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АГРОХИМИЯ И ПОЧВОВЕДЕНИЕ
УДК 631.47(282.256.6)

М.В. Оконешникова

Институт биологических проблем криолитозоны СО РАН (г. Якутск)

СОВРЕМЕННОЕ СОСТОЯНИЕ И ПРОГНОЗ ИЗМЕНЕНИЙ 
ПОЧВ ДОЛИНЫ СРЕДНЕЙ ЛЕНЫ (ЦЕНТРАЛЬНАЯ ЯКУТИЯ)

На основе результатов исследования почв и почвенного покрова в рамках вы-
полнения инженерно-экологических изысканий для подготовки материалов по 
оценке воздействия на окружающую среду в составе проектной документации 
на строительство магистрального газопровода и мостового перехода через 
р. Лену получены данные, характеризующие состояние почвенного покрова и ис-
ходный / фоновый уровень загрязнения почв. По совокупности морфологических и 
физико-химических свойств наиболее устойчивыми к механическому воздействию 
и химическому загрязнению среди пойменных почв являются аллювиальные дерно-
вые типичные почвы с мощностью дерново-гумусового горизонта до 20–30 см, 
оптимально увлажненные и уплотненные, и дерново-луговые незасоленные почвы 
среди почв низких надпойменных террас. Определены возможные изменения почв 
и почвенного покрова в зоне техногенного воздействия (возрастание глубины от-
таивания сильнольдистой мерзлоты, термокарст, усиление эрозионных процес-
сов, повышенная опасность устойчивого накопления элементов-загрязнителей). 

Ключевые слова: многолетняя мерзлота; почвенный покров; почвы; нару-
шение; загрязнение; мониторинг.

Введение

Строительство крупных подземных и наземных линейных сооружений 
в долине средней Лены за последнее десятилетие приводит к нарушению 
естественного состояния окружающей среды (ОС). В 2003–2004 гг. для га-
зификации сельских населенных пунктов правобережья р. Лены проведена 
прокладка первой (основной) нитки подводного перехода магистрального 
газопровода через р. Лену общей протяженностью 16,8 км, в том числе око-
ло 2 км по русловой части реки. В 2009 г. с целью обеспечения безопасности 
и надежности газоснабжения протянута вторая (резервная) нитка газопрово-
да. В настоящее время завершается строительство железнодорожной линии 
Томмот – Якутск общей протяженностью более 370 км, обсуждается проект 
строительства уникального железнодорожно-автомобильного моста через 
р. Лену длиной около 3 км. 

Техногенное воздействие на ОС в условиях зоны многолетней мерзлоты 
и сурового климата Центральной Якутии имеет определенную специфику и 

Home
Машинописный текст
doi: 10.17223/19988591/23/1
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связано с активизацией криогенных явлений и существенной трансформацией 
почв и почвенного покрова. Сотрудниками Института биологических проблем 
криолитозоны СО РАН в 2002 и 2007 гг. выполнены инженерно-экологические 
изыскания для подготовки материалов по оценке воздействия на ОС в соста-
ве проектной документации на строительство магистрального газопровода и 
мостового перехода через р. Лену. В рамках проведенных работ получены дан-
ные, характеризующие состояние почвенного покрова до начала освоения. 

Цель исследования – изучение исходного состояния и прогноз возмож-
ных негативных изменений почв и почвенного покрова долины средней 
Лены при техногенном воздействии. 

Материалы и методики исследования

Район исследований расположен в центральной, прилегающей к г. Якутску, 
части долины р. Лены (61°5’с.ш.) и охватывает все геоморфологические уров-
ни пойменного комплекса и низкие (I и II) надпойменные террасы на левом и 
правом берегах. Пойма занимает большую часть территории (84%) и имеет 
волнистый ложбинно-грядовый мезорельеф, местами переходящий в широкие 
и более ровные пространства, особенно в островной ее части. По направлению 
от русла реки к надпойменной террасе выделяются три уровня поймы, отли-
чающиеся друг от друга различными высотами над меженным уровнем реки, 
разной продолжительностью пойменного режима и характером рельефа:

а) низкая пойма высотой до 4 м является наиболее молодым элементом 
долины и находится на стадии формирования. Слабо закрепленные песча-
ные косы, пляжи и низкие насыпные острова часто меняют очертания и ме-
стоположения, что объясняется интенсивностью русловых процессов;

б) средняя пойма (4–6 м) занимает прирусловые пространства с типич-
ным ложбинно-грядовым рельефом. Она заливается не только в период ве-
сеннего половодья, но и водами высоких летних паводков;

в) высокая пойма (6–9 м) занимает наиболее повышенные участки пой-
мы и заливается только в годы с высоким половодьем. За исключением ру-
сел действующих проток, рельеф имеет мягкие очертания и большую часть 
высокой поймы занимают ровные пространства.

Надпойменные террасы высотой 10–12 м имеют в основном слабовол-
нистый рельеф, относительные колебания высот не превышают 2,0–2,5 м. 

На формирование рельефа большое влияние оказывает многолетняя мерз-
лота, мощность которой доходит до 180–360 м [1]. Залегая на небольшой глу-
бине, она находится в тесной связи с почвенно-климатическими условиями. 
В среднем глубина сезонного оттаивания составляет 1,1–1,5 м, на песчаных 
почвах склонов южной экспозиции может доходить до 3 м. Непосредствен-
ное воздействие мерзлоты на рельеф сказывается в значительной заболочен-
ности поймы и надпойменной террасы, в развитии мерзлотного кочкарного 
рельефа, форм вспучивания термокарстовых и просадочных котловин. 

М.В. Оконешникова
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Почвообразующие породы сложены песками и супесями, перекрыты-
ми лессовидными суглинками. По гранулометрическому составу суглинки 
неоднородны, в них встречаются прослойки песков и супесей, галька. Как 
правило, лессовидные суглинки насыщены карбонатами Са и Мg, легкорас-
творимыми солями, гипсом, тогда как песчаные породы обычно не содержат 
карбонатов и в них мало солей.

Климат резко-континентальный с продолжительной суровой зимой и 
коротким жарким летом. Зима продолжается в среднем 210 дней (со вто-
рой декады октября по конец апреля), снежный покров достигает 30–40 см. 
Лето длится с конца мая до начала сентября. Среднемесячная температура 
воздуха самого теплого месяца года (июля) составляет +18,5°. В отдельные 
дни максимальная температура воздуха достигает +38°. Среднемесячная 
температура воздуха самого холодного месяца (января) –44,5°. Годовое ко-
личество осадков составляет 200–220 мм, из них за вегетационный период 
(с середины мая до середины сентября) выпадает 130–140 мм [2]. 

На всей территории преобладает луговая растительность. Древесно-ку-
старниковая растительность из различных видов ивы, красной смородины, 
шиповника иглистого и березы плосколистной занимает менее 1/3 части от 
общей площади территории. Большая часть средней и низкой поймы заня-
та настоящими разнотравно-ячменными и разнотравно-пырейными лугами. 
Меньшее распространение имеют лисохвостные, кострецовые и полевице-
вые луга. В понижениях поймы широко встречаются кочковатые осоковые 
и осоково-вейниковые заболоченные луга. Биологическая продуктивность 
лугов на разных уровнях поймы в связи с изменением увлажнения почв в 
годы исследований составляла 24 ц/га сена на высокой пойме и 46–58 ц/га на 
ежегодно затапливаемых островах [3]. Остепненные лапчатково- и пырей-
но-твердоватоосочковые луга, широко распространенные на надпойменной 
террасе, реже на высокой пойме, частично распаханы и сильно изменены 
пастбищным и антропогенным воздействием. 

Почвенное обследование проводилось методом маршрутов, разрезы за-
кладывались на основных элементах рельефа и растительных группировках. 
Название почвенных разностей устанавливалось по региональной класси-
фикации, разработанной Л.Г. Еловской [4]. Физико-химические свойства и 
гранулометрический состав почв определялись общепринятыми методами в 
аналитической лаборатории ИБПК СО РАН: рН водный – на рН-метре Lev-
el 1 (WTW, Germany), общий углерод – по Тюрину, обменные Са2+, Мg2+ и 
Nа+ – по Гедройцу, Р2О5 – по Гинзбург-Артамоновой, К2О – по Масловой, лег-
корастворимые соли методом водной вытяжки, гранулометрический состав – 
по Качинскому [5–7]. Валовое содержание тяжелых металлов определялось 
методом масс-спектрометрии с индуктивно-связанной плазмой ICP-MS Elan 
DRS II PerkinElmer (США), нефтепродуктов – методом ИК-спектрометрии 
(ПНДФ 16.1:2.2.22-98) в Хабаровском инновационно-аналитическом центре 
Института тектоники и геофизики Дальневосточного отделения РАН. 

Современное состояние и прогноз изменений почв
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Результаты исследования и обсуждение

В зоне техногенного воздействия почвы пойменного комплекса пред-
ставлены типичными, глеевыми, глееватыми, черноземовидными и пере-
гнойными подтипами аллювиальных дерновых почв. Слаборазвитые сло-
истые почвы, в профиле которых не выражены генетические горизонты и 
отсутствует типичный для пойменных почв дерново-гумусовый горизонт, 
встречаются на самых молодых участках низкой поймы около русла реки и 
на уступах к протокам.

Аллювиальные дерновые типичные почвы составляют основной фон 
почвенного покрова и широко распространены под настоящими и слабо 
остепненными не ежегодно заливаемыми лугами средней и высокой пой-
мы. В морфологическом строении эти почвы характеризуются наличием 
дернового и гумусо-аккумулятивного горизонтов суммарной мощностью 
до 30 см, слоистостью профиля с чередованием отложений различного 
гранулометрического состава, наличием пятен ожелезнения и слабых 
признаков оглеения в средней и нижней частях. Почвы плодородны: им 
свойственна нейтральная реакция среды, обусловленная значительным 
накоплением обменных оснований, в составе которых преобладают кати-
оны Са2+ и Mg2+ (табл. 1). Аккумуляция элементов минерального питания 
растений носит биогенный характер, причем фосфора намного больше, 
чем калия, что связано с малой растворимостью и слабой подвижностью 
в профиле большинства почв минеральных соединений фосфора. Эти по-
чвы не засолены, в редких случаях содержат небольшое количество со-
лей. Распределение пылеватых и иловатых частиц в почвенном профиле 
свидетельствует о накоплении их в верхних, наиболее гумусированных 
горизонтах и резком снижении содержания с глубиной. Подобный харак-
тер распределения вызван ограниченной прогреваемостью и особенно-
стями мерзлотного гумусообразования [8] дополнительно с поступлени-
ем речного наилка.

По ряду морфологических и химических свойств от типичных подти-
пов отличаются дерновые черноземовидные почвы, развитые на наиболее 
повышенных участках высокой поймы под пологом остепненных злаково-
твердоосочковых лугов, заливаются не чаще одного раза в десятилетие. Эти 
почвы высокогумусированы, пропитаны карбонатами, имеют щелочную 
реакцию среды и часто засолены. Отмеченные признаки на фоне легкосу-
глинистого гранулометрического состава указывают на слабое проявление 
аллювиального процесса. Почвы плодородны, хорошо оструктурены, об-
ладают благоприятными агрофизическими свойствами и составляют ос-
новную часть освоенных почв поймы (широко используются под овощные 
культуры).
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Т а б л и ц а  1
Химические свойства мерзлотных почв 

Гори-
зонт

Глуби-
на, см

рН 
водный

Гумус,
%

Обменные,
мг-экв./100 г почвы

Подвижные,
мг/100 г почвы

Сумма 
солей, 

%Са2+ Мg2+ Na+ Р2О5 К2О
1. Почвы поймы. Аллювиальная дерновая типичная (разрез 11)

A 3–30 7,2 6,1 36,4 19,3 3,7 15,5 4,6 0,2
B 30–53 7,3 2,7 37,9 25,2 4,3 12,5 3,1 0,1

BC 53–100 7,2 1,8 19,4 19,4 4,2 9,7 1,5 0,1
Аллювиальная дерновая глееватая (разрез 12)

A 0–20 7,3 5,4 25,5 20,9 3,0 6,5 5,5 0,2
B 20–61 7,2 1,8 19,6 19,6 2,8 5,5 2,1 0,1

BCg 61–100 7,4 2,1 22,8 14,7 2,8 5,2 1,5 0,1
Аллювиальная дерновая черноземовидная (разрез 5)

Aса 3–19 7,9 8,7 26,2 25,7 3,9 12,4 10,3 0,4
ABса 19–31 7,3 2,1 16,8 24,5 2,7 7,5 4,7 0,1

Bg 31–93 7,3 0,9 14,6 16,4 2,4 6,7 4,5 < 0,1
C 93–113 6,9 0,1 8,6 8,6 2,2 4,7 1,6 < 0,1

Аллювиальная дерновая перегнойная (разрез 7)
AO 1–18 7,6 19,7* 69,3 46,2 10,9 16,0 15,8 0,5

ABg 18–35 7,6 10,7 46,8 24,9 4,1 5,5 3,1 0,2

Bg 35–50 7,0 7,1 23,1 18,7 2,5 7,7 4,0 0,1
2. Почвы надпойменной террасы. Дерново-луговая глееватая (разрез 3)

A 3–23 7,1 6,9 17,5 32,7 3,8 7,5 14,6 0,2
ABg 23–35 6,7 2,4 15,7 24,7 1,9 6,2 8,1 < 0,1
Bg 35–76 6,7 2,2 10,7 15,3 2,0 5,0 3,1 < 0,1

BCg 76–108 6,6 1,9 11,9 13,3 1,1 7,7 4,6 < 0,1
Лугово-черноземная сильносолончаковатая (разрез 14а)

A 0–5 7,9 6,6 – – – 9,7 11,2 1,0
AB 5–16 7,9 6,4 – – – 5,2 6,5 1,0
Bса 16–84 8,4 1,9 16,2 20,2 5,2 7,5 4,6 0,4
BC 84–100 8,0 1,7 15,7 8,5 3,2 10,5 4,6 0,2

Черноземно-луговая сильносолончаковатая (разрез 13а)
A 0–10 7,8 9,1 – – – 9,25 14,3 1,2

ABса 10–23 8,5 6,6 – – – 3,0 9,6 1,5
Bса 23–90 8,5 1,5 7,6 30,6 6,6 8,0 4,6 0,2
BC 90–100 8,6 0,3 8,0 10,0 3,4 4,7 8,1 0,2

Палевая серая (разрез 1)
АО 1–16 7,3 16,4* 70,5 24,2 5,7 4,7 14,2 0,2
Bса 16–67 7,7 1,4 15,7 10,9 2,6 2,5 3,1 0,1
С 67–105 6,8 0,1 5,2 6,5 1,1 2 1,5 < 0,1

Примечание. Прочерк означает, что в данных образцах обменные катионы не определе-
ны; * Потеря при прокаливании. 

Современное состояние и прогноз изменений почв
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Наименьшей глубиной оттаивания, сильновлажным профилем со стой-
кими признаками оглеения в виде сизых и ржавых тонов окраски, начиная с 
верхнего минерального горизонта до мерзлоты, высоким содержанием  ор-
ганического вещества по всему профилю отличаются дерновые перегной-
ные подтипы, развитые под травянисто-кустарниково-лесными ассоциация-
ми средней и низкой поймы. Надмерзлотный оглеенный горизонт Вg в связи 
с большой увлажненностью слабо уплотнен (плотность сложения 1,0 г/см3, 
общая порозность 58%) из-за специфики посткриогенной текстуры мерз-
лотных почв в связи с образованием полостей ледяными прослойками при 
протаивании [9].

На низких надпойменных террасах комплексность почвенного покрова 
обусловлена слабой дренированностью территории, неоднородностью по-
чвообразующих пород, увалисто-лощинным характером рельефа, вслед-
ствие чего происходят значительные перераспределения влаги и тепла, 
неодинаковая скорость протаивания мерзлоты по элементам рельефа. На 
пологих склонах увалов под лугово-степной растительностью развиты лу-
гово-черноземные почвы, в депрессиях (лощинах) – черноземно-луговые, 
дерново-луговые почвы и их глееватые разновидности. На пониженных 
участках второй надпойменной террасы под травяно-кустарниковыми ас-
социациями развиты дерново-луговые почвы. На повышенных элементах 
рельефа второй надпойменной террасы правого берега р. Лены под сосно-
во-березовым лесом с редкой примесью лиственницы встречаются палевые 
серые почвы, ранее называемые В.Г. Зольниковым [10] переходными от па-
левых к луговым.

Наши исследования показали, что практически все лугово-черноземные 
и черноземно-луговые почвы в поверхностных слоях содержат легкораство-
римые соли в количествах, достаточных для отнесения их к ряду засоленных 
(табл. 1). Причинами широкого проявления процессов засоления в почвах 
низких надпойменных террас являются недостаток влаги, слабое развитие 
или отсутствие процессов нисходящего и бокового внутрипочвенного стока, 
активная трансформация восходящих растворов вверх по почвенному про-
филю. Вертикальная трансформация почвенных растворов в мерзлотных 
луговых почвах формируется не только летом в периоды интенсивного рас-
хода воды на испарение, но и в осенне-зимний период под влиянием темпе-
ратурного градиента. Поскольку промерзание почвы сверху идет быстрее, 
чем снизу, почвенная влага с растворенными в ней солями передвигается в 
основном вверх по профилю, существенно увеличивая засоление верхних 
горизонтов. Ранее проведенными исследованиями установлено, что засоле-
ние почв происходило еще на стадии высокой поймы, когда увлажненные 
выше наименьшей влагоемкости на глубину сезоннопротаивающего слоя 
пойменные почвы, расходуя влагу на испарение и транспирацию, сингене-
тично накапливали соли в верхних слоях в течение сотен лет. На фазе над-
пойменных террас соли перераспределяются поверхностными (атмосфер-
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ными) и, реже, надмерзлотными водами по элементам рельефа [11, 12]. Тип 
засоления хлоридно-сульфатный, что следует объяснить главенствующей 
ролью в солевом составе восходящих растворов сульфатов и хлоридов, так 
как растворимость их больше растворимости карбонатов и перемещаются 
они выше по самым тонким капиллярам и в виде пленок по поверхности 
гидрофильных частиц [13]. Реакция среды сильнозасоленных лугово-черно-
земных и черноземно-луговых почв щелочная, содержание гумуса в верх-
них горизонтах высокое, обеспеченность подвижными формами фосфора и 
калия средняя. Гранулометрический состав слоистый, чередуются слои су-
глинка, супеси и песка, в отличие от почв поймы, мощность песчаных слоев 
значительно уменьшается и нижележащие горизонты чаще становятся су-
глинистыми или супесчаными.

Менее засоленные и более плодородные дерново-луговые почвы характе-
ризуются хорошо выраженным дерновым горизонтом с высоким содержани-
ем гумуса. Эти почвы прошли лугово-болотную стадию почвообразования, 
несут признаки бывшего оглеения и периодически бывают переувлажнены, 
имеют и современное оглеение, так как формируются в условиях доста-
точного или избыточного увлажнения на пониженных элементах рельефа 
надпойменных террас. Они широко используются под овощные и зерновые 
культуры.

Наименьшую площадь на надпойменных террасах занимают лесные па-
левые серые почвы, имеющие благоприятные физико-химические и водные 
свойства. Морфологическими особенностями этих почв являются хорошо 
выраженный перегнойно-гумусовый горизонт, аккумуляция карбонатов в 
средней части профиля, наличие обильных пятен ожелезнения и признаков 
криотурбаций. Эти почвы обладают наиболее высоким плодородием среди 
всех подтипов палевых почв [4].

Оценка воздействия на почвенный покров в процессе строительства и 
эксплуатации объектов в зоне распространения многолетнемерзлых пород 
проводится с учетом всей совокупности почвенно-мерзлотных процессов и 
явлений, отражающих специфику региона. К основным региональным осо-
бенностям изученных почв относятся: малая мощность сезонноталого слоя, 
слабая оструктуренность или бесструктурность почвенных горизонтов, тик-
сотропность почвенной массы, щелочность и засоленность почв, близкое за-
легание от поверхности мощных подземных льдов, термокарстовые просад-
ки и пучение поверхности, морозобойные растрескивания и т.д. Практически 
все нарушения почвенного покрова в зоне многолетней мерзлоты являются 
сложными, имеющими черты как прямого, так и косвенного воздействий. 

В зоне техногенного воздействия долины р. Лены возможны следующие 
основные виды нарушений почв и почвенного покрова:

– отчуждение земельных участков под строительство объектов;
– механическое нарушение почв;
– химическое загрязнение почв.

Современное состояние и прогноз изменений почв
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В табл. 2 приведены основные (исходные) количественные показатели, 
необходимые для построения прогноза возможных негативных процессов и 
разработки предложений по охране и мониторингу изученных почв. 

Глубина сезонного оттаивания в изученных почвах колеблется от 50 до 
170 см, и преобладающие здесь почвы имеют хорошо развитый профиль. 
Практически все типы почв в верхней части состоят из среднеуплотненного 
дерново-гумусового горизонта супесчаного или легкосуглинистого грануло-
метрического состава. Механическое нарушение гумусового горизонта мо-
жет вызвать ухудшение физических свойств почв, усиление или развитие 
процессов оглеения и тиксотропности, оттаивание мерзлоты, активизацию 
водной эрозии. В пределах полосы отвода землеройной техникой наруша-
ется весь почвенный профиль, происходят перемешивание и преобразова-
ние горизонтов, усиление термоэрозионных и нежелательных криогенных 
явлений (термокарст, оплывание, оседание). На переувлажненных участках 
аллювиальных дерновых глеевых и дерновых перегнойных почв нарушение 
почвенно-растительного покрова может сопровождаться временным или 
постоянным заболачиванием территории.

