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АГРОХИМИЯ И ПОЧВОВЕДЕНИЕ
УДК 551.481.2:551.796:571.51

Е.Э. Веретенникова1, И.В. Курьина1, А.А. Ильина2, В.В. Савельев2

1 Институт мониторинга климатических и экологических систем СО РАН, 
г. Томск, Россия

2 Институт химии нефти СО РАН, г. Томск, Россия

Реконструкция гидротермических условий формирования
грядово-мочажинного комплекса в голоцене 

на юге Западной Сибири 

На основании комплексных исследований различных биологических и 
геохимических индикаторов проведена реконструкция гидротермических 
условий формирования торфяных залежей на грядово-мочажинном комплексе, 
расположенном в северо-восточных отрогах Васюганского болота. Результаты 
качественного анализа сообществ раковинных амеб и растительных остатков 
в совокупности с данными по гумификации торфов позволили реконструировать 
и количественно оценить гидрологический режим торфяных залежей на гряде и 
мочажине. Водный палеорежим торфяных залежей имел асинхронный характер, 
свидетельствующий о разном режиме увлажнения в одни временные интервалы. 
Анализ структурных особенностей и свойств гуминовых кислот (Е4/Е6, Calif/
Car, H/C) позволил судить об общей направленности колебаний, отражающих 
изменения тепла и влаги на разных этапах развития торфяных залежей 
грядово-мочажинного комплекса. В периоды с более холодными климатическими 
условиями (2 500–1 800, 800–600 и 200 л.н.) процессы гумификации, формирования 
ароматических структур в молекулах гуминовых кислот были выражены слабее, 
чем в более теплые климатические интервалы (1 700–1 000 л.н.). 

Ключевые слова: грядово-мочажинный комплекс; торфяные залежи; 
раковинные амебы; степень гумификации; гуминовые кислоты.

Введение

Палеореконструкции очень важны для понимания эволюции природных 
условий. Одним из классических объектов палеореконструкций являются 
торфяные архивы болот, при изучении которых получают обширную и на-
дежную информацию как о глобальных, так и о региональных климатических 
событиях и условиях голоцена [1, 2]. 

Для палеоэкологических реконструкций используют различного рода 
биологические и геохимические индикаторы, каждый из которых несет 
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информацию об изменении того или иного компонента биоты, ландшафта 
или климата. К числу биологических индикаторов относятся растительные 
остатки, споры и пыльца, диатомовые водоросли, раковинные амебы и пр. 
Среди геохимических индикаторов наибольшее распространение получили 
химические элементы, их распределение и отношения, строение и свойства 
гуминовых кислот. Разнообразные свойства торфяных залежей неравномер-
но отражают действия различных факторов окружающей среды, однако их 
комплексное изучение с применением совокупности индикаторов позволяет 
получить наиболее полную и достоверную информацию о хронологии го-
лоцена. 

Западная Сибирь с ее обширными болотными массивами (заболочен-
ность территорий от 30 до 70%) является уникальным регионом и пред-
ставляет прекрасную возможность для проведения палеоклиматических и 
палеоэкологических исследований. На основе палеореконструкций торфя-
ных архивов болот получены наиболее полные летописи палеоэкологиче-
ских событий голоцена: установлена длительность существования болот, 
охарактеризованы основные палеоклиматические рубежи голоцена [2–7]. 
В то же время при хорошей изученности ботанического состава торфяных 
отложений болот зачастую отсутствуют данные детальных реконструкций 
или, напротив, не хватает репрезентативных данных, а имеющиеся сведения 
(позволяющие решить лишь общие вопросы реконструкции) необоснованно 
распространяются на обширные территории Западной Сибири [3].

Особый интерес представляют грядово-мочажинные комплексы, единого 
мнения о формировании которых до сих пор не сложилось [8–11].

Цель работы: провести реконструкцию гидротермических условий фор-
мирования торфяных залежей грядово-мочажинного комплекса в северо-
восточных отрогах Васюганского болота на основе изучения различных 
биологических и геохимических индикаторов.

Материалы и методики исследования

Материалом для исследований послужили торфяные залежи грядово-мо-
чажинного комплекса (ГМК). Исследованный ГМК относится к Бакчарско-
му болотному массиву (56° 58′ с. ш., 82° 36′ в. д.), который является частью 
северо-восточных отрогов Васюганского болота. Степень заболоченности 
данной территории достигает 50%. Определение абсолютного возраста от-
дельных слоев проведено с применением метода радиоуглеродного датиро-
вания и описано в [12]. Полученные даты откалиброваны при помощи про-
граммного приложения Calib 7.0html (http://calib.qub.ac.uk/calib/) в системе 
ВР. Реконструкция сукцессии болотных фитоценозов ГМК проведена на 
основе ботанического состава торфов (рис. 1). Торфяные залежи позволяют 
рассмотреть историю их развития в суббореальном (SB) и субатлантическом 
(SA) периодах голоцена согласно периодизации Блитта–Сернандера [2].

Реконструкция гидротермических условий формирования

http://calib.qub.ac.uk/calib/
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Рис. 1. Ботанический состав и радиоуглеродные датировки торфяных залежей ГМК /
Fig. 1. Botanical composition and age dating of peat cores at ridge-hollow complex (RHC):

1 – Sphagnum sp.; 2 – Sphagnum fuscum; 3 – S. angustifolium; 4 – S. magellanicum; 
5 – S. papillosum; 6 – S. balticum; 7 – S. majus; 8 – S. jensenii; 9 – Scheuchzeria palustris; 

10 – Carex limosa; 11 – C. rostrata; 12 – C. lasiocarpa; 13 – Menyanthes trifoliata; 
14 – Equisetum; 15 – Eriophorum vaginatum; 16 – кустарнички (dwaft shrubs); 

17 – древесина (wood); 18 – Pinus sylvestris; 19 – Betula; 
20 – неопределенные травы (indeterminate herbs)

Краткое описание стратиграфии торфяных залежей ГМК. Мощность 
торфяной залежи на мочажине в месте бурения составляет 290 см. Торфя-
ные отложения подстилаются минеральной почвой. Ботанический состав и 
радиоуглеродные датировки свидетельствуют о том, что заболачивание на 
данном участке началось 5 400 кал. л.н. в понижении дна на месте сосняка 
разнотравно-осоково-хвощового. Стадия развития (290–210 см), согласно 
полученным датировкам, охватывает весь SB период, в течение которого 
сформировался низинный торф двух видов – хвощовый и осоковый. Осталь-
ная часть торфяной залежи (210–0 см) сформирована в SA период. Согласно 
стратиграфии торфяной залежи на болоте господствовали группировки то-
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пяной растительности олиготрофного типа, которая на данном временном 
отрезке претерпела шесть серий смен. 

Мощность торфяной залежи на гряде составляет 230 см; начало болото-
образовательного процесса соответствует SA периоду (рис. 1) и датируется 
возрастом 2600 кал. л.н. В это время в понижении рельефа торфяная залежь 
на мочажине находилась на мезотрофном этапе развития, когда уже было 
сформировано 80 см торфа. Заболачивание началось на месте березово-со-
снового разнотравного фитоценоза. В формировании торфяной залежи на гря-
де выделено два этапа: первый соответствует времени 2 600–2 200 кал. л.н. и 
отличается интенсивным торфонакоплением. За достаточно короткий период 
была сформирована почти метровая толща торфа (230–140 см), болотная (в 
основном евтрофная) растительность прошла шесть серий смен. Во время 
второго этапа, наиболее продолжительного (2 200 кал. л.н. по н. в.), выявлено 
три серии смен олиготрофной растительности. В настоящее время верховой 
ГМК представлен сосново-кустарничково-сфагновыми растительными со-
обществами на грядах и травяно-сфагновыми – на мочажинах.

Скорость торфонакопления, рассчитанная на основании имеющихся дат, 
в разные периоды существенно изменялась. На рис. 2 показана зависимость 
прироста торфа от возраста торфяных залежей, которая в обоих случаях опи-
сывает полиномиальный тренд. Средняя скорость накопления торфа в торфяных 
залежах мочажины и гряды составила 1,14±0,65 и 1,72±0,73 мм/год соответ-
ственно. В SB период мощность торфяной залежи на мочажине увеличива-
лась с относительной скоростью 0,68±0,48 мм/год; минимальная скорость 
в первой половине SB составила 0,12 мм/год, а во второй – резко возросла 
до 1,1 мм/год. В SA период средняя скорость торфонакопления на мочажи-
не составила 1,29±0,61 мм/год, при этом более низкая скорость торфона-
копления отмечается в начале SA периода, потом постепенно возрастает и 
на современном этапе составляет 2,0 мм/год. Обратная картина динамики 
торфонакопления – в торфяной залежи на гряде. Для нее, напротив, высо-
кая скорость (2,42 мм/год) характерна на начальном этапе формирования, 
который приходится на первую половину SA. Примерно к 1 500 кал. л.н. она 
снизилась до 0,19 мм/год, в то время как на мочажине, напротив, начала воз-
растать. Примерно 250 кал. л.н. скорость торфонакопления на мочажине и 
гряде приблизительно сравнялась – 2,0 и 1,67 мм/год соответственно. 

Таким образом, скорость торфонакопления в торфяных залежах ГМК в 
одни и те же временные интервалы была различной. Такой характер разви-
тия может свидетельствать и об эндогенном развитии, и о влиянии экзоген-
ных факторов [10]. 

Отбор образцов торфа на болоте произведен ручным геологическим бу-
ром ТБГ–1 послойно, с интервалом 10 см, в сентябре 2013 г. Применение 
комплекса методов позволило изучить гидротермические условия формиро-
вания торфяных залежей ГМК.
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Рис. 2. Динамика торфонакопления в торфяных залежах ГМК /
Fig. 2. Dynamics of peat accumulation rate in the peat cores at RHC

Отобранные образцы торфа подверглись ряду анализов. Количественная 
оценка гидрологического режима ГМК произведена на основе расчета ин-
декса влажности (Iw) [13]. Локальная динамика увлажнения торфяных за-
лежей ГМК оценивалась по степени гумификации торфов (Ih) [14] с исполь-
зованием спектрофотометра UV–1601 (PC) Shimadzu (пр-во Япония; длина 
волны 540 нм). Расчет уровня болотных вод (УБВ) произведен на основе 
экологических оптимумов видов раковинных амеб по отношению к УБВ, 
полученных для района исследования [15], при помощи переходной функ-
ции [16] (программное приложение PAST 1.87). Подготовка проб к анализу 
сообществ раковинных амеб проведена по стандартной методике [17] (шаг 
10, размер 5 см). 

Для индикации палеоэкологических условий был использован комплекс 
диагностических признаков гуминовых кислот (ГК). Извлекали ГК 0,1 н рас-
твором NaOH без нагревания, осаждали из экстракта 10%-ным раствором 
HCl, отмывали водой до нейтральной реакции и высушивали при комнатной 
температуре. Регистрацию электронных спектров поглощения 0,001%-ных 
водных растворов ГК проводили на УФ-спектрофотометре UVIKON 943 
(Kontron Instuments, Италия) в диапазоне длин волн 190–700 нм в кварцевой 
кювете толщиной 1 см при значениях рН = 7,1–7,2. Из полученных спектров 
определяли показатели оптической плотности при 465 (E465) и 665 нм (E665) и 
вычисляли коэффициент экстинкции E4/E6. Отношения Сalif/Car рассчитывали 
по результатам ИК-спектроскопии. Регистрацию ИК-спектров ГК проводи-
ли на ИК-Фурье-спектрометре Nikolet 5700 (Thermo Electron corp., США); 
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анализ образцов проводили по методу прессования с KBr в отношении 1:100 
соответственно в интервале значений частоты от 500 до 4000 см–1. Отноше-
ния H/C и N/C определяли с использованием данных о содержании водоро-
да, углерода и азота в молекулах ГК, полученных с помощью элементного 
анализатора Vario El Cube (Elementar, Германия). 

Статистическая обработка полученных данных и построение графиков 
выполнены в программе SigmaStat 3.1, кроме того, графики были построены 
в программах PeatGraph, MS Excel для Windows XP. 

Результаты анализа индикаторов гидротермических условий (индекс 
влажности, УБВ, индекс гумификации, а также свойства и структурные осо-
бенности ГК: коэффициент экстинкции, отношения Calif/Car, H/C, N/C) пред-
ставлены на графиках в виде вертикальных кривых, иллюстрирующих из-
менения их значений во времени.

Результаты исследования и обсуждение

Водный палеорежим торфяной залежи на мочажине характеризуется ча-
стыми сменами увлажнения (рис. 3). Выделяют несколько периодов сильной 
обводненности. Первый соответствует началу SB периода (5 400–3 700 кал. 
л.н.) и характеризуется довольно постоянными условиями водного режима: 
Iw изменяется от 6,5 до 6,8, УБВ колеблется от –13,9 до –23,6 см. Второй пе-
риод обводненности совпадает с переходом торфяной залежи на мезотроф-
ный тип питания и соответствует началу SA периода (2 600–2 100 кал. л.н.): 
Iw – 6,7, УБВ от –16 до –20 см. Третий интервал соответствует второй по-
ловине SA (750–600 кал. л.н.), характеризуется максимальной увлажнен-
ностью за всю историю формирования торфяной залежи: Iw 8,8–8,9, УБВ 
варьирует от –7 до –9 см. Максимально дренированные условия (Iw – от 4,2 
до 4,4, УБВ – от –25 до –30 см) отмечаются в периоды 3 800–2 700 кал. л.н. 
и 2 500 и 1 500 кал. л.н. соответственно. Таким образом, вторая половина SB 
была значительно суше по сравнению с SA. 

Следует отметить, что, несмотря на вариации режима увлажнения торфя-
ной залежи в SB периоде, процесс гумификации торфов был довольно по-
стоянным (Ih изменяется от 0,72 до 1,1), с некоторым усилением во второй 
половине SB (0,86–1,1). В SA период, в отличие от периода SB, наиболее 
ярко выражены колебания Ih. Величина гумификации достигла наивысших 
значений в периоды 2 500, 1 500, 900 кал. л.н., что отражает ксероморфные 
условия [18]. В интервалы 2 300–1 600 и 800–600 кал. л.н., значения индекса 
Ih были низкими, что указывает на повышение уровня обводненности на 
болоте [18].

Водный палеорежим торфяной залежи на гряде характеризуется наи-
большей амплитудой варьирования гидрологических параметров в первой 
половине SA (2 500–1 800 кал. л.н.) (рис. 3). Внутри этого интервала вы-
деляют два периода: максимальное увлажнение, соответствующее возрасту 
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2 300 кал. л.н. (Iw – 7,6–8,1, УБВ от –7 до –9 см), за которым последовало 
резкое осушение (Iw – 2,4, УБВ – –27 см, Ih – 0,74), датируемое возрастом 
2 200 кал. л.н. Вторая половина SA периода на гряде характеризуется более 
низким варьированием значений палеогидрологических параметров, которые 
свидетельствуют о менее влажных условиях: Iw от 2,8 до 4,0, УБВ от –21 до 
–23 см. Высокая интенсивность степени гумификации торфов характерна только 
на начальной стадии формирования гряды, в период переменного режима ув-
лажнения, после чего гумификация стабилизировалась на более низком уровне.

Рис. 3. Динамика значений показателей водного палеорежима торфяных 
залежей ГМК (черная линия – мочажина, красная линия – гряда) /

Fig. 3. Change of palaeohydrological data in the peat cores at RHC 
(black line - at hollow, red line - at ridge). WTL - water table level

Корреляционный анализ по двум торфяным залежам не выявил значи-
мых связей между изменениями гидрологических показателей в течение 
всего периода их совместного развития (2 600 лет) (r = –0,05 при p < 0,05 
для параметра Iw; r = –0,49 при p < 0,05 для параметра УБВ; r = –0,13 при 
р > 0,05 для параметра Ih). Таким образом, можно констатировать, что во-
дный палеорежим торфяных залежей был в большей степени асинхронным; 
амплитуда изменений гидрологических параметров в торфяной залежи на 
мочажине выше, чем на гряде. Асинхронность отклика и разная степень его 
выраженности на гряде и мочажине обусловлена, по нашему мнению, их раз-
ной чувствительностью к изменениям внешних условий. Мочажина более 
чувствительна, поскольку в разные периоды формирования, по-видимому, 
испытывала влияние гряды за счет сброса избыточной влаги последней. 
К тому же болотные растения, слагающие торф, на мочажине развивались в 
более экстремальных условиях по обводненности и потому оказались более 
чувствительными к изменениям водного режима по сравнению с растения-
ми на гряде.

Е.Э. Веретенникова, И.В. Курьина, А.А. Ильина, В.В. Савельев
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В процессе изучения структурных особенностей гуминовых кислот (ГК) 
можно получить информацию относительно особенностей палеоклимата. 
Индикаторная значимость ГК различных природных объектов в целях пале-
ореконструкций описана в литературе и уже не вызывает сомнений. Извест-
но, что некоторые свойства и структурные особенности ГК, специфичные 
по отношению к природной среде, такие, например, как элементный состав, 
доля углерода в алифатических и ароматических структурах, оптические 
свойства и др., сохраняются во времени [19–21]. Это положение хорошо ил-
люстрируется материалами обобщения литературных данных о составе и 
структурных особенностях гуминовых кислот почв [19–25]. Исследования 
показали перспективность такого подхода для палеореконструкций по тор-
фяным архивам [26–31]. 

Одним из признаков ГК, специфичных по отношению к климату и при-
родной обстановке в целом, адекватно отражающих состояние природной 
среды в период формирования, является оптическая плотность ГК, измерен-
ная при разных длинах волн (коэффициент экстинкции (Е4/Е6) [25]. Коэффи-
циент экстинкции часто используется для описания степени конденсации 
ароматических структур: низкое отношение коэффициента отражает более 
высокую степень конденсированности ароматических фрагментов и степень 
их сформированности, в то время как высокое отношение коэффициента оз-
начает наличие большего количества алифатических структур в молекуле 
ГК и низкую величину конденсированности ароматического ядра [32]. В су-
хих и теплых условиях образуются ГК, имеющие хорошо сформированную 
ароматическую часть, составляющую большую долю макромолекул, и не-
большую алифатическую часть. В холодных и влажных условиях формиру-
ются ГК с большей долей периферической части, что отражается на изме-
нении абсолютных величин коэффициентов, характеризующих оптические 
свойства этого компонента почв [33]. 

В обеих торфяных залежах отмечают три области увеличения коэффици-
ента экстинкции, которые по времени совпадают и соответствуют интерва-
лам 2 500–1 700, 800–600 и 200 кал. л. н., что указывает на уменьшение сте-
пени конденсированности ароматических структур в молекулах ГК торфов, 
сформированных в эти временные интервалы (рис. 4). 

Данные ИК-спектроскопии свидетельствуют об увеличении алифатиче-
ских фрагментов в структуре ГК торфов, сформированных в эти периоды, 
что видно из отношения оптических плотностей полос поглощения А2925/
А1640, характеризующего валентные колебания алифатического (Сalif) и аро-
матического углерода (Сar) соответственно в молекуле ГК (рис. 4). Таким 
образом, можно предположить, что в это время торфяная залежь форми-
ровалась в более суровых климатических условиях. Уменьшение значений 
коэффициента экстинкции, свидетельствующее об увеличении конденсиро-
ванности молекул, выявлено в ГК торфов, соответствующих возрасту 1 700–
1 000 кал. л.н. (рис. 4). Согласно данным ИК спектроскопии в молекулах 

Реконструкция гидротермических условий формирования
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ГК торфов данного временного отрезка увеличивается доля ароматических 
структур, о чем свидетельствует уменьшение значения отношения Сalif/Car. 
Структурные особенности ГК свидетельствуют о том, что процесс аккуму-
ляции торфов происходил в более теплых условиях по сравнению с преды-
дущими. В SB период (5 400–2 600 кал. л.н.) значения коэффициента экс-
тинкции сильных изменений не претерпевают, однако отмечается некоторое 
увеличение отношения Сalif/Car 3 800 кал. л.н. 

Рис. 4. Изменения коэффициента экстинкции (Е4/Е6), величин 
отношения Сalif/Сar, Н/С и N/C в гуминовых кислотах торфяных залежей 

ГМК (черная линия – мочажина, красная линия – гряда) /
Fig. 4. Changes of E4/E6, Сalif/Сar, Н/С and N/C ratios in humic acids of the peat cores 

(black line - at hollow, red line - at ridge)

Индекс Н/С, используемый в целях диагностики и палеореконструкции при-
родной среды, является климатогенно обусловленным и сохраняет свои пара-
метры во времени [19, 20, 34], его зависимость от степени ароматичности ядра 
ГК была показана в [29, 32, 34]. Согласно полученным данным по элементному 
составу ГК колебания индекса Н/С находятся в узких пределах: от 1,1 до 1,4 – на 
мочажине и от 1,1 и 1,3 – на гряде. В обеих торфяных залежах изменение значе-
ний Н/С во времени практически синхронно с ходом кривой Сalif/Сar (см. рис. 4), 
что вполне закономерно и согласуется с литературными данными [29, 30]. 

Индекс N/C отражает условия гумификации торфов [30], а также свиде-
тельствует об изменении условий обводненности. В работе [27] показана 
зависимость изменения индекса N/C от положения уровня болотных вод в 
торфяных залежах. При повышении уровня болотных вод значение индек-
са увеличивается и наоборот: низким значениям УБВ соответствуют низкие 
значения индекса. Сопоставление индекса N/C с данными по реконструиро-
ванным УБВ торфяных залежей показало, что наибольший отклик данный 
индикатор получил в торфяной залежи на мочажине, меньше сила корреля-
ционной связи в торфяной залежи на гряде. Уравнения регрессии, отражаю-
щие связь с параметрами, имеют следующий вид:
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[N/C]мочажина = 0,0831 – (0,00138 УБВ); r = 0,621, p < 0,001; 
[N/C]гряда = 0,0581 – (0,000332 УБВ); r = 0,21, p < 0,001.

Сравнивая результаты идентичных параметров, характеризующих па-
леоэкологические условия по двум торфяным залежам на ГМК, можно 
отметить, что наиболее синхронно изменяется коэффициент экстинкции 
(r = 0,56, р < 0,05), менее синхронно – значения индексов Сalif/Car (r = 0,26, 
p < 0,05) и H/C (r = 0,26, p < 0,05) и совсем не синхронно – N/C (r = –0,13, 
p < 0,05). В основном несинхронность значений проявляется в интервале 
2 600–2 200 кал. л.н., в период активного роста торфяной залежи на гряде, 
хотя и в этот период можно отметить общий направленный тренд изменений 
параметров. Очевидно, что несинхронное изменение индекса N/C обуслов-
лено его зависимостью от параметров гидрологического режима, значения 
которых в торфяных залежах в одни временные интервалы часто имеют 
противоположные тенденции. 

Таким образом, полученные сведения об изменении структурных осо-
бенностей и свойств ГК (коэффициент экстинкции, отношение Сalif/Сar, вели-
чины индексов Н/С и N/C) в совокупности с палеогидрологическими пара-
метрами (Iw, Ih, УБВ) позволили нам судить о локальной динамике условий, 
в которых шло формирование торфяных залежей ГМК. 

По нашим данным, теплые и влажные условия соответствуют датиров-
кам 2 600–2 500 л.н., которые сменились на холодные и влажные 2 400–
1 800 кал. л.н., с максимально холодными условиями, приходящимися на 
период 2 000 кал. л.н. Согласно [5] примерно в это же время отмечается похо-
лодание, соответствующее периоду 2 300–2 000 л.н., во время которого про-
изошло резкое усиление процессов олиготрофизации болот. Согласно полу-
ченным нами данным, в период с 2 000 до 1 000 кал. л.н. динамика кривых на 
графиках свидетельствует об изменении условий в сторону потепления с по-
степенным снижением влажности на мочажине. Примерно в это же время от-
мечается потепление [6], которое пришлось на период 2015±40–1760±40 л.н. 
Наиболее ксероморфные условия соответствуют периоду 900 и 1500 кал. л.н., 
более ярко они проявились на мочажине. Данные палеоэкологических ре-
конструкций на Обь-Васюганском водоразделе [7] свидетельствуют, что в 
период с 1435±35 по 1280±30 л.н. было значительное потепление. Период 
700–600 кал. л.н. отмечен похолоданием с максимально обводненными ус-
ловиями на мочажине; на гряде в это время было значительно суше. Данный 
этап может быть отражением похолодания, известного в литературе под на-
званием «Малая ледниковая эпоха» [5]. 

Таким образом, есть основания полагать, что проведенная реконструк-
ция локальных условий палеосреды на основании рассматриваемых индика-
торов вполне адекватно согласуется с уже известными палеоэкологически-
ми реконструкциями на территории Западной Сибири. 
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Заключение

Комплексные исследования и сравнительный анализ различных индика-
торных признаков позволили реконструировать гидротермические условия, 
в которых протекал процесс торфонакопления залежей ГМК. Водный палео-
режим на гряде и мочажине был в разные временные интервалы различным 
и имел асинхронный характер. Наиболее вероятно, он был в значительной 
степени обусловлен эндогенными факторами болотообразовательного про-
цесса. При изучении структурных особенностей и свойств ГК выявлены 
различные по теплообеспеченности временные интервалы, которые в обеих 
торфяных залежах совпадают, что, вероятно, является отражением воздей-
ствия внешних факторов (влияние климата). Разная теплообеспеченность 
(смена климатической обстановки) в разные временные интервалы оказыва-
ет существенное влияние на структурные особенности ГК. Установлено, что 
в периоды, когда торфообразование шло по более «холодным» сценариям, 
процессы гумификации, формирование ароматических структур в молеку-
лах ГК, степень их обуглероженности были выражены слабее. Напротив, 
в менее жестких климатических условиях процесс гумификации сопрово-
ждался образованием ГК, молекулы которых более обуглерожены и имеют 
ядро с явным преобладанием ароматических структур. Реконструированные 
характеристики условий среды, полученные с применением различных ин-
дикаторов, довольно хорошо согласуются между собой, подтверждая и до-
полняя результаты друг друга. Комплексный анализ исследованных торфя-
ных залежей на ГМК показал их тесное взаимодействие в течение истории 
формирования, а реконструированные условия вполне адекватно согласу-
ются с результатами уже известных палеоэкологических реконструкций на 
территории Западной Сибири. 
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Palaeoenvironmental reconstruction of a Holocene peat bog 
ridge-hollow complex in the south of West Siberia

The purpose of our study was a palaeoenvironmental reconstruction of the bog peat 
cores from ridge-hollow complex based on biomarkers proxy (testate amoebae, plant 
remains) and geochemical data of humic acids properties. The ridge-hollow complex 
is located in the northeastern spurs of the Vasyugan mire (56°58′N 82°36′E) in the 
southern taiga zone of West Siberia. One of the cores was formed at the hollow (Hollow 
core) and the second - at the ridge (Ridge core); the peat accumulation is stated ~5400 
and 2600 cal yr BP at Hollow core and at Ridge core, respectively. Peat samples from 
both cores of RHC were collected on the 12th September 2012 using a Russian peat 
corer, underneath with 10 cm intervals. 

The results of biomarkers proxy (index humification, index wetness, testate 
amoebae analysis) allowed us to reconstruct and give estimations of palaeohydrologycal 
conditions of peat cores. The palaeoenvironmental studies used multiproxy analysis 
including peat humification data, wetness index, testate amoebae analysis, elemental 
(atomic ratios H/C, N/C) and spectral characterization (UV-Vis, IR) of peat humic 
acids. Each of the cores displays rather different palaeohydrological conditions along 
the profiles and, thus, records varied responses to local environmental changes. In fact, 
these data indicate the presence of 3 distinct wet shifts at the Hollow core: at 5400-
3700, 2600-2100 and 750-600 cal yr BP; and dry episodes are revealed at 2500, 1500 
and 900 cal yr BP. For Ridge core, palaeohydrological terms have a high variability in 
the first part of the Subatlantic (2600-1800 cal yr BP); in the second part – conditions 
are not so wet.

The results of geochemical data (elemental and spectral characterization of peat 
humic acids) show that humic acids characteristics revealed the one-way trend in the 
terms (E4/E6, Calif/Car, H/C) reflecting synchronic changes of warm and wet conditions 
in peat cores. Climate changes have a significant effect on the characteristics of humic 
acids. During periods with colder conditions (2500-1800, 800-600 and 200 cal yr BP), 
humification processes and formation of aromatic molecules were less pronounced 
compared to warmer conditions corresponding to 1700-1000 cal yr BP. The multiproxy 
studies of peat cores from ridge-hollow complex showed their close interaction during 
their joint formation and the palaeoenvironmental records are in a good agreement with 
the already known results in palaeoecological reconstructions in West Siberia. 

The article contains 4 figures, 34 ref.
Key words: ridge-hollow complex; peat deposits; testate amoebae; humification; 

humic acids.
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Изменение содержания галогенов в системе 
почва – растение в условиях агроценозов

Проведенные исследования свидетельствуют о важной роли оптимизации 
минерального питания растений с целью получения высоких устойчивых 
урожаев. Регулярное длительное использование минеральных удобрений (NPK) 
оказывает влияние на содержание галогенов в системе почва – растение. 
Постоянное внесение суперфосфата привело к некоторому накоплению фтора 
в верхней части профиля почвы без повышения ПДК, а хлорида калия – к очень 
незначительному накоплению хлора, что обусловлено химическими свойствами 
этого аниона. Концентрация галогенов в ботве картофеля была выше, чем в 
клубнях. Это свидетельствует о том, что в зеленой массе растений галогены 
аккумулируются активней, чем в продуктивной части.

Ключевые слова: агроценоз; почва; растения; галогены.

Введение

Изучение действия минеральных удобрений на компоненты системы по-
чва – растение в агроценозе представляет значительный интерес с позиций 
почвоведения, агрохимии и экологии. Мировой опыт земледелия показыва-
ет, что на долю удобрений приходится не менее трети прибавки урожаев 
сельскохозяйственных культур [1] и получение стабильно высоких урожаев 
без использования удобрений невозможно. Однако действие удобрений на 
почву и растения носит двойственный характер: на положительный эффект 
от внесения удобрений накладывается негатив из-за присутствия в них в 
виде примесей различных сопутствующих химических элементов, в том 
числе и галогенов. Галогены являются необходимыми элементами для нор-
мальной жизнедеятельности человека, животных и большинства растений, 
но чрезмерное увеличение их концентраций в почвах и растениях может 
представлять экологическую опасность [2]. 

В ряде проведенных исследований было изучено накопление хлора и 
фтора в почвах и выращиваемых культурах в связи с использованием мине-
ральных удобрений и мелиорантов [3–6]. При этом полученные результаты 
носят зачастую противоречивый характер, а установленные в одном регио-
не закономерности накопления и распределения галогенов в агроценозах не 
подтверждаются в другом. В этой связи выявление региональной специфики 
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влияния длительного применения минеральных удобрений на фонд галоге-
нов в агроценозах имеет важное агрохимическое и экологическое значение.

Несмотря на актуальность подобных исследований для почвоведения, аг-
рохимии и экологии, данная тематика в почвенно-климатических условиях 
Западной Сибири изучена недостаточно, что и обусловило необходимость 
проведения наших исследований, цель которых – изучить изменения содер-
жания галогенов в системе почва – растение в условиях агроценоза при дли-
тельном применении минеральных удобрений. 

Материалы и методики исследования

Объектом исследования являлась система почва – растение действующе-
го более четверти века многолетнего полевого опыта, расположенного в ле-
состепной зоне юга Западной Сибири. Опыт был заложен в 1988 г. на целин-
ной серой лесной почве со следующими характеристиками (слой 0–20 см): 
содержание гумуса – 4,9%, физической глины – 30,8%, емкость катионного 
обмена – 21,1 мг-экв./100 г; валовое содержание азота – 0,22%, фосфора – 
0,15 (подвижного – 18 мг/100 г), калия – 1,5% (обменного – 12 мг/100 г); 
почвообразующая порода – лессовидный карбонатный суглинок. Закладку 
и проведение опыта осуществляли по общепринятой методике [7]; повтор-
ность в опытах четырехкратная. Первые годы выращивали овощные культу-
ры в севообороте [8], а с 2000 г. – картофель.

Схема опыта, ежегодные дозы минеральных удобрений под картофель 
и урожайность клубней за последние годы приведены в табл. 1. Удобрения 
в форме аммиачной селитры, двойного суперфосфата и хлористого калия 
вносили ежегодно весной перед посадкой клубней. 

Осенью 2013 г. (в период уборки урожая) с рассматриваемых вариантов 
опыта почвенным буром были отобраны образцы почвы из различных слоев 
до глубины 1 м (0–20, 20–40, 40–60, 60–80 и 80–100 см); с соответствующих 
делянок также были отобраны образцы растительной продукции – клубни и 
ботва картофеля. 

В почвенных образцах содержание подвижных (водорастворимых) форм 
галогенов определяли следующими методами: фтор – на потенциометре, 
хлор – по Мору, йод – кинетическим роданидно-нитритным методом [9]. 
В растительных образцах содержание галогенов определяли: фтор – спек-
трофотометрически с ализаринкомплексоном после сухого озоления [10], 
хлор – по методу Фольгарда, йод – по [9]. 

Включение в исследование йодид-аниона обусловлено наличием общих 
черт в геохимии йода и легкорастворимого KCl. Аккумуляция подобных со-
лей в почве часто приводит к накоплению и йода [11]. Неодинаковая способ-
ность органов культурных растений концентрировать химические элемен-
ты обусловила необходимость проведения раздельного анализа галогенов в 
клубнях и ботве картофеля. 
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Результаты исследования и обсуждение

Полученные в опыте результаты (см. табл. 1) свидетельствуют о без-
альтернативности использования минеральных удобрений для обеспечения 
высокой продуктивности агроценозов. В различные по гидротермическим 
условиям годы наивысшая урожайность картофеля в опыте стабильно от-
мечалась в вариантах со сбалансированными дозами удобрений, тогда как 
в контрольном и фоновом вариантах растения явно не могли реализовать 
свои потенциальные возможности. Между урожаем клубней и урожайно-
стью надземной биомассы (ботвы) отмечалась прямо пропорциональная 
зависимость с достаточно тесной корреляционной связью (r = 0,8–0,9). Од-
нако ботва картофеля в вариантах опыта с оптимизированным минераль-
ным питанием (NPK3–5) обеспечивала более интенсивный и эффективный 
продукционный процесс растений по сравнению с контрольным и фоновым 
вариантами. Так, соотношение клубни:ботва в вариантах опыта «без удо-
брений» и NP было 2,1–2,3, тогда как при внесении NPK3–5 оно составляло 
2,8–3,4, т.е. на единицу надземной биомассы формировался больший уро-
жай клубней.

Т а б л и ц а  1  /  T a b l e  1
Схема полевого опыта, дозы минеральных удобрений 

и урожайность картофеля в опыте /
Scheme of field experience, doses of fertilizers and potato yield in the experiment

Вариант опыта / 
Variant of the 
experiment

Дозы, кг д.в./га / 
Doses, kg of active 

ingredient/ha

Урожай клубней, ц/га / 
Potato yield, dt/ha

N P2O5 K2O 2009 2010 2011 2012 2013 Среднее/
Average

Без удобрений / 
Without fertilizers – – – 78 62 81 84 95 80
NP (фон) 
(background) 100 60 – 125 78 95 80 172 110
NPK1 100 60 30 203 135 178 92 180 162
NPK2 100 60 60 291 182 239 133 302 233
NPK3 100 60 90 298 187 253 144 310 243
NPK4 100 60 120 309 187 274 148 306 249
NPK5 100 60 150 342 202 312 162 312 270
НСР05 32 23 24 22 35

Функционирование циклов различных галогенов в почве в немалой сте-
пени зависит от ряда почвенных параметров (гумус, полуторные оксиды и 
др.), являющихся геохимическими барьерами для этих элементов. Прове-
денные ранее исследования [12] показали, что при сельскохозяйственном 
использовании исследуемой почвы содержание гумуса в верхнем горизонте 
(0–20 см) снизилось в целом по опыту примерно на 20–22% (по сравнению 
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с целиной), однако в вариантах NPK содержание гумуса было несколько 
выше, чем в контрольном и фоновом вариантах, очевидно, за счет более 
интенсивного поступления в почву растительных остатков. Содержание об-
менных катионов (Ca, Mg) в почве агроценоза снизилось на 10–20% относи-
тельно целины, вероятно, за счет выщелачивания и выноса выращиваемыми 
культурами. Длительное внесение минеральных удобрений привело к не-
большому подкислению почвы.

Отмеченные изменения почвенных характеристик могли определенным 
образом повлиять на трансформацию форм галогенов в исследуемой почве, 
хотя, разумеется, главным фактором являлось длительное внесение доста-
точно высоких доз минеральных удобрений (см. табл. 1), что закономерно 
отразилось на содержании галогенов в почвенном профиле. Различная хи-
мическая активность галогенов, специфика процессов их адсорбции–де-
сорбции, наряду с отмеченными факторами, обусловили особенности рас-
пределения этих элементов в почве агроценоза.

 В почвенных процессах и питании растений наиболее активное участие 
принимают мобильные формы галогенов (водорастворимая, обменная и 
специфически сорбированная). И хотя их доля в целом в почвах невелика, 
мы акцентировали свое внимание на изучении водорастворимых форм фто-
ра, хлора и йода как наиболее доступных растениям.

Систематическое внесение удобрений в течение длительного времени 
не привело к увеличению содержания водорастворимого фтора до критиче-
ского уровня по всему профилю почвы до глубины 100 см (рис. 1) на всех 
вариантах опыта. ПДК водорастворимого фтора в почве равен 10 мг/кг. Из-
менение наблюдалось преимущественно в интервале от 0,86 до 4,71 мг/кг. 
Незначительная аккумуляция фторид-аниона в верхней части почвенного 
профиля на вариантах с внесением удобрений, в отличие от варианта без 
удобрений, также заметно ниже ПДК.

Подобное поведение водорастворимого фтора обусловлено различными 
трансформациями, происходящими с ним в почве, что выражается в усиле-
нии активности процесса сорбции фторид-аниона на поверхности минераль-
ных частиц, чему благоприятствует небольшое утяжеление гранулометри-
ческого состава вниз по почвенному профилю. Кроме того, фторид-анион 
легко замещает гидроксильные группы в минералах ввиду сходства их ион-
ных радиусов (равного 1,33Ǻ); как следствие, становится возможным вне-
дрение F‾ в межплоскостное пространство глинистых минералов. Ионный 
радиус Fˉ также очень близок к радиусу кислорода O–2 (от 1,32 до 1,40 Ǻ по 
разным данным), что способствует их взаимозамещению в кристаллических 
решетках апатита, слюд и других минералов и соответственно несколько 
увеличивает вероятность его связывания. 

Установлено, что фторид-анион в сравнении с другими галогенид-ани-
онами характеризуется большей склонностью к образованию комплексных 
соединений, устойчивость которых понижается в ряду F > Cl > Br > I, по-
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этому многие фторидные комплексы устойчивы, не гидролизуются и слабо 
диссоциируют. Входя в состав комплексных ионов, например тетрафторбо-
ратного [BF4]ˉ или гексафторсиликатного [SiF6]

2ˉ, фтор теряет свое негатив-
ное воздействие на окружающую среду, так как приобретает свойства уже 
комплексного аниона, что, по нашему мнению, можно считать положитель-
ным фактором с точки зрения экологии. 

Рис. 1. Изменение содержания в почве водорастворимой формы фтора 
в вариантах эксперимента в зависимости от глубины /

Fig. 1. Modification of content of water-soluble fluorine form in the soil in the experimental 
variants (on the ordinate axis - Content of fluorine (mg/kg); on the abscissa axis - Depth, cm)

Доминирование содержания обменного кальция и магния в исследуемой 
серой лесной почве над количеством водорастворимого фтора способствует 
связыванию поступающего из удобрений фтора в виде труднорастворимых 
флюорита CaF2 и селлаита MgF2. Данные соединения благоприятствуют 
ускорению образования кальциевого геохимического барьера, препятствую-
щего загрязнению фтором как почв, так и растений, тем более что кальций – 
один из компонентов суперфосфата. Следует учитывать и деятельность кор-
невой системы растений в процессе их роста и развития, способствующей 
некоторому перемещению фторид-аниона в профиле почвы.

Распределение хлора в почвенном профиле изученных вариантов опыта 
довольно равномерное (рис. 2). Интервал изменения содержания водорас-
творимого хлора в целом невелик (12,1–15,2 мг/кг), несмотря на довольно 
широкий диапазон доз вносимого хлористого калия. Подобные данные о 
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присутствии водорастворимой формы хлора в почве без строго определен-
ной зависимости от дозы удобрений (KCl) отмечались ранее в опытах на 
черноземе выщелоченном [13]. 

Рис. 2. Изменение содержания в почве водорастворимой формы 
хлора в вариантах эксперимента в зависимости от глубины /

Fig. 2. Modification of content of water-soluble chlorine form in the soil in the experimental 
variants (on the ordinate axis - Content of fluorine (mg/kg); on the abscissa axis - Depth, cm)

Вместе с тем необходимо отметить, что различие в концентрации хлорид-
аниона на вариантах с внесением хлорида калия примерно на 2–3 мг/кг по срав-
нению с вариантом без удобрений в нашем исследовании все же имеется. Это 
свидетельствует о влиянии систематического внесения хлорсодержащего удо-
брения на почвенный фонд хлора. Следует сказать, что в сухой год (2012 г.) со-
держание хлора в почве было на 5–10% выше, чем во влажный (2013 г.). 

Такое поведение хлора в почве связано со слабым его поглощением почвой 
и обусловлено отсутствием образования его нерастворимых солей с катионами 
почвенного раствора и притяжения почвенными коллоидами из-за одинаково-
го заряда [14]. Кроме того, анион Сlˉ менее подвержен окислению в условиях 
земной поверхности. Установлено, что эффективных геохимических барье-
ров, на которых возможна аккумуляция хлора, подобно тому, как для фтора 
существует кальциевый барьер, для йода – биогеохимический (накопление в 
верхнем гумусовом горизонте почв), для него в почве не существует. Более 
того, хлорид-анион свободно мигрирует в почвенном профиле вследствие зна-
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чительной растворимости большинства его солей, что позволяет говорить и о 
роли поверхностного и бокового внутрипочвенного стоков. Влияние данных 
стоков, способствующих удалению хлора во время снеготаяния в почве с пе-
риодически промывным типом водного режима, отмечено в [5]. 

По обобщенным литературным данным, низкие концентрации водорас-
творимого йода в почвах разных регионов делают проблематичным установ-
ление закономерностей в его распределении, что подтверждается и нашими 
аналитическими данными (рис. 3). Изменения в содержании йодид-аниона 
очень незначительны как по абсолютной величине, так и по интервалу (от          
± 0,001 до ± 0,003 мг/кг).

Рис. 3. Изменение содержания в почве водорастворимой формы 
йода в вариантах эксперимента в зависимости от глубины /

Fig. 3. Modification of content of water-soluble iodine form in the soil in the experimental 
variants (on the ordinate axis - Content of fluorine (mg/kg); on the abscissa axis - Depth (cm)

Основных факторов, определяющих подобную ситуацию с водораство-
римой формой йода в почве, несколько. К ним следует отнести отсутствие 
использования конкретно йодистых удобрений, периодически промывной 
тип водного режима почвы опыта, усиливающий миграцию йода ввиду хо-
рошей растворимости большинства его солей, а также нарушения в круго-
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вороте элемента в агроценозе из-за ежегодного отчуждения биомассы (уро-
жая), что исключается в естественном биогеоценозе.

Массопоток химических элементов, в том числе и галогенов, из почвы в 
растения контролируется рядом факторов: физико-химическими свойства-
ми почв и галогенов, а также биологическими особенностями растений. 

