарту породы выполнен морфометрический 
анализ (20–30 особей от семьи). Всего исследовано 337 пчелиных семей. 

Для оценки генетического разнообразия медоносных пчел проведен ана-
лиз изменчивости 9 микросателлитных локусов; изучено 5–15 особей от се-
мьи. Анализ ядерного генома выполнен для медоносных пчел, полученных 
от 106 семей; всего 893 особи.

Морфометрический метод
Изучены основные породоопределяющие морфометрические показатели 

крыла: кубитальный и гантельный индексы, дискоидальное смещение [17, 
26]. Полученные результаты морфометрического исследования сравнива-
ли со стандартами значений, принятыми для рабочих особей разных пород 
пчел [10, 27, 28].

Н.В. Островерхова, С.А. Россейкина, О.Л. Конусова и др.
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Рис. 1. Карта локализации исследованных пасек Томской области 
(здесь и на рис. 2, 3): 1 – с. Парабель; 2 – окр. г. Колпашево; 3 – д. Новоабрамкино; 

4 – с. Чалково; 5 – с. Леботер; 6 – с. Подгорное; 7 – д. Стрельниково; 8 – с. Гореловка; 
9 – с. Высокий Яр, д. Крыловка; 10 – с. Парбиг; 11 – с. Бакчар; 12 – д. Сарафановка; 

13 – с. Могочино; 14 – с. Соколовка; 15 – с. Кривошеино; 16 – с. Монастырка; 
17 – с. Каргала, с. Старая Шегарка; 18 – с. Баткат; 19 – д. Тихомировка; 20 – урочище 

Кужербак; 21 – с. Новиковка; 22 – д. Цветковка; 23 – д. Крутоложное; 24 – с. Тегульдет; 
25 – с. Дубровка; 26 – с. Зырянское; 27 – с. Окунеево; 28 – д. Губино; 29 – с. Рыбалово, 

д. Кудринский участок; 30 – окр. г. Томска, д. Просекино, с. Коларово; 31 – п. Синий 
Утес; 32 – д. Кандинка; 33 – с. Курлек; 34 – с. Яр; 35 – д. Кусково; 36 – п. Заречный 

(Малиновское сельское поселение); 37 – с. Семилужки; 38 – д. Бодажково; 
39 – с. Межениновка; 40 – д. Большое Протопопово; 41 – п. Заречный (Межениновское 
сельское поселение); 42 – д. Еловка. Пасеки, расположенные на расстоянии менее 20 км 

друг от друга, отмечены одной точкой. 
Примечание. В северных районах Томской области (Александровском, Каргасокском, 

Верхнекетском) пчеловодство отсутствует из-за суровых природно-климатических 
условий 

[Fig. 1. Map of sample locations in Tomsk region. Here and in Fig. 2 and 3, the numbers indicate 
the studied settlements: 1 - v. Parabel; 2 - vicinity of Kolpashevo; 3 - v. Novoabramkino; 

4 - v. Chalkovo; 5 - v. Leboter; 6 - v. Podgornoe; 7 - v. Strelnikovo; 8 - v. Gorelovka; 9 - v. Vysoky Yar, 
v. Krylovka; 10 - v. Parbig; 11 - v. Bakchar; 12 - v. Saraphanovka; 13 - v. Mogochino; 14 - v. Sokolovka; 

15 - v. Krivosheino; 16 - v. Monastyrka; 17 - v. Kargala, v. Staraya Shegarka; 18 - v. Batkat; 
19 - v. Tichomirovka; 20 - v. Kuzherbak; 21 - v. Novikovka; 22 - v. Tsvetkovka; 23 - v. Krutolozhnoe; 

24 - v. Teguldet; 25 - v. Dubrovka; 26 - v. Zyryanskoe; 27 - v. Okuneevo; 28 - v. Gubino; 
29 - v. Rybalovo, v. Kudrinsky uchastok; 30 - vicinity of Tomsk, v. Prosekino, v. Kolarovo; 

31 - v. Sinii Utes; 32 - v. Kandinka; 33 - v. Kurlek; 34 - v. Yar; 35 - v. Kuskovo; 36 - v. Zarechnyi 
(Malinovskoe rural settlement); 37 - v. Semiluzhki; 38 - v. Bodazhkovo; 39 - v. Mezheninovka; 

40 - v. Bol’shoe Protopopovo; 41 - v. Zarechnyi (Mezheninovskoe rural settlement); 42 - v. Elovka. 
Apiaries located at a distance less than 20 km from each other are marked as a single point. 

Note. In the northern districts of Tomsk region (Aleksandrovsky, Kargasoksky, 
Verkhneketsky), there is no beekeeping due to harsh climatic conditions]
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Молекулярно-генетические методы
Для проведения молекулярно-генетического исследования использованы 

образцы пчел, которые хранились в 96%-ном спирте при температуре 4°С. 
Выделение ДНК из индивидуальных особей проведено модифицированным 
методом экстракции смесью гуанидинтиоцианат-фенол-хлороформ [18, 29]. 

Выделенная ДНК анализировалась методом полимеразной цепной ре-
акции (ПЦР) с использованием праймеров, маркирующих межгенный 
локус COI-COII митохондриального генома. Использованы следующие 
последовательности праймеров: F-5′–САСАТТТАGАААТТССАТТА, R-5′–
АТАААТАТGААТСАТGТGGА [29]. Продукты амплификации фракциони-
ровали в 1,5%-ном агарозном геле, окрашивали в бромистом этидии, визуа-
лизировали в ультрафиолетовом свете и документировали с использованием 
специальной программы для визуализации гель-электрофореза.

Изучен полиморфизм 9 микросателлитных локусов: А008, Ap049, А043, 
AC117, Ap243, H110, A024, A113, SV185. ПЦР проводили согласно описанной 
ранее методике с применением специфических праймеров [30]. Использова-
ли один меченный флуоресцентной меткой праймер из каждой пары. Гено-
типирование выполнено на базе Центра коллективного пользования «Меди-
цинская геномика» (НИИ медицинской генетики ТНИМЦ РАН, г. Томск) на 
генетическом анализаторе ABI Prism 3730 (Applied Biosystems, Inc., Foster 
City, CA) с применением стандартов длины молекул ДНК GeneScan500-
ROX в условиях, рекомендуемых производителем. Размер фрагментов про-
анализирован с помощью программного обеспечения GeneMapper Software. 

Для статистической обработки данных (расчет частот аллелей со стан-
дартной ошибкой, показателей наблюдаемой (Ho) и ожидаемой (He) гетеро-
зиготности) использованы стандартные методы, применяемые при изучении 
генетического разнообразия популяций [31, 32]. Оценка статистически зна-
чимых различий между наблюдаемой и ожидаемой гетерозиготностью про-
ведена с использованием t-критерия Стьюдента. Морфометрические данные 
представлены в виде среднего арифметического значения со стандартной 
ошибкой. Для оценки дифференциации различных подвидов медоносной 
пчелы и определения уровня генетической гетерогенности выборок пчел из 
популяций различной географической локализации использован метод глав-
ных координат (Principal Coordinates Analysis, РСoА), основанный на рас-
чете генетических дистанций между выборками пчел. Расчеты проведены 
в программах Microsoft Office Excel 2010, StatSoft STATISTICA 8.0 for Win-
dows, GENALEX 6 [32].

Результаты исследования и обсуждение

Распространение пород медоносной пчелы в Томской области
Для выявления породного состава медоносных пчел, обитающих на па-

секах Томской области, проведено комплексное исследование, включающее 

Н.В. Островерхова, С.А. Россейкина, О.Л. Конусова и др.
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морфометрический и молекулярно-генетический анализ (полиморфизм ло-
куса СOI-COII мтДНК) медоносных пчел.

Генетическое разнообразие медоносных пчел по митохондриальной ДНК
Согласно данным анализа полиморфизма мтДНК (вариабельность ло-

куса COI-COII) у медоносных пчел Томской области зарегистрировано три 
варианта локуса COI-COII мтДНК: PQQ, PQQQ (характерны для A. m. mel-
lifera, эволюционная линия М) и Q (свойствен породам южного происхожде-
ния, эволюционная линия С). Из исследованных 337 пчелиных семей 62,9% 
семей имели происхождение по материнской линии от среднерусской по-
роды, 29,1% семей – от пород южного происхождения и 8,0% составляли 
смешанные семьи, которые формируются пчеловодами путем объединения 
нескольких семей, в том числе семей разного происхождения, с целью их 
усиления (в этих семьях регистрировались особи с вариантами локуса COI-
COII, характерными как для среднерусской, так и для «южных» пород медо-
носной пчелы) (рис. 2).

Для пчелиных семей, имеющих происхождение от среднерусской поро-
ды (всего идентифицировано 212 семей), характерна генетическая гетеро-
генность по локусу COI-COII: в 85,3% семей регистрировался вариант PQQ, 
у 10,7% – вариант PQQQ, а у 4,0% семей выявлены как особи с вариантом 
PQQ, так и пчелы с вариантом PQQQ (от общего числа семей среднерусской 
породы). Среди пчелиных семей смешанного породного состава (выявле-
но 27 семей) наиболее часто регистрировались семьи с вариантами PQQ и 
Q (85,2% семей от общего числа смешанных семей), реже – с вариантами 
PQQQ и Q (11,1%), а в одной семье (3,7%) в с. Курлек Томского района были 
выявлены пчелы со всеми зарегистрированными вариантами локуса COI-
COII – PQQ, PQQQ и Q.

В различных районах Томской области пчелиные семьи отличались меж-
ду собой по частоте регистрации вариантов локуса COI-COII мтДНК. На 
северных территориях области (Парабельский, Колпашевский, Чаинский, 
Бакчарский, Молчановский, Кривошеинский и Тегульдетский районы) вы-
явлено 95,9% пчелиных семей (всего исследовано 194 пчелосемьи), одно-
родных по варианту локуса мтДНК: 67,0% семей имели происхождение от 
среднерусской породы (зарегистрировано два варианта локуса мтДНК – 
PQQ и PQQQ); 28,9% семей происходили от пород южного происхождения. 
Остальные пчелосемьи (4,1%) имели смешанное происхождение (выявле-
ны разные аллели локуса COI-COII в одной семье – PQQ и Q). Так, в Па-
рабельском и Кривошеинском районах выявлены пчелиные семьи только с 
вариантом PQQ, в Тегульдетском – только с вариантом PQQQ. На пасеках 
Колпашевского, Чаинского, Молчановского и Бакчарского районов выявле-
ны семьи разного происхождения (зарегистрированы варианты PQQ и Q). 
При этом на пасеках Чаинского и Молчановского районов преобладали пче-
линые семьи, имеющие происхождение от среднерусской породы (86 и 95% 
соответственно), тогда как на пасеках Колпашевского и Бакчарского райо-



148

нов, наоборот, преобладали семьи южного происхождения (93 и 65% соот-
ветственно). В Бакчарском и Чаинском районах также выявлено несколь-
ко смешанных пчелиных семей, особи которых имели варианты PQQ и Q 
(рис. 2).

