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БОТАНИКА
УДК 581.524.4 (571.1)
doi: 10.17223/19988591/33/1

Н.В. Ветлужских

Центральный Сибирский ботанический сад СО РАН, г. Новосибирск, Россия

Встречаемость древесных пород в лесных фитоценозах 
Западной Сибири по широтному градиенту

Исследовались географические закономерности изменения флористического 
состава лесных фитоценозов Западно-Сибирской равнины по широтному 
градиенту от 55 до 68º с.ш. Проанализирован видовой состав лесных сообществ 
13 широтных отрезков. Выявлен процент встречаемости по описаниям девяти 
древесных видов растений. Впервые дана характеристика зональных лесных 
сообществ конкретных широтных отрезков Западно-Сибирской равнины 
и определено, насколько относительная встречаемость лесообразующих 
древесных видов отображает описанные границы зон и подзон. 

Ключевые слова: встречаемость древесных видов; лесная растительность; 
широтные границы; зональные сообщества.

Введение

Значительная протяженность западно-сибирских лесов в долготном на-
правлении определяет их дифференциацию в зонально-секторальном отно-
шении, что обусловлено климатом, а также особенностями рельефа, геологи-
ческого строения и историей освоения территории человеком. Своеобразие 
и самостоятельный тип зональности растительного покрова Западной Си-
бири отмечали многие исследователи [1–9], лесам как основному элементу 
растительности уделено особое внимание [10–18]. Региональное своеобра-
зие лесных фитоценозов выражается в первую очередь в изменении флори-
стического состава и структуры древесного и подчиненных ярусов.

В связи с тем, что при аэро- и космической съемке древесный ярус наи-
более различим, ему уделяется особое внимание. Но проследить границы 
зон и подзон только по снимкам не представляется возможным, поэтому не-
обходим поиск других маркеров. 

Встречаемость вида – один из объективных способов характеристики 
роли вида в фитоценозе [19]. Изменение процента встречаемости видов по 
описаниям (относительная встречаемость вида) по географическому гради-
енту является наглядным показателем при характеристике пространствен-
ных закономерностей распространения растительности. 
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Для выявления широтной специфики флористического состава лесных 
сообществ Западно-Сибирской равнины проведен анализ относительной 
встречаемости высших сосудистых растений (травы, кустарнички, кустар-
ники) и определены растения, диагностирующие зональные лесные сооб-
щества от 55 до 68° с.ш. [20]. 

Популяции доминирующих растений в той или иной степени способны 
изменять или создавать фитосреду [21]. Древесные виды в лесной зоне явля-
ются сильными эдификаторами, их популяции формируют наиболее крупные 
и длительно существующие комплексы и влияют на все ярусы растительного 
сообщества, а также животное население и верхние горизонты почвы [22, 23]. 

Цель данной работы – охарактеризовать зональные лесные сообщества 
конкретных широтных отрезков Западно-Сибирской равнины и определить, 
насколько относительная встречаемость лесообразующих древесных видов 
отображает описанные границы зон и подзон. 

Материалы и методики исследования

Исследования проводились в центральной части Западно-Сибирской 
равнины в субмеридиальном направлении с 55 до 68° с.ш. на территории 
Новосибирской, Омской, Томской и Тюменской областей (Ханты-Мансий-
ский и Ямало-Ненецкий автономные округа).

Согласно зонально-провинциальному делению растительного покрова 
Западно-Сибирской равнины обследованная территория приходится на Обь-
Иртышскую геоботаническую провинцию, здесь проходят границы двух гео-
ботанических зон: степной с лесостепной подзоной, бореальной (таежной) с 
5 подзонами: подтаежной, южно-, средне-, северо-таежной и подзоной ред-
колесий (рис. 1) [6].

При выполнении описаний растительных сообществ использованы мето-
дики, являющиеся общепринятыми в геоботанике [24, 25].

Для каждого геоботанического описания точно определены координаты, 
что позволило привязать его к конкретной точке на карте или космическом 
снимке. Массив геоботанических данных насчитывает 838 описаний, сде-
ланных сотрудниками лаборатории геосистемных исследований ЦСБС СО 
РАН в период с 2007 по 2012 г. Хранение и обработка материалов проводи-
лись в пакете «IBIS» [26].

Во время сбора полевого материала выбирались лесные фитоценозы 
дренированных местообитаний без явных следов антропогенной нагрузки 
на суглинистых субстратах. Проанализирован видовой состав лесных со-
обществ 13 широтных отрезков. Выявлен процент встречаемости по опи-
саниям девяти древесных видов растений. Латинские названия высших со-
судистых растений даны по сводке С.К. Черепанова [27], листостебельных 
мхов – по сводке «Список мхов Восточной Европы и Северной Азии» [28], 
лишайников – по «Определителю лишайников России» [29].

Встречаемость древесных пород в лесных фитоценозах 
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Рис. 1. Карта-схема Западной Сибири. Биоклиматические зоны [3]: 
Б – бореальная (таежная): Б I – подзона редколесий (лесотундра), Б II – северная
тайга, Б III – средняя тайга, Б IV – южная тайга, Б V – подтайга; С – степная зона 
(лесостепная подзона). Геоботанические описания обозначены серыми точками

[Fig. 1. Sketch map of West Siberia. Bioclimatic zones [3]: Б - Boreal (taiga): Б I - Woodland subzone 
(forest tundra), Б II - Northern taiga, Б III - Middle taiga, Б IV - Southern taiga, Б V - Subtaiga; 

С - steppe zone (forest steppe subzone). Geobotanical descriptions are marked by grey dots]

Результаты исследования и обсуждение

Основные результаты работы демонстрирует таблица, в которой приво-
дится встречаемость древесных растений (с учетом яруса) по широтному 
градиенту (таблица).

В лесах, описанных в широтном отрезке 55–56° с.ш., древостой пред-
ставлен Betula pendula Roth, B. pubescens Ehrh., Populus tremula L. высотой 
до 20 м. Диаметр деревьев иногда достигает 50 см, сомкнутость крон – 0,4. 
Высота второго яруса редко более 14 м при сомкнутости крон 0,1. Подрост 
березы и осины не активный до 1,5 м. Южнее 56-й параллели в древостое 
отсутствуют темнохвойные породы. 

Кустарниковый ярус развит слабо (Salix bebbiana Sarg., S. caprea L., S. ci-
nerea L.), и лишь Rosa acicularis Lindl. и R. majalis Herrm. иногда имеют до 
20% проективного покрытия. 

Н.В. Ветлужских



9

Относительная встречаемость (%) древесных пород лесных 
фитоценозов Западной Сибири по широтному градиенту (°с.ш.)

[Relative occurrence (in %) of tree species of forest phytocenoses 
in West Siberia along a latitudinal gradient (° N)]

Вид
[Species]

Я
ру

с 
[L

ay
er

]

55
–5

6

56
–5

7

57
–5

8

58
–5

9

59
–6

0

60
–6

1

61
–6

2

62
–6

3

63
–6

4

64
–6

5

65
–6

6

66
–6

7

67
–6

8

Betula 
pubescens

а1
а2
а3

29
2 
5

37
4
23

20
2 
 6

19
1
4

70
20
42

39
28
42

81
36
78

67
29
88

73
35
61

50
21
86

24
6
10

37
37
40

24
6
15

Betula pendula
а1
а2
а3

76
5
8

57
14
23

89
36
56

40
15
21

5
 
3

 
 
 

 
 
 

 
 
 

10
 
12

 
 
7

 
 
 

19
 
 

12
 
3

Populus 
tremula

а1
а2
а3

43
11
26

90
21
57

97
31
75

60
6
42

56
5
35

96
7
55

43
7
43

46
 
35

24
14
25

 
 
7

 
 
 

 
 
 

 
 
 

Picea obovata
а1
а2
а3

 
 
 

3
7
18

8
8
8

64
25
64

57
45
66

46
36
62

62
29
47

58
25
27

89
33
63

86
14
64

9
6
10

12
4
16

21
18
12

Abies sibirica
а1
а2
а3

 
 
 

13
2
7

3
11
8

62
28
75

45
40
83

34
23
74

22
11
46

4
2
23

 
4
10

 
 
 

 
 
 

 
 
 

 
 
 

Pinus sibirica
а1
а2
а3

 
 
 

3
1
17

3
19
17

78
19
4

67
45
74

68
43
18

98
44
83

71
27
79

73
29
73

100
14
93

12
 
3

 
 
5

 
 
 

Pinus sylvestris
а1
а2
а3

 
 
 

4
1
2

6
8
 

28
4
7

37
10
3

50
11
18

64
18
17

69
13
21

14
2
8

14
 
 

 
 
 

 
 
 

 
 
 

Larix sibirica
а1
а2
а3

 
 
 

 
 
 

 
 
 

 
 
 

 
 
 

 
 
 

38
3
 

71
8
10

97
18
16

100
14
14

100
26
39

96
38
60

91
21
56

Tilia cordata 
а1
а2
а3

 
 
 

 
 
 

6
17
14

 
 
 

 
 
 

 
 
 

 
 
 

 
 
 

 
 
 

 
 
 

 
 
 

 
 
 

 
 
 

Примечание. а1 – первый древесный ярус; а2 – второй древесный ярус; а3 – третий 
древесный ярус (подрост).
[Note. а1 - the first tree layer, а2 - the second tree layer, а3 - the third tree layer (undergrowth)]

Травостой высокий, до 1 м, проективное покрытие 90%. Доминируют в 
травяном ярусе Rubus saxsatilis L., Brachypodium pinnatum (L.) Beauv., Iris 
ruthenica Ker–Gawl., Calamagrostis epigeios (L.) Roth. Эти растительные со-
общества описаны как лесостепные березовые и осиновые леса [6]. В связи 
с этим можно считать, что северная граница распространения лесостепных 
мелколиственных лесов проходит примерно по 56° с.ш. 

В пределах с 56 по 57° с.ш. первый древесный ярус описанных осиновых 
или березово-осиновых лесов имеет среднюю высоту 24 м, диаметр стволов 
40 см и сомкнутость 0,6. Единично в первом ярусе можно встретить хвой-

Встречаемость древесных пород в лесных фитоценозах 
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ные породы (Pinus sylvestris L., Picea obovata Ledeb., Abies sibirica Ledeb.). 
Второй ярус сформирован березой и осиной и достигает высоты 10 м при 
сомкнутости 0,2. Подрост березы и осины с примесью пихты, кедра, ели, 
сосны имеет высоту до 2 м и покрытие более 10%.

Кустарниковый ярус обычно развит слабо, но представлен большим чис-
лом видов (Rubus idaeus L., Rosa acicularis, R. majalis, Padus avium Mill., 
Sorbus sibirica Hedl., Ribes nigrum L., R. spicatum Robson, Lonicera xyloste-
um L., Viburnum opulus L., Salix cinerea, Spiraea media Franz Schmidt, S. salici-
folia L.). Только Caragana arborescens Lam. в некоторых сообществах может 
достигать 30% покрытия. 

Травяной покров высотой 1 м, проективное покрытие 70–90%. Домини-
руют Aegopodium podagraria L., Carex macroura Meinsh., злаки Brachypodium 
pinnatum, Calamagrostis langsdorffii (Link) Trin., виды таежного разнотравья 
Aconitum septentrionale Koelle, Angelica sylvestris L. Такие леса описаны как 
подтаежные таежной зоны [6]. 

Можно предположить, что широтный отрезок с 57 по 58° с.ш. – это зона 
распространения лесной растительности южно-таежной подзоны, посколь-
ку севернее 57° с.ш. меняется характер растительных сообществ. В этом 
широтном отрезке описаны березовые, осиновые, темнохвойно-мелколи-
ственные леса. В первом ярусе – береза, осина, ель, сосна. Высота древо-
стоя 24 м, диаметр стволов примерно 30 см, сомкнутость крон 0,5. Второй 
ярус развит хорошо и его высота в среднем 12 м, сомкнутость 0,2; чаще, 
чем на южном отрезке, встречаются пихта, кедр и липа. Те же породы хоро-
шо возобновляются и формируют подрост до 2 м высотой при сомкнутости 
0,2 (иногда 0,4).

Высота кустарникового яруса 1–3 м, сомкнутость почти всегда больше 0,1. 
Lonicera xylosteum и Spiraea media встречены только в пределах с 56 по 58° с.ш. 

В травяном ярусе доминируют Aegopodium podagraria (с высоким про-
центом встречаемости с 56 по 58° с.ш.), Brachypodium pinnatum, Cala-
magrostis arundinacea, C. langsdorffii. Такие леса с кедром, липой во втором 
ярусе и участием в покрове зеленых мхов описаны в центральных районах 
тайги Западной Сибири как южно-таежные зонально-плакорные типы лес-
ных сообществ [6]. 

Если особенной разницы по встречаемости древесных растений (исклю-
чение – Tilia cordata Mill.) между отрезками 56–57° и 57–58° с.ш. не наблю-
дается, что позволяет некоторым исследователям рассматривать их как ге-
мибореальную подзону [13], то севернее 58-й параллели происходит смена 
доминантов древесного яруса с мелколиственных на хвойные деревья. Опи-
санные сообщества в широтном отрезке с 58 по 61° с.ш. представляют собой 
темнохвойные полидоминантные леса. Первый ярус 28 м высотой, сомкну-
тость 0,7. Основные породы – пихта, кедр, ель. Лиственница в первом ярусе 
чаще встречается севернее 59° с.ш. Диаметр стволов 30–50 см. Второй ярус 
практически всегда выражен. Высота 14 м, сомкнутость 0,2–0,4. Подрост 

Н.В. Ветлужских
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темнохвойных пород высотой до 1,5 м, иногда до 50% покрытия.
Кустарниковый ярус не более 10% покрытия. В 90% описаний встречена 

Sorbus sibirica. 
Доминантами в травяном ярусе являются Carex macroura, Oxalis aceto-

sella L., Vaccinium myrtillus L., V. vitis-idaea L., Gymnocarpium dryopteris (L.) 
Newm., Rubus saxsatilis, Maianthemum bifolium (L.) F. W. Schmidt. 

Моховой покров не сомкнут, проективное покрытие его 40–60%. В его 
основе – Hylocomium splendens (Hedw) Bruch et al., Pleurozium schreberi 
(Brid.) Mitt, Ptilium crista-castrensis (Hedw.) De Not с куртинами Polytrichum 
commune L. в понижениях. Фитоценозы рассматриваемого широтного от-
резка описаны как среднетаежные елово-кедровые леса [6]. 

Растительные сообщества, описанные с 61 по 65° с.ш., это темнохвойные 
лишайниково-зеленомошно-кустарничковые леса. Первый ярус полидоми-
нантный, почти всегда присутствуют кедр, ель, сосна и начинает встречаться 
лиственница. Высота его обычно 16 м (не более 22 м), сомкнутость крон 0,5. 
Если выражен второй ярус (примерно в 30% описаний), то в первом – ли-
ственница, а во втором – ель, кедр с примесью березы. Его высота 10–12 м, 
сомкнутость 0,2. Подрост до 2 м высотой, сомкнутость до 0,2.

Кустарниковый ярус практически не выражен. Единично, но часто встре-
чаются Juniperus communis L., Rosa acicularis, Sorbus sibirica. В травяно-ку-
старничковом ярусе доминируют Carex globularis L., Ledum palustre L., Vac-
cinium myrtillus, V. uliginosum L., V. vitis-idaea. Проективное покрытие этого 
яруса достаточно велико, до 70%. Мхи, где преобладают Hylocomium splen-
dens, Pleurozium schreberi, Ptilium crista-castrensis, Polytrichum commune, и 
пятна лишайников (Cladonia Web. , Cladina Nyl., Cetraria Ach.) формируют 
сплошной покров. Такие леса описаны как северотаежные лиственнично-
еловые или лиственнично-елово-кедровые [6]. И если относительная встре-
чаемость недревесных растений показала, что южная граница распростра-
нения этих лесов проходит между 60 и 61° с.ш. [20], то встречаемость Larix 
sibirica хорошо маркирует границу между лесами средней и северной тайги 
по 61° с.ш. (см. таблицу). 

Лесные фитоценозы, описанные севернее 65° с.ш., это лиственничные 
кустарничково-мохово-лишайниковые редколесья. Древостой редкий. Его 
средняя сомкнутость 0,2. В описанных лиственничных лесах обычна не-
большая примесь ели и березы. В местах прошлых пожаров древостой име-
ет смешанный характер, иногда преобладает береза. В подлеске отмечена 
Betula nana L., покрытие может быть до 60%.

Травяно-кустарничковый ярус разрежен (проективное покрытие не боль-
ше 30%). Почти всегда в нем присутствуют Empetrum nigrum L., Ledum 
palustre, Vaccinium vitis-idaea. Мохово-лишайниковый покров практически 
сплошной. В нем преобладает Cladonia stellaris (Opiz) Pouzar et Vezda, в 
значительном количестве Cladonia arbuscula (Wallr.) Flot, C. rangiferina (L.) 
Wigg., Cetraria islandica (L.) ACH. , C. laevigata Rassad., из мхов – Pleurozium 

Встречаемость древесных пород в лесных фитоценозах 
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schreberi, Polytrichum juniperinum Hedw., P. commune. Такие леса описаны 
как лиственничные кустарничково-мохово-лишайниковые с субарктически-
ми элементами редколесья [6]. После анализа встречаемости трав, кустар-
ничков и кустарников выяснено, что ботанико-географический рубеж меж-
ду северной тайгой и подзоной редколесий проходит между 64 и 65° с.ш. 
[20], но тот факт, что Larix sibirica севернее 65° с.ш. практически полностью 
сменяет темнохвойные породы, показывает, что южная граница распростра-
нения подзоны редколесий проходит по этой параллели. 

Выводы

В результате анализа встречаемости по описаниям древесных видов зо-
нальных лесных сообществ Западно-Сибирской равнины по широтному 
градиенту с 55 до 68° с.ш. выяснено:

– самый широкий диапазон встречаемости у Betula pubescens (с 55-й по 
68-ю параллель);

– Betula pendula, заметно снижая встречаемость севернее 58° с.ш., мар-
кирует границу между южно- и среднетаежными лесами;

– северную границу распространения среднетаежных лесных сообществ 
показывает снижение процента встречаемости Populus tremula после 61° с.ш.;

– севернее 56° с.ш. начинают встречаться темнохвойные деревья, что де-
монстрирует начало распространения подтайги, а повышение процента их 
встречаемости севернее 58-й параллели показывает границу между южно- и 
среднетаежными лесами; 

– Picea obovata дальше всех заходит на север и после 65-го градуса так 
же, как береза, является примесью в нарушенных лиственничных лесах;

– Abies sibirica, демонстрируя высокий процент встречаемости в первом 
ярусе с 58 по 61° с.ш., может являться маркером лесных фитоценозов сред-
ней тайги; 

– Pinus sibirica, практически не встречаясь после 65-й параллели, марки-
рует границу между северотаежными лесами и подзоной редколесий;

– Pinus sylvestris повышает процент встречаемости в зональных северо-
таежных лесах, это связано с тем, что в окружающих интрозональных сооб-
ществах, сформированных на супесчаной разновидности суглинистых почв, 
сосна является доминирующей древесной породой;

– по 61° с.ш. проходит граница между лесами средней и северной тайги, 
что хорошо маркируется встречаемостью Larix sibirica, а то, что севернее 
65° с.ш. она сменяет темнохвойные породы, показывает границу между се-
верной тайгой и подзоной редколесий;

– Tilia cordata, преимущественно во втором ярусе, встречена в сообще-
ствах только с 56 по 57° с. ш. и может считаться маркером зональных южно-
таежных лесов.

Н.В. Ветлужских
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Russian Federation

Occurrence of tree species in forest phytocenoses 
of West Siberia along a latitudinal gradient

The aim of this work was to describe zonal forest communities of concrete latitudinal 
segments of the West-Siberian plain and define how the relative occurrence of forest-
forming tree species corresponds to the described boundaries of zones and subzones. 

We studied geographical pattern changes of floristic composition of forest 
communities over the West-Siberian plain (from 55 to 68º n.l.). Our research was 
conducted in the central part of West Siberia on the territories of Novosibirsk, Omsk, 
Tomsk and Tyumen oblasts. To collect field material, we selected forest phytocenoses 
of drained habitats without obvious signs of anthropogenic loading on loamy substrates, 
where sample plots were laid (10 x 10 = 100 sq. m), on which we fixed the total 
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vegetation projective cover, specified the height and the density of the tree layer and 
determined the species composition of the community and the projective cover of each 
species in percentage terms.

We analyzed 13 latitudinal sections of forest-forming trees and described the main 
characteristics of forest communities. Basing on descriptions of nine woody species we 
defined the percentage of occurrence. It was for the first time that the relative occurrence 
of forest-forming tree species and characteristics of forest communities were shown for 
particular latitudinal sections. It allowed us to define the limits of forest-steppe and 
forest zones of the West Siberian plain. It turned out that Betula pubescens has the 
widest section range of occurrence. Significantly reducing the occurrence north of 58º 
n.l, Betula pendula marks the boundary between the southern and middle taiga forests. 
The northern boundary of the middle taiga forest communities occurrence shows a 
decline in the percentage of Populus tremula occurrence after 61º n.l. North of 56º 
n.l. there are coniferous trees, which prove the beginning of subtaiga distribution, and 
the increase in the percentage of their occurrence to the north of 58 parallel shows 
the boundary between the southern and middle taiga forests. Picea obovata is situated 
farthest to the north, and after the 65º, as well as the birch, is admixture in disturbed 
larch forests. Abies sibirica, demonstrating a high percentage of occurrence in the first 
layer from 58 to 61º n.l. may be a marker of forest communities of the middle taiga. 
Pinus sibirica, rarely occurring after the 65th parallel, marks the boundary between the 
north-taiga forests and woodland subzones. Pinus sylvestris increases the percentage of 
occurrence in zonal north-taiga forests. At 61º n.l. is the boundary between forests of 
the northern and the middle taiga, which is well marked by Larix sibirica occurrence, 
and the fact that it replaces coniferous species to the north of 65º n.l. of the parallel, 
shows the boundary between the northern taiga and woodland subzones. 

The article contains 1 Figure, 1 Table, 29 References.
Key words: occurrence of tree species; forest vegetation; latitudinal limits; zonal 

community.
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Структура и развитие годичного побега 
кедра сибирского (Pinus sibirica Du Tour)

Работа выполнена за счет базового бюджетного финансирования 
(ФАНО) при поддержке РФФИ (проект № 15-04-03924).

Проанализированы собственные и литературные данные о структуре 
годичного побега мужского и женского типа у кедра сибирского (Pinus sibirica Du 
Tour) в связи с адаптивным значением различных морфологических элементов. На 
побегах мужского типа формируется лишь одна (зимующая) почка, а годичный 
побег состоит из одного (весеннего) элементарного побега. На побегах женского 
типа из зимующей почки развивается первый, весенний, побег. Кроме того, в начале 
сезона закладывается временная почка, из которой без периода покоя развивается 
второй, летний, побег. Весенний и летний побеги существенно различаются 
по структуре и функциям. Плодоношение осуществляется исключительно на 
весеннем побеге. Нарастание и фотосинтез осуществляются, в основном, за 
счет весеннего побега. Главной функцией летнего побега является ветвление. 
Лишь функция регенерации, за которую «ответственны» криптобласты 
(спящие почки), разделена между элементарными побегами примерно поровну. 
Анализ изменчивости длины междоузлий на сложном (дициклическом) годичном 
побеге впервые проведен в настоящей работе. Минимальная длина междоузлий 
была отмечена не у полюсов годичного побега, а в переходной зоне от весеннего 
побега к летнему. Следовательно, циклы формирования элементарных 
побегов совершенно не влияют на растяжение междоузлий, которое зависит 
исключительно от годичного цикла побегообразования.

Ключевые слова: Pinus sibirica; годичный побег; структура и развитие 
побега.

Введение

Настоящая статья является второй в данной серии. Первая [1] содержала 
общее введение и характеристику объектов исследования, а также анализ 
структуры элементарных побегов кедра сибирского (Pinus sibirica Du Tour) 
в женском ярусе кроны. В данной работе рассматриваются структура годич-
ного побега и различия между половыми типами побегов. У однодомных 
древесных растений исследование принципиальных вопросов морфогене-
за обычно начинают с наиболее просто устроенных вегетативных побегов, 
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а остальные половые типы описывают в сравнении с ними [2]. По нашему 
мнению, это вряд ли оправдано. Сроки, состав и последовательность этапов 
морфогенеза в большой мере определяются размером побегов и их положе-
нием в кроне [3]. У большинства древесных растений, в том числе и у кедра 
сибирского, вегетативные побеги очень разнообразны по размеру и могут 
располагаться в любой части кроны [4]. Поэтому говорить о вегетативных 
побегах вообще бессмысленно. Мужские и женские побеги, напротив, отно-
сительно однородны и локализованы в соответствующих ярусах кроны [5]. 
Исходя из этого обстоятельства, мы сначала проведем сравнительный анализ 
мужских и женских побегов, а затем сосредоточимся на структуре годичного 
побега у последних как наиболее сложноорганизованных.

Терминология

Используемые термины, в основном, определены нами ранее [1]. У сосен 
есть два типа вегетативных побегов – удлиненные (ауксибласты) и укоро-
ченные (брахибласты). Ауксибласт представляет собой ось с растянутыми 
междоузлиями и однообразными чешуйчатыми листьями (катафиллами). 
Катафиллы подразделяются на стерильные (без пазушных образований) и 
фертильные. В пазухах последних встречаются 5 основных типов пазушных 
образований: криптобласты (или латентные почки), латеральные ауксибла-
сты, брахибласты, микростробилы и шишки. Элементарный цикл побего-
образования – это формирование отдельной почки (от заложения первого 
стерильного катафилла до заложения последнего фертильного катафилла с 
пазушным примордием) + формирование элементарного побега, который у 
сосен в норме состоит из одной серии стерильных катафиллов, расположен-
ных в его проксимальной части, и одной серии фертильных катафиллов с 
пазушными образованиями. Побег, растяжение которого произошло на про-
тяжении одного вегетационного периода, мы называем годичным побегом. 
Он может состоять из одного (моноциклический) или нескольких (полици-
клический) элементарных побегов. Последние делятся на два типа по про-
исхождению: весенние (заложение почки и растяжение побега разделены 
периодом зимнего покоя) и летние (заложение почки и растяжение побега 
происходит на протяжении одного вегетационного периода). 

Материалы и методики исследования

Материал был собран в двух припоселковых кедровниках: Яйлинском 
и Нижне-Сеченовском. Эти насаждения, а также способ отбора деревьев и 
ретроспективного анализа структуры побегов описаны ранее [1]. В каждом 
насаждении с 10 деревьев отбирали по пять 10-летних ветвей с женски-
ми и мужскими побегами из средней части соответствующих ярусов кро-
ны. Из 1 000 побегов, взятых в женском ярусе, собственно женскими, т.е. 
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имеющими хотя бы одну шишку, были 96% побегов. Среди 1 000 побегов 
из мужского яруса собственно мужские составили 89%. Таким образом, при-
веденные данные основаны на анализе 960 женских и 890 мужских побегов. 
Для анатомических исследований использовали свежие (не фиксированные) 
побеги текущего года на тех же самых ветвях: 100 мужских и 100 женских 
побегов. Размер апикальной меристемы определяли в проходящем свете под 
микроскопом AxioStar Plus (Zeiss, Германия) на срединном продольном срезе. 
Тканевую структуру стебля исследовали в падающем свете под бинокуляром 
Микромед МС-2 zoom на поперечном срезе в средней части годичного побега. 

Изучение органогенеза побегов обычно производится методом микрофе-
нологических наблюдений за развитием почек. Это позволяет установить 
календарный срок дифференциации различных элементов побега. Вместе с 
тем отдельные типы морфоструктур на ранних этапах развития, как прави-
ло, очень похожи друг на друга и с трудом поддаются идентификации. По-
этому анализ развития почек имеет смысл только в том случае, когда он со-
провождается описанием структуры зрелого дифференцированного побега. 
Непосредственно под микроскопом установив сроки наступления ключевых 
этапов органогенеза, вполне возможно весь его ход в полном объеме вос-
становить по числу и расположению органов на зрелом побеге. Именно так 
мы и поступили, использовав в качестве основы фундаментальную работу 
Т.П. Некрасовой [4], а также наши собственные наблюдения [5, 6]. 

О различиях между вариантами судили по результатам дисперсионно-
го анализа (метод линейных контрастов Шефе). Статистически значимыми 
считались различия при Р = 0,95.

Результаты исследования

Побеги одного полового типа из двух насаждений очень похожи (табл. 1). 
По всем параметрам, характеризующим активность органогенеза и роста, 
мужские побеги статистически значимо уступают женским. Уже покоящи-
еся апикальные меристемы на женских побегах значительно выше и шире, 
чем на мужских. Особенно велики различия по диаметру апекса. Зрелые 
женские побеги в 2,5–3 раза превосходят мужские по диаметру и в 3–5 раз – 
по длине оси.

Состав и взаиморасположение тканей одинаковое у двух типов побегов, а 
их соотношение – резко различное. Так, площадь поперечного сечения пер-
вичной коры мужских побегов составляет 18–19, флоэмы – 11–12, ксиле-
мы – 5–6, а сердцевины – всего 2–2,5% от площади этих тканей у женских 
побегов. Большую часть объема стебля у обоих типов побегов занимают 
первичные паренхимные ткани (рис. 1). Доля вторичных проводящих тка-
ней значительно выше у женских побегов (22–23%), чем у мужских (8–9%). 
Доля первичной коры у всех побегов многократно выше, чем доля сердцеви-
ны, однако по соотношению этих двух тканей налицо огромные различия. У 
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мужских побегов отношение площадей коры и сердцевины на поперечном 
срезе составляет 100 : 1, а у женских – 10 : 1. Из вторичных тканей у обоих 
типов побегов лучше развита ксилема. Различия по соотношению вторич-
ных тканей не столь велики, как по соотношению первичных, но достаточ-
но существенны. У мужских побегов доля флоэмы в 4–5, а у женских – в 
11–12 раз меньше, чем доля ксилемы. 

Т а б л и ц а  1 [Table 1]
Размер и структура мужских и женских годичных побегов
[Size and structure of male and female annual shoots of Pinus sibirica] 

Признаки
[Characteristics]

Яйля 
[Yaylya]

Нижне-Сеченово 
[Nizhne-Sechenovo]

Мужские 
побеги 
[Male 

shoots]

Женские
побеги 
[Female 
shoots]

Мужские 
побеги 

[Male shoots]

Женские
побеги 
[Female 
shoots]

Высота апикальной меристемы, мк 
[Apical meristem height, µm] – – 75а* 95б
Диаметр апикальной меристемы, мк
[Apical meristem diameter, µm] – – 190а 360б
Диаметр оси побега, мм
[Diameter of shoot axis, mm] 3,5а 9,1б 3,3а 8,6б

Площадь 
поперечного 

сечения тканей 
оси побега, мм2 

[Cross section 
square of shoot axis 

tissues, mm2]

Первичная 
кора [Cortex]

8,45а 44,7б 7,79а 40,4б
Флоэма [Phloem] 0,15а 1,3б 0,13а 1,1б
Ксилема [Xylem] 0,85а 14,1б 0,60а 12,3б

Сердцевина
[Pith] 0,12а 4,9б 0,08а 4,0б

Длина оси, см [Axis length, cm] 1,8а 9,1в 1,23а 5,23б
Число 

пазушных 
структур, 

шт.
[Number 
of axial 

structures]

Микростробилы
[Pollen cones] 14,9а 0 12,4а 0
Брахибласты 
[Short shoots] 7,3а 65,2в 5,6а 33,0б

Криптобласты
[Dormant buds] 0,85а 1,79б 0,85а 1,91б
Ауксибласты
[Long shoots] 0,25а 2,8б 0,15а 2,19б

Шишки 
[Seed cones] 0 2,11а 0 2,4а

Всего [Total] 23,3а 62,9в 19,0а 39,5б
* Буквы при числах демонстрируют статистическую значимость различий между 
средними значениями признаков в строках.
[* Letters with numbers show a statistical significance of differences between the mean values of 
characteristics in the lines].

Различия по общему числу пазушных структур несколько меньше, чем 
по длине и диаметру оси. Тем не менее мужские побеги и по этому показа-
телю в 2–3 раза уступают женским. Первые элементы мужского побега, сте-
рильные катафиллы, закладываются в самом конце сезонного цикла актив-
ности апикальной меристемы примерно за 21 месяц до начала растяжения 
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побега. По окончании роста катафиллы опадают, оставляя на коре стебля 
неглубокие слегка изогнутые рубцы. Междоузлия в этой части побега почти 
не растягиваются. Все остальные элементы мужского побега закладываются 
в вегетационный период, предшествующий его растяжению. Они формиру-
ются и располагаются на зрелом побеге всегда в одном и том же порядке: 
стерильные катафиллы → фертильные катафиллы с микростробилами → 
с брахибластами → с криптобластами → с латеральными ауксибластами. 
В этой части побега междоузлия всегда более или менее растянуты. Из па-
зушных структур обязательны и наиболее многочисленны микростробилы. 
Их число варьирует от 3 до 35. Брахибласты имеются почти всегда (у 98% 
побегов). Их обычно значительно меньше, чем микростробилов (до 16 шт.). 
Криптобласты отмечены на 83% побегов. В подавляющем большинстве слу-
чаев на побеге был единственный криптобласт. Латеральные ауксибласты 
редки. Их имели лишь 15–25% побегов. На каждом из них был только один 
латеральный ауксибласт. Он всегда был расположен строго дистально в па-
зухе самого последнего фертильного катафилла.

a

   

b

1
2
3
4

                                       a                                                    b

Рис. 1. Доля сердцевины (1), ксилемы (2), флоэмы (3) и первичной коры (4) 
в площади поперечного сечения стебля мужских (а) и женских (b) побегов 

из Нижне-Сеченовского кедровника
[Fig. 1. Proportion of pith (1), xylem (2), phloem (3) and cortex (4) in stem cross section 

square of male (a) and female (b) shoots in Nizhne-Sechenovo stone pine forest]

 
В женском ярусе кроны годичный побег имеет более сложное строение, 

так как состоит из двух элементарных побегов: весеннего и летнего. Прежде 
чем приступить к анализу его внутренней структуры, сравним два половых 
типа побегов по количеству и соотношению пазушных структур. Если на 
мужских побегах большая часть их (63–65%) являются генеративными, то 
на женских побегах доля шишек составляет в среднем всего 3–6% (рис. 2). 
Из вегетативных структур на обоих типах побегов численно преобладают 
брахибласты, но на мужских побегах их в 6–8 раз меньше, чем на женских. 
Общая доля криптобластов и латеральных ауксибластов невелика: 5–6% на 
мужских побегах и 8–10% на женских. Соотношение этих двух типов па-
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зушных структур резко различно. У мужских побегов на один криптобласт 
приходится латеральных ауксибластов в среднем 0,2–0,3, у женских – 1,2–1,6. 

Формирование годичного побега женского типа начинается в конце лета 
с заложения серии стерильных катафиллов. Они прикрывают апикальную 
меристему в течение зимы. Весной (примерно в середине мая) заложение 
катафиллов возобновляется, причем первые 5–6 катафиллов весеннего зало-
жения оказываются фертильными. Вместе с перезимовавшими катафилла-
ми они образуют временную почку, из которой спустя месяц (в конце июня – 
начале июля) развивается летний побег [3]. Период дифференциации этой 
почки (июнь) совпадает с активным растяжением весеннего побега из почки 
возобновления, заложившейся в июле–августе прошлого года [4]. a

   

b
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Рис. 2. Доля микростробилов (1), брахибластов (2), криптобластов (3), латеральных 
ауксибластов (4) и шишек (5) от общего числа пазушных структур на мужских (a) 

и женских (b) годичных побегах из Нижне-Сеченовского кедровника
[Fig. 2. Proportion of pollen cones (1), short shoots (2), dormant buds (3), lateral long shoots (4) 

and seed cones (5) of the total number of axial structures on male (a) and female (b) 
annual shoots in Nizhne-Sechenovo stone pine forest]

Два элементарных побега – весенний и летний – сильно различаются по 
большинству морфометрических признаков (табл. 2). Общее число пазуш-
ных структур на летнем побеге в 7–10 раз меньше, чем на весеннем. Разли-
чия по длине оси выражены еще ярче. Летний побег практически вообще не 
имеет длины. Его междоузлия очень короткие. Поэтому создается впечатле-
ние, что все пазушные структуры располагаются на одном уровне. Напротив, 
междоузлия весеннего побега даже в его проксимальной части, занятой СКФ, 
всегда хорошо растянуты, а длина составляет в среднем 96–97% от общей 
длины годичного побега. Очень велики различия и по размеру хвои. Хвоя 
летнего побега короткая, прямая и ориентирована под острым углом к оси 
побега. Хвоя весеннего побега примерно в два раза длиннее и, как правило, 
более или менее изогнута. Ее основание располагается обычно под прямым, 
а медиальная и особенно дистальная часть – под тупым углом к оси побега. 
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Т а б л и ц а  2 [T a b l e  2]
Структура годичного побега в женском ярусе кроны

[Structure of annual shoot in the female crown layer of Pinus sibirica]

Признак
[Characteristic]

Яйля
[Yaylya]

Нижне-Сеченово
[Nizhne-Sechenovo]

Весенний 
побег 
[Spring 
shoot]

Летний 
побег 

[Summer 
shoot]

Весенний 
побег 
[Spring 
shoot]

Летний 
побег 

[Summer 
shoot]

Длина оси, см [Axis length, cm] 8,76в* 0,35а 5,02б 0,21а
Длина хвои, см [Needle length, cm] 12,2б 6,4а 10,3б 5,1а
Общее число пазушных структур, шт. 
[Total number of axial structures] 57,0 5,9 34,6 5,0
Число брахибластов, шт. 
[Number of short shoots] 53,0в 3,2а 30,6б 2,4а
Число криптобластов, шт. 
[Number of dormant buds] 0,85а 0,94а 0,93а 0,98а
Число латеральных ауксибластов, шт. 
[Number of lateral long shoots] 1,0а 1,8б 0,59а 1,6б
Число шишек, шт. 
[Number of seed cones] 2,11а 0 2,43а 0
* Буквы при числах демонстрируют статистическую значимость различий между 
средними значениями признаков в строках.
[* Letters with numbers show a statistical significance of differences between the mean values of 
characteristics in the lines]

На весеннем побеге число брахибластов всегда измеряется десятками. 
Их не бывает меньше 20 шт. (рис. 3). Они составляют 90–95% от общего 
числа пазушных структур и занимают большую часть поверхности стебля. 
На летнем побеге брахибласты имеются не всегда, а лишь в 80–90% случа-
ев. Их никогда не бывает больше 10 шт. Тем не менее и на летнем побеге 
брахибласты являются наиболее многочисленным типом пазушных струк-
тур, составляют в среднем половину от их общего числа. Между брахи-
бластами и латеральными ауксибластами как на весеннем, так и на летнем 
побеге располагаются криптобласты. Они имеются у абсолютного боль-
шинства побегов (80–85% весенних и 85–90% летних). На каждом чаще 
всего есть единственный криптобласт. Латеральные ауксибласты являются 
обычным компонентом летнего побега (90–95%) и часто встречаются на 
весеннем (50–65%). На летнем побеге их число достигает 6, и они всегда 
закладываются последними. На весеннем побеге их число не превышает 
2–3, обычно же единственный латеральный ауксибласт располагается на 
генетической спирали строго между криптобластом и первой шишкой. 
По всем показателям роста (длина оси, хвои, общее число метамеров и 
др.) латеральные ауксибласты весеннего побега статистически значимо (в 
1,5–2 раза) уступают таким же органам летнего побега. Шишки имеются 
только на весеннем побеге. Они всегда являются его последними по вре-
мени заложения пазушными структурами и располагаются на дистальном 
полюсе осевого побега.
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Рис. 3. Доля брахибластов (1), криптобластов (2), латеральных ауксибластов (3)
и шишек (4) от общего числа пазушных структур на весеннем (a) и летнем (b) 

побегах из женского яруса кроны в Нижне-Сеченовском кедровнике
[Fig. 3. Proportion of short shoots (1), dormant buds (2), lateral long shoots (3) and seed cones (4) 

of the total number of axial structures on spring (a) and summer (b) elementary shoots 
from the female crown zone in Nizhne-Sechenovo stone pine forest]

Таким образом, в женском ярусе кроны весенний и летний побеги принци-
пиально различаются по структуре и функциям. Плодоношение происходит 
исключительно на весеннем побеге. «Вегетативные функции» совмещены, 
но распределяются между элементарными побегами крайне асимметрично. 
Нарастание и фотосинтез осуществляются почти исключительно за счет ве-
сеннего побега: на него приходится 96% длины и 92% брахибластов годич-
ного побега. Главной функцией летнего побега является ветвление: на нем 
располагаются 73% латеральных ауксибластов. Лишь функция регенерации, 
за которую «ответственны» криптобласты, разделена между элементарными 
побегами примерно поровну.