Решающее значение при механическом нарушении имеет положение 
почв в рельефе. Смывы и размывы почв отмечаются на участках склоновых 
местоположений и обусловлены чаще всего стоком талых вод весной и зна-
чительно реже – летом при выпадении ливневых дождей. Неизбежное на-
рушение дернины и верхних горизонтов почв повлечет развитие ускоренной 
водной эрозии, особенно в аллювиальных дерновых черноземовидных по-
чвах высокой поймы и лугово-черноземных почвах надпойменных террас. 
В аллювиальных дерновых типичных, глеевых и глееватых почвах низкой и 
средней поймы возможны проявления речной эрозии в виде смывов и про-
моин. Уничтожение березовых колок и кустарников, распыление и уплотне-
ние почв наземным транспортом могут способствовать усилению ветровой 
эрозии в иссушенных почвах лугово-степных участков высокой поймы и 
надпойменных террас.

В целях снижения деградации почв и почвенного покрова необходимо 
соблюдение всех экологических, агротехнических, строительных и других 
требований к производству земляных работ, изложенных в строительных 
нормах на земляные сооружения [14, 15]. Все эти требования и правила по-
зволяют организовать строительство и эксплуатацию крупных объектов с 
наименьшим ущербом для почв и ландшафтов. Кроме того, они предусма-
тривают проведение обязательной рекультивации земель и рельефа, которая 
должна проходить в два этапа: этап технической рекультивации и этап био-
логической рекультивации.

Среднее содержание тяжелых металлов и нефтепродуктов во всех изу-
ченных почвах (см. табл. 2) существенно ниже ОДК, рекомендованных в 
ряде российских нормативных документов для песчаных и супесчаных почв 
(Рb – 32 мг/кг, Сd – 0,5 мг/кг, Zn – 55 мг/кг, Сu – 33 мг/кг, Ni – 20 мг/кг, не-
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фтепродукты – 1 000 мг/кг). Однако недостаток тепла и близкое залегание 
мерзлоты (ограничивают условия разложения и вымывания) предопределя-
ют повышенную опасность устойчивого накопления элементов-загрязни-
телей в изученных почвах.  При соблюдении технологического регламен-
та химическое загрязнение почв может иметь локальный характер, однако 
в условиях, благоприятных для миграции вещества (в почвах склоновых, 
пойменных ландшафтов), загрязнение почв приобретает площадные фор-
мы. В.А. Ковда с соавт. [16] способность почв Центральной Якутии к само-
очищению оценили в 2 балла (слабая), Северной Якутии – в 4 балла (очень 
слабая), а таежной зоны европейской части России и Западной Сибири – 
в 1 балл (умеренная). 

В зоне техногенного воздействия долины средней Лены можно ожидать 
загрязнение почв:

а) тяжелыми металлами, в особенности свинцом, за счет выхлопных га-
зов автотранспорта. Считается, что наиболее сильно это влияние прослежи-
вается в полосе шириной 8–10 м. В меньшей мере это влияние проявляется 
в прилегающей полосе шириной до 40–50 м; 

б) нефтепродуктами за счет разлива при их транспортировке;
в) гидрокарбонатами и карбонатами кальция и натрия за счет строитель-

ных и бытовых отходов. 
Для контроля состояния почвенного покрова и уровня загрязнения почв 

на этапе строительства и эксплуатации газопровода и мостового перехода 
через р. Лену на почвах различных ландшафтов следует расположить пун-
кты периодических мониторинговых наблюдений. В дальнейшем (на период 
эксплуатации) на их базе должны формироваться стационарные пункты ре-
жимных почвенных мониторинговых наблюдений.

Заключение

Результаты исследований дополняют ранее опубликованные литера-
турные данные и показывают, что морфологические и физико-химические 
свойства почв различных ландшафтов долины средней Лены определяются 
интенсивностью развития следующих почвообразовательных процессов: 
мерзлотного, дернового, аллювиального, глеевого и засоления. По сово-
купности благоприятных свойств наиболее устойчивыми к механическому 
воздействию и химическому загрязнению среди пойменных почв являются 
широко распространенные аллювиальные дерновые типичные с мощно-
стью дерново-гумусового горизонта до 20–30 см, оптимально увлажненные 
и уплотненные, с нейтральной реакцией среды, среди почв надпойменных 
террас – дерново-луговые незасоленные почвы.  

К возможным негативным изменениям при механическом нарушении 
почв следует отнести возрастание глубины оттаивания сильнольдистой 
мерзлоты, термокарст и развитие ускоренной водной (в почвах низких и 
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склоновых участков) и ветровой (в почвах высоких иссушенных участков) 
эрозии. Слабая способность почв к самоочищению предопределяет повы-
шенную опасность устойчивого накопления элементов-загрязнителей в изу-
ченных почвах. 
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CURRENT STATE AND PREDICTION OF CHANGES 
IN SOILS OF THE MIDDLE LENA VALLEY

(CENTRAL YAKUTIA)

The data describing the state of soil and soil cover prior the anthropogenic impact 
were obtained during geotechnical and ecological investigations which were carried 
out for the assessment of potential impact on the environment caused by gas pipeline 
and bridge construction across the Lena River.

The studied area is located in the central part of the Lena River valley and is 
adjacent to the city of Yakutsk (61°5’ N). It covers all geomorphological levels of the 
floodplain complex and includes lower fluvial terraces (I and II) on the both banks of 
the river. The soils of the floodplain complex are represented by typical gley, gleyic, 
chernozemic and muck subtypes of alluvial sod soils. On the basis of morphological, 
physical and chemical properties, typical alluvial sod soils with thick humus horizon 
(up to 20–30 cm), which are optimally moistened and packed, are the most resistant to 
mechanical treatment and chemical pollution of all floodplain soils.

On the lower fluvial terraces, meadow-chernozemic and chernozemic-meadow 
soils with different salinity are widely represented. The type of salinity is predominantly 
sulphatic and chloridic that is accounted for the main role of sulphates and chlorides in 
saline composition of the ascending solutions. Sod-meadow soils with clearly marked 
sod horizon and neutral pH are less saline and more fertile.

Almost all soil types in the upper part consist of packed sod-humus horizon of 
sandy-loam and light-loam granulometric composition. Mechanical disruption of 
humus horizon may cause deterioration of physical properties of soil and an increase or 
initiate gleization and thixotropic processes; it may also lead to thawing of permafrost 
and activation of water erosion. Within the right of the way of earthmoving machines, the 
disruption of the entire soil profile was observed, particularly mixing and transforming 
horizons, thermal erosion and unwanted cryogenic processes (thermokarst, mudflow 
and subsidence) increased as well. In over-moistened areas of alluvial sod-gley and 
sod-muck soils the disruption of soil and vegetation cover may be accompanied by 
temporal or permanent swamping of the territory.

It was also determined, that the average concentration of heavy metals and 
oil products in all the studied soils is significantly lower than their permissible 
concentrations recommended in a series of Russian regulatory documents for sandy 
loam soils. However, the poor ability of soils of central Yakutia to self-purification 
predetermines a high risk of stable accumulation of pollutants in the studied soils.

Key words: permafrost; soil cover; soils; disruption; pollution; monitoring.
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EFFECTIVENESS OF APPLYING BACTERIA Pseudomonas sp., 
strain B-6798, FOR ANTI-PHYTOPATHOGENIC PROTECTION 

OF CROPS IN WESTERN SIBERIA

Biological method of plant protection from phytopathogens is based on applying 
microbial antagonists of phytopathogens. Today, domestic and foreign markets are 
represented by a number of bacteria-based formulations; nevertheless, more effective 
plant protection agents are being searched. The present work examines a possibility 
of applying formaldehyde-resistant bacteria Pseudomonas sp., strain В-6798, as a 
potential biofungicide. Different methods for estimation of antifungal activity of the 
strain were used, including the method linked with inhibition of phytopathogenic fungi 
by bacteria-antagonists. Growth-promoting activity of bacteria was assessed both in 
laboratory and field experiments. As the test objects were used the following crops: 
wheat, oats, maize, potato and fiber flax. Treatment of seeds with Pseudomonas sp., 
strain B-6798, reduced the overall infestation of cereal crops by seed infection agents 
by 12–36% due to decreasing the percentage of seeds affected by Helminthosporium 
and Fusarium root rot causing agents. Bacterization of potato tubers reduced late 
blight in the period of growing season by 45–50%, rhizoctonia blight and common scab 
by 40–70% during storage. The optimum concentrations of the applied bacteria for 
plant protection were within 104–107 CFU/ml. It was established that under the activity 
of antagonistic bacteria in the laboratory conditions shoot length was increased in 
1.5–3.5 times, dry biomass – 1.5–5 times and total root system length – 1.7–3.0 times. 
According to the results of field experiments, bacterization contributed to increasing 
the yield of cereal crops and potato by 10–40%, depending on the species and variety.

Key words: antifungal activity; bacteria-antagonists; biofungicide; growth-
promoting activity; phytopathogen.

Introduction

At the present time, most part of microbial formulations is based on rhizo-
sphere bacteria related to genus Pseudomonas. The domestic microbial indus-
try produces numerous biological fungicides using these bacteria, including the 
following trademarks: such Pseudomonas-based formulations as Pseudobacterin 
2TM, Agat-25K, Planriz and others [1, 3]. Many formulations based on different 
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species of Pseudomonas genus are known worldwide: Dagger G, Conquer, Victus, 
BioCoat, Blue Circle, Intercept [4–5]. Wide utilization of Pseudomonas spp. bac-
teria in biotechnology is linked with multifunctional properties of these bacteria, 
together with direct inhibition of phytopathogenic microorganisms and as a result 
of the synthesis of siderophores, cyanide, antibiotics, plant growth stimulation, vi-
tamins, phosphate mobilization and nitrogen fixation [1–5]. Despite a wide range of 
already developed and applied microbial fungicides, there is a constant search for 
new strains capable of providing more stable positive effects on plant growth and 
development and inhibiting phytopathogens [2]. The first experiments linked with 
estimation of antifungal properties of bacteria Pseudomonas sp., strain В-6798, dem-
onstrated high antagonistic activity of this strain to the most economically important 
pathogenic fungi. The antagonist is capable of active growth and multiplication in 
the rhizosphere of agricultural plants. The first data served as a reason for more de-
tailed investigation of useful properties of the new bacterial strain [6–7]. It is known 
that a stimulating effect on the growth and development of plant vegetative mass 
is based on the fact that Pseudomonas are capable of synthesizing various growth 
regulators (indole-3-acetic acid – IAA, gibberellins) and vitamins [1–8]. According 
to Ju.A. Gushchina and I.F. Glovatskaya [9], bacteria of the strain В-6798 can secrete 
auxin substances to the environment, particularly, IAA in the quantity of 0.8 mg/ml. 

The purpose of the present work was connected with further study and sum-
mary of the results on the properties of formaldehyde-utilizing Pseudomonas sp., 
strain В-6798, as a plant growth stimulator and a potential inhibitor of phyto-
pathogenic fungi affecting various crops.

Material and methods 

Research objects

The strain of Pseudomonas sp., strain B-6798, was isolated from active silt in pu-
rifying construction of Tomsk petrochemical industrial complex. These are facultative 
methylotrophic bacteria capable of utilizing formaldehyde as a part of poor mineral 
media as the only source of carbon and energy in the concentration of 250 mmol. 

Fusarium oxysporum, F. oxysporum f.sp. lini, F. oxysporum f.sp. gladioli, Bi-
polaris sorokiniana and Rhizoctonia solani were examined as test objects for as-
sessing antagonistic bacterial activity. 

Evaluation of Pseudomonas sp., strain B-6798, growth-stimulating activ-
ity, was realized basing on the seeds of the following crops: Moldavskaya-215 
maize variety (the average seed weight – 0.5 g, total germination – 75%), Tulun-
skaya-12 wheat variety (0.03 g, 97%), Narymsky-943 oats variety (0.05g, 93%), 
Tomsky-10 fiber flax variety, as well as potato tubers of Fresco, Zhukovsky early 
ripening, Nevsky and Lugovskoy varieties.

Media and cultivation. Bacteria Pseudomonas sp., strain B-6798, were cul-
tivated in 50ml of the minimal М9 medium [10] with formaldehyde (2–4 g/l) in 
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a 250-ml retort. Microorganisms were incubated at 30±0.5°С in thermostat until 
the quantity was established in the limit from 1 to 9*109 CFU/ml. The quantity 
control was performed by direct counting of cells in a Goryaev’s chamber and by 
inoculation in accordance with the limiting-dilution method on the solid medium 
with a further count of CFU. 

20-% wort agar (4–6°B) was used for phytopathogenic fungi incubation.

Investigation of Fungistatic Properties 

Investigation of Kinetics of Phytopathogenic Fungi Growth Inhibition by Bacteria

Analyses of antifungal activity of the strain in laboratory experiments were 
conducted using both standard method of co-seeding of bacteria-antagonists to-
gether with phytopathogenic fungi located on the surface of the medium with a 
further evaluation of mycelium development inhibition and the method of deter-
mining kinetics of phytopathogenic fungi growth inhibition by bacteria-antago-
nists [6]. The second method elaborated in our laboratory assessed the fungistatic 
effect according to reduction in the growth rate of fungal colonies on solid medium 
with different bacteria concentrations, using standardized inoculation procedure.

Investigation of the influence of bacterization on seeds contaminated by phy-
topathogens. During the experiment, the seeds, previously disinfected with 70% 
ethanol solution, were soaked in bacterial suspension with concentration 1–6 × 
106 CFU/ml for 30 minutes. Control seeds were soaked in sterilized water. The 
presence of fungistatic effect with experimental strain bacteria was estimated ac-
cording to reduction in seed infestation by seed infection agents when conducting 
a phytopathological analysis in sterile absorbent paper rolls 7 days after the set-
ting up of the experiment [11].

Fungistatic effect assessment in field experiments was carried out according to 
disease incidence and index with plants treated with bacteria in comparison with 
plants without bacterization [11–12]. The severity of cereal crops infection with 
root and foot rots was estimated according to the degree of browning of the stem 
base and plant root system, selected among the control and experimental variants. 
A rating scale was used to determine plant disease index [11–12]. Root rots were 
examined three times during the growing season: I – the phase of germination, 
II – tillering and III – flowering. To evaluate the effect of the bacterial preparation 
on potato blight development during the growing season, inspections of bacte-
rized and control plants were organised. The development of blight affection of 
plants was analyzed four times: I – during series closing, II – during budding, 
III – during full blossoming and IV – before top-killing. Potato late blight was es-
timated in percentage terms on a generally accepted scale [12]. Disease incidence 
and index were determined by standard methods [11–12].

Disease incidence is a number of diseased plants in percent to total number of 
plants observed. Disease incidence was calculated as follows:
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100.Total number of diseased plantsIncidence
Total number of plants observed

= ×

Disease index is a measure of disease damage assessment which was calculated 
in percent as follows:

(0 ) (1 ) (2 ) (3 ) (4 ) 100 ,
( ) 4

a b c d eIndex
a b c d e

× + × + × + × + ×
= ×

+ + + +
a, b, c, d, e – the number of tillers examined which fall into the categories 0, 1, 2, 
3 and 4, respectively

To assess bacterial influence on a phytosanitary condition of the new crop dur-
ing the storage period, a number of phytopathological analyses of potato tubers 
treated with bacteria and control plants were conducted. At least 100 tubers from 
each variant were selected three times during the whole period of storage. The 
tubers were washed, examined and cut in order to identify external and internal 
symptoms of diseases.

Investigation of stimulating activity 

Investigation of the influence of concentration of bacterial suspension on plant 
growth and development in vegetation experiments

In the experiments, a model of small terrestrial artificial systems was created, 
consisting of three parts: a sterile substrate, used to fill vegetation vessels, host-
plant and bacterial strains at concentrations of 101–109 CFU/ml. Pre-germinated 
and disinfected seeds of cereal crops and fiber flax were placed in test tubes with 
sand (12.5 cm3); one-centimeter long disinfected potato shoots were put in a con-
tainer with sterile soil and evenly moistened with sterile Knop’s solution. Inocula-
tion was carried out by 0.1 ml of bacterial suspension at different concentrations. 
Plants were grown in a climate camera: 12-hour light period, illumination intensi-
ty – 3 000 lux and temperature ±22±1°С. The experiment was carried out in three 
replications with 35–40 plants per each variant. The experiments being termi-
nated, the following parameters were measured: the main root length (for maize), 
total root system length (for oats and wheat), the number of second-order roots 
and plant dry biomass. For each potato plant was measured the wet vegetation 
mass, the number of leaves and the number of tubers together with their weight. 

Investigation of the influence of bacterial culture on plant growth and develop-
ment in field experiments

Field experiments lasted for 6 growing seasons. The soil in the experiments 
was gray, forest, podzolized and medium-loam with low humus content (4–5%) 
as well as a thin humus accumulation horizon (20–25 cm).
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Maize seeds were planted at a distance of 10–15 cm from each other, wheat 
and oats were sown at 600 seeds/m2, and potatoes were planted at 42000 tubers/
ha. Bacterisation of seeds was conducted with the help of pre-planting humidifica-
tion treatment by bacterial culture with a titre of no less than 106 CFU/ml.

Potato tubers were soaked in bacterial suspension of the same concentration 
for 30 minutes. Seeds and tubers treated with water in the same manner as seeds 
in the test variants were used as control.

In the period of the experiment, the length of the maximum potato shoot 
was measured in each plant in all variants during a month since sprouting. The 
number of stems and the intensity of plant flowering were also analyzed during 
the experiments. Small sheaves of other plants were selected uniformly over the 
whole area of the test variant. Then, the length and dry biomass of the selected 
plants were measured; the quantity of grains per filled ear, the number of repro-
ductive stems and the weight of 1 000 grains were examined in cereal plants dur-
ing the phase of full ripeness.

Processing experimental results 

The data obtained during the experiments were processed by means of Stat-
Soft STATISTICA 6.0. The data are presented as a mean with confidence interval, 
using Student’s t-test for 95% significance level. Statistical significance of the 
obtained results of seed phytopathological expertise, the incidence of root rots and 
foliar infections in field experiments were assessed by comparing sampling frac-
tions, using Student’s t-test for the probabilities 25–75% inclusive and using F-
test for other probability values. Growth rates of fungal colonies on solid medium 
were determined by linear regression analysis. The data on parameters of plant 
growth and development in field experiments were compared by non-parametric 
Mann-Whitney test (р < 0.05) [13].

Results and discussion 

Antifungal activity of Pseudomonas sp., strain В-6798, in model experiments

In vitro experiments, the strain showed a high antagonistic activity against a 
number of fungal pathogens. The bacteria facilitated reduction in the growth rate 
of fungal colonies on solid media in Petri dishes within the limits of 5–8 times in 
comparison with control (fig. 1). In control, fungal colonies grew on a bacteria-
free medium. It was experimentally established that the magnitude of fungistatic 
effect depended on the type of phytopathogens and the concentration of bacteria 
in dishes. Fungus Bipolaris sorokiniana was the most sensitive to antagonistic 
bacteria and F. oxysporum f.sp. lini – the least.

The ratio of antagonist concentration to the level of disease development inhi-
bition is very important for development and application of microbial fungicides. 
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G.M. Raaijmakers et al [14] demonstrated that there was a ‘‘threshold” level of 
antagonist concentration, below which a slight decrease in bacteria concentra-
tion, expressed as a logarithm (log10-dose), results in a significant modification of 
inhibition of the development of fungi pathogens. Our experiments detected no 
threshold effects in relation to the growth rate of phytopathogenic fungal colonies. 
In order to describe kinetics of fungal colonies growth inhibition by the stud-
ied bacteria, we used N.D. Ierusalimsky modified equation [6]. Fungal colonies 
growth inhibition was already fixed at bacteria concentration 102 cells/ml in the 
inoculum. As bacteria concentrations in Petri dishes increased, the growth rate 
of fungal colonies tended to reach the limit value, not equal to zero, i.e. no total 
absolute fungal growth inhibition by bacteria was observed. In all the studied rela-
tionships between fungi and bacteria, concentration of 107–108 cells/ml is enough 
to reach the smallest limit value of fungal growth rate.

Fig. 1. Fusarium oxysporum fungal colonies in the experiment with bacteria 
Pseudomonas, strain B-6798, on the sixth day of the experiment

Note. 1 – concentration of bacterial suspension 104 cells/ml; 
2 – concentration 102 cells/ml; 3 – control (without bacteria)

In the mechanism of fungal growth inhibition by the studied bacteria, a crucial 
role is, apparently, played by Pseudomonas sp., strain В-6798, producing yellow-
green fluorescent pigments – siderophores. Siderophores are chelators, highly 
specific to Fe3+, which are synthesized and used in an extracellular way in the 
conditions of low iron content [15]. The siderophores of fluorescent pseudomon-
ades have different chemical structure and, having affinity for iron, form stable 
complexes together with it; thereby, they successfully compete for this element 
with siderophores of pathogenic fungi, which have a lower iron binding constant 
[8, 16]. Siderophore inhibition mechanism are testified by experimental data, 
showing reduction in fungistatic effect when increasing Fe3+ salts in the medium 
[17]. As it is known, the antagonism of pseudomonades against phytopathogens 
is largely conditioned by competition for iron and is only effective at low iron 
content in soil [8, 15, 18–21].
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The influence of bacterization on seeds to infection agents

Phytopathological examination of bacterized seeds of wheat and oats revealed an 
antagonistic effect of bacteria on seed infection agents in planta model conditions.

iron, form stable complexes together with it; thereby, they successfully compete for this element with siderophores of 
pathogenic fungi, which have a lower iron binding constant [8, 16]. Siderophore inhibition mechanism are testified by 
experimental data, showing reduction in fungistatic effect when increasing Fe3+ salts in the medium [17]. As it is known, 
the antagonism of pseudomonades against phytopathogens is largely conditioned by competition for iron and is only 
effective at low iron content in soil [8, 15, 18–21]. 
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Fig. 2. Total infestation of wheat seeds by seed infection agents during seed bacterization 

Note. * – statistically significant difference from the control variant (р<0.05). 
 