Среди исследуемых анионов наибольшей подвижностью обладают также и 
йодид- и хлорид-анионы, у фтора она заметно ниже [15]. На процесс поступле-
ния их в растения может влиять и гидратация молекулами воды. В первичной 
гидратной оболочке галогенов, находящихся в водном растворе, фторид-анион 
окружают 4 молекулы воды, а остальные галогены – по одной [16]. По мнению 
Д.Ф. Сатклиф [17], диаметр гидратированного иона влияет на скорость посту-
пления в растения каждого отдельного иона. Исходя из этого, мы полагаем, что 
фторид-анион, двигаясь медленнее, чем Clˉ, будет и менее активно поглощать-
ся растениями. Кроме того, Clˉ характеризуется неспецифической адсорбцией 
в почве, а Fˉ – специфической, предполагающей образование более прочных 
связей [18], что может тормозить его поступление в растения. 

Рассматривая в этом аспекте анион йода, следует отметить, что большин-
ство реакций с его участием являются эндотермическими, например, с боль-
шинством органических соединений почвы [19]. Поскольку для его посту-
пления в растения необходимым условием является свободное перемещение 
в почвенном профиле, то в этом случае потребуется разрыв этих связей, что 
затруднительно в условиях почвы. Кроме того, Iˉ-анион, несмотря на то, что 
его окружает одна молекула воды, имеет больший, чем у хлора, ионный ра-
диус, что может замедлять его движение. И последнее: с учетом его наи-
более низкого содержания в почве среди галогенов поток его в растения, по 
нашему мнению, должен быть наименьшим. 

К особенностям многих культурных растений, в том числе и картофеля, 
относится наличие у них защитных механизмов, которые способствуют со-
хранению нормальной жизнедеятельности растения. По мнению В.Б. Ильи-
на [20], дефицитные для процессов метаболизма ионы поглощаются корня-
ми активно, избыточные же – пассивно, без затраты энергии по градиенту 
концентрации. Установлено, что по органам культурных растений фтор рас-
пределяется неравномерно, чаще аккумулируясь в листьях, чем в органах за-
пасания ассимилятов (плодах, луковицах, зерне и клубнеплодах). Наиболее 
существенные его концентрации обнаруживаются в корнях. 

 Данная закономерность подтверждается и результатами наших исследо-
ваний (табл. 2): содержание фтора в ботве практически в 2 раза превышает 
его количество в клубнях картофеля. В опытах [4] содержание фтора в над-
земной биомассе картофеля также было заметно выше, чем в клубнях. 

Колебания в содержании фтора, более заметные на вариантах с повышенными 
дозами KCl, по-видимому, можно объяснить возможным взаимодействием весь-
ма незначительной части калия удобрений с водорастворимым фтором, вслед-
ствие чего хорошо растворимый KF далее мигрирует в почвенном профиле.

Г.А. Конарбаева, В.Н. Якименко
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Максимально допустимый уровень (МДУ) содержания фтора в корнеклуб-
неплодах в нашей стране составляет 20 мг/кг; в соответствии с этим можно 
говорить об отсутствии загрязнения картофеля фтором в нашем опыте, что, 
однако, не исключает необходимости систематического контроля за его со-
держанием в системе почва – растение. Дело в том, что в некоторых странах 
ПДК для фтора в корнеклубнеплодах установлен на уровне 2,3 мг/кг [4], что 
в нашем случае практически достигнуто и вызывает некоторое беспокойство. 

Т а б л и ц а  2  /  T a b l e  2
Содержание галогенов (мг/кг сухого вещества) в картофеле / 

content of halogens (mg/kg of dry matter) in potatoes

Вариант / Variant Клубни / Tubers Ботва / Tops
F Cl I F Cl I

Без удобрений / 
Without fertilizers 2,19 1878,0 0,042 4,16 2526,0 0,043

NP 2,95 1917,0 0,041 4,87 2592,0 0,044
NPK1 2,86 1985,0 0,049 4,92 2649,0 0,059
NPK2 2,49 2104,0 0,067 4,23 2780,0 0,074
NPK3 2,37 2202,0 0,073 4,25 2944,0 0,094
NPK4 2,20 2350,0 0,089 4,19 3279,0 0,112
NPK5 2,10 2402,0 0,092 4,13 3361,0 0,166
НСР05 0,14 57,2 0,016 0,18 78,4 0,019

Результаты наших исследований показывают, что хлор аналогично фтору 
также активнее накапливается в ботве, чем в клубнях картофеля, примерно 
на 25–29% (табл. 2). Этот факт отмечается и в ряде других работ [5, 21]. Что 
касается непосредственно содержания хлора в клубнях, то наши результаты 
укладываются в интервал, приводимый другими исследователями. Макси-
мальной концентрацией хлора характеризуются картофель и солома пшени-
цы и ржи – около 2 000 мг/кг сухого вещества, что значительно выше, чем 
в других культурах. В опытах [13] при использовании различных калийных 
удобрений содержание хлора в клубнях изменялось от 0,23 до 0,44% на воз-
душно-сухое вещество, т.е. 2 300–4 400 мг/кг.

Накопление йода в картофеле происходило по аналогии с фтором и хло-
ром. Больше йода обнаружено в ботве и заметно меньше – в клубнях (см. 
табл. 2). По [22] пороговые концентрации йода в растениях составляют до 
0,07 – недостаток, 0,08–1,2 – норма, 0,8–2,0 мг/кг – избыток, так что най-
денные нами концентрации в картофеле соответствуют нижнему пределу 
нормального содержания йода в растениях. Аналогичное содержание йода в 
картофеле (0,079 мг/кг) в литературе ранее уже отмечалось [23]. Значитель-
ное ослабление потока йода в растения, как мы полагаем, не только обуслов-
лено органическим веществом почвы, которое активно и прочно связывает 
его, низкой концентрацией его, но и существующим антагонизмом между 
анионами йода и хлора. 

Изменение содержания галогенов в системе почва – растение
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Заключение

Результаты проведенных исследований подтверждают важную роль 
оптимизации минерального питания растений для эффективного функци-
онирования агроэкосистем. Рациональное использование минеральных 
удобрений обеспечивает интенсификацию продукционного процесса вы-
ращиваемых культур и получение высоких и устойчивых урожаев. Одна-
ко систематическое длительное использование минеральных удобрений, в 
связи с наличием в них различных балластных компонентов (Cl, F и др.), 
обусловливает заметное влияние на содержание и распределение галогенов 
в системе почва – растение.

Многолетнее внесение удобрений привело к накоплению фтора в почве, 
главным образом, в верхней части профиля. Тем не менее содержание фтора 
в почве не превышало установленных предельно допустимых концентраций. 
Повышение доз калийных удобрений способствовало увеличению в почве со-
держания хлора, его распределение по почвенному профилю было достаточно 
равномерным. Используемые дозы хлористого калия (до 150 кг д.в. /га) не 
привели к накоплению в почве экологически опасных концентраций хлора. 
Длительное применение удобрений в агроценозе вызвало снижение содержа-
ния йода в пахотном слое почвы, вероятно, в связи с выносом его урожаем.

Различная интенсивность использования минеральных удобрений в аг-
роценозе отражалась на поступлении галогенов в растения, при этом кон-
центрация этих элементов в вегетативной части (листья, стебли) выращи-
ваемых культур была заметно выше, чем в запасающих органах (клубни). 
Содержание фтора в растениях картофеля было наивысшим при внесении 
только NP-удобрений; сбалансированное питание (NPK) способствовало 
существенному снижению содержания фтора в растительной продукции. 
С ростом доз вносимого хлористого калия в растениях картофеля заметно 
повышалась концентрация хлора, а также йода. 

В целом содержание галогенов в основной и побочной растительной про-
дукции агроценоза с многолетним использованием достаточно высоких доз 
минеральных удобрений не превышало экологически опасного уровня.

Литература
1. Минеев В.Г., Бычкова Л.А. Состояние и перспективы применения минеральных удо-

брений в мировом и отечественном земледелии //Агрохимия. 2003. № 8. С. 5–12. 
2. Шеуджен А.Х. Биогеохимия. Майкоп : Адыгея, 2003. 1028 с.
3. Прокошев В.В., Дерюгин И.П. Калий и калийные удобрения. М. : Ледум, 2000. 184 с.
4. Танделов Ю.П. Фтор в системе почва – растение. М. : Россельхозакадемия, 2004. 106 с.
5. Назарюк В.М., Маслова И.Я. Изучение возможности систематического использования 

хлорсодержащих калийных удобрений в овощеводстве Западной Сибири // Агрохи-
мия. 1990. № 7. С. 45–52.

6. Конарбаева Г.А. Галогены в почвах юга Западной Сибири. Новосибирск : Изд-во СО 
РАН, 2004. 200 с.

7. Доспехов Б.А. Методика полевого опыта. М. : Агропромиздат, 1985. 351 с.
8. Якименко В.Н. Калий в агроценозах Западной Сибири. Новосибирск: Изд-во СО РАН, 

2003. 231 с.



33

9. Проскурякова Г.Ф., Никитина О.Н. Ускоренный вариант кинетического роданидно-
нитритного метода определения микроколичеств йода в биологических объектах //
Агрохимия. 1976. № 7. С. 140–143.

10. Belcher R., Leonard M.A., West T.S. The preparation and analytical properties of NN-Di 
/carboxymethil/aminomethil derivatives of some hydroxyanthquinones // J. Chem. Soc. 
1958. Р. 2390–2400.

11. Ковда В.А., Якушевская И.В., Тюрюканов А.Н. Микроэлементы в почвах Советского 
Союза. М. : Изд-во МГУ, 1959. 67 с.

12. Якименко В.Н. Плодородие серой лесной почвы при длительном использовании // 
Земледелие. 2012. № 6. С. 21–23.

13. Алексеева Е.Н., Кулакова В.П. Поступление хлора в растения в зависимости от дли-
тельного применения удобрений на выщелоченном черноземе // Агрохимия. 1973. 
№ 7. С. 84–90.

14. Горбунов Н.И. Минералогия и физическая химия почв. М. : Наука, 1978. 293 с.
15. Чанг Р. Физическая химия с приложениями к биологическим системам. М. : Мир, 

1980. 662 с.
16. Кларксон Д. Транспорт ионов и структура растительной клетки. М. : Мир, 1978. 365 с.
17. Сатклиф Д.Ф. Поглощение минеральных солей растениями. М. : Мир, 1964. 221 с.
18. Пинский Д.Л. Ионообменные процессы в почвах. Пущино : Ин-т почвоведения и фо-

тосинтеза РАН, 1997. 166 с.
19. Каррер П. Курс органической химии. Л. : Госхимиздат, 1960. 1216.
20. Ильин В.Б. Тяжелые металлы и неметаллы в системе почва – растение. Новосибирск : 

Изд-во СО РАН, 2012. 218 с. 
21. Физиология картофеля / под ред. Б.А. Рубина. М. : Колос, 1979. 272 с.
22. Ковальский В.В. Биологическая роль йода // Научные труды ВАСХНИЛ. М. : Колос, 

1972. С. 3–32.
23. Ковальский В.В., Раецкая Ю.И., Грачева Т.И. Микроэлементы в растениях и кормах //

Научные труды ВАСХНИЛ. М. : Колос, 1971. 235 с.
Поступила в редакцию 02.12.2013 г.; 

принята 30.04.2014 г.
Авторский коллектив:
Конарбаева Галина Акмуллдиновна – д-р биол. наук, с.н.с., в.н.с. лаборатории 
биогеохимии почв Института почвоведения и агрохимии СО РАН (г. Новосибирск, 
Россия). Е-mail: konarbaeva@issa.nsc.ru  
Якименко Владимир Николаевич – д-р биол. наук, доцент, в.н.с. лаборатории агрохимии 
Института почвоведения и агрохимии СО РАН (г. Новосибирск, Россия). Е-mail: 
yakimenko@issa.nsc.ru 

Tomsk State University Journal of Biology. 2014. № 3 (27). Р. 23–35

Galina A. Konarbaeva1, Vladimir N. Yakimenko2

1 Laboratory of Biogeochemistry of Soils, Institute of Soil Science and Agrochemistry, 
Siberian Branch of the Russian Academy of Sciences, Novosibirsk, Russian Federation. 
E-mail: konarbaeva@issa.nsc.ru 
2 Laboratory of Agrochemistry,  Institute of Soil Science and Agrochemistry, Siberian 
Branch of the Russian Academy of Sciences, Novosibirsk, Russian Federation.
Е-mail: yakimenko@issa.nsc.ru

Halogen content modification in the soil-plant system 
under agrocenosis conditions

The aim of our research was to study halogen content modification in the soil-
plant system under agrocenosis conditions during a long-term application of mineral 
fertilizers under soil-climatic conditions of Western Siberia. 

Изменение содержания галогенов в системе почва – растение

mailto:konarbaeva@issa.nsc.ru
mailto:yakimenko@issa.nsc.ru
mailto:konarbaeva@issa.nsc.ru
mailto:yakimenko@issa.nsc.ru


34

We started the experiment in 1988 on virgin grey forest soil. During the first years, 
we cultivated vegetable crops in rotation, and since 2000-potatoes. In the autumn of 
2013, we selected some samples of different soil layers up to 1 m with the help of a 
soil tube, as well as tubers and potato tops. In the long-term stationary experiment we 
studied the effect of increasing doses of potassium introduced on the NP background 
on agro-ecological condition of agrocenosis, including the behavior of halogens in 
the soil-plant system. Our investigation showed the importance of optimizing mineral 
nutrition of plants to obtain high and stable yields.

The results of these studies also confirm the essential role of mineral nutrition of 
plants for the effective functioning of agroecosystems. Perennial fertilization led to 
accumulation of fluorine in the soil, mainly in the upper profile. However, the fluorine 
content in the soil does not exceed the maximum permissible concentrations. Different 
intensity of use of mineral fertilizers in agrocenosis affected the release of halogens 
in the plant. The concentration of halogens in the vegetative parts (leaves, stems) 
was significantly higher than in the storage organs (tubers). The fluorine content in 
potato plants was the highest when using only NP-fertilizers; balanced nutrition (NPK) 
contributed to a significant reduction of fluorine in plants. With increasing doses of 
KCl introduced in potato plants, the concentration of chlorine and iodine increased. In 
general, the concentrations of halogens in the main and incidental agrocenosis plant 
production with a long-term use of substantially high doses of fertilizers do not exceed 
environmentally dangerous levels.

Keywords: agrocenosis; soil; plant; halogen.
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Использование сканирующей электронной микроскопии
для диагностики процессов почвообразования 

на поверхности отвалов каменноугольных разрезов Сибири
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Впервые для почв техногенных ландшафтов проведены исследования 
на микро- и субмикроморфологическом уровне. С использованием 
средств сканирующей электронной микроскопии проведена диагностика 
почвообразовательных процессов молодых почв, формирующихся на поверхности 
отвалов каменноугольных разрезов. Выявлены общие и отличительные 
микроморфологические признаки начальных стадий почвообразования в 
условиях гумидного, субгумидного, семиариадного, аридного и аридного 
экстраконтинентального климата. Показано, что микромасса исследуемых 
почв характеризуется преобладанием унаследованных породных признаков. 
Тонко- и грубодисперсные частицы эмбриоземов имеют пластинчатую форму. 
По результатам микроморфологического анализа почвенных микроарегатов 
и новообразований, установлено, что в условиях гумидного и субгумидного 
климата происходит сезонное поверхностное переувлажнение почв, 
создающее предпосылки для протекания глеевого и подзолистого процессов. 
Почвы техногенных ландшафтов аридных областей характеризуются более 
выраженным ксероморфизмом по сравнению с зональными. В этих условиях 
процесс трансформации органического вещества сопровождается не 
гумификацией, а мумификацией растительных остатков. 

Ключевые слова: техногенные ландшафты; почвообразовательные 
процессы; микроморфология; эволюция почв; эмбриоземы; отвалы угольных 
разрезов; зональные почвы. 

Введение

Проблема диагностики процессов почвообразования, определения скоро-
сти их протекания в молодых почвах в настоящее время является одной из са-
мых острых, поскольку тесным образом связана с проблемой восстановления 
техногенных ландшафтов. Особенно она актуальна для угледобывающих ре-
гионов, где площади отвалов вскрышных и углевмещающих пород составляют 
несколько сотен тысяч гектаров [1, 2]. Длительное время эти объекты функци-
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онируют как техногенные пустыни, тем самым наносят непоправимый вред 
окружающей среде и здоровью населения прилегающих территорий [3]. 

Минимизация негативных экологических последствий достигается в том 
случае, если на поверхности техногенных образований начинают протекать 
почвообразовательные процессы. Их направленность и интенсивность мо-
гут быть установлены только посредством многоуровневых морфогенети-
ческих исследований, которые, будучи дополненными оценкой почвообра-
зовательного потенциала климатогенных и геогенных факторов, позволяют 
выявить почвенно-экологическое состояние техногенных ландшафтов. 

В настоящее время исследованию морфологических свойств почв техно-
генных ландшафтов уделяется достаточное внимание в таких регионах, как 
Дальний Восток [4–6], Средняя [7–10] и Западная Сибирь [11–14], Урал [15], 
а также Центральная [16] и Северо-Западная Россия [17–19]. Однако, несмо-
тря на немалый интерес, процесс обобщения обширного материала (в основ-
ном регионального характера) в этой области находится в фазе становления 
и во многом сделался возможным только после появления генетической 
классификации почв техногенных ландшафтов [20] и выделения в классифи-
кации почв России ствола первичного почвообразования [21]. Проводимые 
на их основе макроморфологические исследования позволили выявить спе-
цифику дифференциации почвенного профиля молодых почв в различных 
климатических условиях, охарактеризовать основные почвообразовательные 
процессы, а в ряде случаев оценить и потенциал геогенных факторов. Однако 
более детальные – микро- и субмикроморфологические – исследования с ис-
пользованием новейших инструментальных методов, дающие возможность 
в полной мере оценить характер основных и выявить сопутствующие про-
цессы в молодых почвах, в нашей стране сегодня не проводятся. 

Почвы техногенных ландшафтов как сравнительно молодые образования, 
не используемые в хозяйственной деятельности, до недавнего времени объ-
ектами детальных морфологических исследований не являлись [22]. В то же 
время, как указывает Г.В. Добровольский [23], изучение микроморфологии 
почв позволяет производить раннюю диагностику почвенных процессов, раз-
витие которых находится на начальных стадиях, и прогнозировать дальней-
ший ход эволюции молодых почв. Подобные исследования, на взгляд авторов, 
возможны с применением средств электронной сканирующей микроскопии. 
Выявление микро- и субмикроморфологических особенностей почв техно-
генных ландшафтов Сибири и оценка характера протекающих в них процес-
сов с применением таких средств и явилось целью настоящего исследования. 

Материалы и методики исследований

В качестве объектов исследований выбраны молодые почвы техноген-
ных ландшафтов, по своим свойствам резко отличающиеся от естествен-
ных почв. Важным условием выбора также явилась значительная площадь 

Использование сканирующей электронной микроскопии



38

области распространения подобных объектов, позволяющая охватить раз-
нообразные климатические зоны. Поэтому выбор пал на почвы отвалов 
каменноугольных разрезов, широко представленных в различных регио-
нах Сибирского федерального округа, где их суммарная площадь по раз-
ным оценкам составляет от 100 до 300 тыс. га. Были исследованы почвы 
автономных позиций техногенных объектов, расположенных в гумидном и 
субгумидном (горно-таежная и лесостепная зоны Кемеровской области), а 
также семиаридном (степи Хакасии), аридном и аридном экстраконтинен-
тальном климате (степи Тувы). Таким образом, ряд исследованных объектов 
можно выстроить по степени увеличения аридности и континентальности 
климата (таблица).

Климатические условия почвообразования исследуемых объектов / 
Climatic conditions of soil formation of the studied objects

Параметры /
Options

Название углеразреза / Name of the coal mine

Ольжерас-
ский /

Olzherassky

Листвянский /
 Listvyansky

Черно-
горский / 

Chernogorsky

Чаданский / 
Chadansky

Каа-
Хемский /

Kaa-
Khemsky

Геоморфологи-
ческий район / 

Geomorphological 
area

Кузнецкий 
Алатау / 
Kuznetsk 

Alatau

Кузнецкая 
котловина / 

Kuznetsk 
Depression

Минусинская 
котловина / 
Minusinsk 
Depression

Хемчикская 
котловина / 
Khemchuk 
Depression

Централь-
но-Ту-

винская 
котловина / 
Central Tuva 
Depression

Тип климата / 
Climate type 

Гумидный / 
Humid

Субгумид-
ный / 

Subhumid 

Семиа-
ридный / 
Semi-arid 

Аридный / 
Arid 

Аридный 
экстра-

континен-
тальный / 

Arid extrac-
ontinental

Сумма активных 
температур, °С /

Sum of active 
temperatures, °С

1 500–1 700 1 700–1 900 1 900–2 000 2 100–2 200 2 100–2 200

Осадки за год, мм / 
Precipitations, 
mm per year

750–1400 400–500 250–300 220–270 170–250

ГТК по 
Селянинову /

Selyanov 
hydrothermal 

coefficient

1,9 1,5 1,2 1 0,7

Коэффициент 
увлажнения по 

Иванову / Ivanov 
precipitation-

evaporation ratio

2,2 1,3 0,7 0,6 0,3
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Для всех этих территорий характерны разновозрастные техногенные 
ландшафты, исходно сложенные хаотичной смесью различных по размеру 
обломков углевмещающих пород (аргиллиты, алевролиты и песчаники). На 
таком субстрате формируются молодые почвы отвалов, для которых высокая 
каменистость является общим свойством. Содержание каменистых фракций 
в профиле превышает 70%, мелкозема – от 7 до 25%, физической глины – от 
2 до 8%. Помимо указанных выше обломков плотных осадочных пород в по-
чвах отвалов угольных разрезов встречаются углистые частицы различного 
гранулометрического состава. В связи с этим содержание углерода в иссле-
дуемых почвах может варьировать от 2 до 15% [2]. 

Проведенная ранее [14] макроморфологическая диагностика исследуе-
мых почв выполнялась на основе классификации почв техногенных ланд-
шафтов, разработанной И.М.. Гаджиевым и В.М. Курачевым [20]. В соот-
ветствии с ней на исследуемых участках были выделены инициальные, 
органо-аккумулятивные, дерновые и гумусово-аккумулятивные эмбриозе-
мы. Установлено также, что дифференциация почв на генетические горизон-
ты проявляется через формирование специфического для каждой климати-
ческой зоны органопрофиля. Наиболее выражен процесс дифференциации 
органопрофиля в условиях субгумидного климата, где на старых отвалах 
формируются почвы, в профиле которых выделяются гумусово-аккумуля-
тивные, дерновые и горизонты подстилки. По мере усиления аридности и 
гумидности территорий степень дифференциации органопрофиля почв за-
медляется [24]. 

Для диагностики процессов почвообразования при помощи микро- и 
субмикроморфологических методов образцы для анализа отбирались из 
горизонтов верхней части почвенного профиля. Кроме того, исследовались 
образцы естественных почв, расположенных вблизи техногенных ландшаф-
тов, а также почвообразующих пород, на которых они сформированы. Ото-
бранные образцы мелкозема упаковывались в боксы. В силу причин, связан-
ных со сложностью работы с сильнокаменистыми почвами, изготовление 
почвенных шлифов не выполнялось, поэтому исследовались сыпучие об-
разцы, состоящие из агрегатов естественной размерности. Россыпь мелко-
зема, состоящую из агрегатов, помещали на липкую ленту, прикрепленную 
к предметному столику. На отвалах каждого углеразреза было обследовано 
по 3 почвенных профиля одного типа. Микроскопирование проводили в два 
этапа: 1) поиск и идентификация почвенных агрегатов и новообразований; 
2) определение элементного состава поверхности выявленных объектов. 
Наблюдения проводились с использованием сканирующего электронного 
микроскопа Hitachi TM-3000 с приставкой для элементного анализа поверх-
ности Bruker Quantax 70 при увеличении до 3 000. Элементный анализ на 
приставке выполнялся в режиме аналитического тока (30 кВ). Проводилась 
площадная съемка поверхности, совпадающая с размерами изображения, 
характерными для каждого из увеличений. Так, элементный состав микро-
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конкреций (3 повторности для горизонта) определялся в круге диаметром 
35 мкм.

Результаты исследования и обсуждение

Микро- и субмикроморфологические наблюдения показали, что грубо- и 
тонкодисперсный материал исследуемых почв резко отличается от такового 
в естественных почвах прилегающих территорий. Так, если частицы мел-
козема естественных почв и лессовидного суглинка имеют близкую к сфе-
рической (окатанную) форму, то частицы мелкозема почв отвалов по своей 
конфигурации ближе к плитчатой или чешуйчатой форме (рис. 1). И это не 
случайно, поскольку почвообразующие породы исходно имеют слоистую 
текстуру. В дальнейшем, по мере выветривания, обломки этих пород рас-
падаются на отдельные макро- и микропластины. Благодаря этому, а также 
за счет различной скорости прогревания и остывания частиц различных раз-
меров происходит их горизонтальная ориентация в профиле. При этом об-
разовавшийся в результате дезинтеграции мелкозем, вследствие миграции, 
занимает полости между более крупными отдельностями. Это обстоятель-
ство, по нашему мнению, обусловливает свойственную эмбриоземам отва-
лов каменноугольных разрезов высокую плотность сложения [25], а сфор-
мированный в результате такой упаковки горизонт, несмотря на высокую 
каменистость, служит водоупором [26].

   
а                                                                                 b

Рис. 1. Микрофотографии фракции <0,25 мм инициального эмбриозема:
а – сформированного на техногенном элювии углевмещающих пород;

b – сформированного на лессовидном суглинке. Фото Д.А. Соколова, С.В. Лойко / 
Fig. 1. Microphotographs of the fraction <0.25 mm of the initial embriozem.

a - formed on technogenic eluvium of coal-containing rocks; 
b - formed on loess loam. Photo DA Sokolov, SV Loyko

Подобная слабая переработанность субстрата, на наш взгляд, является 
следствием его недостаточной дезинтеграции, а также низкой интенсивно-
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сти структурообразующих процессов в эмбриоземах. В силу этого на фоне 
относительной молодости изученных почв их микромасса, как показали 
наши исследования, крайне редко ассоциирована в микроагрегаты. Еди-
ничные педогенные агрегаты были обнаружены нами только в гумусово-ак-
кумулятивных эмбриоземах старых отвалов, сформированных в условиях 
субгумидного климата (рис. 2, а). В отличие от них в черноземах выщело-
ченных, являющихся зональными почвами для данной территории, в состав 
агрегатов входит практически вся почвенная микромасса (рис. 2, б).

 
а                                                         b

Рис. 2. Микрофотографии фракции  <0,25 мм:
а – гор. АС гумусово-аккумулятивного эмбриозема; b – гор. А чернозема 

выщелоченного тучного. Фото Д.А. Соколова, С.В. Лойко /

Fig. 2. Microphotographs of the fraction <0.25 mm:
a - AC horizon of humus accumulative embriozem; 

b - A horizon of leached fertile chernozem. Photo DA Sokolov, SV Loyko

Важно отметить, что в отличие от сложноорганизованных, многопоряд-
ковых педов естественных почв в техногенных молодых почвах агрегаты 
формируют однопорядковую структуру. По своей форме они также отли-
чаются: если в гумусово-аккумулятивных горизонтах естественных почв 
микроагрегаты имеют форму, близкую к сферической, то в исследуемых 
молодых почвах они представляют собой угловатые образования (рис. 3). 
Подобная угловатость также свидетельствует о слабой переработанности 
материала отвалов структурообразующими процессами и, как следствие, о 
преобладании унаследованных породных признаков [27].

Перечисленные микроморфологические признаки начальных стадий 
почвообразования можно обнаружить в молодых почвах техногенных 
ландшафтов практически всех регионов Сибири, где проводились наши 
исследования. Как было упомянуто выше, для этих регионов характерно 
разнообразие климатических условий, что не может не сказаться на форми-
ровании в эмбриоземах специфических почвообразующих признаков. 
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а                                                                          b

Рис. 3. Почвенные микроагрегаты:
а – гор. АС гумусово-аккумулятивного эмбриозема;

b – гор. А чернозема выщелоченного. Фото Д.А. Соколова, С.В. Лойко / 

Fig. 3. Soil microaggregates:
a - AC horizon of humus accumulative embriozem; 

b - A horizon of leached chernozem. Photo DA Sokolov, SV Loyko

Так, в ходе исследований в образцах, отобранных на участках старых от-
валов степных районов, были обнаружены продукты неполной минерализа-
ции растительных остатков. М.И. Герасимова и соавт. [27] такие продукты 
предлагают называть «углеподобными частицами», поскольку они имеют 
характерную окраску и утратили тканевое строение. Однако применение 
термина «углеподобные» при работе с почвами, содержащими большое ко-
личество литогенного угля и продуктов его трансформации, может привести 
к путанице в понятиях. На наш взгляд, наиболее удачно сущность описывае-
мых образований может отразить термин «мумифицированное органическое 
вещество». На образование такой формы органического вещества в аридных 
экстраконтинентальных (криоаридных) климатических условиях указывал в 
свое время В.И. Волковинцер [28]. Крайне скудные запасы почвенной влаги, 
высокие температуры на фоне короткого биологически активного периода 
способствуют тому, что поступающие в почву растительные остатки длитель-
ное время не разлагаются, высушиваются, т.е. «мумифицируются» Это под-
тверждается низкими коэффициентами гумификации и свидетельствует об 
угнетении процессов минерализации растительных остатков [29, 30]. Иными 
словами, мумификация является специфическим процессом гумусообразо-
вания, характерным для зональных почв криоаридных территорий. Поэтому 
появление подобных образований в молодых почвах техногенных ландшаф-
тов этих территорий объяснимо [31]. Однако проведенные нами исследова-
ния обнаружили описываемое «мумифицированное» органическое вещество 
в молодых почвах и других регионов, в том числе с семиаридным климатом 
(рис. 4). Этот факт позволяет сделать вывод о том, что формирующиеся мо-
лодые почвы данных территорий характеризуются более выраженным ксе-
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роморфизмом по сравнению с зональными. Вследствие этого в техногенных 
ландшафтах формируются эмбриоземы лишь начальных стадий – инициаль-
ной и органо-аккумулятивной [14].

Рис. 4. Мумифицированное органическое вещество. Фото Д.А. Соколова, С.В. Лойко /

Fig. 4. Mummified organic substance. Photo DA Sokolov, SV Loyko

Совершено иная тенденция в протекании почвенных процессов была 
выявлена при микроморфологическом анализе мелкозема почв отвалов в 
субгумидных и гумидных районах. Здесь в профиле эмбриоземов отмечены 
новообразования железо-марганцевых микроконкреций (рис. 5). Большин-
ство из отмечаемых новообразований имеют автохтонный характер, т.е. их 
нерезкие границы и сфероидальность говорят о том, что формирование этих 
микроконкреций проходило непосредственно в исследуемых нами почвах, 
а не в другой какой-либо среде. Доказательствами педогенного происхож-
дения микроконкреций может служить их отсутствие: (1) в подстилающих 
породах ниже измененной почвообразованием толщи; (2) в эмбриоземах бо-
лее аридных типов климата; (3) в образцах, взятых с отвалов, отсыпаемых в 
настоящее время, а также сформированных менее 10 лет назад. Эти доказа-
тельства не являются абсолютными, однако в совокупности с их типичным 
для почв строением и химическим составом можно с большой долей уверен-
ности предполагать их педогенное происхождение.

Присутствие конкреций такой формы в зональных почвах является 
следствием плохого дренажа, переувлажнения и свидетельством глеево-
го процесса. Содержится много указаний на существование тесной свя-
зи образования железо-марганцевых конкреций и процесса оглеения [32]. 
Применительно к молодым почвам техногенных ландшафтов присутствие 
конкреций также может указывать на возникновение условий глеегенеза в 
связи с их существенным переуплотнением и сезонным переувлажнением. 
Отметим, что наличие конкреций указывает на существование в молодых 
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почвах контрастного окислительно-восстановительного режима, тогда как 
ранее в них признавалось абсолютное господство окислительных процессов 
[33, 13]. В зональных почвах такая контрастность режима, наряду с перио-
дическим промыванием почвы, приводит к образованию элювиальных под-
золистых горизонтов [32].

  

Рис. 5. Железистые новообразования в почвах техногенных ландшафтов. 
Фото Д.А. Соколова, С.В. Лойко /

Fig. 5. Ferruginous concretions in soils of technogenic landscapes. 
Photo DA Sokolov, SV Loyko

Принимая во внимание концепцию Ф.Р. Зайдельмана [34] о подзоли-
вании как об одной из форм глееобразования, можно сделать вывод о воз-
никновении в молодых почвах техногенных ландшафтов предпосылок для 
развития и глеевого и подзолистого процессов. В случае возникновения 
благоприятных условий дальнейшее развитие молодых почв будет сопро-
вождаться формированием элювиальных горизонтов и выносом продуктов 
трансформации материала отвалов.
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Рассмотренные процессы нельзя назвать главными в изученных молодых 
почвах субгумидных районов. На современных стадиях развития эмбриозе-
мов ведущим остается процесс гумусонакопления. В дальнейшем при ин-
тенсификации элювиально-глеевого процесса развитие молодых почв будет 
проходить с формированием почв, близких по своим режимам не к черно-
земам, как считалось ранее [13], а к серым лесным.

Выявленное в процессе исследований единственное отличие микроконкре-
ций, наблюдаемых в почвах техногенных ландшафтов, от таковых в зональных 
заключается в ином соотношении железа и марганца. На рис. 5 (нижний снимок) 
видно, что отношение Fe/Mn составляет 75, в то время как в дерново-подзоли-
стых и серых лесных почвах оно колеблется в пределах от 2 (в гумусовых), до 
25 (в элювиальных разной степени оглеенных горизонтах) [35–37]. По нашему 
мнению, такое несоответствие обусловлено не столько особенностями форми-
рования конкреций в эмбриоземах, сколько различными методологическими 
подходами к их изучению. Дело в том, что при анализе железисто-марганцевых 
конкреций традиционными методами определяется элементный состав новооб-
разования в целом, в то время как при использовании сканирующей электрон-
ной микроскопии анализируется только верхний его слой мощностью 1 мкм. Как 
было установлено В.Н. Шобой [38], формирование подобных новообразований 
происходит в результате биологической сегрегации с последующим физико-хи-
мическим осаждением на поверхность конкреции железа и марганца. Посколь-
ку окислительно-восстановительные пары Fe2+–Fe3+ и Mn2+–Mn4+ имеют разные 
стандартные потенциалы, во многом определяющие растворимость этих эле-
ментов [39, 40], следует, что образование конкреции сопровождается поперемен-
ным их осаждением. В итоге она имеет дифференцированное по содержанию 
элементов слоистое строение. Отношение Fe/Mn говорит не о высокой степени 
гидроморфизма [34], а о резко контрастном окислительно-восстановительном 
режиме эмбриоземов. 

Выводы

Таким образом, морфологические исследования почв техногенных ланд-
шафтов Сибири с использованием сканирующей электронной микроскопии 
позволили выявить следующее.

1. Микромасса исследуемых почв характеризуется преобладанием унас-
ледованных породных признаков. В силу сравнительной непродолжитель-
ности существования эмбриоземов она крайне редко ассоциирована в ми-
кроагрегаты. Единичные агрегаты свойственны гумусово-аккумулятивным 
эмбриоземам старых отвалов, сформированным в условиях субгумидного 
климата. Форма этих образований говорит о слабой переработанности суб-
страта структурообразовательными процессами. 

2. Тонко- и грубодисперсные частицы эмбриоземов имеют пластинчатую 
форму. Благодаря этому в процессе функционирования молодых почв про-
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исходит их уплотнение с образованием водоупорных слоев, что в условиях 
гумидного и субгумидного климата приводит к сезонному переувлажнению 
почв и создает предпосылки для глеевого и подзолистого процессов. Форми-
руемый в результате контрастный окислительно-восстановительный режим 
сопровождается образованием железисто-марганцевых конкреций.

3. В гумидном климате в условиях кратковременно-застойного водного 
режима происходит оподзоливание верхней части профиля. Учитывая зо-
нальную специфику, дальнейшая эволюция почв будет сопровождаться фор-
мированием мощных элювиальных горизонтов и выносом продуктов транс-
формации материала отвалов.

4. В субгумидном климате в благоприятных условиях синхронного тече-
ния элювиально-глеевого процесса и гумусонакопления развитие молодых 
почв будет проходить с формированием почв, близких по своим режимам не 
к черноземам, как считалось ранее, а к серым лесным.

5. Почвы техногенных ландшафтов аридных областей характеризуются 
более выраженным ксероморфизмом по сравнению с зональными. В этих 
условиях процесс трансформации органического вещества сопровождает-
ся не гумификацией, а мумификацией растительных остатков. В итоге эво-
люция почв на поверхности отвалов каменноугольных разрезов достигает 
только органо-аккумулятивной, реже – дерновой стадии почвообразования.
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Using electronic scanning microscopy for diagnostics 
of soil-forming processes on the surface of coal-mine dumps in Siberia

The aim of our research was to define micro- and submicromorphological features 
of soils of technogenic landscapes of Siberia by using electronic scanning microscopy 
and to evaluate the character of the ongoing processes. 
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We studied young soils of technogenic landscapes formed on the surface of coal-
mine dumps and widely presented in different regions of West-Siberian Federal District. 
We analyzed soils of autonomic positions of technogenic landscapes located in humid, 
sub-humid (mountain-taiga and forest-steppe zones of Kemerovo oblast), semi-arid 
(the steppe of Khakassia), arid and arid extra-continental (the steppe of Tuva) climate. 

The results of our research showed that micro-mass of soils under consideration 
is characterized by prevalence of inherited rock properties. It is very rarely associated 
into micro-aggregates in view of relatively short time of embryozems existing. Single 
aggregates are peculiar to humus-accumulative embryozems of old dumps formed 
under conditions of sub-humid climate. The shape of such formations is evidence of 
inefficient retreatment of substrate by structure-organizing processes. Moreover, finely 
and roughly dispersed particles of embryozems are plate-shaped. Due to it, in the process 
of functioning, young soils are consolidated, forming a waterproof stratum, what leads 
to seasonal waterlog of soils and creates prerequisites for gley and podzol processes 
under conditions of humid and sub-humid climate. We established that in humid climate 
under conditions of short-time stagnant water regime, there is podzolization of the 
upper part of soil profile. Taking into account the zonal specifics, later evolution of soils 
will be accompanied by forming thick eluvial horizons and removing products of dump 
material transformation. In sub-humid climate with favorable conditions of coincident 
gley and podzol processes and humus accumulating, the development of young soils 
will go on with forming of soils with properties close not to chernozems, as thought 
previously, but  forest grey soils. Soils of technogenic landscapes of arid regions are 
characterized by more expressed xeromorphism in comparison with zonal soils. Under 
these conditions, the process of organic substance transformation is accompanied not 
by humification but mummification of organic residues. As a result, soil evolution on 
coal-mine dump surface only comes up to organo-accumulative, rarely peat, stage of 
soil-formation.   

Acknowledgments: This work was supported by RFBR (13-04-90773 мол_рф_нр).
The article contains 5 fig., 1 table, 40 ref.
Keywords: man-caused landscapes; soil-forming processes; micromorphology; 
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Изменение основных характеристик фитоценозов 
с участием Larix sibirica Ledeb. в экотоне верхней границы 

древесной растительности на Полярном Урале

Работа выполнена при финансовой поддержке в рамках INTAS, грант № 01 – 0052.

Обследованы фитоценозы разных стадий лесообразовательного процесса 
на высотном профиле (182–300 м над уровнем моря) в районе горы Черной 
(66°47′–66°49′ с.ш., 65°30′–65°35′ в.д.) на Полярном Урале. Установлено, что 
сообщества в значительной степени сходны по флористическому составу. По 
высотному градиенту – от лиственничных лесов и редколесий к тундрам с 
одиночными деревьями – возрастает доля видов арктической фракции, меняется 
структура и соотношение надземной и подземной фитомассы, снижаются 
запас фитомассы, годичный прирост надземных частей растений и скорость 
разложения растительного материала. Продукционные и деструкционные 
процессы в лиственничных сообществах весьма интенсивны на Полярном Урале 
по сравнению с некоторыми другими регионами Субарктики.

Ключевые слова: высотный градиент; флористическое сходство; запас и 
структура фитомассы; годичный прирост; скорость разложения.

Введение 

На Полярном Урале в течение последних 90 лет в связи с потеплением и 
возрастанием влажности климата в пределах экотона верхней границы леса 
выявлено значительное увеличение площади редколесий и лесов за счет 
облесения тундр и повышения густоты ранее произраставших древостоев 
[1]. Известно также, что климатические условия в большей степени влияют 
на динамику древесного яруса [2]. Однако для более полной реакции со-
обществ на изменения климата необходим анализ состава и структуры не 
только древесного, но и нижних ярусов. Кроме того, характеристика совре-
менного состояния сообществ важна в плане изучения биоразнообразия рас-
тительного мира и сравнения с растительностью других районов Крайнего 
Севера.

Цель данной работы – оценка современного состояния фитоценозов 
с участием Larix sibirica Ledeb. (флористическое разнообразие, структу-
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ра, некоторые аспекты продукционного и деструкционного процессов) на 
высотном профиле I, заложенном С.Г. Шиятовым в 1960-х гг. в экотоне 
верхней границы древесной растительности на Полярном Урале. В период 
2002–2005 гг. профиль был использован в рамках международного проекта 
ИНТАС в качестве базового для изучения реакции различных компонентов 
лесотундровых экосистем на изменения климата. Данный профиль имеет 
большое значение в системе экологического мониторинга на полярно-ураль-
ском полигоне [3].

Материалы и методики исследования

Профиль (длина 860 м, ширина 80 м в верхней части и 40 м в нижней) 
был заложен на восточном склоне сопки 312,8 м, вершина которой находит-
ся в 4 км от горы Черной (66°47′–66°49′ с.ш., 65°30′–65°35′ в.д.) на Полярном 
Урале. Для оценки состава, структуры и пространственного распределения 
фитоценозов профиль был разбит на квадраты (пробные площади) размером 
20×20 м. Квадраты со сходным растительным покровом объединены в вы-
делы (всего 25). В связи с проведением работ по международному проекту 
ИНТАС были взяты дополнительные пробные площади – выше выдела 1 
(уровень 1 – тундра), рядом с выделом 17 (уровень 3 – редколесье) и в самой 
нижней части профиля (уровень 5 – лес) – для оценки запаса и структуры 
фитомассы, годичного прироста, а также скорости разложения раститель-
ного материала. Как на выделах, так и на уровнях геоботанические опи-
сания выполнены автором на пробных площадях 20×20 м в 3-кратной по-
вторности. В сообществах с разновозрастным древесным ярусом взято по 9 
пробных площадей (по 3 выдела). Для каждой пробной площади составлен 
список видов сосудистых растений и доминантов из числа мохообразных 
и лишайников. Проведен глазомерный учет проективного покрытия (ПП) 
общего и по ярусам (кустарниковый, травяно-кустарничковый, мохово-ли-
шайниковый или моховой).

На профиле представлены фитоценозы, находящиеся на разных стади-
ях лесообразовательного процесса. К лесу отнесены сообщества, в которых 
среднее расстояние между деревьями составляет менее 7–10 м, к редколе-
сьям – от 7–10 до 20–30 м, к рединам – от 20–30 до 50–60 м, а в тундрах с оди-
ночными деревьями – свыше 50–60 м [1]. Современные древостои состоят 
из перестойного (310–370 лет), средневозрастного (150–220 лет) и молодого 
(до 80–90 лет) поколений. Сообщества той или иной стадии ранжированы 
по одному из ведущих факторов среды – увлажнению экотопа, степень кото-
рой адекватно отражается в экологической структуре ценофлор в сочетании 
с бриоиндикацией условий среды.