Рис. 2. Распространенность вариантов локуса COI-COII мтДНК 
(PQQ, PQQQ и Q) у медоносных пчел на территории Томской области

[Fig. 2. Distribution of the COI-COII mtDNA locus variants 
(PQQ, PQQQ, and Q) in honeybees in Tomsk region]

В южных районах области (Асиновском, Первомайском, Зырянском, Том-
ском, Шегарском и Кожевниковском) однородные по вариантам локуса COI-
COII мтДНК пчелиные семьи (всего изучено 143 семьи) составили 80,4%, 
тогда как смешанные семьи – 19,6%. Среди смешанных семей выявлено 
6,3% семей, имеющих происхождение от среднерусской породы (у особей 
зарегистрированы варианты PQQ или PQQQ), и 13,3% семей разного по-
родного происхождения (у особей зарегистрированы варианты PQQ/PQQQ 
или Q). Всего в южных районах выявлено 57,3% пчелиных семей, имеющих 
происхождение от среднерусской породы (зарегистрированы варианты PQQ 
или PQQQ), 29,4% – семьи южного происхождения, 13,3% – смешанные се-
мьи, пчелы которых имели разное породное происхождение.

Пчелиные семьи, имеющие происхождение от среднерусской породы, 
были зарегистрированы на пасеках всех южных районов области. При этом 
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преобладали пчелы с вариантом PQQ (65,9% от общего числа семей средне-
русской породы), реже встречались семьи с пчелами, имеющими вариант 
PQQQ (23,1%), и смешанные семьи с пчелами, имеющими варианты PQQ 
или PQQQ (11,0%). Например, в Кожевниковском районе во всех исследо-
ванных семьях у пчел выявлен только вариант PQQ; в Первомайском районе 
половина исследованных семей имела происхождение от среднерусской по-
роды (зарегистрирован вариант PQQ) и половина семей – южного проис-
хождения (выявлен вариант Q); в остальных районах – у пчел выявлены все 
варианты локуса COI-COII (PQQ, PQQQ и Q). Семьи смешанного состава 
были выявлены на пасеках Шегарского и Томского районов, причем зареги-
стрированы сочетания вариантов локуса мтДНК – PQQ и Q (67%), PQQQ и 
Q (33%).

Таким образом, на основе анализа полиморфизма локуса COI-COII 
мтДНК установлено различное происхождение медоносных пчел на пасеках 
Томской области, хотя и преобладали пчелиные семьи, имеющие происхож-
дение от среднерусской породы. Тот факт, что на одной и той же территории 
обитают пчелы разных пород, позволяет предположить высокий уровень 
гибридизации. Поскольку анализ мтДНК позволяет установить происхож-
дение медоносной пчелы (семьи) только по линии матки без оценки вклада 
«отцовских» генов, пчелы с пасек Томской области были изучены с исполь-
зованием морфометрического анализа.

Характеристика морфометрической изменчивости медоносных пчел 
Изучена изменчивость трех породоопределяющих морфометрических 

показателей (кубитального и гантельного индексов, дискоидального смеще-
ния) у медоносных пчел, обитающих на пасеках Томской области (табл. 1). 
Для всех изученных морфометрических показателей выявлен значительный 
уровень вариабельности. Так, для пчел, обитающих на пасеках Томской об-
ласти, значения кубитального и гантельного индексов зарегистрированы в 
пределах 1,00–5,56 и 0,643–1,250 отн. ед. соответственно (среднее значение 
кубитального индекса изменялось в пределах – 1,45–3,41 отн. ед.; среднее 
значение гантельного индекса – 0,789–1,125 отн. ед.). Что касается каче-
ственного показателя «дискоидальное смещение», то у изученных пчел от-
мечены все три варианта признака (отрицательное, нейтральное и положи-
тельное).

При сравнении полученных данных значений экстерьерных признаков 
со стандартными показателями, принятыми для рабочих особей разных по-
род медоносной пчелы [10, 27, 28], установлено, что среди всех исследован-
ных пчелиных семей 13,5% семей демонстрировали полное соответствие 
крыловых параметров стандарту среднерусской породы, 5,3% – стандарту 
карпатской породы, 2,2% – серой горной кавказской породы. Например, по 
всем исследованным крыловым показателям стандарту среднерусской поро-
ды соответствовали пчелиные семьи с пасек с. Чалково (Чаинский район) и 
с. Тегульдет (Тегульдетский район), а также семья № 2 с пасеки с. Могочино 
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(Молчановский район) и семья № 2 с пасеки с. Дубровка (Зырянский рай-
он); стандарту карпатской породы – пчелиная семья с пасеки в д. Цветковка 
(Асиновский район) и семья № 1 с пасеки в окр. г. Томска (см. табл. 1). 

Около 56% исследованных семей соответствовали стандарту среднерус-
ских пчел по большинству морфометрических показателей, но по отдель-
ным признакам (преимущественно показателю «дискоидальное смещение») 
регистрировалось отклонение от принятых для этой породы значений. Так, 
отклонение только одного показателя «дискоидальное смещение» от стан-
дарта среднерусской породы показано для семьи № 1 с пасеки с. Дубровка 
(Зырянский район), для двух семей с пасеки с. Заречный (Томский район), 
для семьи с пасеки с. Еловка (Кожевниковский район), что может указывать 
на следы гибридизации с породами южного происхождения. Отклонение не-
скольких морфометрических показателей у особей пчелосемьи от стандарта 
среднерусской породы, например кубитального индекса и дискоидально-
го смещения, позволяет нам рассматривать эти семьи как гибриды на ос-
нове среднерусской породы (например, пчелосемьи с пасек с. Гореловка и 
д. Стрельниково Чаинского района, семья с пасеки с. Рыбалово Томского 
района и др.).

Наблюдалась также противоположная картина, когда пчелиные семьи по 
исследованным параметрам крыла более соответствовали стандартам пород 
южного происхождения, но также имели отдельные признаки, характерные 
для среднерусской породы (гибриды на основе «южных» пород пчел). Так, 
выявлено 23,6% семей (от общего числа исследованных), пчелы которых 
имели большинство морфометрических показателей, характерных для кар-
патской породы, например, семьи № 1 и № 3 с пасеки с. Подгорное (Чаин-
ский район), семья с пасеки п. Синий Утес (Томский район).

Наконец, при использовании сравнительного анализа изменчивости мор-
фометрических признаков и вариабельности локуса COI-COII мтДНК были 
идентифицированы пчелиные семьи (так называемые «семьи-переверты-
ши»), которые по морфометрическим показателям соответствовали средне-
русской породе, тогда как мтДНК (выявлен вариант Q) указывала на проис-
хождение семьи по материнской линии от породы южного происхождения 
(например, семья № 2 с пасеки п. Курлек Томского района) или, наоборот, 
по морфометрическим показателям семья более соответствовала «южной» 
породе, тогда как по мтДНК (вариант PQQQ) – среднерусской (например, 
семья № 1 с пасеки п. Курлек).

Таким образом, исследование породного состава медоносных пчел Том-
ской области с использованием морфометрического и мтДНК-анализа по-
казало, что большинство пчелиных семей представлено гибридами между 
местным подвидом (среднерусской пчелой A. m. mellifera) и завезенными 
коммерческими линиями южного происхождения (преимущественно кар-
патской пчелой A. m. carpathica), что характерно для многих регионов Рос-
сии и Европы. Так, в Европе выявлен высокий уровень интрогрессии между 
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подвидами разных эволюционных линий – М (A. m. mellifera и A. m. iberica) 
и С (A. m. ligustica и A. m. carnica) и произошла замена аборигенных подви-
дов медоносной пчелы завезенными [3, 10–12]. На территории России про-
цессы интродукции подвидов из южных областей страны в более северные 
и восточные регионы (Урал, Сибирь, Алтай), где традиционно разводилась 
среднерусская пчела, также приобрели массовый характер в последние де-
сятилетия [29, 40, 43].

Существование на одной территории (часто на одной пасеке) разных по-
род медоносной пчелы повышает уровень гибридизации медоносных пчел 
и создает неблагоприятный фон для сохранения генофонда среднерусской 
пчелы A. m. mellifera, первоначально культивируемой на территории Томской 
области. В отличие от многих стран Европы, где темная лесная пчела при-
знана исчезающим подвидом и популяции A. m. mellifera являются уникаль-
ными [3, 10–14], на территории Томской области сохранились локальные 
популяции (пасеки) пчел, близких по комплексу признаков к среднерусской 
породе (рис. 3). Так, пчелиные семьи среднерусской породы выявлены на 
пасеках с. Могочино (Молчановский район), с. Чалково (Чаинский район), 
с. Тегульдет (Тегульдетский район), д. Дубровка (Зырянский район), с. Се-
милужки и п. Заречный (Томский район). Исследованные пасеки в с. Мого-
чино, с. Тегульдет и с. Чалково расположены на относительно изолирован-
ных территориях северных районов области (Молчановский, Тегульдетский 
и Чаинский районы соответственно) и рассматриваются как потенциально 
«чистые», хотя отмечен единичный завоз пчел южного происхождения в эти 
районы. Пасеки в д. Дубровка, с. Семилужки и п. Заречный расположены в 
южных районах области (Зырянский и Томский), характеризующихся хоро-
шо развитым пчеловодством и близким расположением пасек друг к другу. 
Вместе с тем пасека в п. Заречный (Томский район) существует более 50 лет 
и специализируется на разведении среднерусских пчел (по словам пчелово-
да, на пасеку в течение длительного времени не завозились новые семьи и 
постоянно проводится контроль породности семей).