 
As it can be seen from Figure 2, a decrease in total infestation of the studied crops by seed infection agents is 

observed by 36% and 18% for wheat and oats correspondingly (р<0.05), in comparison with control. The greatest 
antagonistic effect was seen on Fusarium and Bipolaris fungi, which are known to be the most noxious among root rot 
pathogens [22–23]. Wheat and oats seed infestation by a complex of (phytopathogenic fungi) Fusarium and 
Helminthosporium infection during bacterization is less than control (4.6 times for wheat and 15 times for oats). 

Thus, the obtained data prove that the experimental Pseudomonas strain has antifungal properties, demonstrated 
earlier in vitro experiments without any vegetation component. 
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plant roots infestation was investigated. Root rots of wheat and oats were examined 4 times during the growing season. 
Over all the counts, root rot index decreased as a result of seed bacterization (Fig. 3). 

Fig. 2. Total infestation of wheat seeds by seed infection agents during seed bacterization
Note. * – statistically significant difference from the control variant (р < 0.05)

As it can be seen from Figure 2, a decrease in total infestation of the studied 
crops by seed infection agents is observed by 36% and 18% for wheat and oats 
correspondingly (р < 0.05), in comparison with control. The greatest antagonistic 
effect was seen on Fusarium and Bipolaris fungi, which are known to be the most 
noxious among root rot pathogens [22–23]. Wheat and oats seed infestation by a 
complex of Fusarium and Helminthosporium infection during bacterization is less 
than control (4.6 times for wheat and 15 times for oats).

Thus, the obtained data prove that the experimental Pseudomonas strain has 
antifungal properties, demonstrated earlier in vitro experiments without any veg-
etation component.

The influence of bacteria on plant infestation by fungal infections in field 
experiments

Basing on the results obtained in the laboratory conditions, the effectiveness of 
bacterial antagonist for prevention of plant roots infestation was investigated. Root 
rots of wheat and oats were examined 4 times during the growing season. Over all 
the counts, root rot index decreased as a result of seed bacterization (fig. 3).
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Fig. 3. Root rot index during seed bacterization in the phase of ear formation 

 
A plant under favourable conditions and due to a balanced nutrient supply generates immunity providing resistance to 

pathogens [24]. Apparently, bacterization may result in systemic acquired resistance induction in plants owing to an 
increased production of jasmonates and salycylates [25]. So, the analysis of plant infestation by such foliar infections as 
rust, powdery mildew, Septoria disease, late blight and others can be indicative of a possibility of systemic resistance 
formation in host-plants under the influence of the studied bacterial strain. 

The analysis of data on field observations, obtained during ear formation phase showed a decrease in foliar infections 
development in bacterized plants (р<0.05). Thus, Septoria disease index decreased 2.3 times and rust – 3 times, compared 
to control.  

Antifungal activity of bacteria was also demonstrated when analyzing potato late blight in field experiments during 
the growing season. Figure 4 shows late blight index on potato leaves. 
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Fig. 4. Late blight index on potato leaves, Nevsky variety, in a field experiment 

Notе. I, II, III, IV – plant development phases. 
 

All the counts revealed a decrease in the disease incidence on bacterized plants throughout the growing season. By the 
end of vegetation, late blight index on bacterized plants had reached 13–22%, whereas this index was considerably higher 
(25–37%) on the control area (fig. 4). When analyzing the data on late blight index on Lugovskoy variety, a tendency to 
reduction in plant disease incidence and index was observed (р>0.05). This is due to the fact that this variety is late blight 
resistant and late blight is not widely dispersed on this variety, even in control. 

Fig. 3. Root rot index during seed bacterization in the phase of ear formation

A plant under favourable conditions and due to a balanced nutrient supply 
generates immunity providing resistance to pathogens [24]. Apparently, bacteri-
zation may result in systemic acquired resistance induction in plants owing to an 
increased production of jasmonates and salycylates [25]. So, the analysis of plant 
infestation by such foliar infections as rust, powdery mildew, Septoria disease, 
late blight and others can be indicative of a possibility of systemic resistance for-
mation in host-plants under the influence of the studied bacterial strain.

The analysis of data on field observations, obtained during ear formation phase 
showed a decrease in foliar infections development in bacterized plants (р < 0.05). Thus, 
Septoria disease index decreased 2.3 times and rust – 3 times in comparison with control. 

Antifungal activity of bacteria was also demonstrated when analyzing potato 
late blight in field experiments during the growing season. Figure 4 shows late 
blight index on potato leaves.

All the counts revealed a decrease in the disease incidence on bacterized plants 
throughout the growing season. By the end of vegetation, late blight index on bac-
terized plants had reached 13–22%, whereas this index was considerably higher 
(25–37%) on the control area (fig. 4). When analyzing the data on late blight index 
on Lugovskoy variety, a tendency to reduction in plant disease incidence and in-
dex was observed (р > 0.05). This is due to the fact that this variety is late blight 
resistant and late blight is not widely dispersed on this variety, even in control.

Plant systemic resistance formation during bacterization can be also demon-
strated by the results of a phytopathological analysis of wheat seeds (fig. 5).
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Plant systemic resistance formation during bacterization can be also demonstrated by the results of a 
phytopathological analysis of wheat seeds (fig. 5). 
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Fig. 5. Total infestation of wheat seeds, collected from control and the areas with bacterized seeds in a field experiment 

 
According to the given data, the grains of bacterized plants are less affected by seed infection agents, by 28% and 

21% for wheat and oats correspondingly, compared with control. 
It is established that crop yield and tuber disease development during storage depend directly on potato disease 

severity in the growing season. The data on the development of diseases on potato tubers of new harvest yield are 
demonstrated in Figure 6. 
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Fig. 6. The development of diseases on potato tubers, the case of Zhukovsky early variety  

 
It should be noted that bacterial treatment of tubers reduced the disease incidence of formed tubers during 

storage (p<0.05): the development of common scab – 2 times and black scab – 4 times, compared with control. The 
average reduction in common scab and black scab development during bacterization was 40–50% and 50–75%, 
correspondingly. Disease index reduction was primarily affected by a decrease in disease intensity and, to a lesser degree, 
the number of infected tubers. A pre-plant seed tuber treatment and further plant spraying by formulations during 
vegetation reduce population density of pathogens on new crop tubers both by means of decreasing population density of 
phytopathogens in soil and increasing plant resistance to these microorganisms [26]. 

Thus, antifungal activity of bacteria can be effectively proved in vitro and in planta laboratory experiments. However, 
certain instability of positive effects must be considered while applying bacterial strains in field conditions, associated 
with the type of soil, the cultivated crop as well as prevailing climatic conditions. When analyzing the data on soil fertility 

Fig. 5. Total infestation of wheat seeds, collected from control 
and the areas with bacterized seeds in a field experiment
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According to the given data, the grains of bacterized plants are less affected by 
seed infection agents, by 28% and 21% for wheat and oats correspondingly times 
in comparison with control.

It is established that crop yield and tuber disease development during storage 
depend directly on potato disease severity in the growing season. The data on the 
development of diseases on potato tubers of new harvest yield are demonstrated 
in Figure 6.

Plant systemic resistance formation during bacterization can be also demonstrated by the results of a 
phytopathological analysis of wheat seeds (fig. 5). 
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Fig. 6. The development of diseases on potato tubers, the case of Zhukovsky early variety

It should be noted that bacterial treatment of tubers reduced the disease in-
cidence of formed tubers during storage (p<0.05): the development of common 
scab – 2 times and black scab – 4 times, compared with control. The average 
reduction in common scab and black scab development during bacterization was 
40–50% and 50–75%, correspondingly. Disease index reduction was primarily 
affected by a decrease in disease intensity and, to a lesser degree, the number of 
infected tubers. A pre-plant seed tuber treatment and further plant spraying by 
formulations during vegetation reduce population density of pathogens on new 
crop tubers both by means of decreasing population density of phytopathogens in 
soil and increasing plant resistance to these microorganisms [26].

Thus, antifungal activity of bacteria can be effectively proved in vitro and 
in planta laboratory experiments. However, certain instability of positive effects 
must be considered while applying bacterial strains in field conditions, associated 
with the type of soil, the cultivated crop as well as prevailing climatic conditions. 
When analyzing the data on soil fertility and creating specifications for applying 
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formulations for each agro-climatic zone and crop, seed bacterization may, un-
doubtedly, influence sanitation of cereal and other crops in a positive way.

Growth-promoting activity of bacteria Pseudomonas sp., strain B-6798, in 
model experiments

As it has already been mentioned, bacteria Pseudomonas are widely known as 
plant growth stimulants that increase productivity and affect plant growth dynam-
ics through mobilizing sparingly soluble compounds and discharging a number of 
plant hormones [1–3, 6–8]. Our experiments demonstrated a positive impact of 
the studied strain on the growth and development of maize, wheat, oats, potato 
and fiber flax. In laboratory experiments, when assessing plant growth rate during 
bacterization, it was shown that kinetic parameters of plant growth vary differ-
ently under the influence of bacteria. An increase in the initial shoot growth rate 
within one or two days (p < 0.05) was observed in the experiments with maize 
in the presence of bacteria, that is why the plants in experimental variants have 
a greater length by the moment of experiment completion despite a further shoot 
growth rate that does not show a significant statistical difference from control. 
Furthermore, acceleration of the shoot root growth rate was fixed for maize. 

Potato treatment with bacterial culture had a positive impact on different plant 
growth and development parameters: plant growth rate augmented in comparison 
with untreated plants (р < 0.05); in the variant with bacterization, the finite plant 
length increased 1.3 times; plant mass, the number of leaves and the number and 
weight of tubers increased as well; the phase of tuber formation began earlier than 
control.

There are a number of investigations devoted to studying the dependence 
of growth-promoting effects from bacteria concentration in the inoculum. As a 
rule, bacteria are applied within 105–107 cells/ml [2, 27–29]. However, in these 
investigations there is no satisfactory justification for the concentration of the 
used inoculum. Model experiments with plant treatment with bacterial cultures of 
different titre (0–109 cells/seed) made it possible to reveal concentrations which 
were optimal for plant growth and development. The table gives data on optimal 
concentrations of bacterial inoculum, the maximum value of the measured param-
eters of growth and development of certain crops and their increase in comparison 
with control.

As table 1 shows, bacterization has a positive effect on various parameters of 
plant development, increasing them 1.15–5 times depending on a host-plant type 
and the measured parameter in comparison with control. Of all the studied crops, 
maize turned out to be the most responsive to bacterization, whereas oats was af-
fected the least. Optimal bacteria concentrations appeared to be 104–106 cells/ml.

L.A. Somova [30] also specifies in her work that the application of bacteria Ps. 
putida, with abundance for wheat within 104–108 cells/ml, stimulated seed germina-
tion and increased the shoot length; while the number of bacteria over 109 cells/ml 
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inhibited seed germination, and the number of bacteria less than 103–104 cells/ml 
made a subtle influence on germination. According to the aforementioned author, 
the use of P. fluorescens stimulated wheat seed germination within a narrower 
range of concentrations: 105–107 cells/ml. M.Lacher et al [31] point out in their 
work that significant root system stimulation was observed at rape seed germina-
tion on solid medium in Petri dishes with various concentrations of Phyllobacte-
rium (3 × 107 – 3 × 108 UFC/ml). Besides, the effect of stimulation and the number 
of bacterial cells, found on the root surface, increased together with the applied 
concentration.

T a b l e  1
Optimal concentrations of bacterial culture Pseudomonas sp., 

strain В-6798, on agricultural plants in model experiments 

Crop Parameter 
Optimal 

concentration, 
cells/ml

Maximum value Comparison 
with control

Maize

Main root length (mm) 105 100.40 ± 7.60* 2.8
Number of secondary 

roots (pcs.) 106 17.00 ± 2.00* 2.1

Dry biomass (g) 106 0.55 ± 0.03* 5.0

Wheat
Total root length (mm) 104 294.30 ± 55.20* 1.6

Dry biomass (g) 104 0.30 ± 0.04* 2.1

Oats
Total root length (мм) 103 121.70 ± 12.10 * 2.2

Dry biomass (g) 106 0.05 ± 0.02 * 1.4

Potato

Plant length (mm) 106 359.90 ± 18.30 1.15
Dry biomass (g) 106 6.56 ± 1.74 * 1.3

Formed tuber weight 
(g) 106 2.04 ± 0.37 * 3.6

Most papers that we have analyzed do not attach any importance to bacterial 
titre and use simultaneously different bacteria concentrations; their comparisons 
of the effect of bacterial impact on plants are to be examined and defined more 
precisely. 

Thus, on the basis of the obtained data, it appears that the concentration of 
cells for the optimum zone of each bacterial species can vary. Moreover, the opti-
mum concentration of the applied bacteria also depends directly on the species of 
a host-plant, but to a lesser degree.

The influence of bacterization on plant growth and development in field 
experiments

Field experiments allowed improving the influence of Pseudomonas sp., strain 
B-6798, on plant growth and development under agrocoenosis conditions. In gen-
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eral, a positive impact of seed bacterization on plant development was discovered. 
According to the obtained data, plant bacterization accelerated the growth of all 
the studied host-plants. Depending on a host-plant species, the length of plants in 
the variants with bacterization by Pseudomonas sp.,strain B-6798, exceeded the 
length of control plants since full germination phase, though, sometimes, the ef-
fect of stimulation showed itself during later phases. An increase in plant length 
during bacterization is, apparently, associated both with direct growth stimulation 
caused by plant hormones discharged by bacteria and indirect stimulation caused 
by a decrease in a degree of plant infestation by pathogens, including reduction in 
root rot index and incidence.

Figure 7 presents the lengths of maize and oats in different variants of field 
experiments. 

 

Most papers that we have analyzed do not attach any importance to bacterial titre and use simultaneously different 
bacteria concentrations; their comparisons of the effect of bacterial impact on plants are to be examined and defined more 
precisely.  

Thus, on the basis of the obtained data, it appears that the concentration of cells for the optimum zone of each 
bacterial species can vary. Moreover, the optimum concentration of the applied bacteria also depends directly on the 
species of a host-plant, but to a lesser degree. 

 
The influence of bacterization on plant growth and development in field experiments 

 
Field experiments allowed improving the influence of Pseudomonas sp., strain B-6798, on plant growth and 

development under agrocoenosis conditions. In general, a positive impact of seed bacterization on plant development was 
discovered. According to the obtained data, plant bacterization accelerated the growth of all the studied host-plants. 
Depending on a host-plant species, the length of plants in the variants with bacterization by Pseudomonas sp.,strain B-
6798, exceeded the length of control plants since full germination phase, though, sometimes, the effect of stimulation 
showed itself during later phases. An increase in plant length during bacterization is, apparently, associated both with 
direct growth stimulation caused by plant hormones discharged by bacteria and indirect stimulation caused by a decrease 
in a degree of plant infestation by pathogens, including reduction in root rot index and incidence. 

Figure 7 presents the lengths of maize and oats in different variants of field experiments.  
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Fig. 7. The length of maize and oats in different variants of the field experiment 

Note. I–III – plant development phases (for maize: I – phase 2–3 leaves, II – phase 6–8 leaves, III – panicle formation 
phase; for oats: I – phase 2–3 leaves, II – tillering phase, III – ear formation phase). 

 
Table 2 shows the data on final measurements of the length of plants and absolutely dry biomass of some crops during 

bacterization and their relation to plant development parameters in control. 
 

Table 2  
Plant development parameters during bacterization in field experiments 

 
Crop  Parameter  Value Relation to control 

Oats  Plant length (cm) 75.9±4.2 * 1.4 
Dry biomass (gr) 2.12±0.13 * 1.4 

Maize 
Plant length (cm) 136.9±13.4 * 1.5 
Dry biomass (gr) 146.9±3.0 * 1.6 

Wheat  
Plant length (cm) 82.1±2.2 * 1.4 
Dry biomass (gr) 2.33±0.14 * 1.6 

Potato  Plant length (cm) 52.2±8.2 * 1.4 
Fibre flax Plant length (cm) 71.2±6.2 * 1.4 

 

Fig. 7. The length of maize and oats in different variants of the field experiment
Note. I–III – plant development phases (for maize: I – phase 2–3 leaves, 
II – phase 6–8 leaves, III – panicle formation phase; for oats: I – phase 

2–3 leaves, II – tillering phase, III – ear formation phase)

Table 2 shows the data on final measurements of the length of plants and abso-
lutely dry biomass of some crops during bacterization and their comparison with 
plant development parameters in control.

It was also found out that cereal crops had an increase in the number of re-
productive stems during bacterization by Pseudomonas sp., strain B-6798, and 
plants underwent development phases faster, coming into bloom in a shorter time. 
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For fiber flax there was an increase in the number of seed cases, plant stem di-
ameter and its technical length by 15–50%. The treatment of potato tubers by 
Pseudomonas sp., strain B-6798, resulted in seed vigour and tuber formation ac-
celeration.

T a b l e  2
Plant development parameters during bacterization in field experiments

Crop Parameter Value Comparison with control

Oats 
Plant length (cm) 75.9 ± 4.2* 1.4
Dry biomass (gr) 2.12 ± 0.13* 1.4

Maize
Plant length (cm) 136.9 ± 13.4* 1.5
Dry biomass (gr) 146.9 ± 3.0* 1.6

Wheat 
Plant length (cm) 82.1 ± 2.2* 1.4
Dry biomass (gr) 2.33 ± 0.14* 1.6

Potato Plant length (cm) 52.2 ± 8.2* 1.4
Fibre flax Plant length (cm) 71.2 ± 6.2* 1.4

As a rule, plant bacterization by the studied strain Pseudomonas sp., strain 
B-6798, led to an increase in crop yield during field experiments. The absence of 
statistically significant differences from the control variant in a number of grow-
ing seasons is explained by unfavorable climatic conditions for plant growing 
(drought or excessive soil moistening). An extremely high soil temperature had 
the most unfavorable impact on growth-promoting properties of bacteria during 
their introduction. According to literature data, optimal temperature for successful 
plant rhizosphere colonization by bacteria is +16…+18°С, at higher temperatures 
bacteria from the seed surface, where they were spread during seed treatment be-
fore sowing in the soil, do not colonize growing roots [26]. However, even during 
growing seasons with the most unfavourable conditions for efficient host-plant 
rhizosphere colonization, no inhibition of plant growth and development or a cru-
cial reduction in the yield of bacterized crops were observed.

Bacterization did not only directly increase crop yield, but also affected sig-
nificantly the structure of host-plant crops. The crop structure in field experiments 
is exemplified by wheat and potato crop yields in the tables (3–4) and in Figure 
8 below.

T a b l e  3 
Wheat yield and crop structure in field experiments

Variant Crop yield, 
dt/ha

Crop structure
Average number 
of grains per ear, 

pcs

Weight of 1000 
grains, g

Number of 
reproductive 

stems per m2, pcs
Control 25.1 ± 1.6 15.0 ± 1.7 31.7 ± 0.1 527 ± 13

Bacterization 30.6 ± 1.3* 17.0 ± 2.0 34.1 ± 0.1* 527 ± 10
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T a b l e  4
Potato yield and crop formation in field experiments

Variant

Number 
of tubers, 

pcs

Weight of 
tubers, g

Number 
of tubers, 

pcs

Weight of 
tubers, g

Number 
of tubers, 

pcs

Weight 
of tubers, 

g
Crop yield, 

dt/ha
Initial blossom Ceasing to flower Harvesting 

Nevsky variety 

Control 6.00
±5.00

6.63
±3.1 5.0±1.5 191.0

±99.4 7.0±1.0 458.0
±48.0

37.8
±4.3

Bacteri-
zation

6.00
±2.00

 15.57
±5.6 * 7.0±3.0 228.4

±49.6 7.3±1.0 476.0
±41.0

40.5
±3.5

Lugovskoy variety

Control 2.0±2.0 21.98
±20.2 5.0±2.2 172.0

±37.6 4.0±1.0 388.5
±48.0

48.9±
4.9

Bacteri-
zation

 5.00
±2.3*

54.95
±9.7* 6.0±2.1 263.2

±107.8 4.5±1.0 412.0
±51.0

67.8
±5.3*

It was also found out that cereal crops had an increase in the number of reproductive stems during bacterization by 
Pseudomonas sp., strain B-6798, and plants underwent development phases faster, coming into bloom in a shorter time. 
For fiber flax there was an increase in the number of seed cases, plant stem diameter and its technical length by 15–50%. 
The treatment of potato tubers by Pseudomonas sp., strain B-6798, resulted in seed vigour and tuber formation 
acceleration. 

As a rule, plant bacterization by the studied strain Pseudomonas sp., strain B-6798, led to an increase in crop yield 
during field experiments. The absence of statistically significant differences from the control variant in a number of 
growing seasons is explained by unfavorable climatic conditions for plant growing (drought or excessive soil 
moistening). An extremely high soil temperature had the most unfavorable impact on growth-promoting properties of 
bacteria during their introduction. According to literature data, optimal temperature for successful plant rhizosphere 
colonization by bacteria is +16…+18 °С, at higher temperatures bacteria from the seed surface, where they were spread 
during seed treatment before sowing in the soil, do not colonize growing roots [26]. However, even during growing 
seasons with the most unfavourable conditions for efficient host-plant rhizosphere colonization, no inhibition of plant 
growth and development or a crucial reduction in the yield of bacterized crops were observed. 