На профиле (уровни 1, 3, 5) для выявления закономерностей накопления 
и распределения запаса фитомассы лиственницы сибирской по фракциям 
были проанализированы 33 модельных дерева [4]. На каждом уровне для 
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оценки запаса и структуры надземной фитомассы кустарников было взя-
то по 12–16 площадок размером 1×1 м, а для всех остальных видов расте-
ний – по 16 площадок размером 25×25 см. На последних площадках были 
вырезаны почвенные монолиты для учета запаса и структуры подземной 
фитомассы сообществ, а также массы подстилки. Разделение фитомассы на 
надземную и подземную проводили по границе живых и отмерших частей 
мохово-лишайниковой / лишайниково-моховой дернины, при отсутствии 
мхов и лишайников – на уровне поверхности почвы. В надземной части 
фитомассы определен неполный годичный прирост: у лиственницы – масса 
хвои, у растений нижних ярусов – масса листьев и стеблей текущего года. 
Прирост мохообразных и лишайников рассчитан по [5].

Для оценки скорости разложения растительного материала использован 
метод сетчатых мешочков (размер 10×10 см) с ячеей 1 мм. В качестве образ-
цов растений взяты бурые листья (хвоя), корни и корневища толщиной до 
2 мм (навеска около 1 г в воздушно-сухом состоянии). Капроновые мешочки 
с листьями (хвоей) были заложены на границе между бурыми частями мхов 
и органогенными горизонтами почвы, где сконцентрирована основная масса 
органических остатков (листья, мелкие веточки), а с корнями – в органо-
генные горизонты почвы. Скорость разложения определяли по изменению 
массы абсолютно сухого образца (10-кратная повторность в каждом сообще-
стве) за год. Опыт сопровождался регистрацией температуры почвы. Погод-
ные условия в отдельные годы сильно варьировали: вегетационный период 
2002 г. был умеренно теплым и влажным, а период 2003–2005 гг. – теплым 
и засушливым. Для оценки влияния факторов (высота над уровнем моря, 
погодные условия вегетационных сезонов, фракционный состав раститель-
ного опада) на деструкционные процессы выполнен дисперсионный анализ 
в программе   StatSoft STATISTICA 5.5. (Stat. Soft. Inc.: 2001).

Для оценки биологической активности почвы (выделы 5, 15, 17, 19, 22) 
взята стандартная целлюлоза (Photo soft extra, Borregaard A/S Sarpsborg, Nor-
way), которая широко использовалась в 60-е гг. прошлого столетия в рамках 
Международной Биологической Программы [6]. Скорость разложения цел-
люлозы (картон 5×5 см, толщина 1 мм) оценивали по изменению массы абсо-
лютно сухого образца (17-кратная повторность на каждом выделе) за 3 года.

Геоботанические описания сообществ, а также частные аспекты исследо-
ваний опубликованы ранее [7–10]. Названия видов сосудистых растений даны 
по [11]. Принадлежность видов сосудистых растений к экологическим груп-
пам и широтным географическим фракциям с учетом жизненных форм уста-
навливали по [12], видов мхов к экологическим группам – по [13]. Флористи-
ческое сходство оценивали по значениям коэффициента Сьеренсена (КС, %).

Результаты исследования и обсуждение

Известно, что состав и структура растительных сообществ, а также пока-
затели продукционного и деструкционного процессов – индикаторы общего 
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комплекса условий среды обитания. Смена стадий лесообразовательного про-
цесса в горах связана как с изменениями условий экотопа, включая заснежен-
ность, особенности почво-грунтов (каменистость, степень увлажнения, состав 
горных пород), так и с высотными уровнями. На данном профиле сообщества 
разных стадий сукцессии приурочены к 5 типам экотопов. В периодически су-
хих экотопах мощность снежного покрова 15–30 см в тундровых сообществах 
и не менее 50 см в редине, отмечается незначительное скопление мелкозема 
или выражен сильно каменистый и маломощный почвенный профиль. В эко-
топах с переменным увлажнением мощность снежного покрова варьирует от 
2–2,5 до 4–5 м, почвенный покров сильно каменистый. В экотопах, покрытых 
лиственничными редколесьями и лесами, мощность снежного покрова дости-
гает 0,75–3 м и хорошо выражен суглинистый почвенный профиль.

Хотя результаты анализа флористического разнообразия и структуры рас-
тительных сообществ Полярного Урала опубликованы ранее [8], целесообраз-
но обратить внимание на следующие данные. В 5 типах экотопов выявлено 
96 видов сосудистых растений, относящихся к 33 семействам. По числу видов 
преобладают семейства Poaceae (13), Cyperaceae (11), Asteraceae (8), Caryophyl-
laceae (7), Scrophulariaceae (6), Ericaceae, Salicaceae и Ranunculaceae (по 5), Jun-
caceae (4). Высока доля видов травянистых растений (83% от общего числа). 
Самая низкая видовая насыщенность – 26–33 вида на выдел – наблюдается в 
редколесьях, приуроченных к умеренно влажным экотопам, где ПП мхов до-
стигает 70–80% (табл. 1). Редколесья и леса – влажные экотопы – показывают 
существенные различия по числу видов: соответственно 49–61 на выдел или 
70 на 3 выдела и 41–47 на выдел или 57 на 3 выдела. Большее число видов на 
единицу площади в редколесьях может быть следствием нарушенности пре-
имущественно мохового покрова (ПП не превышает 30–50%) в связи со стоком 
вод с вышележащих участков, что позволило внедриться новым видам.

Достаточно четкие различия (КС = 41%) в видовом составе сосудистых 
растений выражены между сообществами самой верхней и нижней ча-
стей профиля – между тундровым на 1-м уровне и лесным на 5-м уровне. 
При сравнении состава сообществ, приуроченных к экотопам периодиче-
ски сухим и с переменным увлажнением, значения КС  находятся в преде-
лах 51–66%, что свидетельствует о существенном сходстве ценофлор на 
каменистых мало- и многоснежных участках. Значения КС между разными 
участками редколесий варьируют в диапазоне от 47 (выделы 4 и 23) до 88% 
(выдел 5 и 3-й уровень), лесных сообществ – от 63 (выдел 22 и 5-й уровень) 
до 89% (выделы 15 и 19). Как видно, наибольшее флористическое сходство 
выражено между сообществами одного и того же типа экотопа (см. табл. 1). 
Более того, редколесья и леса смежных выделов очень близки (КС = 89 и 
83% соответственно) по видовому составу растений нижних ярусов, и это-
му, безусловно, способствует поверхностный сток вод. Высокое сходство 
ценофлор обусловлено в основном числом общих, большей частью мало-
обильных, видов травянистых растений.
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Четкие изменения наблюдаются в географической структуре цено-             
флор (см. табл. 1). Так, доля морозоустойчивых видов арктической фракции 
(50%) максимальна в горно-тундровом поясе (1-й уровень), а более тепло-
любивых видов гипоарктической и бореальной фракций (86%) – во флоре 
лесного сообщества (5-й уровень) самой верхней части горно-таежного по-
яса. В ценофлорах промежуточных участков профиля – редколесий и ле-
сов подгольцового пояса – стабильна доля видов гипоарктической фракции 
(40–47%). Распределение сосудистых растений по экобиоморфам показало 
наличие сходного набора основных групп видов. В ходе сукцессии наибо-
лее динамична группа многолетних поликарпических трав: доля стержне-
корневых видов постепенно снижается от 31 (тундра, 1-й уровень) до 10% 
(лиственничный лес, 5-й уровень), а доля короткокорневищных видов соот-
ветственно возрастает от 19 до 37%.

Изменение флористического и экобиоморфного состава сообществ в 
ходе естественного лесообразовательного процесса, как и переход стланико-
вых форм лиственницы сибирской в многоствольную, а также преобладание 
одноствольной формы роста у деревьев молодого поколения [3] свидетель-
ствуют об улучшении микроклиматических и почвенно-грунтовых условий. 
При этом прослеживается возрастание густоты и соответственно фитомассы 
древостоя (см. табл. 1), причем за последние 40 лет на большинстве выделов 
запас увеличился в 2–5 раз [4]. Такое существенное увеличение возможно 
только при благоприятных гидротермических условиях и успешном функ-
ционировании микроорганизмов в деструкционном процессе. Это можно 
подтвердить экспериментальными данными по оценке биологической ак-
тивности почв. Так, в устойчиво влажных экотопах (выделы 5, 15, 19, 22) 
потеря массы образцов стандартной целлюлозы составила 82,6–90,8% за 
3 полных года и в среднем 67,7% – на участке редколесья (выдел 17), где ме-
стами влажность почвы была нестабильной в течение вегетационного пери-
ода. Наименьший средний показатель (55,9%) обнаружен в редине (ложбина 
стока), где почва была влажной лишь в весенний период.

По высотному градиенту (уровни 5, 3, 1) четко выражены изменения как 
в растительном, так и в почвенном покрове. Для лиственничного леса харак-
терна горная торфянисто-перегнойная глееватая суглинистая почва (отмер-
шие части мхов и лишайников – 3–4 см, органогенные горизонты – 5–7 см). 
В лиственничном редколесье почва основной поверхности горно-тундровая 
торфянисто-глеевая суглинистая (отмершие части мхов и лишайников – 
2–3 см, органогенные горизонты – 3–4 см). В тундре с одиночными дере-
вьями лиственницы сибирской сформированы горно-тундровые подбуры 
суглинистые (отмершие части мхов и лишайников – 2–4 см, органогенные 
горизонты – 1–5 см). Значительно уменьшается общий запас фитомассы со-
обществ, включая древостой и нижние ярусы (табл. 2). Надземная фитомас-
са формируется в основном сосудистыми растениями. Наиболее значимы 
изменения в запасе фитомассы древостоя и кустарников (Betula nana L.). 
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Относительно стабилен на всех трех высотных уровнях запас фитомассы 
травяно-кустарничкового яруса (соответственно 14,3–13,5–15,6 ц/га). Боль-
шая часть подземной фитомассы также принадлежит сосудистым растени-
ям. В лесном сообществе на долю крупных (диаметр больше 10 мм) корней 
деревьев приходится 60%, в редколесье – 38% от запаса. Доля тонких (диа-
метр меньше 2 мм) корней и корневищ, как известно, выполняющих основ-
ную роль в обменных процессах в системе «фитоценоз–почва», возраста-
ет от лесного сообщества к редколесью и тундре (соответственно 12; 21; 
36%), абсолютные же показатели их запаса в лиственничных сообществах в 
2–2,5 раза выше, чем в тундре.

Т а б л и ц а 2  /  T a b l e  2
Изменение запаса и структуры фитомассы по высотному градиенту 

на Полярном Урале (ц/га а.с.в.) / 
Changing the phytomass structure and stock along the altitudinal 

gradient in the Polar Urals (dt/ha of absolutely dry matter)

Компоненты / 
Components

Лес / 
Forest

Редколесье / 
Open forest

Тундра / 
Tundra

5-й уровень / 
5th level

3-й уровень / 
3rd level

1-й уровень / 
1st level

Запас надземной фитомассы: /
Aboveground phytomass stock: 336,2 133,2 36,3

   деревья / trees 279,0 97,0 0,5
   кустарники / shrubs (Betula nana) 31,9 (25,6) 17,2 (14,1) 2,0 (2,0)
   кустарнички / dwarf-shrubs 
   (Vaccinium uliginosum) 11,4 (9,0) 9,1 (4,9) 14,8 (8,1)

   травы / herbs 2,9 4,4 0,8
   мхи / mosses 11,0 4,9 6,0
   лишайники / lichens + 0,6 12,2
Запас подземной фитомассы / 
Underground phytomass stock: 298,1 150,4 57,0
   корни деревьев (> 10 мм) / 
   tree roots (> 10 mm) 152,0 51,0 0,3
   корни и подземные части побегов (2–20 мм) / 
   roots and underground shoot parts (2-20 mm) 82,9 57,5 23,0
   корни и корневища (< 2 мм) / 
   roots and rhizome (< 2 mm) 32,0 29,6 12,9
   отмершие части мхов и лишайников / 
   dead moss and lichen parts 31,2 12,3 20,8

Общий запас / Total stock 634,3 283,6 93,3
Соотношение запаса надземной 
и подземной фитомассы / 
Relation between aboveground 
and underground phytomass

1,1 : 1 1 : 1,1 1 : 1,6

Примечание. Ошибка средней арифметической для основных компонентов фитомассы 
не превышает 10–20%. / 
Note. Error of the arithmetic mean for main phytomass components does not exceed 10-20%.
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По высотному градиенту (соответственно 18,9–14,2– 4,6 ц/га) уменьша-
ется годичный прирост надземных частей сосудистых растений (табл. 3). 
Если учесть, что в годичном приросте гипоарктических кустарников и ку-
старничков масса листьев составляет около 90% [14], то существенно меня-
ется соотношение между ежегодно отмирающими компонентами. В лесном 
сообществе только на долю хвои лиственницы приходится до 50% массы 
опада, в редколесье преобладают надземные части травянистых растений и 
хвоя лиственницы, а в тундре – листья кустарничков (Vaccinium uliginosum 
subsp. microphyllum (Lange) Tolm.). Данные по оценке подстилочно-опад-
ного коэффициента (лес – 1,3; редколесье – 4,7; тундра – 14,9) позволяют 
говорить о большей скорости деструкционного процесса в нижней части 
профиля.

Т а б л и ц а 3  /  T a b l e  3
Изменение годичного прироста надземных частей растений 

по высотному градиенту на Полярном Урале (ц/га абсолютно сухого вещества) / 
Changing the annual growth of aboveground plant parts along the

altitudinal gradient in the Polar Urals (dt/ha of absolutely dry matter)

Компоненты / Components
Лес / Forest Редколесье / 

Open forest
Тундра / 
Tundra

5-й уровень / 
5th level

3-й уровень / 
3rd level

1-й уровень / 
1st level

Деревья / 
Trees

хвоя / needles 11,6 6,2 +
ветви, стволовая древесина / 
branches, stem wood Нет данных / No data

Кустарники / Shrubs (Betula nana) 2,2 (2,0) 1,7 (1,6) 0,3 (0,3)
Кустарнички / Dwarf-shrubs
(Vaccinium uliginosum) 2,8 (2,5) 2,6 (2,0) 3,7 (2,5)
Травы / Herbs 2,3 3,7 0,6
Мхи / Mosses 2,2 1,0 1,2
Лишайники / Lichens + + 0,6
Всего / Total 21,1 15,2 6,4

Необходимо отметить также, что деструкция растительного материала в 
значительной степени зависит не только от высоты над уровнем моря, но и 
от фракционного состава самого материала [7]. Так, хвоя лиственницы си-
бирской разрушается интенсивнее, чем листовой опад цветковых растений 
(табл. 4). Деструкция тонких (диаметр меньше 2 мм) корней и корневищ 
травянистых растений протекает гораздо быстрее, чем одревесневших кор-
ней лиственницы, кустарников и кустарничков. Влияние погодных условий 
засушливых вегетационных периодов 2003 и 2004 гг., согласно результатам 
дисперсионного анализа, было статистически значимым (h2 = 0,33–0,38 при 
p = 0,001) только в тундре с нестабильным режимом увлажнения почвы. По-
скольку в самые теплые месяцы года (июль, август) на всех уровнях высот-
ного профиля почва достаточно хорошо прогревалась (средние температуры 
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11,7–14,5°С), можно считать, что в период исследований в тундровом сооб-
ществе режим увлажнения экотопа был одним из ведущих факторов среды.

Т а б л и ц а  4  /  T a b l e  4
Потеря массы образцов растений (%) за 3 полных года (2002–2005) 

на Полярном Урале / 
Loss of plant specimens weight (%) for 3 full years (2002-2005) in the Polar Urals

Растительный материал /
Plant material

Лес / Forest Редколесье / 
Open forest

Тундра / 
Tundra

5-й уровень / 
5th level

3-й уровень /
 3rd level

1-й уровень / 
1st level

Хвоя / Needles Larix sibirica 64,72±1,36 70,48±1,02 64,83±1,14
Листья / Leaves Betula nana 47,34±1,49 42,02±0,91 26,63±2,20
Листья / Leaves Vaccinium uliginosum 31,69±1,02 – 24,11±0,91
Листья / Leaves Carex sp.* 67,19±3,24 – 36,45±1,71
Корни / Roots Larix sibirica 20,67±1,56 17,18±0,94 13,77±0,78
Корни кустарников и кустарничков / 
Shrub and dwarf-shrub roots 23,20±1,03 17,36±0,93 19,57±1,60
Корни и корневища трав / 
Herb roots and rhizome 39,93±1,33 41,21±1,09 24,16±0,95
Примечание. Лес – листья Carex sabynensis Less. Ex Kunth; тундра – листья Carex 
arctisibirica (Jurtz.) Czer. /
Note. Forest-leaves Carex sabynensis Less. Ex Kunth; tundra-leaves Carex arctisibirica (Jurtz.) 
Czer.

Известно также, что сведения по продукционному и деструкционному 
процессам для лесных сообществ равнинных и особенно горных районов 
лесотундры немногочисленны и чаще всего неполны [15]. Представленные 
в зарубежной литературе данные несопоставимы с нашими вследствие ти-
пологической и географической неидентичности исследованных объектов. 
Корректным может быть только сравнение полученных нами данных с ма-
териалами отечественных исследователей. В частности, общий запас фито-
массы в редколесье на Полярном Урале (283,6 ц/га абсолютно сухого веще-
ства) приблизительно такой же, как на участке (303,2 ц/га абсолютно сухого 
вещества) горного плато Путорана [16], но значительно ниже, чем в районе 
лесного массива «Ары-Мас» (961,9 ц/га воздушно сухого вещества) в под-
зоне кустарниковых тундр Восточного Таймыра [17]. Общий запас фито-
массы (в абсолютно сухом состоянии) в лиственничнике на Полярном Урале 
(634,4 ц/га) ближе к минимальным показателям Магаданской области – 456–
3055,2 ц/га [18] – и крайнего северо-востока бывшего СССР – 638–1856 ц/га 
[19], вдвое ниже, чем на горном плато Путорана – 1247,7 ц/га.

Лиственничные сообщества различаются по составу древесного и ниж-
них ярусов, поэтому варьирует соотношение запаса надземной и подземной 
фитомассы. Так, в сообществах Полярного Урала и в редколесье горного 
плато Путорана в надземной и подземной частях накапливается сходное ко-
личество органического вещества. На участке редколесья в районе лесного 
массива «Ары-Мас» подземная фитомасса превышает надземную в 2 раза. 
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В лиственничнике горного плато Путорана и на некоторых участках в Мага-
данской области надземная фитомасса больше подземной в 1,7–2 раза.

Как видно, на Полярном Урале по сравнению с некоторыми регионами 
Крайнего Севера в лиственничных сообществах более низкие запасы фи-
томассы, но, очевидно, обменные процессы протекают весьма интенсивно. 
Об этом свидетельствуют как уже упомянутое существенное увеличение за-
паса фитомассы древостоев на большинстве выделов профиля за последние 
40 лет, так и выявленные показатели деструкционного и продукционного 
процессов. Так, потеря массы образцов хвои лиственницы сибирской на По-
лярном Урале (64,7–70,5% за 3 года) ближе к максимальным значениям по-
тери массы образцов хвои лиственницы Гмелина на участке горного плато 
Путорана – 46,8–71,8% за этот же период [20]. В обоих регионах сопостави-
мы данные по деструкции образцов стандартной целлюлозы (соответствен-
но 67,7–90,8 и 75,4–100% за 3 года). Неполный годичный прирост надзем-
ных частей сосудистых растений на Полярном Урале достигает в лесном 
сообществе 5,8%, а в редколесье 11,1% от запаса фитомассы. Показатели 
полного годичного прироста (то есть с учетом прироста ветвей и стволовой 
древесины лиственницы, многолетних частей кустарников и кустарничков) 
на Полярном Урале, несомненно, будут выше, чем, например, на горном 
плато Путорана (соответственно 5,7 и 10,2%), а также на крайнем северо-
востоке бывшего СССР: в лесных сообществах – 3,1–4%, в редколесьях – 
4,2–7,4% от запаса надземной фитомассы.

Заключение

Оценка основных характеристик исследованных фитоценозов позволя-
ет отметить следующие особенности формирования растительного покрова 
на высотном профиле в экотоне верхней границы леса на Полярном Урале. 
Сообщества в значительной степени сходны по флористическому составу в 
основном за счет числа общих видов травянистых растений. По высотному 
градиенту – от лиственничных лесов и редколесий к тундрам с одиночными 
деревьями – в составе ценофлор возрастает доля видов арктической фрак-
ции и соответственно снижается доля более теплолюбивых видов гипоар-
ктической и бореальной фракций. Существенно снижается общий запас 
фитомассы. Относительно стабилен только запас надземной фитомассы тра-
вяно-кустарничкового яруса, но соотношение между отдельными его компо-
нентами, как и в напочвенном (мохово-лишайниковом / лишайниково-мохо-
вом) покрове, сильно варьирует. Снижаются годичный прирост надземных 
частей сосудистых растений, в составе которого возрастает доля ежегодно 
отмирающих компонентов с меньшей скоростью деструкции, а также масса 
тонких корней и корневищ. Деструкционные процессы в целом замедляют-
ся, причем в период исследований в тундровом сообществе нестабильный 
режим увлажнения экотопа был одним из ведущих факторов среды. Продук-
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ционные и деструкционные процессы в лиственничных сообществах весьма 
интенсивны, что согласуется с имеющимися в литературе данными о более 
значительном потеплении климата на Полярном Урале в XX в. по сравне-
нию с некоторыми другими регионами Субарктики.

Автор выражает искреннюю благодарность д-ру биол. наук, зав. лаборато-
рии дендрохронологии Института экологии растений и животных УрО РАН 
(г. Екатеринбург, Россия) В.С. Мазепе за предоставленные материалы по дре-
весному ярусу.
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Changes in principle characteristics of the phytocenoses with participation
of Larix sibirica Ledeb. in the upper treeline ecotone in the Polar Urals

The purpose of our work was to evaluate the current state of phytocenoses with 
Larix sibirica Ledeb. (floristic diversity, structure, some aspects of production and 
destruction processes) for altitudinal profile I, introduced by SG Shiyatov in the 1960-s 
in the upper treeline ecotone in the Polar Urals.  Along the altitudinal profile (182-300 m 
a.s.l.) near mount Chernaya (66°47′-66°49′ N, 65°30′-65°35′ E), the estimation of the 
basic features of the investigated phytocenoses revealed the following peculiarities of 
the vegetational cover formation in the ecotone of the upper forest limit in the Polar 
Urals. The significant floristic similarity of the phytocenoses is caused mainly by 
mutual species of herbaceous plants. Along the altitudinal gradient – from larch forests 
and open woodlands to tundras with single trees – increased the share of species of 
the Arctic fraction and correspondingly decreased the share of more thermophilous 
species of the Hypoarctic and Boreal fractions in the cenofloras composition. The 
total phytomass store decreased significantly. Only the aboveground phytomass of 
the herb-dwarf shrub layer was relatively stable, however the correlation between its 
individual components varied greatly, as well as in the ground vegetation (moss-lichen / 
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lichen-moss). Both the annual growth of the aboveground parts of vascular plants (in 
its structure the share of annually dying off components with slower destruction rate 
increased) and the mass of thin roots and rhizomes decreased. Destruction processes 
were slower on the whole. Moreover, in the tundra phytocenosis during the period of 
investigation the unsteady moistening regime of the ecotope was one of the leading 
environmental factors. Production and destruction processes in the larch phytocenoses 
were rather intensive in the Polar Urals than in some other regions of the Subarctic.
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На основе коэффициента межвидовой сопряженности Бравэ проведена 
оценка ценотической связи орляка (Pteridium pinetorum subsp. sibiricum) с видами 
высших сосудистых растений, мхов и лишайников, слагающих ценофлоры лесов 
пергумидного сектора Западного Саяна. Среди значимых коэффициентов 
сопряженности выявлены 2 группы положительных сопряженностей разной 
степени связи и группа отрицательных сопряженностей. Использование 
массива описаний лесов всего горного профиля (от подтайги до субальпийских 
редколесий) позволило выявить региональную специфику горной территории 
через эколого-ценотические отношения орляка как одного из важнейших 
доминантов подтаежных лесов с видами лесных сообществ полного высотно-
поясного спектра. Важной особенностью лесов пергумидного сектора Западного 
Саяна является высокая доля участия неморальных элементов и высокотравья 
(крупнотравья), распространенных в широком спектре эколого-географических 
условий. Отмечается их тесная связь с орляком, обнаруживающим высокую 
активность в подтаежных лесах, где формируются сообщества орлякового 
специесцикла с его доминированием либо значительным участием. При 
уменьшении теплообеспеченности в верхней части подпояса черневых 
лесов экотопический ареал орляка резко выклинивается, что отражается в 
отрицательных по знаку связях его с типичными бореальными и субальпийскими 
элементами.

Ключевые слова: папоротник-орляк; Западный Саян; горный профиль; 
подтайга; коэффициент сопряженности Бравэ; специесцикл.

Введение

Орляк, произрастающий на территории Сибири, в 2005 г. И.И. Гуреевой 
и К.Н. Пейджем описан в качестве подвида орляка соснового (Pteridium pi-
netorum C.N. Page et R.R. Mill subsp. sibiricum Gureeva et C.N. Page) [1]. Его 
типовой подвид распространен в континентальной Европе от Шотландии и 
Скандинавии до Польши и Германии. Для Pteridium pinetorum subsp. sibiri-
cum, описанного из окрестностей Новосибирска, авторы таксона И.И. Гуре-
ева и К.Н. Пейдж устанавливают ареал, охватывающий территории Сиби-
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ри, преимущественно южнее 60° с. ш., и севера Европейской России. Оба 
подвида Pteridium pinetorum считаются отличными от северо-американского 
Pteridium latiusculum (Desv.) Hieron ex Fr., который не выходит за пределы 
Северной Америки [2]. В пользу видовой обособленности орляка, произрас-
тающего в Сибири, высказывается и известный исследователь птеридофло-
ры Сибири А.И. Шмаков [3].

Таким образом, сибирский подвид орляка соснового есть таксон, об-
ладающий значительной протяженностью ареала. Это позволяет ожидать 
проявления отличий в морфологической, экологической и ценотической 
структурах вида и его географических популяций, что и подтверждается по-
следними исследованиями [4].

Орляк является одним из наиболее важных доминантов предгорных и 
низкогорных лесов Западного Саяна [5, 6]. Типы леса с доминированием 
или значительным участием этого папоротника при тождественности всех 
подчиненных древостою ярусов могут быть объединены в один орляковый 
специесцикл (термин С.Я. Соколова, [7]). В него войдут орляковые и близ-
кие к ним серии сосновых и сосново-мелколиственных лесов юга Сибири 
[8], получившие широкое распространение, в частности, и в подтаежно-ле-
состепном высотно-поясном комплексе Западного и Восточного Саян [9, 
10]. Это, как правило, условно-коренные и производные сосновые, березо-
вые, осиновые, часто березово-сосновые смешанные леса, отличающиеся 
повышенной производительностью (I–II классы бонитета). Они приурочены 
к условиям слабо- и среднерасчлененного рельефа делювиальных шлейфов, 
развиваются на относительно богатых серых и темно-серых лесных почвах 
на абсолютных высотах 250–600 м.

Термин «специесцикл», рассматриваемый разными авторами [7, 11], 
определяет объем синтаксона, который является ключевым для данного ис-
следования.

В ботанико-географическом отношении орляковые типы леса (здесь и 
далее под ними понимается весь специесцикл с участием Pteridium pineto-
rum subsp. sibiricum) имеют широкое распространение в предгорных рай-
онах всего Алтае-Саянского экорегиона. Общность орляковых типов леса 
определяется их принадлежностью к категории предгорных подтаежных ле-
сов единого генетического комплекса Урало-Сибирской фратрии формаций 
[12]. Высокое своеобразие подтаежных лесов отмечалось неоднократно [8, 
13, 14]. В.Б. Сочава [12] относил их к особому типу эпиформаций. Благода-
ря изучению истории развития флоры [15, 16] и климатической ординации 
[17], было показано, что южносибирские подтаежные леса представляют 
своеобразный зональный коренной климатический тип растительности. Его 
структурное богатство, представленное разнообразием состава флоры, эко-
биоморф и эколого-ценотических групп (ЭЦГ), коррелирует с важнейшими 
биоклиматическими параметрами в зависимости от географического поло-
жения [18]. 
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 Одним из интересных в ботанико-географическом отношении вариантов 
подтайги является вариант, формирующийся в предгорьях наиболее влаж-
ного (пергумидного) сектора Алтае-Саянского экорегиона, на наветренных 
склонах Западного и Восточного Саян [19], относимых к барьерно-дожде-
вым ландшафтам [20].

Одной из важнейших региональных особенностей подтайги Западно-
го Саяна является высокая роль в растительном покрове орляковых типов 
сосновых, березовых, березово-сосновых лесов. К типичным чертам сооб-
ществ следует отнести разреженность древостоев, высокое видовое богат-
ство и насыщенность (одни из наиболее высоких значений для континен-
тальной Сибири), богатый спектр эколого-ценотических групп (ЭЦГ) видов 
травяного яруса. В структуре характерных для подтайги растительных сооб-
ществ стоит отметить заметную роль в подлеске кустарников (Spiraea media, 
S. chamaedryfolia, Rosa acicularis), в травяном ярусе – корневищных мезо-
фильных осок и злаков – доминантов основных типов леса (Carex macroura, 
Calamagrostis arundinacea, Poa sibirica), а также активность сибирских ви-
дов мезофильного разнотравья и крупнотравья (Pulmonaria mollis, Geranium 
pseudosibiricum, Сimicifuga foetida, Pleurospermum uralense, Heracleum dis-
sectum, Paeonia anomala, Trollius asiaticus). Помимо широкого развития этих 
видов, флористический состав подтаежных лесов значительно обогащает-
ся элементами ксеромезофильного лесостепного разнотравья и боровыми 
видами, присутствующими в целом ряде местообитаний (Lathyrus humilis, 
L. frolovii, Aconitum barbatum, Iris ruthenica, Vicia unijuga и др.).

Типы леса орляковых серий тяготеют к теплообеспеченным экотопам с 
хорошим дренажем, занимая местообитания пологих и относительно крутых 
склонов. В системе экологических координат ценопопуляции орляка дости-
гают оптимума в условиях нормального дренажа и повышенной трофности. 
При увеличении проточного увлажнения большее распространение получают 
осинники орляково-крупнотравные, а при усилении дренажа или повышении 
сухости воздуха – березовые и сосновые типы леса орляково-осочковой серии.

Целью исследования является определение региональных особенностей 
межвидовых ценотических связей орляка, проявляющихся в лесах пергумид-
ного климатического сектора Западного Саяна на профиле через северный ма-
кросклон. Здесь представлен достаточно широкий диапазон высотных поясов 
и соответствующих им ВПК типов леса – от подтайги и черневых лесов до 
субальпийских лугов и редколесий. Для достижения цели необходимо было 
определить положительные и отрицательные связи орляка с другими видами 
и выявить комплекс экологически и ценотически близких с ним видов.

Материалы и методики исследования

В работе использованы оригинальные материалы, собранные в Запад-
ном Саяне на хребтах Кулумыс, Ойский, Кедранский в ходе полевых се-
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зонов 2008–2010 гг. в составе комплексного отряда лесотипологов и лесо-
водов Института леса СО РАН на базе Ермаковского стационара. Полевые 
исследования включали составление геоботанических описаний с прове-
дением лесотаксационных работ в лесных сообществах по топоэкологиче-
ским трансектам, равномерно распределенным по разным высотным уров-
ням горной страны. Всего по стандартным методикам [21, 22] выполнено 
137 полных геоботанических описаний лесных сообществ на различных 
частях склонов холмов и хребтов, разных экспозиций и крутизны, в речных 
долинах и котловинах. Описания проводились на площадках 400 м². При 
характеристике видового состава нижних ярусов учитывалось проективное 
покрытие всех видов сосудистых растений, наземных мхов и лишайников 
(в процентах). Составление описаний проходило по фитокатенам с охватом 
всех уровней горных склонов, характеризующих тип вещественно-энер-
гетических потоков: элювиального, транзитного и аккумулятивного, соот-
ветствующих верхней, средней и нижней частям склонов [23]. Всего было 
заложено 16 топоэкологических трансект, охватывающих все уровни высот-
но-поясного спектра горной системы.

В ходе полевых исследований на описываемых пробных площадях было 
зафиксировано 360 видов высших сосудистых растений, а также преоблада-
ющие виды напочвенных мхов и лишайников. Орляк зафиксирован в 51 опи-
сании, в которых насчитывается в целом 257 видов. В сообществах орляко-
вого специесцикла с доминированием либо значительным участием орляка 
выполнено 23 описания, в которых отмечено 203 вида. Латинские названия 
видов сосудистых растений даны по сводке «Конспект флоры Сибири…» 
[24]. Названия листостебельных мхов приведены в соответствии со сводкой 
М.С. Игнатова и др. [25]. Названия лишайников даны по «Определителю 
лишайников СССР» [26, 27].

Для выявления межвидовых сопряженностей использован коэффициент 
Бравэ. Он является наиболее математически строгим и находится в прямой 
связи с классическим коэффициентом сопряженности Пирсона – критери-
ем χ² [28]. Это симметричный центрированный коэффициент, что позволяет 
выявлять не только силу, но и направление связи. Коэффициент оперирует 
признаком присутствия – отсутствия видов и не учитывает их обилие в со-
обществах, в чем приходится признать ограниченность его возможностей.

В исследовании в программе Turboveg [29] создана база данных геобо-
танических описаний, характеризующих лесные сообщества подтаежного, 
черневого, горнотаежного и субальпийского высотно-поясных комплексов 
Западного Саяна. Данная выборка позволяет оценить ценотическую роль 
орляка на исследуемой горной территории, растительный покров которой 
представлен всем высотно-поясным спектром, характеризующим избы-
точно-влажную климатическую фацию горных лесов Саян. Ограничение 
выборки только подтаежными сообществами орлякового специесцикла 
привело бы к исключению из анализа межвидовых сопряженностей с боре-
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альными и субальпийскими элементами, ценотически прочно связанными с 
лесами верхней части горного профиля.

Для расчета коэффициента определена встречаемость видов. Редкие 
виды, встречающиеся менее чем в 10 % описаний, исключены из анализа. 
Таким образом, составлена выборка из 199 видов, в том числе орляка. В про-
грамме Excel с учетом встреч в описаниях c каждым из видов для орляка 
рассчитан коэффициент Бравэ:

N – M1 M2Kb ,
M1 (–M1) M2 (– M 2)

a ∗ ∗
=

∗ ∗ ∗

где а – число совместных встреч видов; N – общее количество описаний, 
участвующих в анализе; M1 – количество описаний, где присутствует пер-
вый вид; (–M1) – количество описаний, где первый вид отсутствует; M2 – 
количество описаний, где присутствует второй вид; (–M2) – количество опи-
саний, где второй вид отсутствует.

В качестве первого вида выступает орляк. Он отмечен более чем в трети 
описаний (51 из 137). В качестве второго вида последовательно выступает 
каждый из остальных 198 видов, участвующих в анализе.

Критерий χ² связан с коэффициентом Бравэ через формулу
2 2Kb N,χ = ∗

Связь коэффициента Бравэ с критерием χ² делает возможным определе-
ние статистической значимости полученных коэффициентов. Они сверены с 
критическим значением для 5% уровня значимости [30], который равен 3,84. 
Полученные значения критерия χ² менее данного показателя исключены из 
дальнейшего анализа как статистически недостоверные.

При анализе степени сопряженности использованы данные о приуро-
ченности видов к эколого-ценотическим [31, 32], ареалогическим и пояс-
но-зональным [33] группам. Учтены также предпочтения видов к условиям 
увлажнения и богатства почв, отраженные в экологических шкалах [34, 35].

Результаты исследования и обсуждение

В результате длительной адаптации видов в условиях воздействия био-
тических и абиотических факторов в растительных сообществах устанавли-
ваются определенные межвидовые отношения. Вид с высоким потенциалом 
(виолент и эксплерент одновременно) – орляк – является доминантом и со-
эдификатором многих сообществ, а в ряде случаев – при отсутствии лесного 
полога – и эдификатором, оказывая большое воздействие на сопутствующие 
виды. В ходе взаимодействия между всеми видами формируются сочетания 
экологически и ценотически близких видов, образующих плеяды.

Для орляка получено 198 коэффициентов Бравэ и критерия χ², характе-
ризующих степень его сопряженности с другими видами. Из них выбраны 
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достоверные с 5%-ным уровнем значимости 113 коэффициентов (таблица). 
Среди статистически значимых, в зависимости от тесноты и направленности 
связи орляка с другими видами, выделяют 3 группы сопряженностей. К пер-
вой группе относят виды с высокой положительной связью (коэффициент 
Бравэ 0,4–0,6, значение критерия χ² – более 16). Группа включает 32 вида. 
Наиболее тесная связь с орляком отмечается у сосны обыкновенной как ле-
сообразователя в основных типах сообществ, в которых распространен па-
поротник, а также у активных подтаежных видов Rubus saxatilis и Lathyrus 
frolovii.

Сопряженность орляка (Pteridium pinetorum subsp. sibiricum) 
в лесных сообществах пергумидного сектора Западного Саяна /

Correlation of Pteridium pinetorum subsp. sibiricum 
in forest communities of the perhumid sector of the Western Sayan 

Виды / Species Kb Kb² χ²
Rubus saxatilis L. 0,6 0,4 56,3
Pinus sylvestris L. 0,6 0,4 53,0
Lathyrus frolovii Rupr. 0,6 0,3 45,2
Pulmonaria mollis Wulfen ex Hornem. 0,5 0,3 38,0
Cruciata glabra (L.) Ehrend. subsp. krylovii (Iljin) Naumova 0,5 0,3 37,8
Crepis sibirica L. 0,5 0,3 37,1
Galium boreale L. 0,5 0,3 35,0
Vicia unijuga A. Br. 0,5 0,3 34,6
Brachypodium pinnatum (L.) Beauv. 0,5 0,2 33,5
Viola uniflora L. 0,5 0,2 29,9
Calamagrostis arundinacea (L.) Roth 0,5 0,2 28,4
Iris ruthenica Ker-Gawler 0,5 0,2 27,9
Vicia sylvatica L. 0,5 0,2 27,9
Bupleurum longifolium L. subsp. aureum (Fischer ex Hoffm.) Soy 0,4 0,2 25,5
Pleurospermum uralense Hoffm. 0,4 0,2 25,3
Polygonatum odoratum (Miller) Druce 0,4 0,2 25,0
Euphorbia lutescens Ledeb. 0,4 0,2 24,9
Padus avium Miller 0,4 0,2 23,4
Athyrium filix-femina (L.) Roth 0,4 0,2 22,6
Angelica sylvestris L. 0,4 0,2 22,5
Agrimonia pilosa Ledeb. 0,4 0,2 21,6
Dactylis glomerata L. 0,4 0,2 21,6
Fragaria vesca L. 0,4 0,2 20,8
Lathyrus gmelinii Tritsch. 0,4 0,1 20,2
Viburnum opulus L. 0,4 0,1 20,0
Sanguisorba officinalis L. 0,4 0,1 19,6
Anemone baikalensis Turcz. 0,4 0,1 18,8
Lathyrus humilis (Ser.) Sprengel 0,4 0,1 18,6
Vicia sepium L. 0,4 0,1 18,0
Betula pendula Roth 0,4 0,1 17,8
Veronica chamaedrys L. 0,4 0,1 17,6

Межвидовые ценотические связи орляка
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Виды / Species Kb Kb² χ²
Lupinaster pentaphyllus Moench 0,4 0,1 16,9
Geranium pseudosibiricum J. Meyer 0,3 0,1 16,7
Cacalia hastata L. 0,3 0,1 16,1
Aconitum volubile Pallas ex Koelle 0,3 0,1 15,9
Brunnera sibirica Steven 0,3 0,1 15,8
Thalictrum minus L. 0,3 0,1 15,5
Hieracium umbellatum L. 0,3 0,1 14,7
Serratula coronata L. 0,3 0,1 14,7
Carex macroura Meinsh. 0,3 0,1 13,9
Cimicifuga foetida L. 0,3 0,1 13,8
Maianthemum bifolium (L.) F.W. Schmidt 0,3 0,1 13,7
Heracleum dissectum Ledeb. 0,3 0,1 13,5
Chimaphila umbellata (L.) W. Barton 0,3 0,1 12,4
Saussurea controversa DC. 0,3 0,1 12,4
Trommsdorffia maculata (L.) Bernh. 0,3 0,1 12,4
Luzula pilosa (L.) Willd. 0,3 0,1 10,9
Platanthera bifolia (L.) Rich. 0,3 0,1 10,6
Lilium pilosiusculum (Freyn) Miscz. 0,3 0,1 10,3
Brachypodium sylvaticum (Hudson) Beauv. 0,3 0,1 10,2
Salix caprea L. 0,3 0,1 10,2
Milium effusum L. 0,3 0,1 9,5
Orthilia secunda (L.) House 0,3 0,1 9,2
Aconitum barbatum Pers. 0,3 0,1 8,8
Cypripedium guttatum Sw. 0,3 0,1 8,8
Dianthus superbus L. 0,3 0,1 8,8
Fragaria viridis Duch. 0,3 0,1 8,8
Viola dactyloides Schultes 0,3 0,1 8,8
Aconitum septentrionale Koelle 0,2 0,1 8,2
Dryopteris filix-mas (L.) Schott 0,2 0,1 7,7
Calamagrostis phragmitoides C. Hartman 0,2 0,1 7,4
Lysimachia vulgaris L. 0,2 0,1 7,4
Viola canina L. 0,2 0,1 7,4
Antennaria dioica (L.) Gaertn. 0,2 0,1 6,9
Vicia megalotropis Ledeb. 0,2 0,0 6,5
Equisetum sylvaticum L. 0,2 0,0 6,4
Ranunculus submarginatus Ovcz. 0,2 0,0 6,2
Populus tremula L. 0,2 0,0 5,9
Campanula glomerata L. 0,2 0,0 5,7
Lathyrus vernus (L.) Bernh. 0,2 0,0 5,7
Vicia cracca L. 0,2 0,0 5,7
Viola hirta L. 0,2 0,0 5,7
Festuca gigantea (L.) Villar 0,2 0,0 5,0
Inula salicina L. 0,2 0,0 4,1
Phlomis tuberosa L. 0,2 0,0 4,1
Ptarmica impatiens (L.) DC. 0,2 0,0 4,1
Scrophularia nodosa L. 0,2 0,0 4,1

П р о д о л ж е н и е  т а б л и ц ы  /  T a b l e  (continued)
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Виды / Species Kb Kb² χ²
Rhytidiadelphus triquetrus (Hedw.) Warnst. 0,2 0,0 3,9
Melica nutans L. 0,2 0,0 3,9
Sphagnum species –0,2 0,0 4,1
Cardamine macrophylla Willd. –0,2 0,0 4,4
Dicranum flexicaule Brid., Bryol. –0,2 0,0 4,4
Duschekia fruticosa (Rupr.) Pouzar –0,2 0,0 4,4
Betula rotundifolia Spach –0,2 0,0 5,0
Vaccinium uliginosum L. –0,2 0,0 5,0

Diphasiastrum alpinum (L.) Holub –0,2 0,0 5,7
Lycopodium annotinum L. –0,2 0,0 6,1
Athyrium distentifolium Tausch ex Opiz –0,2 0,0 6,7

Cetraria islandica (L.) Ach. –0,2 0,1 7,1
Bistorta major S.F. Gray –0,2 0,1 7,4
Caltha palustris L. –0,2 0,1 7,4

Solidago dahurica Kitag. –0,2 0,1 7,9
Linnaea borealis L. –0,2 0,1 8,0
Euphorbia altaica Ledeb. –0,2 0,1 8,5
Picea obovata Ledeb. –0,2 0,1 8,5
Rhododendron aureum Georgi –0,2 0,1 8,5
Cladina stellaris (Opiz) Brodo –0,3 0,1 10,7

Cladonia gracilis (L.) Willd. –0,3 0,1 11,5

Dicranum polysetum Sw., Monthly –0,3 0,1 12,0
Anthoxanthum alpinum A. et D. Löve –0,3 0,1 14,7
Ptilium crista-castrensis (Hedw.) De Not. –0,3 0,1 14,8
Bergenia crassifolia (L.) Tritsch –0,3 0,1 15,5
Cladina rangiferina (L.) Harm. –0,3 0,1 15,5
Calamagrostis langsdorffii (Link) Trin. –0,4 0,2 22,8
Trientalis europaea L. –0,4 0,2 23,8
Abies sibirica Ledeb. –0,4 0,2 26,8
Vaccinium myrtillus L. –0,4 0,2 27,3
Pleurozium schreberii (Brid.) Mitt. –0,5 0,2 27,9
Pinus sibirica Du Tour –0,5 0,2 28,9
Carex iljinii V. Krecz. –0,5 0,2 30,1
Polytrichum commune L. –0,5 0,2 33,9
Lonicera altaica Pall. ex DC. –0,6 0,3 47,7
Примечание. Kb – коэффициент сопряженности Бравэ; χ² – критерий хи-квадрат /
Note. Kb - Bravais correlation coefficient; χ ² - chi-square criterion.