В условиях повсеместной гибридизации пчел необходимо совершенство-
вать генетические методы контроля чистоты пчелосемей. Эти исследования 
требуют молекулярных подходов как наиболее информативных и надежных. 
Так, исследования, контролирующие интрогрессию между эндемической 
А. m. mellifera и интродуцированными подвидами C-линии на территории 
Европы и России, проводились с использованием локусов мтДНК и микро-
сателлитных локусов, ПЦР-ПДРФ и SNP маркеров [10–13, 32, 34, 35, 40, 
44]. На основании широкомасштабных исследований, выполненных на тер-
ритории Европы (поиск информативных маркеров был проведен из числа 
более 1 000 SNP с применением 5 различных аналитических методов), было 
разработано 5 панелей, состоящих из 48, 96, 144, 192 и 284 маркеров, ин-
формативных для определения предкового происхождения особей, которые 
авторы предлагают использовать для выявления и оценки примеси С-линий 
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(в частности, А. m. ligustica и А. m. carnica, а также сочетание этих подви-
дов) в М-линию А. m. mellifera [13, 32]. Однако, для оценки примеси других 
подвидов линии С и/или их сочетаний (а также более сложных комбина-
ций) в М-линию требуется тестирование разработанных панелей. Наконец, 
уменьшенные варианты панелей (48 или 96 маркеров) не подходят для стан-
дартного генетического анализа популяций, в том числе для определения 
аллельного разнообразия или для оценки изоляции расстоянием, генетиче-
ского дрейфа или эффекта «горлышка бутылки» [13]. 

В настоящем исследовании для оценки характеристики генетического 
разнообразия медоносных пчел, обитающих на пасеках Томской области, а 
также оценки процесса гибридизации пчел проведен анализ вариабельности 
микросателлитных локусов у медоносных пчел.

Рис. 3. Распределение пород и гибридов медоносной пчелы на пасеках 
Томской области согласно результатам анализа мтДНК 

и морфометрических показателей
[Fig. 3. Distribution of honeybee subspecies and hybrids at apiaries 

of Tomsk region according to the analysis of mtDNA and morphometric parameters]

Разнообразие медоносных пчел Томской области по микросателлитным 
локусам

Для характеристики генетического разнообразия медоносных пчел, оби-
тающих на территории Томской области, и выявления высокополиморфных 
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ДНК-маркеров была изучена изменчивость 9 микросателлитных локусов 
(A008, AC117, A043, A113, A024, Ap243, Ap049, H110, SV185) (табл. 2). Были 
сформированы четыре выборки, включающие образцы чистопородных и ги-
бридных пчел:

1) среднерусские пчелы, полученные от семей A. m. mellifera и имеющие 
варианты PQQ или PQQQ локуса COI-COII мтДНК (М-линия); регистриро-
валось соответствие стандарту породы по морфометрическим признакам; 

2) карпатские пчелы, полученные от семей A. m. carpathica, завезенных 
на территорию области из пчелопитомника, и имеющие вариант Q локуса 
COI-COII мтДНК (С-линия); регистрировалось соответствие стандарту по-
роды по морфометрическим признакам;

3) пчелы, полученные от гибридных семей на основе среднерусской по-
роды (выявлены варианты PQQ или PQQQ локуса COI-COII мтДНК, одна-
ко наблюдается несоответствие морфометрических показателей стандарту 
среднерусской породы);

4) пчелы, полученные от гибридных семей на основе карпатской породы 
(выявлен вариант Q локуса COI-COII мтДНК, однако наблюдается несоот-
ветствие морфометрических показателей стандарту карпатской породы).

Все исследованные локусы были полиморфными: минимальное число 
аллелей зарегистрировано для локуса AC117 (4 аллеля); максимальное – 
для локуса A113 (15 аллелей); среднее число аллелей на локус – 8. Для 
пчел среднерусской породы минимальное число аллелей выявлено для ло-
куса H110 (3 аллеля), максимальное – для локуса А113 (11 аллелей); для 
пчел карпатской породы минимальное число аллелей выявлено для локуса 
Ap243 (1 аллель); максимальное – для локуса A008 (9 аллелей); среднее чис-
ло аллелей на локус для обеих пород составило 5. Кроме того, изученные 
локусы отличались по вариабельности спектра аллелей у пчел двух выбо-
рок (среднерусская и карпатская породы). Например, по локусу Ap243 у 
пчел карпатской породы зарегистрирован только один аллель «255» (все ис-
следованные особи были гомозиготными), тогда как у пчел среднерусской 
породы выявлено 8 аллелей. 

В результате сравнительного анализа вариабельности изученных микро-
сателлитных локусов у чистопородных пчел (среднерусских и карпатских 
пчел) для большинства локусов выявлены различия по спектру и/или ча-
стоте регистрации аллелей между подвидами. Кроме того, для некоторых 
локусов (А008, А043, А113, А024 и Ар049) зарегистрированы преобладаю-
щие аллели (встречались с частотой более 0,40), спектр которых отличался 
у пчел разных эволюционных линий (М и С) (см. табл. 2). Так, для локуса 
А008 преобладающим аллелем у A. m. mellifera (линия М) был аллель «162» 
(частота регистрации 0,87), тогда как у A. m. carpathica (линия С) – аллель 
«174» (частота регистрации 0,46); для локуса А113 преобладающий аллель у 
A. m. carpathica – «212» (частота регистрации 0,91), у A. m. mellifera – аллель 
«218» (частота регистрации 0,57). 
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Таблица 2 [Table  2]
Частота регистрации (±ошибка) преобладающих аллелей 

9 микросателлитных локусов у пород медоносной пчелы (Apis mellifera 
mellifera и Apis mellifera carpathica) и гибридов разного происхождения

[The frequency of registration (± error) of the predominant alleles 
of 9 microsatellite loci in honeybee breeds (Apis mellifera mellifera 

and Apis mellifera carpathica) and hybrids of different origin]

Размер 
алле-
ля, пн
[Allele 

size, bp]

Apis mellifera 
mellifera

[PQQ/PQQQ of 
the COI-COII locus,

M-lineage]

Apis mellifera 
carpathica

[Q of the COI-COII 
locus, C-lineage]

Гибриды на основе [Hybrids based on]
Apis mellifera 

mellifera 
[PQQ/PQQQ of the 

COI-COII locus]

Apis mellifera 
carpathica

[Q of the COI-
COII locus]

Локус A008 [Locus A008]
162 0,868±0,014 0,026±0,013 0,721±0,018 0,687±0,021
174 0,023±0,006 0,455±0,040 0,083±0,011 0,124±0,015
Ho 0,226±0,024 0,500±0,057*** 0,409±0,028 0,463±0,032
He 0,243±0,023 0,729±0,028 0,459±0,023 0,505±0,026
N 306 78 316 246

Локус AC117 [Locus AC117]
181 0,292±0,019 0,031±0,017 0,443±0,024 0,278±0,020
185 0,517±0,020 0,959±0,020 0,343±0,023 0,534±0,022
Ho 0,389±0,028*** 0,082±0,039 0,446±0,034*** 0,391±0,031***
He 0,629±0,014 0,079±0,037 0,662±0,012 0,609±0,015
N 301 49 220 248

Локус A043 [Locus A043]
128 0,831±0,015 0,076±0,023 0,844±0,017 0,637±0,024
140 0,156±0,015 0,629±0,042 0,138±0,016 0,292±0,023
Ho 0,279±0,026 0,242±0,053*** 0,249±0,029 0,451±0,035
He 0,285±0,021 0,553±0,042 0,269±0,025 0,507±0,020
N 305 66 221 204

Локус A113 [Locus A113]
212 0,107±0,013 0,906±0,023 0,171±0,018 0,203±0,019
218 0,571±0,021 0,013±0,009 0,571±0,024 0,545±0,023
Ho 0,521±0,029* 0,075±0,029* 0,567±0,034 0,572±0,032
He 0,596±0,017 0,177±0,041 0,626±0,023 0,645±0,020
N 290 80 211 236

Локус A024 [Locus A024]
92 0,660±0,019 0,066±0,021 0,500±0,025 0,472±0,024

100 0,186±0,016 0,427±0,042 0,194±0,020 0,421±0,024
102 0,007±0,003 0,463±0,043 0,043±0,010 0,082±0,013
Ho 0,505±0,029 0,529±0,061 0,480±0,036*** 0,636±0,033
He 0,513±0,020 0,598±0,022 0,687±0,019 0,593±0,012
N 307 68 196 214

Локус Ap243 [Locus Ap243]
252 0,014±0,006 0 0,184±0,023 0,395±0,027
255 0,427±0,024 1,000±0,000 0,367±0,029 0,214±0,023
263 0,330±0,023 0 0,306±0,028 0,157±0,020
Ho 0,439±0,034*** 0,000±0,000 0,252±0,037*** 0,331±0,037***
He 0,694±0,014 – 0,722±0,012 0,738±0,013
N 212 60 139 166

Локус Ap049 [Locus Ap049]
127 0,673±0,019 0,208±0,039 0,645±0,023 0,609±0,023
130 0,175±0,015 0,679±0,002 0,240±0,020 0,144±0,017
Ho 0,447±0,028 0,585±0,068 0,353±0,032*** 0,418±0,033***
He 0,501±0,020 0,490±0,048 0,518±0,021 0,556±0,020
N 309 53 221 225



158

Размер 
алле-
ля, пн
[Allele 

size, bp]

Apis mellifera 
mellifera

[PQQ/PQQQ of 
the COI-COII locus,

M-lineage]

Apis mellifera 
carpathica

[Q of the COI-COII 
locus, C-lineage]

Гибриды на основе [Hybrids based on]
Apis mellifera 

mellifera 
[PQQ/PQQQ of the 

COI-COII locus]

Apis mellifera 
carpathica

[Q of the COI-
COII locus]

Локус H110 [Locus H110]
162 0,789±0,017 0,806±0,038 0,625±0,024 0,806±0,019
Ho 0,333±0,028 0,389±0,066 0,559±0,035 0,349±0,032
He 0,343±0,022 0,320±0,049 0,531±0,021 0,325±0,025
N 282 54 204 229

Локус SV185 [Locus SV185]
263 0,288±0,021 0,094±0,026 0,310±0,024 0,222±0,020
266 0,117±0,015 0,266±0,039 0,216±0,021 0,290±0,022
269 0,578±0,022 0,359±0,042 0,367±0,025 0,205±0,020
Ho 0,527±0,032 0,594±0,061 0,662±0,034 0,676±0,033**
He 0,569±0,017 0,712±0,014 0,718±0,010 0,781±0,006
N 243 64 192 207

Примечание. N – число исследованных образцов; Ho – наблюдаемая гетерозиготность; 
He – ожидаемая гетерозиготность. Значения частот преобладающих аллелей (частота 
регистрации ˃0,40) у разных подвидов выделены жирным шрифтом. * – отмечены ста-
тистически значимые отличия наблюдаемой гетерозиготности от ожидаемой (* – p˂0,05; 
** – p˂0,01; *** – p˂0,001). 
[Note. N - Number of samples examined; Ho - Observed heterozygosity; He - Expected heterozygosity. 
Frequencies of the prevailing alleles (registration frequency ˃0.40) in different subspecies are in bold. 
Statistically significant differences in the observed heterozygosity from the expected heterozygosity are 
marked with *p˂0.05, ** p˂0.01 and *** p˂0.001].