Для кедра сибирского характерно очередное (спиральное) листораспо-
ложение. Абсолютное большинство побегов имеют формулу филлотакси-
са 13/34. Смежные катафиллы и, следовательно, их пазушные структуры, 
располагаются на единой (генетической) спирали под углом 137,65° друг к 
другу. Это означает, что число оборотов генетической спирали между двумя 
катафиллами, расположенными друг над другом (на одной прямой, парал-
лельной оси стебля, – ортостихе), составляет 13, а число катафиллов на этом 
участке генетической спирали (листовой цикл) – 34. Иными словами, если 
мы возьмем в качестве точки отсчета любой катафилл, то строго над ним, в 
самом конце 13-го витка генетической спирали, будет располагаться 35-й по 
счету катафилл. Средняя длина междоузлия даже при очень хорошем росте 
обычно не превышает 2 мм. Однако абсолютная стабильность угла расхож-
дения последовательных катафиллов позволяет легко восстановить после-
довательность заложения в почке и расположения на зрелом побеге всех без 
исключения боковых органов. Исходя из формулы филлотаксиса, на побеге 
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имеется 34 ортостихи. Они визуально неразличимы и не имеют практиче-
ского значения. Напротив, кривые линии, соединяющие последовательно 
расположенные катафиллы (вторичные спирали или контактные парастихи), 
очень хорошо видны на зрелом побеге. Для анализа морфоструктуры побега 
наиболее удобны 3-кратные и 5-кратные парастихи. Если, например, на по-
беге имеется 60 катафиллов, то они организованы следующим образом: 3 
парастихи по 20 катафиллов и 5 парастих по 12 катафиллов. Эти парастихи 
всегда направлены в противоположные стороны: когда 3-кратные закручены 
по часовой стрелке, 5-кратные – против, и наоборот. 

Рассмотрим изменение некоторых признаков вдоль 5-кратной парастихи 
годичного побега с длиной оси 20–25 см и общим числом метамеров около 
125 шт., из которых 100 относятся к весеннему и 25 – к летнему побегу. Рас-
стояние между последовательными узлами в основании весеннего побега 
невелико, но резко (почти в 3 раза) возрастает на протяжении первых семи 
междоузлий (рис. 4, а). Наиболее растянутая часть побега приходится на 
проксимальную часть зоны брахибластов весеннего побега. От 7-го меж-
доузлия к дистальному полюсу весеннего побега расстояние между узлами 
снижается вначале медленно, затем все быстрее. В результате этого сниже-
ния последнее междоузлие весеннего побега оказывается даже несколько 
короче первого. Наименее растянуты первые междоузлия летнего побега. 
По направлению к дистальному полюсу летнего побега длина междоузлий 
увеличивается до характерной для проксимальной части весеннего побега. a
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Рис. 4. Изменение длины междоузлий (a) и длины хвои (b) вдоль 5-кратной 
парастихи годичного побега женского типа. Светлые полосы – узлы 

со стерильными катафиллами, темные – с фертильными
[Fig. 4. Shoot unit length (a) and needle length (b) variation along the 5-fold parastich of 

a female annual shoot. Light stripes are nodes with empty axils and dark stripes 
are nodes with thick axils. a - On the Y-axis - Sequence number, on the X-axis - distance, mm. 

b - On the Y-axis - sequence number, on the X-axis - needle length, mm] 
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Таким образом, длина междоузлий изменяется вдоль оси годичного по-
бега исключительно постепенно, без резких скачков. Она явно не зависит от 
наличия и характера пазушных структур в соответствующих узлах. Более 
того, она связана не с последовательностью растяжения, а с последователь-
ностью заложения (!) элементов годичного побега. Ведь самые короткие 
междоузлия характерны не для тех его частей, которые растягиваются пер-
выми и последними (соответственно основание весеннего и конец летнего 
побегов), а для тех, которые закладываются первыми и последними (соот-
ветственно конец весеннего и основание летнего побегов). 

Длина хвои, измеренная у брахибластов, расположенных на той же 
5-кратной парастихе, практически не меняется вдоль оси весеннего побега 
(рис. 4, b). Некоторое увеличение значения признака от медиальной части 
побега к проксимальному и дистальному полюсам статистически незначи-
мо. Хвоя на летнем побеге, как уже было отмечено выше, примерно в два 
раза короче, чем на весеннем. 

Таким образом, оба рассмотренных признака подвержены значительной 
изменчивости вдоль оси годичного побега. Длина междоузлий изменяется 
плавно и больше зависит от срока заложения, чем от срока растяжения мета-
меров. Длина хвои изменяется очень резко при переходе от весеннего побега 
к летнему, но относительно постоянна в пределах каждого из элементарных 
побегов.

Обсуждение результатов

Судя по приведенным выше результатам, между мужскими и женскими 
побегами кедра сибирского имеются большие различия не только по соб-
ственно половому статусу, но и по многим другим признакам. Рассмотрим 
их на последовательных этапах побегообразовательного цикла и начнем с 
покоящейся (зимней) апикальной меристемы. Практически у всех изучен-
ных в этом отношении растений размер побега положительно и довольно 
тесно связан с размером породившей его апикальной меристемы. Однако 
уже простое выражение последнего двумя показателями – высотой и диаме-
тром – показывает, что изменчивы они в разной степени: с увеличением раз-
мера побега диаметр апикальной меристемы увеличивается гораздо больше, 
чем высота. Это, в частности, показано на примере многих видов Pinus [7–9] 
и подтверждено для кедра сибирского в настоящей работе. 

В основании апикальной меристемы, где измеряется ее диаметр, она 
состоит у голосеменных из двух цитогистологических зон – стержневой, 
порождающей сердцевину стебля, и периферической, ответственной за 
формирование первичной коры и боковых органов [10, 11]. С увеличением 
диаметра апекса размер обеих зон увеличивается, но в разной степени: у 
стержневой гораздо больше, чем у периферической; поэтому и в закончив-
ших первичный рост осях доля сердцевины многократно выше у крупных 
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побегов по сравнению с мелкими [12, 13]. Кедр сибирский, судя по резуль-
татам настоящей работы, не является исключением из этого правила. Со-
отношение вторичных проводящих тканей у побегов разного размера было 
впервые изучено в настоящей работе. Оказалось, что отношение ксилема / 
флоэма гораздо выше у крупных (женских) побегов по сравнению с мел-
кими (мужскими). C одной стороны, это, по-видимому, является следстви-
ем снижения корнеобеспеченности побегов с уменьшением их размера, с 
другой стороны, еще больше затрудняет водоснабжение мелких побегов. Из 
различий в метамерной структуре побегов прежде всего обращает на себя 
внимание сложное устройство крупных и простое – мелких годичных по-
бегов. У всех без исключения полициклических видов Pinus с увеличением 
размера годичных побегов увеличивается число составляющих его элемен-
тарных побегов: от 1 у самых мелких до 3–4 у самых крупных [14–16]. 

Если бы с увеличением размера годичного побега увеличивалось чис-
ло весенних побегов, как это характерно, например, для Pinus banksiana 
Lamb. [8] и P. contorta Dougl. [17], то обсуждаемое явление можно было бы 
объяснить легко и просто: большей продолжительностью и более поздним 
окончанием морфогенеза крупных побегов. У кедра сибирского образуются 
не более двух ЭП, причем второй (дополнительный) побег всегда летний, 
т.е. закладывается в самом начале сезонного цикла морфогенеза. Получа-
ется парадокс: крупные побеги позже других выходят из состояния покоя 
[5], но первым проявлением их сезонной активности является заложение 
не стерильных катафиллов, как у всех остальных побегов и как это опреде-
ляется стандартной «логикой» морфогенеза (от мелких и простых органов 
к крупным и сложным), а фертильных катафиллов летнего побега с мощ-
ными пазушными меристемами. Этот интересный факт пока не поддается 
убедительной интерпретации. Однако можно предположить, что летний 
побег только инициируется в самом начале сезонного цикла морфогенеза, 
а детерминируется он значительно раньше: в конце предыдущего лета, т.е. 
именно тогда, когда крупные побеги еще относительно активны в отличие от 
перешедших в состояние покоя остальных побегов. Пока у нас нет никакой 
информации в пользу этого предположения.

Как бы то ни было, наличие летнего побега автоматически обеспечи-
вает 2–3-кратное увеличение числа латеральных ауксибластов. Это вызы-
вает очень характерную для кедра сибирского и весьма целесообразную 
дифференциацию всех ветвей на два качественно различных типа. Ветви, 
состоящие преимущественно из сложных годичных побегов, становятся 
мощными, скелетными, а все остальные ветви остаются слабыми, «обраста-
ющими». Формирование летнего побега в дистальной части годичного по-
бега женского типа вызывает резкое усиление и без того ярко выраженной у 
него акротонии. Вполне естественно, что встречается это явление только на 
мощных ветвях из верхней части кроны, функцией которых является захват 
жизненного пространства. Для остальных ветвей, «осваивающих» это про-
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странство, чрезмерная акротония является излишней. У мелких (мужских) 
побегов акротония практически не выражена: на их дистальном полюсе рас-
полагаются самые мелкие и «слабые» пазушные структуры – криптобласты. 

Приведенные выше результаты убедительно свидетельствуют, что у ке-
дра сибирского годичные побеги женского типа практически никогда не 
бывают моноциклическими, как это считалось ранее [4, 18]. Они исклю-
чительно поли-, точнее, дициклические. Образование двух элементарных 
побегов за сезон – весеннего и летнего – это норма. Можно даже сказать, 
что аномалией в данном случае является отсутствие летнего побега. Кон-
цепция дициклического годичного побега легко снимает все имеющиеся в 
литературе разногласия относительно сроков и последовательности этапов 
органогенеза. Рассмотрим их более подробно. Т.П. Некрасова [4] считала, 
что зачатки латеральных ауксибластов являются последними пазушными 
образованиями формирующейся почки и закладываются в августе непо-
средственно после шишек. По мнению Е.Г. Мининой [18], примордии лате-
ральных ауксибластов – это первые пазушные образования формирующейся 
почки, которые закладываются в начале вегетационного сезона. При этом 
оба упомянутых автора полагали, что заложение латеральных ауксибластов 
происходит один раз в год и приблизительно одновременно у всех половых 
типов побегов. Как было показано выше, ни одно из перечисленных утверж-
дений не соответствует действительности. На самом деле латеральные аук-
сибласты закладываются два раза в год на женских и один раз в год – на 
всех остальных побегах. При этом в женском ярусе кроны они никогда не 
являются ни первыми, ни последними по времени заложения пазушными 
структурами, а занимают свое строго определенное место на каждом из эле-
ментарных побегов. 

Авторы, изучавшие органогенез женских побегов кедра сибирского, об-
ратили внимание на появление в начале июля необычных брахибластов, 
хвоя которых вдвое короче нормальной [4] и, в отличие от последней, всегда 
остается прямой, не изгибается [18]. По Т.П. Некрасовой [4], зачатки таких 
брахибластов закладываются в начале вегетационного периода как элементы 
зимующей почки, основание которой в аномальные по погодным условиям 
годы аномально растягивается. По Е.Г. Мининой [18], эти органы образуют-
ся в конце сезонного цикла органогенеза после заложения женских шишек. 
Оба утверждения опять-таки не имеют под собой никакой почвы. Во всей 
мировой литературе нет ни одного упоминания о том, чтобы у какого-то 
вида Pinus сезонный цикл органогенеза более или менее мощных побегов 
заканчивался заложением брахибластов. Приведенные выше результаты по-
казывают, что нет оснований считать кедр сибирский исключением из этого 
правила. 

Представление о годичном женском побеге кедра сибирского как дици-
клическом позволяет легко идентифицировать все те органы, которым никак 
не могли найти место Е.Г. Минина [18] и Т.П. Некрасова [4]. И основная 
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«мутовка» латеральных ауксибластов, и связанные с ней необычные бра-
хибласты являются элементами летнего побега, который закладывается в 
конце мая – начале июня и уже через месяц переходит к росту растяжени-
ем. Этот побег не является аномальным, пролептическим. Греческое слово 
«prolepsis» означает проявление свойства, которого не было и не могло быть 
до действия провоцирующих факторов. Пролептические побеги развивают-
ся из почек, которые сформировались как зимующие, но под влиянием этих 
самых провоцирующих (аномально благоприятных) факторов перешли к 
растяжению летом в год заложения. Летние побеги у кедра сибирского об-
разуются регулярно, ежегодно. Их развитие именно как летних предопре-
делено уже при заложении. Они заканчивают растяжение не позже чем в 
середине июля, поэтому, в отличие от пролептических побегов, всегда бла-
гополучно вызревают и не подвержены обмерзанию.

Полициклические годичные побеги, тем более состоящие из весенних 
и летних побегов, нечасто встречаются у древесных растений бореальной 
зоны умеренного пояса [2, 19]. Возможно, именно поэтому в российской 
научной литературе по морфогенезу Pinus не сложилось традиции представ-
лять и обсуждать результаты в этой системе терминов. В мировой литерату-
ре такая традиция есть, ибо добрая половина видов сосны, в том числе все 
субтропические и тропические, имеют сложные годичные побеги [20, 21]. 
Мы не будем здесь обсуждать видоспецифичность этой системы признаков 
и ее значение для систематики рода. Отметим лишь, что в структуре годич-
ного побега кедра сибирского и других изученных в этом отношении видов 
довольно много общего. Заложение летнего побега у P. elliottii Engelm. со-
впадает с началом линейного роста весеннего побега [22]. Летние побеги 
P. echinata Mill., P. rigida Mill. [23] и P. taeda L. [24] значительно короче 
весенних. Длина хвои на летних побегах P. brutia Ten. [25] и P. halepensis 
Mill. [26] в 1,5–3,5 раза меньше, чем на весенних. У P. monophylla Torrey, 
P. quadrifolia Sud. и P. edulis Engelm. основная «мутовка» латеральных аук-
сибластов находится не на весенних, а на летних побегах [27]. Таким обра-
зом, в наличии летнего побега у кедра сибирского нет ничего необычного. 
Правда, все упомянутые виды относятся к неморальным или субтропиче-
ским. Однако и у P. strobus L., достаточно северного, хотя и не вполне бо-
реального вида, летний побег возможен и очень похож на таковой у кедра 
сибирского по структуре и срокам развития [28].

В чем смысл и значение полициклического годичного побега Pinus, поче-
му его нет у других родов Pinaceae? Мы уже отчасти касались этого вопроса, 
когда обсуждали функциональную специализацию и внутреннюю структу-
ру элементарных побегов [1]. Действительно, у Pinus все мощные пазушные 
структуры, т.е. шишки и латеральные ауксибласты, располагаются исключи-
тельно «мутовкой» в дистальной части элементарного побега. Такое распо-
ложение крупных органов не может не налагать некоторого ограничения на 
их количество. Избыточная концентрация шишек и латеральных ауксибла-
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стов на ограниченном отрезке осевого побега не оправдана даже чисто «фи-
зически»: чересчур многочисленные латеральные побеги затеняют, а шишки 
«выдавливают» друг друга или даже разрывают побег в месте своего при-
крепления к нему. Очевидно, именно поэтому у многих видов, в том числе и 
у кедра сибирского, есть довольно жесткое ограничение числа латеральных 
ауксибластов и особенно шишек на побеге. Если нецелесообразно даже из-
быточное число тех и других, то тем более нецелесообразно совмещение 
двух типов органов в одной «мутовке». Ведь по действующим «правилам» 
органогенеза в ней может быть очень ограниченное число полноценных па-
зушных структур. Поэтому на одном элементарном побеге невозможно со-
вместить нормальное плодоношение с нормальным ветвлением. Выход из 
положения, «найденный» кедром сибирским и многими другими видами, – 
разделение функций между двумя элементарными побегами. 

Это решение проблемы не является универсальным для древнего, боль-
шого и весьма дифференцированного во всех отношениях рода Pinus, ибо 
некоторые его виды, в том числе процветающие, имеют строго моноцикли-
ческие годичные побеги. Наиболее характерный пример – P. sylvestris L. [29, 
30]. Для интерпретации этого феномена нам придется привлечь результаты 
исследования генеративной структуры кроны. У кедра сибирского женская 
сексуализация характерна лишь для немногих наиболее мощных побегов, в 
том числе для главного лидирующего побега, которые одновременно выпол-
няют функцию «захвата жизненного пространства», т.е. обеспечивают рост 
кроны в высоту и в ширину; именно из женских в прошлом побегов форми-
руются дистальная часть ствола и вся скелетная основа кроны [4]. Очевид-
но, что реализация этой функции невозможна без обильного и полноценного 
ветвления. У P. sylvestris L. главный лидирующий побег и другие наиболее 
мощные побеги, во всяком случае в молодом возрасте, т.е. в том возрасте, 
когда «захват жизненного пространства» наиболее актуален, обычно явля-
ются вегетативными или слабо плодоносящими, а большая часть шишек 
сосредоточена на весьма многочисленных побегах «второй величины» [31, 
32]. У этого вида проблема «конфликта» между функциями плодоношения 
и ветвления в пределах годичного побега стоит не так остро, ибо решается, 
как правило, посредством разделения этих функций на уровне кроны. В ос-
новном самые мощные побеги растут и ветвятся, а несколько менее мощные 
плодоносят, а растут и ветвятся «по мере возможности». В данном случае 
усложнение структуры годичного побега не оправдано, следовательно, из-
лишне. 

Главным элементом брахибласта как специализированного ассимилиру-
ющего побега является хвоя. Представление о брахибласте как своеобраз-
ном «сложном листе» [1] позволяет предположить, что размер хвои будет 
изменяться вдоль оси побега по одновершинной параболической кривой, 
как это свойственно листьям большинства растений. Действительно, такой 
характер распределения признака был, например, отмечен В.В. Смирновым 
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[33] у Pinus sylvestris L. Для кедра сибирского характерна скорее противо-
положная тенденция, впрочем, едва заметная. Как бы то ни было, очевидно, 
что свойственная побегам Pinaceae акротония никак не проявляется в раз-
мере хвои брахибластов. Это вполне естественно, так как данный признак 
не имеет прямого отношения к формированию системы ветвления.

До сих пор мы обсуждали разнообразие элементов узла: листьев и па-
зушных побегов. Длина междоузлий также довольно изменчива в пределах 
побега. У большинства древесных растений на моноциклических годичных 
побегах максимальная длина междоузлий отмечается в их средней части, а 
минимальная – у полюсов [34]. При моноциклическом устройстве годично-
го побега междоузлия, заложившиеся первыми и последними, в следующем 
году растягиваются также первыми и последними соответственно. Это не 
позволяет ответить на вопрос, когда складываются различия междоузлий по 
их длине: в эмбриональный или в постэмбриональный период развития по-
бега. Анализ изменчивости признака на сложном (дициклическом) побеге 
впервые проведен в настоящей работе. Результат этого анализа оказался до-
вольно неожиданным: минимальная длина междоузлий была отмечена не у 
полюсов годичного побега, а в переходной зоне от весеннего побега к лет-
нему. Получается, что самыми короткими становятся не те междоузлия, ко-
торые начали растягиваться первыми и последними, а те, которые первыми 
и последними заложились! Переход от заложения весеннего побега к зало-
жению летнего, который осуществляется через период зимнего покоя, – это 
и резкая смена фертильных катафиллов стерильными, и ярко выраженный 
годовой минимум в длине междоузлий. Переход от заложения летнего побе-
га к заложению весеннего, который происходит в конце мая – начале июня, 
т.е. в период высокой активности всех физиологических процессов, – это 
такая же резкая смена фертильных катафиллов стерильными, которая, одна-
ко, совершенно не отражается на длине междоузлий в переходной зоне. Сле-
довательно, циклы формирования элементарных побегов, определяющие 
наличие и характер пазушных структур, совершенно не затрагивают фор-
мирование междоузлий, которое «подчиняется» исключительно годичному 
циклу развития побегов. Таким образом, формирование осевых и боковых 
структур годичного побега происходит принципиально по-разному. Этот 
вывод открывает новые возможности в моделировании развития побегов и 
побеговых систем. 

Другой не менее важный вывод – это чрезвычайно высокий уровень де-
терминации свойств зрелого побега на эмбриональном этапе его развития. 
Судя по приведенным результатам, до начала растяжения побега предопре-
делено не только число и взаиморасположение метамеров различных типов, 
но и все соотношения, все внутренние корреляции, в том числе характеризу-
ющие рост и формирование элементарных систем ветвления. Условия рас-
тяжения не могут не влиять на длину междоузлий, но те из них, которые 
детерминированы как самые короткие и самые длинные, по-видимому, оста-
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ются таковыми при любых обстоятельствах. Более крупные латеральные 
ауксибласты не только состоят из большего числа метамеров, но имеют еще 
и большую длину междоузлий. Следовательно, растяжение боковых побегов 
не сокращает различия между ними, сложившиеся в период формирования 
почек, а напротив, дополнительно усиливает эти различия. 

Заключение

Анализ структуры и развития побегов кедра сибирского показал несосто-
ятельность общепринятой в научной литературе концепции моноцикличе-
ского годичного побега. Лишь в мужском ярусе кроны за сезон формируется 
одна зимующая почка, а годичный побег всегда состоит из одного – весен-
него – элементарного побега. В женском ярусе кроны ежегодно формиру-
ются две почки и два элементарных побега. Из зимующей почки развива-
ется первый, весенний, побег. Кроме того, в начале сезона закладывается 
временная почка, из которой без периода покоя развивается второй, летний, 
побег. Весенний и летний побеги принципиально различаются по структуре 
и функциям. Плодоношение осуществляется исключительно на весеннем 
побеге. «Вегетативные функции» совмещены, но распределяются между 
элементарными побегами крайне асимметрично. Нарастание и фотосинтез 
осуществляются почти исключительно за счет весеннего побега. Главной 
функцией летнего побега является ветвление. Лишь функция регенерации, 
за которую «ответственны» криптобласты, разделена между элементарными 
побегами примерно поровну.

Анализ изменчивости длины междоузлий на сложном (дициклическом) 
годичном побеге впервые проведен в настоящей работе. Результат этого 
анализа оказался довольно неожиданным: минимальная длина междоузлий 
была отмечена не у полюсов годичного побега, а в переходной зоне от ве-
сеннего побега к летнему. Следовательно, циклы формирования элементар-
ных побегов, определяющие наличие и характер пазушных структур, совер-
шенно не затрагивают формирование междоузлий, которое «подчиняется» 
исключительно годичному циклу развития побегов. Таким образом, фор-
мирование осевых и боковых структур годичного побега происходит прин-
ципиально по-разному. Размер и структура зрелого побега детерминируют-
ся, в основном, на эмбриональном этапе его развития. Судя по приведенным 
результатам, до начала растяжения побега предопределено не только число 
и взаиморасположение метамеров различных типов, но и все соотношения, 
все внутренние корреляции, в том числе характеризующие рост и формиро-
вание элементарных систем ветвления. 
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Sergey N. Goroshkevich

Institute of Monitoring of Climatic and Ecological Systems, Siberian Branch of the Russian Academy of 
Sciences, Tomsk, Russian Federation

The structure and development of Siberian stone 
pine (Pinus sibirica Du Tour) annual shoot

In this review, we analyzed our own and literary information on Siberian stone pine 
(Pinus sibirica Du Tour) male and female annual shoot structure in connection with 
adaptive significance of various morphological elements. The material was collected 
in two so called village-side (thinned) Siberian stone pine forests: the first (100-110 
years old) was located in the lower part of the forest belt of the North-Eastern Altai, the 
second (160-170 years old) was located in the southern taiga subzone of the Western 
Siberian plain (the South-East of Tomsk region). We studied 10 co-dominant trees from 
each of the forests. We took 5 branches of the upper part of the crown from each tree. 
The morphological structure of the last 10 annual shoots was registered, i.e. we fixed 
the number and sequence of different stem unit types. 

Male shoots produce only one (winter) bud and one (spring) elementary shoot 
during the growing season. At the beginning of the season, a temporal bud is initiated 
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on female shoots, giving rise to the summer shoot which is formed during the season 
without any period of bud dormancy. Then a winter bud is formed producing the first 
(spring) elementary shoot in the beginning of the next season. Spring and summer 
shoots significantly differed in structure and functions. Cone bearing occurs solely on 
spring shoots. Elongation and photosynthesis occur basically due to a spring shoot. 
Branching is the main function of a summer shoot. Only regenerative function (acted by 
kryptoblasts (dormant buds)) is divided into roughly equal parts between two elementary 
shoots. The presence of a summer shoot automatically provides a 2-3-fold increase in 
the lateral long shoot number. It causes very characteristic for the Siberian stone pine 
and highly expedient differentiation of the branches in two qualitatively different types. 
Branches mainly consisting of bicyclical annual shoots become powerful (skeletal) 
whereas all other branches remain weak (“overgrown”). The formation of a summer 
shoot in the distal part of the annual shoot of the female type causes an abrupt increase 
in its already pronounced acrotony. In small (male) shoots, the acrotony is hardly 
expressed: the smallest and ‘weakest’ axial structures (latent buds) are situated on their 
distal pole. 

We analyzed internode length variability on a compound (bicyclical) annual shoot 
in this work for the first time. The minimal internode length occurred not at annual 
shoot poles but in the transition zone between spring and summer shoots. Therefore, 
the elementary shoot formation cycles do not influence internode elongation, which 
exclusively depends on annual shoot formation cycle. Thus, the formation of axial and 
lateral structures of an annual shoot occurs in fundamentally different ways. The size 
and the structure of a mature shoot are mostly determined during the embryonic stage 
of its development. Basing on these results, before the beginning of shoot elongation, 
not only the number and relative position of metamers of different types but also all 
relations and all internal correlations, including those characterizing the growth and 
formation of elementary branching systems, are predetermined. 

Funding: The work was carried out due to basic budgetary funds (Federal Agency 
for Scientific Organizations) with the support of the Russian Foundation for Basic 
Research (project № 15-04-03924).

The article contains 4 Figures, 2 Tables, 34 References.
Key words: Pinus sibirica; annual shoot; shoot structure and development.
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Онтогенетическая структура ценопопуляций 
Thymus baicalensis (Lamiaceae) на юге Сибири

Исследование выполнено при финансовой поддержке РФФИ в рамках 
научных проектов № 14-04-31531мол_а,  № 15-04-02857 а.

Изучена онтогенетическая структура пяти ценопопуляций Thymus 
baicalensis. Исследование показало, что в разных эколого-ценотических условиях 
обитания (горные степи, песчаные степи на дефляционных плоскостях) 
изученные ценопопуляции нормальные, зрелые, в основном неполночленные. 
Их онтогенетический спектр центрированный, совпадает с характерным. 
Установлено, что изменение онтогенетического спектра на левосторонний и 
бимодальный временное и связано с волновыми процессами их развития. Сходство 
биологических особенностей (длительное зрелое генеративное состояние, 
преобладание семенного способа размножения, низкая жизнеспособность 
подроста) у особей вида в разных местообитаниях, типа ЦП, онтогенетических 
реальных спектров с характерным свидетельствует о стабильном состоянии 
изученных ЦП в степных сообществах юга Сибири.

Ключевые слова: Thymus baicalensis; жизненная форма; ценопопуляция; 
онтогенетическая структура; онтогенетический спектр; Тува; Предбайкалье.

Введение

Виды рода Thymus L. широко распространены в Сибири, где основ-
ным местообитанием являются степные сообщества. Природно-клима-
тические условия произрастания тимьянов отличаются интенсивными 
процессами выветривания, составом субстрата, суровостью гидротер-
мического режима. 

Лекарственные свойства видов рода Thymus известны издревле. Они об-
ладают дезинфицирующими, обезболивающими и антисептическими свой-
ствами [1]. В настоящее время тимьяны широко используют как в офици-
нальной, так и народной медицине [2]. Массовый сбор местным населением 
приводит к сокращению запасов растительного сырья и резкому ухудшению 
состояния их природных популяций. Одним из критериев оценки состояния 
популяций является их онтогенетическая структура, которая позволяет оце-
нить современное состояние ценотических популяций тимьянов.
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Объект исследования – тимьян байкальский – Thymus baicalensis Serg. 
(Lamiaceae), широко распространенный вид степных сообществ Сибири и 
Монголии [3]. Согласно Г.А. Пешковой [7], он входит в состав собственно 
степной поясной группы, виды которой распространены в основном на терри-
тории Южной Сибири в Убсунурской, Южно-Бурятской и Ольхонской степях. 

Обычно T. baicalensis встречается в сообществах настоящих степей по 
пологим склонам разных экспозиций. В данном типе сообществ на выров-
ненных участках и в нижних частях склонов вид входит в состав кустарни-
ково-степных и ковыльных вариантов. В степных сообществах на крутых 
каменистых склонах южной экспозиции T. baicalensis встречается редко 
[6]. В настоящих степях, подверженных перевыпасу, особи вида могут со-
храняться в течение длительного периода времени. Часто встречается в 
рудеральных сообществах вместе с Panzerina lanata (L.) Sojak, Plantago 
media L., Urtica dioica L. и др. [4, 5]. В песчаных степях по склонам дюн и 
бугров, ложбинам выдувания, дефляционным плоскостям образует тимья-
новые сообщества [7, 8]. Местообитания T. baicalensis характеризуются ши-
роким спектром эколого-фитоценотических условий и разнообразием суб-
страта. По данным А.Ю. Королюка [9], вид произрастает на богатых почвах 
со среднестепным увлажнением. В литературе имеются сведения о запасах 
растительного сырья T. baicalensis в степях Предбайкалья [5], тогда как дан-
ные об онтогенетической структуре ценопопуляций вида отсутствуют.

Цель работы – изучение онтогенетической структуры ценопопуляций 
Thymus baicalensis на территории юга Сибири.

Материалы и методики исследования

Исследования проведены в 2012–2014 гг. на территории Предбайкалья 
и Тувы. Исследовано 5 ценопопуляций (ЦП) T. baicalensis. Ниже приведена 
краткая характеристика местообитаний изученных ЦП (табл. 1).

При изучении онтогенетической структуры ЦП использовали общепри-
нятые методики [10–12]. Трансекты шириной 1 м и длиной 5–10 м разбивали 
на пробные площадки по 1 м2 и проводили сплошной учет особей каждого 
онтогенетического состояния. Онтогенетические состояния выделены на 
основе описанного ранее онтогенеза у особей T. baicalensis разных жизнен-
ных форм [13, 14]. 

В качестве счетной единицы учитывали особь семенного происхождения. 
В зависимости от этапа онтогенеза особь представляла собой первичный 
побег (проросток, ювенильное состояние) или первичный куст (имматур-
ное – сенильное состояние). В песчаных степях в качестве счетной единицы 
учитывали еще и клон. Он образуется у особей T. baicalensis в старом ге-
неративном состоянии в результате старческой партикуляции. Представляет 
собой совокупность близкорасположенных, не имеющих физической связи 
между собой парциальных кустов.

Е.Б. Таловская (Колегова)
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Т а б л и ц а  1 [Table 1]
Характеристика ценопопуляций Thymus baicalensis

[Characteristic of Thymus baicalensis coenopopulations]

Ценопо-
пуляция
[Сoenopo-
pulation]

Местонахождение ЦП
[Location of the 

coenopopulation]

Сообщество / доми-
нирующие виды

[Community/dominant species]

Субстрат
[Substrate]

ОПП, %
[TPCD]

ПП, %
[PCD]

1

Оз. Байкал, о-в Оль-
хон, Семисосенский 

залив, м. Тодактэ, 
вершина холма 

(h 714 м над у. м.)
[Lake Baikal, Ol’khon
Island, Semisosny Bay, 

Todakte Cape, the hilltop, 
714 m above sea level]

Тимьяново-ковыль-
ная настоящая пе-
трофитная степь 
[Thyme-feathergrass 
petrofite true steppe]
(Stipa baicalensis 

Roshev., S. pennata L., 
T. baicalensis, Agropyron 
cristatum (L.) Gaertner, 
Potentilla acaulis L.) 

Мелкозем 
с щебнем 

[Gravel 
with 

crushed 
stones]

60 5

2

Иркутская обл., окр. 
пос. Сарма, пролив 
Малое море, отроги 
Приморского хребта, 
склон юго-восточной 
экспозиции, средняя 
часть, угол уклона 

30° (h 714 м над у. м.) 
[Irkutsk region, Sarma 

village, Small Sea coast, 
South East hillside, 

middle part, angle of 
inclination is 30°]

Типчаково-осоко-
вая настоящая пе-
трофитная степь 
[Fescue-sedge petro-

fite true steppe]
(Carex pediformis C. 

A. Mey., Festuca lenen-
sis Drobow, Koeleria 
cristata (L.) Pers., Ar-
temisia frigida Willd., 
Potentilla acaulis L.) 

Мелкозем 
с щебнем 

[Gravel 
with 

crushed 
stones]

60 3

3

Оз. Байкал, 
о-в Ольхон, 

Семисосенский 
залив, Семисосенский 

песчаный массив, 
дефляционная 

плоскость 
(h 715 м над у. м.) 

[Lake Baikal, Ol’khon 
Island, Semisosny 

Bay, Semisosny Sandy 
Massif, deflation plain, 
715 m above sea level]

Тимьяново-леймусовая 
песчаная степь

[Thyme-leymus sandy steppe]
(Leymus chinensis 

(Trin.) Tzvelev, 
T. baicalensis, Festuca 

rubra L., Bromopsis inermis 
(Leysser) Holub, Carex 

sabulosa Turcz. ex Kunth)

Песок 
[Sand] 70 10

Онтогенетическая структура ценопопуляций 
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Ценопо-
пуляция
[Сoenopo-
pulation]

Местонахождение ЦП
[Location of the 

coenopopulation]

Сообщество / доми-
нирующие виды

[Community/dominant species]

Субстрат
[Substrate]

ОПП, %
[TPCD]

ПП, %
[PCD]

4

Оз. Байкал, о-в 
Ольхон, Хужирский 
залив, Хужирский 

песчаный мас-
сив, дефляцион-
ная плоскость 

(h 713 м над у. м.) 
[Lake Baikal, Ol’khon 
Island, Khuzhir Bay, 

Khuzhiry Sandy 
Massif, deflation

plain, 713 m above 
sea level]

Осоково-остролодоч-
никово-тимьяновая 

песчаная степь 
[Sedge-oxytrope-thyme 

sandy steppe]
(T. baicalensis, Carex erice-
torum Pollich, Oxytropis la-
nata (Pall.) DC., Agropyron 
distichum (Georgi) Pesch-
kova, Bromopsis inermis)

Песок
[Sand] 50 15

5

Тува, Убсунурская 
котловина, котел 

выдувания ветром, 
плоский участок 

(h 1193 м над у. м.) 
[Tyva, Uvs-Nuur Hollow, 
blowing wind pit, flat plot, 
1193 m above sea level]

Тимьяновая 
песчаная степь 

[Thyme sandy steppe]
(T. baicalensis, Agropyron 
desertorum (Fisch.ex Link) 
Schult., Artemisia tomen-
tella Trautv., Oxytropis 
tragacanthoides Fisch., 

Gypsophila patrinii Ser.)

Песок 
[Sand] 25 12

Примечание. ОПП – общее проективное покрытие травостоя; ПП – проективное 
покрытие Thymus baicalensis; h – высота над уровнем моря. 
[Note. TPCD is the total projective cover of herbage, PCD is the projective cover of Thymus baicalensis, 
h is the height above sea level].

Онтогенетический спектр ЦП определен как соотношение растений раз-
ных онтогенетических состояний, выраженное в процентах от общего числа 
особей [11]. Характерный тип спектра ЦП установлен согласно представле-
ниям Л.Б. Заугольновой [15]. Для характеристики ЦП использовали демо-
графические показатели – индекс возрастности и эффективности [10, 12]. 
Их обработка проведена по программе «Delta-Omega», любезно предостав-
ленной Л.А. Животовским. Тип ценопопуляции установлен по классифика-
ции «дельта-омега» Л.А. Животовского [12]. Экологическая плотность ЦП 
определена при подсчете численности особей на единицу обитаемого про-
странства [16]. Статистическая обработка материала проведена с помощью 
программы Microsoft Excel.

Результаты исследования и обсуждение 

Анализ условий обитания T. baicalensis на юге Сибири показал, что они 
отличаются эколого-ценотически, особенностями рельефа и субстрата. Свое-

О к о н ч а н и е  т а б л.  1 [Table 1 (end)]

Е.Б. Таловская (Колегова)
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образным морфологическим механизмом адаптации к разнообразным ус-
ловиям является появление у особей поливариантности жизненной формы. 
В основе поливариантности лежит изменение структуры и функциональной 
значимости многолетней моноподиально-симподиально нарастающей ске-
летной оси (СО), которая является основой куста взрослой особи [14]. 

У T. baicalensis выделено 3 жизненные формы.
В ЦП 1 T. baicalensis – вегетативно-неподвижный аэроксильный кустар-

ничек. Биоморфа формируется в петрофитных степях на вершинах холмов 
в условиях недостатка субстрата, влаги и действия сильных ветров. У осо-
бей T. baicalensis наблюдается угнетение ростовых процессов и упрощение 
структуры побегов. Взрослое растение представлено первичным кустом. 
Основу куста образуют многолетние восходящие над поверхностью почвы 
моноподиально-симподиально нарастающие СО. 