Bacterization did not only directly increase crop yield, but also affected significantly the structure of host-plant crops. 
The crop structure in field experiments is exemplified by wheat and potato crop yields in the tables (3–4) and in Figure 8 
below. 

Table 3   
Wheat yield and crop structure in field experiments 

 

Variant  Crop yield, dt/ha 

Crop structure 

Average number of 
grains per ear, pcs. 

Weight of 1000 
grains, g 

Number of 
reproductive stems per 

m2, pcs. 
Control  25.1±1.6 15.0±1.7 31.7±0.1 527±13 

Bacterization 30.6±1.3* 17.0±2.0 34.1±0.1 * 527±10 
 

Table 4  
Potato yield and crop formation in field experiments 

 

Variant 
Number of 
tubers, pcs 

Weight of 
tubers, g 

Number of 
tubers, pcs 

Weight of 
tubers, g 

Number of 
tubers, pcs 

Weight of 
tubers, g Crop yield, 

dt/ha Initial blossom Ceasing to flower Harvesting  
Nevsky variety  

Control  6.00±5.00 6.63±3.1 5.0±1.5 191.0±99.4 7.0±1.0 458.0±48.0 37.8±4.3 
Bacterization 6.00±2.00  15.57±5.6 * 7.0±3.0 228.4±49.6 7.3±1.0 476.0±41.0 40.5±3.5 

Lugovskoy variety 
Control  2.0±2.0  21.98±20.2 5.0±2.2 172.0±37.6 4.0±1.0 388.5±48.0 48.9±4.9 
Bacterization  5.00±2.3*  54.95±9.7* 6.0±2.1 263.2±107.8 4.5±1.0 412.0±51.0 67.8±5.3* 
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Fig.8. The structure of potato crop yield, Lugovskoy variety, in field experiments 
Fig. 8. The structure of potato crop yield, Lugovskoy variety, in field experiments

Note. I – small-sized tubers (up to 50 g); II – average-sized tu-
bers (from 50 to 120 g); III – large-sized tubers (over 120 g)

The positive influence of bacterization was traced during the whole period 
of crop formation but it was at early stages that its stimulating effect was the 
best. The analysis of potato crop formation showed an increase in the weight of 
tubers: for Nevsky variety – 2.2 times, for Lugovskoy variety – 2.5 times and 
for the number of tubers – 2.8 times in comparison with control. Thereafter, the 
identified differences can be leveled under conditions which are favorable for 
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crop formation (see table 4). In case of unfavourable climatic conditions, earlier 
and more successful crop formation of bacterized plants results in its significant 
increase in comparison with control at the moment of harvesting. A more rapid 
passage through plant development phases during bacterization is also important: 
for wheat and oats a phase of full ripeness began earlier than for plants without 
bacterization.

Conclusion

On the basis of experimental data, it can be concluded that bacteria Pseudomo-
nas sp., strain B-6798, show a high antagonistic activity against fungal pathogens 
of cereal root rot in Western Siberia. Antifungal activity was detected both in field 
and in vitro and in planta laboratory experiments; in vitro experiments the strain 
was active against such fungi as Fusarium sp. and Bipolaris sorokiniana. The 
treatment of cereal seeds by bacteria in planta reduced the overall incidence of 
seed infection agents. In field experiments, the use of bacteria reduced the devel-
opment of root rots and leaf infection manifestation; decreased the overall infesta-
tion of new seeds by seed infection pathogens. Bacterization of potato tubers had 
a positive impact on reducing late blight in the growing season and rhizoctonia 
blight and common scab during storage. One of the factors of effective activity 
against phytopathogenic fungi is production of special pigments-siderophores by 
bacterial culture.

Besides antifungal activity, bacteria Pseudomonas sp., strain В-6798, are able 
to stimulate plant growth and development. In laboratory experiments, utilization 
of bacteria promoted plant growth and the length and quantity of roots of maize, 
wheat and oats, increased plant mass, the number of leaves and the number and 
weight of potato tubers. In field experiments, bacteria also had a positive effect on 
various plant development parameters: an increase in the number of reproductive 
stems (cereal crops), the number of seed cases, the diameter of the plant stem and 
technical length (fiber flax), the area of the leaf blade (cucumber) and tuber forma-
tion (potato). Plants of all the crops passed development phases faster, which is 
important when an earlier crop is formed under unfavorable weather conditions. 
The success of bacterization was established to depend on the type of host-plants 
and its variety: of all the studied crops, maize turned out to be the most respon-
sive to bacterization and oats- the least. However, it is necessary to take into 
consideration certain instability of positive effects when applying bacterial strains 
under agrocoenosis conditions, associated with the type of soil, cultivated crop 
and prevailing weather conditions. At the same time, bacterization may influence 
soil and seed sanitation in a good way. The optimum concentration of the applied 
bacteria of the examined strain is 104–107 cells/ml, depending on the crop species 
and variety.

Thus, the conducted field and model experiments showed effectiveness of ap-
plying bacteria Pseudomonas sp., strain B-6798, as a producer of formulation 
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aimed at stimulating plant growth and development, decreasing the development 
of late blight, cereal root rots, cereal septoria leaf blotch and flax Fusarium wilt, 
as well as increasing crop yield in Tomsk oblast. The advantage of the isolated 
and studied strain Pseudomonas sp., strain B-6798, is demonstrated by the fact 
that the presence of formaldehyde in the environment, as the only source of en-
ergy and carbon, contributed both to maintaining the stability of the producer’s 
properties and protecting the potential formulation on the basis of this strain from 
contamination. In the used concentrations, formaldehyde has no additional phyto-
toxic or fungicidal effect. These properties of the strain can be useful for economi-
cally sound biofungicide production on its basis.

The authors thank Dr. Margarita Shternshis (Novosibirsk State Agrarian University, 
Novosibirsk, Russia) and Dr. Vladimir  Gouli (University of Vermont, Burlington, Vermont, 
USA) for valuable advice, constructive remarks and helpful comments.
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ЭФФЕКТИВНОСТЬ ПРИМЕНЕНИЯ БАКТЕРИЙ Pseudomonas sp.
B-6798 ДЛЯ ЗАЩИТЫ СЕЛЬСКОХОЗЯЙСТВЕННЫХ КУЛЬТУР 

ОТ ФИТОПАТОГЕНОВ В УСЛОВИЯХ ЗАПАДНОЙ СИБИРИ

Биологический метод защиты растений от фитопатогенов основан на при-
менении бактерий – антагонистов фитопатогенов. На современных отече-
ственном и зарубежном рынках существует ряд биопрепаратов на их основе, 
но при этом продолжается поиск более эффективных агентов защиты расте-
ний. В работе исследована возможность применения формальдегидрезистент-
ных бактерий Pseudomonas sp. В-6798 в качестве потенциальной основы био-
фунгицида. Для учета антифунгальной активности штамма использовались 
различные методики, в том числе разработанный авторами метод определения 
кинетики ингибирования роста фитопатогенных грибов бактериями-антагони-
стами. Оценка ростостимулирующей активности бактерий проводилась как в 
лабораторных, так и в полевых экспериментах. В качестве тест-объектов ис-
пользованы следующие сельскохозяйственные культуры: пшеница, овес, кукуру-
за, картофель и лен-долгунец. Установлено, что обработка семян бактериями 
Pseudomonas sp. B-6798 снижает общую пораженность зерновых возбудите-
лями семенных инфекций на 12–36% за счет уменьшения процента семян, по-
раженных гельминтоспориозно-фузариозными возбудителями корневых гнилей. 
Бактеризация клубней и растений положительно сказывается на снижении раз-
вития заболеваний картофеля: фитофтороза в вегетационный период – на 45–
50%, ризоктониоза и парши обыкновенной в период хранения – на 40–70%. Опти-
мальные для развития растений концентрации бактерий находятся в пределах 
104–107  КОЕ/мл. Показано, что под действием бактерий в лабораторных те-
стах происходит увеличение длины проростка в 1,5–3,5 раза, сухой биомассы – 
1,5–5 раз, суммарной длины корневой системы – 1,7–3,0 раза. Согласно результа-
там полевых испытаний, бактеризация способствует увеличению урожайности 
зерновых культур и картофеля на 10–40% в зависимости от вида и сорта.

Ключевые слова: антифунгальная активность; бактерии-антагонисты; 
биофунгицид; ростостимулирующая активность; фитопатоген. 
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ОСОБЕННОСТИ СТРОЕНИЯ ЭПИДЕРМЫ ЛИСТА 
Saussurea pulchella (Fisсh.) Fisсh. И S. neopulchella Lipsch. 

Исследование проведено при финансовой поддержке ФЦП «Научные 
и научно-педагогические кадры инновационной России» на 2009–2013 годы 

(соглашение № 14.B37.21.2004).

Изучена эпидерма листа таксономически трудно дифференцируемых даль-
невосточных видов Saussurea pulchella и S. neopulchella. Представлены резуль-
таты морфометрического анализа основных клеток эпидермы и устьиц. Срав-
нительное исследование эпидермальных клеток и устьичного аппарата листа 
S. pulchella и S. neopulchella позволило выявить признаки, константные на уровне 
рода (форма околоустьичных и основных эпидермальных клеток, тип и форма 
устьиц), а также признаки, позволяющие идентифицировать виды (тип листа, 
размер основных эпидермальных клеток по продольной (длинной) оси, устьичный 
индекс). Выявленные особенности строения эпидермы могут использоваться в 
качестве дополнительных диагностических признаков при идентификации видов.

Ключевые слова: Saussurea; эпидерма; морфометрический анализ.

Введение

Во флористических сводках России, Кореи и Китая нет единого мнения 
в отношении видовой самостоятельности вида Saussurea neopulchella, опи-
санного С.Ю. Липшицем в 1961 г. по сборам 1861 г. с острова Сахалин. Для 
Дальнего Востока России В.Н. Ворошилов [1–2] указывает S. pulchella, от-
мечая распространение вида на территории Приморья, Приамурья и острова 
Сахалин. M. Kitagawa [3] для Приамурья, Манчжурии, Кореи и Японии ука-
зывает S. pulchella f. latifolia (Maxim.) Kitag., а S. neopulchella рассматрива-
ется им как синоним этого таксона. В сводках по флоре Кореи [4–5] и Китая 
[6–7] приводится только S. pulchella. В «Определителе растений Приморья и 
Приамурья» [8] приводятся оба вида. В.Ю. Баркалов, обрабатывая род Sau-
ssurea для сводки «Сосудистые растения советского Дальнего Востока» [9], 
также приводит два самостоятельных вида, отмечая, однако, что на островах 
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залива Петра Великого и на побережье материковой части встречаются рас-
тения S. pulchella, габитуально сходные с S. neopulchella. В сводке С.К. Че-
репанова [10] для Дальнего Востока России указываются оба вида. 

Так как видовая самостоятельность S. neopullchela оказалась спорной, ав-
тором были предприняты исследования эпидермы листа для выявления до-
полнительных диагностических признаков и оценки обособленности вида 
от S. pulchella. Таксономическая ценность стоматографических признаков в 
семействе Asteraceae весьма значительна и отмечена рядом авторов [11–15]. 
Например, исследуя структуру эпидермиса листа различных экологических 
форм 23 видов Carlina L., A. Kästner [12] установил стойкие особенности раз-
личных видовых групп, характерные особенности строения эпидермиса ли-
ста мезоморфного и ксероморфного типа. Д. Нинова [13] описала эпидермис 
листа 35 видов рода Centaurea L. и выявила, что комбинации таких признаков, 
как число устьиц, их размер, форма покровных клеток эпидермы и их число 
характеризуют собой отдельные секции, группы видов или отдельные виды 
и, следовательно, имеют таксономическую ценность. К. Napp-Zinn и М. Eble 
[14] изучили строение устьичного аппарата у 29 видов из 15 родов трибы 
Anthemideae (Achillea L., Anacyclus L., Anthemis L., Artemisia L., Dendranthema 
(DC.) Des Moul., Leucanthemum Mill., Matricaria L.) и установили, что аномо-
цитный тип устьичного аппарата является преобладающим. Э.В. Бойко с со-
авт. [15] исследовали структуру поверхности листа дальневосточных видов 
родов Atractylodes DC., Serratula L., Synurus Iljin, Stemmacantha Cass., а также 
10 видов рода Serratula из других регионов. Изучение эпидермы дальнево-
сточных видов рода Saussurea ранее не проводилось. 

Цель исследования – изучить строение эпидермы листа S. pulchella и 
S. neopulchella для выявления дополнительных диагностических признаков.

Материалы и методики исследования

Чтобы исключить зависимость строения эпидермиса листа от внешних 
условий местообитания, сезонных метеорологических условий и возраста, 
для исследования использовали растения S. pulchella и S. neopulchella, вы-
ращенные из семян на коллекционном участке Амурского филиала Ботани-
ческого сада-института ДВО РАН в одинаковых условиях и одного возрас-
та. Семена S. pulchella были собраны в Забайкальском крае, в окрестностях 
с. Кавыкучи, на разнотравном лугу, 29.08.2007 г.; семена S. neopulchella со-
браны в Приморском крае, окрестностях г. Владивостока, на железнодорож-
ной насыпи у моря, 16.08.2008 г.

Для изучения брали участки эпидермы средней части нижних стеблевых 
листьев, готовили временные препараты нижнего и верхнего эпидермисов. 
Изучение препаратов проводили на микроскопе «Axioskop 40» (Германия) 
при увеличении 10 × 40. Фотографии сделаны с помощью фотоаппарата 
«Canon PS G7» (Япония), измерения проведены в 20-кратной повторности 
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с помощью программы AxioVision Rel. 4.7, статистическая обработка (сред-
нее значение, его ошибка, коэффициент вариации) выполнена в программе 
Microsoft Exсel. Анатомические показатели эпидермы считаются маловари-
абельными, если коэффициент вариации Сv менее 20%, средневариабель-
ными – при Cv >20%, сильновариабельными – при Cv >40% [16]. Типы 
устьичных аппаратов определяли по классификации М.А. Барановой [17], 
описание эпидермальных клеток проводили по методике С.Ф. Захаревича 
[18], устьичный индекс рассчитывали по формуле A. Kastner [12].

Результаты исследования и обсуждение

Морфометрические характеристики эпидермальных структур видов приве-
дены в таблице. Ниже дано подробное описание эпидермы изученных видов. 

S. neopulchella. Верхний эпидермис листа (рис. 1, А).
Лист гипостоматный (устьица на верхней поверхности листа отсутству-

ют). Основные эпидермальные клетки многоугольной или неправильной 
формы, с прямолинейными или прямолинейно-округлыми очертаниями. 
Антиклинальные стенки прямые или дуговидные. Размеры эпидермальных 
клеток изменяются в пределах от 51,24 до 78,84 мкм длиной и от 24,52 до 
51,56 мкм шириной. Проекция эпидермальных клеток в плане многоуголь-
ная или распластанная. Эпидермальные клетки тонкостенные, их количе-
ство варьирует от 362 до 474 на 1 мм2. Углы в смежных границах тупые, 
заостренные или прямые. Устьица отсутствуют. Устьичный индекс 0%. 
Встречаются однорядные многоклеточные простые волоски. Волоски об-
разованы клетками кубовидной формы с удлиненной апикальной клеткой. 
В основании волоска находится клетка округлой формы, которая окружена 
многоугольными эпидермальными клетками, расходящимися в радиальных 
направлениях.

Нижний эпидермис листа (рис. 1, Б).
Основные эпидермальные клетки неправильной (амебоидной) формы с 

извилистыми очертаниями и волнистыми антиклинальными стенками, об-
разующими лопасти. Частота волн и их амплитуда непостоянны. Размеры 
эпидермальных клеток изменяется в пределах от 27,93 до 56,4 мкм длиной 
и от 19,01 до 42,7 мкм шириной. Проекция эпидермальных клеток в плане 
распластанная. Эпидермальные клетки тонкостенные, их количество варьи-
рует от 418 до 576 на 1 мм2. Углы в смежных границах тупые, прямые, зао-
стренные. Устьица одиночные, располагаются хаотично. Устьичный аппарат 
аномоцитного типа. Устьица окружены 3–7 клетками. Размеры, амплитуда 
и частота волн околоустьичных клеток соответствует параметрам основных 
эпидермальных клеток, примыкающие к замыкающим клеткам по форме и 
размерам не отличаются от основных эпидермальных клеток. Определен-
ной ориентации околоустьичных клеток не наблюдается. Устьица вытянуто-
округлой формы, 24,97–32,96 мкм длиной и 15,27–24,83 мкм шириной. Ко-
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личество устьиц на 1 мм2 варьирует от 71 до 158. Устьичный индекс 19,93%. 
Встречаются однорядные многоклеточные простые волоски. Волоски об-
разованы клетками кубовидной формы с удлиненной апикальной клеткой. 
В основании волоска находится клетка округлой формы, которая окружена 
многоугольными эпидермальными клетками, расходящимися в радиальных 
направлениях.

 
Рис. 1. Эпидерма листа S. neopulchella: А – верхний эпидермис;

Б – нижний эпидермис. Масштабная линейка 50 мкм

S. pulchella. Верхний эпидермис листа (рис. 2, А).
Лист амфистоматный (устьица присутствуют на верхней и нижней поверх-

ностях листа). Основные эпидермальные клетки многоугольной или непра-
вильной формы, с прямолинейно-округлыми или извилистыми очертаниями, 
от 48,89 до 84,28 мкм длиной и от 22,66 до 50,34 мкм шириной. Антикли-
нальные стенки дуговидные или волнистые. Проекция эпидермальных клеток 
многоугольная, округлая или распластанная. Основные эпидермальные клетки 
тонкостенные, их количество варьирует от 331 до 479 на 1 мм2. Углы в смеж-
ных границах тупые, закругленные, заостренные, прямые. Устьица одиночные, 
располагаются хаотично. Устьичный аппарат аномоцитного типа. Устьица 
окружены 3–5, чаще 4 клетками. Околоустьичные клетки, примыкающие к за-
мыкающим клеткам, по форме и размерам не отличаются от основных эпи-
дермальных клеток. Определенной ориентации околоустьичных клеток не на-
блюдается, однако в некоторых случаях околоустьичные клетки располагаются 
определенным образом: две клетки примыкают к боковым сторонам замыкаю-
щих клеток (параллельно длинной оси устьица) и две – к полюсам устьица, но 
так как околоустьичные клетки не отличаются по структуре, форме и размерам 
от остальных клеток эпидермы, то в данном случае этот тип устьичного аппа-
рата мы также относим к аномоцитному. Устьица вытянуто-округлой формы, 
29,16–40,82 мкм длиной и 13,1–24,82 мкм шириной, их количество на 1 мм2 
варьирует от 25 до 51 шт. Устьичный индекс 8,48%. Встречаются однорядные 
многоклеточные простые волоски. Волоски образованы клетками кубовидной 
формы с удлиненной апикальной клеткой. В основании волоска находится 
клетка округлой формы, которая окружена многоугольными эпидермальными 
клетками, расходящимися в радиальных направлениях.

Особенности строения эпидермы листа
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Нижний эпидермис листа (рис. 2, Б).
Основные эпидермальные клетки неправильной формы с нерегулярно 

крупно-волнистыми антиклинальными стенками и крупно-извилистыми 
очертаниями. 

Морфометрическая характеристика эпидермальных структур 
S. pulchella и S. neopulchella

Признак / Вид S. neopulchella S. pulchella
Поверхность листа Верхняя Нижняя Верхняя Нижняя

Тип листа Гипостоматный Амфистоматный

Характер АС ЭКЛ

Прямоли-
нейные, прямо-
линейно-окру-

глые

Извилистые

Прямоли-
нейно-

округлые, 
извилистые

Крупно-
извилистые

Характер проекции 
площади ЭКЛ

Много-
угольный, рас-

пластанный

Расплас-
танный

Многоу-
гольный, рас-
пластанный, 

округлый

Вытянутый, 
распластан-

ный

Среднее количество 
ЭКЛ на 1 мм2, шт. 421,67 ± 13,23 505,76 ± 22,55 406,5 ± 26,8 451,18 ± 

35,55
Коэффициент 
вариации, % 9,4 11,8 14,76 20,85

Сред-
ний 

размер 
ЭКЛ, 
мкм

Длина 59,91 ± 1,65 46,87 ± 1,45 66,92 ± 2,39 62,7 ± 2,3
Коэф. 

вариации, % 12,34 13,85 15,96 16,41

Ширина 39,42 ± 1,47 30,27 ± 1,46 36,21 ± 1,5 32,73 ± 1,74
Коэф. 