Оценка генетического разнообразия по показателям гетерозиготности 
большинства изученных локусов выявила сходные результаты для двух под-
видов пчел, а именно более низкие значения наблюдаемой гетерозиготности 
по сравнению с ожидаемой гетерозиготностью (см. табл. 2). Только для ло-
кусов AC117 и Ap049 у пчел карпатской породы, A024 у гибридов на основе 
карпатской породы и H110 у пчел карпатской породы и всех гибридов значе-
ние наблюдаемой гетерозиготности превышало значение ожидаемой гетеро-
зиготности. В то же время статистически значимый уровень различий между 
наблюдаемой и ожидаемой гетерозиготностью показан только для следу-
ющих локусов: у пчел среднерусской породы – для локусов А113 (t=2,23, 
p˂0,05), АС117 (t=5,93, p˂0,001) и Ap243 (t=6,94, p˂0,001); у пчел карпатской 
породы – для локусов А008 (t=3,61, p˂0,001), А043 (t=4,60, p˂0,001) и А113 
(t=2,03, p˂0,05); у гибридов на основе среднерусской породы – для локусов 
AC117 (t=5,99, p˂0,001), Ap243 (t=12,08, p˂0,001), A024 (t=5,09, p˂0,001), 
Ap049 (t=4,31, p˂0,001); у гибридов на основе карпатской породы – для 
локусов AC117 (t=6,33, p˂0,001), Ap243 (t=10,38, p˂0,001), Ap049 (t=3,58, 
p˂0,001) и SV185 (t=3,13, p˂0,01).

Выявленные различия между медоносными пчелами среднерусской и 
карпатской пород по вариабельности изученных локусов были использова-
ны для оценки генетического разнообразия гибридных пчел, полученных с 
пасек Томской области. На основе анализа вариабельности 9 микросател-

Окончание табл.  2  [Table  2  (end)]
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литных локусов было установлено, что как у гибридов на основе средне-
русской породы (варианты PQQ и PQQQ локуса COI-COII мтДНК), так и у 
гибридов на основе пород южного происхождения (вариант Q локуса COI-
COII) ядерный геном более близок по спектру и частоте аллелей изученных 
ДНК-маркеров геному среднерусской породы. Например, по локусу А043 
аллель «128» является специфичным для среднерусской породы (частота 
регистрации 0,83), тогда как у карпатской породы этот аллель встречается 
с частотой 0,08; наоборот, для карпатской породы характерным является 
аллель «140» (частота встречаемости 0,63), тогда как у среднерусских пчел 
этот аллель регистрируется с частотой 0,16 (см. табл. 2). В то же время 
у гибридов как на основе среднерусской, так и на основе карпатской по-
роды преобладающим является «среднерусский» аллель «128» (частота 
регистрации 0,84 и 0,64 соответственно), тогда как частота «карпатского» 
аллеля «140» у гибридов на основе карпатской породы снижается в два раза 
(0,29). Аналогичная картина наблюдается для большинства изученных ло-
кусов (A008, A113, A024, Ap049, Ap243). Следовательно, у гибридов на ос-
нове карпатской породы происходит интрогрессия генетических вариантов 
линии М (среднерусская порода). 

Факторы, определяющие генетическое разнообразие медоносных 
пчел, обитающих на пасеках Томской области 

Для выявления факторов, определяющих генетическое разнообразие 
медоносных пчел, полученных с пасек Томской области, был использован 
метод главных координат (Principal Coordinate Analysis – РСoА). Первона-
чально были проанализированы 24 выборки пчел, полученные из 24 на-
селенных пунктов Томской области, с использованием метода РСoА по 
данным о вариабельности 9 микросателлитных локусов для визуализации 
дистанцированности между собой выборок различного породного проис-
хождения (рис. 4). 

Согласно проведенным расчетам генетических дистанций, которые оце-
нивались на основании анализа изменчивости 9 микросателлитных локу-
сов, первая главная координата объясняет 29,5% суммарной изменчивости, 
вторая – 19,1%. Сравниваемые выборки пчел отчетливо кластеризуются в 
зависимости от породной принадлежности (Coordinate 1): четко дифферен-
цируются выборки пчел, имеющие происхождение от среднерусских пчел 
(кластер «среднерусские пчелы»), от выборок пчел на основе карпатской 
породы. Так, выборки пчел среднерусской породы (пчелы с пасек с. Мо-
гочино, д. Дубровка, с. Семилужки, п. Заречный, с. Тегульдет) и выборки 
гибридов на основе среднерусской породы (выборки пчел с пасек с. Лебо-
тер, с. Кривошеино, с. Парабель, с. Подгорное, д. Стрельниково, урочище 
Кужербак, д. Тихомировка, с. Кожевниково и д. Еловка), расположенные в 
одном большом кластере, дистанцированы от группы пчел, представленной 
гибридами на основе карпатской породы (пчелы с пасек п. Cиний Утес, 
с. Высокий Яр и д. Крыловка). 

Разнообразие медоносной пчелы Apis mellifera L. 



160

Рис. 4. Расположение в пространстве главных координат (PCoA) выборок 
медоносных пчел различного происхождения с пасек Томской области 

по данным об изменчивости 9 микросателлитных локусов. Coord. 1 – первая 
главная координата, Coord. 2 – вторая главная координата

[Fig. 4. Projection of Apis mellifera individuals (comparison between bee groups 
of different origin) on the two-coordinate system according to the PCoA-analysis of the 

Nei genetic distances matrix. Coord. 1 - Coordinate 1; Coord. 2 - Coordinate 2]

В то же время близкими к кластеру «среднерусские пчелы» оказались 
две выборки гибридных пчел на основе карпатской породы (пчелы с пасек 
в окр. г. Колпашево и д. Новоабрамкино), а также выборки пчел с пасек со 
смешанным породным составом (пчелы с пасек д. Шегарка и с. Курлек, а 
также д. Крутоложное, с. Зырянское, с. Коларово). Вместе с тем выборки 
гибридных пчел, прежде всего гибриды на основе карпатской породы и ги-
бридные пчелы с пасек со смешанным породным составом, несколько дис-
танцированы друг от друга (Coordinate 2). Следовательно, кроме породной 
принадлежности на определение генетического разнообразия медоносных 
пчел, возможно, оказывают влияние и другие факторы, такие как уровень 
гибридизации (интрогрессия генов между линиями М и С), географическая 
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локализация пасек и др. Так, пчелы (семьи) с пасек со смешанным пород-
ным составом характеризуются разным уровнем гибридизации. Особенно-
стью выборок с пасек д. Шегарка и с. Курлек является преобладание пчел, 
имеющих происхождение от среднерусской породы по материнской линии 
(около 70% особей выборки имели варианты PQQ или PQQQ локуса COI-
COII мтДНК, характерные для среднерусской породы). В отличие от выбо-
рок с пасек д. Шегарка и с. Курлек, три выборки пчел, полученные с пасек 
д. Крутоложное, с. Зырянское и с. Коларово, образуют обособленную пе-
риферийную группу, что может быть связано с тем, что в данных выборках 
преобладают гибридные пчелы на основе «южных» пород. 

Что касается выборок гибридных пчел на основе карпатской породы, то 
на генетическое разнообразие данных выборок пчел кроме показателя ин-
трогрессии генов может оказывать влияние изолированность пасек. Так, 
гибридизация со среднерусской породой и, возможно, большее замещение 
«карпатских» генов «среднерусскими» генами отмечено для пчел выборок 
с пасек в окр. г. Колпашево, д. Новоабрамкино по сравнению с выборками 
пчел с пасек с. Высокий Яр, д. Крыловка и п. Синий Утес. Это, возможно, 
объясняет интеграцию выборок с пасек в окр. г. Колпашево и д. Новоабрам-
кино в основную группу пчел, имеющих происхождение от среднерусской 
породы. Кроме того, выборки пчел с пасек в окр. г. Колпашево и д. Ново-
абрамкино были сформированы на основе семей, длительно и изолированно 
обитающих на пасеках северного района (Колпашевский район – один из 
наиболее удаленных районов Томской области), в отличие от выборок, обра-
зующих отдельный кластер (с. Высокий Яр, д. Крыловка (Бакчарский район, 
северный район) и п. Синий Утес (Томский район, южный район)).

Таким образом, с одной стороны, генетическое разнообразие медонос-
ных пчел определяется их породной принадлежностью (разные эволюци-
онные линии М и С). С другой стороны, выборки пчел могут группиро-
ваться в зависимости от степени гибридизации пчел и от соотношения пчел 
разного происхождения (для смешанных выборок). Следует отметить, что 
представленность разных вариантов мтДНК в смешанных пчелиных семьях 
оказалась неодинаковой. Например, при объединении двух семей разного 
происхождения у пчел обычно регистрируется равное соотношение разных 
вариантов локуса COI-COII мтДНК, тогда как в случаях, когда происходит 
«миграционный» обмен между семьями, например вследствие блуждания и 
«впрашивания» рабочих пчел, в семьях регистрируется выраженная диспро-
порция по представленности разных вариантов мтДНК. Наконец, на пред-
ставленное распределение выборок может оказывать влияние географиче-
ский фактор.

Для оценки роли географического фактора в генетической гетерогенно-
сти выборок пчел были проанализированы выборки пчел с пасек 13 районов 
Томской области с использованием метода главных координат (РСoА) на ос-
новании данных частот аллелей 9 микросателлитных локусов (рис. 5).