В ЦП 2 T. baicalensis – вегетативно-неподвижный кустарничек стланич-
кового типа. Формируется в петрофитных степях на склонах холмов в более 
комфортных экологических условиях (снижается интенсивность ветра, на-
личие мелкоземистого субстрата, накопление снежного покрова и влаги в 
нижней части склона). У особей активизируются ростовые процессы, по-
являются придаточные корни. Основу куста взрослой особи образуют вос-
ходящие и плагиотропные СО, дифференцированные по функциональной 
значимости.

В ЦП 3–5 жизненная форма вида подушковидный кустарничек. Фор-
мируется в эоловых песках, в условиях подвижного песчаного субстрата, 
жаркого и сухого климата и недостатка влаги. Структуру подушки образуют 
укореняющиеся восходящие и плагиотропные СО, которые интенсивно вет-
вятся и укореняются на всем протяжении. 

Ранее проведено изучение онтоморфогенеза особей всех жизненных 
форм [14]. Установлено, что отсутствие проростков и особей ювенильно-
го онтогенетического состояния связано с нерегулярным семенным раз-
множением и суровыми экологическими условиями обитания. Первичный 
куст у особи первой биоморфы формируется на второй год в имматурном 
состоянии. В виргинильном состоянии на третий год нарастание особи 
меняется на акросимподиальное. В молодое генеративное состояние осо-
би переходят на 5-й год. В структуре особей появляются полурозеточные 
ортотропные генеративные побеги. После плодоношения их розеточный 
прирост сохраняется и является основой для формирования СО следую-
щего порядка. Основной способ размножения семенной. В следующие 10 
лет в зрелом генеративном состоянии куст разрастается. К 15–17 годам в 
старом генеративном состоянии в базальной части куста накапливаются 
отмершие побеги. Из-за разрушения тканей главного корня особь быстро 
переходит в субсенильное состояние и в течение 1–2 лет полностью за-
сыхает и выдувается. Онтоморфогенез вегетативно-неподвижного кустар-
ничка стланичкового типа соответствует вышеописанному. Однако из-за 

Онтогенетическая структура ценопопуляций 
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расположения на склоне холма большинство СО плагиотропные, укоре-
няющиеся вдоль склона. Неукореняющиеся восходящие СО развиваются 
в той части куста, которая чаще подвержена действию ветра и располо-
жена на каменистом субстрате. В структуре куста зрелой генеративной 
особи формируются 1–2 парциальных куста, особь разрастается. К 20 го-
дам в старом генеративном состоянии происходит партикуляция особей. 
Образовавшиеся раметы не испытывают омоложения. Длительность их 
жизни не превышает 5 лет, после чего базальная часть куста отмирает. 
Типичная подушковидная жизненная форма у T. baicalensis образуется 
в молодом генеративном состоянии к 12 годам. В результате старческой 
партикуляции в старом генеративном состоянии происходит распад по-
душки и формируется клон. Самоподдержание популяции осуществля-
ется также семенным путем, жизненность проростков низкая. Так как 
подушки T. baicalensis развиваются на дефляционных плоскостях, где 
ежегодно перевеивается большое количество песка, корневая система 
растения оголяется и засыхает. Особи старого состояния быстро погиба-
ют и выдуваются [13, 14].

Анализ развития особей T. baicalensis разных биоморф выявил общие за-
кономерности: зрелое генеративное состояние является самым продолжи-
тельным (в зависимости от биоморфы от 10 лет у кустарничка до 20 лет у 
подушки); семенной способ размножения; низкая жизнеспособность под-
роста. Эти биологические особенности вида определяют тип характерного 
спектра. У T. baicalensis он центрированный.

Изученные ЦП T. baicalensis нормальные, большинство неполночлен-
ные. В ЦП 2, 4, 5 отсутствуют особи ювенильного, имматурного, сенильного 
состояний, а в ЦП 3 еще и особи субсенильного состояния (табл. 2). 

Центрированный тип онтогенетического спектра, совпадающий с ти-
пом характерного, установлен в ЦП 2–4. Их местообитания отличаются. 
ЦП 2 расположена на склоне в типчаково-осоковой настоящей петрофит-
ной степи на мелкоземистом субстрате. За счет полегания и укоренения 
скелетных осей особи разрастаются и образуют сплошные скопления. Но 
из-за нерегулярного семенного размножения, выдувания семян и подроста 
со склона доля особей прегенеративной фракции в этих скоплениях незна-
чительна. Показатель экологической плотности составляет 10,2 особи/м2. 
ЦП 3 и 4 исследованы на дефляционных плоскостях в песчаных степях, где 
ежегодно перевеивается большое количество песка. Вместе с песком пере-
носятся семена T. baicalensis. На отдельных участках образуются сплош-
ные скопления, при этом очертания подушки одной особи становятся не-
заметны. Это, а также разрастание подушки особей зрелого генеративного 
состояния до 45 см влияет на показатель экологической плотности. Он со-
ставляет 3,0 особи/м2. 
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Т а б л и ц а  2 [Table 2]
Распределение особей Thymus baicalensis по онтогенетическим группам

[Distribution of Thymus baicalensis individuals according to ontogenetic groups]

Ценопо-
пуляция 
[Сoenopo-
pulation]

Онтогенетические группы, %
[Ontogenetic groups, %]

Рэкол
[Ecologi-
cal den-

sity]

w ∆
Тип ЦП

[Type of the 
coenopopula-

tion]j im v g1 g2 g3 ss s

1 0,3 1,8 13,1 37,3 33,5 8,3 5,4 0,3 37,3 0,78 0,39 Зрелая 
[mature]

2 0 0 9,5 26,6 39,9 15,8 8,2 0 10,2 0,81 0,47 Зрелая 
[mature]

3 0 0 1,0 34,6 47,3 17,1 0 0 3,0 0,88 0,46 Зрелая 
[mature]

4 0 0 7,7 25,6 34,6 28,8 3,3 0 2,5 0,82 0,49 Зрелая 
[mature]

5 0 0,5 4,0 34,7 20,1 35,7 5,0 0 1,9 0,79 0,50 Зрелая 
[mature]

Примечание. В ЦП 1 и 2 – жизненная форма T. baicalensis кустарничек, в ЦП 3–5 – 
подушковидный кустарничек; онтогенетические группы особей: j – ювенильная; im – 
имматурная; v – виргинильная; g1 – молодая генеративная; g2 – зрелая генеративная; g3 – 
старая генеративная; ss – субсенильная; s – сенильная; Рэкол – экологическая плотность 
(особь/м2); w – индекс эффективности; ∆ – индекс возрастности; тип ценопопуляций по 
классификации Л.А. Животовского [12]. 
[Note. In coenopopulations 1 and 2 - Thymus baicalensis is a dwarf shrub; in coenopopulations 3-5 - a 
cushion shaped shrub; ontogenetic groups of individuals: j is juvenile, im is immature, v is virginal, g1 is 
young generative, g2 is mature generative, g3 is old generative, ss is subsenile; s is senile; ecological 
density is ind./m2; Δ is the age index and w is the efficiency index; coenopopulation type according to 
LA Zhivotovsky’s classification [12]].

Онтогенетические спектры ЦП 1 и 5 отличаются от характерного. ЦП 1 
изучена в петрофитной степи на вершине холма. Особи T. baicalensis не обра-
зуют сплошных скоплений и располагаются в расщелинах крупных камней. 
ЦП является полночленной. Онтогенетический спектр ЦП левостороннего 
типа с максимумом на особях молодого генеративного состояния (37,3%). 
Недостаток субстрата и высокое ОПП (60%) приводит к тому, что молодые 
особи T. baicalensis развиваются и сохраняются под пологом взрослых мате-
ринских кустов или других видов и накапливаются в ЦП. К зрелому генера-
тивному состоянию окончательно формируется жизненная форма растения, 
особенности которой (все побеги многолетние розеточные, аэроксильная 
форма куста, небольшие размеры до 20 см) позволяют особям адаптировать-
ся к условиям на вершине холмов и сохраняться. В связи с этим доля особей 
зрелого генеративного состояния в ЦП также высокая (33,5%). Последнее 
свидетельствует о том, что левосторонний тип спектра является временным 
вариантом центрированного. Полночленность ЦП, сохранение и накопление 
молодых особей наряду с высокой долей зрелых – факторы, увеличивающие 
экологическую плотность ЦП 1 до 37,3 особи/м2. 

В ЦП 5 в песчаной степи установлен бимодальный тип спектра с преоб-
ладанием практически в равной степени особей молодого и старого генера-
тивного состояния (34,7 и 35,7% соответственно). Низкое ОПП (25%), сво-
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бодный субстрат, семенное возобновление способствуют накоплению в ЦП 
особей прегенеративного состояния. При этом особи не образуют сплошных 
скоплений, а располагаются так, что возможно определить границы подуш-
ки. Накопление особей старого генеративного состояния не связано с умень-
шением длительности предыдущих состояний, а свидетельствует о наличии 
двух волн развития ценопопуляции: появление новой популяционной волны 
до исчезновения старой [10]. Экологическая плотность ЦП по сравнению с 
экологической плотностью в ЦП 3 и 4, где особи также имеют подушковид-
ную жизненную форму, ниже – 1,9 особи/м2. 

По классификации «дельта-омега» ценопопуляции T. baicalensis всех 
биоморф являются зрелыми. Показатели индексов незначительно колеблют-
ся: w – от 0,78 до 0,88; ∆ – от 0,39 до 0,50. 

Заключение

Исследование ценопопуляций T. baicalensis трех жизненных форм в 
разных эколого-ценотических условиях обитания показало их сходство. 
Установлено, что все они нормальные, большинство неполночленные. В со-
ответствии с биологическими особенностями вида (длительное зрелое ге-
неративное состояние, семенной способ размножения, низкая жизнеспо-
собность подроста) для ценопопуляций установлен центрированный тип 
характерного спектра. Большинство ценопопуляций в разных местооби-
таниях: петрофитные степи на склоне, песчаные степи на дефляционных 
плоскостях – являются зрелыми. Их онтогенетический спектр совпадает с 
характерным. Изменение онтогенетического спектра в зрелых ценопопуля-
циях на левосторонний и бимодальный временное и связано с волновыми 
процессами их развития. Выявлено, что показатель экологической плотно-
сти зависит от наличия и характера субстрата. В петрофитной степи среди 
выхода крупных камней при недостатке субстрата экологическая плотность 
ЦП наивысшая; в петрофитной степи на склоне показатель резко снижается. 
В условиях песчаных степей значения экологической плотности единичны. 
Сходство биологических особенностей у особей вида разных жизненных 
форм типа ЦП, онтогенетических реальных спектров с характерным свиде-
тельствует о стабильном состоянии изученных ЦП. 
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No information is available about the ontogenetic structure of T. baicalensis 
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T. baicalensis coenopopulations in the southern Siberia. In different regions of Tuva 
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and Predbaikalye we studied 5 T. baicalensis coenopopulations. We used traditional 
methods (Uranov, 1975; Coenopopulations …, 1976; Zaugolnova, 1994; Zhivotovsky, 
2001). 

We found that under different environmental conditions (on hilltops and hill slopes of 
mountain steppes, on deflationary planes of sandy steppes) the studied coenopopulations 
were normal, mature and mainly incomplete. Their ontogenetic spectrum was central 
and coincided with the characteristic spectrum. The ontogenetic spectrum changing 
for the left-hand and bimodal spectrum types was temporary and due to the wave 
processes of their development. Ecological density of T. baicalensis coenopopulations 
depends on the substrate existence and nature. In mountain steppes, amid the large 
stone outcrop with a lack of the substrate, the ecological density of coenopopulations 
is the highest (more than 30 ind./m2); on slopes in mountain steppes the  parameter 
reduces sharply (up to 10 ind./m2). In sandy steppes, the ecological density is rare (up to 
3 ind./m2). The similarity of the biological characteristics of T. baicalensis individuals 
in different habitats, types of coenopopulations and the ontogenetic spectrum with the 
characteristic spectrum indicates a stable condition of the studied coenopopulations in 
steppe communities in the southern Siberia.
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Ю.А. Баженов

Государственный природный биосферный заповедник, Забайкальский край, Россия
Институт природных ресурсов, экологии и криологии СО РАН, г. Чита, Россия

Особенности населения мелких млекопитающих пирогенных 
сообществ тайги и лесостепных боров Восточного Забайкалья

Работа выполнена в рамках проекта СО РАН IX.88.1.6.

Приведен анализ населения мелких млекопитающих на различных участках 
нарушенной в результате верховых пожаров территории в ходе пионерной стадии 
пирогенной сукцессии лесных биоценозов Восточного Забайкалья (Читинский 
р-н – хр. Черского и Ононский р-н – федеральный заказник «Цасучейский бор»). 
Установлено, что уже на второй-–третий год восстановительной сукцессии 
обилие и разнообразие пирогенных сообществ мелких млекопитающих достигают 
значений ненарушенных (контрольных) лесных сообществ, а в дальнейшем могут 
их даже значительно превышать (лесостепной Цасучейский бор). В пионерных 
пирогенных сообществах на расчищенных гарях, по сравнению с контролем, 
значительно повышается роль восточноазиатских полевок (Alexandromys) и 
серых хомячков (Cricetulus), снижается роль красно-серой полевки (Myodes 
rufocanus).

Ключевые слова: вторичная сукцессия; пожар;  грызуны; землеройки. 

Введение

Пожар – один из важнейших естественных экологических факторов [1]. В то 
же время пожары наряду с вырубками – два основных антропогенных факто-
ра, оказывающих колоссальное воздействие на современные экосистемы. Из-
учением вопроса о смене населения млекопитающих в результате пирогенного 
фактора занимались многие исследователи [2–10]. Хотя этот вопрос имеет не 
только теоретический, но и большой практический интерес, к сожалению, на 
территории России (в частности, Восточной Сибири) исследований на эту тему 
недостаточно. Трансформация сообществ млекопитающих в результате пожа-
ров на территории Восточного Забайкалья (в пределах Амурского бассейна), 
одном из самых пожароопасных регионов России, ранее не изучалась вовсе.

Известно, что реакция популяций мелких млекопитающих на пожар или 
иной фактор нарушения напрямую зависит от изменений растительности и 
кормовых ресурсов. Мощные верховые пожары уничтожают растения-эди-
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фикаторы, превращают местообитания в более открытые, увеличивают ам-
плитуду температурных колебаний и силу ветра у поверхности, сокращают 
слой ветоши и подстилки. Режим влажности меняется обычно на более су-
хой. Непосредственно после пожара может наблюдаться повышенная смерт-
ность млекопитающих как от непосредственного воздействия огня и дыма, 
так и вследствие недостатка пищи и укрытий, а значит, и увеличения до-
ступности для хищников [2, 8, 9].

Цель настоящей работы заключается в выявлении изменений состава, 
показателей численности и разнообразия сообществ млекопитающих в ре-
зультате пирогенного воздействия на таежные и лесостепные экосистемы 
Восточного Забайкалья. Особый акцент в работе сделан на пионерную ста-
дию сукцессии, которой обычно уделяется недостаточное внимание при изу-
чении сообществ млекопитающих. 

Материалы и методики исследования

Исследования проводились в Читинском (2005–2006, 2008–2010 гг.) и 
Ононском (2008–2015 гг.) районах Забайкальского края в пирогенных сообще-
ствах, возникших в результате полного выгорания исходных участков леса. 
В качестве контроля использовались результаты, полученные в предыдущие 
(до пожара) годы (Ононский район) либо полученные на аналогичных выго-
ревшим облесенных участках в качестве контрольных (оба района). В Онон-
ском районе исследования проводились в Цасучейском степном бору, включа-
ющем чистые сосняки, старую (более 10 лет) гарь – закустаренное редколесье 
со степной растительностью и свежие пирогенные сообщества (возникшие 
в результате характерных для Забайкалья весенних пожаров). В Цасучей-
ском бору рассмотрены 3 типа пионерных пирогенных сообществ: 1) после 
верхового пожара в сосняке на небольшой площади (менее 1 км2); 2) после 
обширного верхового пожара в сосняке; 3) после повторного верхового по-
жара на зарастающей гари (спустя десятилетие после предыдущего). В Чи-
тинском районе (хребет Черского в р-не р. Ингоды) обследовались сосновые, 
лиственные (береза, осина) и смешанные (лиственница, береза) леса, а также 
возникшие на их месте пирогенные сообщества. Во всех случаях, когда ис-
следования проводились на участках леса, пострадавших от верховых пожа-
ров, гари расчищены в первый после пожара зимний период. Восстановление 
древесных пород на гарях происходило преимущественно за счет корневой и 
семенной поросли березы (Betula platyphylla) и осины (Populus tremula).

Отловы мелких млекопитающих проводились стандартными методами: 
ловчими канавками (50 м, 5 цилиндров) и линиями давилок Геро со стан-
дартной хлебной приманкой, смоченной нерафинированным подсолнечным 
маслом. Использовали относительный показатель численности (ПЧ), кото-
рый оценивали как число отловленных зверьков на 100 цилиндро-суток (ц-
с) в июле–сентябре. Число отработанных ц-с распределено неравномерно. 

Особенности населения мелких млекопитающих 
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В Цасучейском бору: в негорелом (контрольном) сосняке – 1 515, на старых 
гарях – 1 690 (из них 140 после повторного пожара), на свежих гарях – 490; 
в тайге Читинского района в негорелых лесах – 550, на свежих гарях – 335. 
По другим видам информация получена методом визуального наблюдения 
самих млекопитающих и/или следов их жизнедеятельности.

При оценке видового разнообразия сообществ применялись информаци-
онные индексы Шеннона [11]: индекс разнообразия H = ∑PilnPi и индекс 
выравненности J = H/lnS, где Pi – доля i-го вида в суммарной численности, 
S – видовое богатство.

Статистическая обработка полученных данных проводилась с помощью 
непараметрических методов в программе StatSoft STATISTICA.7.0 for Win-
dows, построение рисунков – Microsoft Excel 2010.

Результаты исследования и обсуждение

Степной Цасучейский бор

Доминирующее по численности положение среди мелких млекопитаю-
щих средневозрастных сосняков Цасучейского бора до воздействия пиро-
генного фактора занимают красная полевка (Myodes rutilus Pallas, 1779) и 
забайкальский хомячок (Cricetulus pseudogriseus Iskhakova, 1974), регуляр-
но отмечаются мышь-малютка (Micromys minutus Pallas, 1771) и крошечная 
бурозубка (Sorex minutissimus Zimmermann, 1780), остальные виды редки 
(табл. 1). Общая численность мелких млекопитающих сосняков низкая, не-
сколько повышается в годы пика динамики численности красной полевки. 

18 апреля 2012 г. пожаром пройдено несколько тысяч гектаров Цасучей-
ского бора. На участке исследования произошло почти полное выгорание 
(гибель) древесной (сосна обыкновенная – Pinus sylvestris), кустарниковой, 
травянистой растительности и лесной подстилки. В первый после пожара 
летний период мелкие мышевидные млекопитающие и следы их жизнеде-
ятельности не обнаружены. Типично подземный вид грызунов – даурский 
цокор (Myospalax aspalax Pallas, 1776) – хотя и пережил катастрофическое 
явление, но в последующем его встречаемость (по наличию свежих вы-
бросов грунта) на участке резко снизилась. Попадались следы даурского 
ежа (Hemiechinus dauuricus Sundevall, 1842), который мог пережить пожар 
в спячке в норе. Также отмечались заходы крупных млекопитающих. На 
второй год восстановительной сукцессии из мелких млекопитающих от-
мечен лишь забайкальский хомячок с высоким показателем численности 
(ПЧ = 9,5). Высокую скорость заселения обширных гарей забайкальским 
хомячком можно связать как с его особенностями питания семенами степ-
ных травянистых растений, так и с крайне высокой подвижностью [12]. На 
3–4-й год численность хомячка несколько снизилась, отмечены еще 3 вида 
мелких млекопитающих с более низкой численностью (см. табл. 1).

Ю.А. Баженов
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Заселение мелкими млекопитающими небольших (шириной менее 1 км) 
выгоревших участков сосняка после пожара такой же мощности наблюдали 
в 2010–2011 гг. (см. табл. 1). В первые два после пожара года отловлено по 6 
видов мелких млекопитающих (всего 7). Интересно, что, как и на обширной 
по площади гари, на второй после пожара год наблюдалось резкое возрас-
тание численности забайкальского хомячка. В целом же небольшая по пло-
щади гарь уже на второй год заселена сообществом, сходным по составу и 
структуре с сообществом старых гарей. 

Расчищенные после верховых пожаров гари Цасучейского бора превра-
щаются в редколесье (немногочисленные сохранившиеся сосны, небольшие 
рощи молодняков березы и осины) с богатым степным разнотравьем и ку-
старниками. Обследована одна из таких старых гарей (более 10 лет после 
пожара). В составе сообщества мелких млекопитающих отмечено 13 ви-
дов (см. табл. 1). В доминирующую группу входят полевка узкочерепная 
(Lasiopodomys gregalis Pallas, 1779), забайкальский хомячок, монгольская 
полевка (Alexandromys mongolicus Radde, 1861) и тундряная бурозубка 
(Sorex tundrensis Merriam, 1900). Общая численность мелких млекопитаю-
щих на старой гари в несколько раз превышает таковую в сосняке. В 2012 г. 
тот же самый мощный пожар уничтожил кустарниковый, травяной покров, 
слой дерна на рассматриваемом участке старой гари. На образовавшейся об-
ширной вторичной гари в первый год мелкие млекопитающие не регистри-
ровались. В дальнейшем восстановительная сукцессия идет быстрее: на 
3–4-й год общая численность и разнообразие мелких млекопитающих пре-
восходили аналогичные показатели после первичного пожара в сосняке (см. 
табл. 1). Кустарниковое сообщество старых гарей – одно из самых богатых 
по обилию и разнообразию мелких млекопитающих в регионе.

Тайга Читинского района

В смешанных лиственнично-березовых и лиственных (с разными долями 
березы и осины) лесах выявлены 8 видов грызунов, 4 – насекомоядных и 
2 – зайцеобразных, из которых 10 видов представлены в отловах канавками. 
Общая относительная численность мелких млекопитающих варьировала в 
широких пределах – от 17,9 до 96,0. Доминирующий вид – красно-серая по-
левка (Myodes rufocanus Sundevall, 1846), содоминирующие – полевки крас-
ная и Максимовича (Alexandromys maximowiczii Schrenk, 1859), бурозубка 
средняя (Sorex caecutiens Laxmann, 1778).

Анализируя изменения численности и структуры доминирования мелких 
млекопитающих, можно отметить, что в условиях низкогорной тайги Вос-
точного Забайкалья реакция различных видов на воздействие пирогенного 
фактора неоднозначна (рис. 1). Статистически значимые различия в показа-
телях численности между контролем и свежей гарью отмечены для полевок 
Максимовича (χ2 = 36,6, р < 0,001), красной (χ2 = 21,5, р < 0,001) и красно-
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серой (χ2 = 38,5, р < 0,001). На свежих гарях (на 3–5-й год восстановления) 
значительной численности достигает полевка Максимовича, вид, предпочи-
тающий луговые и кустарниковые биотопы. Это также определяется эко-
логическими особенностями открытого пространства гари, отвечающими 
предпочтениям видов-зеленоядов [2, 6–7]. Лесные полевки, присутство-
вавшие в исходном ненарушенном лесном сообществе, имеют тенденцию 
к сокращению численности в первые после пожара годы, что ярче всего 
проявилось в отношении красно-серой полевки на 5–7-м году сукцессии. 
Барабинский хомячок (Cricetulus barabensis Pallas, 1773) регулярно отмечал-
ся в пионерных пирогенных сообществах и лишь единожды отловлен в ис-
ходных ненарушенных лесных сообществах. Этот вид луговых и настоящих 
степей не достигает высоких значений численности на свежих гарях (в от-
личие от вида-двойника – забайкальского хомячка в Цасучейском бору), но 
на ранней сукцессионной стадии успевает далеко проникать вглубь таежных 
участков. Отмечено, что пионерные пирогенные сообщества смешанных и 
лиственных лесов Восточного Забайкалья характеризуются повышенной 
численностью (по сравнению с контролем) мелких млекопитающих на 3–      
5-й год сукцессии (благодаря высокой численности полевки Максимовича) 
и пониженной в последующие 2 года.

В контрольных сосняках как видовое разнообразие, так и численность 
(ПЧ = 0–4,0) мелких млекопитающих оказались невысокими. Как и в Ца-
сучейском бору, доминирующий вид – красная полевка. Среди землероек 
отмечена средняя бурозубка. Отловы мелких млекопитающих проведены на 
свежих гарях двух- и пятилетней давности. Несмотря на ограниченность со-
бранного материала, проявляется та же реакция, что и для гарей смешанных 
и лиственных лесов, но с более низкими показателями численности. Общая 
численность мелких млекопитающих на 2-й и 5-й год после пожара выше, 
чем в исходном сосняке, на 2-й год отмечено доминирование полевки Мак-
симовича, отсутствовавшей как в контроле, так и в отловах на пятилетней 
гари. На пятилетней гари зарегистрирован вид открытых местообитаний – 
барабинский хомячок.

Отдельно следует упомянуть о высокой относительной численности 
(27,6 особи на 100 давилко-суток) красно-серой полевки по результатам 
отлова линиями давилок Геро на двухлетней нерасчищенной (в отличие от 
всех остальных обследованных нами участков) гари сосняка. По-видимому, 
условия местообитания с большим количеством валежа благоприятствуют 
этому виду [5, 10], а расчистка гари, напротив, приводит к сокращению чис-
ленности красно-серой полевки.

За рассмотренные годы (2006, 2008–2010) пик численности всех регу-
лярно отлавливавшихся видов на ненарушенных участках леса в Читинском 
районе пришелся на 2009 г. На гари в этот год максимальная численность 
отмечена лишь для средней бурозубки, красно-серой полевки и барабинско-
го хомячка. Численность полевки Максимовича на гари, в отличие от нена-
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рушенного участка, оказалась в 2009 г. минимальной. Это несоответствие 
позволяет говорить о снижении численности вида на пятом году восстано-
вительной сукцессии по иной причине, нежели общий спад в динамике чис-
ленности. 

Рис. 1. Динамика относительного обилия фоновых видов мелких 
млекопитающих в соседних контрольном лиственнично-березовом лесу 

(черный) и на гари с 3-го по 7-й год восстановления (серый)
[Fig. 1. Dynamics of the relative abundance of small mammal common species in the 

contiguous control larch-birch forest (in black) and on the burnt site from 3 to 7 years of 
reforestation (in grey). On the X-axis - Years; on the Y-axis - Abundance index]

Анализируя все полученные данные по различным участкам, можно отме-
тить, что после весенних (наиболее характерных для Восточного Забайкалья) 
пожаров резкое нарастание численности мелких млекопитающих пионерных 
пирогенных сообществ происходит уже на второй–третий год, что совпадает 
со сведениями, имеющимися по другим лесным регионам [5–7, 13]. Изна-
чально доминантами в этих сообществах становятся виды открытых луговых 
или степных и кустарниковых сообществ, но занимавшие роль содоминантов 
в исходных сообществах (барабинский и забайкальский хомячки, полевка 
Максимовича). Полного избегания свежих гарей отдельными видами мелких 
млекопитающих не отмечено, т.е. снижения видового богатства не происхо-
дит, но некоторые виды отлавливаются при этом не ежегодно.

В нашем исследовании по индексам разнообразия и выравненности 
Шеннона (рис. 2) пионерное пирогенное сообщество лиственнично-березо-
вой гари существенно не отличалось от контрольного, а в 2006 и 2008 гг. 

  Alexandromys             Cricetulus                     Myodes                   Myodes                      Sorex 
  maximowiczii             barabensis                  rufocanus                   rutilus                    caecutiens 

Особенности населения мелких млекопитающих 



58

даже значительно превосходило по разнообразию. В Цасучейском бору 
разнообразие всех вариантов пионерных пирогенных сообществ оказалось 
даже выше, чем в сосняке (см. табл. 1). Это можно объяснить тем, что в Вос-
точном Забайкалье пожары – частое явление и наряду с другими факторами 
исторически играют важную роль в поддержании мозаичности ландшаф-
тов региона. Особенно мощным и регулярным фактором пожар является в 
лесостепи (Цасучейский бор). Поэтому пионерные пирогенные сообщества 
очень быстро превращаются из нарушенных в вариант типичных для реги-
она кустарниковых сообществ, где важную роль играют восточноазиатские 
полевки (Alexandromys), серые хомячки (Cricetulus) и др. Таким образом, 
полученные данные подтверждают, что пожары лишь кратковременно сни-
жают обилие мелких млекопитающих, а пирогенные сообщества по составу 
близки некоторым коренным группировкам [13].

Рис. 2. Динамика индексов видового разнообразия (H) и выравненности (J) Шеннона 
на 3–7-летней гари лиственнично-березового леса в сравнении с контролем

[Fig. 2. Dynamics of  the Shannon species diversity (H) and evenness indices (J) in the 
contiguous control larch-birch forest and its 3-7 year old burnt site. The black line is a control, 

the red is a burnt site. On the X-axis - Years; on the Y-axis - The Shannon indices values]

Выводы

1. В Восточном Забайкалье в ходе восстановительной сукцессии на вы-
горевших в результате верховых пожаров участках леса разнообразие пи-
рогенных сообществ мелких млекопитающих и их численность достигают 
прежних докатастрофических значений уже на второй–третий год, а в усло-
виях лесостепных боров даже превышают контрольные показатели.
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2. Доминирующие пионерные виды на гарях лесостепного бора – забай-
кальский хомячок, позднее – узкочерепная и монгольская полевки, тундря-
ная бурозубка, на таежных гарях – полевка Максимовича и средняя бурозуб-
ка, а на нерасчищенных гарях – также красно-серая полевка.

3. По сравнению с контролем статистически значимо снижается относи-
тельное обилие красной и красно-серой полевок на 3–7-летних расчищен-
ных таежных гарях и повышается численность полевки Максимовича, а на 
гари лесостепного бора увеличивается обилие забайкальского хомячка.

4. Пионерные пирогенные сообщества мелких млекопитающих близки к 
коренным кустарниковым сообществам.

Литература

1. Одум Ю. Основы экологии. М. : Мир, 1975. 740 с.
2. Керзина М.Н. Влияние рубок и гарей на формирование лесной фауны // Роль животных 

в жизни леса / под ред. А.А. Насимовича. М. : Изд-во МОИП, 1956. С. 217–304.
3. Соколов Г.А. Млекопитающие кедровых лесов Сибири. Новосибирск : Наука, 1979. 256 с.
4. The effect of fire and other disturbances on small mammals and their predators: an annotated 

bibliography. Ream CH, compiler. Ogden, Utah : US Department of Agriculture, Forest 
Service, 1981. 55 p.

5. Ковалевский Ю.В., Коренберг Э.И., Горелова И.Б. Воздействие лесных пожаров 
на мелких млекопитающих средней тайги Амур-Буреинского междуречья // 
Зоологический журнал. 1984. Т. 63, вып. 5. С. 749–759.

6. Беляева Н.В., Ларин Е.Г., Лукьянов О.А., Лукьянова Л.Е., Марина Л.В., Сибгатуллин Р.З., 
Ухова Н.Л. Начальные стадии послепожарных сукцессий в природных комплексах 
Висимского заповедника // Мониторинг сообществ на гарях и управление пожарами 
в заповедниках / под ред. Л.В. Кулешовой. М. : ВНИИ природы, 2002. С. 108–119.

7. Кулешова Л.В., Аверина И.А. Динамика населения мышевидных грызунов на гарях 
Окского заповедника // Мониторинг сообществ на гарях и управление пожарами в 
заповедниках / под ред. Л.В. Кулешовой. М. : ВНИИ природы, 2002. С. 92–99.

8. Лукьянова Л.Е., Лукьянов О.А. Экологически дестабилизированная среда: влияние на 
население мелких млекопитающих // Экология. 2004. № 3. С. 210–217.

9. Converse S.J., White G.C., Block W.M. Small mammals responses to thinning and wildfire 
in ponderosa pine-dominated forests of the south western United States // J. Wildlife 
Managment. 2006. № 6. 1711–1722.

10. Лукьянова Л.Е. Посткатастрофические сукцессии населения грызунов // Сибирский 
экологический журнал. 2015. № 6. С. 832–841. doi: 10.15372/SEJ20150603.

11. Литвинов Ю.Н., Швецов Ю.Г. Методы изучения сообществ мелких наземных 
позвоночных животных : учеб.-метод. пособие. Новосибирск : НГУ, 2001. 52 с.

12. Баженов Ю.А. К экологии забайкальского хомячка (Cricetulus pseudogriseus) Юго-
Восточного Забайкалья // Байкальский зоологический журнал. 2013. № 1(12). С. 94–97.

13. Кулешова Л.В. Экологические и зоогеографические аспекты воздействия пожаров 
на лесных птиц и млекопитающих // Зоологический журнал. 1981. Т. LX, вып. 10. 
С. 1542–1552.

Поступила 16.06.2015 г.; повторно 21.01.2016 г.; принята 17.02.2016 г.
Баженов Юрий Александрович – канд. биол. наук, н.с. Даурского государственного природного 
заповедника (с. Нижний Цасучей, Забайкальский край, Россия); н.с. лаборатории эколого-
экономических исследований Института природных ресурсов, экологии и криологии СО РАН 
(г. Чита, Россия). E-mail: uran238@ngs.ru 

Особенности населения мелких млекопитающих 

http://sibran.ru/journals/issue.php?ID=165887&ARTICLE_ID=165890
mailto:uran238@ngs.ru


60

Bazhenov YuA. Features of taiga and forest-steppe pine forest mammals of pyrogenic communities in the 
Eastern Transbaikalia. Vestnik Tomskogo gosudarstvennogo universiteta. Biologiya – Tomsk State University 
Journal of Biology. 2016;1(33):50-61. doi: 10.17223/19988591/33/4 In Russian, English summary

Yury A. Bazhenov 

Daursky State Nature Biosphere Reserve, Zabaikalsky kray, Nizhny Tsasuchey, Russian Federation
Institute of Natural Resources, Ecology and Cryology, Siberian Branch of the Russian Academy of Sciences, 
Chita, Russian Federation

Features of taiga and forest-steppe pine forest mammals 
of pyrogenic communities in the Eastern Transbaikalia

This paper describes the changes in mammal communities after wildfires in 
the Eastern Transbaikalia. The study was carried out in Chitinsky and Ononsky 
(Tsasucheisky pine forest Federal Reserve) districts of Zabaikalsky kray (Russia). To 
capture small mammals, we set pitfall lines with drift ditch (each 50 m long comprising 
5 plastic buckets). Lines of snap traps were used as an additional method of rodent 
trapping. Our study was conducted in the area with recently burned forest (1-7 years 
after crown fires) and in control areas with unburned forest. In forest-steppe we trapped 
animals in the bush area (more than 10 years after crown fires in pine forest) too. To 
asses the species diversity of communities we used the Shannon indices: diversity index 
and evenness index.

Small mammals are almost absent 1-2 years after crown fires. The diversity and 
abundance of small mammal pioneer pyrogenic communities is comparable to control 
already starting from the second-third year of progressive succession, and in forest-
steppe pine forests even higher. The species of meadow, steppe and bush ecosystems 
dominate in burnt forest communities but these species (striped (Cricetulus barabensis 
Pallas, 1773) and transbaikalian hamsters (C. pseudogriseus Iskhakova, 1774), 
Maximowicz’s vole (Alexandromys maximowiczii Schrank, 1859)) dominate in small 
mammal communities of control unburned forest. We documented significant increases 
in the relative abundance of Maximowicz’s vole, in contrast, significant decreases in 
gray red-backed (Myodes rufocanus Sundevall, 1846) and northern red-backed voles 
(M. rutilus Pallas, 1779) in the burnt larch-birch forest 3-7 years after crown fire. A red-
backed vole constitutes significant proportions in small mammal communities of burnt 
forests in taiga. In the burnt steppe pine forest transbaikalian hamster, as well as narrow-
headed (Lasiopodomys gregalis Pallas, 1779) and mongolian voles (Alexandromys 
mongolicus Radde, 1861) form a group of dominant species more than 3 years after 
crown fire. Laxmann’s shrew (Sorex caecutiens Laxmann, 1778) is a dominate shrew 
in both burnt and control larch-birch forests. Eurasian least shrew (S. minutissimus 
Zimmermann, 1780) is a dominant species of insectivore mammals in steppe pine 
forests, but after fire tundra shrew (S. tundrensis Merriam, 1900) dominates in burnt 
areas. Small mammals colonize small (less than 1 kilometer wide) burnt sites of steppe 
pine forest very fast; pyrogenic communities of 1-2 years old generally correspond to  
3-4 year old burnt sites with a large area.

Funding: This work was done within the project of the Siberian Branch of the 
Russian Academy of Sciences IX.88.1.6.

The article contains 2 Figures, 1 Table, 13 References.
Key words: mammal; wildfire; rodents; shrews.
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Представлены результаты изучения изменчивости породоопределяющих 
морфометрических признаков (кубитальный индекс, гантельный индекс, 
дискоидальное смещение) у медоносных пчел Apis mellifera L., полученных 
от пчелиных семей, обладающих вариантами PQQ, PQQQ (характерны для 
среднерусской породы Apis mellifera mellifera L.) и Q (характерны для пород 
южного происхождения) локуса COI-COII мтДНК. Исследовано 11 семей с 
пасек Сибирского региона, включая пасеки Томской области, Красноярского 
и Алтайского краев (по материнской линии 8 пчелиных семей имели 
происхождение от среднерусской породы; 3 – от южной). Только для четырех 
пчелиных семей из 11 показано полное соответствие критериям породы по 
данным морфометрического и мтДНК-анализа (3 семьи среднерусской породы 
Apis mellifera mellifera и 1 семья карпатской породы Apis mellifera carnica var. 
ukrainica carpatica); остальные 7 пчелосемей являются гибридными, причем 
для трех пчелосемей показан значительный дисбаланс между генетическими и 
морфометрическими параметрами. Установлено, что в условиях гибридизации 
для определения породной принадлежности важно учитывать не только 
особенности мтДНК, но и морфометрические показатели, среди которых 
наиболее значимым, возможно, является дискоидальное смещение.

Ключевые слова: медоносная пчела; Apis mellifera L.; морфометрия; локус 
COI-COII мтДНК.