вариации, % 16,64 21,63 18,5 23,72

Средняя площадь 
ЭКЛ, мм2

0,002345 ± 
0,000085

0,001427 ± 
0,000089

0,002423 ± 
0,000142

0,002039 ± 
0,00013

Тип УА – Аномоцитный Аномоцитный Аномо-
цитный

Сред-
ний 
раз-
мер 

устьиц, 
мкм

Продольная 
ось – 27,89 ± 0,45 35,5 ± 0,65 30,34 ± 0,43

Коэффициент 
вариации, % – 7,27 8,25 6,35

Поперечная 
ось – 20,94 ± 0,59 18,21 ± 0,72 21,66 ± 0,31

Коэффициент 
вариации, % – 12,64 17,61 6,44

Среднее число устьиц 
на 1 мм2, шт. 0 125,89 ± 11,75 37,7 ± 4,14 133,17 ± 

11,03
Коэффициент 
вариации, % – 24,69 24,55 21,91

УИ, % 0 19,93 8,48 22,79

Примечание. АС – антиклинальные стенки эпидермальных клеток; ЭКЛ – эпидермаль-
ные клетки листа; УА – устьичный аппарат; УИ – устьичный индекс; – отсутствие при-
знака. 
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Рис. 2. Эпидерма листа S. pulchella: А – верхний эпидермис;
Б – нижний эпидермис. Масштабная линейка 50 мкм

Частота волн и их амплитуда непостоянны. Размеры эпидермальных кле-
ток изменяются  в очень широких пределах от 42,52 до 82,97 мкм длиной и 
от 23,19 до 47,81 мкм шириной. Проекция эпидермальных клеток в плане 
вытянутая или распластанная. Эпидермальные клетки тонкостенные, их ко-
личество варьирует от 357 до 627 на 1 мм2. Углы в смежных границах тупые, 
заостренные, закругленные. Устьица одиночные, располагаются хаотично. 
Устьичный аппарат аномоцитного типа. Устьица окружены 3–5, чаще 4 клет-
ками. Околоустьичные клетки, примыкающие к замыкающим клеткам, по 
форме и размерам не отличаются от основных эпидермальных клеток. Опре-
деленной ориентации околоустьичных клеток не отмечено, однако в некото-
рых случаях околоустьичные клетки располагаются определенным образом: 
две клетки примыкают к боковым сторонам замыкающих клеток (парал-
лельно длинной оси устьица) и две – к полюсам устьица, но так как околоу-
стьичные клетки не отличаются по структуре, форме и размерам от осталь-
ных клеток эпидермы, то в данном случае этот тип устьичного аппарата мы 
также относим к аномоцитному. Устьица округлой формы, 26,93–33,46 мкм 
длиной и 19,08–24,1 мкм шириной. Количество устьиц на 1 мм2 варьирует от 
107 до 183. Устьичный индекс 22,79%. Встречаются однорядные многокле-
точные простые волоски. Волоски образованы клетками кубовидной формы 
с удлиненной апикальной клеткой. В основании волоска находится клетка 
округлой формы, которая окружена многоугольными эпидермальными клет-
ками, расходящимися в радиальных направлениях.

Сравнительное исследование эпидермальных клеток и устьичного ап-
парата листа S. pulchella и S. neopulchella позволило выявить признаки, 
константные на уровне рода (форма околоустьичных и основных эпидер-
мальных клеток, тип и форма устьиц), а также признаки, позволяющие иден-
тифицировать виды (тип листа, размер основных эпидермальных клеток по 
продольной (длинной) оси, устьичный индекс). 

Особенности строения эпидермы листа
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Заключение

Выявлены особенности строения эпидермы листа двух таксономи-
чески трудно дифференцируемых дальневосточных видов S. pulchella и 
S. neopulchella. Виды отличаются типом листа, устьичным индексом, разме-
ром основных эпидермальных клеток. Выявленные особенности строения 
эпидермы могут использоваться в качестве дополнительных диагностиче-
ских признаков при идентификации видов.
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STRUCTURAL FEATURES OF LEAF EPIDERMIS Saussurea 
pulchella (FISCH.) FISCH. AND S. neopulchella LIPSCH.

The leaf epidermis of taxonomically difficult Far East species of Saussurea 
pulchella and S. neopulchella were studied. The results of the morphometric analysis of 
the epidermal cells and stoma are presented. A comparative research of the epidermal 
cells and stoma of the leaf of S. pulchella and S. neopulchella allowed revealing 
constant parameters at the level of the genus: they are the form of around stomata 
and epidermal cells, the type and the form of stoma and trichomes. For both species of 
plants, the stomata of anomocytic type are characteristic. The stomata are of elongated 
and roundish form and they are surrounded by 3–7 cells. The size, the amplitude and 
the frequency of waves of around stomata cells correspond to the parameters of the 
epidermal cells. The form and the size of cells adjoining the guard cells do not differ 
from the epidermal cells. A certain orientation of around stomata cells is not observed. 
The epidermal cells are of a polygonal or wrong form with rectilinearly-roundish or 
twisting outlines. The projection of epidermal cells is polygonal, roundish or spread. 
Both species of plants have single-row multicellular simple trichomes on the upper 
and the lower surface of the leaf. They are formed by cells of a cubical form with the 
extended apical cell. In the basis of the trichome, there is a cell of a roundish form 
which is surrounded by polygonal epidermal cells dispersing in radial directions. The 
parameters identifying species are revealed; they are the type of the leaf, the size of 
the epidermal cells on the longitudinal (long) axis and the stomatal index. The leaf 
of S. neopulchella is hypostomatic (the stomata on the upper surface of the leaf are 
absent), whereas the leaf of S. pulchella is amfistomatic (the stomata are present on 
the upper and the lower surfaces of the leaf). The sizes of the epidermal cells on the 
longitudinal axis of S. neopulchella on the epidermis of the upper surface of the leaf 
change within the limits from 51.24 to 78.84 microns and on the epidermis of the lower 
surface of the leaf – from 27.93 to 56.4 microns. For S. pulchella, these indicators are 
within the limits from 48,89 to 84,28 microns for the epidermis of the upper surface 
of the leaf and from 42.52 to 82.97 microns for the epidermis of the lower surface 
of the leaf. The stomatal index of the species also differs: for the upper epidermis of 
S. neopulchella it is 0% and for the lower epidermis – 19.93%; for the upper epidermis 
of S. pulchella the index is 8.48% and for the lower epidermis – 22.79%. The researched 
parameters of the structure of the epidermis can be used as additional diagnostic signs 
at identification of species.

Key words: Saussurea; epidermis.
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Элодея канадская Elodea canadensis (Hydrocharitaceae) 
на Западно-Сибирской равнине 

Выявлены новые местонахождения инвазионного вида Elodea canadensis в 
32 водных объектах Западно-Сибирской равнины. Современное распространение 
вида на север достигает 62° с.ш. (г. Сургут), на юг – до 52° с.ш. (г. Экибастуз). 
В пределах всего района распространения на Западно-Сибирской равнине E. ca-
nadensis сохраняет свойства доминанта, вытесняя аборигенные гидрофильные 
виды и формируя маловидовые фитоценозы с проективным покрытием до 50–
100% и значительной продуктивностью (до 368–690 г/м2 воздушно-сухой мас-
сы). На современном этапе сохраняется тенденция к дальнейшему расселению 
E. сanadensis по Западно-Сибирской равнине.

Ключевые слова: Elodea canadensis; Hydrocharitaceae; инвазионный вид; це-
нотическая роль; продуктивность; Западно-Сибирская равнина. 

Введение

Проблема инвазий чужеродных видов относится к важным направлени-
ям фундаментальных и прикладных научно-исследовательских работ. Ис-
ключительную актуальность имеют информационное обеспечение оценок 
риска инвазий чужеродных видов и разработка современных методов мони-
торинга инвазийного процесса в целях оперативного контроля чужеродных 
организмов [1–3]. 

Элодея канадская Elodea canadensis Michx. является инвазионным ви-
дом для флоры Западно-Сибирской равнины. В Европе этот вид известен с 
1836 г. как акклиматизант североамериканского происхождения, способный 
быстро заполнять водоемы, вытесняя из них аборигенные водные растения 
[4]. Завезенная в 1889 г. на Урал элодея канадская расселилась в течение 
нескольких десятилетий на обширном участке бассейна р. Оби, охваченном 
современными границами Свердловской, Челябинской, Курганской и Тю-
менской областей Российской Федерации [5–10]. В период с 1982 по 1985 г. 

Home
Машинописный текст
doi: 10.17223/19988591/23/4



47

вид впервые был обнаружен на юге Западно-Сибирской равнины в северных 
областях Казахстана [11]. 

Н.К. Дексбах [8] отметил, что распространение Е. canadensis по Уралу 
и Западной Сибири связано преимущественно с рыбопромысловыми водо-
емами. В североказахстанские водоемы Е. canadensis также была занесена 
на орудиях рыболовства – сетях, неводах. Именно такой способ расселения 
определяет успешное продвижение вида к югу, т.е. против основного на-
правления стока поверхностных вод [11]. 

Экологический ареал Е. canadensis по материалам, полученным при изу-че-
нии североказахстанских местообитаний, включает гидрокарбонатно-натрие-
вые и хлоридно-натриевые воды, имеющие минерализацию 0,3–0,7 г/дм3, об-
щую жесткость 1,7–5,7 мг-экв/дм3, кальциевую жесткость 1,0–1,1 мг-экв/дм3, 
рН 7,2–8,5, прозрачность в течение вегетационного периода 0,5–3,8 м [11–13]. 
С учетом экологии Е. canadensis нами было высказано предположение о ее 
распространении в ближайшие годы в других рыбохозяйственных водоемах 
юга Западно-Сибирской равнины. По гидрохимическим условиям более все-
го соответствуют экологическим требованиям Е. canadensis пресноводные 
озера Ишимской равнины и Казахского мелкосопочника, а также водохрани-
лища и каналы, построенные в долинах рр. Иртыш, Ишим, Тобол и их при-
токов [11, 12]. Более поздние данные полностью подтвердили этот прогноз: 
вид расселился по долинам этих рек и отдельным водоемам Тобол-Ишим-
ского, Ишим-Иртышского и Иртыш-Обского водоразделов [14–24], в том 
числе проник на восток в Новосибирскую область и Алтайский край [25–27] 
и на юг до северной окраины Казахского мелкосопочника [28] (рис. 1). Од-
нако состояние инвазии вида в регионе остается не исследованным. 

Цель настоящей работы – обобщение собственных материалов о распро-
странении, продуктивности и ценотическом значении Е. сanadensis на За-
падно-Сибирской равнине. 

Материалы и методики исследования

Материал собран в ходе изучения гидрофильной растительности обшир-
ной территории, расположенной в основном между 52–62° с.ш. и 62–76° в.д. 
В 1982–2012 гг. сбор материала выполнялся в северных областях Республи-
ки Казахстан и Российской Федерации (Тюменская, Омская). В Казахстане 
обследовано свыше 200 водных объектов в бассейнах Убагана, Тобола, Иши-
ма, Иртыша и в некоторых бессточных районах. В России на севере Тюмен-
ской области изучение проводилось на 80 участках акваторий разнотипных 
водных объектов Ямало-Ненецкого автономного округа (ЯНАО) в бассейнах 
Пура и Таза, а также на 170 участках акваторий в Ханты-Мансийском авто-
номном округе – Югре (ХМАО) в бассейне Оби. На юге Тюменской области 
обследовано свыше 90 участков акваторий озер, рек, временных водоемов 
в бассейне Ишима. В Омской области обследовано более 100 водных объ-
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ектов в бассейне Иртыша. Сбор и обработку гидроботанических материалов 
проводили в соответствии с традиционными методиками [29, 30]. 

Рис. 1. Распространение Elodea сanadensis на Западно-Сибирской равнине. 
Ботанико-географические зоны: Т – тундровая, ЛТ – лесотундровая, 

Л – лесная, ЛС – лесостепная, С – степная. 
Жирной линией показаны границы зон

В Республике Казахстан и Ханты-Мансийском автономном округе Тю-
менской области материал по Е. canadensis собран Б.Ф. Свириденко и 
Т.В. Свириденко, в южных районах Тюменской области – О.Е. Токарь, в Ом-
ской области – А.Н. Ефремовым (в отдельных пунктах вид обнаружен также 
К.С. Евженко, И.В. Бекишевой, Р.Г. Зариповым, Б.Ф. Свириденко). Образцы 
хранятся в Научном центре экологии природных комплексов НИИ эколо-

Б.Ф. Свириденко, Т.В. Свириденко, А.Н. Ефремов и др.
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гии Севера СурГУ (Сургут), в гербарии кафедры биологии Омского госу-
дарственного педагогического университета (Омск), на кафедре экологии, 
географии и методики их преподавания Ишимского государственного педа-
гогического института им. П.П. Ершова (Ишим).

Результаты исследования и обсуждение

За период исследований авторами были зарегистрированы популяции 
Е. canadensis в 32 из 640 обследованных водных объектов (5%), в том числе 
в Тюменской области – в 14 (из них в ХМАО – в 4), в Омской области – в 12, 
в Республике Казахстан – в 6. Приводим обнаруженные нами местонахожде-
ния E. сanadensis в пределах Западно-Сибирской равнины. Административ-
ные области и районы приведены в соответствии с их названиями на период 
исследований. В целях фитоценотической характеристики местообитаний 
вида указаны доминанты ценозов и их проективное покрытие (ПП, %). Ла-
тинские названия гидрофильных видов сосудистых растений даны по «Фло-
ре Сибири» [31], водорослей – по «Определителю…» [32].

Россия: Тюменская обл., ХМАО, г. Сургут, Сургутское водохранили-
ще (61°19′ с.ш., 73º24′ в.д. – самое северное местонахождение из извест-
ных на Западно-Сибирской равнине), глубина 0,4–1,0 м, грунты – опес-
чаненный серый ил, суглинок, песок, ценоз Е. сanadensis (ПП 10%), 
09.06.2012; там же, правобережная пойма р. Оби, пойменное озеро (61°15′ 
с.ш., 73º09′  в.д.), глубина 0,1–0,9 м, грунт – заиленный песок, ценоз Е. 
сanadensis (ПП 40%), 15.07.2012; Нефтеюганский р-н, протока  Кривая 
(61°10′ с.ш., 73°02′ в.д.), глубина до 0,3 м, грунт – песок, ценоз Е. сanadensis 
(ПП 40–80%), 15.09.2011; там же, левобережье долины р. Оби, проточные 
озера (61º07′  с.ш., 73º10′  в.д.), глубина 0,1–2,0 м, грунты – опесчаненный 
серый ил, суглинок, песок, ценоз Е. сanadensis (ПП 100%) 23.05.2012; Ка-
занский р-н, долина р. Ишим, окрестности пос. Огнево, оз. Полай (55°46′ 
с.ш., 69°18′ в.д.), глубина 0,7 м, грунт – заиленный песок, ценоз E. canaden-
sis (ПП  60–100%), 29.07.2003; там же, 3  км севернее пос. Баландино, оз. 
Хомутинка (55°30′  с.ш., 69°21′ в.д.), глубина 0,7  м, грунт – темно-серый 
ил, ценоз E. canadensis (ПП 40–50%) + Ceratophyllum demersum L. (ПП 
50%); там же, ценоз E. canadensis (ПП 60–70%) + Potamogeton friesii Rupr. 
(ПП 30%), 21.07.2004; там же, 3 км восточнее пос. Селезнево, старица По-
повская (55º40′ с.ш., 69º15′ в.д.), глубина 0,3 м, грунт – заиленный песок, це-
ноз Nymphaea candida J. Presl (ПП 50–80%), там же, ценоз C. demersum (ПП 
20–70%), 23.07.2004; там же, старица Сухая (55º41′ с.ш., 69°16′ в.д.), глубина 
0,6 м, грунт – тонкодетритный ил, ценоз E. canadensis (ПП 40–50%) + C. de-
mersum (ПП 50%), там же, ценоз E. cаnadensis (ПП 50–70%) + Chara fragilis 
Desv. (30–50%), 23.07.2004; там же, 2 км южнее пос. Гагарье, р. Большая 
Алабуга (56°00′ с.ш., 69°24′ в.д.), глубина 0,6 м, грунт – тонкодетритный ил, 
ценоз E. canadensis (ПП 80–100%), там же, ценоз Sagittaria sagittifolia L. (ПП 
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10%) – Nymphoides peltata (S.G. Gmelin) O. Kuntze (ПП 20–30%) – E. canaden-
sis (ПП 60%), 07.08.2007; там же, 1,3 км восточнее пос. Шадринка (55°42′ 
с.ш., 69°14′ в.д.), глубина 0,6 м, грунт – тонкодетритный ил, ценоз Sparga-
nium erectum L. (ПП  10–20%) – Hydrocharis morsus-ranae L. (ПП  20%)  – 
E. canadensis (ПП 50%), 07.08.2007; Ишимский р-н, 1,5 км восточнее пос. 
Кошкарагай, оз. Кривое (56°07′ с.ш., 69°51′ в.д.), глубина 0,1–0,5 м, грунт – 
тонкодетритный ил, ценоз C. demersum (ПП 40%) + Potamogeton pusillus L. 
(ПП 30%), 06.08.2004; там же, оз.  Кривое, 5,3  км юго-восточнее пос. На-
лимово (56°08’ с.ш., 69º55’ в.д.), глубина 0,5 м, грунт – тонкодетритный ил, 
ценоз E. canadensis (ПП 60–100%), 06.08.2004; там же, 0,3 км юго-восточ-
нее пос. Макарово, р. Убьенная (56°10′ с.ш., 69°51′ в.д.), глубина 0,3–0,8 м, 
грунт – темно-серый ил, ценоз E. canadensis (ПП 60%), 15.08.2007; там же, 
окрестности пос. Большой Остров, старица (56º06′ с.ш., 69°37′ в.д.), глубина 
0,2 м, грунт – заиленный песок, ценоз E. canadensis (ПП 30–40%) + C. demer-
sum (ПП 40%), 14.08.2010; Омская обл., Большереченский р-н, окрестности 
пос. Шипицино, долина р. Иртыш, озеро (56°00′ с.ш., 74°39′ в.д.), глубина 
0,4–1,0 м, грунт – детритный ил, ценоз Stratiotes aloides L. (ПП 30%) – E. ca-
nadensis (ПП 70%), 06.07.2010; Саргатский р-н, окрестности пос. Верблю-
жье, долина р. Иртыш, протока (55°22′ с.ш., 73°11′ в.д.), глубина 0,3–0,6 м, 
грунт  – глинистый ил, ценоз Phragmites australis (Cav.) Trin. ex Steudel 
(ПП 50%) – H. morsus-ranae (ПП 5%) – E. canadensis (ПП 35%) + Potamoge-
ton perfoliatus L. (ПП 5%), 15.06.2010; там же, окрестности пос. Увальная 
Бития, протока (55°29′ с.ш., 73°22′ в.д.), глубина 0,4–1,0 м, грунт – глини-
стый ил, ценоз S. aloides (ПП 40%) + H. morsus-ranae (ПП 30%) – Hydrilla 
verticillata (L.  fil.) Royle (ПП 20%) + E. canadensis (ПП 10%), 20.06.2010; 
Любинский р-н, долина р. Иртыш, устье р. Авлуха при впадении в протоку 
(55°19′ с.ш., 73°00′ в.д.), глубина 0,2–0,6 м, грунт – глинистый ил с детритом, 
ценоз E. canadensis (ПП 85%) + C. demersum (ПП 10%), 22.09.2006; там же, 
окрестности пос. Авлы, пойменный водоем (55°19′ с.ш., 73°01′ в.д.), глуби-
на 1,0–1,7 м, грунт – детритный ил, ценоз N. candida (ПП 35%) + S. aloides 
(ПП 35%) – E. сanadensis (ПП 25%), 17.06.2007; там же, окрестности пос. 
Любинo-Малороссы, водоотводный канал (55°12′  с.ш., 73°00′ в.д.), глуби-
на 0,3–0,5 м, грунт – детритный ил, ценоз E. canadensis (ПП 80%) + P. per-
foliatus (ПП 10%)  + C. demersum (ПП  5%)  + Myriophyllum verticillatum  L. 
(ПП 5%), 22.09.2006; там же, протока (55°12′ с.ш., 72°59′ в.д.), глубина 0,8–
1,5 м, грунты – детритный ил, заиленный песок, ценоз N. candida (ПП 35%) 
+ S. aloides (ПП 35%) – E. canadensis (ПП 20%) + H. morsus-ranae (ПП 5%), 
20.07.2008; там же, глубина 0,4–1,0 м, грунт – заиленный песок, ценоз N. pel-
tata (ПП 35%) – H. verticillata (ПП 40%) + E. сanadensis (ПП 20%), 24.07.2012; 
там же, окрестности пос. Политотдел, водоем (55°12′ с.ш., 73°10′  в.д.), 
глубина 0,7–1,8 м, грунт – глина, ценоз S. aloides (ПП 25%) – E. canadensis 
(ПП 65%) + Lemna trisulca L. (ПП 5%) + P. perfoliatus (ПП 5%), 18.06.2009; 
там же, глубина 0,4–1,0 м, грунт – заиленный песок, ценоз H. morsus-ranae 
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(ПП 5%) – E. canadensis (ПП 85%) + P. perfoliatus (ПП 5%) + C. demersum 
(ПП  5%), 18.06.2009; Таврический р-н, долина р. Иртыш, окрестности 
пос. Прииртышье, р. Ачаирка (54°32′ с.ш., 74°06′ в.д.), глубина 0,4–0,8 м, 
грунт глинистый ил, ценоз P. australis (ПП 55%) – E. canadensis (ПП 40%), 
20.07.2010; там же, протока р. Ачаирка (54°32′ с.ш., 74°06′  в.д.), глубина 
1,0–1,5 м, грунт – глинистый ил, ценоз S. aloides (ПП 20%) – E. canadensis 
(ПП 70%), 20.06.2010; там же, окрестности пос. Пристанское, р.  Ачаирка 
(54°28′ с.ш., 74°21′ в.д.), глубина 0,4–1,0 м, грунт – заиленный песок, ценоз 
E. canadensis (ПП 80%) + P. perfoliatus (ПП 10%) + C. demersum (ПП 5%), 
20.06.2010; Омский р-н, долина р. Иртыш, окрестности пос. Новоомский, 
пойменный водоем (54°50′ с.ш., 73°19′ в.д.), глубина 0,5–1,2 м, грунт – за-
иленный песок, ценоз E. canadensis (ПП 85%) + P. perfoliatus (ПП 5%) + Pota-
mogeton lucens L. (ПП 5%) + C. demersum (ПП 5%), 20.06.2010; Кормилов-
ский р-н, долина р. Омь, окрестности пос. Корниловка, пруд (55°01′ с.ш., 
73°56′ в.д.), глубина 0,2–2,0 м, грунт – глинистый ил, ценоз Е. сanadensis 
(ПП 30%) + Potamogeton crispus L. (ПП 10%), 26.06.2010; там же, глубина 
1,0–2,0 м, грунт – глинистый ил, ценоз Potamogeton pectinatus L. (ПП 10%) + 
E. canadensis (ПП 30%), 26.06.2010. 