Разнообразие медоносной пчелы Apis mellifera L. 
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Рис. 5. Расположение в пространстве главных координат (PCoA) выборок 
медоносных пчел с пасек 13 районов Томской области по данным об изменчивости

9 микросателлитных локусов. Coord. 1 – первая главная координата, 
Coord. 2 – вторая главная координата. Красным цветом отмечены выборки пчел 

с пасек южных районов; синим – выборки пчел с пасек северных районов
[Fig. 5. Projection of Apis mellifera individuals (comparison between bee groups from the apiaries 

of 13 districts of Tomsk region) on the two-coordinate system according to the PCoA-analysis of the Nei 
genetic distances matrix. Coord. 1 - сoordinate 1; Coord. 2 - сoordinate 2. Bee samples from apiaries in 
the southern regions are marked in red; bee samples from apiaries of the northern regions are in blue]

Суммарно первая и вторая главные координаты объясняют менее 50% из-
менчивости (25,6 и 20,3% соответственно для первой и второй координат), 
что свидетельствует о том, что географическая локализация, вероятно, вно-
сит вклад в определение генетического разнообразия медоносных пчел, но 
является не единственным фактором. Согласно полученным результатам, по 
проанализированным генетическим маркерам исследуемые выборки пчел 
разделяются в зависимости от географической принадлежности (северные 
и южные районы) (Coordinate 1), но не образуют четких кластеров (наблю-
дается значительный разброс выборок пчел, особенно северных районов, 
что может быть связано с удаленностью и изолированностью пасек этих 
районов). Наиболее близкими между собой по генетическим особенностям 
были выборки пчел с пасек южных районов (Томского, Зырянского и Ше-
гарского), характеризующихся высоким уровнем пчеловодства, активным 
завозом пчелиных семей карпатской породы и большим количеством ги-

Н.В. Островерхова, С.А. Россейкина, О.Л. Конусова и др.



163

бридных пасек. Вероятно, что в данном случае факторами, определяющими 
их генетическое разнообразие, являются не столько географическая локали-
зация, сколько породная принадлежность пчел и уровень интрогрессии ге-
нов (выборки представлены преимущественно пчелами гибридных семей). 
Следовательно, среди факторов, определяющих генетическое разнообразие 
медоносных пчел на пасеках Томской области, можно выделить следующие: 
породная принадлежность пчелиных семей, уровень интрогрессии генов в 
процессе гибридизации, географическая локализация пасек, а также изоли-
рованность пасек. Каждый из предполагаемых факторов не является опреде-
ляющим, но, вероятно, имеет место их комплексное воздействие на форми-
рование генетического разнообразия пчел, причем значительное влияние на 
проявление этих факторов оказывает деятельность человека (выбор породы 
пчел, контроль чистопородности пчелиных семей и др.).

Заключение

В результате комплексного исследования медоносных пчел с использо-
ванием классического морфометрического и молекулярно-генетического 
методов представлено распространение пород медоносной пчелы на тер-
ритории Томской области, установлены пасеки, где сохранилась средне-
русская порода A. m. mellifera, определены зоны гибридизации пчел и др. 
Большинство пчелиных семей на пасеках Томской области представлено 
гибридами между среднерусской и карпатской породами. На основе анализа 
изменчивости 9 микросателлитных локусов установлено, что ядерный ге-
ном гибридных пчел, имеющих происхождение как от среднерусской, так 
и карпатской пород, более близок по спектру и частоте изученных марке-
ров геному среднерусской породы. Генетическое разнообразие медоносных 
пчел, обитающих на пасеках Томской области, вероятно, определяется не 
отдельно взятым показателем (географическая локализация и изолирован-
ность пасек, породная принадлежность пчел (происхождение), уровень ин-
трогрессии генов в процессе гибридизации), а комплексным воздействием 
вышеназванных факторов, значимость которых в определенной степени за-
висит от деятельности человека.
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Diversity of the honeybee Apis mellifera L. in Tomsk region 
according to morphometric and molecular genetic markers

In Siberia, the honeybee was introduced about 230 years ago. It was the dark-
colored forest bee Apis mellifera mellifera L., that was cultivated in Siberia as the most 
adapted to the harsh climatic conditions of the region. At the end of the last century, 
bees of the southern breeds, mainly Apis mellifera carpathica subspecies (a derivative 
of A. m. carnica subspecies), were actively imported to Siberia. Introgressive bee 
hybridization leads to the reduction of the range of native subspecies and the formation 
of hybrids, modifies the genetic pool of local honeybee populations leading to the loss 
of their genetic identity. Russia, including Siberia, still has unique abilities to preserve 
the aboriginal populations of the honeybee. For Siberia, such a unique subspecies is 
the dark-colored forest bee A. m. mellifera, which is considered endangered in Europe. 
At present, the knowledge of honeybee subspecies living in Siberia, including Tomsk 
region, is insufficient; data on the genetic diversity of honeybees are fragmentary. In this 
regard, the aim of this work was to identify the biological diversity of the A. mellifera 
honeybee living in Tomsk region using morphometric and molecular genetic markers.

A total of 337 bee colonies obtained from 65 apiaries of Tomsk region were 
investigated using mtDNA analysis (variability of the COI-COII locus) and 
morphometric method (analysis of wing parameters: cubital and hantel indexes, 
discoidal shift) (See Fig. 1). The genetic diversity of honeybees was studied using 
9 microsatellite loci (A008, AC117, A043, A113, A024, Ap243, Ap049, H110, SV185); a 
total of 106 bee colonies and 893 individuals were investigated.

According to the analysis of variability of the COI-COII mtDNA locus, 62.9% of 
bee colonies were of A. m. mellifera origin on maternal line, 29.1% of bee colonies 
were of the origin from the southern subspecies and 8.0% were from mixed colonies. 
Three variants of the mtDNA COI-COII locus were registered: PQQ, PQQQ 
(characteristic of A. m. mellifera) and Q (characteristic of subspecies of the southern 
origin) (See Fig. 2). According to a morphometric study, about 56% of the studied 
bee colonies conformed to the A. m. mellifera standard according to the majority of 
morphometric parameters, but for some individual characteristics (mainly the indicator 
“discoidal shift”), a deviation from the values adopted for this subspecies was recorded. 
About 24% of the studied bee colonies are more consistent with the A. m. carpathica 
standard, but also have some signs characteristic of A. m. mellifera (hybrids based on 
the A. m. carpatica subspecies). Finally, a comparative analysis of the variability of 
morphometric parameters and variability of the COI-COII mtDNA locus allowed us 
to identify bee colonies (the so-called “inverted colonies”), which corresponded to the 
A. m. mellifera standard according to morphometric parameters, but had the Q variant of 
mtDNA (colony origin from the southern bee subspecies on the maternal line) or, on the 
contrary, the colonies were the A. m. carpathica subspecies according to morphometric 
parameters, while mtDNA was specific for A. m. mellifera (See Table 1). Consequently, 
the study of honeybees in Tomsk region using a comprehensive approach, including 
morphometric and mtDNA analysis, showed that most bee colonies are represented 
by hybrid forms both on the basis of A. m. mellifera subspecies and on the basis of 
A. m. carpathica; hybrids based on A. m. mellifera prevail (See Fig. 3). No large areas 
were found with a genetically homogeneous array of bees, originating from A. m. 
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mellifera subspecies. At the same time, the apiaries, where A. m. mellifera bees are 
preserved and bred, were identified in some districts of Tomsk region (Molchanovsky, 
Chainsky, Zyryansky, Teguldetsky, Tomsky) (See Fig. 3). In order to characterize the 
genetic diversity of honeybees in Tomsk region, as well as to assess the process of 
bee hybridization, we analyzed the variability of nine microsatellite loci in honeybees 
(See Table 2). A comparative analysis of the variability of the studied microsatellite 
loci in purebred bees (A. m. mellifera and A. m. carpathica) showed differences in the 
spectrum and/or frequency of alleles between subspecies for most loci. In addition, 
for some loci (A008, A043, A113, A024, and Ap049), the predominant alleles were 
recorded (the frequency of their registration was more than 0.40), and the spectrum 
of these alleles differed in bees of different evolutionary lineages (M and C) (See 
Table 2). Evaluation of genetic diversity on heterozygosity of most of the studied loci 
revealed similar results for two bee subspecies, namely lower values of the observed 
heterozygosity compared with the expected heterozygosity (See Table 2). The revealed 
differences between honeybees of A. m. mellifera and A. m. carpathica subspecies on 
the variability of the studied loci were used to assess the genetic diversity of hybrid 
bees obtained from apiaries of Tomsk region. We have established that both in hybrids 
based on A. m. mellifera subspecies (variants PQQ and PQQQ of the COI-COII mtDNA 
locus) and in hybrids based on subspecies of the southern origin (variant Q of the COI-
COII locus) the nuclear genome is more consistent with the A. m. mellifera genome 
in the spectrum and/or frequency of alleles of the studied DNA markers. Using the 
Principal Coordinate Analysis (PCoA) method (See Fig. 4 and 5), we showed that the 
genetic diversity of honeybees living in apiaries of Tomsk region is not determined by 
a single indicator (geographical localization and isolation of apiaries, the bee breed 
(origin), the level of gene introgression), but by the complex effect of the above factors, 
whose importance to a certain extent depends on human activity.

Thus, the study of genetic diversity, which is determined by numerous factors, 
as well as evaluation of the level of introgression between aboriginal and adventive 
subspecies of honey bees are important to establish the effects of hybridization and 
to preserve the gene pool of local bee subspecies. To preserve and restore the unique 
gene pool of A. m. mellifera, a Coordinating Council on the problems of selection, 
rational use and protection of A. m. mellifera gene pool was created in 2019 in Russia. 
Two researchers from “Apis” Scientific and Production Center, Tomsk State University 
are its members. The success of measures to preserve aboriginal bee ecotypes will 
primarily depend on detecting and restoring the unique surviving populations, creating 
bee nurseries and reserves, as well as on studying the current state of various honeybee 
populations to understand genetic processess going on in them.

The paper contains 5 Figures, 2 Tables and 46 References.
Key words: Apis mellifera L.; genetic diversity; morphometric method; COI-COII 

locus mtDNA; microsatellite loci.
The authors declare no conflict of interest. 
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Н.В. Нарайкина, В.Н. Попов, К.С. Миронов, 
В.П. Пчелкин, Т.И. Трунова, И.Е. Мошков

Институт физиологии растений им. К.А. Тимирязева РАН, г. Москва, Россия

Транскрипция генов десатураз жирных кислот хлоропластов 
при низкотемпературном закаливании Solanum tuberosum L.

Работа выполнена при поддержке РФФИ (проект 16-34-00604 мол_а).