Введение

На территории России вследствие разнообразия природно-климатиче-
ских условий к разведению рекомендованы три породы (термин, принятый 
в России, синоним терминов «подвид» и «раса») медоносных пчел: сред-
нерусская, или темная лесная (Apis mellifera mellifera L.); карпатская (Apis 
mellifera carnica var. ukrainica carpatica), которая является производной Apis 
mellifera carnica Pollm.; серая горная кавказская (Apis mellifera caucasica 
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Gorb.) [1, 2]. Классическим методом различения данных пород является морфо-
метрический метод, прежде всего исследование жилкования крыла [3–6]. В по-
следнее время для установления принадлежности медоносных пчел к опреде-
ленной породе широко используются молекулярно-генетические методы, такие 
как исследование мтДНК и микросателлитный анализ [1, 7–11]. Наиболее часто 
проводится анализ полиморфизма локуса COI-COII мтДНК. Варианты PQQ или 
PQQQ локуса COI-COII мтДНК характерны для среднерусской породы медо-
носной пчелы, вариант Q – для пород южного происхождения [12].

Генетические исследования в основном подтверждают морфологиче-
скую классификацию пород медоносной пчелы [13–17], однако в некоторых 
случаях данные мтДНК-анализа и морфометрии не согласуются [18–20]. Ра-
нее нами при изучении медоносных пчел 10 пчелосемей гибридной пасеки 
в с. Леботер Томской области было показано несоответствие морфометри-
ческих показателей и данных мтДНК-анализа при определении принадлеж-
ности к породе [21].

В настоящем сообщении проведен анализ морфометрических особен-
ностей медоносных пчел, полученных от пчелиных семей, отличающихся 
вариантами мтДНК.

Цель настоящего исследования – изучить согласованность изменчиво-
сти породоопределяющих морфометрических показателей (кубитальный и 
гантельный индекс, дискоидальное смещение) и вариантов локуса мтДНК у 
медоносных пчел в условиях массовой гибридизации.

Материалы и методика исследования

Материалом для исследования послужили рабочие пчелы, отобранные 
от 11 пчелиных семей с некоторых пасек Сибирского региона, включая 
Томскую область, Красноярский и Алтайский края (табл. 1). Изменчивость 
локуса COI-COII мтДНК в пчелосемьях с пасек Томской области охаракте-
ризована ранее [22], сведения по пасекам Красноярского и Алтайского кра-
ев – наши неопубликованные данные.

Характеристика пчелиных семей. Вариантом PQQQ локуса COI-COII 
мтДНК, указывающим на происхождение по материнской линии от сред-
нерусской породы, обладали три пчелосемьи, в том числе пчелосемья № 1 
(Томская область, Томский район, п. Заречный), пчелосемья № 2 (Томская 
область, Томский район, п. Курлек) и пчелосемья № 7 (Алтайский край, Зме-
иногорский район, завезена с Нытвенского района Пермского края). Второй 
вариант локуса COI-COII мтДНК, характерный для среднерусской поро-
ды – PQQ, регистрировался в пяти пчелосемьях: пчелосемья № 3 (Томская 
область, Зырянский район, д. Дубровка), пчелосемьи № 4 и № 5 (Томская 
область, Молчановский район, с. Могочино), пчелосемья № 6 (Алтайский 
край, Змеиногорский район; завезена из Чарышского района Алтайского 
края) и пчелосемья № 8 (Красноярский край, Енисейский район). Южное 

Характеристика морфометрической изменчивости
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происхождение по материнской линии по данным мтДНК-анализа (вариант 
Q) имеют пчелосемья № 9 (Томский район, с. Семилужки; пчелосемья пред-
ставлена потомками пчеломатки, приобретенной в 2012 г. в питомнике кар-
патской породы пчел (Украина, Закарпатская область)), пчелосемья № 10 
(Томская область, Томский район, п. Курлек) и пчелосемья № 11 (Томская 
область, Томский район, п. Синий Утес; пчелосемья приобретена в одном из 
пчелопитомников карпатской породы). 

   
                                               I                                                             II

    
                                        III                                                        IV

Рис. 1. Схема жилкования переднего крыла медоносной пчелы (I) и варианты 
дискоидального смещения (II, III, IV) с указанием положения горизонтальной 

и вертикальной линий окуляр-микрометра (пунктирные линии). А, B, C, D 
и Е – ключевые точки и отрезки, использующиеся при определении индексов 

крыла (пояснения см. в тексте). Варианты дискоидального смещения: 
II – отрицательное (точка F располагается слева от перпендикулярной линии); 

III – нулевое (точка F располагается на перпендикулярной линии); IV – 
положительное (точка F располагается справа от перпендикулярной линии). 

Обозначения ячеек: 1 – радиальная; 2 – третья кубитальная; 3 – дискоидальная
[Fig. 1. Scheme of honeybee front wing venation (I) and discoidal shift (II, III, IV), showing the position 
of the horizontal and vertical lines of eyepiece micrometer’s horizontal and vertical lines (dashed lines). 

A, B, C, D and E - the key points and segments that are used in determining the wing index (cubital 
index: CD/DE; hantel index: CE/AB). Options of discoidal shift: II - negative (point F is located to the 

left of the perpendicular line); III - zero (point F located on a perpendicular line); IV - positive (point F is 
located to the right of the perpendicular line). Designation of cells: 1 - Radial; 2 - Cubital; 3 - Discoidal]

О.Л. Конусова, Н.В. Островерхова, А.Н. Кучер и др.
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Традиционно пчелы среднерусской породы культивируются на пасеках 
п. Заречный (с периода создания пасеки в 1956 г. завоз пчелопакетов и пче-
лосемей не проводился), д. Дубровка (не менее десяти лет осуществляется 
попытка сохранения породности пчел, пополнение пасеки пчелопакетами 
и пчелосемьями из других хозяйств не производилось), с. Могочино (ин-
тенсивно развивающееся хозяйство, проводится отбор пчелосемей по хозяй-
ственно-полезным признакам) и Змеиногорского района. Пасека Енисейско-
го района Красноярского края расположена изолированно, на протяжении 
30 лет не имела контактов с другими пчелами. На пасеках с. Семилужки 
и п. Синий Утес культивируется пчела карпатской породы. Пасека п. Кур-
лек представлена разнопородными пчелосемьями; была создана в 2010 г. 
на основе пчелосемей среднерусской породы, но впоследствии пополнялась 
путем поимки роев неизвестного происхождения, пчелосемьи завозились 
бессистемно.

Методы морфометрического анализа. Проведено исследование ха-
рактеристик жилкования правого переднего крыла использующихся при 
идентификации пород пчел (кубитального и гантельного индексов, диско-
идального смещения) согласно принятым методикам [23, 24]. Исследовано 
359 образцов рабочих пчел.

Кубитальный индекс определяется отношением длины отрезка DE к 
длине отрезка CD третьей кубитальной ячейки крыла, гантельный индекс – 
отношением длины отрезка CE к длине отрезка AB кубитальной ячейки 
(рис. 1, I); оба значения выражаются в условных единицах. Дискоидальное 
смещение характеризует взаимное расположение трех ячеек крыла: ради-
альной, третьей кубитальной, дискоидальной (см. рис. 1). Для качествен-
ного признака (дискоидальное смещение) в выборках пчел устанавливали 
процентное соотношение особей с различными вариантами его проявления 
(отрицательное, положительное, нейтральное). Полученные результаты 
морфометрического исследования сравнивали со стандартами значений, 
принятых для рабочих особей разных пород пчел [25–27].

Методы статистического анализа. Проверка на нормальность распре-
деления выборок значений кубитального и гантельного индексов проводи-
лась с помощью критерия Колмогорова–Смирнова; отклонений от нормаль-
ного распределения не зарегистрировано. 

Различия по комплексу экстерьерных признаков между группами особей 
с разными вариантами локуса COI-COII мтДНК оценивались с помощью не-
параметрического дискриминантного анализа (DFA) с использованием двух 
мерных признаков – кубитального и гантельного индексов и одного каче-
ственного (дискоидальное смещение). Этот же вид анализа применялся для 
оценки различий между пчелосемьями. Наличие различий между пчелосе-
мьями по отдельным признакам устанавливалось с использованием post hoc 
теста множественных сравнений Тьюки (Tukey’s HSD test); дополнительно 
использовался тест Дункана (Duncan test; α = 0,050). В результате сопостав-
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ления данных молекулярно-генетического и морфометрического анализа 
исследованные пчелосемьи были разделены на группы, различия между ко-
торыми изучались с применением непараметрического дискриминантного 
анализа по комплексу признаков.

Подготовительная обработка данных проводилась в приложении Micro-
soft Office Excel 2003, статистические расчеты выполнены в приложении 
StatSoft STATISTICA 8.0 for Windows.

Результаты исследования и обсуждение

Изменчивость морфометрических признаков у медоносных пчел, 
имеющих варианты PQQ и PQQQ мтДНК (среднерусская порода). Со-
гласно данным мтДНК-анализа вариант PQQ локуса COI-COII имеют пче-
лы пяти семей: с пасек д. Дубровка (семья № 3), с. Могочино (семьи № 4, 
№ 5) Томской области, Алтайского края (семья № 6) и Красноярского края 
(семья № 8). Значения кубитального и гантельного индексов в этой группе 
пчелосемей изменяются в границах от 1,19 до 2,56 и от 0,672 до 1,000 усл. 
ед. соответственно и представлены значениями, выходящими за пределы по-
родного стандарта. Выявлены два варианта дискоидального смещения: от-
рицательное и нейтральное (табл. 1). 

Вариант PQQQ мтДНК зарегистрирован у пчел двух пчелосемей пасек 
Томского района Томской области – п. Заречный, семья № 1, и п. Курлек, 
семья № 2, а также пчелосемьи № 7 с пасеки г. Змеиногорск Алтайского 
Края. Морфометрический анализ показал значительную вариабельность 
экстерьерных признаков в этой группе пчелосемей. Величины кубитального 
и гантельного индексов изменяются в границах от 1,39 до 3,29 и от 0,712 до 
1,053 усл. ед. соответственно; отмечены все три варианта дискоидального 
смещения, т.е. представлены признаки как среднерусской породы, так и по-
род южного происхождения (табл. 1).

Таким образом, в группе пчелосемей, имеющих вариант PQQ локуса 
COI-COII мтДНК, в наибольшей степени соответствующими стандартам 
среднерусской породы признаны пчелосемьи № 5, № 6 и № 8. Все иссле-
дованные пчелосемьи с вариантом PQQQ мтДНК имеют в разной степени 
выраженные признаки метизации.

Изменчивость морфометрических признаков у медоносных пчел, име-
ющих вариант Q мтДНК (породы южного происхождения). Согласно 
данным мтДНК-анализа происхождение от южных пород медоносной пче-
лы по материнской линии (вариант Q локуса COI-COII мтДНК) установлено 
для трех пчелосемей: две пчелосемьи (семья № 9, с. Семилужки и семья 
№ 11 п. Синий Утес) приобретены в разных пчелопитомниках карпатской 
породы; семья № 10 (п. Курлек) местного происхождения, с гибридной па-
секи. Значения кубитального и гантельного индексов в этой группе пчел ва-
рьировали от 1,30 до 3,64 и от 0,735 до 1,210 усл. ед. соответственно. Как 

О.Л. Конусова, Н.В. Островерхова, А.Н. Кучер и др.



69

и для охарактеризованной выше группы пчел с вариант PQQQ, у семей, 
имеющих по материнской линии южное происхождение, отмечены все три 
варианта дискоидального смещения (см. табл. 1). В группе пчелосемей, име-
ющих происхождение от южных пород медоносной пчелы по материнской 
линии (вариант Q локуса COI-COII мтДНК), принадлежность к определен-
ной породе южного происхождения, а именно карпатской, установлена толь-
ко для семьи № 9.

Дифференциация групп медоносных пчел с различными локусами 
мтДНК по комплексу экстерьерных признаков. Исследованные группы 
пчел, отличающиеся вариантами локуса мтДНК, различались и по комплек-
су из трех экстерьерных признаков (рис. 2, I). Наибольшее значение квадра-
та дистанций Махаланобиса (MD²) выявлено между группами с вариантами 
PQQ и Q локуса COI-COII мтДНК – MD² = 4,73; для PQQQ – Q MD² = 2,18; 
для PQQ – PQQQ MD² = 0,93. Существенный вклад в разделение групп 
вносит признак «дискоидальное смещение», являющийся контрастным для 
представителей среднерусской (варианты PQQ и PQQQ) и карпатской пород 
(вариант Q), но не среднерусской и серой горной кавказской, имеющей, как 
и Apis mellifera carnica var. ukrainica carpatica, вариант Q мтДНК. 

При исключении категориального признака «дискоидальное смещение» 
и проведении анализа с участием кубитального и гантельного индексов (см. 
рис. 2, II) наиболее удаленными друг от друга остаются группы особей с 
вариантами PQQ и Q (MD²=3,90). При сравнении групп PQQQ и Q значение 
MD² практически не изменяется и составляет 2,17. Группы PQQ и PQQQ по 
данным признакам еще больше сближаются (MD² = 0,26). 

Ранее было показано, что пчелосемьи северных и южных территорий 
Томской области отличались по разнообразию вариантов локуса COI-COII 
мтДНК [22]. Так, северные районы характеризовались относительно невы-
соким разнообразием (выявлены только варианты PQQ и Q), что, вероятно, 
связано с более суровыми климатическими условиями и менее развитым 
пчеловодством (меньшее число пасек). На пасеках южных районов, наобо-
рот, отмечено большее генетическое разнообразие пчел, у которых обнару-
жены три варианта локуса COI-COII (PQQ, PQQQ и Q) как по отдельности, 
так и в разных сочетаниях. Очевидно, что между локальными популяциями 
медоносной пчелы происходит непрерывный поток генов под воздействием 
как естественных, так и антропогенных факторов. Поэтому наличие широ-
кой области перекрывания «объектов» (группы Q и PQQ, PQQQ) на рис. 2, II 
может отражать присутствие помесных форм.

Дифференциация изученных пчелиных семей по морфометрическим 
признакам. Степень дискриминации между отдельными пчелосемьями по 
экстерьерным признакам оказалась довольно высокой (λ =0,15; F =30,60; 
p < 0,010). Наибольшие значения квадрата дистанций Махаланобиса (MD²) 
выявлены между семьей 9 (относительно «чистая» карпатская порода, вари-
ант Q мтДНК) и всеми остальными. 
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Рис. 2. Положение особей, сгруппированных на основе митохондриальных 
локусов, в пространстве двух дискриминантных канонических функций: 

95% – доверительные эллипсоиды. I – в анализ включены кубитальный и гантельный 
индексы и дискоидальное смещение; II – в расчётах использованы только 

кубитальный и гантельный индексы. Локусы мтДНК: А – Q, B – PQQQ, C – PQQ.
Примечание. Относительное расположение особей на рис. 2, I (вдоль диагоналей) 

обусловлено тем, что дискоидальное смещение является категориальным 
признаком, включающим только 3 варианта значения и имеющим достаточно 

высокий частный коэффициент в канонической функции
[Fig. 2. Position of individuals grouped by mitochondrial loci in the space of two 

discriminant canonical roots (95% confidence ellipses). I - the cubital and hantel indexes 
and the discoidal shift are included into the analysis; II - only the cubital and hantel indexes 

were used for the analysis. The loci of the mtDNA: А - Q, B - PQQQ, C - PQQ.
Note. Relative distribution of individuals at fig. 2-I (along diagonals) is caused by the 
fact that the discoidal shift is a categorical feature which includes only 3 variants of 

the value and has a high enough partial coefficient in the canonical function.
On the X axis - First canonical function; on the Y axis - second canonical function]
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При этом наиболее удаленной от семьи № 9 была семья № 8 среднерус-
ской породы (вариант PQQ) из Енисейского района Красноярского края 
(MD² = 40,71), которой присвоено условное название «енисейская средне-
русская». 

Наиболее близкими (табл. 2) к семье карпатской породы оказались при-
знанные гибридными семьи № 2 и № 11 (обладают вариантами PQQQ и Q 
соответственно), причем эти семьи выделяются по значениям MD² как вза-
имно близкие, но заметно отличающиеся от большинства других изученных 
семей, в особенности от семьи № 8. Значения MD² между остальными се-
мьями в большинстве случаев на порядок меньше.

Анализ различий по признакам, взятым отдельно, показал в целом сход-
ную картину (см. табл. 2). Семьи № 9, № 2, № 11 (и отчасти № 4) стати-
стически значимо (p<0,010) отличаются от остальных и друг от друга по 
значениям обоих индексов (гораздо реже – только одного). Семья № 8 (ени-
сейская среднерусская) резко отличается от всех остальных по значению 
гантельного индекса (p<0,010), тогда как величины кубитального индекса у 
особей этой пчелосемьи сходны с таковыми у некоторых других пчелосемей 
(за исключением № 9, № 2, № 11, № 4). По дискоидальному смещению резко 
дискриминируются от всех остальных семьи № 9, № 2, № 11, № 7 (при этом 
семьи № 2 и № 11 друг от друга не отличаются).

Использование теста Дункана (табл. 3) позволило подразделить семьи на 
основе кубитального индекса на семь групп, на основе гантельного индекса – 
на шесть групп и на основе дискоидального смещения – на пять групп. Во 
всех вариантах семья № 9 (относительно «чистая» карпатская; с. Семилуж-
ки) выделяется в отдельную группу, семьи № 2 (п. Курлек) и № 11 (п. Синий 
Утес), имеющие по результатам мтДНК-анализа различное происхождение 
по материнской линии (варианты PQQQ и Q соответственно), образуют или 
одну самостоятельную группу, или две, также обособленные от прочих. Се-
мья № 4 (с. Могочино) входит в группу как минимум с одной другой семьей; 
семья № 8 (Красноярский край) образует самостоятельную группу только по 
гантельному индексу. Семья № 7 (Алтайский край, г. Змеиногорск) образует 
самостоятельную группу только по значению дискоидального смещения.

Примечательно, что семья № 10 (п. Курлек, Томский район), несмотря на 
то, что все ее особи обладают вариантом Q локуса COI-COII мтДНК, не по-
казывает сходства с пчелосемьей южного происхождения № 9 (с. Семилуж-
ки) как по совокупности признаков, так и отдельно. Напротив, у этой семьи 
очень велико сходство со среднерусскими семьями. 

Если бы проводился анализ только морфометрических признаков, то 
можно было бы сделать заключение, что семья № 10 имеет не гибридное 
происхождение, а является чисто среднерусской. 

Установление породности пчелосемей и выявление межпородных ги-
бридов по данным морфометрических показателей и результатам опре-
деления мтДНК. Вопрос о соответствии данных мтДНК анализа и резуль-
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татов исследования экстерьерных признаков представляет большой интерес 
для решения таких задач, как установление породного состава медоносных 
пчел определенной территории и контроль породности пчел на пасеках раз-
веденческого направления.

Генетические и морфометрические исследования, проведенные в ком-
плексе, позволили выявить пчелосемьи № 5, № 6 и № 8 (вариант PQQ ло-
куса COI-COII мтДНК), соответствующие по исследованным экстерьерным 
признакам стандарту Apis m. mellifera. Вместе с тем семьи, происходящие 
из географически удаленных друг от друга локальных популяций, имеют 
значимые различия по одному из морфометрических признаков – гантельно-
му индексу. Возможно, семья № 8 (Енисейский район Красноярского края) 
является представителем особого экотипа среднерусской пчелы, сложивше-
гося в условиях таежной зоны Сибири. 

Комплексные исследования подтвердили принадлежность пчелосемьи 
№ 9 к Apis m. carnica var. ukrainica carpatica), (вариант Q локуса COI-COII 
мтДНК). Это семья карпатской породы, полученная из пчелопитомника, по-
этому она не находилась под «генетическим» влиянием других пчел на тер-
ритории Томской области. 

Прочие пчелосемьи имеют признаки метизации, выраженные в различ-
ной степени. Так, пчелосемьи № 1 (вариант PQQQ) и № 3 (вариант PQQ) 
из Томского и Зырянского районов Томской области имеют отклонения от 
стандарта только по одному признаку – дискоидальному смещению. Они 
находятся на пасеках, где пчеловоды используют различные доступные при-
емы для сохранения среднерусской пчелы, но эти хозяйства располагаются 
в окружении пасек с метизированными или «южными» пчелами. Пчелосе-
мьи № 4 (вариант PQQ) и № 7 (вариант PQQQ), имеющие отклонения от 
стандарта породы также и по средним значениям кубитального индекса, на-
ходятся на крупных пасеках, где практикуется разведение пчел различного 
географического происхождения.

На пасеке в п. Курлек (Томский район Томской области) мероприятия по 
сохранению породности пчелосемей не проводятся, а на пасеке в п. Синий 
Утес (также Томский район) пчеловод, вероятнее всего, воспользовался не-
качественным племенным материалом. В этих случаях выборки, согласно 
генетическим исследованиям относящиеся к пчелосемьям разного проис-
хождения (семья № 2, вариант PQQQ и семья № 11, вариант Q), оказались 
довольно близкими по трем исследованным морфометрическим показате-
лям (MD² < 1,0). Две последние пчелосемьи, а также пчелосемья № 10 с 
пасеки п. Курлек демонстрируют значительный дисбаланс между морфоме-
трическими показателями и данными мтДНК-анализа.

В результате сопоставления генетических и морфометрических показа-
телей исследованные пчелосемьи были разделены на четыре группы: 1) кар-
патская порода (группа представлена одной пчелосемьей № 9); 2) средне-
русская порода (семьи № 5, № 6, № 8); 3) помеси на основе «южных» пород 
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(семьи № 10, № 11); 4) помеси на основе среднерусской породы (семьи № 1, 
№ 2, № 3, № 4, № 7). Положение указанных групп пчелосемей в простран-
стве дискриминантных канонических функций подтверждает наличие двух 
обособленных групп, соответствующих карпатской и среднерусской поро-
дам; помесные формы разного происхождения объединяются в близкие друг 
к другу группы (рис. 3).
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Рис. 3. Положение группировок пчелиных семей в пространстве двух 
дискриминантных канонических функций: 95% – доверительные эллипсоиды. 

В анализ включены кубитальный и гантельный индексы и дискоидальное смещение. 
Группы семей: А – карпатская, B – южная гибрид, 

C – среднерусская гибрид, D – среднерусская
[Fig. 3. Position of individuals of grouped bee families in the space of two discriminant canonical 

roots: 95 % confidence ellipses. The cubital and hantel indexes and the discoidal shift are 
included into the analysis. The groups of families: А - Apism.carnica var. ukrainicacarpatica), 
B - hybrid based on the southern race, C - hybrid based on the Apis m. mellifera, D - Apis m. 

mellifera. On the X axis - First canonical function; on the Y axis - second canonical function]

Заключение

Присутствие на исследованной территории помесных форм повышает 
уровень гибридизации медоносных пчел и создает неблагоприятный фон 
для сохранения генофондов среднерусской и карпатской пород. Гибридные 
формы характеризуются несогласованностью между породоопределяющи-
ми морфометрическими показателями и данными мтДНК-анализа. В свя-
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зи с этим при установлении породной принадлежности пчел необходимо 
учитывать не только особенности мтДНК, но и морфометрические па-
раметры, такие как кубитальный и гантельный индексы, дискоидальное 
смещение.
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Olga L. Konusova, Nagezda V. Ostroverkhova, 
Aksana N. Kucher, Dmitrij V. Kurbatskij, Tatyana N. Kireeva

Tomsk State University, Tomsk, Russian Federation

Morphometric variability of honeybees Apis mellifera L., 
differing in variants of the COI-COIImtDNA locus

On the territory of Russia three breeds of honeybees are recommended for breeding: 
Apis mellifera mellifera L.; Apis mellifera carnica var. ukrainica carpatica, which is 
a derivative of Apis mellifera carnica Pollm.; Apis mellifera caucasica Gorb. The aim 
of this work was to examine the consistency of the variability of breed determining 
morphometric parameters (cubital and hantel indices, discoidal shift) and mtDNA locus 
variants in honeybees under mass hybridization.

We examined eleven bee colonies from apiaries of Siberia including Tomsk oblast, 
Krasnoyarsk kray and Altai kray. We studied the results of the analysis of the outward 
morphological characteristics of honeybees Apis mellifera L. (the cubital index, the 
hantel index and the discoidal shift) received from bee colonies which are differing in 
the variants of the COI-COII mtDNA locus. The bees from 8 colonies are descendants 
in the maternal line from the black honeybee Apis mellifera mellifera L. (variants PQQ 
or PQQQ of the COI-COII mtDNA locus); the bees from 3 colonies – from southern 
races (Apis mellifera carnica var. ukrainica carpatica and Apis mellifera caucasica 
Gorb, variant Q of the COI-COII mtDNA locus). We estimated the differences in the 
range of exterior features between groups of individuals with different variants of the 
COI-COIImtDNA locus and between bee colonies using non-parametric discriminant 
analysis (NDA). The presence of differences between bee colonies on separate 
territories was revealed using the post-hoc Tukey test for multiple comparisons (Tukey 
HSD test); additionally, Duncan test (α = 0,050) was used. Basing on the comparison 
of the results of the molecular genetics and the morphometric studies, we divided bee 
colonies into several groups. The differences between them were investigated using 
non-parametric discriminant analysis (NDA). 

We discovered that only for 4 of 11 colonies the full compliance with the criteria 
of the breed according to both morphometric and mtDNA analysis (3 Apis mellifera 
mellifera colonies and 1 family of Apis mellifera carnica var. ukrainica carpatica) was 
shown. The remaining 7 colonies are hybrid, and for 3 of them significant imbalance 

О.Л. Конусова, Н.В. Островерхова, А.Н. Кучер и др.



79

between genetic and morphometric parameters was demonstrated. Under hybridization, 
for distinction of honeybee breeds it is necessary to consider not only the features of 
mtDNA, but also morphometric parameters, among which the discoidal shift seems to 
be the most important.
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Science Foundation of TSU” (Project 8.1.66.2015) in 2015 and by RFBR grant 
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Пауки-скакунчики (Aranei: Salticidae) Ульяновской области

Исследование выполнено при финансовой поддержке гранта РФФИ 
№ 14–04–31178 (ЕАК) и Российской федеральной программы фундаментальных 

научных исследований на 2013–2020 гг. (№ VI.51.1.7) (ГНА).

Приведён аннотированный список видов пауков-скакунчиков Ульяновской 
области, включающий 44 вида из 22 родов. Пять видов, Evarcha laetabunda 
(C.L. Koch, 1846), Neon rayi (Simon, 1875), Pellenes epularis (O. Pickard-Cambridge, 
1872), P. tripunctatus (Walckenaer, 1802) и Talavera aperta (Miller, 1971), впервые 
отмечены для Ульяновской области. Четыре вида, Heliophanus aeneus (Hahn, 
1832), H. melinus L. Koch, 1867, Sitticus rupicola (C.L. Koch, 1837) и Talavera 
monticola (Kulczyński, 1884), ранее отмечавшиеся для области, исключены 
из списка как сомнительные. Оценена степень изученности аранеофауны 
Ульяновской области в сравнении с прилегающими территориями.

Ключевые слова: пауки-скакунчики; Salticidae; Araneae; фауна.

Введение

Пауки-скакунчики (Salticidae) в нашей стране, особенно в азиатской ча-
сти [1], относительно хорошо изучены. Впервые находка паука-скакунчика 
Evarcha falcata (Clerck, 1757) из Ульяновской области приводится в рабо-
те Д.Е. Харитонова [2] со ссылкой на работу Сычевской, которая так и не 
была опубликована. Два других вида пауков-скакунчиков, E. arcuata (Clerck, 
1757) и E. laetabunda (C. L. Koch, 1846), приведённые для Ульяновской об-
ласти, на самом деле отмечены для Нижегородской области (Курмыш, Шу-
мерлинское лесничество) и Республики Чувашия (Алатырь). В «Каталоге 
пауков Среднего Поволжья» Ю.П. Краснобаев и В.А. Матвеев [3] также 
приводят только эту находку. С 1999 г. наблюдается повышение активности 
в изучении аранеофауны области. Так, Ю.П. Краснобаев [4] отмечает для 
области уже 12 видов пауков-скакунчиков, а Ю.Г. Алексеенко [5] увеличи-
вает количество видов до 28. В последующие 10 лет наблюдается некоторое 
затишье – опубликованы всего 2 работы [6, 7], в которых приведены 3 вида, 
2 из которых новые для области. Также вышел сводный каталог по паукам 
Среднего Поволжья [8], в который включены все находки за предыдущие 
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годы и приведён один новый для области вид. Начиная с 2010 г. опубликован 
ряд фаунистических работ, посвящённых паукам Ульяновской области [9–
15]. К началу наших исследований количество пауков сем. Salticidae Улья-
новской области насчитывало 43 вида, из них находки 4 видов сомнительны 
(см. ниже).

Цель нашей работы – инвентаризация семейства пауков-скакунчиков 
Ульяновской области. В ходе исследования необходимо составить анноти-
рованный список пауков-скакунчиков Ульяновской области (включая не-
опубликованные материалы); отметить все известные точки сборов на карте 
области; оценить степень изученности фауны пауков семейства Salticidae 
относительно прилегающих территорий.

Материалы и методики исследования

Материал собран с 2011 по 2014 г. с середины мая до середины августа 
с помощью почвенных ловушек, кошением, ручным сбором, а также с по-
мощью сифтера и эксгаустера и фиксировался в 95%-ном этиловом спирте. 
Всего обработано 415 половозрелых экземпляров обоих полов. Рисунки сде-
ланы при помощи сеточки, помещённой в окуляр «МБС-10». Фотографии 
выполнены с использованием фотокамеры «Canon EOS 550D», смонтиро-
ванной на «Zeiss Stemi 2000». Материал, отмеченный подчёркиванием, хра-
нится в коллекции ИСиЭЖ СО РАН (г. Новосибирск). Остальной материал 
хранится в личной коллекции первого автора. Точки сборов в аннотирован-
ном списке видов, приведённые курсивом, даны по литературным данным. 
Виды, обозначенные одной звёздочкой (*), – новые для Ульяновской обла-
сти. Все точки сборов, включая литературные данные, приведены на рис. 1. 
Распространение, за исключением Pellenes nigrociliatus, дано по каталогу 
[1]. Данные по местообитанию, приведённые без ссылки на источник, явля-
ются оригинальными.

Результаты исследования

В ходе изучения пауков сем. Salticidae на территории Ульяновской обла-
сти выявлено 5 новых видов и 1 новый для области род. Кроме того, 4 ранее 
отмеченных для области вида исключены из списка как сомнительные. При-
водится аннотированный список 44 видов пауков-скакунчиков Ульяновской 
области.

Aelurillus v-insignitus (Clerck, 1757)
A. v-insignitus: [5]: 170 (26).
Материал. 1♀ – 19; 1♂ – 20; 1♀ – 24.
Местообитание. Опушки боровых сосняков [5]; склоны холмов с мело-

вой мелкообломочной породой.
Распространение. Трансевроазиатский умеренный.

Пауки-скакунчики (Aranei: Salticidae) Ульяновской области
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Рис. 1. Карта находок видов пауков-скакунчиков в Ульяновской области. 
Черные метки – местообитания, обнаруженные авторами, 

белые метки – данные из литературных источников
[Fig. 1 Map of Salticidae species encounters in Ulyanovsk oblast. 

Black marks indicate habitats found by the authors, white marks mean literature data]

Список локалитетов с новыми сборами (материал собран первым автором, а также студентами 
УлГПУ на полевых практиках) 
[List of localities with new encounters (the material was collected by the first author)]:
Ульяновская область [Ulyanovsk oblast]. Сурский район [Surskyi district]: 1 – 7 км СЗ с. Большой 
Кувай, 54°41' СШ, 47°03' ВД, 23.08.2012; 2 – 5,5 км ЮЗ с. Большой Кувай, 54°36' СШ, 47°02' ВД, 
137 м, 17–20.05.2011, 24–26.07.2011; 3 – пос. Центральная Усадьба с/з «Сурский», 54°25' СШ, 
46°42' ВД, 15–20.07.2011; 4 – окр. с. Кирзять, 54°24' СШ, 46°41' ВД, 07.08.2010. Цильнинский район 
[Tsil’ninskiy district]: 5 – 0,5 км С с. Арбузовка, 54°34' СШ, 48°13' ВД, 30–31.05.2014. Ульяновский 
район [Ulyanovsk district]: 6 – 0,5 км З с. Ишеевка, 54°25' СШ, 48°14' ВД, 29–30.05.2014. Майнский 
район [Maynskiy district]: 7 – с. Карлинское, 54°20' СШ, 48°15' ВД, 9.05.2013. Тереньгульский 
район [Teren’gul’skiy district]: 8 – 3,5 км Ю с. Елшанка, 54°02' СШ, 48°06' ВД, 26–27.05.2014. 
Кузоватовский район [Kuzovatovskiy district]: 9 – 1 км ЮЗ с. Екатериновка, 53°57' СШ, 47°59' ВД, 
25–26.05.2014; 10 – окр. с. Спешневка, 53°52' СШ, 47°57' ВД, 24–25.05.2014; 11 – 0,8 км СЗ и 1 км С 
с. Хвостиха, 53°48' СШ, 47°53' ВД, 23–24.05.2014. Старомайнский район [Syrskyi district]: 12 – 3 км 
В с. Берёзовка, берег Берёзовского залива, 54°47' СШ, 49°05' ВД, 18.06.2010; 13 – 6 км СВ с. Старая 
Майна, биостанция УлГПУ им. И.Н. Ульянова, 54°37' СШ, 49°02' ВД, 7–15.06.2013. Мелекесский 
район [Melekesskiy district]: 14 – 1,5 км В г. Димитровград, 54°14' СШ, 49°43' ВД, 31.05–1.06.2013. 
Новомалыклинский район [Novomalyklinskiy district]: 15 – 5 км З с. Старая Бесовка, 54°17' СШ, 

Е.А. Кузьмин, Г.Н. Азаркина
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49°52' ВД, 30–31.05.2013; 16 – 2 км СВ с. Старая Бесовка, 54°18' СШ, 49°59' ВД, 19.06.2011; 17 – 
1,5 км С с. Ивановка, устье р. Малый Черемшан, 54°20' СШ, 50°01' ВД, 28–30.05.2013; 18 – 3 км СЗ п. 
Новочеремшанск, 54°22' СШ, 50°07' ВД, 28.05.2013. Николаевский район [Nikolaevskiy district]: 19 – 
окр. с. Калиновка, 53°05' СШ, 47°22' ВД, 145–215 м, 12–18.05.2012, 23.05.2012. Новоспасский район 
[Novospasskiy district]: 20 – 5,5 км С с. Суруловка, 53°03' СШ, 47°43' ВД, 245–302 м, 12–18.05.2012; 
22 – окр. с. Васильевка, 53°03' СШ, 48°04' ВД, 143 м, 13.05.2012. Радищевский район [Radishchevskiy 
district]: 21 – 0,5 км С с. Соловчиха, 52°57' СШ, 47°47' ВД, 207 м, 11–18.05.2012; 23 – окр. с. Средниково, 
гора Малая Атмала, 52°57' СШ, 48°06' ВД, 270 м, 12.05.2012; 24 – 4 км ЮВ ст. Рябина, 52°53' СШ, 
48°22' ВД, 165–250 м, 11–18.05.2012. Старокулаткинский район [Starokulatkinskiy district]: 25 – окр. 
с. Усть-Кулатка, гора Золотая, 52°36' СШ, 47°41' ВД, 200 м, 20.05.2012.
Список локалитетов по литературным данным (за исключением точек, совпадающих с новыми 
сборами) 
[List of localities according to literature data (except for sites coinciding with new encounters)]:
Ульяновская область [Ulyanovsk oblast]. Сурский район [Surskyi district]: 26 – окр. с. Барышская 
Слобода, ~ 54°35' СШ, 46°47' ВД [5]; 27 – 10 км ЮЗ с. Большой Кувай, ~ 54°33' СШ, 46°58' ВД [5]; 
28 – окр. с. Лава, ~ 54°28' СШ, 46°53' ВД [5]. Инзенский район [Inzenskiy district]: 29 – окр. с. Юлово, 
120 км З Ульяновска, ~ 53°58' СШ, 46°29' ВД [5]; 30 – Инза, ~ 53°51' СШ, 46°21' ВД [2]. Барышский 
район [Baryshskiy district]: 31 – оз. Кряж (Крячёк), ~ 53°47' СШ, 47°24' ВД [5]. Ульяновский район 
[Ulyanovsk district]: 32 – с. Арское, ~ 54°17' СШ, 48°09' ВД [11]; 33 – окр. ст. Ломы, 40 км Ю 
Ульяновска, ~ 54°05' СШ, 48°20' ВД [4]. Старомайнский район [Staromaynskiy district]: 34 – 10 км 
В с. Старая Майна, ~ 54°36' СШ, 49°04' ВД [5]. Чердаклинский район [Cherdaklinskiy district]: 35 – 
окр. с. Старое Ерёмкино, ~ 54°19' СШ, 49°16' ВД [5]. Мелекесский район [Melekesskiy district]: 
36 – окр. п. Курлан, ~ 54°16' СШ, 49°43' ВД [7]. Вешкаймский район [Veshkaymskiy district]: 37 – 
окр. с. Бекетовка, ~ 53°45' СШ, 48°44' ВД [5]. Кузоватовский район [Kuzovatovskiy district]: 38 – 
оз. Чекалинское, ~ 53°28' СШ, 47°32' ВД [5]. Николаевский район [Nikolaevskiy district]: 39 – окр. 
с. Куроедово (Акуловская степь) ~ 53°03' СШ, 47°22' ВД [5]. Павловский район [Pavlovskiy district]: 
40 – окр. с. Евлейка, 180 км ЮЗ Ульяновска, ~ 52°44' СШ, 47°13' ВД [4]; 41 – окр. п. Шиковка, 200 км 
ЮЗ Ульяновска, ~ 52°36' СШ, 47°23' ВД [4]. Радищевский район [Radishchevskiy district]: 42 – 6 км 
С с. Вязовка, ~ 52°54' СШ, 48°22' ВД [5]; 43 – 4–6 км Ю с. Вязовка, ~ 52°48' СШ, 48°21' ВД [5]. 
Майнский район [Maynskiy district]: 44 – Аксаково, ~ 54°10' СШ, 47°30' ВД [8]. Новоспасский район 
[Novospasskiy district]: 45 – 2 км СЗ с. Садовое, ~ 53°08' СШ, 47°37' ВД [15]; 46 – 1 км В с. Марьевка, 
~ 53°08' СШ, 48°09' ВД [15].

Asianellus festivus (C.L. Koch, 1834)
A. festivus: [5]: 171 (21, 39, 42, 43); [6]: 246 (43); [11]: 105 (32).
Материал. 2♂♂, 1♀ – 21; 3♂♂ – 23; 4♂♂, 1♀ – 24.
Местообитание. Каменистые склоны на засоленных и меловых степях 

[5]; cклоны холмов с меловой обломочной осыпью.
Распространение. Трансевроазиатский умеренный.

Ballus chalybeius (Walckenaer, 1802)
B. chalybeius: [4]: 85 (29, 33); [5]: 171 (23, 31, 35, 38).
B. depressus: [8]: 177 (23).
Материал. 1♂ – 2; 1♂ – 24.
Местообитание. Опушки в сосновом бору [5]; южные склоны глинисто-

субпесчаного оврага с щебнистыми выходами с полынью и осокой.
Распространение. Евро-Центральноазиатский суббореальный.