Казахстан: Северо-Казахстанская обл., Соколовский р-н, оз. Большое 
Пеньково (55°21′ с.ш., 69°05′), глубина 0,2–3,0 м, грунты – песок, заилен-
ной песок, темно-серый и черный ил, ценоз E. сanadensis (ПП 80–100%), 
15.07.1984; там же, оз. Круглое (55°21′ с.ш., 69°08′ в.д.), глубина 0,4–1,0 м, 
грунты – темно-серый и черный ил, ценоз Е. сanadensis (ПП 30%) + P. cris-
pus (ПП 5%), 10.08.1984; там же, г. Петропавловск, оз. Пестрое (54°50′ с.ш., 
69°06′ в.д.), глубина 0,1–2,0 м, грунты – песок, темно-серый и черный ил, 
ценоз Е. сanadensis (ПП 30–80%) + P. crispus (ПП 5–10%), 25.09.1985; Ку-
станайская обл., Орджоникидзевский р-н, Верхнетобольское водохранили-
ще, заливы в средней левобережной части (52°30′ с.ш., 62°07′ в.д.), глубина 
0,3–2,5 м, грунты – заиленный песок, темно-серый ил, ценоз Е. сanadensis 
(ПП 10%) + P. crispus (ПП 5%), 15.07.1985; Павлодарская обл., Экибастуз-
ский р-н, водохранилище-охладитель Экибастузской ГРЭС–2 (52°01′ с.ш., 
75°22′  в.д.  – наиболее южное местонахождение вида из известных на За-
падно-Сибирской равнине), глубина 0,1–1,0 м, грунты – глина, песок, за-
иленный песок, ценоз E. сanadensis (ПП 80–100%), 25.09.2012; там же, глу-
бина 1,0–2,5 м, грунт – темно-серый ил, ценоз P. peсtinatus (ПП 40–50%) + 
E.  сanadensis (ПП  5–10%), 25.09.2012; там же, глубина 1,5–2,5 м, грун-
ты  – темно-серый и черный ил, ценоз Myriophyllum spicatum L. (ПП 50–
100%) + E. сanadensis (ПП 5%), 25.09.2012; там же, водоподводящий канал 
(52°02’ с.ш., 75°26’ в.д.), глубина 0,1–4,0 м, грунты – бетон, заиленный ще-
бень, ценоз C. demersum (ПП 15%) + E. сanadensis (ПП 50–100%), 25.09.2012. 

Современное распространение E. сanadensis в пределах Западно-Сибир-
ской равнины достигает на севере 61°19′ с.ш., на юге – 52°01′ с.ш. Большин-
ство местонахождений расположено на широтном участке, охватывающем 
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север степной зоны, лесостепную зону и юг лесной зоны. В связи с тем что 
на этой территории по водоразделам поверхностные воды часто имеют ми-
нерализацию более 1 г/дм3, E. сanadensis расселилась преимущественно по 
долинам рр. Тобол, Ишим, Иртыш, Обь, где распространены водные объ-
екты, имеющие минерализацию воды до 0,7 г/дм3, что совпадает с эколо-
гическими требованиями вида. В последние годы обращает внимание зна-
чительное продвижение вида также на север до средней части лесной зоны 
(Сургут), где поверхностные воды как в долинах рек, так и на водоразделах 
имеют малую минерализацию (до 0,1–0,3 г/дм3) и не ограничивают распро-
странение E. сanadensis. 

Многолетние наблюдения показали, что инвазионный вид E. сanadensis 
после вселения быстро достигает высокого проективного покрытия, прояв-
ляя свойства доминанта, и вытесняет из гидроэкотопов аборигенные виды 
погруженных гидромакрофитов. Считается, что E. сanadensis имеет алле-
лопатическое влияние на некоторые виды водных растений [33]. Среднее 
проективное покрытие E. сanadensis в изученных западносибирских цено-
зах достигает 52%. Проективное покрытие E. сanadensis свыше 80% заре-
гистрировано более чем в 30% ценозов с участием этого вида. В первую 
очередь из естественных ценозов в водных объектах Западно-Сибирской 
равнины вытесняются такие виды, как Ceratophyllum demersum, Myriophyl-
lum spicatum, Potamogeton crispus, P. friesii, а также Hydrilla verticillata – вид, 
включенный в «Красную книгу Омской области» [34]. Продуктивность це-
нозов с доминирующим участием E. сanadensis на Западно-Сибирской рав-
нине значительна. В лесостепной зоне Казахстана (бассейн Ишима) ценозы 
с доминированием E. сanadensis образуют сырую фитомассу в количестве 
до 7 336 г/м2, на юге Тюменской области в долине Ишима – до 6 133 г/м2, на 
юге Омской области в долине Иртыша – до 3 700 г/м2, что эквивалентно 690, 
569 и 368 г/м2 воздушно-сухой массы соответственно [11, 19, 24]. 

Заключение

На исследованной части Западно-Сибирской равнины Elodea canadensis 
расселилась в течение 90-летнего периода первоначально из лесостепной 
части Зауралья (бассейн Тобола), куда вид проник из европейской части 
России. Расселение проходило преимущественно по долинам крупных рек 
и их притоков, а также по пресноводным объектам водораздельных про-
странств на север до Сургута (61°19’ с.ш., 73°24’ в.д.) и на юг до Экибасту-
за (52°01’ с.ш., 75°22’ в.д.). Авторами зарегистрированы популяции Е. ca-
nadensis в 32 из 640 обследованных водных объектов (5%), в том числе в 
Тюменской области – в 14 (из них в ХМАО – в 4), в Омской области – в 12, на 
севере Республики Казахстан – в 6. На территории расселения инвазионный 
вид E. сanadensis проявляет свойства доминанта и вытесняет из гидроэкото-
пов аборигенные виды погруженных гидромакрофитов (Ceratophyllum demer-
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sum, Myriophyllum spicatum, Potamogeton crispus, P. friesii, Hydrilla verticillata). 
Среднее проективное покрытие E. сanadensis в изученных западносибирских 
ценозах достигает 52%. Проективное покрытие E. сanadensis свыше 80% за-
регистрировано более чем в 30% ценозов с участием этого вида. В лесостеп-
ной ботанико-географической зоне ценозы с доминированием E. сanadensis 
образуют сырую фитомассу в количестве до 3 700–7 336 г/м2, что эквивалент-
но 368–690 г/м2 воздушно-сухой массы. На современном этапе сохраняется 
тенденция к дальнейшему расселению E. сanadensis по Западно-Сибирской 
равнине. 
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Canadian pondweed Elodea canadensis (Hydrocharitaceae) 
IN THE WEST SIBERIAN PLAIN

In the West Siberian Plain, for a 90-year period Elodea  сanadensis has spread 
initially from the forest-steppe part of the Transurals (the Tobol River basin) mainly 
along the valleys of large rivers and their feeders as well as in freshwater objects in 
dividing areas up to Surgut (61°19′N, 73°24′E) in the north and Ekibastuz (52°01′N, 
75°22′E) in the south. The authors have found populations of Е. canadensis in 32 of 
the 640 studied water bodies (5%), including 14 in Tyumen Region (4 of them in the 
Khanty-Mansijsk Autonomous District), 12 in Omsk Region, 6 in the northern part of 
the Republic of Kazakhstan. In the covered territory, the invasion species E. сanadensis 
exhibits dominating behavior and displaces indigenous species of immersed 
hydromacrophytes (Ceratophyllum demersum, Myriophyllum spicatum, Potamogeton 
crispus, P. friesii, Hydrilla verticillata) from the hydroecotopes. The average projective 
cover by E. сanadensis in the studied West Siberian coenoses is up to 52%. Projective 
cover by E. сanadensis over 80% has been registered in more than 30% coenoses where 
this species occurs. In the forest-steppe botanical-geographical belt, coenoses with 
dominating E. сanadensis form a wet phytomass in the amount up to 3 700–7 336 g/m2, 
which is equivalent to 368–690 g/m2 of air-dry weight. Today, the trend towards further 
spreading of E. сanadensis across the West Siberian Plain remains.

Key words: Elodea canadensis; Hydrocharitaceae; invasion species; coenotic 
role; productivity; West Siberian Plain.
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репродуктивные особенности видов рода 
Dendrobium Sw., интродуцированных 

в Сибирском ботаническом саду тгу

Приведены феноритмологические особенности семи видов рода Dendrobium 
Sw. при выращивании в оранжереях Сибирского ботанического сада Томского го-
сударственного университета. Представлены биометрические характеристики 
плодов видов данного рода и сроки их созревания, определены морфологические 
особенности развития проростков на питательных средах in vitro. Подобраны 
оптимальные субстраты, а также минеральные и органические подкормки, 
ускоряющие рост и развитие сеянцев D. phalaenopsis и D. nobile. Приведены 
результаты семилетних наблюдений за ростом и развитием сеянцев D. phalae-
nopsis, выращиваемых в условиях Сибирского ботанического сада. Установлено, 
что сеянцы D. phalaenopsis и D. nobile вступают в генеративную фазу развития 
на шестом году жизни. Проведена апробация способа ускоренного размножения 
«живыми детками» четырех видов дендробиумов. Авторами установлено, что 
растения дендробиумов, размноженные данным способом, в теплицах ботаниче-
ского сада зацветают на третий год.

Ключевые слова: Dendrobium; интродукция; феноритмика; репродуктив-
ная биология; размножение in vitro.

Введение

Одним из путей сохранения биологического разнообразия растений в бота-
нических садах является их интродукция. Интродукция, или введение в куль-
туру, растений тропической и субтропической флоры в Сибири имеет свои 
особенности и складывается из нескольких этапов: строительство оранжерей, 
создание оптимальных температурных режимов, влажностных и других пара-
метров для успешного роста и развития интродуцентов с учетом их природных 
экологических требований и т.п. Работы по введению в культуру тропических 
и субтропических представителей семейства Orchidaceae Juss. в Сибирском бо-
таническом саду Томского государственного университета (СибБС ТГУ) были 
начаты в 1951 г., и первые орхидеи были привезены из Главного ботанического 
сада АН СССР (г. Москва). Они были представлены 4 видами: Calanthe vestita 
Wall. ex Lindl., Coelogyne cristata Lindl., Coelogyne massangeana Rchb. f., Thunia 
marschaliana Rchb. f. В настоящее время коллекция тропических и субтропиче-
ских орхидей СибБС ТГУ насчитывает 124 вида, относящихся к 51 роду. 
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При выращивании орхидей в искусственно созданных условиях важной за-
дачей является повышение их репродуктивного потенциала. Известно, что се-
мена орхидных имеют своеобразные признаки, отличающие их от семян дру-
гих цветковых растений. Это, в частности, небольшие размеры (0,25–1,5 мм в 
длину и 0,09–0,27 мм в ширину) и масса (0,3–14 мкг) [1]. Зародыш занимает 
всего 4–21% от общего объема семени, остальное пространство составляет 
воздушная полость. В природных условиях семена распространяются ветром, 
и такая структура обеспечивает им легкость и летучесть. Наличие большого 
количества семян (до 3–6 млн в плоде) является полезным приспособлени-
ем для их распространения. Однако, как показали исследования А. Рао [2], 
семенное воспроизведение орхидных затруднено и даже в природных усло-
виях прорастает всего 5% семян. Преодоление этих трудностей становится 
возможным при искусственном опылении цветков, получении семян и раз-
множении их в культуре in vitro. 

Цель исследований – изучение репродуктивных особенностей видов рода 
Dendrobium Sw. (дендробиум) при выращивании в оранжереях Сибирского 
ботанического сада ТГУ.

Материалы и методики исследования 

Род Dendrobium Sw. насчитывает более тысячи видов и около тысячи са-
довых гибридов, весьма разнообразных по своим вегетативным признакам 
[3–5]. Все виды – эпифитные растения, часто поселяющиеся на стволах и вет-
вях деревьев, что нашло отражение в названии рода (греч. dendron – дерево, 
bios – жизнь). Одни виды дендробиумов имеют длинные стебли, по всей длине 
покрытые листьями, – часто листопадные; цветки в парах или одиночные на ко-
ротких цветоножках по всей длине стебля. Другие виды с короткими стеблями – 
вечнозеленые, образуют листья и соцветия на верхушках стебля; цветки в парах 
или по три, иногда образуют поникающие многоцветковые соцветия. Некото-
рые виды образуют цветки на безлистных стеблях. Наибольшее распростране-
ние дендробиумов наблюдается в тропических и некоторых субтропических 
областях Юго-восточной Азии, на островах Малайского архипелага, а также в 
Австралии, Новой Гвинее, Новой Зеландии, в Океании и даже в Японии. 

Род Dendrobium Sw. в коллекционных фондах тропических и субтропи-
ческих растений СибБС ТГУ представлен 13 видами: D. aduncum Lindl., 
D.  aphyllum Roxb., D.  chrysotoxum Lindl., D. chrysanthum Wall. ex Lindl., 
D. delicatum Bidw., D. fimbriatum Hook., D. hercoglossum Rchb. f., D. kingianum 
Bidw., D. loddigesii Rolfe, D. moschatum Sw., D. nobile Lindl., D. phalaenopsis 
Fitzg., D. unicum Seidenf. Кроме того, в коллекции имеется 10 сортов дендро-
биумов, представляющих собой межвидовые гибриды D. nobile, D. phalae-
nopsis и D. unicum. 

Дендробиум фаленопсис (D. phalaenopsis Fitzg.) родом из Восточной 
Австралии. Стебли коленчатые, зеленые, одетые светло-зелеными чешуями. 

Репродуктивные особенности видов рода Dendrobium Sw.
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Листья ланцетные, мясистые, острые. Соцветие конечное, многоцветковое. 
Окраска цветков варьирует от розовой до розово-фиолетовой или фуксиевой. 
Лепестки ромбические, острые, слегка завернутые. Губа трехлопастная, у ос-
нования переходящая в тупой, охваченный чашелистиками шпорец (рис. 1).

Рис. 1. Дендробиум фаленопсис (D. phalaenopsis Fitzg.) 
в оранжереях Сибирского ботанического сада ТГУ (фото авторов)

Дендробиум мускатный (D. moschatum Sw.) родом из Индии. Стебли 
цилиндрические, продольножелобчатые. Листья двурядные, продолговато-
ланцетные, тупые с загнутым краем, слегка килеватые. Соцветие верхушеч-
ное, многоцветковое. Лепестки ромбически-яйцевидные, оранжево-желтые. 
Губа туфельковидная, по краю сильно волнистая, бахромчатая, интенсивно 
желтая, в зеве с двумя темно-коричневыми крупными пятнами (рис. 2). 

Рис. 2. Дендробиум мускатный (D. moschatum Sw.) 
в оранжереях Сибирского ботанического сада ТГУ (фото авторов)

Г.Я. Степанюк, Л.В. Хоцкова
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Дендробиум золотистый (D. chrysotoxum Lindl.) родом из Китая, Бирмы. 
Стебли веретенообразные, ветвистые, на верхушке трех-четырехлистные. Ли-
стья кожистые, продолговато-ланцетные, на верхушке слегка двунадрезанные. 
Цветонос верхушечный, многоцветковый. Цветки светло-желтые. Лепест-
ки ромбически-обратнояйцевидные, на верхушке выемчато-остроконечные. 
Губа тускло-оранжево-желтая, ворончато-блюдцеобразная, в зеве с тонкими 
пурпурно-красноватыми полосками и сильно волнистым краем (рис. 3).

Дендробиум деликатный (D. delicatum Bidw.) родом из Восточной Ав-
стралии. Стебли цилиндрические, к основанию утолщенные. Листья лан-
цетные. Цветки мелкие, кремово-белые (рис. 4).

Рис. 3. Дендробиум золотистый (D. chrysotoxum Lindl.) 
в оранжереях Сибирского ботанического сада ТГУ (фото авторов)

Рис. 4. Дендробиум деликатный (D. delicatum Bidw.) 
в оранжереях Сибирского ботанического сада ТГУ (фото авторов)

Репродуктивные особенности видов рода Dendrobium Sw.
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Дендробиум бахромчатый (D. fimbriatum Hook.) родом из Гималаев. 
Стебель до 1,5 м высоты. Листья ланцетные, острые. Соцветие рыхлое, 
многоцветковое, поникающее. Цветки блестящие, оранжево-желтые. Чаше-
листики и лепестки широкоэллиптические, тупые. Губа округлая, густо бар-
хатистая, по краю тонко рассеченная (рис. 5). 

Дендробиум Кинга (D. kingianum Bidw.) родом из Западной Австралии. 
Стебли цилиндрические, к основанию утолщенные. Листья продолговато-
ланцетные. Цветонос верхушечный с малоцветковым соцветием. Цветки 
мелкие. Лепестки ромбически-обратноланцетные, острые, белые с лилова-
то-розовой верхушкой и жилками (рис. 6). 

Рис. 5. Дендробиум бахромчатый (D. fimbriatum Hook.) 
в оранжереях Сибирского ботанического сада ТГУ (фото авторов)

Рис. 6. Дендробиум Кинга (D. kingianum Bidw.) в оранжереях 
Сибирского ботанического сада ТГУ (фото авторов)

Г.Я. Степанюк, Л.В. Хоцкова
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Дендробиум благородный (D. nobile Lindl.) родом из Гималаев и Южно-
го Китая. Стебли многочисленные, мясистые, коленчатые, слегка изогнутые 
в междоузлиях. Цветки одиночные или по 2–3 в кистях. Чашелистики про-
долговатые, на верхушке лиловато-красные, у основания белые. Верхний ча-
шелистик продолговатый, тупой, выемчатый на верхушке, нижние чашели-
стики асимметрично-продолговатые. Лепестки эллиптические, заостренные, 
слегка волнистые, той же окраски, что и чашелистики. Губа бархатисто-опу-
шенная, воронковидно-завернутая; зев воронки губы темно-вишнево-лило-
вый, отгиб чисто белый с лиловым краем на верхушке (рис. 7).

Рис. 7. Дендробиум благородный (D. nobile Lindl.) 
в оранжереях Сибирского ботанического сада ТГУ (фото авторов)

В зависимости от условий произрастания в естественной среде дендро-
биумы, выращиваемые в СибБС ТГУ, разделены на две группы: теплолюби-
вые и умеренного содержания. К теплолюбивым относятся виды D. nobile 
и D. phalaenopsis, в ботаническом саду они выращиваются при температуре 
20–24°С, остальные – при температуре 14–17°С, при интенсивности осве-
щения в летний период 7–10 кЛк. Продолжительность светового периода 
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зимой составляет 10–12 ч и достигается путем искусственного досвечивания 
люминесцентными лампами PHILIPS 36W, интенсивность освещения со-
ставляет 5–7 кЛк.

Период адаптации молодых сеянцев дендробиумов после стерильных ус-
ловий и последующее их выращивание в постоянном субстрате проходили 
в тепличных условиях при температуре 19–22°С, относительной влажности 
воздуха 80–85% и естественном освещении 5 кЛк. В период адаптации се-
янцев дендробиумов, а также в эксперименте о влиянии состава субстратов 
на рост и развитие подрастающих растений проводили попеременные кор-
невые и внекорневые подкормки раствором минеральных солей по прописи 
Мурасиге – Скуга [4], регулярно – один раз в две недели. В эксперименте о 
влиянии органических и минеральных подкормок на рост и развитие рас-
тений дендробиумов полив испытуемыми растворами проводили с той же 
регулярностью.

Фенонаблюдения за исследуемыми видами и биометрические замеры 
проводили по общепринятой для ботанических садов методике [6]. Стери-
лизацию плодов осуществляли по методике Г.Я. Степанюк [7]. Подготовку 
питательных сред и их стерилизацию проводили по методике Т.М. Черев-
ченко [8]. В качестве питательных сред при семенном размножении орхидей 
in vitro были использованы модифицированные среды Мурасиге – Скуга и 
Кнудсона [9]. Питательные среды стерилизовали в автоклаве при 0,12 МПа 
в течение 40 мин. 

Статистическая обработка данных проведена с использованием про-
граммных пакетов StatSoft Statistica 6.0 и MS Excel 2003. В табл. 1, 2 
данные по биометрическим показателям представлены в виде средних 
арифметических ± стандартное отклонение по выборке (n = 5 – для табл. 1; 
n = 10 – для табл. 2). На рис. 8–11 данные представляют собой средние ариф-
метические (n = 10) изученных биометрических показателей с доверитель-
ными интервалами с учетом критерия Стьюдента для 95%-ного уровня зна-
чимости [10]. При сравнении групп растений, различающихся по влиянию 
минеральных и органических подкормок (рис. 10, 11), выявили статисти-
чески значимые отличия (отмечены звездочкой) изученных параметров по 
сравнению с контролем (p < 0,05) [10]. 

Результаты исследований и обсуждение

Наблюдения за ритмом сезонного развития дендробиумов показали, что 
в оранжереях сада D. fimbriatum цветет зимой, D. kingianum и D. delicatum 
цветут в зимне-весенний период, D. moschatum и D. chrysotoxum – в летний, 
а D. phalaenopsis и D. nobile – в осенне-зимний период. 

Начало цветения D. fimbriatum приходится на вторую декаду декабря. Про-
должительность цветения одного соцветия составляет 20 дней. Длина цвето-
носа 14 см. Цветонос несет обычно 5 цветков со средним диаметром 7 см. 