Исследованы изменения относительного содержания транскриптов генов 
∆9-(SAD), ∆12-(FAD6) и ω3-(FAD7) десатураз хлоропластной локализации в 
процессе низкотемпературного закаливания (3°С, 7 сут) растений Solanum 
tuberosum L., сорт Юбилей Жукова. Среди изученных генов в начале периода 
закаливания обнаружено почти 3-кратное кратковременное увеличение 
относительного содержания транскриптов гена FAD6, кодирующего ∆12-ацил-
липидную десатуразу хлоропластов. В процессе закаливания содержание 
транскриптов гена FAD7, кодирующего ω3(∆15)-ацил-липидную десатуразу, 
поддерживалось на уровне вегетирующих растений, а гена SAD, кодирующего одну 
из стеароил-АПБ десатураз, – снижалось. Суммарная доля полиненасыщенных 
жирных кислот липидов хлоропластов в незакаленных растениях достигала почти 
90% от общего содержания всех жирных кислот (ЖК) и за время закаливания 
поддерживалась на высоком конститутивном уровне. Обнаружено увеличение 
содержания пальмитиновой (С16:0) кислоты, что может свидетельствовать о 
повышении интенсивности синтеза ЖК de novo. Кроме того, показано повышение 
содержания С16:1

∆7 кислоты, что также является важным для закаливания, поскольку 
поддержание текучести мембран определяется в том числе и содержанием ЖК 
с меньшим числом углеродных атомов. Сделано предположение, что повышение 
относительного содержания транскриптов гена FAD6 в начале закаливания и 
поддержание транскрипции FAD7 способствовало сохранению хлоропластных 
мембран в нативном состоянии и повышению устойчивости растений картофеля 
к гипотермии в процессе закаливания. 

Ключевые слова: Solanum tuberosum; холодоустойчивость; промораживание; 
относительное содержание транскриптов; SAD; FAD6; FAD7; α-линоленовая 
кислота; полиненасыщенные жирные кислоты (ПНЖК).

Введение

Проблема выживания растений в условиях действия низких темпера-
тур становится все более актуальной в свете глобальных изменений кли-
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мата и возрастающей потребности населения в продовольствии. В связи с 
этим исследования воздействия гипотермии на растения имеют не только 
фундаментальный, но и прикладной характер [1, 2]. Картофель – важная 
продовольственная культура, занимающая четвертое место в мире по объ-
емам производства после пшеницы, риса и кукурузы. Развитие его клубней 
зависит от температурных условий выращивания. Реальная урожайность 
картофеля существенно ниже его потенциальной продуктивности, причем 
одним из главных ограничивающих урожай факторов является недоста-
точная устойчивость многих современных сортов к весенним заморозкам 
[3]. В связи с этим поиски путей повышения урожайности картофеля тесно 
связаны с фундаментальными исследованиями процессов формирования 
устойчивости растений к гипотермии. 

В литературе широкое распространение получила теория, согласно кото-
рой при пониженных температурах происходит фазовый переход мембран-
ных липидов, приводящий к снижению текучести мембран, инактивации 
мембранных ферментов, потере барьерных свойств мембранами и как ре-
зультат, к гибели клеток [4]. Клетки растений способны поддерживать теку-
честь мембран за счет работы ферментов из группы дегидрогеназ – десату-
раз жирных кислот (ЖК), катализирующих превращение одинарной (С–С) 
связи между атомами углерода в ацильных цепях ЖК в двойную (С=С). 
В ходе этой реакции насыщенные ЖК превращаются в ненасыщенные, что 
приводит к изменению свойств мембранных липидов. Десатуразы работают 
строго последовательно, продукт каждой реакции служит субстратом для 
последующей [5, 6]. Для высших растений большая часть информации о 
функциях и специфичности десатураз ЖК получена при изучении мутантов 
Arabidopsis thaliana, отдельных по специфичной десатуразной активности 
[7]. Известно, что десатуразы арабидопсиса (FAD – fatty acid desaturase) под-
разделяются на несколько подсемейств. Стеароил-АПБ десатураза (FAB2 
или SSI2) является растворимой десатуразой и катализирует десатурацию 
стеариновой кислоты (C18:0) до моноеновой олеиновой (C18:1

Δ9) ЖК в связан-
ной с ацилпереносящим белком (АПБ) форме. Кроме того, у арабидопсиса 
имеется Δ9-ацил-липидная десатураза (ADS), которая участвует в десатура-
ции С16:0 в ЭПР. Микросомальная десатураза FAD2 и хлоропластная деса-
тураза FAD6 представляют собой Δ12-ацил-липидные десатуразы, которые 
участвуют в образовании диеновой линолевой кислоты (C18:2

Δ9,12) в эндо-
плазматическом ретикулуме и пластидах соответственно. Микросомальная 
ω3(Δ15)-десатураза FAD3 и пластидные ω3(Δ15)-десатуразы FAD7, FAD8 
участвуют в образовании линоленовой (С18:3

Δ9,12,15) ЖК. Хлоропластные транс 
Δ3-десатураза (FAD4 или FADA) и Δ7-десатураза (FAD5) специфически об-
разуют C16:1 в ФГ и МГДГ соответственно. Кроме того, имеются специфич-
ные Δ8- и Δ4-десатуразы сфинголипидов (SLD и DES) [8]. При этом основ-
ная роль в поддержании текучести мембран хлоропластов отводится ∆12- и 
ω3-ацил-липидным десатуразам, участвующим в образовании полинена-
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сыщенных ЖК (ПНЖК) с двумя и тремя двойными связями соответствен-
но [9,10]. Так, мутант A. thaliana по гену FAD6 с неактивной хлоропластной 
Δ12-десатуразой накапливал высокие концентрации пальмитолеиновой (С16:1) и 
олеиновой (С18:1) кислот. При этом уменьшалось содержание диеновых и трие-
новых ЖК в галактолипидах хлоропластов и наблюдалось снижение устойчи-
вости к низкой температуре [7, 11].

Среди всех мембран растительной клетки хлоропластные мембраны 
играют особую роль в формировании устойчивости растений к низким 
температурам, поскольку именно в хлоропластах происходит фотосинтез, 
продукты которого служат основным источником энергии, необходимой для 
перестройки клеточной структуры и метаболизма, происходящей в период 
низкотемпературного закаливания [12]. В тилакоидных мембранах растений 
картофеля локализованы ∆12-десатураза FAD6, а также единственная ω3-деса-
тураза FAD7, хотя, согласно данным литературы, в хлоропластах многих дру-
гих растений присутствуют две ω3-ацил-липидных десатуразы – FAD7 и FAD8, 
причем экспрессия последней индуцируется низкой температурой [7, 8, 13]. 
Кроме того, у картофеля имеются растворимые стеароил-АПБ десатуразы 
(SAD) в хлоропластах, участвующие в образовании первой двойной связи 
в положении ∆9 у их субстрата – стеароил-АПБ. Именно данные гены вы-
браны нами для анализа изменений относительного содержания транскриптов 
в процессе закаливания растений картофеля к гипотермии. Цель работы – ис-
следование роли ∆9-, ∆12- и ω3(∆15)-ацил-липидных десатураз хлоропласт-
ной локализации, задействованных в биосинтезе основных моно-, ди-, и три-
ненасыщенных жирных кислот, в преобразованиях жирнокислотного состава 
мембран хлоропластов в процессе формирования холодостойкости растений 
картофеля при низкотемпературном закаливании.

Материалы и методики исследования

Объект исследования – растения картофеля (Solanum tuberosum L., 
c. Юбилей Жукова), которые выращивали из клубней в течение 3 недель в 
торфогрунте (50% верхового торфа, 50% пойменной земли с добавлением 
перлита) при температуре 22°С, освещенности 100 мкмоль/(м2 с) и 16-ча-
совом фотопериоде в камере фитотрона ИФР РАН (Институт физиологии 
растений им. К.А. Тимирязева, РАН). Cорт Юбилей Жукова в Госреестре с 
2000 г., выведен ВНИИКХ им. А.Г. Лорха, описан как экологически пластичный, 
устойчивый к вирусным болезням, альтериозу, среднеустойчивый к фитофто-
розу, парше обыкновенной и ризоктониозу [14]. По отношению к пониженным 
температурам почвы описан как относительно устойчивый [14]. Закаливание 
растений проводили в климатической камере KBW-240 «Binder» (Германия) в 
условиях 16-часового фотопериода и освещенности 100 мкмоль/(м2 с) при тем-
пературе 3°С в течение 7 суток. В качестве контроля использовали растения, 
не подвергнутые действию закаливающей температуры. 
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Для оценки эффективности закаливания целые растения картофеля про-
мораживали при температуре –2°С в течение 18 часов в климатической ка-
мере MIR-153 «Sanyo» (Япония), затем их переносили в нормальные условия 
выращивания (22°С) и через двое суток визуально оценивали выживаемость. 

Для выделения РНК использовали листья 3–4-х ярусов, которые отделя-
ли от растений контрольной группы (22°С) до начала закаливания, а также 
растений, находившихся в условиях закаливания при 3°С в течение двух ча-
сов, 1, 3, 5, и 7 суток.

Тотальную РНК из листьев растений выделяли с помощью набора Spectrum 
Plant Total RNA Kit «Sigma» (США) согласно протоколу производителя. Реакцию 
обратной транскрипции проводили, используя набор реагентов и протокол MMLV 
RT Kit «Евроген» (Россия). Полученную кДНК использовали для проведения 
ПЦР в реальном времени (ПЦР-РВ) с помощью амплификатора CFX96 Touch 
Real-Time PCR Detection System «Bio-Rad» (США), используя набор реагентов 
qPCRmix-HS SYBR kit «Евроген» (Россия). Расчет относительного содержания 
мРНК гена в пробе проводили с помощью вычисления величины нормализован-
ной экспрессии (ΔΔCT). Эффективности ОТ-ПЦР, рассчитанные методом кали-
бровочных кривых для всех пар праймеров, учитывали при проведении анализа 
[15]. Праймеры к исследуемым генам десатураз ЖК подобраны с использовани-
ем базы данных NCBI и интернет-ресурса Primer3Plus: SAD (LOC 102577562) – 
(F) CCAGTGAAGGACGCAGAGCAC, (R) GGGACTTCGTTGCTTGGCCC; 
FAD6 (LOC 102590621) – (F) GCACGAAGACACAGCTTGGC, 
(R) TGACAGAGCCACCAGTGAGC); FAD7 (LOC 102597672) – 
(F) TCTACCCTTTCCCTTGCTGGCA, (R) CATTGCCGTCCAGCAGACAGT; 
к референсным генам: фактор элонгации 1α eEF1a (LOC DQ252497) – 
(F) GGCCAACAGACAAACCCCTCC, (R) GCCTCGTGGTGCATCTCAACA; ри-
босомальный белок L2 (LOC 102577640) –  (F) GGAGCCAAAAAGATTGTGCCC, 
(R) AGCAGTTCCTCTTCACACGG. В качестве контроля ответной реакции на дей-
ствие холода использовали ген белка теплового шока (БТШ) HSFA8 (LOC 102594276) 
– (F) TCCAGCTTCATTCGTCAACTCAAC, (R) CTCCTCCAGCTGGGATGGTT.