Carrhotus xantogramma (Latreille, 1819)
C. xantogramma: [9]: 102 (24).
Материал. 1♂ – 13; 1♂ – 17.
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Местообитание. Луга, травостой в смешанных лесах [1].
Распространение. Амфиевроазиатский суббореально-субтропический.

Chalcoscirtus brevicymbialis Wunderlich, 1980
C. infimus: [9]: 102 (24).
Материал. 4♂♂, 1♀ – 19; 4♂♂ – 20.
Местообитание. Юго-западный склон мелового холма.
Распространение. Евро-Сибирский суббореальный.

Chalcoscirtus nigritus (Thorell, 1875)
C. nigritus: [6]: 246 (24).
Eris nidicolens: [9]: 102 (24).
Материал. 1♂, 1♀ – 22; 1♂ – 24; 1♀ – 25.
Местообитание. Юго-западный склон с обломочной меловой породой и вы-

ходами чистого мела; каменистые и крупнообломочные осыпи; под камнями.
Распространение. Евро-Сибирский суббореальный.

Dendryphantes rudis (Sundevall, 1833)
D. rudis: [4]: 85 (23); [5]: 171 (27, 39); [8]: 178 (25); [13]: 133 (13).
Материал. 1♂ – 1; 1♂ – 13; 1♀ – 14.
Местообитание. В кронах небольших сосен [5].
Распространение. Трансевроазиатский умеренный.

Euophrys frontalis (Walckenaer, 1802)
E. frontalis: [4]: 85 (23).
Местообитание. На подстилке в смешанных и лиственных лесах, на 

скальных выходах, пойменных долинах, горных кустарниковых и разно-
травных степях [1].

Распространение. Трансевроазиатский умеренный.

Evarcha arcuata (Clerck, 1757)
E. arcuata: [4]: 85 (23, 29, 33, 40); [5]: 171 (21, 22, 23, 26, 27, 28, 29, 31, 37, 

39, 43); [8]: 179 (26); [13]: 133 (13).
Материал. 1♂ – 3; 1♀ – 6; 1♂, 2♀♀ – 10; 1♂, 2♀♀ – 11; 2♂♂, 1♀ – 12; 

24♂♂, 24♀♀ – 13; 1♂, 1♀ – 14; 4♂♂, 5♀♀ – 15; 4♂♂, 3♀♀ – 16; 7♂♂, 3♀♀ – 
17; 1♀ – 23; 1♂ – 25.

Местообитание. Склоны холма южной экспозиции с мелкообломочной 
осыпью; песчано-каменистые обрывистые склоны; под камнями.

Распространение. Трансевроазиатский умеренный.

Evarcha falcata (Clerck, 1757)
E. falcata: [2]: 216 (30); [4]: 85 (29, 40); [5]: 171 (2, 21, 22, 23, 26, 27, 28, 29, 

31, 34, 35, 37, 38, 39, 42, 43); [8]: 180 (26, 27, 23, 44); [13]: 133 (13).

Е.А. Кузьмин, Г.Н. Азаркина
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Материал. 3♂♂, 2♀♀ – 1; 6♂♂, 10♀♀ – 2; 2♀♀ – 8; 1♀ – 9; 1♂, 2♀♀ – 12; 
48♂♂, 38♀♀ – 13; 4♂♂, 2♀♀ – 14; 2♂♂ – 17.

Местообитание. Суходольные луга, лесные поляны, каменистые степи, 
сосновые, сосново-лиственные и лиственные леса [5].

Распространение. Евро-Сибирский умеренный.

Evarcha laetabunda (C.L. Koch, 1846)*
Материал. 1♀ – 23.
Местообитание. Склон холма южной экспозиции с меловой мелкообло-

мочной осыпью.
Распространение. Трансевроазиатский умеренный.
Комментарии. Согласно каталогу Д.В. Логунова и Ю.М. Марусика [1], 

все находки E. laetabunda из Ульяновской области следует относить к E. mi-
chailovi. Однако нами найдена единственная самка, относящаяся к E. laeta-
bunda. Возможности проверить ранее определённый как E. laetabunda ма-
териал не представляется возможным (материал недоступен для изучения), 
поэтому мы приводим нашу находку как впервые достоверно определённую 
для Ульяновской области (рис. 2, 3).

Evarcha michailovi Logunov, 1992
E. laetabunda: [4]: 85 (24); [5]: 172 (2, 22, 23, 28, 31, 37, 39); 
E. michailovi: [8]: 181 (25).
Материал. 1♀ – 8; 1♂ – 9; 1♀ – 16; 1♀ – 19; 1♂ – 20; 1♂ – 21; 1♂, 1♀ – 22; 

3♂♂ – 24.
Местообитание. Опушки байрачных лесов [5]; каменистые осыпи со зла-

ками и ковылем.
Распространение. Евро-Сибиро-Центральноазиатский суббореальный.
Комментарии. См. для E. laetabunda.

Heliophanus auratus C.L. Koch, 1835
H. auratus: [5]: 172 (22, 35); [13]: 133 (13).
Материал. 2♀♀ – 5; 2♀♀ –11; 6♂♂, 4♀♀ – 13; 1♀ – 14; 9♀♀ – 15; 3♀♀ – 

16; 6♂♂, 13♀♀ – 17; 2♂♂, 2♀♀ – 18.
Местообитание. Околоводные биотопы [5].
Распространение. Евро-Сибиро-Центральноазиатский умеренный.

Heliophanus camtschadalicus Kulczyński, 1885
H. dampfi: [5]: 172 (22).
H. camtschadalicus: [8]: 182 (22).
Местообитание. Пойменный луг [5].
Распространение. Евро-Сибирский бореальный.
Комментарии. Как ранее отмечено [16], H. dampfi Schenkel, 1923, по всей 

видимости, является младшим синонимом H. camtschadalicus. С. Алмквист 
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[17] приводит все находки H. dampfi из Европы как H. camtschadalicus, но 
формально вид так и не был синонимизирован.

Рис. 2. Evarcha laetabunda (C.L. Koch, 1846): 2 – эпигина, вентрально; 
3 – сперматека, дорсально. Pellenes epularis (O. Pickard-Cambridge, 1872): 

4 – пальпа, вентрально; 5 – пальпа, ретролатерально; 6 – пальпа, дорсально; 7 – первая
нога, пролатерально; 8 – «фейс» самца, фронтально. Шкала: 0,1 мм (2–6), 1 мм (7–8).

[Fig. 2. Evarcha laetabunda (C.L. Koch, 1846): 2 - epigyne, ventrally; 3 - spermatheca, dorsally. 
Pellenes epularis (O. Pickard-Cambridge, 1872): 4 - palp, ventrally; 5 - palp, retrolaterally; 6 - palp, 

dorsally; 7 - first leg, prolaterally; 8 - male “face”, frontally. Scale: 0.1 mm (2-6), 1 mm (7-8)]

Е.А. Кузьмин, Г.Н. Азаркина
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Heliophanus cupreus (Walckenaer, 1802)
H. cupreus: [4]: 85 (23, 29, 40); [5]: 172 (23, 35, 43); [13]: 133 (13).
Материал. 1♀ – 2; 1♀ – 16.
Местообитание. В травостое засоленных степей, лесных опушек и окра-

ин леса [5].
Распространение. Европейский умеренный.

Heliophanus dubius C.L. Koch, 1835
H. dubius: [4]: 85 (24).
Материал. 2♀♀ – 1; 1♀ – 16.
Местообитание. Осыпи, пойменные луга и разнотравные степи, смешан-

ные и хвойные леса [1].
Распространение. Трансевроазиатский умеренный.

Heliophanus flavipes (Hahn, 1832)
H. flavipes: [4]: 85 (24); [5]: 173 (22, 23, 37, 39, 43); [8]: 183 (25).
Материал. 1♀ – 5; 5♀♀ – 6; 1♀ – 8; 1♀ – 9; 2♂♂ – 10; 1♂, 1♀ – 16; 1♀ – 

17; 4♀♀ – 22.
Местообитание. На низких кустарниках и молодых соснах [5]; камени-

стая осыпь со злаками и ковылем.
Распространение. Транспалеарктический умеренный.

Heliophanus lineiventris Simon, 1868
H. lineiventris: [5]: 173 (21, 22, 38, 39, 43); [8]: 183 (25).
Материал. 1♀ – 19; 1♀ – 22.
Местообитание. Луга и опушки леса [5]; песчаный склон западной экс-

позиции с редкой растительностью с преобладанием злаков и полыни.
Распространение. Трансевроазиатский умеренный.
Комментарии. Эпигины обеих самок утеряны.

Heliophanus patagiatus Thorell, 1875
H. patagiatus: [4]: 85 (24).
Материал. 1♂ – 14; 1♀ – 16; 1♂ – 17; 1♂ – 18; 1♂ – 24.
Местообитание. Крутой склон северной экспозиции с меловыми обна-

жениями.
Распространение. Трансевроазиатский умеренный.

Marpissa muscosa (Clerck, 1757)
M. muscosa: [4]: 85 (23, 24, 40); [5]: 173 (21, 23, 26, 38, 42).
Материал. 3♀♀ – 13.
Местообитание. В хвойном опаде в сосновом бору и под корой деревьев [5].
Распространение. Европейский умеренный.
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Marpissa pomatia (Walckenaer, 1802)
M. pomatia: [4]: 85 (23); [5]: 173 (23, 42); [13]: 133 (13).
Материал. 1♂ – 17.
Местообитание. Под корой деревьев [5].
Распространение. Трансевроазиатский умеренный.

Marpissa radiata (Grube, 1859)
M. radiata: [5]: 173 (31); [13]: 133 (13).
Местообитание. Сплавина из листьев Phragmites australis на болоте [5].
Распространение. Евро-Сибирский умеренный.

Myrmachne formicaria (De Geer, 1778)
M. formicaria: [5]: 173 (43).
Местообитание. Открытые места байрачного (кленового) леса [5].
Распространение. Амфиевроазиатский суббореальный.

Neon rayi (Simon, 1875)*
Материал. 1♂, 3♀♀ – 23.
Местообитание. Опад хвойного леса на гребне холма южной экспозиции 

с меловой мелкообломочной осыпью.
Распространение. Евро-Сибирский суббореальный.

Neon reticulatus (Blackwall, 1853)
N. reticulatus: [12]: 115 (27).
Материал. 1♀ – 13.
Местообитание. Подстилка из мха и ягеля в хвойном лесу.
Распространение. Голарктический умеренный.

Pellenes epularis (O. Pickard-Cambridge, 1872)*
Материал. 1♂ – 24. 
Местообитание. Крутой склон юго-западной экспозиции с крупно- и 

среднеобломочной меловой породой и выходами чистого мела.
Распространение. Евро-Центральноазиатский суббореальный.
Комментарии. Строение пальпы, «фейс» и первая нога приведены на 

рис. 2, 4–8.

Pellenes nigrociliatus (Simon, 1875), sensu Logunov et al., 1999
P. nigrociliatus: [9]: 102 (24).
Материал. 1♀ – 19; 1♂ – 20; 4♂♂, 1♀ – 21; 1♂ – 23; 1♂ – 24; 1♀ – 25.
Местообитание. Склоны холма ЮЗ и ЮВ экспозиций с соснами; мелко- 

и среднеобломочная меловая осыпь; разнотравно-злаковый луг; песчано-ка-
менистый обрывистый склон холма, под камнями.

Распространение. Южноевро-Центральноазиатский суббореальный [18].

Е.А. Кузьмин, Г.Н. Азаркина
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Комментарии. Определение экземпляров до вида производилось по рабо-
те [18]. Эпигина самки из точки 25 утеряна.

Pellenes tripunctatus (Walckenaer, 1802)*
Материал. 1♂ – 24.
Местообитание. Крутой склон юго-западной экспозиции с крупно- и 

среднеобломочной меловой породой и выходами чистого мела.
Распространение. Евро-Сибирский умеренный.

Philaeus chrysops (Poda, 1761)
P. chrysops: [4]: 85 (24); [5]: 174 (43).
Материал. 1♂, 1♀ – 25.
Местообитание. Солончаковая степь [5]; каменистая осыпь со злаками и 

ковылем; песчано-каменистый обрывистый склон холма; под камнями.
Распространение. Транспалеарктический (??) суббореально-субтропический.

Phlegra fasciata (Hahn, 1826)
P. fasciata: [7]: 115; [11]: 105 (32); [13]: 133 (13).
Материал. 1♂ – 13; 1♀ – 16; 1♀ – 23.
Местообитание. Гребень мелового холма западной экспозиции с мелко- и 

среднеобломочной осыпью; склон холма южной экспозиции с меловой мел-
кообломочной осыпью.

Распространение. Трансевроазиатский умеренно-субтропический.

Pseudeuophrys erratica (Walckenaer, 1826)
P. obsolete (lapsus!): [9]: 103 (24).
Материал. 2♀♀ – 13; 1♀ – 21.
Местообитание. Склон холма юго-западной экспозиции с мелко- и сред-

необломочной меловой осыпью; гребень мелового холма западной экспо-
зиции с мелко- и среднеобломочной осыпью.

Распространение. Трансевроазиатский умеренный.

Pseudicius encarpatus (Walckenaer, 1802)
P. encarpatus: [5]: 174 (42); [13]: 133 (13).
Местообитание. В лесах на лиственном опаде и стволах деревьев [19].
Распространение. Европейский умеренный.

Salticus cingulatus (Panzer, 1797)
S. cingulatus: [5]: 174 (37, 39); [13]: 133 (13).
Материал. 1♂, 7♀♀ – 13.
Местообитание. Под корой деревьев и под камнями [5].
Распространение. Трансевроазиатский умеренный.



92

Sibianor aurocinctus (Ohlert, 1865)
Bianor aurocinctus: [5]: 171 (5).
Материал. 1♂ – 14; 1♂ – 17.
Местообитание. Тенистые места в саду [5].
Распространение. Евро-Сибирский суббореальный.

Sitticus distinguendus (Simon, 1868)
S. distinguendus: [5]: 174 (37, 39); [11]: 105 (32).
Материал. 1♀ – 19; 1♂, 1♀ и 1♀ – 25.
Местообитание. Песчаные и меловые степи по склонам [5]; северная экс-
позиция мелового склона холма с крупно- и среднеобломочной меловой 
осыпью; песчано-каменистый обрывистый склон холма, под камнями.
Распространение. Трансевроазиатский умеренный.

Sitticus dzieduszyckii (L. Koch, 1870)
S. dzieduszyckii: [5]: 174 (26, 39, 42).
Материал. 7♀♀ – 7; 1♀ – 19; 1♀ – 20; 1♀ – 25.
Местообитание. Песчаные почвы [5]; крутой обнаженный склон оврага 

южной экспозиции; песчано-каменистый обрывистый склон холма, под кам-
нями; обнаженный меловой склон западной экспозиции.

Распространение. Евро-Сибирский суббореальный.
Комментарии. Эпигина самки из точки 20 утеряна.

Sitticus penicillatus (Simon, 1875)
S. penicillatus: [12]: 115 (21).
Материал. 6♂♂ – 19; 1♂, 1♀ – 21; 1♂ – 24.
Местообитание. Склон холма с мелкой и средней обломочной меловой 

осыпью; крутой склон юго-западной экспозиции с крупно- и среднеобло-
мочной меловой породой и выходами чистого мела; обнаженный меловой 
склон западной экспозиции.

Распространение. Трансевроазиатский умеренно-субтропический.

Sitticus saltator (O. Pickard-Cambridge, 1868)
S. saltator: [5]: 174 (34); [11]: 105 (32).
Материал. 1♂ – 19; 4♂♂ – 20; 1♀ – 22; 2♂ – 24; 1♂, 2♀ – 25.
Местообитание. Травостой [5]; крутой склон юго-западной экспозиции 

с крупно- и среднеобломочной меловой породой и выходами чистого мела; 
каменистая осыпь со злаками и ковылем; крутой обнаженный меловой 
склон оврага южной экспозиции и территория вокруг нор сурка на меловых 
обнажениях; южная экспозиция песчаного склона холма с крупно- и средне-
обломочной каменистой породой; злаково-ковыльная степь с полынью; об-
наженный меловой склон западной экспозиции.

Распространение. Евро-Сибирский умеренный.
Комментарии. Эпигина самки из точки 22 утеряна.

Е.А. Кузьмин, Г.Н. Азаркина
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Sitticus terebratus (Clerck, 1757)
S. terebratus: [5]: 174 (37); [13]: 133 (13).
Материал. 6♂♂, 5♀♀ – 3; 4♂♂, 3♀♀ – 4; 1♂ – 22. 
Местообитание. На коре в сосновой посадке [5]; на стволе и под корой 

погибшего дерева, хорошо освещаемого солнцем; освещаемая солнцем сте-
на здания.

Распространение. Евро-Сибирский умеренный.

Sitticus zimmermanni (Simon, 1877)
S. zimmermanni: [5]: 175 (23, 39); [13]: 133 (13).
Материал. 1♂ – 13; 1♂ – 16.
Местообитание. Каменистые и песчаные степи [5].
Распространение. Евро-Сибирский суббореальный.

Synageles hilarulus (C.L. Koch, 1846)
S. hilarulus: [15]: 125 (45, 46).
Местообитание. Злаково-разнотравный луг, луговая степь [15].
Распространение. Трансевроазиатский суббореальный.

Synageles venator (Lucas, 1836)
S. venator: [8]: 191 (25).
Местообитание. Пойменные луга, горные разнотравные степи, горные 

луга, березняки, горная тундра, зональные степи, болота [1].
Распространение. Трансевроазиатский умеренный.

Talavera aequipes (O. Pickard-Cambridge, 1871)
T. aequipes: [5]: 175 (37, 39).
Материал. 1♂ – 24.
Местообитание. Меловые и песчаные степи [5].
Распространение. Евро-Сибиро-Центральноазиатский умеренный.

Talavera aperta (Miller, 1971)*
Материал. 1♂ – 21.
Местообитание. Склон холма юго-западной экспозиции с самосевом со-

сен; мелко- и среднеобломочная меловая осыпь.
Распространение. Евро-Сибирский суббореальный.

Ошибочные определения:
Heliophanus aeneus (Hahn, 1832)
H. aeneus: [5]: 172 (42).
Комментарии. Вид определён по одному экземпляру. Материал для из-

учения недоступен (утерян). H. aeneus относится к видам группы auratus 
[20]. По всей видимости, находку этого европейского вида следует относить 
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к одному из широко представленных в сборах видов этой группы – H. aura-
tus или H. dubius.

Heliophanus melinus L. Koch, 1867
H. melinus: [10]: 177 (12); [14]: 66.
Комментарии. Вид определён по одному ювенильному экземпляру на 

основании результатов ДНК-баркодинга. Однако совокупность таких фак-
торов, как отсутствие половозрелых особей H. melinus в предыдущих и 
дальнейших сборах на территории Ульяновской области и вообще в России 
(предыдущие находки этого вида, скорее всего, относились к другим видам, 
H. dubius или H. patagiatus, см. [1]: 261, также [21]: 208), ставит под сомне-
ние правильность определения вида.

Sitticus rupicola (C.L. Koch, 1837)
S. rupicola: [5]: 174 (42).
Комментарии. Согласно «Каталогу пауков России и прилежащих терри-

торий» [21], находки этого вида в России сомнительны и, скорее всего, от-
носятся или к S. floricola (C.L. Koch, 1837), или к S. inexpectus Logunov & 
Kronestedt, 1997 [1, 22]. Кроме того, виды, как правило, приурочены к опре-
делённым биотопам и нахождение горного вида (S. rupicola) в засолённой 
степи маловероятно.

Talavera monticola (Kulczyński, 1884)
T. monticola: [9]: 103 (24).
Комментарии. Материал утерян. Нахождение этого альпийского и суб-

альпийского европейского вида на территории Ульяновской области сомни-
тельно.

Последний актуальный каталог, в котором объединены данные по аранео-
фауне Среднего Поволжья, написан в 2004 г. Ю.П. Краснобаевым [8]. После 
2004 г. количество фаунистических работ по Среднему Поволжью, где от-
мечены пауки-скакунчики, невелико. В 2009 г. вышла работа Э.Ф. Мельнич-
новой и А.В. Беспятых [23], в 2014 – кадастр сообществ почвообразующих 
беспозвоночных естественных экосистем Республики Татарстан А.К. Же-
ребцова и др. [24]. Кроме того, стоит отметить, что в каталоге Ю.П. Крас-
нобаева не учтены некоторые виды скакунчиков из Нижегородской области 
(Ballus chalybeius, Pseudeuophrys erratica, Heliophanus cupreus, H. flavipes, 
Marpissa radiata), отмеченные в работе М.В. Сидоренко [25].

Всего в Среднем Поволжье насчитывается 55 видов пауков-скакунчиков. 
Ульяновская область, где в настоящее время известно 44 вида Salticidae (80% 
от известных в Среднем Поволжье), по количеству уступает только Самар-
ской (46 видов). Республика Марий Эл представлена 31 видом скакунчиков, 
в Татарстане известно 29 видов [8, 23, 24]. Наименьшее количество видов 

Е.А. Кузьмин, Г.Н. Азаркина
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отмечено в Нижегородской области (16 видов, 29%) и Республике Чувашия 
(14 видов, 25,5%), что, вероятно, связано со слабой изученностью данных 
регионов [8] (таблица).

Изученность пауков-скакунчиков (Salticidae) в регионах Среднего Поволжья
[State of knowledge of Salticidae in the Middle Volga regions]

Род
[Genus]

Число видов, встреченных в административных 
территориях Среднего Поволжья

[Number of species encountered in administrative territories 
of the Middle Volga] Всего в 

Среднем 
Поволжье

[Total in 
the Middle 

Volga]

Нижего-
родская 
область
[Nizhny 

Novgorod 
oblast]

Респу-
блика 
Марий 

Эл
[Mari El 

Republic]

Респу-
блика 

Чувашия
[Chuvash 
Republic]

Респу-
блика 
Татар-
стан

[Republic 
of 

Tatarstan]

Улья-
новская 
область

[Ulya-
novsk 
oblast]

Самар-
ская 

область
[Samara 
oblast]

Aelurillus 1 1 – 1 1 1 1
Asianellus – 1 – – 1 1 1
Ballus 1 1 1 1 1 1 1
Carrhotus – – – – 1 1 1
Chalcoscirtus – – – – 2 1 2
Cyrba – 1 – – – – 1
Dendryphantes 1 1 1 1 1 1 1
Euophrys 2 1 – 1 1 1 2
Evarcha 2 3 3 3 4 4 4
Heliophanus 2 3 3 6 7 7 9
Marpissa 1 2 1 2 3 3 3
Myrmachne – – – – 1 – 1
Neon 1 1 1 1 2 1 1
Pellenes – – – 1 3 2 2
Philaeus – – – – 1 1 1
Phlegra – 1 – 1 1 2 2
Pseudeuophrys – 2 – 1 1 2 2
Pseudicius – 1 – 1 1 1 1
Salticus 2 2 1 2 1 1 2
Sibianor – 1 1 1 1 1 1
Sitticus 3 6 – 5 6 8 10
Synageles – 1 1 1 2 2 2
Talavera – 2 – – 2 4 4
Всего видов 
[Species total] 16 31 14 29 44 46 55
Всего родов 
[Genera total] 10 18 9 13 22 21 23
Примечание. «–» – отсутствие вида.
[Note. “-” the species is absent].

Стоит отметить, что фауна пауков-скакунчиков Ульяновской области 
представлена далеко не в полном составе. В будущем возможны находки 
по крайней мере еще 10 представителей семейства, ранее отмеченных для 
соседних регионов, например Sitticus floricola, отмеченного для 4 регионов 
Среднего Поволжья, Salticus scenicus (Clerck, 1758) – для 3 регионов, а так-
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же ряд видов, известных из хорошо изученных в аранеологическом плане 
Самарской области и Республики Марий Эл: Cyrba algerina (Lucas, 1846), 
Pellenes seriatus (Thorell, 1875), Phlegra fuscipes Kulczynski in Chyzer et Kul-
czynski, 1891, Pseudeuophrys obsoleta (Simon, 1868), Sitticus caricis (Westring, 
1861), S. saxicola (C.L. Koch, 1846), S. subcingulatus (Simon, 1878), Talavera 
petrensis (C.L. Koch, 1837).

Заключение

Фауна пауков семейства Salticidae Ульяновской области, насчитывающая 
к началу наших исследований 43 вида из 21 рода, в настоящее время насчи-
тывает 44 вида из 22 родов, распространение ранее известных по области 
видов существенно уточнено. Четыре вида, Heliophanus aeneus, H. melinus 
L. Koch, 1867, Sitticus rupicola и Talavera monticola, исключены как сомни-
тельные. Пять видов и один род, Evarcha laetabunda, Neon rayi, Pellenes epu-
laris, P. tripunctatus и Talavera aperta, впервые отмечены для области.

Авторы выражают благодарность д-ру биол. наук, проф. В.В. Золотухину (Ульянов-
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наук Д.В. Логунову (Манчестерский университет, Великобритания) и проф. С.Х. Фуерду 
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Jumping spiders (Aranei: Salticidae) in Ulyanovsk oblast

Jumping spiders (Salticidae) in Ul’yanovsk oblast were first mentioned in 1936. 
Up until recently, 43 Salticidae species have been recorded from this area. The 
last catalogue published in 2004 included all the records for spider fauna from the 
Middle Volga Region and had numerous errors. The aim of this study was to make an 
inventory of all Salticidae fauna in Ul’yanovsk oblast and to complete an annotated 
check-list which describes jumping spiders of Ulyanovsk oblast totalling 43 species 
of 22 genera. 

We collected spiders in Ul’yanovsk oblast in 2011-2014 using pitfall traps, sweep 
netting, sifting, as well as hand and pooter collecting and fixed them in 95% ethanol. 
All drawings were made with the aid of a reticular eyepiece attached to an MBS-10 
stereomicroscope. Digital images were taken with a Zeiss Stemi 2000 and an attached 
Canon EOS 550D camera. The collected material is stored in the collection of the 
ISEA SB RAS (Novosibirsk). 

The article presents a map of Salticidae species encounters in Ulyanovsk oblast 
and an annotated list of 44 Salticidae species: points in italics are given according to 
literature data; species marked with an asterisk (*) are new for Ulyanovsk oblast. It was 
discovered that five species - Evarcha laetabunda (C.L. Koch, 1846), Neon rayi (Simon, 
1875), Pellenes epularis (O. Pickard-Cambridge, 1872), P. tripunctatus (Walckenaer, 
1802) and Talavera aperta (Miller, 1971) were recorded in Ulyanovsk oblast for the 
first time. Four species - Heliophanus aeneus (Hahn, 1832), H. melinus L. Koch, 1867, 
Sitticus rupicola (C.L. Koch, 1837) and Talavera monticola (Kulczyński, 1884), which 
were hitherto reported in the area, are excluded from the species list as doubtful records. 
We discussed the state of knowledge of the Salticidae fauna in Ulyanovsk oblast in 
comparison with those of neighbouring territories.
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Классификация фораминифер надсемейства Ammodiscoidea 

Представлено переописание надсемейства Ammodiscoidea. В предложенной 
автором классификации отряда Ammodiscida надсемейство объединяет 
фораминиферы со свободными раковинами в составе четырех семейств: 
Ammovolumminidae; Ammovertellinidae; Ammodiscidae (Glomospirellinae, 
Ammodiscinae); Turritellellidae (Turritellellinae, Usbekistaniinae). 
Микропалеонтологическая классификация надсемейства отличается ранее не 
использованными исследователями изменениями и дополнениями. Изменением 
явилось исключение из состава надсемейства форм с прикрепленной раковиной. 
Дополнением стало уточнение объема ранее установленных таксонов. Указаны 
основные признаки, приводятся синонимика и переописание ранее установленных 
надсемейства, семейств и подсемейств. Определено таксономическое 
положение родов и распространенных в юрских отложениях Западной Сибири 
стратиграфически важных видов надсемейства. 

Ключевые слова: фораминиферы; Ammodiscoidea; классификация; состав; 
распространение; Западная Сибирь.

Введение

Проблемы классификации фораминифер имеют большое практическое 
значение. До настоящего времени являются дискуссионными и остаются не-
решенными вопросы определения ранга фораминифер, выбора концепции, 
применения основных принципов систематики и подходов к выделению так-
сонов, построения классификации фораминифер в определенной иерархии. 
Особую актуальность вопросы о критериях вида, рода и более высоких таксо-
номических единиц надсемейства Ammodiscoidea Reuss, 1862 приобретают в 
связи с выполнением последовательных описаний, с синонимикой, указанием 
основных признаков, типовых видов, с уточнением состава родов, определе-
нием систематического положения ранее установленных и новых таксонов, с 
уточненными данными по стратиграфическому распространению. 

Первоначально семейство Ammodiscinea было выделено А. Рейссом [1] 
как группа фораминифер с песчано-кремневой раковиной, состоящей из од-
ной трубчатой спирально-свернутой камеры. Позже Л. Румблер [2] отнес к 
семейству Ammodisculinidae трубчатые, спирально-свернутые, агглютини-
рованные формы как с прободенной известковистой, так и с непрободенной 
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кремнистой стенкой. Работы по классификации семейства Ammodiscidae и 
надсемейства Ammodiscoidea продолжены Дж. Кушманом [3], Ф. Чепмэн, 
В. Парр и A. Коллинсом [4]. В 1958 г. А.В. Фурсенко [5] впервые выделил 
отряд Ammodiscida. Он придавал ему большое значение как отряду, у ко-
торого в строении раковины появились септация и спиральность, обусло-
вившие в процессе дальнейшей эволюции всё многообразие типов строе-
ния раковин. Первоначально отряд Ammodiscida выделялся в объеме трех 
семейств – Ammodiscidae, Tournayellidae, Lituolidae [5], позже их ранг по-
высился до надсемейств [6]. В этом составе отряд описан В.Ф. Козыревой в 
монографии «Фораминиферы верхнеюрских отложений Западной Сибири»  
[7]. В классификациях фораминифер, выполненных А.А. Григялисом [8], 
Л.С. Алексейчик-Мицкевич, З.И. Булатовой [9], по-прежнему ранг форами-
нифер определялся как подкласс, но отряд Ammodiscida принимался уже в 
объеме двух надсемейств: Ammodiscacea Reuss, 1862, Lituolacea Blainville 
1825. В работах В.И. Михалевич [10] и Х.М. Саидовой [11] фораминифе-
рам придается ранг подтипа. Х.М. Саидова принимает отряд Ammodiscida 
в объеме одного надсемейства Ammodiscidea Reuss, 1862 и выделяет в его 
составе четыре семейства, три из которых новые, группируя в семействах 
как свободные, так и прикрепленные раковины. Американские микропале-
онтологи А. Леблик и Х. Таппан в широко используемой до настоящего вре-
мени классификации 1987 г. [12] описывают надсемейство Ammodiscacea в 
объеме одного семейства Ammodiscidae и пяти подсемейств. В монографии, 
посвященной фораминиферам верхней юры и неокома Западной Сибири 
[13], отряд Ammodiscida описан на основе классификации, опубликованной 
во «Введении в изучение фораминифер» [9]. В работах Н.И. Маслаковой 
[14], М.В. Вдовенко, Д.М. Раузер-Черноусовой и соавт. [15], Д. Лии и соавт. 
[16], М. Каминским [17], Э.М. Бугровой [18], В.М. Подобиной [19] фора-
миниферам придается ранг класса. Наиболее полной является классифика-
ция отряда Ammodiscida с описанием трех семейств прежнего надсемейства 
Ammodiscacea, выполненная Д.М. Раузер-Черноусовой [15. С. 47–52]. 

В статьях последних лет Я. Павловским, М. Хольцманн, Я. Тышка [20] на 
основании молекулярного филогенетического изучения представлена над-
отрядная классификация фораминифер в ранге типа, в которой род Ammo-
discus и семейство Ammodiscidae помещены в отряд Spirillinida (Hoheneg-
ger and Piller, 1975) emend Pawlowski, Holzmann, Tyszka, 2013 нового класса 
Tubothalamea Pawlowski, Holzmann, Tyszka, 2013. В.И. Михалевич [21] про-
должила описывать свою систему 1992–2000 гг., в которой фораминиферам 
определен ранг типа, и определяет доминирующее значение признаку мор-
фологии раковины, а составу и ультраструктуре стенки придает хотя и важ-
ное, но второстепенное значение. В.И. Михалевич строит систему на уровне 
более высоких таксонов, помещая представителей прежнего надсемейства 
Ammodiscacea в подкласс Ammodiscana Mikhalevich, 1980 класса Spirillinata 
Mikhalevich, 1992 в объеме двух отрядов – Ammodiscida Mikhalevich, 1980 и 

Классификация фораминифер надсемейства Ammodiscoidea
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Ammovertellinida Mikhalevich, 1999, указывая состав семейств и не опреде-
ляя состав более низких таксонов. 

В связи с пересмотром значимости основных признаков отряда Ammodis-
cida [22], в котором прикрепленные или частично прикрепленные раковины 
были объединены в надсемейство Tolypamminoidea Cushman, 1928, а свобод-
ные раковины были сгруппированы в надсемейство Ammodiscoidea Reuss, 
1862, объем надсемейства и описанных ранее разными авторами в его соста-
ве таксонов изменился и требует ревизии и переописания. Целью настоящей 
работы является определение и установление таксономического положения 
родов и видов фораминифер надсемейства Ammodiscoidea, широко распро-
страненных и стратиграфически важных для юрских отложений Западной 
Сибири, с учетом понимания микропалеонтологами ранга фораминифер как 
класса и группы двухкамерных фораминифер спирального строения со вто-
рой псевдотрубчатой или (и) трубчатой неподразделенной камерой и агглю-
тинированной кремнистой стенкой как отряда Ammodiscida [22].

Материалы и методики исследования

Объект настоящего изучения – раковины фораминифер надсемейства 
Ammodiscoidea. Материалом послужили коллекции раковин фораминифер 
и результаты исследования разрезов скважин Западной Сибири, полученные 
автором в ходе проведения научно-исследовательских работ в лаборатории 
микропалеонтологии ТГУ начиная с 1996 г. При извлечении раковин из по-
роды использовалась стандартная методика сплавления с гипосульфитом 
[23]. Для изучения и фотографирования внешней морфологии раковин ав-
тором применялись бинокулярный стереоскопический микроскоп Carl Zeiss 
Stemi 2000-C и фотокамера Canon PowerShot A620. Для уточнения строе-
ния раковины использован сканирующий электронный микроскоп VEGA 
II LMU (ЦКП «Аналитический центр геохимии природных систем» ТГУ). 
Для изучения онтогенетической изменчивости у раковин производился под-
бор возрастных рядов. Внутреннее строение раковин исследовалось и фото-
графировалось при смачивании глицерином на прозрачном стекле и белом 
фоне в отраженном свете. Наименование таксонов производилось согласно 
правилам «Международного кодекса зоологической номенклатуры» [24]. По-
строение описаний таксонов осуществлялось по рекомендациям И.А. Ко-
робкова [25]. Описание рассматриваемых таксонов надсемейства Ammodis-
coidea выполнила автор статьи, опираясь на работы Д.М. Раузер-Черноусовой 
[15] и А. Леблик и Х. Таппан [12], поэтому часть используемой литературы 
для синонимики, ввиду ограничения объема публикации, в списке литературы 
не приводится. Видовой состав фораминифер и их распространение приво-
дятся не полностью вследствие ограничения местонахождения в юрских 
отложениях Западной Сибири. Изображение изученных родов и видов над-
семейства представлено в виде фотографий в таблице.