Значения коэффициентов 0,4–0,5 означают сопряженность орляка с ви-
дами преимущественно широкого географического распространения и от-
части с эндемиками. В фитоценотическом отношении в горах Южной Си-
бири большинство видов приурочено к подтаежным низкогорным лесам, 

О к о н ч а н и е  т а б л и ц ы  /  T a b l e  (end)
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в сообществах которых отмечается их высокое обилие и встречаемость. 
Calamagrostis arundinacea и Brachypodium pinnatum формируют соответ-
ственно вейниковые и коротконожковые серии типов леса, в сообществах 
которых орляк играет содоминирующую или второстепенную роль. Помимо 
типичных подтаежных видов, отмечается сильная положительная связь орля-
ка с некоторыми видами неморальной и лугово-лесной крупнотравной эколо-
го-ценотических групп [32, 36]. Они имеют либо сплошное или дизъюнктив-
ное евро-сибирское распространение, либо являются эндемиками гор Южной 
Сибири. К неморальным элементам относятся Cruciata glabra subsp. krylovii 
и Anemone baikalensis. Среди видов крупнотравья, являющихся, как правило, 
высокотравными элементами [37], наиболее тесная связь с орляком отмеча-
ется для Crepis sibirica, Bupleurum longifolium subsp. aureum, Pleurospermum 
uralense. Высокая степень связи этих видов с орляком отражает региональ-
ную специфику лесов пергумидного сектора Западного Саяна. Здесь цено-
флоры орляковых и ряда других подтаежных типов леса обогащены мезоги-
грофильными и мегатермными элементами, наибольшее развитие которых 
приходится на леса черневого комплекса. Если в климатическом отношении 
специфика подтайги проявляется в повышенном увлажнении (гумидности), 
то в фитоценотическом она выражается в высокой сопряженности подтаеж-
ных разнотравных, неморальных и высокотравных элементов.

Ко второй группе сопряженностей относят виды со средней положитель-
ной связью (коэффициент Бравэ 0,2–0,3). Эта обширная группа из 47 видов 
разнообразна по эколого-ценотическому спектру. Ряд видов, будучи близки-
ми к орляку экологически и ценотически, относятся вместе с ним к группе 
лугово-лесного разнотравья, очень обширной и достаточно разнородной. На-
пример, Carex macroura, типичный подтаежный вид юга Сибири, зачастую 
встречается совместно с орляком, однако ценотический оптимум формируе-
мых этой мезофильной осокой типов леса приходится на более дренирован-
ные и трофически бедные местообитания. Ряд видов, таких как Cypripedium 
guttatum, Cimicifuga foetida, Milium effusum, имеют высокую встречаемость во 
многих подтаежных типах леса, поэтому связь с орляком значимая и положи-
тельная, однако не столь высокая. Обращает на себя внимание также лесо-
степная эколого-ценотическая группа видов, с которыми у орляка отмечается 
положительная связь (Dianthus superbus, Fragaria viridis, Viola dactyloides).

Региональная специфика подтайги предгорий Западного Саяна проявля-
ется не только в участии в ее флоре неморальных элементов черневых лесов, 
но и в присутствии лесостепных видов. За счет проникновения этих видов 
в предгорья хребта ценофлоры орляковых типов леса и других типов с уча-
стием орляка обогащаются лесостепными элементами, что отражается на 
степени их сопряженности (см. таблицу).

К третьей группе сопряженностей относятся виды с отрицательной свя-
зью. Это виды различных синтаксономических единиц, по своей экологии 
резко отличные от орляка. Они либо не встречаются совместно с орляком, 
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либо их встречи в одном фитоценозе носят случайный характер, обычно 
вблизи экотона высотно-поясных подразделений. Наибольшие коэффициен-
ты отмечаются для бореальных видов, образующих консервативную цено-
флору темнохвойной тайги. К ним относятся бореальные зеленые мхи ши-
рокого распространения и гипарктомонтанные лишайники (Cladina stellaris, 
Cladonia gracilis). Отмечаются также эндемичные для Южной Сибири виды. 
Carex iljinii тесно связан с темнохвойными лесами горнотаежного пояса. 
Bergenia crassifolia, петрофитный по экологии вид, ценотически приурочен 
к горнотаежным лесам, где хорошо развиты подходящие для его произрас-
тания субстраты. Слабая отрицательная связь (коэффициент Бравэ 0,2) отме-
чается для орляка и видов борово-таежной, приручейной, мохово-болотной 
ЭЦГ. Их оптимум приходится на пихтовые и кедровые леса горнотаежного и 
субальпийского высотных поясов. Непосредственно с ценозообразователя-
ми темнохвойной тайги – пихтой и кедром – связь также отрицательная, что 
объясняется светолюбием и теплолюбием орляка.

Группы видов с различной степенью ценотической связи с орляком имеют 
отличия в ареалогических спектрах. Снижается доля видов евро-сибирского 
и евро-азиатского типов распространения с уменьшением сопряженности. 
В группе с отрицательной связью эти виды замещаются голарктическими 
видами и космополитами, характерными для обширных пространств боре-
альной области и зачастую прочно ценотически связанными с типичными 
таежными сообществами. Прочно связанные с орляком виды тяготеют пре-
имущественно к югу бореальной зоны, а также к неморальной зоне. Такие 
виды имеют сплошной либо дизъюнктивный евро-азиатский характер рас-
пространения. Некоторые из них в горах пергумидного сектора Западного 
Саяна находятся на восточной границе своего ареала.

Заключение

Эколого-фитоценотическая приуроченность орляка в пергумидном био-
климатическом секторе гор Западного Саяна тесно связана с предгорными 
подтаежными лесами, в которых обнаруживается его высокая активность. 
В хорошо дренированных и достаточно теплообеспеченных местообитани-
ях пологих и средней крутизны склонов делювиальных шлейфов горной си-
стемы широкое распространение получают сосновые и березово-сосновые 
леса орлякового специесцикла с доминированием или значительным уча-
стием орляка. В этих сообществах на основе анализа коэффициентов меж-
видовых сопряженностей Бравэ обнаруживаются наиболее тесные ценоти-
ческие связи с видами подтаежного разнотравья (Rubus saxatilis, Lathyrus 
frolovii) и мезофильными корневищными злаками и осоками (Brachypodium 
pinnatum, Carex macroura). В сильной степени связи орляка с неморальны-
ми (Cruciata glabra subsp. krylovii, Anemone baikalensis) и высокотравными 
(Crepis sibirica, Pleurospermum uralense) элементами проявляется одна из 
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региональных особенностей наиболее гумидного климатического вари-
анта южносибирской подтайги. Именно в этом секторе подтайги у орляка 
отмечается экологический оптимум, который затем при подъеме в горы 
резко выклинивается в черневых лесах. Здесь вид имеет низкую встречае-
мость и редко бывает обилен, разрастаясь при нарушениях и на вырубках. 
В ценофлорах горнотаежных лесов и субальпийских редколесий орляк не 
встречается и с видами бореального и субальпийского комплексов (Lonicera 
altaica, Carex iljinii, Anthoxanthum alpinum, Polytrichum commune, Pleurozium 
schreberii) имеет явно выраженные отрицательные связи.

Выполненный анализ сопряженности орляка с постоянными видами лес-
ных сообществ наиболее влажного сектора Западного Саяна позволяет уточ-
нить положение экологической ниши вида в регионе с пергумидным клима-
том и имеет значение для сравнения с другими регионами Алтае-Саянской 
горной области, где орляк также является доминантом травяного яруса под-
таежных светлохвойных и мелколиственных лесов.
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Interspecies coenotic communications of the bracken (Pteridium pinetorum 
subsp. sibiricum) on a mountain gradient in the Western Sayan

On the basis of Bravais correlation coefficient, coenotic communication of 
Pteridium pinetorum subsp. sibiricum was estimated with species of vascular plants, 
mosses and lichens of forests of the perhumid sector in the Western Sayan. Among 
significant coefficients, we found 2 groups of positive correlation of different extent 
of communication and a group of negative correlation. We recorded 360 species of the 
highest vascular plants and also mosses and lichens during field researches. Pteridium 
was recorded in 51 descriptions, in which 257 species were taken as a whole. In 
communities of Pteridium species cycle with domination or considerable participation 
of the bracken, 23 descriptions were made, in which 203 species were noted. For 
198 species of Pteridium, we received Bravais correlation coefficient and criterion χ², 
characterizing a degree of its correlation to other species. Among them, 113 reliable 
with a 5-% significance value coefficients were chosen. Among statistically significant 
depending on narrowness and a communication orientation of P. pinetorum subsp. 
sibiricum with other species 3 groups of correlation were allocated.

We used descriptions of forests of full mountain gradient (from subtaiga to subalpine 
sparse forests) in this investigation. We explored regional specifics of the mountain 
territory through the eco-coenotic relations of P. pinetorum subsp. sibiricumas one of 
the most important dominant of subtaiga forests with types of forest communities of 
a full high-rise range. An important feature of forests of the perhumid sector in the 
Western Sayan is a great share of nemoral and large herb elements. These elements have 
a strong connection with P. pinetorum subsp. sibiricum. P. pinetorum subsp. sibiricum 
has a high activity in subtaiga forests where communities of Pteridium species cycle 
with its domination or considerable participation are formed. Species that are strongly 
connected with P. pinetorum subsp. sibiricumare widespread, mainly, in the south of the 
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boreal zone, and also in the nemoral zone. Such types have continuous or disjunctive 
Euro-Asian type of distribution. Some of them are in mountains of the perhumid sector 
of the Western Sayan Mountains on the eastern border of distribution. Under conditions 
of reducing heat availability at the top part of the subbelt of black forests, an ecotope 
range of P. pinetorum subsp. sibiricum is wedged. It is reflected that P. pinetorum subsp. 
sibiricum has negative correlation with typical boreal and subalpine elements. The 
analysis of correlation of P. pinetorum ssp. sibiricum with constant species of forest 
communities of the humid sector of the Western Sayan allows specifying the state of 
an ecological niche of this fern in the region with perhumid climate. This research is 
important for comparison with other regions of the Altai-Sayan mountain region where 
Pteridium pinetorum subsp. sibiricumis also dominant in the herb layer of subtaiga light 
coniferous and small-leaved forests.
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Центральный сибирский ботанический сад СО РАН, г. Новосибирск, Россия

Новая ассоциация низинных лугов Западной Сибири 
Cirsio cani–Calamagrostietum epigeii 

Проанализированы флористический состав, экология и распространение 
сообществ разнотравно-злаковых низинных лугов с участием солевыносливых 
видов, описанных на юге лесной зоны центрального сектора Западно- 
Сибирской равнины. Определено их место на градиентах увлажнения 
и богатства-засоленности почв; рассчитаны экологические спектры 
ценофлоры. Дана синтаксономическая интерпретация этих сообществ, 
которые рассматриваются в ранге новой для науки ассоциации Cirsio cani–
Calamagrostietum epigeii в составе союза Deschampsion cespitosae, порядка 
Molinietalia класса Molinio–Arrhenatheretea. Показана специфика описанной 
ассоциации по сравнению с ранее известными. Установлено, что луга ассоциации 
представляют собой коренные сообщества подтаежной и лесостепной подзон, 
являющиеся характерным элементом растительного покрова полугидроморфных 
ландшафтов. В их составе встречается молиния голубая – европейский 
луговой вид, находящийся в Западной Сибири на восточном пределе своего 
распространения. 

Ключевые слова: низинные луга; флористическая классификация; порядок 
Molinietalia; подтаежная подзона; Западно-Сибирская равнина. 

Введение

Подтаежная подзона Западной Сибири представляет уникальное ланд-
шафтное образование, не имеющее аналогов ни в европейской части России, 
ни в регионах Средней и Восточной Сибири. Своеобразие растительного 
покрова подтаежных ландшафтов в первую очередь определяется господ-
ством коренных мелколиственных травяных лесов, в то время как в дру-
гих лесных регионах мелколиственные (преимущественно березовые) леса 
являются производными на месте светлохвойных и темнохвойных лесов. 
Характерной чертой подтаежных территорий Западной Сибири является 
широкое распространение переувлажненных ландшафтов, что объясняется 
равнинным характером и слабым дренажем водораздельных пространств. 
В условиях повсеместной заболоченности обычным компонентом расти-
тельного покрова выступают коренные низинные луга.

До настоящего времени растительность подтаежной подзоны остает-
ся слабо охарактеризованной в геоботанической литературе, что связано с 
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труднодоступностью большей части районов, их меньшей хозяйственной 
значимостью в сравнении с расположенными южнее сельскохозяйственны-
ми регионами лесостепной и степной зон, а также и с северными таежными 
территориями – центрами заготовки древесины и добычи нефти. В период 
интенсивного сельскохозяйственного освоения юга Западной Сибири ко-
ренная растительность претерпела значительные изменения. В связи с этим 
актуально изучение современного состояния экосистем подтаежной подзо-
ны, а одной из первоочередных задач является выявление и характеристика 
компонентов естественной растительности, в том числе и низинных лугов.

Материалы и методики исследования

Район экспедиционных исследований охватил подтаежную и лесостеп-
ную подзоны Западной-Сибирской равнины: Тобол-Иртышское и Обь-
Иртышкое междуречья. Зональный комплекс растительности здесь фор-
мируют березовые и осиново-березовые травяные леса (класс Brachypodio 
pinnati–Betuletea Ermakov, Korolyuk et Lashchinsky 1991) и гликофитные 
луга (класс Molinio–Arrhenatheretea R. Tx. 1937). Значительная часть лу-
говых сообществ (порядок Arrhenatheretalia R. Tx. 1931) являются произ-
водными, сформировавшимися на вырубках, впоследствии распаханных 
или использовавшихся как постоянные сенокосы. В последние десятилетия 
площади вторичных лугов заметно сокращаются, так как многие пахот-
ные угодья и сенокосы заброшены и зарастают деревьями и кустарниками. 
Можно предполагать, что в ближайшем будущем вторичные суходольные 
луга сохранятся лишь вблизи населенных пунктов. Элементом подтаежных 
ландшафтов являются лесные луга порядка Carici macrourae–Crepidetalia 
sibiricae Ermakov et al. 1999, представляющие собой стадию естественной 
динамики лесной растительности, а также гликофитные луга, развивающи-
еся на полугидроморфных почвах по периферии заболоченных массивов. 
Последний тип сообществ относится к порядку Molinietalia W. Koch 1926. 

Характерной особенностью подтаежной подзоны, а в гораздо большей 
степени лесостепной подзоны, является сочетание процессов заболачивания 
с засолением верхних горизонтов почвы [1–3]. Б.Н. Городков в «Трудах по-
чвенно-ботанических экспедиций» [1] само по себе существование подта-
ежной подзоны в растительном покрове Западной Сибири связывает с засо-
лением почв, которого не выносят хвойные деревья. Характеризуя луговую 
растительность подтайги, он пишет, что естественные безлесные простран-
ства на водоразделах, встречающиеся фрагментарно, представлены сообще-
ствами заболоченных и засоленных лугов. Заболоченные луга без заметного 
засоления еще более редки и локализованы в узком диапазоне условий – в 
переходной полосе между заболоченными березовыми лесами и засоленны-
ми лугами. Кроме этого упоминания об оригинальных сообществах слабо 
засоленных заболоченных лугов на Тобол-Иртышском междуречье, никаких 
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сведений о них в литературе обнаружить не удалось. В ходе экспедицион-
ных исследований в этом районе нами были обнаружены сообщества раз-
нотравно-злаковых низинных лугов с участием солевыносливых растений, 
о которых, вероятнее всего, и писал Б.Н. Городков. Задачей данной работы 
является описание и синтаксономическая интерпретация данного типа со-
обществ.

Материал собран в 2012 г. на территории Тюменской, Омской и Новоси-
бирской областей. Геоботанические описания выполнялись на площадках в 
100 м². Для обработки материалов использовалась программа IBIS [4]. Дан-
ные по проективному покрытию видов представлены следующей шкалой 
(%): + – менее 1; 1 – 1–4; 2 – 5–9; 3 – 10–24; 4 – 25–49; 5 – 50–74; 6 – 75–100. 
Латинские названия видов даны по «Конспекту флоры Сибири» [5]. Номен-
клатура синтаксонов приведена в соответствии с «Международным кодек-
сом фитосоциологической номенклатуры» [6]. 

Результаты исследования и обсуждение

На первом этапе из базы данных были отобраны 83 описания, представ-
ляющие низинные луга. Первым критерием выбора описаний было активное 
участие в их сложении широко распространенных луговых видов: Achillea 
millefolium, Agrostis gigantea, Alopecurus pratensis, Amoria repens, Bromopsis 
inermis, Carum carvi, Dactylis glomerata, Elytrigia repens, Festuca pratensis, 
F. rubra, Galium boreale, Geranium pratense, Lathyrus pratensis, Leucanthe-
mum vulgare, Phleum pratense, Pimpinella saxifraga, Plantago major, P. me-
dia, Poa trivialis, Prunella vulgaris, Ranunculus acris, Stellaria graminea. Вто-
рым критерием была представленность лугово-болотных растений: Allium 
angulosum, Deschampsia cespitosa, Filipendula ulmaria, Galium palustre, 
Galium uliginosum, Lathyrus palustris, Lysimachia vulgaris, Mentha arvensis, 
Poa palustris, Potentilla anserina, Ranunculus repens, Stellaria palustris, 
Veronica longifolia. После этого была составлена валовая таблица описа-
ний низинных лугов и проведена ее обработка с применением программы 
TWINSPAN [7]. Среди прочих низинных лугов хорошо обособилась группа 
описаний, в частности, диагностирующаяся растениями, активными в со-
обществах солончаковатых и болотно-солончаковых лугов, относящихся к 
классу Scorzonero-Juncetea Golub 2001: Cenolophium denudatum и Artemisia 
laciniata. Для дальнейшей характеристики данного типа сообществ нами 
было отобрано 18 описаний. 

В схеме DCA-ординации всей выборки описаний низинных лугов выде-
ленная группа занимает вполне определенное место (рис. 1). На второй оси, 
которая может быть проинтерпретирована как градиент богатства-засолен-
ности почвы, ценозы занимают крайнее положение. Исключение составляет 
лишь описание mr12-111, заметно отстоящее от группы. 
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Рис. 1. Схема DCA-ординации луговых сообществ: 1 – описания с участием видов 
солончаковатых и болотно-солончаковых лугов; 2 – описания низинных лугов /

Fig. 1. DCA-ordination of meadow communities: 1 - relevés with species 
of saline and wet saline meadows; 2 - relevés of lowland meadows

Рис. 2. Схема ординации луговых сообществ на градиентах увлажнения и 
богатства-засоленности почв: 1 – описания с участием видов солончаковатых 

и болотно-солончаковых лугов; 2 – описания низинных лугов /
Fig. 2. Ordination of meadow communities on gradients of moisture and soil richness-salinity: 

1 - relevés with species of saline and wet saline meadows; 2 - relevés of lowland meadows
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Это объясняется исключительным видовым разнообразием данного луга 
(61 вид) и включением в его состав большого блока лугово-лесных видов. 
Ординация описаний с использованием экологических шкал растений по-
казывает близкие результаты (рис. 2): положение анализируемой группы в 
более засоленных условиях (более 12-й ступени) и переходный характер 
описания mr12-111. По отношению к увлажнению выделенная группа не от-
деляется от других сообществ низинных лугов.

Выделившаяся группа представляет разнотравно-злаковые низинные 
луга, описанные с территории Тюменской, Омской и Новосибирской обла-
стей. Сообщества чаще всего располагаются по периферии сырых осиново-
березовых колков, иногда формируют микропояс между суходольными луга-
ми и травяными болотами. Нередко контуры низинных лугов контактируют 
с солончаковатыми бескильницевыми и ячменевыми лугами. Встречаются 
данные сообщества и в долинах небольших рек. Травостой густой, высокий 
(до 90–110 см), хорошо разделен на два подъяруса. В верхнем доминиру-
ют Calamagrostis epigeios, Brachypodium pinnatum или Filipendula ulmaria, 
реже (в бассейне р. Вагай) – Molinia caerulea, а в нижнем – Carex cespitosa. 
Иногда клоны Potentilla anserina образуют третий, приземный, ярус. Общее 
проективное покрытие травостоя составляет 80–100%, видовое богатство 
сообществ – 41 вид на 100 м² при варьировании от 26 до 61 вида. 

Как и большая часть травяных сообществ Западной Сибири, описываемые 
луга обычно представляют полидоминантные ценозы. Лишь в 5 из 18 опи-
саний имелся явно выраженный доминант: в трех случаях Calamagrostis 
epigeios, и по одному – Poa angustifolia и Molinia caerulea. В 13 ценозах 
содоминировали от 2 до 6 видов растений, причем зачастую имели близкое 
обилие. 23 вида были отмечены хотя бы в одном из 18 описаний с покры-
тием 10% и более. Усредненный «портрет» описания можно вывести из по-
казателей активности видов. Активность вычислялась как корень из произ-
ведения встречаемости вида на его среднее проективное покрытие. Самым 
активным растением выступает Calamagrostis epigeios (активность равна 
40), при высокой встречаемости его покрытие в среднем составляет 20%, 
достигая 80% в монодоминантных вейниковых вариантах. Менее активны 
Thalictrum simplex и Poa angustifolia (активность 25 и 24), при стопроцент-
ной встречаемости их среднее покрытие составляет 6%. Еще 20 потенциаль-
ных доминантов и содоминантов имеют активность от 5 до 15 (упорядочены 
в порядке уменьшения активности): Cirsium canum, Filipendula ulmaria, Fe-
stuca pratensis, Inula salicina, Agrostis gigantea, Vicia cracca, Galium boreale, 
Elytrigia repens, Lathyrus pratensis, Brachypodium pinnatum, Molinia caerulea, 
Sonchus arvensis, Sanguisorba officinalis, Artemisia laciniata, Potentilla anseri-
na, Festuca rubra, Geranium pratense, Jacobaea erucifolia, Bromopsis inermis, 
Pimpinella saxifraga. 

Блок высококонстантных видов сложен несколькими группами. В одну 
из них входят виды сырых лугов и травяных болот (Carex cespitosa, Angelica 
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palustris, Ptarmica salicifolia, Lysimacha vulgaris и Sanguisorba officinalis), 
индицирующие избыточное увлажнение местообитаний, в другую – виды, 
свидетельствующие о наличии слабого засоления (Cirsium canum, Artemisia 
laciniata, Cenolophium denudatum). В сообществах достаточно полно пред-
ставлены блоки луговых и лугово-лесных видов. 

Экологический спектр ценофлоры по отношению к фактору увлажнения 
имеет четко выраженную колоколообразную форму с максимумом видов 
в группе эумезофитов, что в целом отражает луговую природу сообществ 
(табл. 1). Обращает на себя внимание значительная широта экологического 
спектра и связанная с этим экологическая неоднородность флористическо-
го состава, отражающаяся в сосуществовании ксерофитных и гигрофитных 
видов. Это в первую очередь определяется значительным динамизмом ги-
дрологического режима местообитаний и их непосредственным контактом 
с ценозами остепненных солонцеватых лугов и травяных болот. Аналогич-
ную структуру имеет и экологический спектр ценофлоры по отношению к 
фактору богатства-засоленности почв. Основу ее формируют эутрофные 
виды. Существование же периодов, когда верхние горизонты почвы иссу-
шаются и в них происходит концентрация растворимых солей, определяет 
присутствие в составе лугов галофитных растений. 

Т а  б л и ц а   1   /   T a  b  l  e   1
Экологические спектры ценофлоры по отношению к увлажнению 

и богатству-засоленности почв /
Ecological spectra of coenoflora in relation to moisture and richness–salinity of soils

Экологическая группа / 
Ecological group 

Число видов /
Number of species

Доля в спектре (%) / 
Share in spectrum (%)

Эуксерофиты / Euxerophytes 1 0,7
Гипоксерофиты / Hypoxerophytes 3 2,1
Гемиксерофиты / Hemixerophytes 13 9,3
Ксеромезофиты / Xeromesophytes 38 27,1
Эумезофиты / Eumesophytes 50 35,7
Гигромезофиты / Hygromesophytes 24 17,1
Гемигигрофиты / Hemihygrophytes 4 2,9
Гипогигрофиты / Hypohygrophytes 7 5,0
ИТОГО / TOTAL 140 100,0
Мезоолиготрофы / Mesooligotrophs 4 2,9
Мезотрофы / Mesotrophs 15 10,7
Мезоэутрофы / Mesoeutrophs 83 59,3
Эутрофы / Eutrophs 24 17,1
Гипогалофиты / Hypohalophytes 11 7,9
Мезогалофиты / Mesohalophytes 2 1,4
Ортогалофиты / Orthohalophytes 1 0,7
ИТОГО / TOTAL 140 100,0
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Синтаксономическая интерпретация описанных сообществ на уров-
не класса и порядка не вызывает затруднений – они относятся к луговому 
классу Molinio–Arrhenatheretea и порядку Molinietalia, объединяющему 
низинные гликофитные луга на минеральных почвах, распространенные 
преимущественно на юге лесной зоны Западной и Средней Сибири, а также 
в предгорьях Алтае-Саянской горной области [8–10]. Из многочисленных 
союзов, описанных в составе порядка Molinietalia, наиболее близок к опи-
сываемым нами сообществам союз Deschampsion cespitosae Horvatić 1930, 
объединяющий относительно сухие варианты низинных лугов. Союз диа-
гностируется преимущественно видами порядка. Так, его диагностическая 
комбинация для территории Чешской Республики [11] содержит всего лишь 
три вида, из которых первые два постоянны в описываемой нами ассоциа-
ции: Festuca pratensis, Kadenia dubia, Alopecurus pratensis. 

Ассоциация Cirsio cani–Calamagrostietum epigeii ass. nov. hoc loco.
Номенклатурный тип (holotypus) ассоциации: табл. 2, оп. 1, полевой но-

мер описания – mr12-127.
Диагностические виды: Angelica palustris, Artemisia laciniata, Cenolophium 

denudatum, Cirsium canum, Festuca rubra, Jacobaea erucifolia. 
Локалитеты описаний: оп. № 1–3 Омская обл., Колосовский р-н, между 

с. Дубрава и с. Вишневое, 14.07.12. Авторы: оп. № 1 М.П. Тищенко, оп. № 2, 
3 А.Ю. Королюк; оп. № 4–6, 10–14, 17, 18 Тюменская обл., Омутинский р-н, 
севернее с. Окуневское, 18.07.12. Авторы: оп. № 4, 5 А.Ю. Королюк, оп. № 6 
Н.И. Макунина; оп. № 10–14, 17, 18 М.П. Тищенко; оп. № 7, 8 Омская обл., 
Колосовский р-н, на юг от с. Вишневое. 12.07.12. Автор М.П. Тищенко; оп. 
№ 9 Омская обл., Тюкалинский р-н, окр. с. Черноусово, 15.07.12. Автор 
М.П. Тищенко; оп. № 15, 16 Новосибирская обл., Чулымский р-н, 12 км к 
северо-востоку от с. Большеникольское, 23.07.12. Автор М.П. Тищенко. 

Localities of relevés: rel. № 1–3 Omsk oblast, Kolosovskoe district, between 
v. Dubrava and v. Vishnyovoe, 14.07.12. Authors: rel. № 1 M.P. Tishchenko, rel. 
№ 2, 3 A.Yu. Korolyuk; rel. № 4–6, 10–14, 17, 18 Tyumen oblast, Omutinskoe 
district, north of v. Okunyovskoe, 18.07.12. Authors: rel. № 4, 5 A.Yu. Korolyuk; 
rel. № 6 N.I. Makunina; rel. № 10–14, 17, 18 M.P. Tishchenko; rel. № 7, 8 Omsk 
oblast, Kolosovskoe district, south of v. Vishnyovoe. 12.07.12. Author M.P. Tish-
chenko; rel. № 9 Omsk oblast, Tyukalinsk district, environs of v. Chernousovo, 
15.07.12. Author M.P. Tishchenko; rel. № 15, 16 Novosibirsk oblast, Chulym dis-
trict, 12 km north-east of v. Bol’shenikol’skoe, 23.07.12. Author M.P. Tishchenko. 

Ассоциация объединяет луга на влажных слабозасоленных почвах. Ареал ее 
охватывает подтаежную и лесостепную подзоны центрального сектора Запад-
но-Сибирской равнины, характеризующегося широким развитием гидроморф-
ных ландшафтов в условиях равнинного рельефа и слабой дренированности. 

В системе эколого-фитоценотической классификации эти луга наиболее 
близки к формации вейниковых низинных лугов, выделенной Н.В. Логутен-
ко [8] в лесостепи Обь-Иртышского междуречья. 

А.Ю. Королюк, М.П. Тищенко
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Из ассоциаций, описанных в рамках эколого-флористической класси-
фикации, описываемые низинные луга близки к ассоциации Poo palustris-
Caricetum distichae Korolyuk in Korolyuk et Kiprijanova 1998, объединяющей 
болотно-солончаковые лисохвостово-осоковые (Carex disticha, Alopecurus 
arundinaceus) луга лесостепной подзоны Западной Сибири. По флористиче-
скому составу выделенная нами асоциация проявляет некоторое сходство с 
ассоциациями Hordeo brevisubulati–Festucetum pratensis и Veronico longifo-
liae–Festucetum pratensis, описанными в предгорьях Алтае-Саянской горной 
области [10], и Cirsio esculenti–Molinietum caeruleae Grigorjev et al. 2002 с 
Южного Урала [12]. Исследованные нами сообщества отличаются наличием 
видов, индицирующих слабое засоление почв (Cirsium canum, Artemisia la-
ciniata, Cenolophium denudatum, Galatella biflora, Plantago maxima), заметной 
ролью лугово-лесных видов порядка Carici macrourae–Crepidetalia sibiricae 
и отсутствием диагностического вида союза Alopecurus pratensis. 

Интересная особенность флористического состава описанной нами ас-
социации – нахождение в его составе характерного элемента европейских 
влажных лугов, давших название порядку Molinietalia, – Molinia caerulea 
(молинии голубой). Основная часть ареала молинии охватывает бореальную 
зону Европы. В Западной Сибири местонахождения вида отмечены в Кур-
ганской, южной части Тюменской и на западе Омской области [13]. Таким 
образом, на территории Тобол-Иртышского междуречья вид находится на 
восточной границе своего ареала. 

Проведенные нами ранее исследования показали, что по отношению к 
увлажнению M. caerulea может быть охарактеризована как гигромезофит – 
ее оптимум лежит на 63-й ступени увлажнения, амплитуда на этом градиенте 
достаточно узка – от 60-й до 68-й ступени. Она встречается в местообитани-
ях с переменным в течение вегетационного сезона уровнем грунтовых вод, 
но не выносит застойного увлажнения и недостатка влаги. По отношению к 
богатству-засоленности почв молиния занимает отрезок от 11-й до13-й сту-
пени и ведет себя как гликофит: она выносит лишь слабое засоление на фоне 
относительно высокого увлажнения, что соответствует местообитаниям сы-
рых лугов по окраинам болотных массивов. Показатели отношения молинии 
к фактору увлажнения в целом соответствуют данным, приводимым в реги-
ональных экологических шкалах растений [14–18]. Однако амплитуда вида 
на градиенте богатства-засоленности почвы на восточном пределе его рас-
пространения значительно сужена по сравнению с основной частью ареала. 

Так, на территории Тобол-Иртышского междуречья молиния встречается 
в подтаежной подзоне и не характерна для солонцеватых и солончаковатых 
лугов. А немного западнее, в Башкирии, описана ассоциация Cirsio esculen-
ti–Molinietum caeruleae, представляющая солончаковатые луга с доминиро-
ванием молинии, распространенные в степной зоне и отнесенные авторами 
к классу Asteretea tripolium Westhoff et Beeftink in Beeftink 1962 [12]. Эта 
ассоциация существенно отличается от выделенной нами, поскольку со-
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общества, развиваясь в более ксерофитных условиях и на более засоленных 
почвах, не содержат в своем составе видов лесной флоры, а блок луговых 
видов класса Molinio–Arrhenatheretea значительно обеднен. 

Сравнение флористического состава западносибирской ассоциации Cir-
sio cani–Calamagrostietum epigeii с ассоциациями центральноевропейских 
лугов союза Molinion caeruleae Koch 1926 [19–21] показало наличие боль-
шого блока общих видов (Galium boreale, Sanguisorba officinalis, Agrostis gi-
gantea, Festuca rubra, F. pratensis, Filipendula ulmaria, Lysimachia vulgaris, 
Phleum pratense, Lathyrus pratensis, Potentilla anserina, Salix cinerea, Veronica 
longifolia, Trifolium pratense, Galium uliginosum, Inula salicina, Achillea mille-
folium, Vicia cracca, Cirsium canum, Ptarmica cartilaginea, Calamagrostis epi-
geios и др.), что объясняется сходством режима увлажнения местообитаний. 
Однако разница эдафических условий придает специфику западносибир-
ским сообществам, где присутствует группа видов, устойчивых к слабому 
и умеренному засолению почв: Cenolophium denudatum, Melampirum crista-
tum, Galatella biflora, Plantago maxima и др. 

Из других особенностей флористического состава сообществ описанной 
нами ассоциации можно отметить высокое постоянство синантропных ви-
дов класса Chenopodietea Br.-Bl. 1952 em. Lohin., J. et R. Tx. 1961 ex Matusz. 
1962 (Cirsium setosum и Sonchus arvensis). Это обусловлено сильной антро-
погенной трансформацией растительного покрова подтайги и северной ле-
состепи, связанной с распашкой обширных водораздельных пространств, 
откуда синантропные виды проникают во все луговые фитоценозы, неза-
висимо от их генезиса. Кроме того, в составе сообществ единично встреча-
ются виды остепненных лугов, обычные для лесостепи (Galium ruthenicum, 
Fragaria viridis, Phlomoides tuberosa). Вероятно, их присутствие связано 
со спецификой экологических режимов местообитаний слабозасоленных 
влажных лугов – наличием в течение вегетационного сезона коротких пери-
одов иссушения почв. 

 
Заключение

Таким образом, анализ массива геоботанических описаний, представля-
ющих фитоценотическое разнообразие лугов южной части Западно-Сибир-
ской равнины, позволил выделить своеобразный тип сообществ, представ-
ляющих разнотравно-злаковые низинные луга с участием солевыносливых 
видов растений. Данные сообщества были описаны в ранге новой ассоциа-
ции Cirsio cani–Calamagrostietum epigeii, относящейся к союзу Deschamp-
sion cespitosae, порядку Molinietalia класса Molinio–Arrhenatheretea. Ас-
социация представляет коренные луга подтаежной и лесостепной подзон, 
являющиеся характерным элементом растительного покрова полугидро-
морфных ландшафтов. В составе ассоциации принимает участие молиния 
голубая – европейский луговой вид, в пределах Тобол-Иртышского между-
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речья находящийся на восточном пределе своего ареала. Наряду с коренным 
характером ценозов это определяет высокую природоохранную значимость 
описанных нами сообществ. 
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New association of the West Siberian lowland meadows 
Cirsio cani–Calamagrostietum epigeii 

The wide spreading of semihydromorphic landscapes is a characteristic feature of 
the West Siberian subtaiga subzone. It is explained by a plain relief and poor draining 
of watersheds. Considerable anthropogenic transformation of the territory makes the 
study of contemporary state of ecosystems and preserved components of original 
vegetation topical. We carried out field studies in the central sector of the West Siberian 
plain: on the Tobol-Irtysh and the Ob-Irtysh watersheds. In the course of these studies, 
we discovered original communities of primary lowland meadows with salt-tolerant 
plants. Such communities usually occur near wet aspen-birch forests but sometimes 
form a vegetation belt between watershed meadows and herb mires. They often contact 
with saline meadows. Our task was description and syntaxonomic interpretation of 
these communities. By means of direct ordination and DCA-ordination, we showed 
that the studied group of meadows occurs in more salty habitats (more than 12 stages) 
in comparison with other lowland meadows but it is not separated on the gradient of 
moisture. The described communities commonly represent polydominant phytocenoses 
where codominate Calamagrostis epigeios, Brachypodium pinnatum, Filipendula 
ulmaria and rarely (in the Vagay river basin) - Molinia caerulea. Calamagrostis 
epigeios has the highest activity: its constancy is 78% and the cover averages 20% up 
to 80% in monodominant variants. The floristic composition always contains species 
of wet meadows and eutrophic mires, which indicates excessive moisture of habitats 
and species implying weak salt soils. Groups of meadow and meadow-forest species 
are represented completely enough as well as meadow-steppe and synanthropic plants. 
The ecological spectrum of coenoflora in relation to moisture has expressly bell-form 
with maximum of eumesophytes in the group that indicates the meadow character 
of communities. A considerable width of ecological spectrum is connected with 
ecological heterogeneity of floristic composition which manifests itself in coexistence 
of xerophyte and hygrophyte species. The ecological spectrum of coenoflora in relation 
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to richness–salinity has a similar structure. Its basis is formed by eutrophic species. 
The floristic list of meadows contains halophyte species, their appearance is connected 
with periods of drying up of upper soil horizons when the concentration of soluble 
salts rises. According to a phytosociological classification, these communities were 
identified as a new association Cirsio cani–Calamagrostietum epigeii from alliance 
Deschampsion cespitosae, order Molinietalia, class Molinio–Arrhenatheretea. The 
described association contains a considerable bloc of species common with meadow 
associations of alliance Molinion caeruleae from Central Europe since their habitats 
have the same regime of moistening. But, because of peculiarities of edaphic conditions, 
the communities from West Siberia contain a group of halo-tolerant species which 
are not typical of European wet meadows. We found blue moor (Molinia caerulea) – 
European meadow species which has the east limit of distribution in West Siberia in 
the communities of the association. It also determines a primary native character of 
phytocoenosis high nature-protection signification of the described communities. 

The article contains 2 figures, 2 tables, 21 ref.
Keywords: lowland meadows; phytosociological classification; order Molinietalia; 

subtaiga subzone; West Siberian Plane. 
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Закономерности распространения экдистероидов 
в растениях секции Otites Otth рода 

Silene L.: хемотаксономический подход 

Проведено сравнение различных систематик секции Otites Otth, описанных 
в отечественной и зарубежной литературе. Показано, что в настоящее время 
нет единого взгляда на классификацию видов как в отдельных секциях, так и 
в роде Silene L. в целом. Рассмотрена тенденция выделения секции Otites в 
род Otites Adans. Приведены результаты хематаксономического изучения 
некоторых видов секции Otites рода Silene L. Проанализирован экдистероидный 
профиль Silene colpophylla Wrigley, полученный с помощью методов ВЭЖХ и 
ВЭЖХ/МС. Выделены и идентифицированы мажорные экдистероиды вида 
(20-гидроксиэкдизон, полиподин В, экдизон, 2-дезоксиэкдизон, 2-дезокси-20-
гидроксиэкдизон, интегристерон А). Выявлены основные закономерности 
распространения экдистероидов, характерные для некоторых видов секции 
Otites (Silene sendtneri Boiss., Silene roemeri Friv., Silene otites Wibel., Silene 
pseudotites Besser. ex Reichenb, Silene colpophylla.). Рассмотрена закономерность 
распределения различных 26-оксипроизводных экдистероидов в некоторых видах 
рода Silene. Показана возможность применения фитоэкдистероидов в качестве 
таксономических маркеров. 

Ключевые слова: экдистероиды; хемосистематика; род Silene; Silene 
colpophylla; гвоздичные; Otites Otth.

Введение 

Виды рода Silene L. (Caryophyllaceae) – cмолевки – являются сверхконцен-
траторами биологически активных соединений (БАВ), таких как фенилпропа-
ноиды, тритерпеновые сапонины, экдистероиды [1]. Смолевки используются 
в народной медицине и сельском хозяйстве, являются перспективными источ-
никами БАВ для получения фитопрепаратов разнообразного физиологиче-
ского действия [2]. Многие виды Silene успешно адаптируются к различным 
климатическим условиям с сохранением способности к биосинтезу БАВ [3]. 

Мнения разных авторов о количестве и составе секций крупнейшего рода 
Silene расходятся. В настоящее время род насчитывает, по некоторым оцен-
кам, до 700 видов [4]. В состав рода одними авторами были внесены такие 
рода, как Melandrium Roehl [5], другими – Lychnis L., Cucubalus L. [4]. Главной 
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причиной разногласий по этому вопросу, по всей вероятности, являются есте-
ственный полиморфизм рода, наличие гибридов близкородственных видов, 
сложная система внутренней классификации, включающая неоднозначную 
систему подродов, секций и подсекций. Зачастую причиной такого внутрен-
него деления является отсутствие хотя бы одного признака, позволяющего с 
уверенностью провести границу между близкими секциями или родами. 

Для решения возникших проблем систематики недостаточно примене-
ния только эколого-географических и анатомо-морфологических критериев, 
необходим комплексный подход, включающий наряду с указанными крите-
риями и биохимические, молекулярно-генетические характеристики видов. 
В настоящее время исследователи часто привлекают хемосистематику при 
решении спорных вопросов о статусе некоторых видов. Такая потребность 
возникла при изучении многочисленного рода Silene, поскольку его систе-
матика довольно сложная и нечеткая. В ряде работ доказана возможность 
применения анализа содержания вторичных метаболитов (флавоноидов, три-
терпеновых сапонинов) [6, 7] для решения спорных вопросов в отношении 
статуса как отдельных видов, так и близкородственных секций, родов. Ранее 
на примере секции Sclerocalycinaе рода Silene было показано, что экдистеро-
иды могут быть использованы в качестве хемотаксономических маркеров [8].

В данной работе рассмотрена одна из наиболее спорных секций рода Si-
lene – Otites Otth. Спорадическое распространение видов секции обусловли-
вает образование полиморфных форм и гибридов между близкородственны-
ми видами. Это в значительной мере затрудняет и усложняет систематику 
рода Silene в целом.

Целью работы является хемотаксономическое изучение некоторых видов 
секции Otites рода Silene и сравнение их экдистероидного состава.