Г.Я. Степанюк, Л.В. Хоцкова
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Начало цветения D. kingianum в оранжереях сада приходится на вторую 
декаду февраля. Продолжительность цветения одного соцветия 50–60 дней. 
У данного вида цветонос несет в среднем 5–7 цветков розовато-сиреневого 
цвета. Диаметр цветка составляет в среднем 1,5 см.

Начало цветения у D. delicatum наблюдается в первой декаде марта. Про-
должительность цветения одного цветоноса 30 дней. Цветонос обычно не-
сет 11–15 цветков кремово-белого цвета диаметром 1,5–2 см. 

Начало цветения у D. moschatum в оранжереях сада приходится на вто-
рую декаду июня. Продолжительность цветения одного цветоноса состав-
ляет всего 5–6 дней. На цветоносе обычно 7–9 цветков. Диаметр цветка в 
среднем 5,5 см.

Начало цветения D. chrysotoxum приходится на третью декаду июня. 
Продолжительность цветения одного цветоноса 18 дней. Цветонос обычно 
состоит из 9 цветков желтого цвета с коричневым мазком на губе. Диаметр 
цветка 5 см. 

D. nobile в оранжереях сада начинает цвести со второй декады ноября. 
Продолжительность цветения одного соцветия колеблется от 28 до 30 дней. 
Диаметр цветка в среднем 4,2 см.

D. phalaenopsis в оранжереях сада начинает цвести со второй декады но-
ября. Цветонос длиной в среднем 38 см несет обычно от 4 до 7 цветков си-
реневато-малинового цвета. Продолжительность цветения одного соцветия 
колеблется от 50 до 60 дней. Диаметр цветков в среднем равняется 5,7 см.

С целью изучения репродуктивных особенностей дендробиумов и разра-
ботки технологий их ускоренного размножения проводилось искусственное 
опыление цветков исследуемых видов. У опыленного цветка околоцветник 
начинал завядать на 5–7-й день после опыления. После успешного оплодот-
ворения образовывались плоды-коробочки. Характеристика плодов изучае-
мых видов дендробиумов представлена в табл. 1. 

Т а б л и ц а  1
Характеристика плодов видов рода Dendrobium Sw., выращиваемых 

в оранжереях Сибирского ботанического сада ТГУ

Вид Масса 
плода, г

Длина 
плода, мм

Ширина
плода, мм

Длительность 
созревания плодов, 

сут.
D. kingianum 0,102 ± 0,03 10,0 ± 1,1 7,2 ± 0,5 67,0 ± 2,4

D. nobile 4,52 ± 1,36 44,1 ± 6,1 19,5 ± 2,6 247,3 ± 31,1
D. phalaenopsis 2,05 ± 0,40 25,0 ± 1,7 10,5 ± 1,6 155,5 ± 15,25

Из приведенных в табл. 1 данных следует, что самые крупные плоды и 
наибольшая продолжительность созревания семян отмечались у D. nobile. 

Были изучены этапы роста и развития проростков дендробиумов на пита-
тельных средах in vitro. После созревания семена высеивали на агаризован-
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ные питательные среды Мурасиге – Скуга и Кнудсона. Прорастание семян 
дендробиумов наблюдали через 30–35 дней после посева на безгормональ-
ной питательной среде Кнудсона с добавлением гумата натрия. Активное 
деление протокормов наблюдали на 50–60-е сут после посева. Образовав-
шиеся протокормы имели веретеновидную форму, 1,0 ± 0,05 мм в диаметре. 
Активный рост протокормов наблюдался в течение 10–12 недель, после чего 
проводилась пересадка на свежие питательные среды. Нами было отмечено, 
что начальные этапы прорастания семян и образования протокормов луч-
ше происходили на питательной среде Кнудсона, в то время как питатель-
ная среда Мурасиге – Скуга способствовала росту и развитию самих про-
ростков. Последующие пересадки осуществляли через каждые три-четыре 
месяца. Через 90–100 дней после посева семян на протокормах наблюдали 
образование апекса побега. Спустя 40–50 дней после начала образования 
побегов у проростков началась закладка листьев в виде несомкнутых вали-
ков. Через 8–9 месяцев после посева семян начался этап образования корня. 
Вначале этот процесс напоминал образование меристематических бугорков 
в пазухах нижних листьев. Увеличиваясь в размерах, молодые корни росли в 
направлении питательной среды (базипетально). Они имели шнуровидную 
форму и серовато-зеленую окраску. Через 11–12 месяцев после посева семян 
сеянцы видов дендробиумов были готовы к пересадке из стерильных усло-
вий в промежуточный субстрат, в качестве которого использовали свежий 
сфагновый мох. При этом молодые растения имели хорошо развитую корне-
вую и побеговую систему с 3–5 листочками и корешками. Было установлено, 
что в условиях СибБС ТГУ проростки дендробиумов лучше приживаются в 
промежуточном субстрате, если дочерние побеги (второго и далее порядков) 
не отделять от материнского побега (первого порядка) и выращивать их «се-
мейками». Период адаптации сеянцев происходил в течение 10–15 месяцев. 
Средняя приживаемость сеянцев дендробиумов в промежуточном субстрате 
составила 72,5 ± 6,5%. 

После периода адаптации молодых растений D. phalaenopsis в течение 
15 месяцев в сфагновом мхе производили их пересадку в постоянный суб-
страт. Было использовано три варианта постоянных субстратов: 1) смесь 
коры сосны, сфагнового мха, верхового торфа и древесного угля в соотно-
шении 1:2/3:2/3:1/2; 2) смесь верхового торфа, земли из-под хвойных пород 
и сосновой коры в соотношении 1/2:1/2:1 и 3) смесь коры сосны, сфагнового 
мха и древесного угля в соотношении 3:1:1. Через 10 месяцев эксперимента 
нами были получены следующие результаты (рис. 8, 9). 

У сеянцев D. phalaenopsis влияние субстратов разного состава, главным 
образом, отразилось на ростовых характеристиках побегов и листьев. При 
смене условий обитания сеянцев (мох – постоянный субстрат) наблюдали 
увеличение ростовых параметров побегов, что свидетельствовало об их 
успешной адаптации в постоянном субстрате (рис. 8, А, месяцы 0–1). 
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Рис. 8. Влияние субстратов на рост и развитие сеянцев Dendrobium phalaenopsis Fitzg., 
выращиваемых в оранжереях СибБС ТГУ: А – динамика ростовых параметров 

побегов (ДП – длина побега, мм; ТП – толщина побега, мм); Б – динамика
ростовых параметров листьев (ДЛ – длина листа, мм; ШЛ – ширина листа, мм)
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Для D. phalaenopsis как растений с симподиальным ростом наблюдалось 
развитие новых листьев только на молодых побегах, что привело к уменьше-
нию средних показателей ростовых параметров (рис. 8, А, Б; месяцы 7–10). 
Более интенсивное изменение ростовых параметров побега и листа проис-
ходило на субстрате 1-го варианта. Однако, в конечном итоге, колебания 
ростовых параметров сеянцев дендробиума фаленопсис в течение периода 
исследования привели к увеличению массы растения примерно в 1,5 раза 
от начала к концу эксперимента. Более выраженное накопление биомассы 
сеянцев D. phalaenopsis наблюдалось в 1-м варианте субстрата (рис. 9). 
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Рис. 9. Влияние субстратов на динамику массы растений Dendrobium 
phalaenopsis Fitzg., выращиваемых в оранжереях Сибирского ботанического сада ТГУ

С целью ускорения роста и развития трех-четырехлетних сеянцев ден-
дробиумов проводилось исследование влияния минеральных и органиче-
ских подкормок. В опыте было задействовано 4 группы растений D. nobile 
и D. phalaenopsis по 10 экземпляров в каждой. Подкормки проводили тремя 
разными растворами с периодичностью один раз в две недели. Первую груп-
пу растений подкармливали раствором Мурасиге – Скуга в концентрации 
1 мл матричного раствора на 1 л дистиллированной воды. Вторую группу 
растений подкармливали раствором биоорганического удобрения «Идеал» 
в той же концентрации. Третью группу растений дендробиумов подкармли-
вали раствором «Кемиры» в концентрации 0,25 г на 1 л дистиллированной 
воды. В качестве контроля были использованы растения вышеупомянутых 
видов, которые в это время поливали обычной водопроводной водой. Экс-
перимент проводился в течение двух лет (рис. 10, 11). 
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Рис. 10. Влияние минеральных и органических подкормок на динамику 
ростовых параметров сеянцев Dendrobium phalaenopsis Fitzg., выращиваемых 
в оранжереях Сибирского ботанического сада ТГУ: А – динамика количества 
стеблей и листьев, шт.; Б – динамика длины листа, см, и высоты растения, см

Результаты эксперимента показали, что наибольшим приростом характе-
ризовались растения, подкармливаемые раствором Мурасиге – Скуга. Сред-
ний прирост высоты четырехлетнего сеянца D. nobile и D. phalaenopsis за 
период наблюдения составил 3,2 и 2,2 см соответственно. Высота растения 
D. nobile и D. phalaenopsis в среднем равнялась 11,7 и 8,2 см соответственно. 
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Рис. 11. Влияние минерального и органического питания на динамику 
ростовых параметров сеянцев Dendrobium nobile Lindl., выращиваемых в оранже-

реях Сибирского ботанического сада ТГУ: А – динамика количества стеблей
и листьев, шт.; Б – динамика длины листа, см, и высоты растения, см

Эта группа выделялась и по количеству побегов, и по длине листа. Так, 
длина листа D. nobile составила 9,1 см, а D. phalaenopsis – 10,4 см против 
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«контрольных» 6,5 см и 7,2 см соответственно. В ходе изучения влияния 
минерального питания на рост и развитие растений дендробиумов было 
установлено, что наиболее оптимальным является раствор Мурасиге – Ску-
га. При подкормке этим раствором наблюдалось даже первое цветение от-
дельных экземпляров.

Результаты дальнейших наблюдений за ростом и развитием сеянцев 
D. phalaenopsis, проведенных в течение семи лет, отражены в табл. 2.

Т а б л и ц а  2
Биометрические характеристики сеянцев Dendrobium phalaenopsis Fitzg., 

выращиваемых в оранжереях Сибирского ботанического сада ТГУ

Возраст сеянцев Высота 
сеянцев, см

Количество 
стеблей, шт.

Количество 
листьев, шт. Длина листа, см

Однолетние 3,61 ± 0,15 1,9 ± 0,05 3,0 ± 0,19 3,32 ± 0,24
Двухлетние 4,24 ± 0,12 2,4 ± 0,02 3,6 ± 0,14 6,38 ± 0,32
Трехлетние 6,85 ± 0,14 3,6 ± 0,09 4,1 ± 0,12 8,46 ± 0,25

Четырехлетние 10,38 ± 0,13 4,8 ± 0,12 5,8 ± 0,16 10,35 ± 0,17
Пятилетние 12,17 ± 0,18 5,1 ± 0,11 6,1 ± 0,12 10,74 ± 0,21

Шестилетние 18,83 ± 0,11 6,0 ± 0,15 6,0 ± 0,08 10,85 ± 0,15
Семилетние 24,47 ± 0,09 6,2 ± 0,17 6,0 ± 0,14 10,89 ± 0,17

Из данных табл. 2 следует, что дендробиумы растут довольно медлен-
но и высота четырехлетних экземпляров не превышает 10,38 см. Прирост 
стебля у данного вида к четырехлетнему возрасту составляет 2,25 см в год, 
а средняя скорость роста листа – 2,34 см в год. На шестой год наблюдается 
усиление роста стеблей, что, возможно, связано с переходом растений в 
генеративный период развития. Замедление роста листьев, возможно, свя-
зано с достижением ими своей максимальной длины. Зацветают молодые 
растения D. phalaenopsis в оранжереях СибБС на шестом году жизни.

Наряду с семенным размножением in vitro нами были опробованы и 
другие способы ускоренного размножения орхидей. Из исследуемых 
видов рода Dendrobium способность к образованию верхушечных побе-
гов-отпрысков («живых деток») наблюдалась у четырех видов: D. phalae-
nopsis, D.  nobile, D. kingianum и D. delicatum. Сущность этого способа 
размножения заключается в следующем: после цветения трогаются в рост 
пазушные почки и из них формируются молодые «детки», которые пред-
ставляют собой миниатюрные растения, имеющие несколько листьев и 
хорошо развитую корневую систему. Эти побеги-отпрыски отделяли от 
материнского растения и пересаживали в постоянный субстрат, минуя 
этап адаптации в промежуточном субстрате. Экспериментальным путем 
установлено, что с одного побега дендробиума фаленопсисовидного и 
дендробиума благородного можно получить до 5 деток, а с одного побега 
дендробиума Кинга или дендробиума деликатного – 3 детки в год. При-
живаемость деток у данных видов составила 85,5; 82,3; 77,1 и 80,4% соот-
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ветственно. Установлено, что растения, размноженные данным методом, 
зацветают на третий год жизни.

Заключение 

Наблюдения за ростом и развитием дендробиумов, интродуцированных 
в Сибирском ботаническом саду ТГУ, показали, что все виды в оранжере-
ях сада проходят полный цикл развития. Самым продолжительным перио-
дом цветения характеризуются D. nobile, D. phalaenopsis и D. kingianum, а 
наибольший диаметр цветка имеют D. fimbriatum, D. moschatum и D. pha-
laenopsis. По наблюдениям за сроками цветения нами было выяснено, что 
D.  fimbriatum цветет в оранжереях сада в зимний период, D. kingianum и 
D. delicatum цветут в зимне-весенний период, D. moschatum и D. chrysotox-
um – в летний, а D. phalaenopsis и D. nobile – в осенне-зимний период. Эти 
особенности цветения видов рода Dendrobium можно учитывать при созда-
нии садов непрерывного цветения. Отработана методика искусственного 
опыления цветков орхидей. При выращивании дендробиумов в оранжереях 
Сибирского ботанического сада продолжительность созревания плодов у 
D. phalaenopsis составляет 155 сут, у D. nobile – 247 сут и D. kingianum – 
67 сут. Получены полноценные семена исследуемых видов. 

Изучение этапов развития сеянцев D. phalaenopsis на питательных сре-
дах показало, что растения готовы к высадке в субстрат через 330 дней по-
сле посева семян. Установлено, что в условиях СибБС сеянцы дендробиума 
фаленопсисовидного лучше приживаются в промежуточном субстрате при 
выращивании их группами. Средняя приживаемость сеянцев дендробиумов 
в промежуточном субстрате составила 72,5 ± 6,5%. 

Установлено, что D. phalaenopsis характеризуется медленным ростом. 
Прирост стебля у данного вида к четырехлетнему возрасту составляет 
2,25 см в год, а средняя скорость роста листа – 2,34 см в год. На шестой год 
наблюдается усиление роста стеблей, что связано с переходом растений в ге-
неративный период развития. Зацветают молодые растения D. phalaenopsis в 
оранжереях СибБС на шестом году жизни.

Исследовано влияние минеральных и органических подкормок на интен-
сивность роста и развития  молодых растений D. phalaenopsis и D. nobile. 
Установлено, что из трех типов подкормок оптимальным является раствор 
минеральных солей по прописи Мурасиге – Скуга в концентрации 1 мл ма-
тричного раствора на 1 л воды. 

Разработан способ размножения четырех видов дендробиумов «живы-
ми детками». Установлено, что с одного побега D. phalaenopsis и D. nobile 
можно получить до 5 деток в год, а с одного побега D. kingianum или D. deli-
catum  – 3 детки в год. Приживаемость деток у данных видов составила в 
среднем 81,3%. Установлено, что растения, размноженные данным методом, 
зацветают на третий год жизни.

Г.Я. Степанюк, Л.В. Хоцкова
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reproductive features of Dendrobium sw. SPECIES introduced in 
the Siberian botanical garden of tomsk state university

The phenorythmic features of seven species of Dendrobium Sw. during cultivation 
in hothouses of the Siberian botanical garden of Tomsk state university were studied. 
The studied Dendrobium species are divided into four phenorhythmic groups on terms 
of flowering in garden greenhouses: blossoming during winter period, blossoming 
during winter and spring periods, blossoming during summer period and blossoming 
during autumn and winter periods. Artificial pollination of Dendrobium flowers was 
carried out. Biometric characteristics of fruits of the studied Dendrobium species and 
terms of their maturing during cultivation under conditions of greenhouses of the Sibe-
rian botanical garden of TSU were submitted.

When cultivating the species of Dendrobium in greenhouses of the Siberian botani-
cal garden, the duration of maturing of D. phalaenopsis fruits makes 155 days, D. nob-
ile fruits – 247 days and D. kingianum fruits – 67 days. The technique of sterilization 
of fruits and seed crops on artificial nutrient mediums was fulfilled. The stages of the 
development of Dendrobium seedlings on nutrient mediums in vitro were studied. It is 
established that plants are ready to disembarkation in an intermediate substratum on 
the average in 330 days after crops of seeds. The period of adaptation of Dendrobium 
seedlings in an intermediate substratum made 10–15 months, then the seedlings were 
replaced in constant substrata. Average survival of Dendrobium seedlings in an inter-

Продуктивные особенности видов рода Dendrobium Sw.
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mediate substratum made 72.5 ± 6.5%.
It is established that D. phalaenopsis is characterized by slow growth. An increase 

in D. phalaenopsis shoot makes 2.25 cm a year, and the average growth rate of a leaf – 
2.34 cm a year. For the sixth year intensification of growth of D. phalaenopsis shoots 
is observed; that is, connected with transition of plants to the generative period of de-
velopment. Young plants of D. phalaenopsis blossomed in greenhouses of the Siberian 
botanical garden on the sixth year of their life. The influence of mineral and organic 
nutrition on the intensity of growth and development of young plants of D. phalaenop-
sis and D. nobile was investigated. It is established that optimum nutrition is solution 
of mineral salts on Murashige&Skoog’s copy-book in concentration of 1 ml of the MS 
solution on 1 l of water.

A way of reproduction of four Dendrobium species by «live children» was devel-
oped. It is established that from one shoot of D. phalaenopsis and D. nobile it is pos-
sible to receive up to 5 top shoots-suckers a year, and from one shoot of D. kingianum 
and D. delicatum – 3 top shoots-suckers a year. Survival of «children» of these Den-
drobium species averaged 81.3%. It is established that Dendrobium plants multiplied 
by this method and blossomed for the third year of their life in hothouses of Siberian 
botanical garden.

Key words: Dendrobium; introduction; phenorythmic features; reproductive biol-
ogy; in vitro propagation.
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М.И. Чепраков

Институт экологии растений и животных УрО РАН (г. Екатеринбург)

ВЛИЯНИЕ ПЛОТНОСТИ ПОПУЛЯЦИИ И ДРУГИХ 
ФАКТОРОВ НА ПОЛОВОЕ СОЗРЕВАНИЕ СЕГОЛЕТОК 

(НА ПРИМЕРЕ РЫЖЕЙ ПОЛЕВКИ – Clethrionomys glareolus Schreber)

Работа выполнена при финансовой поддержке РФФИ (грант № 11-04-01369).

Наиболее высокую долю половозрелых молодых индивидуумов наблюдали в изу-
чаемой популяции рыжей полевки в фазе популяционного подъема при среднем 
уровне плотности популяции. В пределах низких значений популяционной плот-
ности пропорция половозрелых сеголеток уменьшается от 0,8 до 0,3. Это умень-
шение связано с воздействием аномальных погодных условий и / или повышенной 
долей красной и красно-серой полевок в сообществе на изучаемый показатель. 
Плотностно-зависимые механизмы популяционной саморегуляции начинают ра-
ботать уже при средней плотности (20–40 ос./га) в виде сезонного ингибирова-
ния полового созревания самок-сеголеток. В полной же мере их действие прояв-
ляется, когда плотность популяции превышает 40 ос./га, в результате чего доля 
репродуктивно-активных сеголеток приближается к нулю.

Ключевые слова: рыжая полевка; доля половозрелых сеголеток; фазы попу-
ляционного цикла; популяционная плотность; нарушения монотонности кривой.

Введение

Половое созревание мелких млекопитающих, которые живут в сезонно 
меняющейся среде, может наступать в год их рождения либо происходить 
в следующий сезон размножения в существенно большем возрасте. Пода-
вление полового созревания сеголеток при высокой плотности популяции 
известно для грызунов [1–3]. Считается, что интенсивность полового со-
зревания и участия в размножении прибылых особей связана с плотностью 
популяции монотонно убывающей зависимостью [4, 5]. Однако имеются 
данные, указывающие на то, что эта связь может быть не монотонной [6, 7]. 