Е.В. Полковникова
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ТАБЛИЦА [PLATE]
Фораминиферы надсемейства Ammodiscoidea
[Foraminifera from the superfamily Ammodiscoidea]

ПОЯСНЕНИЯ К ТАБЛИЦЕ

Коллекция хранится в лаборатории микропалеонтологии ТГУ под № 128-1/. Все эк-
земпляры из местонахождений Западной Сибири: Приуральского (фиг. 17); Фроловско-
Тамбейского (фиг. 1; 11); Пурпейско-Васюганского (фиг. 2; 3; 7; 12; 13; 14; 15; 16; 19); 
Сильгинского (фиг. 4; 5; 6; 8; 9; 10; 18) и Ажарминского районов (фиг. 20). Принятые 
обозначения: а – боковая сторона; б – противолежащая сторона; в – вид с перифери-
ческого края; г – просветленная глицерином раковина; д – S.E.M. микрофотография. 
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Название и нумерация зон приводятся согласно стратиграфической схеме келловея и 
верхней юры Западной Сибири [41]. Ammovertellinidae. Фиг. 1 а, б, в, д; 2 а, б, в; 3 а, б. 
Glomospira oxfordiana Scharovskaja: 1 – экз. №128-1/Г32-4/1, ×46; скв. Герасимовская 32, 
гл. 2 703,35 м; верхний келловей, f-зона Dorothia insperata, Trochammina rostovzevi JF25; 
2 – экз. №128-1/C-В18-10/3а, ×46; скв. Северо-Васюганская 18, гл. 2 290,25 м; средняя 
часть верхнего оксфорда, f-зона Recurvoides disputabilis JF37; 3 – экз. №128-1/C-В18-10/3, 
×34; там же. Ammodiscidae (Glomospirellinae). Фиг. 4 а, б, в; 5 а, б; 6 а, б, в. Glomospi-
rella semiaffixa Scharovskaja: 4 – экз. №128-1/Б106-3/6, ×45; скв. Болтная 106, гл. 2484,15 
м; средний – основание верхнего оксфорда, f-зона Ammodiscus thomsi, Tolypammina sve-
tlanae JF35; 5 – экз. №128-1/К17-1/6, ×76; скв. Казанская 17, гл. 2496,93 м; там же; 6 – экз. 
№128-1/Л4-1/3, ×44; скв. Линейная 1, гл. 2572,5 м; средняя часть верхнего оксфорда, f-зона 
JF37. Фиг. 7 а, б, в, г; 8 а, б, в. Glomospirella galinae Sharovskaja: 7 – экз. №128-1/128-1/Ю-
Т135-3/1, ×24; скв. Южно-Табаганская 135, гл. 2608,8 м; средний – основание верхнего 
оксфорда, f-зона JF35; 8 – экз. №128-1/Б106-3/5, ×47; скв. Болтная 106, гл. 2484,15 м; там 
же. Фиг. 9 а, б, в; 10 а, б, в. Glomospirella otorica Romanova: 9 – экз. №128-1/О152-4/1, ×40; 
скв. Олимпийская 152, гл. 2436,0 м; нижний кимеридж, комплекс с Glomospirella otorica; 
10 – экз. №128-1/О152-4/2, ×43; там же. Ammodiscidae (Ammodiscinae). Фиг. 11 а, б, в. 
Ammodiscus uglicus Ehremeeva subsp. uglicus Ehremeeva. Экз. №128-1/Ен-Ях612-1/1, ×29; 
скв. Ен-Яхинская 612, гл. 3984,6 м; верхи верхнего бата – нижний келловей, f-слои с Am-
modiscus uglicus JF26. Фиг. 12 а, б, в; 13 а, б, в; 14 а, б. Ammodiscus uglicus Ehremeeva subsp. 
ehremeevae Dain: 12 – экз. №128-1/И3-12/1, ×48; скв. Игольская 3, гл. 2790,2 м; нижний 
оксфорд, f-зона Ammobaculites tobolskensis, Trochammina oxfordiana JF34; 13 – экз. №128-
1/Ю-М27-6/2, ×42; скв. Южно-Мыльджинская 27, гл. 2577,6 м; средний – основание верх-
него оксфорда, f-зона JF35; 14 – экз. №128-1/Б106-3/1, ×46; скв. Болтная 106, гл. 2484,15 м; 
там же. Фиг. 15 а, в; 16 а, б, в. Ammodiscus aff. southeyensis Wall: 15 – экз. №128-1/И3-12/3, 
×47; скв. Игольская 3, гл. 2 790,2 м; нижний оксфорд, f-зона JF34; 16 – экз. №128-1/И3-12/6, 
×43; там же. Фиг. 17 а, б, в. Ammodiscus thomsi Chamney. Экз. №128-1/М11203-7/1, ×20; скв. 
Мапасийская 11203, гл. 1 335,13 м; средний – основание верхнего оксфорда; f-зона JF35 (из 
коллекции Л. К. Левчук). Фиг. 18 а, в; 19 а, б, в. Ammodiscus cheradospirus Loeblich et Tap-
pan: 18 – экз. № 128-1/К124-1/3, ×32; скв. Казанская 124, гл. 2884,62 м; то же, там же; 19 – 
экз. № 128-1/Вес 247-2/1, ×28; скв. Весенняя 247, гл. 2561,7 м; то же, там же. Фиг. 20 а, в. 
Ammodiscus veteranus Kosyreva. Экз. № 128-1/В2-1/4, ×23; скв. Ванжильская 2, гл. 2 040,9 м; 
верхи средневолжского – низы верхневолжского подъяруса; f-зона Ammodiscus veteranus, 
Evolutinella emeljanzevi JF52 (из коллекции Г.М. Татьянина). Микрофотографии Е.В. Пол-
ковниковой. S.E.M. микрофотография Е.В. Корбовяк. 
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[NOTES TO THE PLATE 
The collection is stored in the Laboratory of Micropaleontology, TSU, collection № 128-1/. All speci-

mens are from West Siberia: Priuralsk (фиг. 17); Frolovsko-Tambeysk (fig. 1; 11); Purpeisk-Vasyugansk 
(fig. 2; 3; 7; 12; 13; 14; 15; 16; 19); Silgin (fig. 4; 5; 6; 8; 9; 10; 18) and Azharmin Facies Regions (fig. 20). 
The accepted designations: а - lateral view; б - the opposed side; в - peripheral view; г - clarified shell in 
glycerin; д - S.E.M. microphotography. Zone names and numbers f-Zone are given in accordance with 
Stratigraphic Charts for the Callovian and Upper Jurassic of Western Siberia [41]. Ammovertellinidae. 
Fig. 1 а, б, в, д; 2 а, б, в; 3 а, б. Glomospira oxfordiana Scharovskaja: 1 - specimen № 128-1/Г32-4/1, ×46; 
Gerasimovskaya 32 Borehole, depths 2703,35 m; Upper Callovian, f-Zone Dorothia insperata, Trochammi-
na rostovzevi JF25; 2 - specimen № 128-1/C-В18-10/3а, ×46; Severo-Vasyuganskaya 18 Borehole, depths 
2290,25 m; middle part Upper, f-Zone Recurvoides disputabilis JF37; 3 - specimen № 128-1/C-В18-10/3, 
×34; ibidem. Ammodiscidae (Glomospirellinae). Fig. 4 а, б, в; 5 а, б; 6 а, б, в. Glomospirella semiaffixa 
Scharovskaja: 4 - specimen № 128-1/Б106-3/6, ×45; Boltnaya 106 Borehole, depths 2484,15 m; Middle - lo-
wermost Upper Oxfordian, f-Zone Ammodiscus thomsi, Tolypammina svetlanae JF35; 5 - specimen № 128-
1/К17-1/6, ×76; Kazanskaya 17 Borehole, depths 2496,93 m; ibidem; 6 - specimen № 128-1/Л4-1/3, ×44; 
Lineynaya 1 Borehole, depths 2572,5 m; middle part Upper Oxfordian, f-Zone JF37. Fig. 7 а, б, в, г; 8 а, б, 
в. Glomospirella galinae Sharovskaja: 7 - specimen №128-1/128-1/Ю-Т135-3/1, ×24; Yuzhno-Tabaganskaya 
135 Borehole, depths 2608,8 m; Middle - lowermost Upper Oxfordian, f-Zone JF35; 8 - specimen № 128-1/
Б106-3/5, ×47; Boltnaya 106 Borehole, depths 2484,15 m; ibidem. Fig. 9 а, б, в; 10 а, б, в. Glomospirella 
otorica Romanova: 9 – specimen № 128-1/О152-4/1, ×40; Olimpiyskaya 152 Borehole, depths 2436,0 m; 
Lower Kimmeridgian, complex with Glomospirella otorica; 10 - specimen № 128-1/О152-4/2, ×43; ibidem. 
Ammodiscidae (Ammodiscinae). Fig. 11 а, б, в. Ammodiscus uglicus Ehremeeva subsp. uglicus Ehremeeva. 
Specimen № 128-1/Ен-Ях612-1/1, ×29; En-Yakhinskaya 612 Borehole, depths 3984,6 m; uppermost Upper 
Bathonian - Lower Callovian, Beds with Ammodiscus uglicus JF26. Fig. 12 а, б, в; 13 а, б, в; 14 а, б. Am-
modiscus uglicus Ehremeeva subsp. ehremeevae Dain: 12 - specimen № 128-1/И3-12/1, ×48; Igol'skaya 3 
Borehole, depths 2790,2 m; Lower Oxfordian, f-Zone Ammobaculites tobolskensis, Trochammina oxfordia-
na JF34; 13 - specimen № 128-1/Ю-М27-6/2, ×42; Yuzhno-Myl'dzhinskaya 27 Borehole, depths 2577,6 m; 
Middle - lowermost Upper Oxfordian, f-Zone JF35; 14 - specimen № 128-1/Б106-3/1, ×46; Boltnaya 106 
Borehole, depths 2 484,15 m; ibidem. Fig. 15 а, в; 16 а, б, в. Ammodiscus aff. southeyensis Wall: 15 - speci-
men № 128-1/И3-12/3, ×47; Igol'skaya 3 Borehole, depths 2790,2 m; Lower Oxfordian, f-Zone JF34; 16 - 
specimen № 128-1/И3-12/6, ×43; ibidem. Fig. 17 а, б, в. Ammodiscus thomsi Chamney. Specimen № 128-1/
М11203-7/1, ×20; Mapasiyskaya 1203 Borehole, depths 1335,13 m; Middle - lowermost Upper Oxfordian; 
f-Zone JF35 (from LК Levchuk’s collection). Fig. 18 а, в; 19 а, б, в. Ammodiscus cheradospirus Loeblich et 
Tappan: 18- specimen № 128-1/К124-1/3, ×32; Kazanskaya 124 Borehole, depths 2884,62 m; ibidem; 19 - 
specimen № 128-1/Вес247-2/1, ×28; Vesennyaya 247 Borehole, depths2561,7 m; ibidem. Fig. 20 а, в. Am-
modiscus veteranus Kosyreva. Specimen № 128-1/В2-1/4, ×23; Vanzhil'skaya 2 Borehole, depths 2 040,9 m; 
uppermost Middle - lowermost Upper Volgian; f-Zone Ammodiscus veteranus, Evolutinella emeljanzevi JF52 
(from GМ Tatyanin’s collection). Microphotography by EV Polkovnikova. S.E.M. microphotography by 
EV Korbovyak]
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Результаты исследования и обсуждение

На основе определения и переоценки веса классификационных критери-
ев – морфологического (биологический критерий органического развития), 
дискретности – и диагностических признаков (тип строения = тип нави-
вания, форма) автор предлагает уточнить таксономический состав и объ-
емы установленных ранее надсемейства Ammodiscoidea, семейств и подсе-
мейств отряда Ammodiscida [11; 12; 15; 17]. Определены четыре основных 
типа спирального строения раковин, обусловивших выделение семейств в 
надсемействе: 1) изогнутые или скрученные, или навитые незавершенной 
спиралью, или с одним оборотом; 2) неправильно клубковидные; 3) спи-
рально-плоскостные; 4) спирально-конические. Тип строения раковины, об-
условленный основным типом навивания второй псевдотрубчатой и (или) 
трубчатой камеры, является основным морфологическим критерием для вы-
деления семейств, а его разновидности позволят провести разделение на 
подсемейства. 

Класс Foraminifera d’Orbigny, 1826 
Подкласс Textulariata Mikhalevich, 1980

Отряд Ammodiscida Fursenko, 1958 [5. С. 23], 
emend. Polkovnikova, 2015 [22]

Надсемейство Ammodiscoidea Reuss, 1862 emend. Polkovnikova, hic
(nom. transl. Chapman, Parr, Collins, 1934 [4. P. 556] 

ex Ammodiscinea Reuss, 1862 [1. P. 365])
Ammodiscacea part.: Loeblich, Tappan, 1961. P. 275; 1984. P. 7; 1987. P. 46; 

Kaminski, 2004. P. 245; Ammodiscoidea part.: Chapman, Parr, Collins, 1934. 
P. 556; Ammodiscidea part.: Даин, Основы палеонтологии…, 1959. С. 180–183; 
Козырева, Фораминиферы верхнеюрских…, 1972. С. 30; Саидова, 1981. С. 15. 

Д и а г н о з. Раковины свободные. Начальная камера неясно отчленен-
ная или отчетливая, шаровидная или субшаровидная. Вторая камера трубча-
тая или псевдотрубчатая, неподразделенная, поверхность со случайными по-
перечными сжатиями роста, короткая с быстрым расширением или длинная 
с постепенным расширением. Обычно раковины эволютные. Изогнутые, 
скрученные или навитые незавершенной спиралью, или с навиванием раз-
личного типа – неправильно клубковидные, спирально-плоскостные (пла-
ниспиральные или стрептоспиральные), спирально-конические (трохоспи-
ральные (трохоидные) или спирально-винтовые) и (или) комбинированные. 
В поздней стадии роста часть раковины может быть выпрямленной или 
изогнутой неправильно или зигзагообразно. Стенка раковины агглютиниро-
ванная, агглютинат преимущественно из зерен кварца, реже других минера-
лов с секреционным цементом. Цемент у современных форм органический 
[26]. Устье обычно простое, расположено в открытом конце трубчатой или 
псевдотрубчатой камеры. У форм с дихотомически разветвленной второй 
камерой устье сложное, расположено в открытом конце трубчатых камер. 

Е.В. Полковникова
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С о с т а в. 4 семейства: Ammovolumminidae Chernykh, 1967; Ammovertellini-
dae Saidova, 1981; Ammodiscidae Reuss, 1862; Turritellellidae Saidova, 1981. 
В о з р а с т. Ранний кембрий – голоцен.

Семейство Ammovolumminidae Chernykh, 1967, emend. Polkovnikova, hic
(nom. transl. Pojarkov, 1979 [27. С. 63] ex Ammovolummininae Tschernich, 

1967 [28. С. 38]; nom. correct. Rauser 1993 [15. С. 47])
Ammovolummininae part.: Черных, 1967. С. 38; Loeblich, Tappan, 1984. 

P. 7; 1987. P. 46; Ammovolumminidae part.: Поярков, 1979. С. 63; nom. correct., 
Rauser, 1993. С. 47; Lituiforminoidinae part.: Саидова, 1981. С. 16 (subfam.: 
name not available, ICZN [24. C. 56. Ст. 13.1]. Для подсемейства типовым вы-
бран род Lituiforminoides Saidova, 1981 – типовой вид Trochammina lituifor-
mis Brady, 1879, являющийся типовым видом для рода Lituotuba Rhumbler, 
1895 [12. P. 69]. 

Д и а г н о з. Pаковины свободные. Изогнутые, скрученные или нави-
тые незавершенной спиралью, или с одним оборотом. Начальная камера 
иногда неясно отчлененная. Вторая камера трубчатая, короткая, с довольно 
быстрым расширением, изогнутая или скрученная. В ранней стадии роста 
навита незавершенной спиралью или с одним оборотом. По форме в виде 
короткого конуса (слабоизогнутые, сильноизогнутые) или булавовидные. 
Раковины различного очертания: короткоконусовидные (скрученные или 
изогнутые) с быстрым расширением второй короткой камеры, или вначале 
округлые, или короткокрючкообразно изогнутые, в поздней стадии прямо-
линейно удлиненные. Устье простое в открытом конце трубчатой камеры. 
Р о д о в о й  с о с т а в  и  р а с п р о с т р а н е н и е. 4 рода: Hyperbathoi-
des Ireland, 1966 (нижний – средний силур) [15]; Ammovolummina Chernykh, 
1967 (средний силур – нижний девон) [29]; Tubacera Chernykh, 1979 (ниж-
ний девон) [15]; Psammonyx Doderlein, 1892 (силур – голоцен) [11. С. 16; 15; 
22. Рис. 1]. З а м е ч а н и я. Описание семейства дано по Раузер-Черноусовой 
[15. С. 47] с уточнением автора, а дополнением явилось то, что к семейству Am-
movolumminidae отнесены роды, имеющие свободную раковину. В о з р а с т. 
Силур – ранний девон, голоцен.

Т и п о в о й  р о д: Ammovolummina Chernykh, 1967 [28. С. 39]. Т и п о в о й 
в и д: Ammovolummina saumensis Chernykh, 1967, нижний девон, восточный 
склон Урала, голотип [28; 15. Рис. 8, а, б].

Семейство Ammovertellinidae Saidova, 1981, emend. Polkovnikova, hic
Ammoverlellinidae part.: Саидова, 1981. С. 15; Ammovertellininae part.: Саи-

дова, 1981. С. 16; Loeblich, Tappan, 1987. P. 50; Раузер-Черноусова, 1993. С. 50; 
Kaminski, 2004. P. 245; Glomospirellinae part.: Ciarapica, Zaninetti, 1985. P. 307. 

Д и а г н о з. Раковины свободные, неправильно клубковидные или ком-
бинированные. Нарастание второй камеры происходит без определенного 
порядка, неправильно клубковидно, с сигмоидальной стадией, в нескольких 
направлениях, стрептоспирально или комбинированно. В поздней стадии ро-
ста часть раковины может быть выпрямленной или изогнутой неправильно 
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или зигзагообразно. По форме: мономорфные – в виде клубка неправильной 
формы, субсферические, овоидные, уплощенно-овоидные, угловато-овоидно-
уплощенные; гетероморфные – в ранней стадии в виде клубка неправильной 
формы, или дисковидные. В поздней стадии – в виде трубки, выпрямленные, 
прямолинейно удлиненные или изогнутые: S-образно, U-образно. По очерта-
нию угловато-округлые или угловато-овальные, или округлые, или овальные, 
или иррегулярно-U-образные. Устье простое в открытом конце псевдотрубча-
той или трубчатой камеры. Р о д о в о й  с о с т а в  и  р а с п р о с т р а н е н и е. 
5 родов: Glomospira Rzehak, 1885 (силур – голоцен) [15. С. 50]; Ammovertellina 
Suleimanov, 1959 (нижний карбон – голоцен) [29. С. 85]; Rectoglomospira Tri-
fonova, 1978 (триас) [29. С. 95]; Thalmannina Majzon, 1943 (верхний мел, Укра-
ина) [12; 22. Рис. 1]; Gandinella Ciarapica et Zaninetti, 1985 (триас) [30]. 

З а м е ч а н и я.  Х.М. Саидова [11] выделила семейство Ammovertellinidae 
на том основании, что «вторая камера в начале свернута стрептоспирально», и 
отнесла к подсемейству Ammovertellininae 4 рода (Ammovertellina, Glomospira, 
Glomospirella Plummer, 1945, Thalmannina) со свободной раковиной. Леблик и 
Таппан [12] добавили в состав подсемейства ещё 3 рода с кремнистой стенкой: 
Annectina Suleymanov, 1963; Pilamminella Salaj, 1978; Rectoglomospira. Род Pi-
lamminella (средний – верхний триас) [12] с известковой гранулярной стенкой 
без признаков агглютинированных частиц был удален из списка родов [29. 
P. 94]. Раузер-Черноусова [15], понизив ранг семейства до подсемейства, от-
носила к нему свободные и прикрепленные раковины с «клубкообразным» 
навиванием в ранней стадии роста, в поздней стадии часть раковины изогнута 
неправильно или зигзагообразно, с плотным прикасанием оборотов, и вклю-
чила в состав подсемейства 2 рода: Ammovertellina (свободные) и Ammover-
tella Cushman, 1928 (прикрепленные) = Ammodiscus (Psammophis) inversus 
Sсhellwien, 1898. Другие роды – Glomospira, Glomospirella – были отнесены к 
подсемейству Glomospirellinae Ciarapica, Zaninetti, 1985. 

Описание семейства уточнено автором, а дополнением явилось то, что 
автор статьи предлагает изменить объем семейства Ammovertellinidae [11], 
включив в него свободные раковины, неправильно клубковидные и (или) 
комбинированные, с раковиной в виде клубка неправильной формы – с не-
правильно клубковидным навиванием в ранней стадии роста, субсфериче-
ской, овоидной, уплощенно-овоидной формы, в поздней стадии роста – в 
виде трубки, выпрямленные, прямолинейно удлиненные или изогнутые, 
исключая из семейства раковины со спирально-плоскостным (стрептоспи-
ральным) навиванием только дисковидной формы. Раковины родов Glo-
mospirella, Annectina дисковидной формы автор включает в подсемейство 
Glomospirellinae семейства Ammodiscidae Reuss, 1862. По сравнению с клас-
сификацией Раузер-Черноусовой [15] автор исключает прикрепленные рако-
вины из семейства. Прикрепленные раковины рода Ammovertella предлага-
ется отнести к семейству Ammodiscellinidae Saidova, 1981 [22]. В о з р а с т. 
Силур – голоцен.

Е.В. Полковникова
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Т и п о в о й  р о д: Ammovertellina Suleimanov, 1959. Ammovertellina: 
Сулейманов, 1959. С. 19; Hemigordiellina: Marie, in Deleau and Marie, 1961. 
P. 76; типовой вид: Glomospira diversa Cushman et Waters, 1930. P. 42 [12. 
P. 50]. Т и п о в о й  в и д: Ammovertellina prima Suleymanov, 1959, палеоцен, 
Средняя Азия, Кызылкумы, голотип [31. C. 19–20. Рис. 1, а, б; 12. Pl. 39. 
Fig. 2, 3; 15. C. 51. Табл. IX. Фиг. 10]. В о з р а с т. Ранний карбон (ранний 
визейский век) – голоцен [12. P. 50; 29].

Р о д Glomospira Rzehak, 1885. Т и п о в о й  в и д (по автору рода): Tro-
chammina squamata Jones et Parker, 1860 var. gordialis Jones et Parker, 1860, 
современный, Индийский океан, голотип [Jones et Parker, 1860. P. 304]. 
Т и п о в о й  в и д (предлагается автором): Glomospira gordialis (Jones et Park-
er), 1860, современный, Атлантический океан [12. Pl. 38. Fig. 5–6; 15. С. 50. 
Табл. IX. Фиг. 6]. Glomospira: Rzehak, 1885. P. 126; Chushman, 1928. P. 102; 
Основы палеонтологии…, 1959. C. 180. non Рис. 93; Loeblich, Tappan, 1987. 
P. 50-51. Pl. 38. Fig. 5, 6; Раузер-Черноусова, 1993. C. 50. Табл. IX. Фиг. 6; 
Gordiammina: Rhumbler. 1895. P. 84: type species: obj. Schellwien, 1898. P. 265; 
Ammodiscus (Gordiammina): Schellwien, 1898. P. 265 (nom. transl.); Arglomo-
spirum: Rhumbler, 1913. P. 387 (err. emend). Синонимика рода дана по Леблик 
и Таппан [12. P. 50–51]. В и д о в о й  с о с т а в  и  р а с п р о с т р а н е н и е. 
3 вида: Glomospira perplexa Franke, 1936, cинемюр [32. Tабл. f-3. Фиг. 13]; Glomo-
spira ex gr. gordialis (Jones et Parker, 1860), верхний плинсбах – основание тоара, 
нижний байос – низы нижнего келловея [32. Tабл. f-3. Фиг. 14–16]; Glomospira 
oxfordiana Scharovskaja, 1966 (таблица, фиг. 1–3), верхний келловей – оксфорд 
Западной Сибири и севера Средней Сибири. С р а в н е н и е. Раковины Glomos-
pira с одним последним оборотом, расположенным в одной плоскости, сходны 
с раковинами Glomospirella. Отличаются характером навивания (рыхлым, не-
сколько свободным против плотного, правильного, последовательного), формой 
раковины (субсферической, овоидной, уплощенно-овоидной, угловато-овоидно-
уплощенной против дисковидной (плоской, слабо двояковыпуклой, слабо вы-
пукло-вогнутой), очертанием раковины (угловато-округлым против правильного 
округлого или овального). От рода Repmanina Suleymanov, 1966 отличаются ти-
пом навивания (неправильно клубковидным против спирально-винтового – во-
круг низкой вертикальной оси правильными последовательными оборотами, 
«как нитки на шпульке»), формой раковины (субсферической, овоидной, упло-
щенно-овоидной, угловато-овоидно-уплощенной против низкосубцилиндриче-
ской). В о з р а с т. Силур – голоцен.

Семейство Ammodiscidae Reuss, 1862, emend. Polkovnikova, hic
(nom. correct. Rhumbler, 1895 [2. P. 83] 

ex Ammodiscinea Reuss, 1862 [1. P. 365])
Ammodiscinea part.: Reuss, 1862. P. 365; Ammodiscidae part.: Rhumbler, 

1895. P. 83; Ammodiscida part.: Haeckel, 1894. P.185; Ammodisculinidae part.: 
Rhumbler, 1913. P. 339; Arammodisclidia part.: Rhumbler, 1913. P. 341; Ammo-
discidae part.: Даин, Основы палеонтологии…, 1959. С. 180–182; Герке, 1960; 
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Loeblich, Tappan, 1964. P. С210; Волошинова и др., 1970; Козырева, Форами-
ниферы верхнеюрских…, 1972. С. 30; Саидова, 1981. С. 16; Loeblich, Tappan, 
1984. P. 7; 1987. P. 46; Раузер-Черноусова, 1993. С. 49.

Д и а г н о з.  Раковины свободные. Спирально-плоскостные со стрепто-
спиральным или планиспиральным навиванием или (и) комбинированные. 
В поздней стадии роста часть второй камеры выпрямляется или в послед-
нем обороте разделяется на две с выпрямлением, или неправильно изогнута 
с неправильными изгибами по одной из поверхностей. Раковины эволют-
ные или полуэволютные. По форме обычно мономорфные – дисковидные 
или гетероморфные – в ранней стадии дисковидные, в поздней стадии – в 
виде трубки, выпрямленные или изогнутые. По очертанию обычно только 
округлые и овальные, реже – с выпрямленной прямолинейной или изогнутой 
конечной частью. Стенка раковины агглютинированная, агглютинат крем-
нистый, с секреционным цементом. Устье обычно простое, расположено в 
открытом конце трубчатой или псевдотрубчатой камеры. У форм с дихото-
мически разветвленной второй камерой устье сложное, расположено в от-
крытом конце трубчатых камер. С о с т а в.  2 подсемейства: Glomospirellinae 
Ciarapica, Zaninetti, 1985; Ammodiscinae Reuss, 1862. З а м е ч а н и я.  Основ-
ной критерий разделения на подсемейства – преобладающий тип навивания 
второй длинной камеры. Cтрептоспиральное навивание (определение дано 
автором статьи [22. С. 407]) для Glomospirellinae и планиспиральное – для 
раковин Ammodiscinae. В о з р а с т.  Ранний кембрий – голоцен [29].

Подсемейство Glomospirellinae Ciarapica, 
Zaninetti, 1985, emend. Polkovnikova, hic

Glomospirellinae part.: Ciarapica, Zaninetti, 1985. P. 307; Раузер-Черноусо-
ва, 1993. С. 50.

Д и а г н о з.  Раковины свободные, со спирально-плоскостным – стреп-
тоспиральным навиванием или комбинированные. На ранней стадии роста 
стрептоспирально навитые – с небольшим колебанием плоскостей навивания 
или отклонением от планиспирального навивания, или неправильно клубко-
видные, или вторая камера навита вокруг низкой вертикальной оси правиль-
ными последовательными оборотами, «как нитки на шпульке» (Glomospirel-
la), или правильно клубковидные (Annectina); в поздней стадии роста вторая 
камера изменяет свое навивание на планиспиральное (по крайней мере, в 
последнем обороте). Или комбинированные: в поздней стадии роста часть ра-
ковины выпрямляется или неправильно изгибается. Раковины эволютные 
или полуэволютные. По форме: мономорфные – дисковидные, слабо дво-
яковыпуклые, слабо выпукловогнутые; гетероморфные – в ранней стадии 
дисковидные, в поздней стадии – в виде трубки, выпрямленные или изо-
гнутые. По очертанию обычно только округлые или овальные, реже – с вы-
прямленной прямолинейной или изогнутой конечной частью. Р о д о в о й  
с о с т а в  и  р а с п р о с т р а н е н и е. 3 рода: Glomospirella Plummer, 1945 
(нижний кембрий – нижний неоген (миоцен) [22; 29. P. 90]; Agathamminoides 
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Vangerow, 1964 (карбон – пермь) [15. С. 50]; Annectina Suleymanov, 1963 
(берриас – голоцен) [22. Рис. 1; 29. P. 86]. З а м е ч а н и я.  Первоначально 
авторы выделили подсемейство Glomospirellinae [30. P. 307], указав лишь, 
что подсемейство «объединяет Ammodiscidae, навитые в клубке». Раузер-
Черноусова [15] переописала подсемейство и отнесла к нему раковины 
«свободные, эволютные полностью или частично, клубкообразно плотно 
навитые или в комбинации со спирально-плоскостным навиванием, реже – 
часть второй камеры выпрямленная или неправильно изогнутая; агглютинат 
обычно тонкозернистый» и включила в это подсемейство 3 рода: Glomospi-
ra, Agathamminoides, Glomospirella. Автор статьи по-прежнему придержива-
ется диагноза подсемейства Раузер-Черноусовой 1993 г. [15], существенно 
его уточнив и расширив объем, а дополнением автора явилось исключение 
из подсемейства раковин с преобладающим неправильно клубковидным на-
виванием. Неправильно клубковидные раковины рода Glomospira отнесены 
к семейству Ammovertellinidae. В о з р а с т.  Ранний кембрий – голоцен.

Т и п о в о й  р о д: Glomospirella Plummer, 1945. Glomospirella: Plummer, 
1945. P. 233; Loeblich, Tappan, 1987. P. 51. Pl. 38. Fig. 1–2; Раузер-Черноусо-
ва, 1993. C. 50. Табл. IX. Fig. 8; non Glomospirella: Рейтлингер, 1950. C. 27; 
Mjatliukaeina: Сулейманов, 1969. P. 51; Ammodiscus gaultinus: Berthelin, 1880. 
P. 19; Glomospirella (Usbekistania) part.: Сулейманов, I960. C. 18. Рис. 1. 
Фиг. 1, 2; Usbekistania part.: Loeblich, Тарраn, 1987. P. 52. Pl. 39. Fig. 18, 19. 
Т и п о в о й  в и д: Glomospira umbilicata Cushman, Waters, 1927, средний 
карбон, США [12. Pl. 38. Fig. 12; 15. С. 50. Табл. IX. Fig. 8]. В и д о в о й 
с о с т а в  и  р а с п р о с т р а н е н и е. 3 вида: Glomospirella semiaffixa Scha-
rovskaja, 1966 (таблица, фиг. 4–6), верхний келловей – оксфорд; Glomospirel-
la galinae Scharovskaja, 1966 (таблица, фиг. 7–8) [33. Табл. I. Фиг. 10–11], кел-
ловей – оксфорд; Glomospirella otorica Romanova, 1972 (таблица, фиг. 9–10) 
[33. Табл. I. Фиг. 14, 15], верхи верхнего оксфорда – кимеридж Западной 
Сибири. З а м е ч а н и я. С. Кульвер в 1991 г. публикует данные о первом 
появлении аммодисцид в отложениях нижнего кембрия Западной Африки и 
приводит изображение экземпляра, по его мнению, принадлежащего роду 
Glomospira [34. P. 691. Fig. 1 (С)]. Автор статьи считает, что этот экземпляр 
имеет спирально-плоскостное (стрептоспиральное) навивание, дисковид-
ную форму и характерное для рода устье – в открытом конце псевдотрубча-
той камеры, всё это диагностические признаки рода Glomospirella. Поэтому 
временем первого появления представителей рода Glomospirella следует считать 
ранний кембрий. В о з р а с т. Ранний кембрий – ранний неоген (миоцен) [15. 
C. 50; 29. P. 90].

Подсемейство Ammodiscinae Reuss, 1862
(nom. transl. Rhumbler, 1904 [35. P. 275] 
ex Ammodiscinea Reuss, 1862 [1. P. 365])

Ammodiscinae part.: Rhumbler, 1904. P. 275; Саидова, 1981. С. 16; Loeblich, 
Tappan, 1987. P. 47; Раузер-Черноусова, 1993. С. 49; Kaminski, 2004. P. 245.
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Д и а г н о з.  Раковины свободные, со спирально-плоскостным – плани-
спиральным навиванием (Ammodiscus Reuss, 1862; Spirosolenites Glaessner, 
1979) или комбинированные. В поздней стадии роста часть второй камеры 
выпрямляется (Rectoammodiscus Reitlinger, 1993) или в последнем обороте 
разделяется на две с выпрямлением (Bifurcammina Ireland, 1939); или не-
правильно изогнута с неправильными изгибами по одной из поверхностей 
(Hemidiscus Schellwien, 1898). По форме обычно мономорфные – дисковид-
ные или гетероморфные – в ранней стадии дисковидные, в поздней стадии – 
в виде трубки, выпрямленные или изогнутые. По очертанию обычно только 
округлые или овальные, реже – с выпрямленной прямолинейной или изогну-
той конечной частью. Устье обычно простое, расположено в открытом конце 
трубчатой или псевдотрубчатой камеры. У форм с раздвоенной второй камерой 
(Bifurcammina) устье сложное, расположено в открытом конце двух трубчатых 
камер. Р о д о в о й  с о с т а в  и  р а с п р о с т р а н е н и е. 5 родов: Ammo-
discus Reuss, 1862 (нижний кембрий – голоцен) [29. P. 85]; Rectoammodis-
cus Reitlinger, 1993 (силур – карбон) [15. С. 49]; Bifurcammina Ireland, 1939 
(силур – верхняя пермь) [15. С. 50]; Hemidiscus Schellwien, 1898 (карбон – 
пермь, мезозой) [15. С. 50]; Spirosolenites Glaessner, 1979 (нижний кембрий) 
[12. P. 49; 22. Рис. 1]. В о з р а с т. Ранний кембрий – голоцен.

Т и п о в о й  р о д: Ammodiscus Reuss, 1862. Ammodiscus: Reuss, 1862. 
P. 365; Bornemann 1874. P. 724; Rhumbler, 1895. P. 83; Loeblich, Тарраn. 1954. 
P. 308; Pokorny, 1958. P. 175; Даин, Основы палеонтологии…, 1959. C. 178–
181; Герке, 1960. C. 7; Герке, 1961. C. 121; Loeblich, Тарраn, 1964. P. С. 210; 
Волошинова и др., 1970. C. 49; Козырева, Фораминиферы верхнеюрских…, 
1972. C. 34–35; Loeblich, Tappan, 1987. P. 47–48; Раузер-Черноусова, 1993. 
C. 49; Involutina (part.): Теrquеm, 1862. P. 450; Arammodiscum: Rhumbler, 
1913. P. 387 (err. emend.); Grzybowskiella: Mjatliuk, 1970. P. 70; типовой вид: 
Cornuspira angusta Friedberg, 1901. P. 637. Т и п о в о й  в и д: Ammodiscus 
infimus Bornemann, 1874 [Bornemann, 1874. P. 725] (= Involutina silicea Terquem, 
1862) нижняя юра Франции, лектотип [12. Pl. 36. Fig. 1–2; 15. Табл. IX. Рис. 2]. 
В о з р а с т. Ранний кембрий – голоцен [29. P. 85]. В и д о в о й  с о с т а в  и 
р а с п р о с т р а н е н и е. 10 видов: Ammodiscus siliceus (Terquem, 1862), вер-
хи нижнего – низы верхнего плинсбаха [32]; Ammodiscus glumaceus Gerke 
et Sossipatrova, 1961, низы нижнего тоара – верхи нижнего аалена [32]; Am-
modiscus arangastachiensis Nikitenko, 1991, низы нижнего байоса – нижний 
оксфорд [32]; Ammodiscus uglicus Ehremeeva 1972 – 2 подвида Ammodiscus 
uglicus Ehremeeva, 1972 subsp. uglicus Ehremeeva, 1972 (таблица, фиг. 11), 
верхи верхнего бата – келловей [32]; Ammodiscus uglicus Ehremeeva, 1972 
subsp. ehremeevae Dain, 1972 (таблица, фиг. 12–14) [33. Табл. I. Фиг. 1–3], ок-
сфорд; Ammodiscus aff. southeyensis Wall, 1960 (таблица, фиг. 15–16), нижний 
оксфорд; Ammodiscus thomsi Chamney, 1971 (таблица, фиг. 17), оксфорд – ки-
меридж [32. С. 240]; Ammodiscus cheradospirus Loeblich et Tappan, 1950 (та-
блица, фиг. 18–19), верхи верхнего келловея – верхний оксфорд; Ammodiscus 
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zaspelovae Kosyreva, 1972, волжский ярус [7]; Ammodiscus veteranus Kosyreva, 
1972 (таблица, фиг. 20), верхи средневолжского подъяруса – низы нижнего 
берриаса Западной Сибири [32].

Семейство Turritellellidae Saidova, 1981, emend. Polkovnikova, hic 
Turritellellidae: Саидова, 1981. С. 16; Usbekistaniidae part.: Вялов, 1968. С. 5.
Д и а г н о з. Раковины свободные, спирально-конические или комбини-

рованные. Трохоспиральные (трохоидные) – вторая камера в ранней стадии 
роста навита вокруг вертикальной оси разной высоты (от низкой до высо-
кой) или комбинированно – в ранней стадии трохоидно, в поздней стадии – 
в одной плоскости. Спирально-винтовые – вторая камера в ранней стадии 
роста навита вокруг низкой вертикальной оси правильными последователь-
ными оборотами, «как нитки на шпульке», или комбинированно. В поздней 
стадии роста часть второй камеры может быть навита в одной плоскости 
(1–2 оборота). По форме субтреугольные, низкосубцилиндрические, удлиненно-
субцилиндрические. По очертанию округлые, овальные или удлиненно-оваль-
ные. С о с т а в.  2 подсемейства: Turritellellinae Saidova, 1981; Usbekistaniinae 
Vyalov, 1968.

З а м е ч а н и я.  Спирально-конические (трохоспиральные (трохоид-
ные) и спирально-винтовые) раковины объединяет семейство Turritellelli-
dae. Описание семейства уточнено автором, а дополнением явилось то, что 
к семейству Turritellellidae отнесены роды, имеющие только свободную ра-
ковину (против свободных и прикрепленных у автора семейства), и то, что 
семейство было разделено на два подсемейства. Выделение подсемейств 
основывается на типе навивания второй псевдотрубчатой или трубчатой ка-
меры. Раковины в ранней стадии роста, навитые трохоспирально, по форме 
субтреугольные или удлиненно-субцилиндрические, объединяет подсемей-
ство Turritellellinae. Раковины, навитые вокруг низкой вертикальной оси 
правильными последовательными оборотами, «как нитки на шпульке», по 
форме низкосубцилиндрические, объединяет подсемейство Usbekistaniinae. 
В о з р а с т. Ранний кембрий – голоцен [29].

Подсемейство Turritellellinae Saidova, 1981, emend. Polkovnikova, hic 
Turritellellinae: Саидова, 1981. С. 16; Раузер-Черноусова, 1993. С. 51; Us-

bekistaniidae part.: Вялов, 1968. С. 5; Usbekistaniinae part.: Loeblich, Тарраn, 
1982. P. 26; 1987. P. 51; Kaminski, 2004. P. 245. 

Д и а г н о з. Раковины свободные, спирально-конические, трохоспираль-
ные (трохоидные) или спирально-винтовые, все полностью или только в 
начальной части, или комбинированные. Вторая камера навита вокруг вер-
тикальной оси разной высоты (от низкой до высокой) в плотную высокую 
винтовую спираль с небольшим углом расширения (Turritellella Rhumbler, 
1904) или в низкую трохоидную спираль с большим расширением (Areno-
turrispirilina Tairov, 1956). Или в ранней стадии роста навиты трохоидно, 
в поздней стадии – в одной плоскости (Ammodiscoides Chushman, 1909). 
По форме субтреугольные, удлиненно-субцилиндрические. По очертанию 
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округлые, овальные или удлиненно-овальные. Р о д о в о й  с о с т а в  и 
р а с п р о с т р а н е н и е. 3 рода: Turritellella Rhumbler, 1904 (нижний кем-
брий – голоцен) [29. P. 99]; Ammodiscoides Chushman, 1909 (средний карбон 
(московский) – голоцен) [36. P. 16; 29. P. 85]; Arenoturrispirilina Tairov, 1956 
(келловей – голоцен) [22. Рис. 1; 36. P. 17]. З а м е ч а н и я.  Описание под-
семейства уточнено автором, а дополнением явилось то, что к подсемейству 
Turritellellinae отнесены роды, имеющие только свободную раковину (про-
тив свободных и прикрепленных у автора подсемейства). В о з р а с т.  Ран-
ний кембрий – голоцен [34; 29. P. 99].