Материалы и методики исследования

В качестве объектов исследования использованы следующие виды Silene, 
культивируемые в Сибирском ботаническом саду: Silene colpophylla Wrigley, 
Silene sendtneri Boiss., Silene roemeri Friv., Silene otites Wibel., Silene pseudo-
tites Besser. ex Reichenb.

S. colpophylla – эндемик, произрастающий в юго-восточной части Фран-
ции и на сопредельных территориях. Семена растений получены из бо-
танического сада Парижа (Muséum National ďHistoire Naturelle, France). 
Культивируются в Сибирском ботаническом саду ТГУ (г. Томск) с 2009 г. 
В условиях Западной Сибири ведет себя как двулетнее травянистое растение 
с прямостоящими стеблями. Высота надземной части 70–90 см.

S. sendtneri – эндемик восточной части Балканского полуострова. Семе-
на растений получены из ботанического сада Галле (Botanischer Garten der 
Martin-Luther-Universitat Halle-Wittenberg, Germany). Культивируются в Си-
бирском ботаническом саду ТГУ (г. Томск) с 1994 г. В условиях Западной 
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Сибири ведет себя как многолетнее травянистое растение с прямостоящими 
стеблями. Высота надземной части 40–60 см.

S. roemeri – эндемик Балканских гор, произрастающий в центральной и 
северной части Италии. Семена растений получены из ботанического сада 
Берлина (Botanische Garten Berlin-Dahlem, Germany). Культивируются в Си-
бирском ботаническом саду с 1994 г. В условиях Западной Сибири ведет 
себя как многолетнее травянистое растение с прямостоящими стеблями. 
Высота надземной части 40–60 см.

S. otites – широко распространенный вид в центральной и восточной Ев-
ропе. Семена растений получены из ботанического сада Берлина (Botanische 
Garten Berlin-Dahlem, Germany). Культивируются в Сибирском ботаниче-
ском саду с 1997 г. В условиях Западной Сибири ведет себя как двулетнее 
травянистое растение с прямостоящими стеблями. Высота надземной части 
30–50 см.

S. pseudotites – вид, произрастающий в северной Италии и на северо-
востоке Франции. Семена растений получены из ботанического сада Нан-
си (Conservatoire and Jardin Botaniques de Nancy, France). Культивируются в 
Сибирском ботаническом саду с 1997 г. В условиях Западной Сибири ведет 
себя как двулетнее травянистое растение с прямостоящими стеблями. Высо-
та надземной части 30–50 см.

Растения всех указанных видов проходят весь вегетативный цикл: на 
первом году жизни достигают виргинильной стадии развития, а на втором – 
генеративной. В конце второго года формируются полноценные семена. 
Цветение начинается во второй половине июня – начале июля и заканчива-
ется в начале августа. 

Извлечение экдистероидов из S. colpophylla, S. sendtneri, S. roemeri про-
водили исчерпывающей экстракцией измельченного воздушно-сухого сырья 
(масса 180,0; 24,5; 46,0 г соответственно) 70%-ным этанолом при нагрева-
нии до 55°С. Этанольный экстракт концентрировали под вакуумом при тем-
пературе 40°С вследствие лабильности стероидных соединений. Концен-
трированный остаток разбавляли водой в соотношении 1:5 и очищали от 
липофильных веществ однократной экстракцией н-гексаном. Экдистероиды 
из очищенного экстракта многократно извлекали н-бутанолом. Объединен-
ные бутанольные фракции исследуемых видов концентрировали до смолоо-
бразного состояния (масса 20,7; 3,6; 5,7 г соответственно). 

Концентрированный остаток экстракта S. colpophylla растворяли в систе-
ме растворителей хлороформ – этанол (9:1). Далее хлороформно-этаноль-
ную фракцию бутанольного экстракта (далее сумма экдистероидов) нано-
сили на силикагель марки КСКГ (ХромАналит, Россия) с размером частиц 
0,10–0,16 мм и подвергали многократному хроматографическому разделе-
нию на колонках. В качестве элюентов использовали системы растворите-
лей: хлороформ – этанол с увеличением полярности от 15:1 до 1:1. Послед-
ние фракции были получены при промывании колонки 70%-ным этанолом.

Закономерности распространения экдистероидов
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Контроль полученных фракций осуществляли с помощью тонкослойной 
хроматографии (ТСХ) на пластинках «Sorbfil UV 254» (Imid Ltd., Россия). 
Индивидуальные соединения перекристаллизовывали из системы раствори-
телей этилацетат – этанол в соотношении 7:1 и 5:1.

Анализ с помощью высокоэффективной жидкостной хроматографии 
(ВЭЖХ) выполнен на жидкостном хроматографе «Agilent 1100» (Agilent 
Technology Inc., USA) с диодно-матричным детектором. Хроматографиче-
ская колонка ZORBAX Eclipse XDB C8; 4,6×150 мм, размер зерна сорбента 
5 мкм. Градиентное элюирование вели системой растворителей метанол – 
0,1% трифторуксусная кислота от 2 до 100% метанола; скорость элюирова-
ния 0,8 мл/мин. Аналитическая длина волны λmax = 254 нм для регистрации 
фитоэкдистероидов.

ВЭЖХ/МС анализ проводили на жидкостном хроматографе «Agilent 
1200» (Agilent Technology Inc., USA) с диодно-матричным детектором и ги-
бридным квадруполь-времяпролетным масс-спектрометром micrOTOF-Q 
(Bruker Daltonics, USA). Колонка: Zorbax SB-C18; 2,1×250 мм. Элюент: 2% 
HCOOH-CH3OH (линейный градиент содержания ACN от 10 до 90% с 0-й 
до 20-й минуты). Скорость потока: 0,2 мл/мин. Рабочие параметры масс-
детектирования: химическая ионизация и электростатическое распыление 
при атмосферном давлении (APCI pos. и API-ES); сканирование положи-
тельных и отрицательных ионов в диапазоне m/z = 100–3 000; поток газа-
осушителя (азот): 4 л/мин, температура 220°С. 

Данные об экдистероидном составе S. otites, S. рseudotites взяты из лите-
ратурных источников [15, 17].

Результаты исследования и обсуждение

Секция Otites наиболее близка двум родственным секциям – Holopetalae 
Schischk. и Balcanosilene Šourková, которые объединяют с секцией Otites в 
подрод Otites Peterm. [5, 9–13]. Все виды трех данных секций имеют одина-
ковое строение лепестка и очень близкое строение соцветий [14]. В табл. 1 
приведены некоторые виды секции Otites согласно классификации, указан-
ной авторами [5, 9–14]. 

Исследователи рода Silene неоднозначно проводят границу между секци-
ями. Это хорошо видно на примере S. sibirica (L.) Pers., которую различные 
авторы относят как к секции Otites, так и к секции Holopetalae Schischk. 
ex Chowdhuri. Во «Flora Europaea» [5] этот вид отнесен к секции Otites, а 
в обзоре, представленном Д.Л. Белкиным [9], – к Holopetalae. Во «Флоре 
Восточной Европы» S. sibirica указана как O. sibirica (L.) Raf., в обзоре 
Г.А. Лазькова [14] – как S. holopetala Ledeb. 

Интересна также тенденция, прослеживающаяся в современной лите-
ратуре, по выделению секции Otites из рода Silene и присоединению ее к 
роду Otites Adans (ушанки). Из табл. 1 видно, что одни авторы признают как 
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синонимичные разные виды смолевок и расходятся во мнениях по поводу 
классификации указанной секции, в то время как другие [10–12] относят 
их к роду Otites. Так, S. borysthenica, S. sibirica и др. приводятся во «Flora 
Europaea» как смолевки, тогда как во «Флоре Сибири», а также во «Флоре 
Восточной Европы» эти же виды приведены как ушанки [5, 10, 11]. 

Достаточно часто встречаются расхождения и в выделении отдельных 
подвидов или внесении их в состав других видов смолевок. Во «Флоре Вос-
точной Европы» O. sibirica subsp. Kleopovii Tzvel вынесен как отдельный 
подвид O. sibiricа, в то время как в других источниках он не упоминается. 
Во «Flora Europaea» S. chersonensis (Zapal) Kleopow включает O. moldavica 
Klokоv, во «Флоре Восточной Европы» и обзоре Н.Н. Цвелева [12] O. mol-
davica Klokоv отнесен к роду Otites как самостоятельный вид. То же самое 
можно заметить в отношении O. krymensis, O. рolaris, O. orae-syvaschicae. 
Еще одним интересным моментом является синонимичность отдельных ви-
дов смолевок и ушанок, приведенных в различных источниках. Так, S. par-
viflora (Ehrh.) Pers. во «Flora Europaea» приведена как синоним вида S. bo-
rysthenica (Gruner) Walters и синоним вида O. borysthenica (Gruner) Klokоv, 
в то время как во «Флоре Восточной Европы» S. parviflora (Ehrh.) Pers. ука-
зывается как самостоятельный вид, от которого первый отличается более 
мощным каудексом и стеблями с более многочисленными узлами, сильно 
удлиненными соцветиями и почти шаровидными коробочками [11].

Одним из распространенных способов хематаксономического изучения 
является определение соответствующих хематаксономических маркеров 
из числа вторичных метаболитов. Как показано ранее на примере секции 
Sclerocalycinae [8], фитоэкдистероиды информативны в качестве маркеров. 
Эта группа веществ имеет весьма широкое разнообразие химических струк-
тур, доказана их устойчивая внутривидовая и внутриродовая корреляция. 
Одновременно в одном виде может присутствовать до 30 различных экди-
стероидов и их производных (в S. otites – более 30) [15].

Проведенные хроматографические исследования позволили составить 
экдистероидный профиль вида S. colpophylla, в котором установлено мето-
дами УФ и масс-спектрометрии присутствие 14 экдистероидов. Сравнение 
со стандартами показало, что выделенными веществами являются: 20-ги-
дроксиэкдизон, полиподин В, экдизон, 2-дезоксиэкдизон, 2-дезокси-20-
гидроксиэкдизон, интегристерон А. Установка структур других выявленных 
соединений является следующим этапом исследования химического состава 
данного вида. 

В табл. 2 приведены литературные и экспериментальные данные экди-
стероидных профилей близкородственных видов секции Otites. Особый ин-
терес представляет сравнительный анализ состава экдистероидов S. otites, 
S. colpophylla и S. pseudotites, поскольку последний вид является гибридом 
первых двух.
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Полученные результаты свидетельствуют о сходстве составов мажор-
ных компонентов экдистероидной суммы – S. otites, S. pseudotites, S. col-
pophylla, S. sendtneri и S. roemeri. Основными мажорными соединениями 
являются: 20-гидроксиэкдизон, полиподин В, 2-дезоксиэкдизон, 2-дезокси-
20-гидроксиэкдизон. Однако отсутствие экдизона в S. sendtneri и S. roemeri 
может быть положительным аргументом в пользу систематики Г.А. Лазько-
ва. Из табл. 2 видно, что полиподин В отсутствует в S. otites, но синтезиру-
ются в S. pseudotites и S. colpophylla. Этот факт может свидетельствовать о 
наследовании признака от S. colpophylla. Сидистерон в S. pseudotites синте-
зируются, вероятно, благодаря материнскому виду S. otites, тогда как в S. col-
pophylla этот экдистероид пока не обнаружен. 

Т а б л и ц а  2  /  T a b l e  2
Экдистероидные профили некоторых видов секции Otites Otth / 

Ecdysteroid profiles of some species of the section Otites Otth

Экдистероиды / 
Ecdysteroids

S. otites 
[15]

S. pseudo-
tites [17] S. colpophylla S. sendtneri 

[16]
S. roemeri

[17]
20-гидроксиэкдизон / 
20-hydroxyecdysone + + + + +
Полиподин В / 
Polypodine B – + + + +
Экдизон / Ecdysone + + + – –
2-Дезоксиэкдизон / 
2-deoxyecdysone + + + + +
2-Дезокси-20-
гидроксиэкдизон /
 2-deoxy-20-
hydroxyecdysone

+ + + + +

Интегристерон А/ 
Integristerone A + – + – +
2-Дезокси-
интегристерон А / 
2-deoxyintegristerone A

+ + – – –

Сидистерон / Sidisterone + + – – –
2-Дезокси-20, 
26-дигидроксиэкдизон /
2-deoxy-20,26-
dihydroxyecdysone

– + – – –

20,26-Дигидрокси-
экдизон / 
20,26-dihydroxyecdysone

+ – – – –

Примечание. Знаком «+» обозначены экдистероиды, обнаруженные в видах смолевок, 
«–» – экдистероиды, не обнаруженные в видах смолевок. / 
Note: «+» marks ecdysteroids found in Silene species, «–» marks ecdysteroids not found in 
Silene species.

Биосинтез различных 26-оксипроизводных экдистероидов, как отмечено 
ранее, является характерной особенностью рода Silene [15, 17]. Поскольку 
в родственных видах S. otites и S. pseudotites обнаружены 26-оксипроизвод-

S.roemeri
S.roemeri
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ные (20,26-дигидроксиэкдизон и 2-дезокси-20,26-дигидроксиэкдизон со-
ответственно), то возможно в дальнейшем среди неидентифицированных 
минорных экдистероидов S. colpophylla удастся выявить 26-гидроксиэкди-
стероиды.

Таким образом, показано, что фитоэкдистероиды можно использовать в 
качестве хемотаксономических маркеров для видов секции Otites рода Si-
lene.

Заключение

Выполнено сравнение различных систематик секции Otites, существу-
ющих на данный момент в литературе. Проведено хемотаксономическое       
изучение некоторых видов рода Silene секции Otites: S. otites, S. pseudo-
tites, S. colpophylla, S. sendtneri, S. roemeri. Проанализирован экдистероид-
ный профиль Silene colpophylla. Обнаружено 14 различных экдистероидов, 
6 из них (20-гидроксиэкдизон, полиподин В, экдизон, 2-дезоксиэкдизон, 
2-дезокси-20-гидроксиэкдизон, интегристерон А) идентифицированы. Вы-
явлены закономерности распространения экдистероидов, характерные для 
секции Otites. Сходство состава мажорных экдистероидных компонентов 
S. otites, S. pseudotites, S. сolpophylla подтверждает близкородственное по-
ложение данных видов.

Литература

1. Zibareva L., Volodin V., Saatov Z., Savchenko T., Whiting P., Lafont R., Dinan L. Distribu-
tion of phytoecdysteroids in the Caryophyllaceae // Phytochemistry. 2004. Vol. 64, № 2. 
P. 499–517. 

2. Дармограй В.Н., Серова Т.Г. Фитохимическое изучение растений рода Oberna Adans. 
семейства Caryophyllaceae Juss. // Современные наукоемкие технологии. 2004. № 5. 
С. 111.

3. Зибарева Л.Н., Лафон Р., Дайнен Л. Влияние экологических условий Зап. Сибири на 
аккумулирование экдистероидов в растениях, интродуцированных из ботанических 
садов Западной Европы // Актуальные проблемы экологии и природопользования Си-
бири в глобальном контексте. Томск, 2007. С. 132–135. 

4. Greuter W. Silene (Caryophyllaceae) in Greece: a subgeneric and sectional classification // 
Taxon. 1995. Vol. 44. P. 543–581.

5. Tutin T.G., Heywood V.H., Burges N.A., Valentine D.H., Walters S.M., Webb D. A.  Flora Eu-
ropaea. United Kingdom : Cambridge University Press, 1993. Ed 2. Vol. 1. 629 p. 

6. Высочина Г.И. Фенольные соединения в систематике и филогении семейства гречиш-
ных. Новосибирск : Наука, 2004. 204 с.

7. Шадрин Д.М., Пылина Я.И., Родионов А.В., Володина С.О., Ткаченко К.Г., Володин В.В. 
Закономерности распространения сапонинов и экдистероидов в растениях: хемотак-
сономический и молекулярно-генетические подходы // Известия Самарского научно-
го центра РАН. 2010. Т. 12, № 1 (3). С. 857–862.

8. Zibareva L., Yeriomina V.I., Munkhjargal N., Girault J.-P., Dinan L., Lafont R. The Phytoec-
dysteroid Profiles of 7 Species of Silene (Caryophyllaceae) // Archives of insect biochemis-
try and physiology. 2009. Vol. 72, № 4. P. 234–248.

Закономерности распространения экдистероидов

S.roemeri


112

9. Белкин Д.Л. Род Silene L. (смолевка) в Алтайской горной стране // Turczaninowia. 2009. 
Т. 12, № 3–4. С. 5–16.

10. Флора Сибири / под ред. Л. И. Малышевой, Г. А. Пешкова. Новосибирск : Наука, Си-
бирское отделение, 1993. Т. 6. 310 с. 

11. Флора Восточной Европы / Под ред. Н.Н. Цвелева. М. ; СПб. : Т-во науч. изд. КМК, 
2004. Т. XI. 536 с. 

12. Цвелев Н.Н. О родах трибы смолевковых (Caryophyllaceae) в восточной Европе // Но-
вости систематики высших растений. 2001. Т. 33. С. 90–113.

13. Зибарева Л.Н., Еремина В.И., Иванова Н.А., Лазьков Г.А. Распределение фитоэкди-
стероидов в трибе Sileneae Dumort. (Caryophyllaceae Juss.) // Растительные ресурсы. 
2003. Т. 39, вып. 3. С. 45–53.

14. Лазьков Г.А. Обзор секции Holopetalae рода Silene (Caryopyllaceae) // Ботанический 
журнал. 1998. Т. 83, № 5. С. 89–95.

15. Bathori M., Girault J.-P., Kalasz H., Mathe I., Dinan L.N., Lafont R. Complex phytoecdys-
teroid cocktail of Silene otites (Caryophyllaceae) // Archives of Insect Biochemistry and 
Physiology. 1999. Vol. 41. P. 1–8.

16. Meng J., Whiting P., Zibareva L., Bertho G., Girault J.-P., Lafont R., Dinan L. Identification 
and quantitative analysis of the phytoecdysteroids in Silene species (Caryophyllaceae) by 
high performance liquid chromatography. Novel ecdysteroids from Silene pseudotites // 
J. Chromatography. 2001. Vol. 935. P. 309–319.

17. Zibareva L. Distribution and levels of phytoecdysteroids in plants of genus Silene during 
development // Archives of insect biochemistry and physiology. 2000. Vol. 43. P. 1–8.

Авторский коллектив:
Селиверстова Анна Александровна – сотрудник лаборатории фотохимии Сибирского 
ботанического сада Томского государственного университета (г. Томск, Россия). E-mail: 
anna.july@sibmail.com 
Зибарева Лариса Николаевна – д-р хим. наук, профессор, зав. лабораторией фитохимии 
Сибирского ботанического сада Томского государственного университета (г. Томск, 
Россия). E-mail: zibareva.lara@yandex.ru 
Еремина Валентина Ивановна – учебный мастер лаборатории фотохимии Сибирского 
ботанического сада Томского государственного университета (г. Томск, Россия).

Поступила 16.08.2013 г.; повторно 20.06.2014 г.; принята 17.07.2014 г. 

Tomsk State University Journal of Biology. 2014. № 3 (27). Р. 101–114

Anna A. Seliverstova, *Larisa N. Zibareva, Valentina I. Eremina
Laboratory of Photochemistry, Siberian Botanical Garden of Tomsk State University, 
Tomsk, Russian Federation.
E-mail: zibareva.lara@yandex.ru 

Patterns of phytoecdysteroids distribution in the plants of the section
 Otites Otth genus Silene L.: chemotaxonomic approach 

Species of the genus Silene L. (Caryophyllaceae) contain a big quantity of 
biologically active substances such as phenylpropanoids, triterpene saponins and 
phytoecdysteroids. Many Silene species have successfully adapted to different 
climatic conditions while maintaining the ability to biosynthesis of biologically active 
substances. But classification of the genus is an enough challenging task for today. To 
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resolve problems of systematization, authors recommend applying not only ecology-
geographical and anatomy-morphological criteria, but also a complex biochemical 
approach. The purpose of this work is chemotaxonomic studying of some species of 
sections Otites Otth of genus Silene and their composition of ecdysteroids.

We conducted a chemotaxonomic study of some species of the genus Silene 
and compared different systematics of Otites Otth section described in national and 
international literature. It is shown that there is currently no single view of classification 
of species, both in individual sections and in genus. We considered the tendency 
of section Otites separation in the genus Otites Adans and isolated and studied the 
phytoecdysteroids Silene colpophylla Wrigley, Silene sendtneri Boiss. and Silene 
roemeri Friv. The given results testify a similar composition of major components of 
the sum of ecdysteroids - Silene otites Wibel., S. pseudotites Besser. ex Reichenb., 
S. colpophylla, S. sendtneri и S. roemeri. These species are introduced into Siberian 
Botanical Garden of Tomsk State University. Plants of all specified species go through 
the whole vegetative cycle and reach the generative stage on the second year of life. 
At the end of the second year, viable seeds are formed. Flowering begins in the second 
half of June - the beginning of July and comes to an end in the beginning of August. We 
analyzed the ecdysteroid profile of S. colpophylla by HPLC and HPLC/MS methods. 
It is revealed that the given species synthesizes 14 ecdysteroids. Six ecdysteroids of 
the species were identified: 20-hydroxyecdysone, polypodine B, ecdysone, 2-deoxy-
20-hydroxyecdysone, 2-deoxyecdysone and integristerone A. We detected the basic 
patterns of ecdysteroids distribution characteristic of some species (S. sendtneri, 
S. roemeri, S. оtitis, S. рseudotites, S. colpophylla) of the section and analyzed the 
occurrence of different 26-oxyderivative ecdysteroids in some species of the genus 
Silene. The possibility of using ecdysteroids as chemotaxonomic markers was shown 
for section Otites.

The article contains 2 tables, 17 ref.
Keywords: ecdysteroids; chemosystematics; Silene L.; Silene colpophylla Wrigley; 

Caryophyllaceae; Otites Otth.
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Влияние узкочерепной полёвки (Microtus gregalis Pall.) 
на свойства реплантозёмов Канской лесостепи

Исследование влияния узкочерепной полёвки (Microtus gregalis Pall., 1778) на 
свойства реплантозёмов проведено на отвалах угольного разреза «Бородинский» 
(Канско-Ачинский бассейн Красноярского края). По данным шестилетних 
наблюдений отвала, рекультивированного с нанесением плодородного слоя 
почв, установлено, что, узкочерепная полёвка количественно доминирует в 
населении мелких млекопитающих с долей участия в сообществе 44–100%. Её 
семейно-групповые поселения площадью от 0,8 до 120 м2 в период подъема и 
пика численности занимают до 10% поверхности отвала. В пределах поселений 
жизнедеятельность узкочерепной полёвки приводит к трансформации свойств 
реплантозёма, в слое 5–15 см увеличиваются аэрация, содержание валового 
и минерального азота, количество микробной биомассы. Обнаружено, что 
состав минерального азота в реплантозёмах колоний на 20–77% представлен 
нитратами, тогда как участки, не занятые полевками, характеризуются 
преобладанием аммиачных форм. Таким образом, жизнедеятельность 
узкочерепной полёвки способствует ускоренному вовлечению в метаболические 
процессы плодородного слоя почв.

Ключевые слова: реплантозёмы; население мелких млекопитающих; Microtus 
gregalis; роющая деятельность; биологическая активность техногенных почв.

Введение

Узкочерепная полёвка (Microtus gregalis Pall., 1778) – один из многочис-
ленных колониальных видов мышевидных грызунов лесостепной зоны Цен-
тральной Сибири. В процессе жизнедеятельности такие животные соору-
жают подземную систему нор и гнездовых камер, вынося на поверхность 
почвенный материал, внося в них продукты экскреции (преимущественно в 
виде мочевины), а также биомассу: пищевые запасы и травяную ветошь для 
устройства гнезд [1–6]. Подземные сооружения, созданные мелкими мле-
копитающими в период роста и пика их численности, разрушаются в пери-
од депрессии и сооружаются заново на прежних и новых местах во время 
следующей волны размножения [5]. Это приводит к изменению морфологи-
ческих, физических свойств, направленности и характера трансформации 
органического вещества почв, гидрологического и термического режимов 
[1–6]. Происходящая таким образом необратимая трансформация свойств 
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почв в сочетании с ее пространственной масштабностью позволяет рас-
сматривать жизнедеятельность массовых мышевидных грызунов в качестве 
значимого фактора почвообразования [3, 4, 7].

Большая часть исследований влияния мелких млекопитающих на свой-
ства почв проводилась в степных и полупустынных районах [2, 3, 5]. Ряд 
работ посвящен изучению роющей активности обского и копытного лем-
мингов в тундре [8, 9], крота европейского – в экосистемах тайги [10–15], 
обыкновенного слепыша и обыкновенной полёвки – в лесостепной зоне 
[1]. Данных об участии мелких млекопитающих в трансформации свойств 
«молодых» почв, формирующихся в посттехногенных экосистемах, крайне 
мало. В связи с этим цель настоящей работы заключалась в оценке направ-
ленности и степени влияния узкочерепной полевки на актуальные свойства 
реплантозёмов, формирующихся на промышленных отвалах. 

Материалы и методики исследования

Материал для исследования получен на экспериментальном полигоне 
Института леса им. В.Н. Сукачева СО РАН (55°52` с.ш., 94°54` в.д.), который 
расположен в Канской котловине на территории одного из самых крупных 
разрезов Канско-Ачинского угольного бассейна «Бородинский» (Краснояр-
ский край). Стационарные исследования организованы с целью изучения 
структуры, особенностей динамики и функционирования биогеоценозов, 
формирующихся на промышленных отвалах нетоксичных пород в условиях 
лесостепи.

Климат исследуемой территории умеренный. Годовое количество осад-
ков изменяется в пределах 375–400 мм (ГТК 1,2). Среднегодовая температу-
ра воздуха составляет 0,6°С [16].

Полевые работы проводились на рекультивированном отвале с предва-
рительно спланированной выровненной поверхностью и нанесенным пло-
дородным слоем почвы мощностью 20–35 см. Отвал является насыпным 
и представлен хаотичной смесью вмещающих и вскрышных пород. Соз-
данные таким образом техногенные поверхностные образования (ТПО) 
относятся к подгруппе реплантозёмов в группе квазизёмы [17]. На момент 
исследования биологический возраст реплантозёмов не превышал 25 лет 
(сформированы в 1987 г.). После отсыпки рекультивированные отвалы не 
вовлекались в сельскохозяйственное пользование и оставлены под самоза-
растание. 

Растительный покров отвала в настоящее время представлен злаково-раз-
нотравными сообществами с участием сорных видов (описания раститель-
ного покрова отвала составлены к.б.н. Д.Ю. Ефимовым, которому авторы 
признательны за предоставленные материалы). Проективное покрытие тра-
востоя составляет 50–60% при средней высоте растений 40–50 см. В числе 
основных видов-доминантов выступают: мятлик луговой (Poa pratensis L.), 
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вейник наземный (Calamagrostis epigeios (L.) Roth.), кипрей узколистный 
(Chamaenerion angustifolium (L.) Scop.), кострец безостый (Bromopsis iner-
mis (Leyss.) Holub), осот полевой (Sonchus arvensis L.), горошек приятный 
(Vicia amoena Fisch.) и др. 

Описание морфологических, агрохимических и микробиологических 
свойств реплантозёмов экспериментального полигона опубликовано ранее, 
поэтому в данном сообщении не приводится [18, 19].

Изучение современного влияния узкочерепной полёвки на реплантозё-
мы осуществляли на основе широко используемого метода парных площа-
док [1, 7]. Метод заключается в сравнении состояния почвы сопряженных 
пар участков, на одном из которых (контрольном) отсутствуют признаки 
жизнедеятельности изучаемых животных. Для оценки свойств репланто-
зёмов подобраны 18 парных участков, «контроль» закладывали на рассто-
янии 3–7 м от периферической части колонии. Образцы отбирали с боко-
вых сторон призматических прикопок размером 30×30×40 см на глубине 
5–15 см. В пределах указанной толщи сконцентрирована основная масса 
подземных ходов, гнездовые камеры, как правило, расположены на глуби-
не 25–30 см. В пределах колоний прикопки располагались в центральной 
части, где сосредоточены выходные отверстия нор, а ПСП подвержен наи-
большему воздействию.

Влажность образцов (весовой метод), удельный и объемный вес по [20], 
определяли в лабораторных условиях. На основании этих показателей рас-
считывали порозность и аэрацию реплантозёмов. Содержание валового 
азота оценивали методом К.Е. Гинзбург [21], рН – потенциометрически. 
Аммиачные формы азота определяли с реактивом Несслера, нитраты – с 
дисульфофеноловой кислотой, легкогидролизуемый азот – методом Корн-
фильда [22]. Так как при определении легкогидролизуемого азота в гидро-
лизат переходит и обменный аммоний, количество последнего вычитали. 
Микробную биомассу оценивали в свежих образцах методом регидратации 
[23]. На основании оценок влажности и объемной массы рассчитывали за-
пас влаги для изучаемого слоя реплантозёмов.

Для определения запасов и структуры подземной фитомассы на глубине 
10–15 см отбирались цилиндрические монолиты (V = 100 см3) в трех повтор-
ностях. В лабораторных условиях монолиты отмывали от мелкозёма на си-
тах, высушивали и разбирали. Визуально определяли и отбирали живые кор-
ни, фракцию взвешивали, массу пересчитывали на абсолютно сухую навеску.

Состав, структуру и динамику населения мелких млекопитающих изуча-
ли в течение 6 лет, образцы реплантозёма собраны в конце этого периода в 
фазе снижения численности. Животные отлавливались в давилки типа Геро 
и ловчие конусы в течение 3–5 сут [24]. Фактические результаты отловов 
пересчитаны в число особей на 100 ловушко-суток. В пределах наиболее ти-
пичного участка (S = 1 га) отвала осуществляли картирование, маркировку и 
оценку площади каждой колонии.

Влияние узкочерепной полёвки (Microtus gregalis Pall.) 
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Статистический анализ полученных данных и представленный графиче-
ский материал выполнены с использованием программы MS Exсel. Стати-
стическую значимость различий между выборками оценивали путем рас-
чета непараметрического теста χ2. 

Результаты исследования и обсуждение

По результатам шестилетних наблюдений узкочерепная полёвка количе-
ственно доминировала в отловах мелких млекопитающих, обитающих на 
отвалах Бородинского угольного разреза. В разные годы доля этого вида со-
ставляла 44–100% населения (табл. 1). 

 
Т а б л и ц а   1  /  T a b l e  1

Динамика состава населения мелких млекопитающих 
отвала за период 2007–2012 гг. (доля в %) / 

Population dynamics of small mammals on dump for 2007-2012 (part, percentage)

Виды / Species 
Годы наблюдения / 
Observation years

2007 2008 2009 2010 2011 2012
Узкочерепная полевка 
(Microtus gregalis Pallas, 1779) 100 53 57 100 80 44
Полевая мышь (Apodemus agrarius Pallas, 1771) – 27 18 – 7 56
Тундряная бурозубка 
(Sorex tundrensis Merriam, 1900) – 7 25 – 11 –
Обыкновенная бурозубка 
(Sorex araneus Linnaeus, 1758) – 0 – – 2 –
Плоскочерепная бурозубка 
(Sorex roboratus Hollister, 1913) – 13 – – – –

Помимо узкочерепной полёвки, в отловах отмечены представители еще 
5 видов (см. табл. 1), однако среди них только этот вид образует компактные 
семейно-групповые поселения, обеспечивая продолжительное влияние на 
реплантозёмы. В связи с этим участки, занятые поселениями узкочерепной 
полёвки, наиболее продуктивны для изучения различных сторон влияния 
жизнедеятельности мелких млекопитающих на свойства почв [1]. 

Поселения узкочерепной полёвки хорошо идентифицируются даже без 
контрольного отлова, а их границы распознаются по характерному возвы-
шению над фоновой территорией и составу растительности. Площади та-
ких колоний в 2012 г. варьировали от 0,8 до 120 м2, наиболее часто встреча-
лись поселения 5–40 м2. Значительный разброс размеров площади колоний             
обусловлен мозаичностью микрорельефа и динамикой численности вида. 
Преобладание небольших колоний с относительно малым числом жилых 
выходов характеризовало «спад» численности узкочерепной полёвки. При 
последующем росте популяции (от 2–20 до 60–70 особей на 100 ловушко-
суток) зверьки заселяют все пустующие стации. В результате освоения пе-
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риферии крупных и слияния мелких колоний возникают поселения площа-
дью более 100 м2.

Исследования 2012 г. приходятся на «послепиковый» период численности 
(рис. 1), когда жилые колонии покрывали до 10% площади отвала. Такой по-
казатель освоения территории достаточно близок к опубликованным сведени-
ям о заселенности естественных местообитаний другими видами массовых 
мелких млекопитающих. Так, колонии степной пеструшки в южных степях 
Кургальджинской впадины занимают от 1 до 10% площади [2]. На старых ке-
дровых гарях Западного Саяна северные пищухи перекапывают 1–5% площа-
ди [25]. Колониальные поселения копытного лемминга в мохово-ивняковой 
тундре о-ва Врангеля занимают 1–3% площади [9]. Близкие к естественному 
уровню относительные оценки освоения площади отвала позволяют полу-
чить представление о темпах освоения территории отвала за 25 лет.
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Рис. 1. Динамика относительной численности узкочерепной полевки 
(ос./100 лов.-сут.) за шестилетний период исследований /

Fig. 1. Relative abundance dynamics of Microtus gregalis for six years (on the ordinate 
axis - Relative abundance (ind/100 trap-day); on the abscissa axis - Research years)

Разрыхляя и пронизывая ходами верхний слой почвы (5–15 см), узкоче-
репная полёвка нарушает сложение ТПО в пределах поселения, что в первую 
очередь сказывается на плотности верхнего слоя реплантозёмов (табл. 2). 
В освоенном полёвками слое плотность ПСП снижается почти на 30%, что 
обусловливает увеличение аэрации пространства на 27%.

При схожих величинах влажности грунта ПСП парных участков запас 
влаги в верхнем (5–15 см) слое реплатоземов колоний на 30% ниже, чем на 
«контроле»: 2,4, против 3,1 г/см–2 соответственно, что, вероятней всего, свя-
зано с роющей активностью полёвок. 
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Т а б л и ц а  2  /  T a b l e  2
Изменения свойств реплантозёмов в колониях узкочерепной 

полевки и на неосвоенных участках («контроль») / 
Changes in the replantozem properties in Microtus gregalis

colonies and on unsettled plots (“control”)

Параметры / 
Parameters 

Колония / 
Colony

Контроль /
Unsettled plots

Вероятность 
ошибки, %/ 

Error 
probability, %

M±m V,% M±m V,% P
Объемная масса, г/см–3/ 
Bulk density, g/cm–3 0,7±0,02 8 0,90±0,03 9 <5
Аэрация, % / Aeration, % 48,0±2,0 10 35±2 15 <1
Влажность, % / Moisture, % 34,0±0,5 5 34,0±0,6 6 n/v
рН 6,9±0,1 5 6,8±0,1 4 n/v
Микробная биомасса, мгС/г–1 / 
Microbial biomass, mg C/g–1 184,0±25 42 81±15 60 <5
Содержание азота / 
Forms of nitrogen content: 

валового, % / total, %
0,54 15 0,45 12 <5

легкогидролизуемого, мг/100г–1/ 
hydrolyzable, mg/100 g–1 13,2±0,6 12 13,3±0,7 16 n/v
минерального, мг/100 г–1 / 
mineral, mg/100 g–1 2,1±0,4 58 0,7±0,1 31 <5
в т.ч. нитратный, мг/100 г–1 / 
incl. nitrate, mg/100 g–1 1,20 – 0,1 – –
аммиачный азот, мг/100 г–1 / 
ammonia nitrogen, mg/100 g–1 0,87 32 0,62 38 <5

Примечание / Note. M – среднее арифметическое значение (mean value); m – ошибка 
среднего (error of mean); V – коэффициент вариации (variation coefficient); «–» – данные не 
определялись (data have not been determined); «н/д» – различия статистически незначимы 
(not valid).

Исследованиями Б.Д. Абатурова [7] показано, что хотя норы мелких мле-
копитающих и создают благоприятные условия для более интенсивного и 
глубокого увлажнения почв атмосферными осадками, эти условия реали-
зуются далеко не всегда. В нашем случае препятствия для эффективного 
влияния нор на степень увлажнения изучаемых реплантозёмов могут быть 
различными. Во-первых, колонии в подавляющем большинстве случаев 
приурочены к повышениям микрорельефа, а из выносимого из нор грунта 
формируются холмики, что способствует микростоку осадков. Во-вторых, 
поверхность реплантозёмов, как и естественных почв островных лесосте-
пей юга Центральной Сибири, существенно иссушается в летний период 
[26]. Отбор образцов грунта колоний и контрольных участков осуществляли 
во второй декаде августа, когда поступающая на поверхность ТПО атмос-
ферная влага полностью поглощается верхними слоями, не образуя стока. 
В-третьих, степень увлажнения верхнего слоя реплантозёмов колоний, ве-
роятно, дополнительно регулируется более полным использованием доступ-
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ной влаги на фоне увеличения плотности (на 50%) корневой системой рас-
тений до 0,8±0,3 г/см–3 против 0,4±0,1 г/см–3 на контроле. 

Пространственные колебания величины рН в слое реплантозёмов глуби-
ной 5–15 см как в поселениях, так и на контрольных участках не позволяют 
сделать однозначного вывода о существенном влиянии жизнедеятельности 
полёвок на кислотность почвы (см. табл. 2). К схожим выводам приходят 
О.А. Зайченко и А.И. Щетников [6], изучая влияние роющей деятельности 
полёвок на кислотно-щелочные свойства южных чернозёмов Южно-Мину-
синской котловины, а также А.В. Быков и А.Б. Лысиков [14], работая в со-
сняках на слабодерновых слабоподзолистых супесчаных почвах, освоенных 
кротом (Подмосковье). Результаты исследований Л.П. Белова с соавт. [27], 
напротив, указывают на подщелачивание участков, освоенных обыкновен-
ной полёвкой. При этом кислотность водной вытяжки дерново-слабоподзо-
листой почвы (Черноголовская биостанция) изменяется в значительных пре-
делах: от 5,8 (контроль) до 6,5 на стенках нор и 7,1 – на тропинках колонии. 

Строительство и последующая эксплуатация нор мелкими млекопитаю-
щими подразумевают латеральное перераспределение продуктов их жизнеде-
ятельности: остатков корма, злаковой ветоши для устройства гнезд, продуктов 
экскреции и т.д. [2, 3]. Эти субстраты благоприятны для размножения и жизне-
деятельности микроорганизмов, что, вероятно, обусловливает значительные, 
статистически значимые различия концентраций микробной биомассы в коло-
ниях и в неосвоенном полевками реплантозёме. Средняя величина микробной 
биомассы в норах узкочерепной полёвки в 2 раза выше, чем на контроле (см. 
табл. 2). Следует отметить высокую вариабельность этого показателя, особен-
но в пробах из поселений животных: 73–316 и 29–150 мг/С/г–1 для колоний 
и контроля соответственно. Неравномерное распределение микробной био-
массы, видимо, обусловлено спецификой поведения животных [28], которые, 
например, склонны оставлять экскременты в постоянных местах, используют 
одни и те же тропы и ходы для перемещения на поверхности и под землёй. При 
интерпретации полученных данных необходимо учитывать несовершенство 
представленной методики отбора почвенных образцов на колониях узкочереп-
ной полевки и технологические особенности формирования насыпных почв на 
угольных отвалах, детально освещенные И.Л. Клевенской и соавт. [29].

Ранее, при исследовании реплантозёмов Канской котловины, не вовле-
ченных в сельскохозяйственное производство, обнаружено, что за 30-летний 
период развития в метаболические процессы вовлекается только верхний 
(0–10 см) слой ТПО [19]. Строительство и продолжительная во времени экс-
плуатация подземных сооружений способствуют обогащению почвогрунтов 
микробной биомассой, обусловливая увеличение мощности так называемо-
го биологически активного слоя реплантозёмов в среднем до 15–20 см, а на 
местах локализации гнездовых камер – до 25–30 см.

Среднее содержание валового азота в слое 5–15 см ПСП колоний на 17% 
выше, чем на участках, не освоенных узкочерепной полёвкой. Выявленные 
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различия статистически значимы (р < 5%) и не противоречат литературным 
данным. Запас валового азота в чернозёме, перерытом обыкновенным сле-
пышом, на 16% выше, чем в почве контрольных участков [1]. Различия по 
содержанию азота в почве со стенок нор обыкновенной полёвки и контроль-
ных участков залежной дерново-слабоподзолистой легкосуглинистой почвы 
Черноголовской биостанции ИПЭЭ РАН составляют 22% [27].

Реплантозёмы, освоенные узкочерепной полёвкой, в большей степени 
обеспечены доступными для растений формами азота. В среднем оценки 
концентрации минерального азота в почве колоний в 3 раза превосходят 
аналогичные для участков контроля. Минеральный азот реплантозёмов кон-
трольных участков в основном представлен аммиачными формами – от 75 
до 98% (рис. 2), для ПСП колоний данная величина изменяется в широких 
пределах – от 20 до 77% (среднее 54%). Для сравнения: почвы агроценозов, 
в которых доля нитратного азота достигает 60%, считаются хорошо окуль-
туренными [30]. По содержанию нитратных форм участки колонии превос-
ходят контрольные в 3–20 раз.
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Рис. 2. Относительная доля аммиачных форм в составе минерального 
азота реплантоземов на участках «колония» и «контроль» /

Fig. 2. Relative contribution of nitrogen ammonia forms to mineral nitrogen of replantozem 
on ''control'' and ''colony'' plots (on the ordinate axis - relative contribution (%); 

on the abscissa axis - serial number of ''control'' (light grey) and ''colony'' (dark grey) plots)

Низкая концентрация нитратных форм азота в «контрольных» репланто-
зёмах, возможно, является следствием слабого развития процессов нитрифи-
кации. Значительные колебания величин концентрации нитратного азота на 
участках, освоенных колониями, обусловливаются не только особенностями 
локализации вносимого в норы органического материала, методическими 
неопределенностями и неоднородным распространением микробного со-
общества, но и многообразием факторов, контролирующих интенсивность 
нитрификации. 
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Вызывает интерес тот факт, что различные между собой по содержанию 
и составу минеральных форм азота участки колонии и контроля схожи по 
концентрации легкоминерализуемого азота. В силу подвижности легкоги-
дролизуемую органику рассматривают как непосредственный источник об-
разования минеральных форм азота. Механизм влияния жизнедеятельности 
узкочерепной полёвки на азотный фонд освоенных реплантозёмов в полной 
мере не ясен. Можно предположить, что реплантозёмы колонии, исходно 
обладающие таким же, как на участках контроля, резервом для восполне-
ния запасов минеральных соединений азота, характеризуются отличной 
скоростью и направленностью процессов трансформации азотсодержащей 
органики. При этом увеличение концентрации минеральных форм азота 
происходит как отклик на изменения эндогенных условий протекания био-
химических реакций цикла азота, обусловленных разрыхлением почвенной 
толщи. В пользу такого предположения можно добавить, что участки «коло-
ния» и «контроль» характеризуются близкими величинами влажности, опти-
мальными для развития процесса нитрификации величинами рН, а верхний 
слой изучаемого реплантозёма обеспечен аммиачным азотом и доступным 
фосфором на уровне зональных черноземов [18, 19]. Последующее увеличе-
ние мортмассы корней на колониях узкочерепной полёвки, как и регистри-
руемое изменение структурно-функциональной организации микробных 
комплексов [31, 32], выступают в качестве соподчиненных явлений. В та-
ком случае влияние узкочерепной полёвки на азотный фонд реплантозёмов 
окажется опосредованным. С другой стороны, можно предположить, что 
основным источником «дополнительного» минерального азота на колониях 
являются продукты прижизненных выделений зверьков. Оценить состоя-
тельность данной гипотезы весьма сложно, так как практически отсутству-
ют данные об относительном вкладе продуктов жизнедеятельности полё-
вок в пул минерального азота реплантозёмов. Представленные рассуждения 
остаются не более чем гипотетическими, а природа обнаруженных явлений, 
безусловно, требует специального изучения. 