Интактные хлоропласты выделяли в буфере, содержащем 0,33 М сор-
бит, 50 мМ трицин рН 8.0, 2 мМ ЭДТА, 1 мМ МgCl2, 5 мМ меркаптоэтанол. 
Гомогенат фильтровали через 2 слоя Miracloth (США), центрифугировали 
при 2000 g, используя центрифугу K23D (Германия). Осадок ресуспендиро-
вали в буфере, наслаивали на ступенчатый градиент перкола (40/80%). Ин-
тактные хлоропласты отбирали на границе 40 и 80% перкола. [16]. Липиды 
хлоропластов подвергали метилированию посредством кипячения в смеси 
CH3OH и CH3COCl в течение 1 ч, как описано ранее [17]. В качестве вну-
треннего стандарта использовали маргариновую кислоту. Полученные ме-
тиловые эфиры ЖК очищали с помощью ТСХ на пластинке с силикагелем, 
в качестве растворителя применяя смесь гексан : эфир : уксусная кислота в 
соотношении 90:10:1, экстрагировали бензолом и анализировали методом 
ГЖХ-МС на приборе Agilent 7890A GC (США) [18]. Для оценки уровня не-
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насыщенности ЖК в липидах мембран хлоропластов табака рассчитывали 
индекс ненасыщенности (ИН): ИН = ΣРiei/100, где Рi – содержание i-той ЖК 
(%), ei – число двойных связей в i-той ЖК [17].

Все эксперименты проведены в 5–6 биологических повторностях и 
3–4 аналитических. Статистическая обработка данных проведена в про-
грамме SigmaPlot 11. Данные представлены в виде средних значений и их 
стандартных ошибок.

Результаты исследования и обсуждение
Известно, что устойчивость растений к действию холода формируется в 

процессе закаливания при низких (но не повреждающих) температурах [2] и 
обусловливается структурно-функциональной перестройкой клеток, связанной 
с изменениями на молекулярном уровне, в зависимости от генотипа растений. 
Поэтому на первом этапе работы необходимо было убедиться, что закалива-
ние растений картофеля при 3°С в течение 7 суток приводило к повышению 
их устойчивости к действию повреждающих температур. Поскольку низкие 
положительные температуры не вызывают у холодостойких растений визуаль-
ных повреждений, мы применили метод прямого промораживания растений с 
последующим определением их выживаемости. Показано, что после действия 
температуры –3°С в течение 18 ч растения обоих вариантов погибали, в связи 
с чем использовали температурную экспозицию –2°С в течение 18 ч. При этом 
режиме закаленные растения картофеля выживали, а незакаленные – погибали, 
что свидетельствует о достаточно высокой эффективности закаливания Solanum 
tuberosum L., сорта Юбилей Жукова (рис. 1).

Рис. 1. Контрольные (1) и закаленные (2) растения картофеля 
через сутки после промораживания при температуре –2°С (a) и 

–3°С (b) в течение 18 ч. Автор фото Н.В. Нарайкина
[Fig. 1. Control (1) and cold-adapted (2) potato plants (one day after freezing 

at -2°C (a) and -3°C (b) for 18 hours). Photo by NV Naraikina]
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Изменения относительного содержания транскриптов генов раствори-
мой стеароил-АПБ десатуразы, ∆12- и ω3(∆15)-ацил-липидных десатураз 
хлоропластов представлены на рис. 2. За единицу принято нормализованное 
содержание транскриптов исследуемых генов у незакаленных растений. По-
казано, что относительное содержание транскриптов гена FAD7 оставалось 
стабильным и поддерживалось на уровне контроля. Для гена FAD6 наблю-
дали кратковременное повышение содержания транскриптов в первые два 
часа закаливания, что соответствует данным литературы [19]. К пятым сут-
кам закаливания у генов FAD6 и FAD7 наблюдали статистически значимое 
снижение относительного содержания транскриптов.

Характер экспрессии гена SAD, кодирующего ∆9 стеароил-АПБ деса-
туразу ЖК, резко отличался от остальных: относительное содержание его 
транскриптов снижалось в ходе закаливания в разной степени. Выбранный 
нами для исследования ген стеароил-АПБ десатуразы имеет высокую го-
мологию с геном SSI2 арабидопсиса. Из данных литературы известно, что 
мутант арабидопсиса с «выключеным» геном ssi2/fab2 имеет высокое со-
держание стеариновой (С18:0) ЖК и низкое содержание олеиновой (С18:1) ЖК. 
Несмотря на то, что в дополнение к SSI2 в геноме A. thaliana присутствуют 
гены еще шести подобных ферментов, их экспрессия не способна компенси-
ровать мутацию в ssi2 [20]. То есть этот ген является ключевым в семействе 
генов стеароил-АПБ. Согласно данным литературы, этот фермент настоль-
ко активен, что практически весь новообразованный стеароил-АПБ быстро 
превращается в олеоил-АПБ [5, 13, 21]. Поэтому мы связываем снижение 
относительного содержания мРНК данного гена с некоторым угнетением 
биосинтеза С18 жирных кислот в условиях холодового стресса. Следует от-
метить, что в геноме картофеля обнаружено 13 генов, кодирующих раство-
римые ацил-АПБ десатуразы, образующие первую двойную связь, белки 
которых локализуются в строме хлоропластов, в связи с чем требуется даль-
нейшее изучение этой группы генов.

Данные по составу и содержанию ЖК липидов хлоропластов картофеля 
представлены в таблице. В липидах хлоропластов, выделенных из листьев 
контрольных растений как до, так и после закаливания, идентифицирова-
ны восемь различных остатков С16- и С18-ЖК, основными представителя-
ми которых являлись пальмитиновая (С16:0), гексадекатриеновая (С16:3

∆7,10,13), 
линолевая (С18:2

∆9,12) и α-линоленовая (С18:3
∆9,12,15) ЖК, причем на долю 

α-линоленовой кислоты приходилось почти 60% от суммы ЖК хлоропла-
стов. Следует отметить, что картофель, как и A. thaliana, относится к группе 
«16:3» растений, у которых в отличие от «18:3» растений в хлоропластах 
содержится значительное количество С16:3 ЖК [10].

За время низкотемпературного закаливания (3°С, 7 сут) состав ЖК мало 
изменялся. Анализ содержания ПНЖК показал, что в процессе закаливания 
происходило увеличение содержания пальмитиновой (С16:0) кислоты, что 
может свидетельствовать о повышении интенсивности синтеза ЖК de novo. 
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Рис. 2. Изменение относительного содержания транскриптов генов десатураз жирных 
кислот хлоропластов растений картофеля в динамике низкотемпературного закаливания 

(3°С, 7 сут). SAD – растворимая ∆9-AПБ десатураза, FAD6 – ∆12-ацил-липидная 
десатарураза, FAD7 – ω3(∆15)-ацил-липидная десатураза и HSFA8 – БТШ А8 (контроль 

холодового воздействия). На оси Y «Относительные единицы транскрипции, RQ», 
на оси X «продолжительность закаливания, сут». RQ определено методом ΔΔCT. 

Данные прелставлены в виде средних значений и их стандартных ошибок с использова-
нием t-критерия Стьюдента. * – Статистически значимое отличие от контроля (р < 0,05)

[Fig. 2. Changes in the transcript content of potato plant chloroplast fatty acid desaturase genes in the 
dynamics of low-temperature adaptation (3°C, 7 days). SAD - soluble ∆9-AСP desaturase,  

на FAD6 - acyl-lipid ∆12-desaturase, FAD7 - acyl-lipid ω-3(∆15)-desaturase and HSFA8 - HSF A8 
(control of cold exposure). On the Y-axis - Relative expression, RQ; on the X-axis -Time of adapta-

tion, day.*RQ was determined by the method ΔΔCT. The data are expressed as the mean with standard 
error using Student’s t-test (p < 0.05). *Statistically significant difference from control (p < 0.05)]

Соединение С16:0-АПБ, являющееся предшественником С16:0 ЖК, исполь-
зуется в разных путях биосинтеза. Так, оно может в дальнейшем удлиняться 
до стеароил-АПБ с помощью фермента кетоацилсинтазы II (КАС II) или С16:0 
ЖК может отделиться от АПБ с помощью ацил-АПБ тиоэстеразы (фермент, 
принадлежащий к классу ацил-АПБ-гидролаз) и подвергаться дальнейшей 
десатурации в липидсвязанной форме или транспортироваться из пластид 
в ЭПР. Таким образом, снижение активности фермента КАС II (одного из 
ферментов многокомпонентной синтазы ЖК), который удлиняет С16:0-АПБ 
до С18:0-АПБ, может приводить к повышению содержания пальмитиновой 
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кислоты. С другой стороны, повышение активности ацил-АПБ тиоэстеразы 
также может приводить к повышению содержания пальмитиновой ЖК. Так, 
в литературе имеются данные о повышении содержания транскриптов гена 
пальмитоил-АПБ тиоэстеразы почти в четыре раза после кратковременного 
действия закаливающей температуры на растения картофеля [19]. 

Кроме того, в настоящей работе наблюдали повышение содержания С16:1
∆7 

ЖК, как известно, играющей положительную роль в поддержании текучести 
мембран, поскольку при низкой температуре необходимо не только повы-
шение количества ЖК с бóльшим числом двойных связей, но и увеличение 
содержания ЖК с меньшим числом углеродных атомов. Это может свиде-
тельствовать о повышении активности Δ7-десатуразы FAD5, которая спе-
цифически образуют C16:1 ЖК в ФГ и МГДГ хлоропластов соответственно. 