Т и п о в о й  р о д: Turritellella Rhumbler, 1904. Turritellella: Rhumbler, 1904, 
S. 283 (nom. subst. pro Turritellopsis Rhumbler, 1895); Даин, Основы палеонто-
логии…, 1959. С. 181; Loeblich, Тарраn, 1987. P. 52; Turritellopsis: Rhumbler, 
1904. P. 289 (nom. correct. pro Turritellopsis Rhumbler, 1895) (non Turriiellop-
sis Sars, 1878); Turitellopsis: Rhumbler 1895. P. 84 (nom. imperf.); Arturritellum: 
Rhumbler, 1913. P. 387 (err. emend.). Синонимика рода дана по Леблик и Тап-
пан [12. P. 52]. Т и п о в о й  в и д: Trochammina shoneana Siddal, 1878, совре-
менные, северная Атлантика, голотип [Siddal, 1878. P. 46; 12. Pl. 39. Fig. 22, 23; 
15. Табл. IX. Фиг. 11]. В о з р а с т. Ранний кембрий – голоцен [34; 29. P. 99]. 
В и д о в о й  с о с т а в  и  р а с п р о с т р а н е н и е. 4 вида: Turritellella gif-
fordi Hedinger, 1993 [37], верхняя часть нижнего кимериджа Канады, f-слои с 
Haplophragmoides (?) canuiformis JF39 в интерпретации Б.Л. Никитенко [32. 
С. 390–391]; Turritellella parva Hedinger, 1993, там же [37]; Turritellella volubi-
lis Gerke et Sossipatrova, 1961, верхний синемюр – верхний плинсбах Западной 
Сибири [32. Tабл. f-4. Фиг. 8, 10]. 

Подсемейство Usbekistaniinae Vyalov, 1968, emend. Polkovnikova, hic
(nom. transl. Loeblich, Тарраn, 1982 ex Usbekistaniidae Vyalov, 1968)

Usbekistaniidae part.: Вялов, 1968. С. 5; Turritellellinae part.: Саидова, 
1981. С. 16; Раузер-Черноусова. 1993. С. 51; Usbekistaniinae part.: Loeblich, 
Тарраn, 1982. P. 26; 1987. P. 51; Kaminski, 2004. P. 245. 

Д и а г н о з. Раковины свободные, спирально-конические, спирально-вин-
товые. Вторая камера навита вокруг низкой вертикальной оси правильными 
последовательными оборотами, «как нитки на шпульке», или комбиниро-
ванно. В поздней стадии роста часть второй камеры навита вокруг оси, рас-
положенной под некоторым углом к начальной части раковины, в одной пло-
скости (0,5–2 оборота). По форме низкосубцилиндрические. По очертанию 
округлые или овальные. Р о д о в о й  с о с т а в  и  р а с п р о с т р а н е н и е. 
2 рода: Usbekistania Suleymanov, 1960 (силур? – голоцен) [12. P. 52]; Rep-
manina Suleymanov, 1966 (юра – голоцен) [12. P. 52; 22. Рис. 1; 36. P. 29]. 
З а м е ч а н и я. Раковины, свободные, навитые вокруг низкой вертикальной 
оси правильными последовательными оборотами, «как нитки на шпульке», 
по форме низкосубцилиндрические, объединяет подсемейство Usbekistan-
iinae. Описание подсемейства уточнено автором, а дополнением явилось 
предложение принять новый типовой вид рода Usbekistania [38. C. 18. Рис. 1. 
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Фиг. 4], исключить из рода и подсемейства раковины дисковидной формы [38. 
C. 18. Рис. 1. Фиг. 1–3] и отнести эти формы к роду Glomospirella и подсемей-
ству Glomospirellinae. В о з р а с т. Силур? – голоцен [12. P. 51; 15; 29].

Т и п о в о й  р о д: Usbekistania Suleymanov, 1960. Glomospirella (Us-
bekistania) part.: Сулейманов, 1960. C. 18. Рис. 1, Фиг. 4; Usbekistania part.: 
Loeblich, Tappan, 1964. P. C212 (nom. transl.); 1987. P. 52. Pl. 39. Fig. 20; Dis-
cospirella: Fuchs, 1967. P. 260; type species: Discospirella obscura Fuchs, 1967. 
Т и п о в о й  в и д (по автору рода): Glomospirella (Usbekistania) mubareken-
sis Suleymanov, 1960, голотип: ВНИГРИ, № 517-60, Узбекистан, Бухарский 
вал, станция Мубарек, скв. 3, глубина 250–260 м, палеоцен [38. C. 18. Pис. 
1. Фиг. 1; 12. Pl. 39. Fig. 18]. Т и п о в о й  в и д (предлагается автором): Glo-
mospirella (Usbekistania) mubarekensis Suleymanov, 1960 subsp.: ВНИГРИ, 
№ 517-56, Узбекистан, низовье р. Аму-Дарьи, киш. Кара-Узяк, верхний эо-
цен [38. C. 18. Pис. 1. Фиг. 4; 12. Pl. 39. Fig. 20]. С р а в н е н и е. Род Usbe-
kistania от рода Glomospirella отличается формой раковины (низкосубцилин-
дрической против дисковидной). В о з р а с т. Силур? – голоцен [12. P. 52].

Р о д Repmanina Suleymanov, 1966. Repmanina: Сулейманов: Арапова, 
Сулейманов, I966. C. 122; Loeblich, Тарраn, 1987. P. 52. Pl. 39. Fig. 24–26. 
Т и п о в о й  в и д: Trochammina squamata Jones et Parker, 1860 var. charoides 
Jones et Parker, 1860, современный, Тихий океан [Jones et Parker, 1860. P. 304; 
39. C. 122]. В и д о в о й  с о с т а в  и  р а с п р о с т р а н е н и е. Repmanina sp. 
indet. [ранее Turritellella volubilis [32. Tабл. f-4. Фиг. 9], нижняя юра, верхний 
синемюр – верхний плинсбах Западной Сибири. С р а в н е н и е.  От рода 
Glomospira отличается типом навивания (спирально-винтовым – вокруг низ-
кой вертикальной оси правильными последовательными оборотами, «как 
нитки на шпульке», против неправильно клубковидного), формой раковины 
(низкосубцилиндрической против субсферической, овоидной, уплощенно-
овоидной, угловато-овоидно-уплощенной). От рода Usbekistania отличается 
отсутствием оборотов в поздней стадии роста, расположенных в одной пло-
скости. В о з р а с т.  Юра – голоцен [39; 12; 36. P. 29].

Incertae sedis
Р о д Dolgenia Kemper, 1995 [40. P. 77–78. Taf. 2. Fig. 3, 8-10; Taf. 3. Fig. 1]. 

Т и п о в о й в и д: Dolgenia convoluta Kemper, 1995, Т 527/5 BGR – Ганновер, 
скв. Долген IV/1, 94,5 м, нижний мел, низы среднего апта, Германия, голо-
тип [40. Taf. 2. Fig. 3]. 

Д и а г н о з.  «Вид и род Tolypammininae, навивание которого перво-
начально вполне правильное и подобно Ammodiscus образует спираль, но 
затем становится нерегулярным и приподнимается. Стенка умеренно тон-
коагглютинированная» [40. P. 77]. З а м е ч а н и я.  На экземплярах, при-
веденных Е. Кемпер [40. Taf. 2. Fig. 3, 8–10; Taf. 3. Fig. 1], для рода и вида 
нет следов прикрепления, поэтому непонятно отнесение их к подсемейству 
Tolypammininae. В ранней стадии роста можно наблюдать как планиспи-
ральное, так и стрептоспиральное навивание; в поздней стадии часть труб-
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чатой камеры отходит от ранней части раковины, выпрямляется или изги-
бается. Устье округлое в конце трубчатой камеры. В и д о в о й  с о с т а в  и 
р а с п р о с т р а н е н и е. 1 вид: Dolgenia [ранее Lituotuba] igarkaensis (Bu-
lynnikova, 1990), верхняя часть верхнего келловея – низы нижнего оксфорда 
Западной Сибири [13. C. 25–26. Табл. 3. Фиг. 9]. 

Таким образом, в классе фораминифер подкласса Textulariata отряда 
Ammodiscida надсемейство Ammodiscoidea объединяет фораминиферы со 
свободными раковинами в составе четырех семейств: Ammovolumminidae 
(изогнутые, скрученные или навитые незавершенной спиралью, или с од-
ним оборотом; коротко-конусовидной (слабоизогнутые, сильноизогнутые) 
или булавовидной формы); Ammovertellinidae (неправильно клубковидные 
или комбинированные; мономорфные – в виде клубка неправильной формы, 
субсферические, овоидные, уплощенно-овоидные, угловато-овоидно-упло-
щенные; гетероморфные – в ранней стадии роста в виде клубка неправиль-
ной формы или дисковидные, в поздней стадии – в виде трубки, выпрям-
ленные, прямолинейно-удлиненные или изогнутые: S-образно, U-образно); 
Ammodiscidae (спирально-плоскостные или комбинированные; обычно 
мономорфные – дисковидной формы или гетероморфные – в ранней стадии 
роста дисковидные, в поздней стадии – в виде трубки, выпрямленные или 
изогнутые); Turritellellidae (спирально-конические; субтреугольной, низко-
субцилиндрической, удлиненно-субцилиндрической формы). В семействе 
Ammodiscidae выделяют два подсемейства – Glomospirellinae (со стреп-
тоспиральным навиванием (определение уточнено автором [22]); обычно 
мономорфные – дисковидные, слабо двояковыпуклые, слабо выпукловог-
нутые) и Ammodiscinae (с планиспиральным навиванием или комбинирован-
ные; обычно мономорфные – дисковидные или гетероморфные – в ранней 
стадии роста дисковидные, в поздней стадии – в виде трубки, выпрямлен-
ные или изогнутые). В семействе Turritellellidae выделяются два подсемей-
ства – Turritellellinae (трохоспиральные (трохоидные) или спирально-винто-
вые, все полностью или только в начальной части, или комбинированные; 
субтреугольной, удлиненно-субцилиндрической формы) и Usbekistaniinae 
(спирально-винтовые, вторая камера навита вокруг низкой вертикальной оси 
правильными последовательными оборотами, «как нитки на шпульке», или 
комбинированно; низкосубцилиндрической формы).

Заключение

Несмотря на существующие разногласия в определении ранга форами-
нифер, микропалеонтологи и протозоологи придают важнейшее значение в 
классификации и выделении таксонов фораминифер морфологии раковины. 
Микропалеонтологи придают фораминиферам ранг класса, но при этом со-
став надсемейств, семейств, подсемейств отряда Ammodiscida и их систе-
матическое положение неоднозначны. Автор в качестве главнейшего при-
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знака в выделении отряда Ammodiscida принимает агглютинированный тип 
стенки кремнистого состава и спиральный характер строения двухкамерной 
раковины со второй псевдотрубчатой или (и) трубчатой неподразделенной 
камерой. Для выделения надсемейства Ammodiscoidea основным признаком 
является свободный характер раковины, выразившийся в отсутствии на ра-
ковине следов прикрепления, принимается во внимание, и ряд диагностиче-
ских признаков (тип строения = тип навивания, форма). Тип строения рако-
вины, обусловленный основным типом навивания второй камеры, является 
основным морфологическим критерием для выделения семейств, а его раз-
новидности позволяют провести разделение (если это возможно) на под-
семейства. Определено таксономическое положение родов и распростра-
ненных в юрских отложениях Западной Сибири стратиграфически важных 
видов надсемейства Ammodiscoidea, с учетом собственных и литературных 
данных установлено их стратиграфическое распространение. 
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The classification of foraminifera from the superfamily Ammodiscoidea

The aim of the present paper was to define and determine the taxonomic position 
of foraminiferal genera and species of the superfamily Ammodiscoidea, which are 
widely distributed and stratigraphically important for the Jurassic deposits of Western 
Siberia. Moreover, the micropaleontologists’ insight was taken into account as to the 
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foraminiferal rank as a class and the group of bicamerate foraminifera with coiled 
structure, having the second pseudo-tubular or/and tubular indivisible chamber and 
agglutinated siliceous wall like the order Ammodiscida. 

The collections of foraminiferal tests served as the material along with the results 
of investigation of borehole sections of Western Siberia which we obtained during the 
scientific exploration. The main feature for isolating the superfamily Ammodiscoidea 
was a free character of the test manifesting itself in the absence of attachment scars as 
well as a number of diagnostic signs (a construction type = type of coiling, a form). 
The test structure depending on the main type of coiling in the second chamber is 
the principal morphologic criterion for establishing families and its varieties permit 
dividing (if possible) into subfamilies. 

We established that the superfamily Ammodiscoidea comprised four families: 
Ammovolumminidae Chernykh, 1967, emend. Polkovnikova, hic (curved or coiling, 
coiled with the incomplete spiral, or with one whorl); Ammovertellinidae Saidova, 
1981, emend. Polkovnikova, hic (irregular coiled or combined); Ammodiscidae 
Reuss, 1862 (planispiral or combined); Turritellellidae Saidova, 1981, emend. 
Polkovnikova, hic (conical coiled). In the family Ammodiscidae, we distinguished two 
subfamilies: Glomospirellinae Ciarapica et Zaninetti, 1985, emend. Polkovnikova, hic 
(with streptospiral coiling) and Ammodiscinae Reuss, 1862 (with planispiral coiling 
or combined). We proposed that the family Turritellellidae contain two subfamilies: 
Turritellellinae Saidova, 1981, emend. Polkovnikova, hic (trochospiral (trochiform), 
as a whole or only in the initial part, or combined) and Usbekistaniinae Vyalov, 
1968, emend. Polkovnikova, hic (trochospiral, the second chamber is coiled around 
the low vertical axis with regular consecutive turns “like the yarn on the bobbin” or 
combined). The synonyms and re-description of the previously established families and 
subfamilies are reported in this work. We refined the taxonomic positions of genera and 
stratigraphically important species occurring in the Jurassic deposits of Western Siberia. 
The images of the studied genera and species of the superfamily Ammodiscoidea are 
presented as photos in the Plate). 
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Вариабельность накопления S-антигена 
вируса гепатита B в корнеплодах и листьях 

индивидуальных трансгенных растений моркови
Работа выполнена при поддержке бюджетного проекта ИЦиГ СО РАН 

VI.62.1.5. «Разработка и совершенствование генетических конструкций 
для оптимизации экспрессии целевых генов и синтеза рекомбинантных 
белков медицинского назначения у трансгенных растений и животных».

Исследовано накопление поверхностного вирионного белка HBsAg вируса 
гепатита B человека в корнеплодах и листьях индивидуальных трансгенных растений 
моркови. В геном растений моркови был перенесен ген, кодирующий один из белков 
вирусной оболочки, а именно короткий S-антиген под управлением 35S промотора 
вируса мозаики цветной капусты Cauliflower mosaic virus (CaMV). Изучено 
соотношение количества HBsAg в листьях и корнеплодах у каждого индивидуального 
растения. Установлено, что среди изученных растений моркови только у двух 
соотношение между накоплением HBsAg в листьях и корнеплодах было близко к 
равнозначному. У других растений количество HBsAg в листьях преобладало над 
количеством в корнеплодах (восемь растений) или количество HBsAg в корнеплодах 
преобладало над количеством в листьях (три растения). Обсуждаются возможные 
причины отсутствия прямой корреляции между уровнем накопления HBsAg в тканях 
корнеплодов и листьев исследуемых трансгенных растений моркови.

Ключевые слова: Daucus carota; HBsAg; агробактериальная трансформация; 
CaMV35S-промотор; вариабельность накопления антигена. 

Введение

Для вакцинации против вирусного гепатита В человека используется по-
верхностный рекомбинантный антиген HBsAg, синтезируемый клетками 
дрожжей (Saccharomyces cerevisiae и Pichia pastoris). Несмотря на антигенную 
и иммунологическую эквивалентность белков (рекомбинантного и белка, вы-
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деленного из сыворотки носителей вируса гепатита В), вакцина, полученная в 
дрожжевой системе экспрессии, не лишена недостатков и требует ее дальней-
шего улучшения. HBsAg входит в состав белков оболочки вирусной частицы, 
его образование кодируется геном env. С нуклеотидной последовательности 
этого гена за счет особенностей организации рамки считывания синтезируется 
три белка, являющихся компонентами белковой оболочки вируса: короткий (S, 
или HBsAg), средний (M, или preS2-HBsAg) и большой (L, или preS1-preS2-
HBsAg). Все три белка, входящие в состав вирусной оболочки, обладают им-
муногенными свойствами и используются при разработке рекомбинантных 
вакцин. Использование для иммунизации двух или всех трех поверхностных 
антигенов одновременно приводит к повышению иммуногенности вакцинного 
препарата [1, 2]. S-, M- и L-антигены обычно производятся в системах экспрес-
сии на основе дрожжей [3] или клеток млекопитающих [2, 4].

Тревожная ситуация, сложившаяся в связи с распространением вируса ге-
патита В не только в нашей стране, но и в мире, вызванная многими причина-
ми, в том числе и проблемами в области профилактики, стимулировала иссле-
дования по созданию недорогих широко доступных и эффективных вакцин.

В настоящее время генетически модифицированные растения рассматри-
ваются как перспективная альтернативная экспрессионная платформа для по-
лучения рекомбинантных белков медицинского назначения, в том числе и для 
получения вакцинных белков, в частности рекомбинантных антигенов вируса 
гепатита В. Первым антигеном, полученным в растительной системе экспрес-
сии для вакцинации человека в виде инъекций, а также для пероральной им-
мунизации, был S-антиген вируса гепатита В [5–7]. Для увеличения выхода 
рекомбинантного белка в стабильной системе экспрессии, т.е. при интеграции 
чужеродного гена в ядерный или хлоропластный геномы растения, исследо-
вателями использовались как активные промоторы, так и различные генети-
ческие элементы, усиливающие экспрессию целевого гена. Положительный 
эффект в усилении экспрессии S-HBsAg в растительных клетках был связан 
с общим типом метаболизма клеток [8]. Например, относительно высокое 
содержание S-HBsAg-иммуногена наблюдалось в суспензионных культурах 
клеток, в которых антиген секретировался в среду для культивирования [9].

Хорошо охарактеризованный конститутивный промотор вируса мозаики 
цветной капусты (CaMV), обеспечивающий транскрипцию молекулы 35S 
РНК CaMV и называемый соответственно P35S [10], широко используется 
в экспериментах по созданию трансгенных растений. CaMV35S-промотор 
обеспечивает достаточно высокий уровень экспрессии трансгена у двудоль-
ных растений и несколько менее эффективен у однодольных [11, 12]. По 
данным некоторых исследователей, эффективность промотора CaMV35S в 
обеспечении высокого уровня экспрессии трансгена не всегда одинакова во 
всех клетках и тканях трансгенного растения [13, 14].

Известно, что при агробактериальной трансформации растений инте-
грация целевых генов в составе генетической конструкции происходит слу-
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чайным образом в различные участки разных хромосом, поэтому каждое 
трансгенное растение индивидуально по месту встройки и числу встроен-
ных копий трансгена [15]. Установлено, что уровень экспрессии трансгена, 
находящегося под контролем CaMV35S, может значительно варьировать у 
разных трансгенных растений, полученных в одном эксперименте. Таким 
образом, уровень экспрессии трансгена часто зависит от его положения в 
растительном геноме (близость или удаленность от сильных промоторов, 
усилителей или глушителей транскрипции и т.п.), метилирования ДНК и 
модификации гистонов в области промотора [14, 16–19].

С развитием методов геномного и транскриптомного анализов эксперимен-
тально было установлено, что экспрессия большого числа генов в разных ор-
ганах (например, в листьях и корнях) одного и того же растения, как правило, 
существенно различается [20–22]. Полученные данные о различиях в накопле-
нии транскриптов одних и тех же генов, экспрессирующихся в разных тканях 
растения, наводят на мысль о различиях в уровне накопления рекомбинантных 
белков в разных органах и тканях среди индивидуальных трансгенных растений. 
Однако данные о том, как индивидуальные трансгенные растения различаются 
по относительному уровню синтеза рекомбинантного белка в разных органах 
и тканях растения, в имеющейся доступной литературе весьма малочисленны.

В связи с этим целью данного исследования послужил сравнительный 
анализ накопления HBsAg-антигена в различных органах – корнеплодах и 
листьях индивидуальных трансгенных растений моркови, несущих ген, ко-
дирующий S-белок, под контролем промотора CaMV35S.

Материалы и методики исследования

В качестве бинарного вектора для трансформации растений использо-
вали плазмиду pBINPLUS/ARS (рис. 1, а), любезно предоставленную Dr. 
R.W. Hammond (USDA, USA). По сайтам эндонуклеаз рестрикции HindIII-
Acc65I в состав pBINPLUS/ARS встраивали кодирующую последователь-
ность HBsAg (GenBank V00867.1), находящуюся под контролем промотора 
CaMV35S (435 п.н.) и ограниченную с 3’-конца последовательностью сиг-
нала полиаденилирования мРНК CaMV (polyA, 202 п.н.) (рис. 1, b) [23].

Трансформацию клеток моркови (Daucus carota L.) проводили методом 
агробактериального переноса. В качестве эксплантов использовали эмбрио-
генный каллус, индуцированный из зрелых зародышей моркови сорта Нант-
ская 4. Ночную культуру Agrobacterium tumefaciens, плотностью 1 о.е. при 
600 нм, предварительно разбавляли средой MS в соотношении 1:3. После 
ко-культивирования с агробактерией в течение 3 сут в темноте и при темпе-
ратуре 22°С экспланты переносили на среду MS с добавлением 0,2 мг/л ки-
нетина и 0,2 мг/л 2,4-Д, содержащую 500 мг/л цефотаксима для подавления 
роста агробактерии и 100 мг/л канамицина в качестве селективного агента. 
Пассирование каллусов на свежую среду аналогичного состава проводили 
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каждые 3–4 нед до начала эмбриогенеза. Хорошо сформировавшиеся эмбри-
оиды с развивающейся первой листовой пластинкой переносили на безгор-
мональную среду MS с канамицином (100 мг/л) и цефотаксимом (500 мг/л) для 
развития трансгенных растений-регенерантов. Растения с хорошо развитой 
корневой системой и розеткой листьев выращивали в условиях теплицы 
на гидропонной культуре при освещенности 20 тыс. лк, световом периоде 
18/6 часов и суточных колебаниях температуры 18–25°С [24]. 

Геномную ДНК растений выделяли по стандартной методике [25]. Наличие 
перенесенного гена в геномной ДНК растений моркови подтверждали ПЦР с 
использованием пары праймеров (см. рис. 1, b, указано стрелками): S1 5`CCG-
CAAATCACCAGTCTCT3` и S2 5`GGGTAACGCCAGGGTTTT3`. ПЦР прово-
дили в 10 мкл буфера, содержащего 67 мМ трис-HCL (pH 8,9), 16 мМ (NH4)2SO4, 
1,5 мМ MgCl2, 0,01% Tween 20, 10 мМ β-меркаптоэтанола, 200 мкМ dNTP, 10 пМ 
праймеров, 1 ед. акт. Taq-ДНК-полимеразы («Биосан», г. Новосибирск) с исполь-
зованием амплификатора «Терцик» («ДНК-Технология», Россия) по следующей 
программе: первый цикл: 95°С – 3 мин; пять циклов 95°С – 10 с, 63°С – 10 с, 
72°С – 18 с; двадцать восемь циклов 95°С –10 с, 62°С – 10 с, 72°С – 18 с. Электро-
форез проводили в 1,5% агарозном геле в 1хTAE буфере.

Белковые экстракты из тканей растений получали по ранее описанному 
методу [6] с небольшой модификацией: 1 г листьев или корнеплода моркови 
(отдельно для каждого растения) растирали в ступке с жидким азотом. Наве-
ску полученного порошка (500 мг) помещали в 1,5 мл пробирку и добавляли 
500 мкл дистиллированной воды. Эту смесь инкубировали в течение одного 
часа на шейкере при комнатной температуре, затем оставляли на ночь при 
температуре +4°С для экстракции. Экстракт центрифугировали 30 мин с уско-
рением 16 000 об/мин, супернатант ресуспендировали и вновь центрифугиро-
вали 40 мин с ускорением 20 000 об/мин на центрифуге Bekman J2-21 (США), 
ротор JA-20. Полученный супернатант анализировали методом ИФА на на-
личие HBsAg, используя набор «Вектогеп B-HBs-антиген D-0556» («Вектор-
Бест», Россия) в соответствии с рекомендациями производителя. Экстракцию 
белка из тканей одних и тех же растений проводили независимо дважды, с 
интервалом 2 дня. Между анализами образцы растений хранили при +4°С. 
Для сравнительного анализа содержания HBsAg в тканях различных органов 
(листья и корнеплоды) из 27 трансформантов было отобрано 13 трансгенных 
растений моркови, в экстрактах из которых был обнаружен целевой белок.

Используемые в работе олигонуклеотиды синтезированы в ЦКП по син-
тезу олигонуклеотидов и их аналогов (ИЦИГ СО РАН). Работы по опреде-
лению первичной структуры последовательностей ДНК выполнены в ЦКП 
«Геномика» СО РАН (г. Новосибирск). Генетически модифицированные рас-
тения моркови выращивали в ЦКП «Лаборатория искусственного выращи-
вания растений» (ИЦИГ СО РАН, г. Новосибирск).

Статистическая обработка материала и построение графика проведены с 
помощью программы Microsoft Excel 2010.
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а

b

Рис. 1. Схема бинарного вектора pBINPLUS/ARS и целевого фрагмента:
а – структура бинарного вектора для агробактериальной трансформации растений 

pBINPLUS/ARS [26]. RB и LB – концевые повторы Т-ДНК плазмиды Ti; oriV, 
ori CoLE1; RP(trfA) (relaxosome protein RP) – генетические элементы плазмиды 

с широким кругом хозяев; nptIII – ген устойчивости к канамицину (белок аминогликозид 
3' фосфотрансфераза), функционирующий в бактериях; P1ubi-UQ-nptII-Tubi – 

гибридный ген ubiquitin-NPTII, экспрессирующийся в растениях и обеспечивающий 
устойчивость к канамицину; P1ubi, Tubi – промотор и терминатор гена ubi, 

кодирующего убиквитин; lacZ – структурный ген лактозного оперона, генетический 
элемент, позволяющий проводить цветовую селекцию колоний. b – фрагмент ДНК 
1328 пн, который встраивали в вектор pBINPLUS/ARS по сайтам HindIII-Acc65I, 

p35S – последовательность промотора P35S; S – последовательность ДНК, кодирующая 
HBsAg; стрелками указаны места, комплементарные праймерам S1 и S2 (см. текст)

[Fig. 1. Scheme of the binary vector pBINPLUS/ARS and the target fragment: a - the structure 
of the binary vector for agrobacterium-mediated plant transformation pBINPLUS/ARS [26]. 

RB and LB are terminal repeats in the T-DNA plasmid Ti; oriV, ori CoLE1; RP(trfA) (relaxosome 
protein RP) are plasmid genetic elements with a broad host range; nptIII is kanamycyn 

resistance gene (Aminoglycoside 3’-phosphotransferase) functioning in bacteria; P1ubi-UQ-
nptII-Tubi is ubiquitin-NPTII hybrid gene expressed in plants and providing resistance to 

kanamycin,; P1ubi, Tubi are ubi gene promoter and terminator, encoding ubiquitin; 
lacZ is a structural gene of the lac operon , genetic element, allowing to carry out color selection 

of colonies. b - the 1328 bp DNA fragment which was inserted into pBINPLUS/ARS vector 
at HindIII-Acc65I sites, p35S is P35S promoter sequence; S is DNA sequence encoding 
HBsAg; the arrows indicate places complimentary to S1 and S2 primers (see the text)]
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Результаты исследования и обсуждение 

В результате агробактериальной трансформации было получено 27 транс-
генных растений моркови, содержащих последовательность гена, кодирую-
щего короткий S-белок, или HBsAg вируса гепатита В, находящуюся под 
контролем конститутивного промотора CaMV35S. Трансгенный статус по-
лученных трансформантов подтверждали методом ПЦР (рис. 2). 

Рис. 2. ПЦР-анализ трансгенных растений моркови, содержащих последовательность 
ДНК, кодирующую HBsAg, в 2% агарозном геле. 1–10 трансгенные растения, 
содержащие целевой ген; 11 – положительный контроль (плазмидная ДНК); 

12 – маркер длин фрагментов ДНК плазмиды pBluescriptSK(+)/ MspI.
[Fig. 2. PCR analysis of transgenic carrot plants containing DNA sequence encoding HBsAg, 
in 2% agarose gel. 1-10 - are transgenic plants containing a target gene; 11 - is positive control 

(plasmid DNA); 12 - is length marker of pBluescriptSK(+)/ MspI plasmid DNA fragments]

Присутствие на фореграмме полос на дорожках 1–10, размер которых со-
ответствовал ожидаемому, свидетельствовало о наличии целевой последо-
вательности в геноме исследуемых растений моркови.

Из 27 белковых экстрактов растений были выбраны 13, содержащие по 
данным ИФА целевой белок в детектируемых ИФА количествах. Результа-
ты сравнительного анализа накопления HBsAg как в листьях, так и в кор-
неплодах индивидуальных трансгенных растений представлены на рис. 2. 
Среднее содержание исследуемого рекомбинантного антигена в листьях со-
ставило 9,43 нг/г сырой массы и в корнеплодах – 4,57 нг/г. Между индивиду-
альными растениями наблюдалась вариабельность в накоплении HBsAg как 
в листьях, так и в корнеплодах. Изменчивость по накоплению анализируе-
мого антигена составила от 0,1 до 20,69 нг/г сырой массы в тканях листьев 
и от 0,34 до 12,07 нг/г в тканях корнеплодов исследуемых трансгенных рас-
тений моркови (см. рис. 2).

Как видно из представленных на рис. 3 данных, при сравнении индиви-
дуальных растений моркови наблюдаемая вариабельность HBsAg не была 
равнозначной по его накоплению в тканях корнеплодов и листьев, т.е. высо-
кий уровень антигена в листьях не соответствовал таковому в корнеплодах, 
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и наоборот. Несмотря на то, что последовательность гена, кодирующего HB-
sAg в составе генетической конструкции, находилась под управлением кон-
ститутивного CaMV35S-промотора, обеспечивающего экспрессию транс-
гена во всех тканях трансгенного растения, по результатам сравнительного 
анализа среди исследуемых растений нами выделены три группы. 

Рис. 3. Содержание HBsAg в листьях и корнеплодах 
трансгенных растений моркови (нг/г сырой массы):

1–36 – номера выбранных трансгенных растений
[Fig. 3. HbsAg concentration in leaves and storage roots of transgenic carrot plants 

(ng/g fresh weight). 1-36 are selected transgenic plants. On the Y-axis - HbsAg 
concentration; on the X-axis - Numbers of selected transgenic plants]

В первую группу вошли только два растения (№ 3 и 25), у которых со-
отношение между накоплением HBsAg-антигена в листьях и корнеплодах 
было близко к равнозначному. Ко второй группе были отнесены растения, 
у которых количество HBsAg в листьях превышало количество этого анти-
гена, выявляемое в корнеплодах (№ 1; 7; 8; 15; 20; 22; 31 и 36). У растений 
третьей группы накопление HBsAg в корнеплодах преобладало в пользу его 
накопления в листьях (№ 4; 16 и 28).

Удобными моделями для выявления особенностей экспрессии чужерод-
ных генов под управлением различных промоторов, как тканеспецифичных, 
так и конститутивных, являются трансгенные растения, в геном которых ин-
тегрированы репортерные гены, такие как gfp, кодирующий зеленый флюо-
ресцирующий белок, или uidA, кодирующий фермент бета-глюкуронидазу. 
На основании сравнительного анализа активности бета-глюкуронидазы, 
синтезируемой в различных органах и тканях у разных видов трансгенных 
растений, установлено, что в листьях трансгенных растений табака CaMV 
35S-промотор обеспечивает более высокую экспрессию uidA-гена по срав-
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нению с листьями трансгенных растений люцерны, канолы или Arabidopsis 
thaliana [27]. Отмечена вариабельность по активности бета-глюкуронидазы 
в различных тканях трансгенных растений табака – в листьях и стеблях ак-
тивность фермента была значительно выше, чем в цветках и семенах [26, 27]. 
У трансгенных растений люцерны высокая активность фермента бета-глюкуро-
нидазы наблюдалась в листьях, стеблях и корнях, однако CaMV 35S-промотор 
не был активен в клетках кортикального слоя корней и в симбиотической зоне 
корневых волосков, где активность фермента не детектировалась [28]. 

У трансгенных растений моркови с геном uidA под контролем CaMV35S-
промотора, а также «двойного» CaMV35S-промотора активность фермента 
бета-глюкуронидазы была выше в листьях по сравнению с корнеплодами [29]. 
Полученные нами данные о соотношении среднего количества целевого белка 
в листьях и корнеплодах трансгенных растений моркови в целом хорошо со-
гласуются с данными Уэлли и соавт. [29]. Однако при оценке индивидуальных 
трансгенных растений выявляются некоторые несоответствия в соотношени-
ях средних количеств HBsAg между анализируемыми органами растения. 
Выявленные несоответствия, вероятнее всего, отражают эффект положения 
трансгена в геноме трансгенного растения, связанный с тем, что тканеспеци-
фичные промоторы генов из геномного окружения области инсерции транс-
гена могли модулировать активность CaMV35S-промотора. Возможность 
изменения активности промоторов растительных генов в районе интеграции 
uidA-гена под управлением CaMV35S-промотора продемонстрирована в ис-
следованиях Женг и соавт. [30]. Полученные в данной работе результаты под-
черкивают необходимость проведения селекции наиболее продуктивных по 
целевому белку трансгенных растений по результатам анализа накопления 
этого белка в соответствующих целевых для технологической переработки 
тканях/органах растения (например, в корнеплодах моркови, плодах томатов, 
зернах риса), а не в листьях проростков, что обычно осуществляется на ран-
них этапах изучения получаемых трансгенных растений.

Заключение

Проанализировано накопление HBsAg в листьях и корнеплодах транс-
генной моркови. Обнаружена вариабельность в уровне накопления этого 
антигена как в листьях, так и в корнеплодах исследованных растений. Кроме 
того, нами не обнаружена прямая корреляции между уровнем накопления 
целевого белка в листьях и корнеплодах индивидуальных растений. 
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Variability in the accumulation of hepatitis B virus S antigen 
in storage roots and leaves of individual transgenic carrot plants 

The aim of this work was to assess the production level of hepatitis B virus S 
antigen (HBsAg) in storage roots and leaves of individual transgenic carrot plants 
carrying HBsAg gene under control of CaMV P35S promoter. 

We transferred Gene env, encoding one of the proteins of the viral envelope, such as 
short S-antigen under control of the 35S promoter of cauliflower mosaic virus (CaMV), 
into the genome of carrot plants. The level of HBsAg in leaves and roots was examined 
as the ratio of HBsAg in the leaves and roots of thirteen carrot plants was determined by 
ELISA accumulation individually, and especially HBsAg accumulation in various plant 
organs. As a binary vector for plant transformation we used pBINPLUS/ARS plasmid 
(Fig. 1а), kindly provided by Dr. RW Hammond (USDA, USA). At sites of restriction 
endonucleases HindIII-Acc65I we inserted HBsAg (GenBank V00867.1) coding 
sequence, under control of CaMV35S (435 bp) promoter and restricted at the 3’-end by 
the polyadenilation signal sequence мРНК CaMV (polyA, 202 bp), in pBINPLUS/ARS 
(Fig. 1b). Carrot cells (Daucus carota L.) were transformed by means of agrobacterium 
mediation. Genomic DNA of plants was isolated by the method of Murray MG and 
Thompson WF. The presence of the transformed gene in genomic DNA of carrot plants 
was confirmed by PCR using primer pairs (Fig. 1b)

We observed variability both in leaves and roots of the transgenic carrot in 
HBsAg accumulation. The HBsAg content in the leaves of the plants chosen for this 
comparative analysis varied from 0.1 to 20.69 ng/g of fresh weight, amounting on the 
average to 9.43 ng/g, and in the storage roots, from 0.34 to 12.07 ng/g, with an average 
of 4.57 ng/g. HBsAg content in the plant leaves selected for this comparative analysis 
varied from 0.1 to 20.69 ng/g fresh weight, amounting, on average, to 9.43 ng/g, and 
in the storage roots, from 0.34 to 12.07 ng/g, with an average of 4.57 ng/g. Among 
analyzed plant carrots there are only two (№ 3 and № 25) where the relationship 
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between HBsAg accumulation in leaves and roots was close to equal. Other plants 
were divided into two groups, the first group is where the ratio of HBsAg leaves 
prevailed over the number in the roots (eight plants) and the second group where the 
roots of HBsAg dominated the quantity in the leaves (three plants). We discussed 
possible reasons for the lack of a direct correlation between the level of HBsAg 
accumulating in the tissues of roots and leaves of the transgenic carrot. We found no 
direct correlation between the level of the target protein accumulation in leaves and 
storage roots of individual plants. 

Funding: This work was supported by ICG SB RAS budget project VI.62.1.5. 
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ФИЗИОЛОГИЯ РАСТЕНИЙ И БИОХИМИЯ
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Е.А. Карпова, Т.Д. Фершалова

Центральный сибирский ботанический сад СО РАН, г. Новосибирск, Россия

Динамика содержания пигментов в листьях 
Begonia grandis Dryander subsp. grandis при интродукции

в Западной Сибири (г. Новосибирск) 
Впервые изучена динамика содержания пигментов листьев (хлорофиллов 

a и b, каротиноидов, антоцианов) и показателей физиологического состояния 
(соотношений хлорофилл a / хлорофилл b, хлорофилл / каротиноиды, хлорофилл /
антоцианы) в течение сезона вегетации у растений Begonia grandis subsp. grandis, 
интродуцированных в Западной Сибири в условиях оранжереи и открытого 
грунта. В весенний период активного роста выявлены максимальные показатели 
содержания хлорофилла (8–9 мг/г абсолютно сухой массы), каротиноидов 
(4–5 мг/г) и антоцианов (18–20 мг/г). Установлено, что характер динамики 
пигментов с мая по конец сентября аналогичен в оранжерее и в открытом 
грунте. Для периодов адаптации характерны более низкие величины соотношений 
хлорофилл / каротиноиды (1,3–4,4) и хлорофилл / антоцианы (0,3–1,0) по 
сравнению с благоприятными периодами (5,5–6,2 и 2–2,1 соответственно). 
В условиях воздействия низкой температуры значительно больше антоцианов 
содержат листья оранжерейных растений, находящихся в более благоприятных 
условиях и имеющих более высокий физиологический статус. Переход к состоянию 
покоя B. grandis subsp. grandis при интродукции в оранжерее не сопровождается 
значительным уменьшением содержания хлорофилла и накоплением антоцианов.

Ключевые слова: Begonia grandis subsp. grandis; адаптация; хлорофилл a+b; 
каротиноиды; антоцианы.

Введение
Физиолого-биохимические характеристики ассимилирующих органов, 

определяющих ростовые и репродуктивные процессы, чувствительны к 
изменениям окружающей среды и используются для ранней диагностики 
состояния растений. Содержание хлорофиллов и каротиноидов – главных 
фоторецепторов клетки – является одним из биохимических показателей 
степени адаптации растений к экологическим условиям. Содержание анто-
циановых пигментов, участвующих в обеспечении устойчивости растений к 
стрессовым факторам, также может быть использовано для оценки их физио-
логического состояния [1, 2]. 

Begonia grandis subsp. grandis (синонимы B. discolor R. Brown, B. evansiana 
Andrews, B. grandis subsp. evansiana (Andrews) Irmsch.) – единственный пред-
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ставитель рода Begonia, встречающийся в суббореальных летне-зелëных лесах 
[3], в отличие от большинства видов рода, в естественных условиях обитаю-
щих в зоне тропических лесов или в субтропической зоне. 