Заключение

Результаты проделанной работы показали, что в процессе жизнедеятель-
ности узкочерепная полёвка существенно трансформирует свойства реплан-
тозёма. На участках, освоенных колониями зверьков, снижается плотность 
сложения почвенной толщи, увеличивается аэрация порового пространства. 
В местах постоянного проживания поселений узкочерепной полёвки реги-
стрируется более чем двукратное увеличение микробной биомассы. При этом 
строительство и эксплуатация подземных сооружений, латеральное распре-
деление продуктов жизнедеятельности грызунов способствуют ускоренному 
вовлечению в метаболические процессы более глубоких слоев реплантозё-
мов. Таким образом, увеличивается мощность так называемой биологически 
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активной толщи реплантозёмов, оставленных под самозарастание. Участки 
насыпных почв, освоенные колониями узкочерепной полевки, статистически 
значимо отличаются от контрольных более высоким содержанием валового 
и минерального азота, при этом концентрация легкоминерализуемой фрак-
ции практически не меняется. В условиях колонии процесс минерализации 
азотсодержащей органики заканчивается образованием нитратов, на долю 
которых приходится от 20 до 77% состава доступного растениям азота. Для 
участков реплантозёмов, где современные следы колониальных поселений 
отсутствуют, характерно преобладание аммиачных форм, а относительное 
участие нитратного азота не превышает 15%.
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Influence of Microtus gregalis Pall. on the properties 
of the Kansk basin replantozems

Our research aimed at studying the effect of Microtus gregalis Pall. activity on 
replantozem features formed on open-pit coal mine dumps. There is a significant part 
of studying the dynamics, ecology and evolution of anthropogenic soils. 

Our study was carried out on 25-yr dumps of the Borodinskiy open pit coal mine 
in the Kansk-Achinsk Coal Basin (the Russian Federation) (55º52` N, 94º54` E). The 
dumps were recultivated; a fertile soil layer (FSL) was placed on the surface of the 
leveled dump surface. The material of the dump is a chaotic compacted mixture of 
overburden and enclosing rocks of the coal open-pit mine and fragments of mineral coal.

The results of six years of our observations (2007-2012) showed that 44 to 100% 
of the reclaimed areas are dominated by the Microtus gregalis Pall., 1779. The animals 
build family settlements ranging from 0.3 to 120 m2, after the peak period covering 
up to 10% of the surface of such dumps. To study the effect of the Microtus gregalis 
settlements on replantozem features, we used a method of paired sites (''settlement'' and 
''control'').

Our results showed that replantozem aeration in the areas occupied by narrow-
skulled voles increases by 27%. It is assumed that it conditioned an increase in urease 
activity: 0.4 (the coefficient of variation - V = 40%) for the ''control'' and 0.8 mg N-NH3 
g-1 (V=53%). Moisture pool reduced from 3.1 to 2.4 g cm-2. Spatial variation of pH in 
the ''settlement'' and ''control'' does not allow a definite conclusion about a significant 
influence of voles burrowing activity on soil. Ammonium composes a major part of 
mineral nitrogen replantozem on ''control'', and comparative part of nitrate nitrogen 
does not exceed 15%. Nitrate part varies widely (from 20 to 77%) on family settlements 
replantozem. Replantozems burrowed by voles have a higher total nitrogen content - 
0.54 (V=15%), versus 0,45% (V=12%) for the ''control''. The average concentrations 
of microbial biomass in the Microtus gregalis burrows are 2 times higher than in 
''control''. Significant microbial biomass fluctuations (from 73 to 316 and from 29 to 
150 mg C g-1 for the ''settlement'' and ''control'', respectively) are, probably, due to 
uneven distribution of excreta in burrows of narrow-skulled voles, which, in its turn, is 
associated with specific behavior of animals. Root biomass stock in replantozem areas, 
rummaged by Microtus burrows, are usually higher than in ''control'': 0.8 versus 0.4 g 
cm-3, respectively. 
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Национальный исследовательский университет, г. Белгород, Россия

Оценка состояния популяционных генофондов 
виноградной улитки (Helix pomatia L.) урбанизированных 

территорий с помощью ISSR-маркеров ДНК

На основе метода полимеразной цепной реакции с использованием ISSR-
маркеров ДНК проанализировано состояние генофондов пяти адвентивных 
популяций Helix pomatia L. (248 особей), обитающих в условиях урбанизированных 
территорий юго-восточной части современного ареала. Исследования были 
проведены в г. Белгороде и его окрестностях, а также в городах Харьков, 
Киев и Житомир. Согласно полученным данным, в большинстве изученных 
групп отмечается высокий уровень гетерозиготности (He = 0,273±0,150) и, 
несмотря на сильную изоляцию адвентивных популяций, степень генетической 
дифференциации между ними оказалась невысока. Согласно модели М. Неи 
(1975) индекс дифференциации Gst = 0,166, а средний поток генов Nm = 2,5 особи 
за поколение. Анализ молекулярной дисперсии (AMOVA) также выявил большое 
сходство между популяциями H. pomatia: Фst = 0,210, Nm = 4,1. Такое генетическое 
сходство вызвано, вероятно, родственным происхождением или похожими 
микроклиматическими условиями в городской среде, обусловливающими 
аналогичные векторы естественного отбора. Это может быть также 
следствием эффекта «генетической революции», когда в условиях изоляции, т.е. в 
условиях, в которых сегодня находятся все изучаемые нами популяции H. pomatia, 
селективную ценность получили одни и те же гены, особенно жизнеспособные в 
гомозиготном состоянии и редкие в открытых популяциях.

Ключевые слова: ПЦР; наземные моллюски; популяционный генофонд; 
урбанизированный ландшафт.

Введение

Данная работа посвящена изучению популяционной структуры вино-
градной улитки (Helix pomatia Linnaeus, 1758), которая является одним из 
самых крупных наземных моллюсков Европы. Исходный ареал этого вида 
приходится на Среднюю и Юго-Восточную Европу, однако в настоящее вре-
мя, благодаря интродукции, виноградная улитка успешно освоила западные 
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районы Белоруссии, Украину, Прибалтику, включая г. Калининград [1, 2]. 
Кроме того, моллюск был отмечен в таких городах, как Санкт-Петербург, 
Курск, Москва, Харьков и др. [3–5]. Есть информация об интродукции H. po-
matia на территории Финляндии [6] и США [7]. Такое искусственное рассе-
ление объясняется тем, что виноградная улитка издавна считалась ценным 
пищевым объектом, в связи с чем на территориях, ранее представлявших со-
бой частные парки, поместья, усадьбы и т.п., проводились зачастую успеш-
ные попытки акклиматизации H. pomatia с целью введения вида в культуру. 
Возникшие изолированные адвентивные популяции в настоящее время ста-
ли хорошими моделями для изучения эволюционных процессов, происходя-
щих в урбанизированных ландшафтах.

В наших предыдущих исследованиях популяционная структура этого 
вида была изучена с помощью анализа конхиологических признаков и алло-
зимов [8, 9]. Но использование этих маркеров генетической структуры име-
ет ряд ограничений. Во-первых, морфометрические параметры раковины у 
этого моллюска не дискретны и подвержены модификационной изменчиво-
сти, что не позволяет проследить за генетическими процессами, протекаю-
щими в исследуемых группах. Во-вторых, известно, что белковые маркеры 
отражают изменчивость только в кодирующей части генома, которая по раз-
ным оценкам составляет около 10% от общего количества ДНК, а остальная, 
так называемая «молчащая» ДНК, остается вне поля зрения. В связи с этим 
дальнейший анализ состояния популяционных генофондов H. pomatia был 
проведен нами на основе ISSR-маркеров ДНК, применение которых основа-
но на использовании одного праймера, имеющего множественные компле-
ментарные участки, разбросанные по всему геному.

Цель работы: на основе межмикросателлитных маркеров ДНК (ISSR) 
оценить состояние генофондов адвентивных популяций H. pomatia, обита-
ющих в условиях урбанизированных территорий юго-восточной части со-
временного ареала.

Материалы и методики исследования

Материалом для исследования послужили образцы тканей особей H. po-
matia, хранящиеся в криобанке, созданном при лаборатории популяционной 
генетики и генотоксикологии НИУ «БелГУ». Выборки из популяций были 
сделаны во время экспедиций в период с 2010 по 2013 г. Моллюсков соби-
рали вручную с поверхности почвы, со стеблей и листьев растений, иногда 
в подстилке. Чтобы избежать умерщвления особей, для анализа были взяты 
небольшие образцы ткани ноги животных. Всего было исследовано 248 осо-
бей из пяти популяций H. pomatia (табл. 1).

Анализ изменчивости проводили с использованием полимеразной цеп-
ной реакции – методы ISSR (Inter simple sequence repeats) [10]. Для анализа 
использовали два праймера (табл. 2). Амплификацию осуществляли в тер-
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моциклерах MJ Mini и MyCycler (Bio-Rad, USA). Реакцию проводили в 25 мкл 
смеси, содержащей 20 нг геномной ДНК, ПЦР-буфер (67 мМ трис-НСl (рН 
8,8), 16 мМ (NH4)2SO4, 5 мМ β-меркаптоэтанола, 7 мМ ЭДТА, 3 мМ MgCl2), 
0,25 мМ dNTP, 0,5 мкМ праймера, 1 единицу Taq ДНК полимеразы (ингиби-
рованной для горячего старта). Реакция проходила в следующих условиях: 
«горячий старт» – 2 мин / 94°С, 40 циклов (денатурация – 30 с / 94°С, от-
жиг праймера – 30 с / 55°С, синтез – 2 мин / 72°С), дополнительный син-
тез – 10 мин / 72°С, охлаждение до 4°С. Продукты ПЦР разделяли с помощью 
электрофореза в 2%-ном агарозном геле с использованием ТАЕ буфера (ох-
лажденного до +4°С), 100 В – 45 мин. Блоки окрашивали бромистым этидием.

Т а б л и ц а  1  /  T a b l e  1
Описание пунктов сбора / 

Description of collection points
Пункт / 

Point
Описание биотопа / 

Description of biotope
Координаты / 
Coordinates

1. Белгород /
Belgorod

г. Белгород (Россия), ивовый лес в пойме р. Везёлка, 
вблизи от комплекса зданий НИУ БелГУ, вдоль 
ул. Левобережная / Belgorod city (Russia), willow 
forest in the floodplain of the river Vezelka, near 
Belgorod state university, along Levoberegnaia street

50°35′39.1′′ 
c. ш. / north

36°34’04.49′′ 
в. д. / east

2. Майский /
Maisky

Белгородский район, пос. Майский (Россия). 
Лесополоса между пшеничным полем и трассой 
Белгород – Харьков напротив Белгородской 
сельскохозяйственной академии / Belgorod region, 
settlement Maisky (Russia). Forest belt between 
the wheat field and Belgorod-Kharkov highway, 
opposite Belgorod Agricultural Academy

50°31′28.65′′ 
c. ш. / north

36°27’10.69’’ 
в. д. / east

3. Харьков /
Kharkov

г. Харьков (Украина), городской парк 
им. Т.Г. Шевченко, пойма р. Лопань / 
Kharkov city (Ukraine), 
T.G. Shevchenko city park, the Lopan’ river floodplain

50°00’15.72′′ 
c. ш. / north

36°13’31.31′′ 
в. д. / east

4. Киев /
Kiev

г. Киев (Украина), ботанический сад им. А.В. Фомина / 
Kiev city (Ukraine), A.V. Fomin Botanical Garden

50°24’52.38′′ 
c. ш. / north

30°33’29.29′′ 
в. д. / east

5. Житомир /
Zhitomir

г. Житомир (Украина), лесопарковая зона поймы реки 
Тетерев, на противоположной стороне реки городской 
парк культуры и отдыха им. Ю.А. Гагарина / 
Zhitomir city (Ukraine) Parks floodplain, on the opposite 
side of the Teterev river, Yuri Gagarin city recreation park

50°14’19.27′′ 
c. ш. / north

28°40’07.79′′ 
в. д. / east

По электрофореграммам амплифицированных фрагментов составляли 
бинарные матрицы, где присутствие полосы обозначалось как «1» (аллель 
p), отсутствие – «0» (аллель q).

У данного вида в диапазоне от 3 тыс. п. о. до 200 п.о. нами обнаружено 
18 локусов с использованием праймера SAS 1 и 12 локусов с использованием 
праймеров и UBC 827.
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Обработка полученных данных проводилась с применением программ 
GenAlEx [11], POPGENE 32 [12], MEGA5 [13], StatSoft STATISTICA 6.0. 

Т а б л и ц а  2  /  T a b l e  2
Характеристика используемых праймеров / 

Characteristics of used primers 

Обозначение праймера / 
Primer designation 

Нуклеотидная последовательность / 
Nucleotide sequence

Количество 
локусов / 

Number of loci
UBC 827 5′-(AC)8G-3′ 12

SAS 1 5′- (GTG)4GC-3′ 18

Результаты исследования и обсуждение 

Одним из ключевых моментов в описании популяционной структуры вида 
является оценка уровня внутрипопуляционного и межпопуляционного генети-
ческого разнообразия, а также выяснение степени дифференциации популяций.

На рис. 1 приведены данные об уровне ожидаемой гетерозиготности 
30 выявленных локусов. Результаты демонстрируют, что наиболее измен-
чивыми являются локусы SAS1-4, -5, -6, а также UBS827-7. Самыми моно-
морфными оказались низкомолекулярные локусы SAS1-18, UBS827-11, -12. 
При этом средние уровни ожидаемой гетерозиготности, вычисленные по 
отдельным праймерам, достоверно не отличаются друг от друга: по SAS1 
Не = 0,269±0,016; по UBS827 He = 0,279±0,043.

Показатели генетической изменчивости, а также графические полигоны 
исследуемых популяций приведены в табл. 3 и на рис. 2. Согласно полу-
ченным данным в большинстве изученных популяций отмечается доволь-
но высокий уровень гетерогенности. Из всех групп наиболее мономорфной 
оказалась популяция из пос. Майский. Это явление можно объяснить двумя 
причинами. С одной стороны, данная группа, находясь на границе агроланд-
шафта и оживленной автомобильной трассы, систематически подвергается 
действию пестицидов и выхлопных газов. В результате она чаще других 
групп могла проходить через эффект так называемого «бутылочного гор-
лышка», что в конечном итоге привело к потере генетического разнообра-
зия [14]. С другой стороны, в таких жестких условиях, вероятно, действует 
стабилизирующий отбор, приводящий к гомозиготности по определенным 
локусам, обеспечивающим устойчивость организмов к действию токсинов. 
Подобное явление мы наблюдали ранее при изучении популяций кустарни-
ковой улитки (Bradybaena fruticum), обитающих в условиях влияния горно-
обогатительных комбинатов [15].

Построенные полигоны Дебеца (рис. 2) и результаты кластерного анали-
за на основе генетических расстояний [16] невзвешенным парно-групповым 
методом (UPGMA, рис. 3) демонстрируют, что популяция из пос. Майский 
(2) явно дистанцируется от остальных групп. 
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Рис. 1. Уровни ожидаемой гетерозиготности ISSR локусов H. pomatia /
Fig. 1. Levels of expected heterozygosity ISSR of loci H. pomatia

Т а б л и ц а  3  /  T a b l e  3
Усредненные по совокупности ДНК-локусов меры генетической гетерогенности 

в популяциях H. pomatia / 
Genetic heterogeneity measures in populations of H. pomatia averaged on the basis of DNA-loci

Пункт / Point N P% A Ae Ish Не
1. Белгород / 

Belgorod 61 96,67 1,967
±0,183

1,485
±0,273

0,465
±0,180

0,303
±0,136

2. Майский /
Maisky 67 66,67 1,667

±0,479
1,292

±0,357
0,267

±0,277
0,174

±0,194
3. Харьков / 

Kharkov 59 96,67 1,967
±0,183

1,528
±0,267

0,490
±0,176

0,324
±0,133

4. Киев / 
Kiev 28 93,33 1,933

±0,254
1,381

±0,272
0,397

±0,191
0,250

±0,141
5. Житомир / 

Zhitomir 33 93,33 1,933
±0,254

1,516
±0,283

0,477
±0,193

0,314
±0,144

Среднее / Average 89,33
±5,71

1,893
±0,271

1,440
±0,290

0,419
±0,203

0,273
±0,150

Примечание. N – количество проанализированных особей; P% – процент полиморфных 
локусов; А – среднее число аллелей на локус; Ae – эффективное число аллелей; Ish – 
индекс Шеннона; He – ожидаемая гетерозиготность.
Note: N – number of analyzed individuals; P% – percentage of polymorphic loci; A – mean 
number of alleles per locus; Ae – effective number of alleles; Ish – Shannon index; He – 
expected heterozygosity.
 

Белгород Майский Харьков Киев Житомир

Рис. 2. Полигоны Дебеца, построенные по совокупности частот 
q-аллеля 30 локусов ДНК в популяциях H. pomatia / 

Fig. 2. Debets site, built on the basis of q-allele frequencies of 30 DNA loci in 
populations of H. pomatia (Belgorod, Maisky, Kharkov, Kiev, Zhitomir)
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Рис. 3. Дендрограмма генетических расстояний по Неи [14] (UPGMA) 
между популяциями H. pomatia /

Fig. 3. Dendrogram of genetic distances according to Nei [14] (UPGMA) 
between populations of H. pomatia (on the abscissa axis - Genatic distance D)

При этом другие популяции показывают определенное сходство генети-
ческой структуры в зависимости от географического расстояния. Так, груп-
па «Харьков» оказалась наиболее близкой (генетически и географически) к 
группе «Белгород», а популяция «Житомир» – к группе «Киев». 

Тем не менее, несмотря на определенную оригинальность, все изучаемые 
группы демонстрируют высокую генетическую близость. Так, оценка сте-
пени дифференциации популяций H. pomatia на основе модели, предложен-
ной М. Неем [17], показала низкую генетическую разобщенность изучаемых 
групп (Gst = 0,166, табл. 4). При этом средний поток генов оказался больше 
единицы (Nm = 2,519). Согласно «теории эволюции со смещающимся равно-
весием» [20] для поддержания панмиксии в метапопуляции требуется поток 
генов 1–2 особей за поколение.

Известно, что средние величины Gst соответствуют уровню генетической 
дифференциации при селективно-нейтральном процессе. В таком случае 
локусы с большими значениями Gst вероятнее всего испытывают действие 
дизруптивного отбора, а локусы с низкими показателями индекса подраз-
деленности подвержены влиянию стабилизирующего отбора [18]. Согласно 
полученным данным, наибольшая дифференциация между популяциями за-
фиксирована по локусам SAS 1-12, -14, -17, а наименьшая – UBC 827-1, -9, -11.

Анализ молекулярной дисперсии (AMOVA) [19] также выявил большее 
сходство между популяциями H. pomatia (табл. 5). Только 21% изменчиво-
сти приходится на межпопуляционные различия, при этом индекс диффе-
ренциации Фst = 0,210, а средний поток генов Nm = 4,1 особи за поколение. 

Разумеется, подобное генетическое сходство вряд ли можно объяснить 
интенсивным обменом генетической информацией между изучаемыми по-
пуляциями. Причина кроется либо в сходном происхождении групп (т.е. 
улитки могли быть завезены человекам в эти населенные пункты из какого-
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то одного источника), либо, что более вероятно, сходными микроклимати-
ческими факторами, характерными для городских условий юго-восточной 
части Европы. Эти факторы могли привести к отбору одних и тех же аллелей 
и их комбинаций в разных популяциях.

Т а б л и ц а  4  /  T a b l e  4
Показатели генетической дифференциации популяции H. pomatia (по Nei [15]) /

Genetic differentiation of populations of H. pomatia (by Nei [15])

Праймер / 
Primer

Локус / 
Locus Ht Hs Gst Nm

SAS 1

1 0,187 0,178 0,048 10,035
2 0,270 0,252 0,068 6,888
3 0,303 0,287 0,055 8,664
4 0,375 0,357 0,048 9,929
5 0,449 0,339 0,244 1,547
6 0,409 0,341 0,166 2,520
7 0,290 0,273 0,056 8,359
8 0,444 0,311 0,299 1,174
9 0,304 0,283 0,070 6,641

10 0,271 0,242 0,105 4,271
11 0,472 0,311 0,340 0,970
12 0,496 0,295 0,405 0,733
13 0,435 0,323 0,257 1,447
14 0,488 0,288 0,410 0,721
15 0,201 0,172 0,145 2,960
16 0,449 0,276 0,385 0,798
17 0,434 0,242 0,443 0,630
18 0,081 0,079 0,026 18,935

UBС827

1 0,141 0,139 0,009 52,685
2 0,331 0,303 0,083 5,521
3 0,365 0,348 0,047 10,064
4 0,386 0,379 0,019 25,258
5 0,403 0,388 0,036 13,457
6 0,373 0,363 0,028 17,712
7 0,449 0,434 0,035 13,985
8 0,381 0,360 0,056 8,473
9 0,361 0,359 0,005 92,052

10 0,270 0,267 0,014 36,151
11 0,010 0,010 0,009 56,057
12 0,000 0,000 **** ****

Среднее / Average 0,328±0,018 0,273±0,011 0,166 2,519
Примечание. Gst – доля межпопуляционного генного разнообразия в общем разнообразии; 
НТ – ожидаемая доля гетерозиготных генотипов во всей популяции; Hs – среднее для всех 
субпопуляций значение внутрипопуляционного разнообразия; Nm – средний поток генов 
за поколение /
Note: Gst - share of interpopulation genetic diversity in the total diversity; НТ - the expected 
proportion of heterozygous genotypes in the general population; Hs - the average value for all 
subpopulations of intra-population diversity, Nm - average gene flow per generation.
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Т а б л и ц а  5  /  T a b l e  5
Значения молекулярной дисперсии (AMOVA) по ДНК-локусам 

в популяциях H. pomatia / 
Values of molecular variance (AMOVA) for DNA loci in populations of H. pomatia

Источник 
изменчивости / 

Variability source

Число 
степеней 
свободы / 
The num-

ber of 
degrees 
of free-

dom (df)

Сумма 
квадра-

тов / 
Sum of 
squares 

(SS)

Средний 
ква-

драт / 
Mean 
square 
(MS)

Дисперсия / 
Variance

(V)
% Фst P Nm

Между 
популяциями / 

Between populations
4 278,437 69,609 1,337 21

0,210 0,010 4,100Внутри популяций / 
Within populations 243 1218,631 5,015 5,015 79

Итого / In total 247 1497,069 74,624 6,352

Еще одно объяснение такой слабой генетической дифференциации меж-
ду популяциями H. pomatia связано с тем, что все изученные группы явля-
ются адвентивными и существуют в изолированном состоянии. Это явление 
могло спровоцировать так называемый эффект «генетической революции», 
который описан для узколокальных изолированных групп [14]. Согласно 
данной гипотезе, в условиях изоляции, т.е. в условиях, в которых сегодня на-
ходятся все изучаемые нами популяции H. pomatia, селективную ценность 
получают гены, которые особенно жизнеспособны в гомозиготном состоя-
нии и редки в открытых популяциях из-за доминирования в них так называ-
емых «хорошо смешивающихся генов». Попав в условия иной генетической 
среды, так называемые «солисты» оказались в более выгодном положении. 
Причем, по мнению Майра, этот процесс мог затронуть одновременно боль-
шое количество локусов.

Не исключено, что все вышеуказанные факторы могли действовать одно-
временно, что привело к определенному сходству между довольно удален-
ными друг от друга популяциями H. pomatia.

Заключение

Таким образом, полученные данные показывают высокую генетическую 
изменчивость изучаемых групп Helix pomatia и демонстрируют определен-
ное сходство векторов естественного отбора, присутствующих в популяциях 
виноградной улитки урбанизированных территорий, что, вероятно, вызыва-
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ет определенные сходные реакции популяционных генофондов. Тем не ме-
нее антропогенное воздействие может снизить уровень генетического раз-
нообразия в адвентивных популяциях, что в конечном итоге может привести 
к вымиранию групп. Стоит отметить также, что представленные результаты 
можно считать отправной точкой для дальнейшего мониторинга этого вида в 
районе исследования с целью выяснения особенностей эволюционных про-
цессов, происходящих в его популяциях.
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Study of the population gene pool of the Roman snail (Helix pomatia L.) 
in urban areas using ISSR-DNA markers

This work is devoted to the study of population structure of Helix pomatia Linnaeus, 
1758, which is one of the biggest land snails in Europe. 

Our objective was to assess the state of five adventitious populations gene pools of 
this species (248 individuals) living in urbanized areas of the southeastern part of the 
present areas, basing on the polymerase chain reaction using ISSR DNA markers. 

We conducted the studies in Belgorod and its surroundings (Russia), as well as in the 
cities of Kharkov, Kiev and Zhitomir (Ukraine). The analysis was made using primers 
UBS827 (5'-(AC)8G-3') and SAS1 (5'-(GTG)4GC-3'). Amplification was performed in 
a thermal cycler and MJ Mini MyCycler (Bio-Rad, USA). We found 30 loci of this 
species (interval from 3 kbp to 200 bp.). The monomorphic and polymorphic amplicons 
were identified. The degree of genetic variability of populations was determined. 
According to our study, in most groups quite a high level of heterozygosity was 
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observed (He=0,273±0,150).However, in one of the groups we noted an increase in 
the proportion of monomorphic loci, caused, probably, by anthropogenic influence. We 
also established that, despite the strong isolation of the adventitious populations, the 
degree of genetic differentiation between them was low. According to the model M. Nei 
(1975) index Gst = 0.166, Nm = 2.519, the analysis of molecular variance (AMOVA) 
also showed greater similarity between populations of H. pomatia: Фst= 0.210, and the 
average gene flow Nm = 4.1, individual per generation. 

The obtained data showed a high genetic variability of the studied groups H. pomatia 
and demonstrate a certain similarity of natural selection vectors in snail populations 
in urban areas, which is likely to cause certain similar reactions of population gene 
pools. Nevertheless, anthropogenic impact can reduce genetic diversity in adventitious 
populations, which can, eventually, lead to the extinction of these groups.

The article contains 3 figures, 5 tables, 20 ref.
Keywords: PCR; terrestrial mollusks; population gene pool; the urbanized 

landscape.

References

1. Starodubceva EG, Dedkov VP. Vinogradnaya ulyitka Helix pomatia L. rasprostranenie po 
territorii Kaliningradskoy oblasti, raspredelenie po biotopam i otsenka chislennosti [The 
snail Helix pomatia L. distribution on the territory of Kaliningrad oblast, spreading and 
abundance estimation of habitats]. Vestnik Kaliningradskogo gosudarstvennogo universite-
ta. Seria Ecologia regiona Baltiiskogo moria. 2003;1:82-87. In Russian

2. Roumyantseva EG, Dedkov VP. Reproductive properties of the Roman snail Helix pomatia 
L. in Kaliningrad oblast. Ruthenica. 2005;15(2):131-138. In Russian

3. Velichkovski V. Molluski. Ocherk fawni Valuyskogo ujezda Voronezhskoy gubernii 
[Mollusks. Fauna characteristics of Valuisky county,Voronezh province]. Kharkov. 1910; 
Vol. 6. 111 p. In Russian

4. Beleckii P. Materialy k poznaniyu fawni molluskov Rossii. Molluski kl. Gastropoda 
Kharkovskoi gubernii [Materials to the knowledge of the mollusks fauna of Russia. 
Mollusks Gastropoda of Kharkov province]. Proceedings of Kharkov Society of Naturalists. 
Kharkov. 1918;49:31-42. In Russian

5. Liharev IM, Rammelmeyr ES. Nazemnie molluski fauni SSSR [Terrestrial mollusks of 
the USSR fauna]. Keys to the fauna. Moscow-Leningrad: Izdatel’stvo AN SSSR; 1952. 
Vol. 43. 512 p. In Russian

6. Jarvinen O, Sisula H, Varvio-Aho S.-L, Salminen P. Genetic variation in isolated marginal 
populations of the Roman snail Helix pomatia L. Hereditas. 1976;82:101-110.

7. Dees LT. Edible land snails in the United States. U.S. Fish and Wildlife Service, Bureau of 
Sport Fisheries and Wildlife, Resource Publication. 1970;91:8. 

8. Snegin EA. The analysis of viability of the populations of specially protected species by 
the example of Helix pomatia L. (Mollusca, Gastropoda, Pulmonata). Teoreticheskaya i 
prikladnaya ekologiy. 2010;2:91-96. In Russian

9. Artemchuk OY, Snegin EA. Morfogenetichesky analiz populyatsy Helix pomatia L. v us-
loviyah lesostepi Srednerusskoy vozvyshennosti [Morphogenetic analysis of populations of 
Helix pomatia L. in forest-steppe of Mid-Russian Upland ]. Strukturnye and funktsionalnye 
izmeneniya v populyatsiyah and soobschestvah na territoriyah s raznim urovnem antropo-
gennoy nagruzki. Materialy XII nauchno-prakticheskoy ekologicheskoy konferentsii [Struc-
tural and functional changes in populations and communities in areas with different levels 
of anthropogenic stress. Proc. of the XII scientific and practical environmental conference]. 
Prysniy AV, editor. Belgorod: ''Belgorod'' Publishing House; 2012. р. 12-13. In Russian



141

10. Zietkiewicz E, Rafalski A, Labuda D. Genome fingerprinting by simple sequence repeat 
(SSR) – anchored polymerase chain reaction amplification. Genomics. 1994;20(2):176-181.

11. Peakall R, Smouse PE. GenAlEx V5: Genetic Analysis in Excel. Population genetic software 
for teaching and research. Australion National University, Canberra, Australia. 2001. 
[Electronic resource]. Available at: http://www.anu.edu.au./BoZo/GenAlEx/ (accessed 
10.03.2014).

12. Yeh FC, Yang R, Boyle TJ, Ye Z, Xiyan J.M. POPGENE 32, Microsoft Window-based 
Freeware for Population Genetic Analysis, Version 1.32; Molecular Biology and 
Biotechnology Centre, University of Alberta: Edmonton, Canada. 2000. [Electronic 
resource]. Available at: http://www.ualberta.ca/~fyeh/popgene_download.html (accessed 
15.03.2014).

13. Tamura K, Peterson D, Peterson N, Stecher G, Nei M, Kumar S. MEGA5: Molecular 
Evolutionary Genetics Analysis using Maximum Likelihood, Evolutionary Distance, 
and Maximum Parsimony Methods. Molecular Biology and Evolution. 2011. [Electronic 
resource]. Available at: http://www.kumarlab.net/publications (accessed 29.02.2014).

14. Mayr E. Zoologichesky vid i evolyutsiya [Animal species and evolution]. Moscow: Mir 
Publishing House; 1968. 398 p. In Russian

15. Snegin EA. Assessment of the state of population gene pools of terrestrial mollusks in con-
ditions of influence of ore dressing combines from the example Bradybaena fruticum Mull. 
(Gastropoda, Pullmonata). Russian Journal of Genetics: Applied Research. 2011;1(5):379-
389. doi: 10.1134/S2079059711050133 

16. Nei M. Estimation of average heterozygosity and genetic distance from a small number of 
individuals. Genetics. 1978;89:583-590.

17. Nei M. Molecular population genetics and evolution. Amsterdam: North-Holland; 1975. 
278 p.

18. Dinamika populiacionnih genofondov pri antropogennih vozdeistviah [Population dynam-
ics of gene pools under anthropogenic impacts]. Altuhov YP, editor. Moscow: Nauka Pub-
lishing House; 2004. 619 p. In Russian

19. Excoffier L, Smouse PE, Quattro JM. Analysis of molecular variance inferred from metric 
distances among DNA haplotypes: application to human mitochondrial DNA restriction 
data. Genetics. 1992;131:479-491. 

20. Wright S. Random drift and shifting balance theory of evolution. Mathematical Topics in 
Population Genetics. 1970;1:1-31. doi: 10.1007/978-3-642-46244-3_1 

Received 6 May 2014; 
Revised 9 July 2014; 

Accepted 25 July, 2014

Snegin EA, Artemchuk OY. Study of the population gene pool of the Roman snail (Helix 
pomatia L.) in urban areas using ISSR-DNA markers. Vestnik Tomskogo gosudarstvennogo 
universiteta. Biologiya – Tomsk State University Journal of Biology. 2014;3(27):130-141. In 
Russian, English summary.

Оценка состояния популяционных генофондов

http://www.anu.edu.au./BoZo/GenAlEx/
http://www.ualberta.ca/~fyeh/popgene_download.html
http://www.kumarlab.net/publications
http://link.springer.com/article/10.1134%2FS2079059711050133#page-1
http://link.springer.com/chapter/10.1007%2F978-3-642-46244-3_1


Вестник Томского государственного университета. Биология. 2014. № 3 (27). С. 142–157

ФИЗИОЛОГИЯ И БИОХИМИЯ РАСТЕНИЙ
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Минеральное питание сеянцев сосны обыкновенной 
в условиях хронического действия цинка

Работа выполнена при финансовой поддержке РФФИ (проект 12-04-01715-а).

Изучено воздействие цинка в диапазоне 1,26–300 мкМ ZnSO4 на рост сеянцев 
сосны обыкновенной в условиях водной культуры и содержание в их органах 
важнейших элементов минерального питания (калий, кальций, магний, фосфор, 
цинк, железо, марганец). Показана высокая чувствительность сосны на данном 
этапе онтогенеза к токсическому действию цинка, проявляющаяся в значительном 
угнетении роста даже при минимальной экспериментальной концентрации 
(50 мкМ ZnSO4). Преимущественное накопление цинка в корневой системе 
характеризует сеянцы сосны обыкновенной как исключателя данного металла. 
Обнаружены серьезные нарушения минерального питания сеянцев, связанные 
со снижением поглощения элементов корневой системой и их транслокацией в 
надземные органы. Наиболее выраженным последствием токсического действия 
цинка для минерального питания растений явился острый дефицит марганца, 
содержание которого снижалось в 3,5 раза в корневой системе и хвое сеянцев 
сосны при воздействии 300 мкМ ZnSO4. Выявлены органоспецифические различия 
в содержании исследуемых элементов минерального питания при действии цинка 
в повышенных концентрациях. Нарушение баланса магния, марганца и железа 
могло быть одной из причин наблюдаемого снижения содержания хлорофиллов a 
и b в ассимилирующих органах сеянцев.

Ключевые слова: тяжелые металлы; дефицит элементов минерального 
питания; поглощение и транслокация; фотосинтетические пигменты.

Введение

Стремительный рост объёмов поступления цинка в окружающую среду 
делает его одним из наиболее опасных поллютантов. Вследствие интенсив-
ного загрязнения этим металлом сельскохозяйственных земель и лесных 
угодий снижается биологическая продуктивность и устойчивость растений, 
произрастающих на данных территориях [1]. Под влиянием цинка в избы-
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точных концентрациях у большинства видов растений замедляются рост и 
развитие, снижаются темпы накопления биомассы, сопровождающиеся хло-
розом ассимилирующих органов вследствие нарушения поглощения, транс-
порта и утилизации необходимых химических элементов [2].

Высокая лесистость территории Российской Федерации, преобладание 
видов хвойных растений и их длительный онтогенез определяют стратеги-
ческую важность изучения физиолого-биохимических механизмов ответа 
хвойных растений на рост содержания в окружающей среде тяжелых ме-
таллов. Сеянцы сосны обыкновенной (Pinus sylvestris L.) – типичного пред-
ставителя хвойных лесов России – являются удобным объектом для изуче-
ния механизмов адаптации хвойных древесных растений к действию цинка 
ввиду высокой чувствительности по сравнению с большинством цветковых 
растений [3].

Целью данного исследования является установление характера и ме-
ханизмов воздействия цинка в токсических концентрациях на содержание 
отдельных микро- и макроэлементов в органах и на минеральное питание 
сеянцев в целом.

Материалы и методики исследования

Семена сосны обыкновенной (Pinus sylvestris L.), предоставленные 
Учебно-опытным лесхозом Брянской государственной инженерно-техно-
логической академии, проращивали в растворах ZnSO4 (концентрации 1,26 
(контроль), 50, 150 и 300 мкМ) на дистиллированной воде. После сброса 
семенной кожуры и развертывания семядолей сеянцы переносили на пита-
тельную среду следующего ионного состава: NH4

+ – 2,0 мМ; K+ – 1,5 мМ; 
Ca2+ – 1,0 мМ; Mg2+ – 0,5 мМ; Na+ – 0,21 мМ; Fe2+ – 9,5 мкМ; Mn2+ – 5 мкМ; 
Zn2+ – 1,26 мкМ; Cu2+ – 0,32 мкМ; Co2+ – 0,02 мкМ; NO3

– – 2,0 мМ; Cl– – 
2,0 мМ; PO4

3– – 1,5 мМ; SO4
2– – 0,616 мМ; BO3

3– – 55 мкМ; ЭДТА4– – 9,5 мкМ; 
I– – 1,0 мкМ; MoO4

2– – 0,1 мкМ, pH = 4,5 [4] с соответствующими концентра-
циями цинка. Проращивание семян и выращивание сеянцев осуществляли 
в климатической камере при 16-часовом световом периоде при освещении 
светом от люминесцентных ламп OSRAM L36W/765 (150 ± 30 µE/м2·с–1) в 
течение 6 недель [5, 6].

Оценку темпов накопления биомассы сеянцами проводили гравиметри-
ческим методом. Для определения сухой массы и содержания воды в орга-
нах сеянцев их высушивали до постоянной массы [3].

Содержание фотосинтетических пигментов (хлорофиллы a и b) в асси-
милирующих органах сеянцев определяли на спектрофотометре «Genesys 
10UV» («Thermo Electron Corporation», США) в соответствии с ранее опи-
санной процедурой [3, 7].

Содержание ионов цинка, калия, кальция, магния, марганца и железа в 
органах сеянцев определяли на атомно-абсорбционном спектрофотометре 
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«Формула ФМ400» («Лабист», Россия) после минерализации в растворах 
концентрированных азотной и хлорной кислот [3].

Содержание фосфора в органах сеянцев определяли спектрофотометри-
чески по содержанию фосфатов в минерализованных образцах методом, 
основанном на восстановлении аскорбиновой кислотой фосфорномолибде-
нового комплекса с образованием продукта с максимумом оптического по-
глощения при 825 нм [8]. К 0,5 мл разбавленного образца добавляли раствор 
молибдата аммония в серной кислоте, после тщательного перемешивания 
добавляли водный раствор аскорбиновой кислоты. Полученная реакцион-
ная смесь объёмом 2,0 мл содержала: 100 мМ H2SO4, 0,85 мМ (NH4)6Mo7O24, 
43 мМ аскорбиновую кислоту. После развития окраски в течение 1 ч прово-
дили измерение оптической плотности.

Значения коэффициентов биологического поглощения (отношение со-
держания элемента в корневой системе сеянцев к содержанию его в пита-
тельном растворе) и коэффициентов транслокации (отношение содержания 
элемента в надземных органах к содержанию в корневой системе) исследо-
ванных химических элементов минерального питания выражали в расчете 
на сырую массу органов сеянцев.

Статистическую обработку результатов выполняли в программе Microsoft 
Excel 2007. Из каждой выборки исключали значения параметров, выходящие 
за рамки ± 3σ. Итоговые значения, представленные в таблицах и на рисун-
ках, являются средней арифметической величиной ± основная ошибка сред-
ней арифметической величины. Оценку существенности различий средних 
величин проводили с использованием t-критерия Стьюдента, корреляцион-
ный анализ – на основании всех имеющихся экспериментальных данных, за 
исключением отклоняющихся, оценку коэффициентов корреляции – в соот-
ветствии со шкалой Чеддока.

Результаты исследования и обсуждение

Хроническое действие цинка во всем диапазоне исследованных концен-
траций приводило к значительному снижению темпов накопления массы 
сеянцами сосны по сравнению с контрольной группой растений (r = –0,90, 
p < 0,001): на 18,5% при 50 мкМ и на 66,1% при 300 мкМ ZnSO4. Анализ 
изменений сухой массы органов сеянцев выявил отрицательные корреля-
ции с испытанными концентрациями цинка (p < 0,001): корневая система 
(r = –0,88), гипокотили (r = –0,78), семядоли (r = –0,49), хвоя (r = –0,92), 
свидетельствующие о значительном подавлении развития всех органов се-
янцев. Однако ингибирование развития корневой системы и хвои сеянцев 
было более выраженным в сравнении с гипокотилями и семядолями (рис. 1). 
Воздействие 50 мкМ ZnSO4 приводило к снижению (при p < 0,001) прироста 
массы корневой системы на 30,2%, хвои – на 19,3% по сравнению с контро-
лем, а 300 мкМ Zn2+ – на 77,3 и 74,6%, соответственно. В результате вклад 
гипокотилей и семядолей в общую биомассу сеянцев, выращенных в при-
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сутствии 150 и 300 мкМ цинка, увеличивался по сравнению с контролем 
соответственно на 66,9 и 107,5%.

Рис. 1. Сухая масса органов сеянцев сосны обыкновенной 
в условиях хронического действия цинка /

Fig. 1. Dry weight of Scots pine seedlings organs 
under the chronic effect of zinc ions

Вследствие подобного характера изменения масс органов сеянцев ис-
пользование соотношения массы надземных и подземных органов для ха-
рактеристики токсического воздействия цинка на сеянцы сосны представля-
ется нам не совсем корректным. Несмотря на наличие высокой корреляции 
(r = 0,80, p < 0,001) данного соотношения с использованными концентраци-
ями цинка, максимальное его увеличение составляло 64,9% при 300 мкМ и 
лишь 14,8 и 12,7% соответственно – при 50 и 150 мкМ ZnSO4, несмотря на 
сильное ингибирование роста корневой системы и хвои сеянцев при этих 
концентрациях (рис. 1).

В ранее проведенных исследованиях воздействие 150 мкМ ZnSO4 в пита-
тельном растворе с реакцией среды, близкой к нейтральной (pH = 6,6), ингиби-
ровало накопление массы сеянцами на 21% по сравнению с контролем [3], а в 
данном эксперименте (pH = 4,5), при прочих идентичных параметрах, – на 49,5% 
(см. рис. 1). Столь значительное подавление развития сеянцев сосны при воз-
действии повышенных концентраций цинка, наблюдаемое в настоящем экспери-
менте, свидетельствует об усилении токсического эффекта цинка в кислой среде 
[4]. В то же время минеральный состав и pH питательной среды, используемой в 

Минеральное питание сеянцев сосны обыкновенной

Хвоя / Needles
Семядоли / Cotyledons
Гипокотиль / Hypocotyl
Корни / Roots



146

настоящем эксперименте, более предпочтительны для выращивания сеянцев со-
сны, так как масса контрольной группы сеянцев в два раза превышала массу рас-
тений, полученных в предыдущих экспериментах [3], и лишь на 16,4% уступала 
массе однолетних сеянцев, выращенных в открытом грунте [9].