Согласно нашим данным, представленным в таблице, содержание 
α-линоленовой ЖК – главной ПНЖК хлоропластов, к седьмым суткам зака-
ливания поддерживалось на высоком конститутивном уровне и составляло 
50% от суммы ЖК. Представляет интерес сравнить эти показатели с данны-
ми литературы, согласно которым у картофеля сорта Невский происходило 
повышение содержания α-линоленовой кислоты после низкотемпературно-
го закаливания с 38 до 43% [22], но эти показатели оставались даже ниже, 
чем у изученного нами сорта. Широко известно, что α-линоленовая кислота 
(и ее структурный аналог – гексадекатриеновая кислота) имеет уникальное 
значение в жизни растений [23] благодаря системе двойных связей. Она 
способна принимать спиральную конформацию и образовывать комплек-
сы с мембранными липидами. Такие комплексы галактолипидов с белками 
обеспечивают построение фотосинтетических субъединиц хлоропласта, оп-
тимальную пространственную ориентацию гидрофильных структур хлоро-
филла и возможность беспрепятственного переноса электронов в безводной 
среде. Следует отметить, что незначительное снижение содержания ПНЖК 
может быть связано как со снижением относительного содержания транс-
криптов гена SAD (рис. 2), кодирующего ∆9 стеароил-АПБ десатуразу ЖК, 
участвующую в образовании олеиновой кислоты, так и с интенсификацией 
пероксидного окисления липидов при резком снижении температуры в на-
чале закаливания. Так, ранее нами показано возрастание его интенсивности 
у картофеля к третьим суткам низкотемпературного закаливания с после-
дующим снижением до уровня вегетирующих растений к шестым суткам 
закаливания [24]. 

Таким образом, среди изученных генов ∆9-, Δ12-, ω3-десатураз хло-
ропластов обнаружено кратковременное (через 2 ч закаливания) увеличе-
ние содержания транскриптов только гена FAD6, кодирующего Δ12-ацил-
липидную десатуразу хлоропластов. Относительная транскрипция гена 
FAD7, кодирующего единственную ω3-десатуразу хлоропластов, оставалась 
на неизменном уровне, что, вероятно, способствовало поддержанию высо-
кого конститутивного уровня триеновых ЖК. 
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Изменение относительного содержания жирных кислот липидов хлоропластов 
в результате низкотемпературного закаливания (3°С, 7 сут) 

растений картофеля, мас % + m
[Change in the relative content of fatty acids of chloroplast lipids 

after low-temperature adaptation (3°C, 7 days) of potato, mas% + m]

Название ЖК 
[Name of FA]

Состав ЖК [FA composition]

мас [mas] % мас [mas] %
22°С

(до закаливания)
[before adaptation]

7 сут., 3°С
(после закаливания)

[7 days, 3°С after adaptation]
С16:0 13,0±2,1 19,1±4,1*
С16:1

∆7 0,0±0,0 3,1±2,0*
С16:1

∆9 4,3±0,1 3,6±0,3*
С16:2

∆7,10 1,7±0,1 1,2±0,4
С16:3

∆7,10,13 12,6±0,2 12,1±0,4
С18:0 0,9±0,1 1,1±0,7
С18:1

∆9 1,2±0,1 1,2±0,1
С18:2

∆9,12 9,0±0,3 8,4±0,2
С18:3

∆9,12,15 57,2±0,9 50,2±1,7*
Сумма НЖК [Sum of SFA] 13,9±2,3 20,2±3,1*
Сумма ПНЖК [Sum of PUFA] 86,1±0,8 79,8±1,5*
Сумма ЖК [Sum of FA] 100 100
ИН [Тhe Index of Unsaturation] 2,11 2,02
Примечание. Мас % – отражает содержание ЖК относительно суммы ЖК, ± m – стан-
дартная ошибка, * – статистически значимое отличие от контроля (р < 0,05).
[Note. Mas % - Reflects FA content relative to the total of FA, ± m - standard error of the mean, * statistically 
significant difference from control (p < 0.05)].

Суммарная доля ПНЖК липидов хлоропластов картофеля в незакален-
ных растениях составляла почти 90% от общего содержания всех ЖК и за 
время низкотемпературного закаливания сохранялась на высоком уровне. 
Высокое содержание ПНЖК способствует поддержанию тилакоидных мем-
бран хлоропластов в функциональном состоянии, что в свою очередь по-
зволяет растениям картофеля реализовать прохождение других процессов, 
способствующих закаливанию растений к низким температурам [25].

Заключение

На основании полученных данных можно предположить, что закаливание 
изученного сорта картофеля в целом направлено на поддержание конститу-
тивно высокого содержания ПНЖК хлоропластов в процессе закаливания и 
увеличение синтеза ЖК de novo. Повышение содержания транскриптов гена 
FAD6 в начале этого периода, по-видимому, способствовало сохранению и 
поддержанию в активном состоянии пула Δ12-десатураз, осуществляющих 
синтез линолевой кислоты, благодаря чему растения были обеспечены до-
статочным количеством этих жизненно важных ЖК. Стабильно высокое со-
держание ПНЖК, входящих в состав мембранных липидов хлоропластов, 
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на протяжении всего периода закаливания способствует поддержанию тила-
коидных мембран хлоропластов в функциональном состоянии, что позволя-
ет растениям картофеля успешно закаливаться к гипотермии.
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Fatty acid desaturase gene transcription at Solanum tuberosum L.
cold adaptation

The problem of the survival of plants under low temperatures becomes more 
relevant in the light of global climate change and the growing needs of the population. 
In this regard, studies of the impact of hypothermia on plants are not only fundamental, 
but also applied. Potatoes are an important food crop, ranking fourth in the world in 
terms of growing. The actual yield of potatoes is significantly lower than its potential 
productivity, and one of the limiting factors is the lack of resistance of many modern 
varieties to spring frosts. Decoding of the potato genome made it possible to use 
advances in molecular biology to study the role of individual genes and identify key 
proteins that can increase resistance to low temperature. It is widely known that under 
the action of low temperatures, there is a phase transition of membrane lipids, which is 
accompanied by a decrease in membrane fluidity and loss of their barrier properties and, 
as a result, by inactivation of enzymes. In response to changes in physical properties of 
membranes, cells activate protection systems, among which an important role is played 
by the cold-induced increase in the degree of unsaturation of fatty acids of membrane 
lipids. Therefore, one of the main goals of adaptation is the stabilization of membranes, 
for example, due to the work of enzymes, fatty acid desaturase (encoded by genes 
FAD), catalyzing the conversion of saturated fatty acids (FA) into unsaturated. Among 
all plant cell membranes, chloroplast membranes play a special role in the formation 
of plant resistance to low temperatures, since it is in chloroplasts that photosynthesis, 
the main source of energy necessary for the restructuring of metabolism during 
the adaptation period, takes place. The aim of the research was to study the role of  
chloroplast  localized  ∆9-,  ∆12  -  and  ω3(∆15)-desaturases  in  adaptive transforma-
tions of the fatty acid composition of chloroplast membranes when forming potato plant 
cold resistance during hardening.

The object of the study was potato plants (Solanum tuberosum L., cultivar Jubilee 
Zhukov), 3 weeks of age, grown in soil culture at a temperature of 22°C, illumination 
of 100 µmol/(m2 c) and 16-h photoperiod. Hardening of plants was carried out in 
the climatic chamber KBW-240 “Binder” (Germany) under 16-h photoperiod and 
illumination of 100 µmol/(m2c) at a temperature of 3°C for 7 days. Controls were non-
hardened plants. To assess the effectiveness of adaptation, whole plants were frozen at a 
temperature of 2°C for 18 hours in the climatic chamber MIR-153 “Sanyo” (Japan), and 
then transferred to the growing conditions to determine survival. The following genes 
of FA desaturases were selected for the study: SAD (encodes one of the soluble ∆9-
ACP-), FAD6 (encodes membrane-bound acyl-lipid ∆12-), FAD7 (encodes membrane-
bound acyl-lipid Δ15(ω3)-desaturase). Protein products of these genes are localized 
in chloroplasts. Total RNA from leaves was isolated using Spectrum Plant Total RNA 
Kit “Sigma” (USA). The reverse transcription reaction was performed using a set of 
reagents and the Protocol MMLV RT Kit “Eurogen” (Russia). The resulting cDNA was 
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used for real-time PCR (q-PCR) using the amplifier CFX96 Touch Real-Time PCR 
Detection System “Bio-Rad” (USA), using a set of reagents qPCRmix-HS SYBR kit 
“Eurogen” (Russia). The relative transcript content was calculated by calculating the 
normalized expression (ΔΔCT). Primers for the genes of FA desaturases were selected 
using the database NCBI and Internet resource Primer3Plus. Intact chloroplasts were 
isolated by centrifugation in a percol step gradient. Chloroplast lipids were methylated 
by boiling in a mixture of CH3OH and CH3COCl. The obtained LC methyl esters were 
analyzed by GL-MS using Agilent 7890A GC (USA). The experiments were conducted 
in 5-6 biological replicates and 3-4 analytical ones. Statistical data processing was 
performed using the program SigmaPlot 11. The data are presented as means and their 
standard errors.

We showed that the hardened potato plants survived after -2°C for 18 h, which 
indicates the successful hardening of S. tuberosum, Jubilee Zhukov cultivar (See Fig. 
1). Among the studied genes ∆9-, Δ12- and ω3-desaturases of chloroplasts, a short-term 
(after 2 h of adaptation) increase in the transcripts of the FAD6 gene encoding acyl-
lipid Δ12-desaturase was found. The relative content of FAD7 gene transcripts encoding 
ω3-desaturase remained stable and maintained at the level of control. The character 
of SAD gene expression encoding ∆9-ACP desaturase differed from the others: the 
relative transcript content decreased during adaptation (See Fig. 2). It should be noted 
that potatoes have 13 soluble ∆9-ACP-desaturase genes forming the first double bond, 
whose proteins are localized in the stroma of chloroplasts. Perhaps, the studied gene is 
not cold-inducible. The total percentage of polyunsaturated fatty acids (PUFA) of lipids 
in chloroplasts of potato was high and constitutive in non-hardened plants accounted 
for almost 90% of the total content of all FA (See Table). Probably, therefore, in the 
process of adaptation there was no noticeable increase in the relative content of the 
transcripts of the studied genes Δ12- and ω3-desaturases of chloroplasts. During the 
period of low-temperature hardening, the part of PUFA, and especially α-linolenic acid, 
was maintained at a high level; there was an increase in the content of palmitic acid, 
which may indicate an increase in the intensity of synthesis of FA de novo. In addition, 
an increase in the content of C16: 1

∆7 acid was observed, which is also important for 
adaptation. It is known that the fluidity of membranes with decreasing temperature 
is determined not only by the content of FA with a larger number of double bonds, 
but also by the content of FA with a smaller number of carbon atoms. Maintaining a 
high amount of PUFA helped to maintain the thylakoid membranes of chloroplasts in a 
functional state during the hardening process, which, in turn, allowed the potato plants 
to realize other processes of adaptation.

The paper contains 2 Figures, 1 Table and 25 References. 
Key words: Solanum tuberosum; low-temperature adaptation; cold resistance; 

relative transcript content; SAD; FAD6; FAD7; α-linolenic acid; polyunsaturated fatty 
acids (PUFA).
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