В литературе нами не обнаружено данных о содержании фотосинтези-
рующих пигментов и антоцианов B. grandis subsp. grandis. В составе ан-
тоцианов представителей рода Begonia найдены гликозиды цианидина 
(3-О-глюкозид, 3-О-самбукозид, 3-О-софорозид, 3-О-глюкозилрутинозид, 
3-О-ксилозилрутинозид) [4], каффеил- и кумароилгликозиды цианидина [5], 
3-О-глюкозид пеларгонидина [4], 5-О-глюкозид пеонидина [6]. В качестве 
основного антоцианового компонента 18 видов рода установлен 3-О-(2´´-
ксилозил-6´´-рамнозилглюкозид) цианидина [7].

Целью исследования является изучение динамики содержания пигментов 
(хлорофиллы a и b, каротиноиды, антоцианы) и соотношений (хлорофилл a 
/ b, хлорофилл / каротиноиды и хлорофилл / антоцианы) в листьях растений 
B. grandis subsp. grandis, интродуцированных в условиях открытого и закры-
того грунта, в течение вегетационного периода.

Материалы и методики исследования

В качестве образцов использованы листья растений Begonia grandis subsp. 
grandis, интродуцированных в условиях оранжереи и открытого грунта Цен-
трального сибирского ботанического сада СО РАН (ЦСБС СО РАН) в г. Ново-
сибирске, в различные фазы вегетационных периодов 2013–2015 гг. (таблица). 

Новосибирск находится в лесостепной зоне с континентальным климатом. 
Самый жаркий месяц – июль, когда среднемесячная температура достигает 
+ 20,7°С, максимальная +37°С. Средняя продолжительность безморозного перио-
да – 119 суток. Первые заморозки наблюдаются с третьей декады августа [8]. Пе-
риод высокого уровня суммарной солнечной радиации (471–652 МДж/м2) длится 
с апреля по август, максимум солнечной радиации приходится на июнь [9].

Почвенный покров участка культивирования представлен дерново-
подзолистыми почвами. Реакция почвенной среды слабокислая (pH 5–6). 
В открытый грунт клубни высаживают в третьей декаде мая под пологом 
соснового леса (г. Новосибирск). Освещенность, измеренная в полдень, со-
ставляла от 500 до 6 000 лк в зависимости от погодных условий. Измерения 
освещенности проводились на высоте, равной средней высоте B. grandis 
subsp. grandis в этих условиях (50 см от поверхности почвы). Период ве-
гетации длится до отмирания надземной части растений в третьей декаде 
сентября. В оранжерее клубни высаживают в феврале в почвосмесь, ана-
логичную почве участка культивирования. Период вегетации в оранжерее 
заканчивается в конце ноября переходом к состоянию покоя. 

Фондовые оранжереи ЦСБС СО РАН представляют собой железобетон-
ную конструкцию, двускатную, закрытую поликарбонатом. Растения, выса-
женные в пластмассовые горшки, размещены на бетонных стеллажах, под-
нятых на высоту 75 см от поверхности пола. 

Динамика содержания пигментов в листьях 



142

Характеристика вегетационного периода Begonia grandis subsp. grandis
[Characteristics of Begonia grandis subsp. grandis growing season]

Месяц
[Month]

Оранжерея [Greenhouse] Отрытый грунт [Open ground]

Фаза развития 
растения [Phase of 
plant development]

Стрессовые 
факторы

[Stress factors]

Фаза развития 
растения

[Phase of plant 
development]

Стрессовые 
факторы

[Stress factors]

IV Активный рост
[Active growth]

Высокая 
инсоляция 

[High insolation]
– –

V Активный рост
[Active growth]

Суточные пере-
пады температур 

до 10°С 
[Daily temperature 

drops to 10°С]

Высадка растений 
из оранжереи в 

открытый грунт, 
адаптация

[Planting from the 
greenhouse to the open 

ground, adaptation]

Высокая 
инсоляция,
суточные 
перепады 

температур
[High insolation, 
daily temperature 

drops]

VI Активный рост
[Active growth] –//– Активный рост

[Active growth] –//–

VII

Замедление роста, 
бутонизация

[Plant growth retar-
dation, budding]

O Рост 
[Growth]

Высокая 
инсоляция

[High insolation]

VIII Цветение
[Flowering]

Суточные пере-
пады температур 

до 5°С 
[Daily temperature 

drops to 5°С]

Цветение
[Flowering]

Высокая инсо-
ляция, суточные 
перепады тем-

ператур до 10°С
[High insolation, 
daily temperature 
drops to 10°С ]

iX
Цветение, 

плодоношение
[Flowering, fructification]

Суточные 
перепады 

температур 
до 5°С

[Daily temperature 
drops to 5°С]

Цветение
[Flowering] –//–

X*
Цветение, 

плодоношение
[Flowering, fructification]

Суточные 
перепады 

температур 
до 10°С

[Daily temperature 
drops to 10°С]

Отмирание 
надземной части

[Dieback 
of above-ground parts]

Низкая 
температура

[Low temperature]

Xi

Единичное цветение, 
плодоношение, 

переход к 
состоянию покоя
[Single flowering, 

fructification, transi-
tion to dormant state]

O – –

Примечание. O – минимальное воздействие неблагоприятных факторов; «–» – отсутствие 
вегетации растений в этот период; * – конец сентября. 
[Note: O - minimal impact of unfavorable factors; – absence of plant growth during this period; * end of 
September]

Е.А. Карпова, Т.Д. Фершалова
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В период вегетации освещенность составляет 500–5 000 лк в зависимо-
сти от облачности. Для предотвращения теплового шока у растений в весен-
ний и летний периоды над стеллажами натягиваются пологи из акрила (с 
третьей декады апреля по третью декаду сентября). 

Температурный режим в оранжереях зависит от времени года. С октября 
по апрель работает стационарная система отопления. В это время темпера-
тура воздуха составляет в среднем +20°С. С мая по сентябрь отопительная 
система не работает, и температура воздуха во многом зависит от погодных 
условий. Иногда перепады температур могут достигать 20°С в течение су-
ток. Период вегетации в оранжерее длится до отмирания надземной части 
растений в ноябре–декабре. Вступление в состояние покоя с отмиранием 
надземной части жестко детерминировано эндогенной ритмикой [10].

Как и большинство представителей рода, B. grandis subsp. grandis отно-
сится к теневыносливым растениям. В условиях интродукции характеризу-
ется цветением один раз в год в осеннее-зимний период. 

Средняя проба состояла из фрагментов центральной части вызревших 
листьев среднего яруса (между крупными жилками), не имеющих повреж-
дений, отобранных с 5–10 растений. Листья для анализа собирали 1 раз в 
месяц (с 15-го по 20-е число каждого месяца) в первой половине дня, за 
исключением сентября, когда листья собирали дважды – в начале месяца 
(до 5 сентября) и сразу после наступления заморозка (с 15 по 20 сентября).

Для исследования пигментов растений, находящихся в конце фазы пере-
хода к состоянию покоя, в пределах одного растения вырезали неповреж-
денные участки здоровых листьев и листьев, имеющих выраженные участ-
ки некроза. 

Для определения содержания хлорофилла и каротиноидов свежие листья 
экстрагировали 96%-ным этанолом. Расчет вели по формулам:

Сa = (13,36 · А664 – 5,19·А649);
Сb = (27,43 · А649 – 8,12·А664);

Сс = (1000 · А470 – 2,13· Сa – 97,64 · Сb)/209,
где Сa, Сb, Сс – содержание хлорофилла a, хлорофилла b и каротиноидов, 
мг/л экстракта, А664 , А649 и А470 – оптическая плотность экстракта, измерен-
ная при 664, 649 и 470 нм [11] с последующим пересчетом содержания на 1 г 
абсолютно сухой массы листьев.

Экстракцию антоцианов проводили 1%-ным водным раствором соляной 
кислоты. Отделение антоцианов от других флавоноидов производили филь-
трованием через концентрирующий патрон Диапак С 16. Состав антоцианов 
изучали методом тонкослойной хроматографии (ТСХ) на пластинках Silufol 
15×15 см в системах растворителей хлороформ – этилацетат – муравьиная 
кислота – вода 24:20:16:1 (система 1) и хлороформ – этанол – муравьиная 
кислота 9:1:0,5 (система 2).

Идентификацию агликонов проводили сравнением со стандартом циа-
нидин-хлорида (Sigma), идентификацию гликозидов – сравнением с 3-глю-
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козилрутинозидом, 3-рутинозидом и 3-глюкозидом цианидина из экстракта 
вишни садовой Prunus cerasus L. [12] и 3-глюкозидом цианидина из экстрак-
та земляники садовой Fragaria x ananassa Duch. сорт Junia Smayds [13].

Содержание антоцианов определяли спектрофотометрическим методом 
на UV-Vis спектрофотометре «Agilent 8453» (США). Содержание суммы 
антоцианов (мг/г абсолютно сухого веса) рассчитывали с применением мо-
лярного показателя поглощения цианидин-3-рутинозида в 1%-ном водном 
растворе HCl, равного 28 840 [14]. Оптическую плотность полученного экс-
тракта измеряли при длинах волн 529 и 650 нм. Поправку на содержание 
хлорофилла и продуктов его деградации учитывали по следующей формуле:

A = A529 – 0,288 × A650,
где A529 и A650 – оптическая плотность экстракта, измеренная при 529 и 
650 нм [15].

Кислотный гидролиз антоцианов проводили 2 N соляной кислотой на ки-
пящей водяной бане в течение 30 мин.

Для каждого показателя вычисляли среднее арифметическое и стандарт-
ную ошибку среднего арифметического из показателей трех лет исследова-
ния [16]. Статистическая обработка полученных данных и построение гра-
фиков выполнены в программе Excel 2007 for Windows.

Результаты исследования и обсуждение

Содержание хлорофилла и каротиноидов. Содержание хлорофиллов a и b в 
листьях и отношение их суммы к содержанию каротиноидов являются на-
дежными показателями физиологического состояния растений и индикато-
рами стресса. Высокая концентрация хлорофилла характерна для здоровых 
растений, тогда как содержание каротиноидов, как правило, увеличивается 
у растений, подверженных стрессу [11, 17].

В течение периода вегетации в оранжерее содержание суммы хлорофил-
лов a и b в листьях B. grandis subsp. grandis снижалось от максимального 
значения 8,6 мг/г в апреле до 2,75 мг/г в июне, в июле наблюдался второй 
максимум 6,80 мг/г. Затем содержание хлорофиллов уменьшалось до мини-
мума в августе (1,42 мг/г), возрастало к сентябрю (до 4,56 мг/г) и не снижа-
лось до периода покоя в ноябре (рис. 1).

В открытом грунте содержание суммы хлорофиллов варьировало в зна-
чительно меньших пределах с максимумом в мае (6,16 мг/г) и минимумом в 
конце сентября (1,40 мг/г).

Следует отметить, что минимумы содержания хлорофилла в листьях в 
оранжерее (июнь, август) и в открытом грунте (сентябрь) всегда были связа-
ны со значительным понижением среднесуточной температуры воздуха. Более 
позднее уменьшение содержания хлорофиллов в открытом грунте, вероятно, 
связано с большей степенью адаптации растений открытого грунта к экстре-
мальным факторам среды, развившейся за 4 месяца вегетации в этих условиях.

Е.А. Карпова, Т.Д. Фершалова
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Рис. 1. Содержание хлорофиллов a ( ),b ( ) и каротиноидов ( )в листьях Begonia grandis subsp. grandis в 
течение периода вегетации в оранжерее (О) и в открытом грунте (Г) 

[Fig.1 Content of chlorophylls and carotenoids in Begonia grandis subsp. grandis leaves during the growing season in the greenhouse 
(О) and in the open ground (Г)] 

 
В открытом грунте содержание суммы хлорофиллов варьировало в значительно меньших пределах с 

максимумом в мае (6,16 мг/г) и минимумом в конце сентября (1,40 мг/г). 
Следует отметить, что минимумы содержания хлорофилла в листьях в оранжерее (июнь, август) и в 

открытом грунте (сентябрь) всегда были связаны со значительным понижением среднесуточной температуры 
воздуха.Более позднее уменьшение содержания хлорофиллов в открытом грунте, вероятно, связано с большей 
степенью адаптации растений открытого грунта к экстремальным факторам среды, развившейся за 4 месяца 
вегетации в этих условиях. 

Динамика соотношения хлорофилл а/хлорофилл b в условиях оранжереи в целом соответствовала динамике 
солнечной радиации с максимумом в июне (3,82) (рис. 2). К сентябрю происходило уменьшение величины 
соотношения до минимума (2,12), и далее – незначительное увеличение до 2,59 к ноябрю. В открытом грунте летом 
этот показатель был значительно выше (до 4,57 в августе), но к октябрю он уменьшался приблизительно до того же 
уровня, что и в оранжерее (2,50). Значительно меньший интервал изменения соотношения хлорофиллов а и b в 
оранжерее свидетельствует о более стабильном режиме освещенности. 

 
 

0

2

4

6

8

10

12

14

IV V VI VII VIII IX X XI

С
од
ер
ж
ан
ие

 п
иг
м
ен
то
в,

 
м
г/
г
су
хо
й 
м
ас
сы

0

2

4

6

8

10

12

14

V VI VII VIII IX X

С
од
ер
ж
ан
ие

 п
иг
м
ен
то
в,

 
м
г/
г 
су
хо
й 
м
ас
сы

Рис. 1. Содержание хлорофиллов a ( ), b ( ) и каротиноидов ( ) в листьях 
Begonia grandis subsp. grandis в течение периода вегетации

в оранжерее (A) и в открытом грунте (B)
[Fig. 1. Content of chlorophylls and carotenoids in Begonia grandis subsp. grandis leaves 

during the growing season in the greenhouse (A) and in the open ground (B)]

Динамика соотношения хлорофилл а / хлорофилл b в условиях оранжереи 
в целом соответствовала динамике солнечной радиации с максимумом в июне 
(3,82) (рис. 2). К сентябрю происходило уменьшение величины соотношения 
до минимума (2,12) и далее – незначительное увеличение до 2,59 к ноябрю. 
В открытом грунте летом этот показатель был значительно выше (до 4,57 в 
августе), но к октябрю он уменьшался приблизительно до того же уровня, что 
и в оранжерее (2,50). Значительно меньший интервал изменения соотношения 
хлорофиллов а и b в оранжерее свидетельствует о более стабильном режиме 
освещенности.

A

B
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Рис. 2. Соотношения хлорофиллa+b/каротиноиды (·····) и хлорофилл a/хлорофилл b (- - -) в листьях Begonia 
grandis subsp. grandis в течение периода вегетации в оранжерее (О) и в открытом грунте (Г) 

[Fig.2. Chlorophyll +b/carotenoids (·····) and chlorophyll a/chlorophyll b (- - -) ratios in Begonia grandis subsp. grandis leaves 
during the growing season in the greenhouse (О) and in the open ground (Г)] 

 
Содержание каротиноидов в листьях оранжерейных растений падало с апреля по август с 4 мг/г до 0,26 мг/г, а 

затем увеличивалось к ноябрю до 1,76 мг/г. В листьях растений открытого грунта наблюдалась аналогичная 
динамика с понижением с мая по июль с 1,39 мг/г до 0,70 мг/г и повышением к концу сентября до 1,54 мг/г. 

В соответствии с показателями пигментного состава наиболее благоприятным месяцем вегетационного периода 
в оранжерее является июль. Этот месяц характеризуется высоким содержанием суммы хлорофиллов и 
максимумом соотношения хлорофилл/каротиноиды. При этом относительно высокая величина соотношения 
хлорофилл а/хлорофилл b (2,83) является показателем определенной избыточности освещения. В осенний период 
соотношение хлорофилл а/хлорофилл b ближе к оптимуму для фотосинтетического аппарата тенелюбивого 
растения (2,12–2,59) [11, 18].  

Высокая величина соотношения хлорофилл/каротиноиды в августе (5,52) свидетельствует об 
удовлетворительном физиологическом состоянии оранжерейных растений, несмотря на значительное 
уменьшение содержаниясуммы хлорофиллов. Аналогичное резкое снижение содержания хлорофилла отмечено 
и в листьях растений открытого грунта в сентябре. Однако при этом соотношение хлорофилл/каротиноиды 
более чем в 4 раза ниже (1,27). Это говорит о снижении физиологического статуса растений открытого грунта, 
вызванном воздействием низкой температуры. В листьях оранжерейных растений в период с нестабильной 
температурой не происходит падения соотношения хлорофилл/каротиноиды ниже 3, то есть в такие периоды 
физиологический статус оранжерейных растений значительно выше.  

Содержание антоцианов. В результате ТСХ гидролизованного экстракта антоцианов листьев B. 
grandissubsp. grandis было показано наличие только одного агликона – цианидина. Антоциановые компоненты 
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Рис. 2. Соотношения хлорофиллa а + b / каротиноиды (·····) и 
хлорофилл a / хлорофилл b (- - -) в листьях Begonia grandis subsp. grandis в 

течение периода вегетации в оранжерее (A) и в открытом грунте (B)
[Fig. 2. Chlorophyll а + b / carotenoids (·····) and chlorophyll a / chlorophyll b (- - -) ratios in 

Begonia grandis subsp. grandis leaves during the growing season 
in the greenhouse (A) and in the open ground (B)]

Содержание каротиноидов в листьях оранжерейных растений падало с 
апреля по август с 4 до 0,26 мг/г, а затем увеличивалось к ноябрю до 1,76 мг/г. 
В листьях растений открытого грунта наблюдалась аналогичная динамика с 
понижением с мая по июль с 1,39 до 0,70 мг/г и повышением к концу сентября 
до 1,54 мг/г.

В соответствии с показателями пигментного состава наиболее благоприят-
ным месяцем вегетационного периода в оранжерее является июль. Этот месяц 
характеризуется высоким содержанием суммы хлорофиллов и максимумом 
соотношения хлорофилл / каротиноиды. При этом относительно высокая ве-
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личина соотношения хлорофилл а / хлорофилл b (2,83) является показателем 
определенной избыточности освещения. В осенний период соотношение хло-
рофилл а / хлорофилл b ближе к оптимуму для фотосинтетического аппарата 
тенелюбивого растения (2,12–2,59) [11, 18]. 

Высокая величина соотношения хлорофилл / каротиноиды в августе 
(5,52) свидетельствует об удовлетворительном физиологическом состоянии 
оранжерейных растений, несмотря на значительное уменьшение содержа-
ния суммы хлорофиллов. Аналогичное резкое снижение содержания хлоро-
филла отмечено и в листьях растений открытого грунта в сентябре. Однако 
при этом соотношение хлорофилл / каротиноиды более чем в 4 раза ниже 
(1,27). Это говорит о снижении физиологического статуса растений откры-
того грунта, вызванном воздействием низкой температуры. В листьях оран-
жерейных растений в период с нестабильной температурой не происходит 
падения соотношения хлорофилл / каротиноиды ниже 3, т.е. в такие перио-
ды физиологический статус оранжерейных растений значительно выше. 

Содержание антоцианов. В результате ТСХ гидролизованного экстракта 
антоцианов листьев B. grandis subsp. grandis было показано наличие толь-
ко одного агликона – цианидина. Антоциановые компоненты экстрактов в 
соответствии с величинами Rf характеризуются как ди- и тригликозиды. 
Основной компонент по хроматографической подвижности соответствует 
3-глюкозилрутинозиду цианидина [12]. 

Спектры поглощения экстрактов антоцианов имеют максимумы 282, 
521 нм, характерные для производных цианидина [5], а максимумы спектра 
поглощения гидролизатов 274, 541 нм соответствуют спектру цианидина [19].

В спектре поглощения экстрактов листьев, собранных в весенний и лет-
ний периоды, обнаруживался дополнительный пик 328 нм, что указывает 
на наличие антоцианов, ацилированных кофейной или феруловой кислотой 
(рис. 3) [20]. 

Рис. 3. Спектры поглощения экстракта и гидролизата антоцианов листьев 
Begonia grandis subsp. grandis, находящейся в фазе активного роста 

в условиях оранжереи. По оси ОХ – длина волны (нм), по оси ОY – поглощение
[Fig. 3. Absorption spectra of the extract and hydrolyzate of anthocyanins in 
Begonia grandis subsp. grandis leaves in the phase of active growth in the 

greenhouse. On X axis - Wave length, (nm), on the Y axis - Absorption]



148

Соотношение максимумов А440 /AVismax = А440 /A521 (33%) свидетельствует 
о замещении гидроксильной группы в положении 3 и о свободной гидро-
ксильной группе в положении 5 [19], что также подтверждает наличие в экс-
тракте 3-гликозидов цианидина.

Максимумы содержания антоцианов в листьях оранжерейных расте-
ний B. grandis subsp. grandis наблюдаются в период активного роста весной 
(19,08 мг/г), в августе и в конце сентября в условиях перепадов темпера-
туры воздуха (4,82 и 8,87 мг/г соответственно), а минимумы – в оптималь-
ных условиях в июле (2,23 мг/г) и при переходе к состоянию покоя в ноябре 
(2,75 мг/г) (рис. 4).
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Динамика содержания антоцианов в листьях растений открытого грунта имеет аналогичный характер. 

Максимумы содержания наблюдаются в мае после высадки в грунт (9,82 мг/г), в августе (3,57 мг/г) и в конце 
сентября в условиях заморозков (6,65 мг/г). 

Следует отметить, что в августе–сентябре в открытом грунте, где растения подвергаются более серьезному 
воздействию низкой температуры, содержание антоцианов в листьях ниже, чем в оранжерее. 
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Рис. 4. Содержание антоцианов в листьях Begonia grandis subsp. grandis в 
течение периода вегетации в оранжерее ( ) и в открытом грунте ( )

[Fig. 4. Content of anthocyanins in Begonia grandis subsp. grandis leaves 
during the growing season in the greenhouse and in the open ground]

Динамика содержания антоцианов в листьях растений открытого грунта 
имеет аналогичный характер. Максимумы содержания наблюдаются в мае 
после высадки в грунт (9,82 мг/г), в августе (3,57 мг/г) и в конце сентября в 
условиях заморозков (6,65 мг/г).

Следует отметить, что в августе–сентябре в открытом грунте, где расте-
ния подвергаются более серьезному воздействию низкой температуры, со-
держание антоцианов в листьях ниже, чем в оранжерее.

Антоцианы в адаптации Begonia grandis subsp. grandis. Для оценки роли 
антоцианов в адаптации B. grandis subsp. grandis проведено сопоставление 
динамики содержания антоцианов и основных индикаторов стресса в листьях 
растений оранжереи и открытого грунта. Динамика этих показателей в оран-
жерее и в открытом грунте характеризуется значительным понижением со-
держания хлорофилла, соотношения хлорофилл / каротиноиды и повышением 
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содержания антоцианов в периоды адаптации растений к перепадам темпера-
туры (рис. 4), в благоприятных условиях, наоборот, повышаются содержание 
хлорофилла, соотношение хлорофилл / каротиноиды и понижается содержа-
ние антоцианов. 

В листьях оранжерейных растений динамика содержания антоцианов име-
ет обратный характер по отношению к динамике отношений хлорофилл / анто-
цианы и хлорофилл / каротиноиды (минимумы / максимумы в апреле и июле). 
Минимум содержания антоцианов достигается уже в июне, когда соотношение 
хлорофилл а / хлорофилл b максимально. Это может свидетельствовать о низ-
кой температуре как основном стрессовом факторе для оранжерейных расте-
ний в весенний и осенний периоды. 

В листьях растений открытого грунта также наблюдается обратный харак-
тер динамики содержания антоцианов по отношению к динамике отношений 
хлорофилл / антоцианы и хлорофилл / каротиноиды (минимумы / максимумы 
в июле и в конце сентября). При этом августовское понижение соотношения 
хлорофилл / каротиноиды и максимум содержания антоцианов совпадают с 
максимумом отношения хлорофиллов а и b, что может говорить о большем 
вкладе фактора избыточной освещенности в стрессовое воздействие на рас-
тения открытого грунта.

Несмотря на то, что в открытом грунте колебания температуры и осве-
щенности выражены сильнее, интервал изменения содержания антоцианов 
в листьях растений открытого грунта меньше, чем в листьях оранжерейных 
растений. Наиболее высокое содержание антоцианов, выявленное в листьях 
оранжерейных растений в весенний период, вероятно, связано с защитой не-
зрелого фотосинтетического аппарата в молодых клетках [21]. Интенсивность 
солнечной радиации в начале апреля значительно выше, чем в зимние месяцы, 
поэтому отсутствие защитного экрана может служить причиной повышения 
стрессовой нагрузки на растения. Об этом свидетельствует относительно вы-
сокая величина отношения хлорофиллов a и b, достигающая 3. Относительно 
благоприятное состояние растений в целом описывается высокой величиной 
отношения хлорофилл / каротиноиды. В открытый грунт высаживают адап-
тированные к условиям оранжереи растения, вегетирующие уже 3 месяца, их 
адаптация к условиям открытого грунта не сопровождается значительным по-
вышением содержания антоцианов. 

Для оценки зависимости содержания антоцианов от условий выращива-
ния проведено сравнение диапазонов изменения показателей листьев рас-
тений из оранжереи и открытого грунта в сопоставимые периоды (май–ок-
тябрь).

Рост содержания антоцианов в листьях при понижении температуры 
воздуха в открытом и закрытом грунте, сопровождающийся падением при 
минимальном воздействии стрессового фактора, а также минимальное со-
держание антоцианов в листьях оранжерейных растений в ноябре подтверж-
дают тот факт, что содержание антоцианов в значительной степени опреде-
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ляется соответствием условий произрастания физиологическому оптимуму 
вида. При развитии низкотемпературного стресса падение отношения хло-
рофилл / каротиноиды с июля по октябрь наиболее существенно в листьях 
растений открытого грунта (с 5,25 до 0,91) по сравнению с оранжерейными 
растениями (с 6,23 до 3,19). Однако содержание антоцианов в листьях оран-
жерейных растений в августе и сентябре всегда значительно выше (на 25–
50%), чем в листьях растений открытого грунта. Таким образом, в условиях 
воздействия низкой температуры значительно больше антоцианов содержат 
листья оранжерейных растений, находящихся в более благоприятных усло-
виях и имеющих более высокий физиологический статус.

Этот факт согласуется с представлениями об антоцианах как менее эф-
фективных компонентах защиты по сравнению с другими флавоноидами, 
например флавонолами. По мнению большинства исследователей, основной 
функцией антоцианов является снижение интенсивности процессов фотоинги-
бирования и фотоокисления в ювенильных, стареющих листьях и листьях рас-
тений, находящихся в условиях стресса [22]. Механизм индукции биосинтеза 
антоцианов еще не вполне выяснен. Важнейшими факторами, вызывающими 
накопление антоцианов, являются низкая температура, свет, минеральное пи-
тание. При этом ответ на воздействие факторов и их комплексов является ви-
доспецифичным в значительной степени [23]. Полученные результаты говорят 
о том, что накопление антоцианов при развитии низкотемпературного стресса 
не является эволюционно выработанной стратегией B. grandis subsp. grandis. 
И можно предположить, что при повышении стрессовой нагрузки синтез анто-
цианов в листьях B. grandis subsp. grandis замедляется, в то время как увели-
чивается содержание главных компонентов защиты [23, 24].

Таким образом, полученные результаты свидетельствуют о более низком 
содержании антоцианов в листьях растений в открытом грунте, т.е. при бо-
лее сильном стрессовом воздействии низкой температуры. Следовательно, 
содержание антоцианов в листьях B. grandis subsp. grandis само по себе не 
является показателем стресса растений. Более информативным показателем, 
аналогичным соотношению хлорофилл / каротиноиды, является соотношение 
хлорофилл / антоцианы. Характер динамики этих показателей очень близкий. 
В периоды адаптации соотношение хлорофилл / антоцианы значительно пада-
ет до минимальных значений 0,2–0,3, в благоприятные периоды – возрастает. 
Максимальное его значение составляло 4,21 (открытый грунт, июль) (рис. 5).

Красное окрашивание абаксиальной стороны листьев, выраженное на 
всей поверхности или только по жилкам, является одним из признаков так-
сона B. grandis subsp. grandis [3]. Постоянно высокая концентрация антоци-
анов обеспечивает защиту фотосинтетического аппарата листьев растений 
этого таксона, приспособленных к росту под пологом леса, от избыточной 
освещенности [25]. Однако содержание этих компонентов в листьях изменя-
ется в течение вегетационного периода.
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ювенильных, стареющих листьях и листьях растений, находящихся в условиях стресса [22].Механизм индукции 
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выработанной стратегией B. grandis subsp. grandis. И можно предположить, что при повышении стрессовой 
нагрузки синтез антоцианов в листьях B. grandis subsp. grandis замедляется, в то время как увеличивается 
содержание главных компонентов защиты [23, 24]. 

Таким образом, полученные результаты свидетельствуют о более низком содержании антоцианов в листьях 
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является соотношение хлорофилл/антоцианы. Характер динамики этих показателей очень близкий. В периоды 
адаптации соотношение хлорофилл/антоцианы значительно падает до минимальных значений 0,2–0,3, в 
благоприятные периоды – возрастает. Максимальное его значение составляло 4,21 (открытый грунт, июль) (рис. 5). 

 

 
 

Рис. 5. Динамика соотношений хлорофилл/каротиноиды (·····) и хлорофилл /антоцианы () в листьях Begonia 
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[Fig.5. Dynamics of chlorophyll/carotenoids (·····) and chlorophyll/anthocyanins () ratios in Begonia grandis subsp. grandis leaves 
in the greenhouse (О) and in the open ground (Г)] 
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Рис. 5. Динамика соотношений хлорофилл / каротиноиды (·····) и хлорофилл / антоцианы
(--) в листьях Begonia grandis subsp. grandis в оранжерее (A) и в открытом грунте (B)

[Fig. 5. Dynamics of chlorophyll / carotenoids (·····) and chlorophyll / anthocyanins (--) ratios 
in Begonia grandis subsp. grandis leaves in the greenhouse (A) and in the open ground (B)]

Значительное повышение содержания антоцианов в период активного ро-
ста весной свидетельствует об аккумуляции растением компонентов защиты 
фотосинтетического аппарата молодых листьев в период высокой освещен-
ности в весенние месяцы. Относительно высокое содержание антоцианов в 
зрелых листьях в осенние месяцы говорит о вовлеченности этих соединений 
в защитные реакции на воздействие низких температур. Подтверждением 
этого предположения является невысокое содержание антоцианов при пере-
ходе растений к состоянию покоя в благоприятных условиях оранжереи. 
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пологом леса, от избыточной освещенности [25]. Однако содержание этих компонентов в листьях изменяется в 
течение вегетационного периода. 

Значительное повышение содержания антоцианов в период активного роста весной свидетельствует об 
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месяцы говорит о вовлеченности этих соединений в защитные реакции на воздействие низких температур. 
Подтверждением этого предположения является невысокое содержание антоцианов при переходе растений к 
состоянию покоя в благоприятных условиях оранжереи.  

Состав пигментов листьев растений, переходящих к состоянию покоя. При интродукции в условиях Западной 
Сибири жизненный цикл растений соответствует природному только в условиях оранжереи. Переход к состоянию 
покоя и отмирание надземной части растений B. grandis subsp. grandis в условиях естественного ареала (Китай) 
происходит с наступлением осени в октябре-ноябре после завершения цветения и завязывания плодов [25]. У 
растений в открытом грунте в условиях Западной Сибири под воздействием заморозков в сентябре происходит 
отмирание надземной части цветущих растений, которые еще не реализовали большую часть потенциала, и фаза 
перехода к состоянию покоя у них отсутствует.  

Исследование пигментного состава листьев растений, переходящих к состоянию покоя в оранжерее, показало, 
что в этот период растения характеризуются значительным содержанием хлорофилла (рис. 6).  
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листья без участков некроза, N+ – листья с участками некроза 
[Fig.6. Content of anthocynians, chlorophyll a, chlorophyll b and carotenoids ( ) (A) and chlorophyll/anthocyanins ( ), chlorophyll 

a/chlorophyll b ( ) and chlorophyll/carotenoids ( ) (B) ratios in Begonia grandis subsp. grandis leaves transitioning to dormant state in the 
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связано с некоторым замедлением перехода к состоянию покоя, вызванным отсутствием сигнальных 
факторовстарения надземной части растения (снижение температуры, влажности почвы и воздуха, сокращение 
продолжительности светового дня). 
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соответствует природному только в условиях оранжереи. Переход к состоя-
нию покоя и отмирание надземной части растений B. grandis subsp. grandis 
в условиях естественного ареала (Китай) происходит с наступлением осени 
в октябре–ноябре после завершения цветения и завязывания плодов [25]. 
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Исследование пигментного состава листьев растений, переходящих к со-
стоянию покоя в оранжерее, показало, что в этот период растения характе-
ризуются значительным содержанием хлорофилла (рис. 6). 

Соотношения хлорофилл a / хлорофилл b и хлорофилл / каротиноиды в 
листьях с участками некроза ниже, чем в здоровых. Содержание антоцианов 
и соотношение хлорофилл / антоцианы при развитии некроза существенно 
не изменяются. 

Пигментный состав листьев растений B. grandis subsp. grandis, переходя-
щих к состоянию покоя, свидетельствует об их относительно высоком физио-
логическом статусе. Таким образом, переход к состоянию покоя B. grandis 
subsp. grandis при интродукции в оранжерее не сопровождается значитель-
ным уменьшением содержания хлорофилла и накоплением антоцианов, об-
наруженным у многих растений [22]. Это может быть связано с некоторым 
замедлением перехода к состоянию покоя, вызванным отсутствием сигналь-
ных факторов старения надземной части растения (снижение температуры, 
влажности почвы и воздуха, сокращение продолжительности светового дня).

Выводы

Впервые изучена динамика содержания пигментов листьев (хлорофил-
лов a и b, каротиноиды, антоцианы) и показателей физиологического состо-
яния (соотношения хлорофилл a / хлорофилл b, хлорофилл / каротиноиды, 
хлорофилл / антоцианы) в течение сезона вегетации у растений B. grandis 
subsp. grandis, интродуцированных в Западной Сибири (г. Новосибирск) в ус-
ловиях оранжереи и открытого грунта. 

Весенний период активного роста характеризуется максимальными показа-
телями содержания хлорофилла (8–9 мг/г), антоцианов (18–20 мг/г) и кароти-
ноидов (4–5 мг/г).

Характер динамики пигментов в оранжерее и открытом грунте в сопостави-
мые периоды (с мая по конец сентября) аналогичен. Содержание хлорофилла 
варьирует от более 6 мг/г в благоприятных условиях до 1,4 мг/г в периоды 
перепадов температуры и заморозков. Динамика каротиноидов и антоцианов 
противоположна динамике хлорофилла, минимумы наблюдаются в июне–
июле (0,3–0,7 и 1–2 мг/г соответственно), а максимумы – в условиях перепадов 
температур (1–2 и 2–9 мг/г).

Соотношение хлорофиллов a и b в листьях оранжерейных растений на 
протяжении практически всего периода вегетации находится в интервале, 
оптимальном для тенелюбивых растений 2,12–3,01, а в листьях растений 
открытого грунта в летний период наблюдается рост этого показателя зна-
чительно выше оптимума, что свидетельствует о не всегда благоприятном 
режиме освещенности.

В условиях воздействия низкой температуры значительно больше антоциа-
нов содержат листья оранжерейных растений, находящихся в более благопри-
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ятных условиях и имеющих более высокий физиологический статус, чем рас-
тения открытого грунта.

Для периодов адаптации B. grandis subsp. grandis характерны более низкие 
величины соотношений хлорофилл / каротиноиды (1,3–4,4) и хлорофилл / 
антоцианы (0,3–1,0) в листьях по сравнению с благоприятными периодами 
(5,5–6,2 и 2–2,1 соответственно).

Переход к состоянию покоя B. grandis subsp. grandis при интродукции в 
оранжерее не сопровождается значительным уменьшением содержания хло-
рофилла и накоплением антоцианов.
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Evgeniya A. Karpova, Tatyana D. Fershalova

Central Siberian Botanical Garden, Siberian Branch of the Russian Academy of Sciences, Novosibirsk, 
Russian Federation

Dynamics of leaf pigments content of Begonia grandis 
Dryander subsp. grandis introduced in West Siberia (Novosibirsk)

The aim of this work was to study the dynamics of pigment content in leaves 
(chlorophyll a, chlorophyll b, carotenoids and anthocyanins) and indicators of 
physiological state (chlorophyll a/b ratio, chlorophyll a+b/total carotenoids, chlorophyll 
a+b/ anthocyanins) during the growing season of B. grandis subsp. grandis plants, 
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introduced in Western Siberia (Central Siberian Botanical Garden, Siberian Branch of 
Russian Academy of Sciences, Novosibirsk) in the greenhouse and the open ground. 
We determined pigment content in fresh leaves by the spectrophotometric method. 
We measured the absorption of ethanol extracts at 649 nm, 664 nm and 470 nm 
(chlorophylls, carotenoids) and aqueous extracts acidified with hydrochloric acid at 529 
nm and 650 nm (anthocyanins). We studied anthocyanin composition by the thin layer 
chromatography on Silufol plates of 15 x15 cm in the solvent systems chloroform - 
ethyl acetate - formic acid - water 24 : 20: 16: 1 and chloroform - ethanol - formic acid 
9:1:0.5. 

We found maximum values   of chlorophyll a+b (8-9 mg/g dry weight), anthocyanins 
(18-20 mg/g) and total carotenoids (4-5 mg/g) during the spring period of active 
growth. We established that the dynamics of pigments in the greenhouse and the open 
ground from May to the end of September were similar. Chlorophyll a+b content 
ranges from 6 mg/g and above in a favorable environment to 1.4 mg/g during periods 
of temperature drops and frost. Dynamics of carotenoids and anthocyanins are opposite 
to the dynamics of chlorophyll, minimal values are seen in June-Julay (0.3-0.7 mg/g 
and 1.2 mg/g, respectively), while maximal values are observed in the conditions of 
temperature drops (1-2 mg/g and 2-9 mg/g). We found that anthocyanin content under 
low temperature conditions was higher in leaves of greenhouse plants being under 
more favorable conditions and having higher physiological status than plants of open 
ground. We revealed that   ratio values of chlorophyll a+b/total carotenoids (1,3-4,4) 
and chlorophyll a+b / anthocyanins (0.3-1.0) in leaves for a period of B. grandis subsp. 
grandis adaptation were lower in comparison to the favorable period (5,5-6,2 and 2-2 
1, respectively). We demonstrated that the transition to a dormant phase of B. grandis 
subsp. grandis introduced in the greenhouse was not accompanied by a significant 
decrease in chlorophyll content and accumulation of anthocyanins.

The article contains 6 Figures, 1 Table, 25 References.
Key words: Begonia grandis subsp. grandis; adaptations; chlorophyll a+b; 

carotenoids; anthocyanins.
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