Снижение темпов роста сеянцев сосны при действии цинка, регистри-
руемое по уменьшению прироста сухой массы, могло быть обусловлено 
непосредственным токсическим действием цинка на макромолекулы и на-
рушением водно-ионного гомеостаза. Анализ содержания воды в органах 
сеянцев (табл. 1) выявил отрицательные (за исключением гипокотилей) кор-
реляции с концентрациями цинка в питательном растворе (при p < 0,001): 
корневая система (r = –0,85), гипокотили (r = 0,43), семядоли (r = –0,41), хвоя 
(r = –0,52). Максимальное снижение содержания воды отмечалось в семядо-
лях во всем диапазоне концентраций цинка в среднем на 2,6% по сравнению 
с контролем. Только при воздействии 300 мкМ ZnSO4 регистрировалось зна-
чимое (p < 0,001) снижение содержания воды в корневой системе (на 3,6%) 
и хвое сеянцев (на 1,5%) в сравнении с соответствующими контрольными 
значениями.

Т а б л и ц а  1  /  T a b l e  1
Содержание воды (%) в органах сеянцев сосны в условиях 

хронического действия цинка /
Water content (%) in organs of Scots pine seedlings 

under the chronic effect of zinc ions

Орган сеянца / 
Seedling’s 

organ

ZnSO4, мкМ / ZnSO4, uM

1,26 50 150 300

Корневая 
система / 

Root system
91,47 ± 0,08 91,31 ± 0,12 90,18 ± 0,31 88,20 ± 0,34

Гипокотиль / 
Hypocotyl 71,49 ± 0,48 72,15 ± 0,39 72,27 ± 1,08 74,32 ± 0,50

Семядоли / 
Cotyledons 77,38 ± 0,33 75,74 ± 0,43 75,53 ± 0,41 74,89 ± 0,42

Хвоя / Needles 81,39 ± 0,10 80,71 ± 0,14 80,53 ± 0,22 80,20 ± 0,21

Наблюдаемое снижение содержания воды в органах сеянцев могло про-
исходить как вследствие нарушения поглощения воды корнем, изменения 
структуры проводящих тканей, так и за счет миниатюризации клеток, увели-
чения общего объема клеточных стенок и их лигнификации [10].

Анализ содержания цинка в контрольной группе сеянцев свидетельствует 
о достаточной обеспеченности им растения и преимущественном накопле-
нии в корневой системе и семядолях (табл. 2). В пользу данного утвержде-
ния свидетельствуют данные элементного анализа хвои взрослых растений 
сосны обыкновенной в естественных условиях произрастания. В частности, 
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в хвое текущего года накапливалось 0,49±0,03 мкмоль цинка/г сухой массы, 
а в однолетней и многолетней хвое – 0,63±0,07 мкмоль/г сухой массы [11].

Увеличение концентрации цинка в питательном растворе сопровожда-
лось практически пропорциональным ростом его содержания в осевых 
органах сеянцев (при p < 0,001): корневая система (r = 0,92), гипокотиль 
(r = 0,96), а также и каскадным ростом (p < 0,001) в ассимилирующих орга-
нах: семядоли (r = 0,61), хвоя (r = 0,83). Воздействие 50 мкМ ZnSO4 приво-
дило к увеличению содержания цинка в корневой системе в 13,8, а в гипоко-
тилях – в 3,6 раз по сравнению с контролем, а 300 мкМ ZnSO4 – в 35,0 и 23,4 
раз соответственно. 

Т а б л и ц а  2  /  T a b l e  2
Содержание элементов минерального питания в органах сеянцев 
сосны обыкновенной в условиях хронического действия цинка /

Content of mineral elements in organs of Scots pine 
seedlings under the chronic effect of zinc ions

ZnSO4, 
мкМ / 
ZnSO4, 

uM

Содержание элемента, мкмоль/г сухой массы / 
Element content, umole/g of dry weight

Zn P K Mg Ca Mn Fe

Корневая система / Root system
1,26 1,70±0,09 81,7±1,5 830,0±17,3 55,4±0,8 21,0±0,9 3,10±0,22 27,7±1,6
50 23,39±1,32 77,0±2,4 755,0±19,4 43,5±0,8 15,8±1,1 1,44±0,08 34,1±1,9
150 44,38±4,55 73,2±7,3 561,7±60,0 37,0±3,4 15,6±2,9 0,96±0,05 35,0±5,7
300 59,51±1,85 71,3±3,8 570,5±18,6 42,1±1,1 17,5±1,5 0,88±0,05 33,6±2,1

Гипокотиль / Hypocotyl
1,26 0,82±0,06 29,5±1,7 210,6±6,0 62,2±1,6 20,4±1,9 1,02±0,07 2,75±0,61
50 2,92±0,14 28,9±1,3 205,6±3,0 52,6±1,5 17,9±0,8 0,82±0,03 4,19±1,06
150 9,57±0,58 26,1±1,5 193,4±2,6 48,1±1,5 13,9±2,6 1,02±0,07 7,55±2,96
300 19,22±1,03 37,5±0,9 227,5±14,0 50,4±1,6 10,0±0,5 1,08±0,05 4,60±1,10

Семядоли / Cotyledons
1,26 1,94±0,24 37,7±1,5 378,7±19,3 137,1±3,6 35,0±2,4 8,19±0,30 5,88±0,93
50 7,19±0,67 38,4±1,8 229,8±6,7 145,3±4,0 26,8±2,8 5,61±0,43 6,82±2,16
150 5,92±0,83 42,6±2,0 319,0±48,0 145,7±7,0 20,5±1,4 5,43±0,18 4,63±1,86
300 8,23±0,85 51,2±3,1 234,4±6,1 154,6±2,5 11,8±0,7 5,36±0,18 5,83±1,26

Хвоя / Needles
1,26 0,49±0,03 26,9±0,8 480,7±8,9 78,5±1,5 25,8±0,5 4,16±0,12 4,21±0,63
50 1,50±0,13 22,2±1,3 557,3±11,7 62,0±0,9 27,1±0,8 3,02±0,10 7,27±1,14
150 3,92 ±0,40 26,9 ±3,2 446,1±50,6 53,4 ±4,4 21,7 ±2,0 2,33 ±0,14 5,71 ±1,38
300 3,91 ±0,31 21,5 ±2,5 445,7±34,7 51,5 ±3,7 20,1 ±1,6 1,20 ±0,10 4,99±2,26

Рост содержания цинка в корневой системе происходил на фоне сниже-
ния интенсивности его поглощения из питательного раствора, о чем сви-
детельствовало падение коэффициента биологического поглощения в 5,0 
раз: от 0,115 в контроле до 0,023 при 300 мкМ ZnSO4. Накопление цинка в 
семядолях сеянцев не имело концентрационной зависимости, так как в диа-
пазоне 50–300 мкМ ZnSO4 увеличивалось в среднем в 3,7 раза. Аналогичная 
закономерность в накоплении цинка была отмечена и для хвои сеянцев, но 
в диапазоне 150–300 мкМ ZnSO4, когда содержание цинка увеличивалось в 
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8,0 раз по сравнению с контролем (табл. 2). Ограниченное поступление цин-
ка в ассимилирующие органы подтверждалось снижением коэффициентов 
его транслокации в семядоли (до 10,5 раз) и в хвою (до 5,7 раз) по сравне-
нию с контролем, что позволяет отнести сосну обыкновенную к группе рас-
тений – исключателей цинка.

Анализ элементного состава корневой системы сеянцев сосны контроль-
ной группы свидетельствует о максимальном содержании в ней калия (см. 
табл. 2), коэффициент биологического поглощения которого из питательно-
го раствора составлял 47,1‰. В целом минимальные значения коэффици-
ентов биологического поглощения были характерны для макроэлементов: 
магний – 9,45‰, фосфор – 4,64‰, кальций – 1,79‰, а максимальные – для 
микроэлементов: марганец – 53,0‰, цинк – 115,2‰, железо – 248,3‰, что 
свидетельствует о высокой эффективности функционирования механизмов 
их поглощения. Отметим, что содержание калия в корневой системе (табл. 2) 
в 4,3 раза превышало его содержание в корневой системе однолетних сеян-
цев, выращенных в открытом грунте, в то время как содержание фосфора 
находилось на сопоставимом уровне [9].

Хроническое воздействие цинка даже в минимальной концентрации 
(50 мкМ) приводило к существенным нарушениям баланса элементов ми-
нерального питания в корневой системе сеянцев. В частности, отмечалось 
меньшее (при p < 0,001) содержание: калия – на 9,0%, фосфора – на 5,8% 
(p > 0,05), кальция – на 24,9%, магния – на 21,5% и марганца – на 53,6%. 
При этом содержание железа в корневой системе сеянцев превышало кон-
трольные значения на 23,1% (p < 0,01) по сравнению с контрольной группой 
растений (см. табл. 2). Корреляционным анализом выявляется заметная (при 
p < 0,001) связь содержания в корневой системе калия (r = –0,67), магния 
(r = –0,55) и марганца (r = –0,57) с ростом концентрации цинка в питатель-
ном растворе. Однако только содержание марганца снижалось во всем диа-
пазоне испытанных концентраций цинка с минимумом (в 3,5 раз ниже кон-
троля) при 300 мкМ ZnSO4, в то время как минимальное содержание калия 
(на 32,4%) и магния (на 33,2%) отмечалось при воздействии 150 мкМ ZnSO4. 
На этом фоне достоверной корреляционной связи между концентрацией 
цинка в питательном растворе и содержанием фосфора (r = –0,25) и кальция 
(r = –0,20) в корневой системе сеянцев не обнаруживалось, поскольку во 
всех вариантах опыта фосфора накапливалось в среднем на 9,6%, а каль-
ция – на 22,5% меньше, чем в контроле. Примечательно, что на фоне сни-
жения содержания всех исследованных элементов минерального питания 
содержание железа в корневой системе сеянцев увеличивалось в среднем на 
23,7%, независимо от концентрации цинка в питательном растворе (r = 0,30, 
p < 0,05; см. табл. 2). 

Наблюдаемое снижение содержания исследованных элементов мине-
рального питания в корневой системе, за исключением железа, могло быть 
обусловлено как падением поглощения элемента из питательной среды, так 
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и расходованием его на отток в надземные органы. Расчет коэффициентов 
биологического поглощения элементов свидетельствует о сильном сниже-
нии коэффициента поглощения марганца – в среднем на 59,1%, что сопоста-
вимо со средним снижением его содержания в корневой системе на 64,7% 
(табл. 2). Однако на фоне значительного снижения содержания в корневой 
системе магния (в среднем на 26,3%), калия (в среднем на 24,2%) и кальция 
(в среднем на 22,5%) снижение коэффициентов их биологического погло-
щения составляло в среднем: 12,7, 11,3 и 7,6% соответственно. Напротив, 
снижение содержания фосфора в корневой системе происходило на фоне 
увеличения его коэффициента биологического поглощения – в среднем на 
6,7%, а увеличение содержания железа (в среднем на 23,7%) было связано с 
увеличением его коэффициента биологического поглощения на 46,7%.

В гипокотилях сеянцев, депонирующих наибольшее количество посту-
пающего в надземные органы цинка, характер изменений в содержании ис-
следованных элементов минерального питания значительно отличался от 
корневой системы. В частности, практически неизменным оставался уро-
вень калия (r = 0,26, p > 0,05) и марганца (r = 0,21, p > 0,05), при воздействии 
300 мкМ ZnSO4 на 27,3% увеличивалось содержание фосфора (r = 0,57, 
p < 0,001), а содержание кальция снижалось во всем диапазоне концентра-
ций цинка (r = –0,68, p < 0,001). Аналогично корневой системе снижалось 
содержание магния (r = –0,53, p < 0,001) и увеличивалось содержание железа 
(r = 0,16, p > 0,05) (табл. 2). 

Поддержание стабильного уровня калия в гипокотилях обеспечивалось 
увеличением его транслокации (в среднем на 6,3%), в то время как транс-
порт марганца возрастал в среднем на 128,8%. В то же время меньшие зна-
чения коэффициентов транслокации кальция и магния (в среднем на 24,1% 
и 9,6%, соответственно) отмечались на фоне значительного снижения содер-
жания данных элементов в гипокотилях (табл. 2). Таким образом, характер 
изменений пула исследуемых элементов минерального питания в гипоко-
тилях свидетельствует о преобладании их транспорта в ассимилирующие 
органы сеянцев над поступлением из корневой системы.

Между семядолями и хвоей сеянцев обнаружены значительные органоспе-
цифические различия как в конститутивном содержании элементов минераль-
ного питания, так и в характере изменений их пула в условиях хронического 
действия цинка. В контрольных условиях хвоя сеянцев характеризовалась мень-
шим содержанием фосфора на 28,7%, кальция – на 26,3%, магния – на 42,7%, 
марганца – на 49,2% и железа – на 28,4% по сравнению с семядолями. Только 
содержание калия в хвое было на 26,9% выше, чем в семядолях (см. табл. 2).

Сопоставление полученных результатов с литературными данными свиде-
тельствует о значительной аккумуляции ряда элементов минерального пита-
ния в ассимилирующих органах контрольных растений сосны, выращенных 
в условиях водной культуры, по сравнению с растениями в естественных ус-
ловиях обитания. Например, уровень калия в хвое сеянцев, регистрируемый в 
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нашем эксперименте, в 2,1 раза превышал его содержание в хвое однолетних 
сеянцев [9] и в 3,4 раза – содержание в хвое текущего года взрослых растений 
сосны [11]. Кроме того, нами отмечалось более высокое содержание железа (в 
10,8 раз) и магния (в 2,0 раза) в хвое сеянцев по сравнению с их содержанием 
в хвое взрослых растений. Вместе с тем по содержанию кальция и фосфора в 
хвое сеянцы уступали взрослым растениям в 1,5 и 1,8 раз соответственно [11].

Наиболее яркий эффект токсического действия цинка в ассимилирую-
щих органах сеянцев проявлялся в значительном снижении содержания в 
них марганца. Уже при воздействии 50 мкМ ZnSO4 содержание марганца 
снижалось (при p < 0,001) на 31,5% в семядолях и на 27,4% в хвое в сравне-
нии с контролем. При более высоких концентрациях цинка в питательном 
растворе в хвое сеянцев развивался острый дефицит марганца, содержание 
которого при 300 мкМ ZnSO4 снижалось в 3,5 раза по сравнению с контро-
лем (r = –0,80, p < 0,001). Однако в семядолях содержание марганца с ростом 
концентрации цинка не изменялось (r = –0,56, p < 0,01), оставаясь на ста-
бильно низком уровне – на 33,3% меньше контрольного (табл. 2). Отметим, 
что ассимилирующие органы сеянцев характеризовались максимальными 
коэффициентами транслокации марганца (семядоли – 6,99, хвоя – 2,92), 
значения которых при действии цинка увеличивались в среднем на 81,0% 
(семядоли) и 34,4% (хвоя) по сравнению с контролем. Таким образом, раз-
витие дефицита марганца в органах сеянцев сосны в условиях токсического 
действия цинка было обусловлено исключительно нарушением его усвое-
ния корневой системой из питательного раствора.

Воздействие цинка приводило к снижению содержания кальция и ка-
лия как в семядолях, так и хвое сеянцев. Развитие дефицита кальция в се-
мядолях происходило во всем диапазоне концентраций цинка (r = –0,83, 
p < 0,001), в то время как в хвое – только при воздействии 150 и 300 мкМ 
ZnSO4 (r = –0,41, p < 0,001). Снижение содержания кальция в семядолях 
сеянцев (в среднем на 43,7%) происходило на фоне уменьшения коэффици-
ента его транслокации на 28,5%, а пониженное содержание кальция в хвое 
(в среднем на 19,0%) при воздействии 150 и 300 мкМ цинка было опосредо-
вано уменьшением коэффициента его транслокации на 13,5% (см. табл. 2). 
Наблюдаемый характер изменения содержания кальция в органах сеянцев 
сосны при действии цинка свидетельствует о нарушении его поглощения и 
транспорта в ассимилирующие органы. Возможными причинами этого яв-
ляются замещение цинком кальция в местах связывания с транспортирую-
щими молекулами (например, с Ca2+-АТФазами) и ослаблением транспира-
ционного тока в связи с общетоксическим действием цинка [2].

Наиболее сильное снижение содержания калия было характерно для се-
мядолей сеянцев (r = –0,50, p < 0,01) – в среднем на 31,1% во всем диапазоне 
концентраций. Содержание калия в хвое снижалось на 7,2% по сравнению с 
контролем лишь при воздействии 150 и 300 мкМ ZnSO4, в то время как при 50 
мкМ оно увеличивалось на 15,9% (табл. 2). В результате не обнаруживалось свя-
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зи содержания калия в хвое с испытанными концентрациями цинка (r = –0,22, 
p < 0,05). Наблюдаемые изменения в содержании калия в ассимилирующих ор-
ганах происходили на фоне снижения коэффициента его транслокации в семя-
доли в среднем на 13,5% и увеличении коэффициента транслокации в хвою на 
19,6%. Снижение содержания калия в органах сеянцев, на наш взгляд, связано 
с цитотоксическим действием цинка, замедлением роста клеток растяжением и 
ослаблением транспирационного тока. Вследствие нехватки калия в растущих 
клетках хвои происходит его реутилизация из закончивших рост семядолей, что 
препятствует развитию острого дефицита этого элемента. 

Характер изменения содержания фосфора в ассимилирующих органах в 
условиях токсического действия цинка кардинально различался между семя-
долями и хвоей сеянцев (см. табл. 2). В то время как в семядолях отмечалось 
увеличение его содержания во всем диапазоне испытанных концентраций цин-
ка в среднем на 16,6% (r = 0,79, p < 0,001), его содержание в хвое в среднем 
снижалось на 12,3% (r = –0,19, p > 0,05). Анализ коэффициентов транслокации 
фосфора также свидетельствует об усилении его поступления в семядоли (в 
среднем на 18,4%) и снижении интенсивности поступления в хвою сеянцев (в 
среднем на 13,0%). Накопление цинка в семядолях сеянцев происходило ин-
тенсивнее, чем в хвое (см. табл. 2), поэтому увеличение содержания фосфора 
могло быть связано с детоксикацией избытка данного тяжелого металла. Для 
многих цветковых растений доказана вовлеченность органических фосфатов в 
детоксикацию цинка в корневой системе за счет образования нерастворимого 
фитата [12], который может связывать до 85% цинка, поступившего в растение 
[13]. Вероятно, этот механизм функционирует и у хвойных растений, посколь-
ку они способны к синтезу и аккумуляции фитиновой кислоты в тканях [14].

Магний играет важную роль в метаболизме растений, поскольку входит в ак-
тивные центры многих макромолекул, тесно связанных с фотосинтезом, биосин-
тезом белков и нуклеиновых кислот [2, 15]. Его содержание в ассимилирующих 
органах сеянцев в условиях хронического действия цинка изменялось аналогич-
но содержанию фосфора. Для семядолей сеянцев было характерно увеличение 
содержания магния (в среднем на 8,3%) (r = 0,55, p < 0,01), а для хвои – значи-
тельное снижение содержания во всем диапазоне концентраций цинка (r = –0,64, 
p < 0,001) – в среднем на 29,1% (табл. 2). При конститутивно высоких значениях 
коэффициентов транслокации магния в семядоли (6,56) и хвою сеянцев (3,09) 
токсическое действие цинка приводило к увеличению их значений в семядолях 
в среднем на 36,9% и снижению в хвое в среднем на 12,9%. Таким образом, де-
фицит магния в хвое, аналогично дефициту марганца, развивался в результате 
снижения поглощения магния корневой системой сеянцев. 

Анализ содержания железа в ассимилирующих органах сеянцев сосны не 
выявил четкой связи с содержанием цинка в питательном растворе. Сниже-
ние содержания железа в семядолях в сравнении с контролем составляло не 
более 2,1% (r = 0,25, p > 0,05). В хвое сеянцев, напротив, регистрировалось 
увеличение его содержания по сравнению с контролем в среднем на 42,3%, 
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с максимумом при 50 мкМ цинка – на 72,7% (r = 0,17, p > 0,05) (табл. 2). 
Подобный характер изменений пула железа в органах сеянцев позволяет ут-
верждать, что его дефицита в условиях токсического действия цинка у сеян-
цев сосны обыкновенной не наблюдалось.

Содержание железа в органах различных видов растений находится в тес-
ной взаимосвязи с другими микроэлементами, в особенности с марганцем. 
Соотношение Fe/Mn рассматривается в качестве важного параметра мине-
рального питания растений, поскольку данные элементы взаимосвязаны в 
метаболизме и, возможно, имеют общие механизмы транспорта. Для боль-
шинства видов цветковых растений оптимальное соотношение Fe/Mn нахо-
дится в пределах 1,5–2,5 [16]. Полученные нами результаты свидетельствуют 
о значительном преобладании железа над марганцем в корневой системе кон-
трольных растений сосны (8,9), которое значительно возрастало в условиях 
токсического действия цинка (до 38,2 раз при 300 мкМ ZnSO)4. В хвое сеянцев 
также отмечалось увеличение соотношения Fe/Mn от 1,01 в контроле до 4,2 
при 300 мкМ ZnSO4. Столь сильный сдвиг баланса данных микроэлементов, 
вероятно, связан с диспропорционированием процессов поглощения и транс-
порта марганца. В пользу данного предположения свидетельствуют результа-
ты, полученные на других видах растений. В частности, обработка сульфатом 
цинка растений сахарного тростника (Saccharum spp. сорт CoLk 8102) при-
водила к увеличению содержания марганца в тканях с одновременным сни-
жением содержания железа [17]. В то же время у растений фасоли (Phaseolus 
vulgaris L. сорт Lodi) воздействие цинка сопровождалось снижением содер-
жания марганца в корнях на фоне роста в них содержания железа [18].

Конститутивные и стресс-зависимые различия в содержании магния, марган-
ца и железа в семядолях и хвое сеянцев (см. табл. 2) могли влиять на уровни со-
держания в них фотосинтетических пигментов, поскольку входят в состав белков 
фотосистем [2]. Содержание хлорофиллов a и b в семядолях контрольной груп-
пы растений превышало их содержание в хвое в 2,0 и 3,2 раза соответственно. 
В условиях токсического действия цинка в хвое наблюдалось снижение содер-
жания хлорофиллов по сравнению с контрольной группой сеянцев, но без явной 
концентрационной зависимости: хлорофилл а (r = –0,44, p < 0,001), хлорофилл 
b (r = –0,24, p > 0,05). При этом минимальное содержание хлорофилла a в хвое 
отмечалось при воздействии 300 мкМ ZnSO4 (на 24,0% ниже контрольных зна-
чений, p < 0,001), а хлорофилла b – при 50 мкМ цинка (ниже на 40,4%, p < 0,001). 
Напротив, в семядолях сеянцев минимальное содержание данных пигментов ре-
гистрировалось при воздействии 50 мкМ Zn2+ (при p < 0,05): хлорофилл a – на 
24,1%, хлорофилл b – на 40,1% ниже контрольных значений. При более высоких 
концентрациях цинка в питательном растворе содержание фотосинтетических 
пигментов в семядолях снижалось менее значимо, а при 300 мкМ ZnSO4 было 
сопоставимо с уровнями в контроле (табл. 3). Снижение содержания фотосинте-
тических пигментов при воздействии цинка также показано для растений фасо-
ли (на 52%) [18] и некоторых сортов тополя (до 96%) [19].
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Т а б л и ц а  3  /  T a b l e  3
Содержание основных фотосинтетических пигментов в ассимилирующих 

органах сеянцев сосны в условиях хронического действия цинка /
Content of basic photosynthetic pigments in assimilating organs 

of Scots pine seedlings under the chronic effect of zinc ions

Орган сеянца / 
Seedling’s organ

ZnSO4, мкМ / ZnSO4, uM
1,26 50 150 300

Содержание хлорофилла а, мг/г сухой массы / Chlorophyll a content, mg/g of dry weight
Семядоли / 
Cotyledons 4,61±0,41 3,50±0,12 3,75±0,08 4,73±1,31

Хвоя / Needles 2,33±0,08 1,91±0,05 1,89±0,06 1,77±0,11
Содержание хлорофилла b, мг/г сухой массы / Chlorophyll b content, mg/g of dry weight

Семядоли / 
Cotyledons 1,87±0,21 1,12±0,04 1,40±0,06 1,86±0,46

Хвоя / Needles 0,57±0,03 0,34±0,01 0,38±0,01 0,44±0,04

Таким образом, в условиях токсического действия цинка нами обнаруже-
но развитие хлороза хвои сеянцев в связи с дефицитом магния и марганца, 
но не железа (см. табл. 2). При этом изменения в содержании хлорофиллов a 
и b в семядолях сеянцев могли быть связаны только с дефицитом марганца, 
возможно, из-за его замещения цинком в тилакоидных мембранах хлоропла-
стов [2].

Заключение

Совокупность экспериментальных данных свидетельствует о серьезном 
нарушении минерального питания сеянцев сосны обыкновенной в услови-
ях токсического действия цинка. Это связано со снижением поглощения 
элементов корневой системой и непропорциональной их транслокацией в 
надземные органы. Недостаток калия и кальция в органах сеянцев преиму-
щественно был результатом общетоксического действия цинка, связанного 
со снижением темпов метаболизма и падением транспирационного тока. 
Прогрессирующий дефицит магния и марганца в отдельных органах сеян-
цев был следствием ингибирования цинком механизмов активного транс-
порта данных элементов. Снижение содержания магния в хвое на фоне уве-
личения в семядолях сеянцев свидетельствует об отсутствии реутилизации, 
способной восполнить недостаток данного элемента в растущих органах. 
Значительное увеличение содержания цинка в семядолях сеянцев приводи-
ло к вынужденному увеличению пула фосфора, вероятно, в форме фитата, 
необходимого для детоксикации тяжелого металла. 

Хроническое действие ZnSO4 было причиной наблюдаемого дисбаланса 
некоторых микроэлементов, который выражался в дефиците марганца и уве-
личении содержания железа. При этом возрастала вероятность проявления 
токсических свойств железа в связи с переходом в закисную форму при не-
достатке марганца, что могло усиливать токсический эффект цинка.

Минеральное питание сеянцев сосны обыкновенной
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Токсическое действие цинка в совокупности с нарушением минерально-
го питания приводило к снижению синтеза фотосинтетических пигментов, 
замедлению метаболизма и, следовательно, к падению скорости роста и раз-
вития растений.
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Mineral nutrition of Scots pine seedlings under the chronic effect of zinc ions

Seedlings of Scots pine (Pinus sylvestris L.) are a convenient model object for 
studying the mechanisms of conifers adaptation to dangerous pollutant action such 
as zinc. The aim of this study was to determine the nature and mechanisms of toxic 
zinc action on the individual macro- and micronutrients content and on the mineral 
nutrition of seedlings integrally. We grew pine seedlings in hydroponic for six weeks 
with different concentrations of zinc sulfate (1.26 (control), 50, 150 and 300 uM). We 
determined nutrients content by atomic absorption spectrophotometry. 
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Zinc chronic action resulted in a significant reduction in the rate of mass accumulation 
of pine seedlings as compared to the control: on 66.1% with 300 uM ZnSO4. Increasing the 
zinc concentration in the nutrient solution was accompanied by a scale-up increasing zinc 
contents in the seedlings axial organs: up to 35.0 times in the roots at 300 uM ZnSO4 and 
up to 23.4 times in hypocotyls, compared to the control. The zinc content in the seedlings 
cotyledons and needles was not of the concentration dependence, increasing, in average, 
in 3.7 times (cotyledons) and 8.0 times (needles). Limited intake of zinc in assimilating 
organs of Scots pine seedlings can be attributed to zinc excluders. The experimental data 
indicate a serious breach of mineral nutrition of Scots pine seedlings in the conditions of 
zinc action, which is associated with a decrease in nutrients absorption by root system 
and their disproportional translocation into the aerial organs. Deficiency of potassium and 
calcium in the seedlings organs was mainly caused by general zinc toxicity, associated 
with decreased metabolic processes and transpiration rate. Strengthening of magnesium 
and manganese deficiency in the seedlings organs was a consequence of the inhibition 
by zinc of active transport of these elements. Decreasing of magnesium content in the 
needles, with an increase in the cotyledons indicates the absence of reutilization, capable 
to compensate the lack of this element in the growing organs. Significant increasing of 
zinc content in cotyledons led to the increase in phosphorus pool, probably in the form 
of phytate, necessary for heavy metal detoxification. Zinc toxicity was responsible for 
the observed imbalance of certain trace elements, which is expressed in manganese 
deficiency and increased iron content. Intensification of iron transition to ferrous form 
as a consequence of manganese deficiency could enhance the toxic effect of zinc. Toxic 
effect of zinc together with the mineral nutrition disorder resulted in decreased synthesis 
of the photosynthetic pigments, slowing metabolism and therefore a downfall of rate of 
growth and plant development.
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Интеллект и восприятие времени

Обобщены результаты многолетних исследований, посвященных изучению 
взаимосвязи интеллекта с восприятием времени. Показано, что интеллект 
оказывает существенное влияние на основные этапы процесса восприятия 
времени. Обнаружены преимущественно положительные корреляции 
вербального и невербального интеллекта с уровнем корковых взаимодействий 
на частотах гамма-ритма. Характер этих корреляций отличается у юношей и 
девушек, зависит от частотного диапазона гамма-ритма и вида выполняемой 
деятельности. Найдены тесные корреляции показателей интеллекта с уровнем 
фазовых взаимодействий между ритмами ЭЭГ. Установлена зависимость этих 
корреляций от пола испытуемых, вида и этапа выполняемой деятельности. 
Полученные результаты и некоторые литературные данные позволяют 
предположить, что высокая точность восприятия времени у лиц с высоким 
интеллектом обеспечивается не только высокой скоростью передачи сигналов 
в ЦНС, но и большей эффективностью процессов внутримозговой интеграции, 
кодирования, сжатия и координации нейронных сообщений в мозге.

Ключевые слова: восприятие времени; корреляты интеллекта; корковые и 
фазовые взаимодействия; ритмы ЭЭГ.

Введение

Изучение нейрофизиологических основ интеллекта, под которым чаще 
всего понимают относительно устойчивую структуру умственных способ-
ностей индивидуума, является актуальной проблемой современной пси-
хофизиологии. Одним из перспективных подходов к изучению природы 
интеллекта является подход, основанный на анализе электроэнцефалогра-
фических коррелятов интеллекта [1–4]. Согласно популярной в настоящее 
время гипотезы интеллект связан со скоростью передачи сигналов в ЦНС 
[5]. Основанием для этой гипотезы послужили данные об отрицательной 
корреляции интеллекта с латентным периодом вызванных потенциалов 
(ВП). Вместе с тем многочисленные исследования, направленные на про-
верку этой гипотезы, дали противоречивые результаты: были обнаружены 
как положительные корреляции между уровнем интеллекта и латентным пе-
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риодом ВП, так и отрицательные, и даже их отсутствие [6, 7]. Учитывая это, 
целью настоящего исследования явилось изучение электроэнцефалографи-
ческих коррелятов интеллекта при выполнении человеком интеллектуаль-
ной деятельности, связанной с восприятием коротких интервалов времени. 

Материалы и методики исследования

В исследованиях участвовали добровольцы, практически здоровые 
юноши (59 человек) и девушки (29 человек) в возрасте от 18 до 26 лет, 
учащиеся томских вузов. В ходе предварительного обследования с помо-
щью тестов Г. Айзенка [8, 9] исследовали вербальный (ВИ) и невербаль-
ный интеллект (НИ), а также уровни экстраверсии и нейротизма. С помо-
щью батареи стандартных тестов исследовали особенности латеральной 
организации мозга с определением ведущей руки и речевого полушария 
[10, 11]. В качестве модели интеллектуальной деятельности испытуемым 
предлагали воспроизводить и отмеривать короткие интервалы времени 
длительностью 200 и 800 мс при наличии и отсутствии обратной связи 
о результатах деятельности. Интервалы времени при репродукции их 
длительности задавались невербальными стимулами (светлый квадрат со 
стороной 2 см, появляющийся в центре затемненного экрана монитора), а 
при отмеривании – цифрами. Испытуемые воспроизводили и отмеривали 
интервалы времени двойным нажатием на клавишу «Пробел». В качестве 
сигнала обратной связи использовали выраженную в процентах относитель-
ную ошибку репродукции или отмеривания заданного интервала времени. 
Сигнал ошибки появлялся на 1 с на экране монитора, спустя секунду после 
воспроизведения или отмеривания каждого интервала времени. При этом 
угловые размеры предъявляемых стимулов составили 2–2,3 град в случае 
предъявления квадрата и 0,75–0,76 град в случае предъявления цифр. При 
предъявлении цифр применялся стандартный шрифт ДОС, его размер соот-
ветствовал 16pt Word. Стимулы длительностью 200 и 800 мс предъявлялись 
в случайном порядке согласно RND функции с корректировкой многократ-
ного выкидывания одного значения, стимул каждой длительности предъяв-
лялся не менее 50 раз. 

В первой серии наблюдений участвовали только юноши (32 человека). 
В этой серии исследовали корковые взаимодействия в низкочастотном диа-
пазоне ЭЭГ (0,5–30 Гц). Для этого в состоянии спокойного бодрствования 
(фон) и в процессе восприятия интервалов времени регистрировали ЭЭГ 
монополярно в отведениях: F3, F4, C3, C4, Р3, Р4, O1 и O2 по системе «10–
20%». Референтный электрод устанавливался на мочку правого уха, земля-
ной – на мочку левого уха испытуемого. При регистрации ЭЭГ использо-
вали хлорсеребряные электроды («MEDICOR», Венгрия). ЭЭГ записывали 
при открытых глазах и фиксированном взоре с помощью восьмиканального 
полинейрографа [12] с постоянной времени 3 с и входным сопротивлением 
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~ 100 мОм. С целью исключения артефактов, связанных с движениями глаз 
и электродермальной активностью, проводилась параллельная регистрация 
ЭОГ и КГР. Хлорсеребряные электроды для регистрации КГР устанавлива-
ли на наружную и внутреннюю стороны запястья левой руки испытуемого. 
Слабополяризующиеся электроды для регистрации ЭОГ устанавливали сле-
ва и у нижнего края глазной впадины левого глаза испытуемого. Регистра-
ция КГР и ЭОГ осуществлялась с помощью полиграфа П8Ч-01. При вво-
де аналоговых сигналов в ЭВМ частота дискретизации составляла 200 Гц. 
При изучении динамики корковых взаимодействий использовали матрицы 
данных, полученные путем суммации однотипных ответов (не менее 30). 
Эпоха анализа, включая фоновый фрагмент (100 мс), составляла 700 мс. По 
этим матрицам подсчитывали текущие значения коэффициента корреляции 
Спирмена (ККС) между столбцами матриц с одинаковыми номерами. Ди-
намику ККС исследовали на каждом этапе предлагаемой сенсомоторной 
деятельности: при восприятии зрительного стимула, при осуществлении 
первого нажатия на клавишу «Пробел», при восприятии ошибки воспро-
изведения заданного интервала времени. С целью выявления в динамике 
ККС периодов, различающихся характером корковых взаимодействий, ис-
пользовали факторный анализ (метод главных компонент). Исходными дан-
ными для факторного анализа служили матрицы данных, составленные из 
ККС. Строками в этих матрицах служили порядковые номера испытуемых, 
а столбцами – мгновенные значения ККС. Найденные действительные зна-
чения факторов включались в последующую обработку.

Во второй серии наблюдений участвовали 27 юношей и 29 девушек. 
В этой серии исследовали динамику корковых связей на частоте гамма-рит-
ма, а также фазовые взаимодействия между высоко- и низкочастотными рит-
мами ЭЭГ при репродукции и отмеривании тех же интервалов времени при 
наличии и отсутствии обратной связи о результатах деятельности. 

В этой серии ЭЭГ записывали монополярно с помощью 24-канального 
энцефалографа-анализатора «Энцефалан-13-03» в следующих отведениях: 
Cz, Fz, Pz, F3, F4, C3, C4, P3, P4, T3, T4, T5, T6, O1, O2 по системе «10–
20%». Объединенный референтный электрод устанавливался на мочки ле-
вого и правого уха испытуемого, а заземляющий фиксировался на запястье 
правой руки. С целью исключения артефактов, связанных с движением глаз, 
регистрировали ЭОГ. Электроды для записи ЭОГ устанавливали на верхнее 
и нижнее веко левого глаза испытуемого. Запись ЭЭГ и ЭОГ проводилась 
в фоне при открытых и закрытых глазах (в течение 20 с) и при восприятии 
времени. При вводе аналоговых сигналов в ЭВМ частота дискретизации 
составляла 250 Гц. Корковые взаимодействия на частотах гамма-ритма ис-
следовали в следующих частотных диапазонах ЭЭГ: 30–40, 40–49, 51–60 и 
60–70 Гц. 

С целью выделения интересующего частотного диапазона ЭЭГ ее пред-
варительно фильтровали с помощью фильтра Чебышева второго порядка 
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с величиной подавления – 60 дБ. Эпоха анализа составляла 4 с. Выбранный 
участок ЭЭГ обязательно включал этап предъявления стимула, этап отмерива-
ния или воспроизведения заданного интервала времени, а в случае режимов с 
обратной связью – также этап предъявления сигнала ошибки. При исследова-
нии пространственной синхронизации электрической активности мозга на ча-
стоте гамма-ритма в каждом частотном диапазоне ЭЭГ (30–40, 40–49, 51–60, 
61–70 Гц) подсчитывали среднее значение функции когерентности. Для кон-
троля мозгового происхождения гамма-ритма использовали метод дипольной 
локализации [13] и компьютерную программу BrainLoc 6.0. 

При изучении фазовых взаимодействий между высоко- (30–70 Гц) и низко-
частотными (1,5–30 Гц) составляющими ЭЭГ использовали вейвлетный биспек-
тральный анализ [14]. В качестве материнского вейвлета использовался вейвлет 
типа Morlet. В ходе обработки подсчитывали функцию бикогерентности [14]. 
Эта функция принимает значения от 0 до 1 и является мерой фазовой связи на 
интервале времени T между частотными составляющими сигнала f1, f2, f3, кото-
рые удовлетворяют условию f3 = f1 + f2. Если фазы одного из трех компонентов 
являются суммой или разностью двух других, то функция бикогерентности 
значимо отличается от нуля, и это свидетельствует о том, что фазы трех частот 
связаны. При изучении внутриполушарных фазовых связей значения функции 
бикогерентности подсчитывались между разными частотными составляющими 
одного и того же ЭЭГ-сигнала, а при изучении межполушарных фазовых свя-
зей – между разными частотными составляющими двух ЭЭГ-сигналов, записан-
ных синхронно у одного и того же испытуемого в левополушарном и правополу-
шарном отведениях. В качестве интегральной характеристики уровня фазовых 
взаимодействий между ритмами ЭЭГ использовали полусумму значений этой 
функции в исследуемом частотном диапазоне ЭЭГ (1,5–70 Гц). 

Статистическую обработку данных проводили с помощью пакетов при-
кладных программ StatSoft STATISTICA 6.0 и «MatLab-6.5» с использо-
ванием корреляционного, дисперсионного и факторного анализов. Пред-
варительно с помощью факторного анализа был выделен общий фактор 
«интеллект», который включал вербальный и невербальный компоненты 
интеллекта. В последующем были найдены действительные значения этого 
фактора и он (фактор) был рандомизирован. При анализе корреляционных 
связей между исследуемыми показателями подсчитывали ранговый коэффи-
циент корреляции Спирмена. Для оценки влияния фактора «интеллект» на 
корковые связи использовали многофакторный дисперсионный анализ.

Результаты исследования и обсуждение

Динамика корковых взаимодействий  
при восприятии длительности зрительных стимулов

Корреляционный анализ выявил наличие быстрых (длительностью 50–
150 мс) и статистически значимых изменений уровней корковых связей на 
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разных этапах исследуемой деятельности. Чаще всего в ответ на предъявле-
ние зрительного стимула наблюдается снижение уровней корковых связей. 

Динамика коэффициента корреляции Спирмена между отведениями F3 и 
P3 у одного из испытуемых при репродукции зрительных сигналов длитель-
ностью 200 мс представлена на рис. 1. 

Рис. 1. Динамика коэффициента корреляции Спирмена между отведениями 
F3 и P3 у одного из испытуемых при репродукции зрительных сигналов 

длительностью 200 мс без обратной связи.
*, ×, +, o – статистически значимые различия (р < 0,05) между 

соответствующими точками кривой; пунктирная горизонтальная линия на 
рисунке указывает статистически значимую (при n = 30 и р = 0,05) 

величину коэффициента корреляции Спирмена; вертикальными линиями 
на рисунке показаны начало и конец стимула /

Fig. 1. Dynamics of Spearman correlation coefficient between F3 and P3 leads in one 
of the subjects while reproducing visual signals lasting 20 ms without feedback
*, ×, +, o - statistically significant differences (р < 0,05) between corresponding 

points of the curve; horizontal dashed line in the figure indicates (for n = 30 
and р = 0,05) statistically significant Spearman correlation coefficient; vertical 

lines in the figure show the beginning and the end of the stimulus 
(on the ordinate axis - Correlation coefficient; on the abscissa axis - Time, ms)

Проведенный факторный анализ позволил выделить четыре компонента 
или периода в динамике коэффициента корреляции Спирмена между отведе-
ниями F3 и P3, которые различались характером корковых взаимодействий. 
Указанные компоненты объясняют 90,02% общей дисперсии ККС. Динами-
ка выделенных компонентов в ответ на предъявление зрительного стимула 
длительностью 200 мс представлена на рис. 2. Как следует из рисунка, пер-
вый компонент достигает максимума в интервале от 520 до 600 мс после 
начала стимула и, вероятно, отражает этап подготовки испытуемого к мо-
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торному акту нажатия на клавишу. Второй компонент достигает максимума 
в интервале от 0 до 100 мс после начала стимула и, вероятно, характеризует 
сенсорный этот этап обработки информации мозгом [15]. Третий компонент 
достигает максимума в интервале от 220 до 350 мс после начала стимула и, 
предположительно, характеризует этап категоризации стимула [15]. Четвер-
тый компонент достигает максимума в интервале от 150 до 250 мс от начала 
стимула и, вероятно, отражает этап информационого синтеза [15].

Рис. 2. Динамика корковых взаимодействий, зарегистрированная в ответ 
на предъявление зрительного стимула длительностью 200 мс.

Вертикальными линиями на рисунках показаны начало и конец 
стимула; F1, F2, F3 и F4 – компоненты динамики ККС, отражающие 

различные этапы обработки информации мозгом /

Fig. 2. Dynamics of cortical interactions recorded in response 
to a visual stimulus lasting 200 ms. 

Vertical lines in the figure show the beginning and the end of the stimulus; F1, 
F2, F3 and F4 are components of Spearman correlation coefficient dynamics 

reflecting different phases of information processing by the brain 
(on the ordinate axis - Factor loadings; on the abscissa axis - Time, ms)

Дисперсионный анализ выявил отчетливую зависимость указанных ком-
понентов от уровня интеллекта. В частности, установлено статистически 
значимое влияние фактора «интеллект» на второй (F = 4,98; p < 0,0071), тре-
тий (F = 4,03; p < 0,018) и четвертый (F = 16,27; p < 0,0001) компоненты 
динамики ККС. Причем наиболее сильное влияние этот фактор оказывает 
на четвертый компонент, характеризующий, по-видимому, этап информаци-
онного синтеза. С помощью корреляционного анализа обнаружена связь вы-
деленных компонентов динамики ККС с точностью репродукции длитель-
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ности предъявляемых зрительных сигналов. В частности, установлено, что 
первый и второй компоненты положительно коррелируют с относительной 
ошибкой воспроизведения сигнала длительностью 200 мс (r = 0,37÷0,47; 
p < 0,05), а третий и четвертый компоненты отрицательно коррелируют с 
той же ошибкой (r = –0,36 ÷ –0,40; p < 0,05). 

Динамика корковых взаимодействий, зарегистрированная 
в ответ на нажатие на клавишу «Пробел»

Проведенный факторный анализ позволил выделить три компонента или 
периода в динамике коэффициента корреляции Спирмена между отведени-
ями F3 и P3, которые различались характером корковых взаимодействий. 

Рис. 3. Динамика корковых взаимодействий, зарегистрированная при репродукции 
зрительных сигналов длительностью 800 мс в ответ на первое нажатие 

испытуемым на клавишу «Пробел».
Вертикальной линией на рисунках отмечен момент первого нажатия испытуемым 

на клавишу «Пробел»; F1, F2 и F3 – компоненты динамики ККС

Fig. 3. Dynamics of cortical interactions recorded during reproduction of visual 
signals lasting 800 ms in response to the subject’s first pressing the space key.

Vertical line in the figure indicates the moment of the subject’s first pressing the 
space key; F1, F2 and F3 are components of Spearman correlation coefficient 

dynamics (on the ordinate axis - Factor loadings; on the abscissa axis - Time, ms)

Эти компоненты объясняют 87,9% общей дисперсии ККС. Первый ком-
понент достигает максимума в интервале от 600 до 750 мс после момента 
нажатия на клавишу и, возможно, отражает этап подготовки испытуемого 
к повторному нажатию на клавишу «Пробел». Второй компонент достигает 
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максимума за 70 мс до нажатия на клавишу, снижается спустя 60 мс по-
сле этого события и, вероятно, отражает этап подготовки и исполнения мо-
торного акта нажатия на клавишу. Третий компонент достигает максимума 
в интервале от 220 до 500 мс после нажатия на клавишу. Возможно, этот 
компонент отражает запаздывающее влияние на кору со стороны ретикуляр-
ной формации (РФ) ствола мозга, что обусловлено потоком афферентных 
импульсов, поступающих в РФ по коллатералям сенсорных путей от так-
тильных рецепторов и проприорецепторов мышц, участвующих в движе-
нии. Компоненты, выделенные в динамике ККС при репродукции зритель-
ных стимулов длительностью 800 мс в ответ на первое нажатие на клавишу 
«Пробел», представлены на рис. 3. 

Как и в предыдущем случае, дисперсионный анализ выявил зависи-
мость выделенных компонентов от уровня интеллекта: обнаружено ста-
тистически значимое (p < 0,0001) влияние фактора «интеллект» на все 
выделенные компоненты динамики ККС. Корреляционный анализ выявил 
наличие связей между характеристиками восприятия времени и всеми вы-
деленными компонентами динамики ККС. В частности, обнаружена слабая 
положительная корреляция первого и третьего компонентов с относитель-
ной ошибкой репродукции интервала 800 мс (r = 0,39÷0,42; p < 0,05) и от-
рицательная корреляция второго компонента с той же ошибкой (r = –0,44; 
p < 0,05).

Динамика корковых взаимодействий, зарегистрированная 
в ответ на предъявление ошибки воспроизведения 

длительности зрительных стимулов

Проведенный факторный анализ позволил выделить четыре компонента 
или периода в динамике коэффициента корреляции Спирмена между отведе-
ниями F3 и P3, которые различались характером корковых взаимодействий 
(рис. 4). Эти компоненты объясняют 86,42% общей дисперсии ККС. Первый 
компонент достигает максимума в интервале от 500 до 600 мс после появле-
ния сигнала ошибки и, вероятно, отражает повышение уровня селективного 
внимания и готовности испытуемого к восприятию последующего зрительно-
го стимула, так как выполняемая деятельность носит циклический характер. 
Второй компонент достигает максимума в интервале от 0 до 100 мс после 
появления сигнала ошибки и, возможно, отражает сенсорный этап, связанный 
с оценкой физических параметров этого стимула, его новизны и значимости.

Третий компонент достигает максимума в интервале от 350 до 500 мс 
после появления сигнала ошибки и, по-видимому, отражает этап категориза-
ции этого зрительного стимула. Четвертый компонент достигает максимума 
на интервале от 230 до 300 мс и, возможно, отражает этап синтеза инфор-
мации о физических параметрах стимула с информацией о его новизне и 
значимости. 
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Дисперсионный анализ выявил зависимость выделенных компонен-
тов от уровня интеллекта: обнаружено влияние фактора «интеллект» на вто-
рой (F = 5,17; p < 0,0059), третий (F = 7,83; p < 0,004) и четвертый (F = 6,89; 
p < 0,0011) компоненты динамики ККС.

 

Рис. 4. Динамика корковых взаимодействий, зарегистрированная в ответ 
на предъявление относительной ошибки воспроизведения интервала времени 200 мс.

Вертикальной линией на рисунках отмечен момент появления ошибки 
воспроизведения; F1, F2, F3 и F4 – компоненты динамики ККС /

Fig. 4. Dynamics of cortical interactions recorded in response to presenting 
relative reproduction error of time interval lasting 200 ms.

Vertical line in the figure shows the moment of presenting the reproduction error; 
F1, F2, F3 and F4 are components of Spearman correlation coefficient dynamics 

(on the ordinate axis - Factor loadings; on the abscissa axis - Time, ms)

Корреляционный анализ выявил наиболее тесные связи (r = 0, 48÷0,7; 
p < 0,05) между относительной ошибкой репродукции интервала 200 мс и 
третьим компонентом динамики ККС, который, вероятно, связан с опозна-
нием сигнала ошибки и оценкой результата деятельности. 

Таким образом, проведенные исследования показали, что фактор «интел-
лект» оказывает существенное влияние практически на все основные этапы 
процесса восприятия времени. 

Изучение взаимосвязи показателей интеллекта 
с уровнем корковых взаимодействий на частоте гамма-ритма

При восприятии времени у мужчин обнаружена преимущественно поло-
жительная корреляция НИ с уровнем внутри- и межполушарных корковых 
связей на частотах гамма-ритма при всех режимах восприятия времени. 

Корреляция невербального интеллекта с показателями когерентности у 
мужчин представлена на рис. 5. 
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Рис. 5. Корреляция невербального интеллекта с показателями когерентности 

при восприятии времени у мужчин. 
На оси ординат отложена доля значимых коэффициентов корреляции Спирмена 

в процентах от максимально возможного их числа; горизонтальные линии 
на рисунках соответствуют уровням 20, 40, 60, 80 и 100%; l – доля значимых 

корреляций интеллекта с уровнем левополушарных связей; r – доля значимых 
корреляций интеллекта с уровнем правополушарных связей; l-r – доля значимых 
корреляций интеллекта с уровнем межполушарных связей; v-l – доля значимых 

корреляций интеллекта с уровнем связей между областью вертекса 
и корковыми областями левого полушария; v-r – доля значимых корреляций интеллекта
с уровнем связей между областью вертекса и корковыми областями правого полушария /

Fig. 5. Correlation of non-verbal intelligence with coherence indicators 
in the perception of time in men. 

The ordinate axis shows the percentage of significant Spearman correlation coefficients in 
percentage from their maximum possible number; horizontal lines in the figures correspond 

to the levels 20, 40, 60, 80 and 100 %; 1 - the percentage of significant intelligence correlation 
with the level of left hemispheric relations; r - the percentage of significant intelligence 

correlations with the level of right hemispheric relations; r-l - the percentage of significant 
intelligence correlations with the level of interhemispheric relations; v-l - the percentage 

of significant intelligence correlation with the level of relations between the vertex and the 
cortical areas of the left hemisphere; v-r-the percentage of significant intelligence correlation 
with the level of relations between the vertex and the cortical areas of the right hemisphere

Интеллект и восприятие времени



168

У женщин так же, как и у мужчин, корреляции между НИ и показателями 
когерентности в основном положительные, но количество этих корреляций 
значительно меньше. В частности, оказалось, что при восприятии време-
ни без обратной связи о результатах деятельности количество корреляций 
меньше, чем при ее наличии (рис. 6).

Проведенный анализ позволил обнаружить преимущественно положи-
тельные корреляции вербального интеллекта (ВИ) с показателями когерент-
ности, но эти корреляции как у мужчин, так и у женщин единичные – их 
значительно меньше, чем с НИ [16].

 

 
Рис. 6. Корреляция невербального интеллекта с показателями когерентности 

при восприятии времени у женщин. Остальные обозначения те же, что и на рис. 5 /
Fig. 6. Correlation of non-verbal intelligence with coherence indicators 

in the perception of time in women
Other symbols are the same as in fig. 5
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Таким образом, проведенные исследования позволили обнаружить нали-
чие статистически значимых преимущественно положительных корреляций 
между показателями вербального и невербального интеллекта и уровнем 
корковых связей на частотах гамма-ритма. 

Изучение корреляций показателей интеллекта 
с уровнем фазовых взаимодействий между ритмами ЭЭГ

Проведенные исследования позволили обнаружить и в фоне и при вос-
приятии времени тесные внутриполушарные [16] и межполушарные [17] 
фазовые связи между ритмами ЭЭГ. Оказалось, что чаще всего (примерно 
в 60–70% случаев) фазовые связи наблюдаются между гамма-ритмом и низ-
кочастотными составляющими ЭЭГ (1,5–30 Гц), а также между разными 
частотами гамма-ритма. Значения функции бикогерентности на указанных 
частотах достигают 0,8 и более. 

Проведенный анализ показал, что характер фазовых связей отличается у 
разных испытуемых. Он отличается в фоне, на разных этапах выполняемой 
деятельности и при разных видах деятельности. Эти отличия проявляются, 
прежде всего, в уровнях фазовых связей, а также в тех частотах, между ко-
торыми наблюдаются наиболее сильные фазовые связи. 

Среднегрупповые значения функции бикогерентности между отведения-
ми T4 и T5 у юношей при воспроизведении зрительных сигналов длитель-
ностью 200 мс без обратной связи представлены на рис. 7. 

Как следует из рисунка, наиболее тесные фазовые связи наблюдаются 
между низкочастотными составляющими ЭЭГ (1,5–20 Гц), между гамма-
ритмом 40–60 Гц и ритмами частотой 5–20 Гц, а также между разными ча-
стотами гамма-ритма (30–36, 38–44 Гц). 

Наряду с этим проведенные исследования позволили обнаружить нали-
чие статистически значимых корреляций уровня фазовых взаимодействий с 
показателями вербального и невербального интеллекта, экстраверсии и ней-
ротизма, особенностями латеральной организации мозга и точностью вос-
приятия времени. Величина найденных коэффициентов корреляции Спир-
мена по абсолютной величине варьировала от 0,56 до 0, 98 (p = 0,05 ÷ 0,003). 

Установлено, что характер указанных корреляций отличается у юношей 
и девушек, зависит от вида и этапа выполняемой деятельности. Например, 
у девушек при репродукции длительности стимулов с обратной связью на 
этапе за 100 мс до начала стимула обнаружены отрицательные корреля-
ции уровня межполушарных фазовых связей с показателями экстраверсии 
(r = –0,63 ÷ –0,84; p < 0,01) и нейротизма (r = –0,59 ÷ –0,63; p < 0, 01), и по-
ложительные – с коэффициентом правого уха (r = 0,55; p < 0,05). У юношей в 
тот же период деятельности обнаружены положительные корреляции уров-
ня межполушарных фазовых связей с показателями интеллекта (r = 0,76 ÷ 
0,90; p < 0,01), мануального предпочтения (r = 0,78; p < 0,03) и коэффициен-
том правого уха (r = 0,82; p < 0,02). 
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Рис. 7. Среднегрупповые значения функции бикогерентности между 
отведениями T4 и T5 у юношей при воспроизведении зрительных 

сигналов длительностью 200 мс без обратной связи. 
Этап деятельности – спустя 400 мс после предъявления стимула; горизонтальная 

плоскость «отсекает» малозначимые (менее 0,8) значения функции бикогерентности / 

Fig. 7. Averaged group values of biocoherence function between T4 and T5 among 
boys during reproducing visual signals with duration 200 ms without feedback. 

Activity phase - 400 ms after stimulus presentation; horizontal plane ''cuts''
insignificant (less than 0.8) values of biocoherence function

Таким образом, проведенные исследования показали, что фактор «интел-
лект» оказывает существенное влияние практически на все этапы процесса 
восприятия времени: на восприятие и анализ времязадающего стимула, на 
моторную реакцию испытуемого, на восприятие и анализ сигнала ошибки. 
Вероятно, в конечном итоге это и проявляется в отчетливой зависимости 
точности восприятия времени от уровня интеллекта: чем выше интеллект, 
тем выше точность восприятия времени [18, 19]. 

Наряду с этим проведенные исследования позволили обнаружить пре-
имущественно положительные корреляции вербального и невербального 

Ю.В. Бушов, М.В. Светлик



171

интеллекта с уровнем внутри- и межполушарных корковых связей на ча-
стоте гамма-ритма. Оказалось, что характер указанных связей зависит от 
пола, вида выполняемой деятельности и частотного диапазона гамма-ритма. 
Полученные данные хорошо согласуются с работами ряда авторов [19–22], 
в которых обнаружена зависимость корковых взаимодействий от индивиду-
альных особенностей человека, от вида и этапа выполняемой деятельности 
в частотном диапазоне ЭЭГ от 0,5 до 30 Гц. Однако, в отличие от ранее по-
лученных данных [19], нами обнаружена преимущественно положительная 
корреляция вербального и невербального интеллекта с уровнем корковых 
связей на частотах гамма-ритма. Характер обнаруженных корреляций сви-
детельствует о том, что чем выше уровень интеллекта, тем сильнее выра-
жена пространственная синхронизация электрической активности мозга на 
этих частотах. Возможно, это объясняется тем, что на частоте гамма-рит-
ма происходит синхронизация активности и функциональное объединение 
нейронов [23] и этот процесс протекает более эффективно у лиц с высоким 
интеллектом.

Особый интерес представляют обнаруженные корреляции показателей 
интеллекта с уровнем фазовых связей между ритмами ЭЭГ. Поскольку фа-
зовые взаимодействия между ритмами ЭЭГ могут обеспечивать функцио-
нальное объединение нейронов [24], а также кодирование, сжатие и коор-
динацию нейронных сообщений в мозге [25], то обнаруженные корреляции 
позволяют думать, что от уровня интеллекта зависят не только скорость 
передачи сигналов в ЦНС [5], но и процессы функционального объединения 
нейронов, кодирования, сжатия и координации нейронных сообщений. Ве-
роятно, этим, в частности, и объясняется зависимость точности восприятия 
времени и других видов когнитивной деятельности от уровня интеллекта.

Заключение

Таким образом, проведенные исследования показали, что от уровня ин-
теллекта зависят все основные этапы процесса восприятия времени. Обна-
ружены преимущественно положительные корреляции интеллекта с уров-
нем корковых взаимодействий на частотах гамма-ритма. Установлено, что 
характер этих корреляций отличается у юношей и девушек, зависит от вида 
и этапа выполняемой деятельности. Обнаружены также тесные корреляции 
интеллекта с уровнем фазовых связей между ритмами ЭЭГ. Полученные ре-
зультаты и некоторые литературные данные позволяют предположить, что 
высокая точность восприятия времени у лиц с высоким интеллектом обе-
спечивается не только более высокой скоростью передачи сигналов в ЦНС, 
но и большей эффективностью процессов внутримозговой интеграции, ко-
дирования, сжатия и координации нейронных сообщений в мозге. 

Интеллект и восприятие времени



172

Литература

1. Разумникова О.М. Отражение личностных свойств в функциональной активности моз-
га. Новосибирск : Наука, 2005. 135 с. 

2. Воробьева Е.В., Шевченко И.Г., Чистякова В.В. Событийно-связанные потенциалы 
мозга (Р300) и интеллект: психогенетический подход к изучению когнитивного ком-
понента // Сев.-Кавк. психол. вестн. 2005. № 3. С. 28–38. 

3. Джебраилова Т.Д. Пространственная организация биопотенциалов коры головного 
мозга и время принятия решения при целенаправленной интеллектуальной деятель-
ности человека // Журнал высшей нервной деятельности. 2011. Т. 61, № 2. С. 180–189. 

4. Депутат И.С., Грибанов А В., Нехорошкова А.А. Нейробиологические основы интел-
лекта // Экол. человека. 2012. № 12. С. 36–45. 

5. Deary I.J., Stough C. Intelligence and inspection time: Achievements, prospects and prob-
lems // American Psychologist. 1996. № 51. С. 599–608. 

6. Caryl P.G. Early event-related potentials correlate with inspection time and intelligence // 
Intelligence. 1994. № 18. Р. 15–46. 

7. Neubauer A.C. Physiological approaches to human intelligence // Psychol. Beitrage. 2000. 
№ 42. С. 161–173. 

8. Айзенк Г. Структура личности. СПб. : Ювента ; М. : КСП+, 1999. 464 с.
9. Айзенк Г.Ю. Классические IQ тесты. М. : ЭКСМО-Пресс, 2001. 192 с. 
10. Леутин В.П., Николаева Е.И. Психофизиологические механизмы адаптации и функ-

циональная асимметрия мозга. Новосибирск : Наука, 1988. 193 с. 
11. Кок Е.П., Кочергина В.С. Якушева Л.В. Определение доминантности полушария при 

помощи дихотомического прослушивания речи // Журнал высшей нервной деятель-
ности. 1971. Т. 21, № 5. С. 59–72. 

12. Данько С.Г., Каминский Ю.Л. Система технических средств нейрофизиологических 
исследований человека. Л. : Наука, 1982. 133 с. 

13. Гнездицкий В.В. Обратная задача ЭЭГ и клиническая электроэнцефалография. М. : 
МЕДпресс-информ, 2004. 624 с.

14. Короновский А.А., Храмов А.Е. Непрерывный вейвлетный анализ и его приложения. 
М. : Физматгиз, 2003. 176 с.

15. Иваницкий А.М. Главная загадка природы: как на основе работы мозга возникают 
субъективные переживания // Психол. журн. 1999. Т. 20, № 3. С. 93–97. 

16. Бушов Ю.В., Светлик М.В., Крутенкова Е.П. Гамма-активность коры головного моз-
га: связь с интеллектом и точностью восприятия времени // Физиология человека. 
2010. Т. 36, № 4. С. 1–7. 

17. Бушов Ю.В., Светлик М.В., Крутенкова Е.П. Межполушарные фазовые взаимодей-
ствия между высоко- и низкочастотными ритмами ЭЭГ при восприятии коротких 
интервалов времени // Вестник Томского государственного университета. Биология. 
2011. № 3 (15). С. 161 –171.

18. Цуканов Б.И. Качество «внутренних часов» и проблема интеллекта // Психологиче-
ский журнал. 1991. Т. 12, № 3. С. 38–44. 

19. Бушов Ю.В., Ходанович М.Ю., Иванов А.С., Светлик М.В. Системные механизмы вос-
приятия времени. Томск : Изд-во ТГУ, 2007. 150 с. 

20. Свидерская Н.Е. Синхронная электрическая активность мозга и психические про-
цессы. М. : Наука, 1987. 156 с. 

21. Свидерская Н.Е., Королькова Т.А. Влияние свойств нервной системы и темперамента 
на пространственную организацию ЭЭГ // Журнал высшей нервной деятельности. 
1996. Т. 46, № 5. С. 849–852. 

Ю.В. Бушов, М.В. Светлик



173

22. Свидерская Н.Е., Королькова Т.А. Пространственная организация ЭЭГ и индивиду-
альные психологические характеристики // Журнал высшей нервной деятельности. 
1996. Т. 46, № 4. С. 689–692.

23. Crick F., Косh Сh. Are we aware of neural activity in primary visual cortex? // Nature. 1995. 
Vol. 375, № 11. Р. 121–123. 

24. Freeman W.J. Mesoscopic neurodynamics: From neuron to brain // J. physiol. (France). 
2000. Vol. 94, №5/6. Р. 303–322. 

25. Цукерман В.Д. Математическая модель фазового кодирования событий в мозге // Ма-
тематическая биология и биоинформатика. 2006. Т. 1, № 1. С. 97–99. 

Авторский коллектив:
Бушов Юрий Валентинович – д-р биол. наук, профессор, зав. кафедрой физиологии 
человека и животных Биологического института Томского государственного университета 
(Томск, Россия). E-mail: bushov@bio.tsu.ru
Светлик Михаил Васильевич – канд. биол. наук, доцент кафедры медицинской 
и биологической кибернетики медико-биологического факультета Сибирского 
государственного медицинского университета (Томск, Россия). E-mail: mihasv@mail.ru 

Поступила в редакцию 21.01.2014 г.; 
принята 25.06.2014 г. 

Tomsk State University Journal of Biology. 2014. № 3 (27). Р. 158–175

Yury V. Bushov1, Mikhail V. Svetlik2

1Department of Human and Animal Physiology, Biological Institute, Tomsk State 
University, Tomsk, Russian Federation
E-mail: bushov@bio.tsu.ru
2Department of Medical and Biological Cybernetics, Medical and Biological Faculty, 

Siberian State Medical University, Tomsk, Russian Federation
E-mail: mihasv@mail.ru

Intelligence and perception of time

The aim of our study was to investigate electroencephalographic correlates of 
intelligence during human’s intellectual activity connected with the perception of short 
intervals of time. In volunteers, practically healthy young men and women aged 18-
22, students of Tomsk universities, we investigated the EEG correlates of intelligence 
with reproduction and measuring short intervals of time lasting 200 and 800 MS in the 
presence and in the absence of feedback about performance. When reproducing time 
intervals, their duration was specified by a visual stimulus (light square with a side of 
2 cm, which appears in the center of a dark screen, and when measuring - digit. When 
performing the same activities with feedback a moment after reproduction or measuring 
the charge, the time interval on the screen appeared, in percentage terms, relative error 
of measuring or reproducing this interval. Recording of EEG was carried out with open 
and closed eyes, and also during perception of time in the frontal, central, temporal, 
parietal and occipital leads in 10-20%.

We established that the intelligence has a significant impact on all the main stages 
of the process of perception of time: on the perception and analysis of time-giving 
stimulus, motor reaction of the subject related to pressing a computer key and analysis 
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of the error signal reproduction or measuring the time interval. We found mostly 
positive correlations between verbal and nonverbal intelligence with the level of 
cortical interactions at frequencies Gama-rhythm. The nature of these correlations is 
different for boys and girls, it depends on the frequency range of gamma-rhythm and 
the type of activity. We found a close correlation indicators with the level of intelligence 
of phase interactions between high - and low-frequency EEG rhythms. We established 
the dependence of these correlations from the gender of the subjects and the type and 
stage of the performed activity.Our results and some literature data suggest that the 
high accuracy of the perception of time in individuals with high intelligence is ensured 
not only by high speed of signal transmission in the central nervous system, but also 
by more efficient processes of intracerebral integration, coding, compression and 
coordination of neural messages in the brain.

The article contains 7 figures, 25 ref.
Keywords: perception of time; correlates of intelligence; cortical and phase 

interaction; EEG rhythms.
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Поволжская государственная академия физической культуры, 
спорта и туризма, г. Казань, республика Татарстан, Россия

Влияние ступенчато-возрастающей нагрузки 
на статокинетическую систему хоккеистов и футболистов

Показано, что в пробе Ромберга с открытыми глазами различий в системе 
поддержания равновесия между хоккеистами и футболистами практически не 
выявлялось. Наиболее значимые сдвиги стабилометрических показателей как у 
спортсменов, так и у неспортсменов нами наблюдались под влиянием ступенчато-
возрастающей нагрузки, свидетельствуя о важной роли мышечного утомления 
в снижении статокинетической устойчивости. Однако стабилометрические 
показатели под влиянием ступенчато-возрастающей нагрузки статистически 
значимо меньше изменялись у хоккеистов, чем у футболистов, что связано со 
спецификой их двигательной деятельности и более совершенной вестибулярной 
и проприоцептивной системы. В контроле выявлен более низкий уровень 
поддержания равновесия тела, чем у спортсменов, который в значительно 
большей степени ухудшался под влиянием ступенчато-возрастающей нагрузки.

Ключевые слова: статокинетическая устойчивость; стабилометрические 
показатели; ступенчато-возрастающая нагрузка; равновесие тела; физическое 
утомление; спортсмены.

Введение

Функциональное состояние статокинетической системы может суще-
ственно нарушаться под влиянием общей [1] и локальной физической на-
грузки [2, 3], а также под воздействием многочисленных механических сил, 
возникающих как инерционные результирующие при угловых, линейных 
и кориолисовых ускорениях. Эти факторы приводят к снижению вестибу-
лярной устойчивости [4], а также изменяют проприоцептивную чувстви-
тельность, центральную интеграцию сенсорной информации и генерацию 
мышечного напряжения, что приводит к снижению физической работоспо-
собности спортсмена [2, 5]. 

Особенно высокие требования предъявляются к спортсменам в футболе 
и хоккее. В условиях наличия контакта с противником и жесткого единобор-
ства им постоянно приходится совершать ускорения и различного рода по-
вороты и вращения, сохраняя равновесие и хорошую координацию движе-
ний, что обусловлено высоким развитием статокинетической функции. При 
сниженной статокинетической устойчивости высокие спортивные результа-
ты в спортивных играх, как правило, невозможны, так как быстро наступает 
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потеря точности при приеме и передаче мяча, при бросках в корзину или по 
воротам, возникают тактические ошибки [6].

В настоящее время имеется достаточное количество научных работ о вли-
янии различных функциональных проб на статокинетическую систему спорт-
сменов разных видов спорта [2, 4, 7]. Однако величины изменений стабиломе-
трических показателей статокинетической устойчивости спортсменов разных 
видов спорта под влиянием ступенчато-возрастающей нагрузки остаются мало 
изученными, что при недостаточной устойчивости статокинетической системы 
и низкой физической работоспособности может привести к снижению устойчи-
вости вертикального положения тела, потере ориентации в пространстве, нару-
шению координации движений в статических и динамических условиях.

Целью нашей работы является изучение влияния ступенчато-возрастаю-
щей нагрузки на статокинетическую систему спортсменов, занимающихся 
хоккеем и футболом.

Материалы и методики исследования

Исследования проведены на базе учебно-научной лаборатории кафедры 
медико-биологических дисциплин Поволжской государственной академии 
физической культуры, спорта и туризма. В исследованиях участвовали 
63 человека мужского пола, 36 из которых занимаются ситуационными ви-
дами спорта – хоккеем (n = 18) и футболом (n = 18). При спортивном стаже 
не менее 8 лет они имеют спортивную квалификацию от первого разряда до 
мастера спорта России. Контрольная группа состояла из студентов, не зани-
мающихся спортом (n = 27). Все исследуемые были практически здоровы и 
не имели ограничений для занятий спортом.

Исследования проводились в соревновательном периоде годичного трениро-
вочного цикла. Оценку функционального состояния статокинетической системы 
производили на стабилографическом аппаратно-программном комплексе «Ста-
билан 01-2» (ЗАО «ОКБ» «Ритм», Россия) путем анализа колебания центра дав-
ления. Устойчивость статокинетической системы оценивали до и после ступенча-
то-возрастающей нагрузки. Испытуемый выполнял пробу Ромберга с открытыми 
глазами (52 с). После стабилографического теста испытуемый выполнял ступен-
чато-возрастающую нагрузку на велоэргометре «Ebike» (Германия) до достиже-
ния ЧСС, превышающей в конце ступени 170 уд/мин. Величина нагрузки на пер-
вой ступени составила 60 Вт (длительность 3 мин) и увеличивалась на 30 Вт на 
последующих ступенях (длительность 1 мин). ЧСС во время работы фиксировали 
с помощью пульсометра «POLAR FT7» (Финляндия). По окончании нагрузки ис-
пытуемый сразу же становился на стабилографическую платформу и выполнял 
тест Ромберга с открытыми глазами. Для оценки влияния ступенчато-возрастаю-
щей нагрузки на статокинетическую систему спортсменов стабилографические 
показатели в тесте Ромберга с открытыми глазами сравнивали с показателями, 
полученными после велоэргометрического теста (таблица).

Влияние ступенчато-возрастающей нагрузки



178

Стабилографические показатели пробы Ромберга с открытыми глазами 
до и после ступенчато-возрастающей нагрузки (М ± σ) / 
Stabilographic idicators of Romberg’s tests with open eyes 

before and after stepwise increasing load (М± σ)

Показатели /
Indicators

Проба Ромберга 
с открытыми глазами /

Romberg’s test with open eyes 

Проба Ромберга с открытыми 
глазами после ступенчато-
возрастающей нагрузки /

Romberg’s test with open eyes 
after stepwise increasing load

Контроль /
Control

Футбол /
Football

Хоккей /
Hockey

Контроль /
Control

Футбол /
Football

Хоккей /
Hockey

QX, мм /
QX, mm 2,66±0,59 2,14±0,64 2,45±0,71 3,78±0,94* 3,62±0,77* 3,43±0,67*

QY, мм /
QY, mm 4,28±0,89# 3,86±0,81 3,41±0,67 7,05±1,00* # 4,97±0,79* 4,85±0,91*

R, мм /
R, mm 4,25±1,12 4,64±2,60 3,79±1,31^ 9,04±98,13# 7,84±1,52* 5,96±0,81* ^

VСР, мм/с /
VAV,mm/sec 8,17±2,06# 6,21±1,77 4,49±2,68^ 14,48±1,72* # 11,69±1,39* 9,06±2,27* ^

VS, мм2/с /
VS, mm2/sec 12,42±5,77# 8,11±3,67 7,26±3,38 23,24±6,86* # 13,07±3,34* 11,30±1,86*

SЭЛЛ, мм2/
SELL, mm2 113,06±30,0# 86,99±32,86 68,01±20,95^ 478,01±70,26* # 312,56±33,18* 224,09±

±35,26* ^

IV, усл. ед. /
IV, cond. units 6,26±1,05# 4,11±0,67 5,20±1,35 9,56±3,50* # 7,47±1,74* 6,80±1,49*

OD, усл. ед. /
OD, cond. units 43,41±11,75 39,37±8,94 44,25±13,70 50,59±10,44* # 43,09±10,85* 42,12±12,14

КФР, % /
QBF, % 78,84±5,03# 91,27±3,24 91,56±2,89 69,59±7,19* # 76,69±5,28* 80,53

±3,72* ^

КРИНД, % /
KRIND, % 14,65±6,03# 11,55±5,70 10,01±3,53 24,77±5,47* # 19,87±6,51* 16,91

±4,10* ^

НПВ, мм2/с /
NPV, mm2/sec 0,21±0,09 0,12±0,46 0,17±0,11 0,45±0,72 0,29±0,67* 0,27±0,81*

СЛС, мм/с /
SLS, mm2/sec 8,92±1,80# 6,48±1,13 5,93±1,61 27,90±8,62* # 12,71±2,42* 10,37

±1,62* ^

Условные обозначения: * – статистические значимые изменения после ступенчато-
возрастающей нагрузки по сравнению с тестом с открытыми глазами соответствующей 
группы (р<0,05–0,001), # – значимость различий с показателями спортсменов в тесте 
с открытыми глазами до и после ступенчато-возрастающей нагрузки (р<0,05–0,001),                  
^ – значимость различий с показателями футболистов в тесте с открытыми глазами до и 
после ступенчато-возрастающей нагрузки (р < 0,05–0,001) /
Symbols: * - statistically significant changes after stepwise increasing load in comparison with 
the open eyes test of the corresponding group (р < 0.05-0.001); # - statistically significant 
differences with the athletes’ performance in the test with their open eyes before and after 
stepwise increasing load (р<0.05-0.001); ^ - statistically significant differences with the 
indicators of football players in the test with their open eyes before and after stepwise increasing 
load (р<0.05-0.001).
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Для анализа статокинетической устойчивости тела в вертикальной позе до 
и после ступенчато-возрастающей нагрузки использовали следующие стаби-
лографические показатели колебаний центра давления (ЦД): QX, мм – разброс 
по фронтальной плоскости; QY, мм – разброс по сагиттальной плоскости; 
R, мм – средний разброс; VСР, мм/с – средняя линейная скорость колебания 
центра давления; VS, мм2/с – скорость изменения площади статокинези-
граммы; ELLS, мм2 – площадь доверительного эллипса статокинезиграммы; 
IV, усл. ед. – индекс скорости; OD, усл. ед. – оценка движения; КФР, % – каче-
ство функции равновесия; КРИНД, % – коэффициент резкого изменения на-
правления движения; НПВ, мм2/с – нормированная площадь векторограммы; 
СЛС, мм/с – среднее значение линейной скорости в процессе исследования.

Результаты представлены как средняя арифметическая выборки (М) ± стан-
дартное отклонение (σ). Статистическую значимость различий между груп-
пами спортсменов и контроля определяли с помощью t-критерия Стьюдента 
для связанных и несвязанных выборок. Проверку на нормальность распре-
деления в выборке определяли с помощью критерия Колмогорова–Смирно-
ва. Обработка данных осуществлялась в программе «SPSS 20».

Результаты исследования и обсуждение

Во многих научных работах показано, что спортсмены имеют более со-
вершенную функцию регуляции равновесия тела как в обычных условиях 
до физической нагрузки, так и на фоне физического утомления по сравне-
нию с неспортсменами. Однако сравнительный анализ стабилографических 
показателей статокинетической устойчивости высококвалифицированных 
спортсменов, занимающихся футболом и хоккеем, в состоянии относитель-
ного покоя и под влиянием ступенчато-возрастающей нагрузки полностью 
не исследован. В свою очередь эффективность двигательных действий спор-
тсмена в ситуационных видах спорта во многом зависит от устойчивости 
системы равновесия, особенно от вестибулярного аппарата, который имеет 
одно из ведущих значений в статокинетической системе человека, являясь 
информатором о положении гравитационной вертикали при перемещении 
тела, обеспечивая его ориентацию и перераспределение мышечного тону-
са [6]. Все это диктует необходимость повышения функциональных воз-
можностей статокинетической системы спортсмена, обеспечивающей ее 
адекватные реакции на окружающую среду [6], и существенно повышает 
значимость нашего исследования, направленного на изучение роли стато-
кинетической системы футболистов и хоккеистов для достижения высоких 
спортивных результатов.

В наших экспериментах в пробе Ромберга с открытыми глазами боль-
шинство стабилометрических показателей у хоккеистов и футболистов не 
отличались, однако средний разброс, средняя скорость перемещения центра 
давления и площадь эллипса были меньше у хоккеистов (р < 0,01–0,001), что 
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отражает более совершенную регуляцию равновесия тела, обусловленную 
повышенной проприоцептивной чувствительностью постуральных мышц. 
Еще более высокие показатели VСР, VS, SЭЛЛ, IV, КРИНД, СЛС и меньший 
показатель КФР были выявлены в контроле (р < 0,05–0,001), что характери-
зует низкую способность к сохранению вертикального положения тела по 
сравнению со спортсменами (см. таблицу).

Наши данные о способности поддерживать вертикальное положение 
тела в пробе Ромберга с открытыми глазами у спортсменов и неспортсме-
нов противоречат данным одних исследователей [1, 7–9], показавшим оди-
наковую способность к поддержанию вертикальной позы, и согласуются 
с данными других [10, 11]. Следует заметить, что в результате системати-
ческих тренировок у хоккеистов и футболистов повышается устойчивость 
регуляторных механизмов равновесия тела вследствие адаптации рецеп-
торов вестибулярного анализатора, что минимизирует амплитуду качания 
тела и увеличивает устойчивость при выполнении простых и сложных 
движений статического и динамического характера. Можно также предпо-
ложить, что статистически значимые различия в способности к сохране-
нию равновесия тела в пробе Ромберга с открытыми глазами между спор-
тсменами и неспортсменами могут быть связаны с высокой спортивной 
квалификацией спортсменов, что согласуется с данными об уменьшении 
площади эллипса и увеличении качества функции равновесия с ростом 
квалификации спортсменов [12].

Под влиянием ступенчато-возрастающей нагрузки у спортсменов и не-
спортсменов произошло увеличение большинства стабилометрических 
показателей (р<0,05–0,001). Это повлияло на снижение интегрального по-
казателя «качество функции равновесия», который дает представление о ми-
нимальной скорости изменения центра давления. Чем выше значение этого 
показателя, тем выше способность к поддержанию равновесия. 

Снижение статокинетической устойчивости после ступенчато-возраста-
ющей нагрузки может быть обусловлено как общими механизмами, так и 
специфическими, связанными с общей локализацией утомления в централь-
ной нервной системе [13]. Общий механизм, возможно, обусловлен усилен-
ной работой дыхательной и сердечно-сосудистой системы после мышечной 
нагрузки, что вызывает увеличение колебаний тела [2]. Специфические 
механизмы утомления, вероятно, связаны с метаболическими факторами 
утомления, накапливающимися в рабочих мышцах, что нарушает чувстви-
тельность проприоцептивной системы в этих мышцах и в целом статокине-
тическую устойчивость [2, 3, 13]. По мнению авторов [13], периферическое 
утомление в любых мышечных регионах влияет на центральную интегра-
цию и анализ поступающей сенсорной информации, что ведет к снижению 
статокинетической устойчивости спортсмена.

 В полном соответствии с этим положением после ступенчато-возраста-
ющей нагрузки у хоккеистов и футболистов устойчивость вертикального по-
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ложения тела снизилась, что проявляется в увеличении стабилографических 
показателей (см. таблицу). Однако степень увеличения среднего разброса, 
средней скорости перемещения центра давления, площади эллипса, коэффи-
циента резкого изменения направления движения, средней линейной скоро-
сти после мышечной нагрузки у хоккеистов менее выражена, чем у футболи-
стов (р < 0,05–0,001). Меньшая величина среднего разброса, коэффициента 
резкого изменения направления движения и площади эллипса у хоккеистов 
отражает более высокий уровень регуляции вертикального положения тела и 
оптимальность затрат в процессе удержания равновесия. Меньшая величина 
средней скорости перемещения центра давления и средней линейной скоро-
сти указывает на высокое качество работы системы управления движениями 
и повышенную проприоцептивную чувствительность постуральных мышц, 
что увеличивает интегральный показатель «качество функции равновесия» 
и статокинетическую устойчивость хоккеистов. Более высокая статокинети-
ческая устойчивость и проприоцептивная чувствительность постуральных 
мышц хоккеистов до и после ступенчато-возрастающей нагрузки связаны со 
спецификой их двигательной деятельности, особенно с удержанием равно-
весия тела на скользкой опоре, а также с адаптацией рецепторов вестибуляр-
ного аппарата к различным видам ускорений, действующих на него в ходе 
систематических тренировок. 

В контроле прирост большинства стабилографических показателей после 
мышечной нагрузки был значительно больше, чем у спортсменов, что при-
вело к статистически значимым различиям в показателях QY, R, VСР, VS, IV, 
OD, SЭЛЛ, КФР, КРИНД, НПВ, СЛС (р < 0,05–0,001) между контрольными ис-
пытуемыми и спортсменами, что обусловлено выраженным развитием утом-
ления, накоплением молочной кислоты в рабочих мышцах, а также низким 
уровнем статокинетической устойчивости и физической работоспособности. 
В свою очередь, спортсмены имеют более высокий уровень статокинети-
ческой устойчивости и физической работоспособности, так как они смогли 
показать более высокую мощность ступенчато-возрастающей нагрузки на 
велоэргометре по сравнению с неспортсменами. Высокая сила мышц ног у 
спортсменов вносит значимый вклад в поддержание вертикального положе-
ния тела при статических и динамических нагрузках, что, вероятно, связано 
со спецификой их двигательной деятельности и изменением значимости про-
приоцептивной афферентации от суставов, связок и мышц конечностей при 
поддержании равновесия тела. Меньшие величины стабилометрических по-
казателей колебания центра давления до и после мышечной нагрузки могут 
говорить о том, что спортсмены полагаются в большей степени на пропри-
оцептивные сигналы от суставов нижних конечностей. Следовательно, в тре-
нировочном процессе происходит большая афферентная стимуляция струк-
тур центральной нервной системы, что выражается в большем значении 
мышц, связок и суставов нижних конечностей в поддержании устойчивого 
вертикального положения тела у спортсменов во время покоя и движения.
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Таким образом, в результате систематических тренировок у спортсме-
нов повышается устойчивость регуляторных механизмов равновесия тела, 
т.е. взаимодействие между зрительной, проприоцептивной, вестибулярной 
сенсорными системами и центральной нервной системой, что способствует 
росту статокинетической устойчивости. 

Заключение

Наши данные подтверждают влияние специфики двигательной деятельно-
сти спортсмена на статокинетическую систему, выделяя общие и специфиче-
ские особенности реализации функции равновесия тела. Более совершенная 
регуляция механизмов равновесия тела у спортсменов развивается вслед-
ствие адаптации рецепторов вестибулярного анализатора к механическим 
силам, которые периодически и многократно сообщают телу человека раз-
нонаправленные ускорения во время систематических занятий спортом, а 
также развития более совершенной проприоцептивной чувствительности 
постуральных мышц.

В контроле выявлен более низкий уровень поддержания равновесия тела 
(по сравнению со спортсменами), который в значительно большей степени 
ухудшался под влиянием ступенчато-возрастающей нагрузки. Это связано 
с метаболическими факторами утомления, усиленной работой дыхательной 
и сердечно-сосудистой систем после мышечной нагрузки, что вызывает 
увеличение колебаний тела и снижает устойчивость его вертикального по-
ложения.

Статистически значимые различия в регуляции равновесия тела у хокке-
истов и футболистов проявляются под влиянием ступенчато-возрастающей 
нагрузки. При этом статокинетическая устойчивость у хоккеистов выше, что 
подтверждают меньшие изменения стабилометрических показателей по-
сле ступенчато-возрастающей нагрузки. Это свидетельствует о повышении 
функциональных возможностей статокинетической системы и физической 
работоспособности хоккеистов. Данные показатели влияют на способность 
к произвольной и непроизвольной коррекции колебаний общего центра масс 
и, как следствие, расширение резервов вертикальной устойчивости тела.
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Influence of stepwise increasing load on statokinetic system 
of hockey and soccer players

The aim of our research was to study the influence of stepwise increasing load 
on statokinetic system of hockey and soccer players.  We found out that there were 
disparities in maintaining the balance between hockey players and footballers in 
Romberg’s test with open eyes. The most significant shifts of stabilometric indicators, 
of both athletes and non-athletes, were observed under the influence of stepwise 
increasing load, indicating an important role in the reducing of muscle fatigue 
statokinetic sustainability. Influenced by stepwise increasing of load in hockey and 
soccer, the stability of the vertical position of the body decreased which results in the 
increase of stabilometric indicators.  

However, the degree of the increase in the average spread, the average velocity 
of the center of pressure, the area of   the ellipse, the coefficient of sharp changes of 
direction and the average linear velocity of hockey players are less expressed than of 
soccer players. 

In the control group, the growth of most of stabilometric indicators after muscular 
exercise was significantly greater than that of athletes, which resulted in the statistically 
significant difference of QY, R, VAV, VS, IV, OD, Sell, QBF, KRIND, NPV, SLS between the 
control group and athletes, due to the development of severe fatigue, the accumulation 
of lactic acid in the working muscles, as well as the low level of statokinetic stability 
and physical performance. In their turn, the athletes have a higher level of statokinetic 
stability and physical performance, as they were able to perform more powerful 
stepwise increasing load at the cycle ergometer in comparison to non-athletes. The 
high leg muscle strength of athletes makes a significant contribution to maintaining the 
vertical position of the body under static and dynamic loads, which is probably due to 
their specific motor activity and the changing of significance of proprioceptive afferent 
joints, ligaments and muscles of the extremities, while maintaining the balance of the 
body. Smaller stabilometric indicators of oscillations of the center of pressure before 
and after a muscular exercise may indicate that athletes, especially hockey players, rely 
more on proprioceptive signals from the joints of the lower extremities. 

Consequently, in the training process there is a large stimulation of afferent 
structures of the central nervous system, resulting in a higher value of the muscles, 
ligaments and joints of the extremities in maintaining sustainable vertical position of 
the athlete’s body during the rest, movement and orientation in the space.

Keywords: statokinetic stability; stabilometric indicators; stepwise increasing 
load; body balance; physical fatigue; athletes.
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