Цель исследования – изучить изменения интенсивности полового созре-
вания сеголеток в зависимости от популяционной плотности, представлен-
ной как в форме фазовых (спад, подъем, пик) изменений, так и в виде числен-
ных величин в разные годы. 
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Материалы и методы исследования

Влияние популяционной плотности и других факторов на половое со-
зревание сеголеток исследовали на особях из природной популяции рыжей 
полевки (Clethrionomys glareolus Schreber). С 1999 по 2011 г. раз в сезон во 
второй половине июля брали выборки из этой локальной популяции. Отлов 
животных проводили живоловками на полуизолированном участке леса 
площадью около 12 га с доминированием ели, на котором обитает исследу-
емая популяция. Ловушки проверяли 3 раза в сутки: утром, днем и вечером. 
Для оценки популяционного обилия использовали показатели попадаемости 
на 100 ловушко-суток (л.-с.) в первые два дня отлова. Репродуктивный статус 
полевок определяли по состоянию генеративной системы. К половозрелым 
относили беременных и рожавших самок, имеющих плацентарные пят-
на и / или эмбрионы в матке, и самцов с массой семенника более 150 мг с 
развитыми придатками и выраженным сперматогенезом. В работе понятия 
«половозрелые» и «репродуктивно-активные» использованы как синонимы. 
Оценки относительной численности рыжей полевки были преобразованы 
в оценки плотности по методике Бернштейн с соавт. [8]. Данные по годам 
группировали в три категории плотности: низкую (до 20 ос./га, спад, депрес-
сия), среднюю (20–40 ос./га, подъем) и высокую (более 40 ос./га, пик). То, что 
за каждым годом среднего обилия следовал год высокой плотности, позволило 
считать их фазами подъема (роста). Факт, что годы низкого обилия следовали 
за пиковыми годами либо один за другим, позволил относить их к фазе спа-
да (депрессии). Возраст животных определяли по форме и размерам второго 
верхнего зуба [9]. Для анализа использовали молодых рыжих полевок только в 
возрасте от 1,5 мес., так как в наших выборках половозрелые особи встреча-
ются начиная с этого возраста. Общее количество исследованных сеголеток 
составило 443 индивидуума. Так как среди молодых полевок самые старшие 
особи имели возраст 3,5 мес., а среди перезимовавших животных самые мо-
лодые были не моложе 9,5 мес., заключаем, что за период наблюдений зим-
него размножения не было. Другие методические аспекты сбора материала 
и его обработки описаны ранее [10]. При статистической обработке данных 
был использован пакет программ StatSoft STATISTICA 6.0 (лог-линейный 
анализ, статистика χ2, множественный регрессионный анализ с использова-
нием биномиальной логистической модели, ковариационный анализ). Дан-
ные представлены в виде M ± m – среднее значение и его ошибка. При срав-
нении средних значений использовали метод Шеффе.

Результаты исследования и обсуждение

Первоначально с помощью лог-линейного анализа было выяснено, что 
между возрастными группами 1,5 и 2 мес. нет различий в доле половозре-
лых особей между полами, возрастными группами и значениями у самцов 
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и самок в различных возрастных группах (для частной связи χ2 < 1,9; df = 1; 
p > 0,17). Поэтому при оценке влияния фактора «возраст» использовали та-
кие возрастные классы, как 1,5–2 и 3 мес. 

Для выяснения взаимодействия факторов был проведен лог-линейный 
анализ с факторами «фаза численности» (3 градации), «пол» (2), «возраст» 
(2) и «репродуктивный статус» (2). Было установлено, что доля размножа-
ющихся среди молодых особей существенно меняется в зависимости от 
фазы цикла (для частной связи χ2 = 164,8; df = 2; p < 1·10–7) и в различных 
половозрастных группах (для частной связи χ2 =5,1; df = 1; p < 0,03). Доля по-
ловозрелых сеголеток увеличивается при переходе от низкой (0,340; n = 94, 
при годовых значениях 0,83; n = 12; 0,18, n = 28; 0,32; n = 31 и 0,30; n = 23) 
к средней (0,647; n = 99; при годовых значениях 0,76; n = 58; 0,69; n = 16 и 
0,36; n = 25; χ2 > 18,0; df = 1; p < 0,001). При высокой плотности эта доля 
наименьшая (0,028; n = 250; χ2 > 58,7; df = 1; p < 0,001). Максимальную долю 
репродуктивно-активных сеголеток в годы подъема плотности наблюдали у 
рыжей полевки и других видов [6, 7, 11].

У самок половозрелых особей больше в старшей (3 мес.) возрастной 
группе (0,388), чем в младшей (1,5–2 мес.; 0,178; χ2 = 10,0; df = 1; p < 0,002), а 
у самцов достоверных различий между этими возрастами нет (0,174 и 0,236; 
χ2 = 1,2; df = 1; p = 0,28). Значимые различия между возрастными группами 
3 и 1,5–2 мес. у сеголеток наблюдаются на подъеме (0,852 и 0,569; χ2 = 6,9; 
df = 1; p < 0,01) и пике (0,071 и 0,006; χ2 = 8,3; df = 1; p < 0,005) и незначи-
мые – при низкой численности популяции (0,375 и 0,329; χ2 = 0,2; df = 1; p = 
0,68). Уменьшение процента самок, достигающих полового созревания, в 
позднее рожденных когортах, рассматривают как одну из форм сезонного 
ингибирования этого процесса [1]. У самцов такая форма ингибирования 
на нашем материале не обнаружена. Существенно, что подобная форма по-
давления сексуального созревания не выражена при низкой численности, но 
проявляется при среднем и высоком уровне обилия.

В изучаемом сообществе мелких млекопитающих рыжая полевка зани-
мает доминирующее положение. В оценках обилия она составляет в сред-
нем 0,68±0,02. В роли субдоминанта (0,15±0,01) выступает красная полевка 
(Clethrionomys rutilus Pall.). К подчиненным (0,02–0,05) компонентам отно-
сятся малая лесная мышь (Silvaemus uralensis Pall.), красно-серая полевка 
(Clethrionomys rufocanus Sundevall), представители родов серых полевок 
(Microtus sp. Schrank) и землероек (Sorex sp. L.). Редкими (< 0,01) являются 
полевая мышь (Apodemus agrarius Pall.), лесной лемминг (Myopus schisti-
color Lilljeborg) и домовая мышь (Mus musculus L.). Доли красной полевки, 
малой лесной мыши и землероек в сообществе значимо (p < 0,01) увеличи-
ваются (в среднем до 0,22; 0,14 и 0,11 соответственно) в годы низкой числен-
ности рыжей полевки. Доля красно-серой полевки, напротив, значительно 
(p < 0,03) выше (0,04) в периоды пиков, чем в другие фазы цикла (< 0,01). 
Степень участия серых полевок в сообществе при разных фазах плотности 
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изменяется незначимо (p > 0,13). Полевая мышь и лесной лемминг были пой-
маны в годы низкой численности, а домовая мышь – в пиковый год. Степень 
доминирования рыжей полевки наименьшая при низкой плотности (0,46; 
χ2 > 6,70; df = 1; p < 0,001), наибольшая – в фазе подъема (0,84) и промежу-
точная – при высокой плотности (0,74; χ2 = 2,5; df = 1; p < 0,02). Если считать, 
что доминантный вид на своем трофическом уровне обладает наибольшей 
продуктивностью и продуктивность вида возрастает по мере увеличения его 
доли в сообществе, то можно заключить, что наибольшая эффективность 
увеличения численности свойственна изучаемой популяции рыжей полевки 
в периоды средней плотности. Существенный вклад в это вносят половозре-
лые сеголетки, когда степень их участия в размножении высока.

Зависимость годовых значений пропорции половозрелых самцов и самок 
рыжей полевки от ее популяционной плотности позволяет рассмотреть де-
тальные особенности ее изменений (рис. 1). Можно видеть, что в пределах 
фазы депрессии (низкая плотность – до 20 ос./га) происходит уменьшение 
доли половозрелых сеголеток. Первая из точек, на основе которых постро-
ена данная зависимость, имеет координаты: x – 4,6 ± 0,70; y – 0,83 ± 0,108. 
Следующие три точки имеют координаты: x – 12,3 ± 1,94; y – 0,18 ± 0,072; 
x – 14,3 ± 2,94; y – 0,32 ± 0,084 и x – 18,78 ± 4,87; y – 0,30 ± 0,096. Эти три 
точки имеют сходные оценки популяционной плотности (χ2 = 1,9; df = 2; 
p  >  0,30), а также сходные оценки доли половозрелых молодых (χ2 = 1,8; 
df = 2; p > 0,40). Поэтому данные за три года были объединены в одну вы-
борку. Для объединенной выборки среднее значение величины плотности 
составляет 13,8 ± 1,56 ос./га, а значение доли половозрелых молодых равно 
0,27 ± 0,049. Таким образом, в пределах фазы депрессии получили две точки 
и провели их сравнение по изучаемым параметрам. Оценки популяционной 
плотности достоверно отличаются (χ2 = 30,2; df = 1; p < 0,001) при переходе 
от интервала от 0–7 ос./га к интервалу 8–19 ос./га. Доли половозрелых осо-
бей также достоверно различаются (χ2 > 14,3; df = 1, p < 0,001) при переходе 
от интервала от 0–7 ос./га к интервалу 8–19 ос./га.

В интервале 20–30 ос./га лежат две годовые точки с координатами: 
x – 26,0 ± 2,94; y – 0,76 ± 0,056 и x – 29,2 ± 5,81; y – 0,69 ± 0,116. Коорди-
наты этих двух точек не различаются (χ2 <0,33; df = 1; p > 0,50), поэтому 
данные за эти два года могут быть объединены в одну выборку с координа-
тами: x – 26,7 ± 2,83; y – 0,74 ± 0,051. При переходе от интервала 8–19 ос./
га к интервалу 20–30 ос./га фазы роста (средней плотности) увеличиваются 
как величина популяционной плотности (χ2 = 19,9; df = 1; p < 0,001), так и 
величина доли половозрелых сеголеток (χ2 > 35,1; df = 1; p < 0,001). В конце 
фазы роста последняя начинает уменьшаться (χ2 = 12,0; df = 1; p < 0,001). 
В фазе пика при плотности больше 40 ос./га доля половозрелых прибылых 
приближается к нулю. Таким образом, первое нарушение монотонности 
кривой (изменение знака связи с минуса на плюс), отражающей зависимость 
пропорции молодых половозрелых полевок в популяции от ее плотности, 
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происходит при низкой плотности популяции в интервале 8–19 ос./га. Второе 
изменение знака связи (с плюса на минус) наблюдаем в интервале 20–30 ос./га 
в фазе роста при средней плотности. 

Рис. 1. Изменения доли половозрелых самцов и самок сеголеток рыжей полевки 
в зависимости от ее популяционной плотности в июле. 1 – линия 

полиноминальной регрессии третьего порядка; 2 – величина верхнего 95%-ного 
доверительного интервала; 3 – величина нижнего 95%-ного доверительного интервала. 

Точки – годовые средние значения

Известно, что высокая популяционная плотность отрицательно воздей-
ствует на пропорцию половозрелых сеголеток [12–18]. Однако этот показа-
тель не только меняется под влиянием плотности, но и зависит от состояния 
кормовой базы [19, 20]. В свою очередь, на состояние кормовой базы влияют 
погодные условия. Так, условия сильной засухи могут полностью ингиби-
ровать половое созревание сеголеток рыжей полевки в условиях невысокой 
численности [21]. Считается, что плотность влияет на половое созревание 
молодых полевок через территориальное поведение взрослых самок и ие-
рархическую структуру самцов [22]. Социальные взаимодействия между 
особями могут происходить как на внутривидовом, так и на межвидовом 
уровне. Известно, что такие экологические факторы, как межвидовые взаи-
модействия с представителями видов сходного и более высокого трофиче-
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ского уровня, могут влиять на пропорцию половозрелых самок-сеголеток 
[23–25].

С помощью множественного регрессионного анализа отдельно на двух 
интервалах плотности популяции (от 0 до 30 ос./га и более 30 ос./га) оцени-
вали влияние популяционной плотности и других факторов на вероятность 
полового созревания сеголеток рыжих полевок. При анализе зависимости 
показателя от переменных использовали биномиальную логистическую мо-
дель (0 – неполовозрелые особи, 1 – половозрелые индивидуумы). В отдель-
ные годы доля близкородственных видов (красной и красно-серой полевок) 
в изучаемом сообществе колебалась от 0 до 0,34. Состояние кормовой базы 
может изменяться под воздействием погодных условий. Так, в засушливые 
и жаркие либо холодные и дождливые годы может происходить ухудшение 
качества и уменьшение доступности кормов. При формировании погодного 
фактора такие годы были отделены от остальных. Результаты анализа по-
казали, что в интервале плотности от 0 до 30 ос./га на изучаемый параметр 
оказывают влияние погодные условия в первой половине лета, доля в со-
обществе красной и красно-серой полевок, пол животных и плотность по-
пуляции рыжей полевки (таблица).

Влияние различных факторов на вероятность полового созревания 
сеголеток в интервале плотности популяции в июле от 0 до 30 ос./га

Фактор Параметр уравнения 
регрессии p

Константа –0,49 ± 0,57 0,39
Погодные условия в первой половине лета –1,15 ± 0,39 0,001
Доля в сообществе красной и красно-серой 
полевок –1,20 ± 0,36 0,001

Пол полевок 0,84 ± 0,37 0,023
Плотность популяции рыжей полевки 0,06 ± 0,02 0,017

Чтобы детально рассмотреть влияние факторов на изучаемый пока-
затель в интервале плотности от 0 до 30 ос./га и оценить возможное их 
взаимодействие, использовали ковариационный анализ. В качестве содер-
жания исходных ячеек использовали годовые средние значения отдельно 
самцов или самок, взвешенные на величину выборок. Детальные измене-
ния изучаемого параметра в зависимости от плотности популяции были 
рассмотрены выше, поэтому этот фактор использовали в качестве ковари-
аты. Ее влияние в комплексе высоко значимо, впрочем, как и влияние всех 
других факторов (p < 0,001). Величина объясненной изменчивости в этой 
модели составляет 81%. В годы, когда доля в сообществе красной и крас-
но-серой полевок меньше 0,11, пропорция половозрелых сеголеток рыжей 
полевки составляет 0,64 ± 0,03 и больше, чем в остальные годы с большей 
долей (> 0,30) родственных видов в сообществе, в которые эта пропорция 
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равна 0,34 ± 0,03. В засушливые и жаркие либо холодные и дождливые годы 
процент половозрелых особей в популяции равен 31 ± 1 и меньше, чем в годы 
без таких погодных аномалий (62 ± 3%). Среди самок рыжих полевок поло-
возрелых индивидуумов больше (0,61 ± 0,04), чем среди самцов (0,46 ± 0,02).

В годы с обычными погодными условиями и с низкой долей (< 0,11) в со-
обществе красной и красно-серой полевок пропорция сексуально созревших 
рыжих полевок высока (0,78 ± 0,02). В такие же годы, но с высокой долей 
(> 0,30) родственных видов в сообществе (0,36 ± 0,04), либо в годы с аномаль-
ными погодными условиями (0,32 ± 0,01 и 0,30 ± 0,02, для взаимодействия 
факторов p < 0,001) эта пропорция низка. Следовательно, оба фактора, ока-
зывающие отрицательное влияние на зависимую переменную, показывают 
сходное по величине воздействие, если не учитываются половые различия.

В годы с низкой долей близкородственных видов в сообществе (< 0,11) 
среди самок рыжих полевок половозрелых больше (0,76 ± 0,04), чем среди 
самцов (0,56 ± 0,03). А в годы с высокой (> 0,30) пропорцией в сообществе 
красной и красно-серой полевок у самцов и самок рыжих полевок доля по-
ловозрелых особей сходная (0,32 ± 0,01 и 0,30 ± 0,02, для взаимодействия 
факторов p < 0,001). Зато различия между полами сохраняются как в годы 
с аномальными погодными условиями (у самцов – 0,23  ±  0,01, у самок – 
0,42 ± 0,01), так и в те, когда погода в первой половине лета обычная (у сам-
цов – 0,56 ± 0,03, у самок – 0,73 ± 0,06). Следовательно, неблагоприятные по-
годные условия примерно в равной степени подавляют половое созревание 
как молодых самцов, так и молодых самок. А повышенная доля близкород-
ственных видов в сообществе в большей мере действует на молодых самок 
рыжих полевок, чем на самцов. Сосуществование в сообществе с другими 
видами, в первую очередь близкородственными, может негативно воздей-
ствовать на половое созревание самок сеголеток рыжей полевки [23, 24, 26].

При аномальных погодных условиях эффект повышенной доли (> 0,30) близ-
кородственных видов в сообществе не проявляется ни у самцов (0,22 ± 0,03 и 
0,29 ± 0,03), ни у самок (0,45 ± 0,04 и 0,44 ± 0,03). Зато при обычной погоде 
в первой половине лета этот эффект хорошо выражен у самцов (0,41 ± 0,02 и 
0,65  ±  0,02) и еще лучше – у самок (0,29  ±  0,02 и 0,94  ±  0,03, для тройного 
взаимодействия факторов p < 0,001). Следовательно, неблагоприятные погодные 
условия нивелируют эффект повышенной доли близкородственных видов в со-
обществе.

Для интервала плотности популяции более 30 ос./га множественный регрес-
сионный анализ с использованием биномиальной логистической модели пока-
зал, что только популяционная плотность рыжей полевки оказывает значимое 
отрицательное влияние на независимую переменную (угловой коэффициент 
логит регрессии = –0,060 ± 0,016; p < 0,001). Доля в сообществе красной и крас-
но-серой полевок (1,61 ± 0,095; p = 0,09) и пол (0,44 ± 0,59; p = 0,46) не влияют 
на изучаемый показатель. Константа не отличается от нуля (45 ± 59; p = 0,46). 
А погодные условия в первой половине лета были только благоприятными.
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Заключение

Таким образом, в пределах низких и средних значений популяционной 
плотности в июле (от 0 до 30 ос./га) у рыжей полевки происходят нарушения 
монотонности кривой, отражающей зависимость доли половозрелых среди 
сеголеток от ее индексов обилия в июле. После высоких значений (~0,8) в 
интервале плотности от 0 до 7 ос./га пропорция половозрелых сеголеток 
уменьшается примерно до 0,3 в интервале плотности 8–19 ос./га. Это умень-
шение связано с воздействием аномальных погодных условий в первой по-
ловине лета и / или повышенной долей красной и красно-серой полевок в 
сообществе на изучаемый показатель. Если неблагоприятные погодные ус-
ловия примерно в равной степени подавляют половое созревание как сам-
цов, так и самок сеголеток, то повышенная доля близкородственных видов 
в сообществе в большей мере действует на молодых самок рыжих полевок, 
чем на самцов. При аномальных погодных условиях эффект повышенной 
доли близкородственных видов в сообществе не проявляется ни у самцов, 
ни у самок рыжих полевок. Между интервалами популяционной плотности 
8–19 и 20–30 ос./га наблюдали положительную связь индексов обилия ры-
жих полевок в июле с долей половозрелых молодых особей. В значительной 
мере это может быть связано с тем, что в те годы, когда плотность достигала 
значений 20–30 ос./га, погодные условия были благоприятными. Плотност-
но-зависимые механизмы популяционной саморегуляции начинают рабо-
тать уже при средней плотности (20–40 ос./га) в виде сезонного ингибиро-
вания полового созревания самок-сеголеток. В полной же мере их действие 
проявляется, когда плотность популяции превышает 40 ос./га, в результате 
чего доля репродуктивно-активных сеголеток приближается к нулю.
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EFFECTS OF POPULATION DENSITY AND OTHER FACTORS 
ON MATURATION OF YOUNG OF THE YEAR (BY THE EXAMPLE 

OF BANK VOLE – Clethrionomys glareolus Schreber)

The present work is directed to study of changes of intensity of maturation of young 
of the year depending on population density. Since 1999 for 2011 years once in a season 
in second half of July took samples of local population bank vole (Clethrionomys 
glareolus Schreber). Reproductive status voles on a condition of reproductive system 
determined. The pregnant and parous females, having placental scar and/or embryos 
in uterus, and males with weight of the testis more than 150 mg with the advanced 
epididymis were ranked to sexually mature individuals. Each time after year of a middle 
abundance occurred year high-density, therefore years of middle population density were 
increase phases. For the years of a low abundance followed peak years or one behind 
another, this has allowed to consider theirs as phase of decline (depressions). Age of 
animals determined under the form and sizes of the second upper tooth. For the analysis 
used young bank voles only in the age from 1.5 month, as sexually mature individuals 
in our samples meet since this age. Total investigated of young of the year has made 
443 individuals. As among young voles the grown-ups individuals had age 3.5 month 
and among overwintered animals youngest were not younger 9.5 month, hence for the 
period of supervision of winter reproduction was not.

The infringements of monotony of a curve reflecting dependence of a share sexually 
mature among young of the year from its indexes of abundance in July, occur within the 
limits of low and middle values population density of bank vole. The high values of a 
proportion mature young of the year, expressed at population of density are less 8 ind./
ha, within the limits of area 8–19 ind./ha decrease and remain low. This is connected 
to influence on an investigated parameter of abnormal weather conditions in first half 
summer and/or of the raised share red-backed (Clethrionomys rutilus Pall.) and red-
sided voles (Clethrionomys rufocanus Sundevall) in community. The adverse weather 
conditions approximately equally suppress puberty, both males, and females young 
of the year. But the increased share red-backed and red-sided voles in community in 
the greater measure works on young females of the bank vole, than on males. Under 
abnormal weather conditions the effect of the raised share closely-related of species 
in community is not shown. The new increase of share sexually mature individuals 
up to a previous level occurs at population density within the limits of 20–30 ind./ha. 
Substantially it is connected to favorable weather conditions in those years, when the 
level population density was in the indicated limits. Density-dependent mechanisms 
of population self-regulation begin to work already at middle population density 
as seasonal inhibition of puberty females young of the year. In a complete measure 
their action is shown, when population density exceeds 40 ind./ha, therefore a share 
reproductively-active young voles comes nearer to zero.

Key words: bank vole; proportion of mature young of the year; phases of population 
cycle; population density; infringements of monotony of a curve.
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О ВОЗМОЖНОСТИ ГИБРИДИЗАЦИИ ПРИМОРСКОГО, 
Salamandrella tridactyla, И СИБИРСКОГО, S. keyserlingii, 
УГЛОЗУБОВ (AMPHIBIA: CAUDATA, HYNOBIIDAE)

Работа выполнена в рамках Программы развития 
Томского государственного университета (Приоритетное направление развития № 3).

Проведены опыты по гибридизации между самками сибирского и самцами 
приморского углозуба в лабораторных условиях. Самки сибирского углозуба от-
ловлены в окрестностях г. Томска (Западная Сибирь), а самцы приморского угло-
зуба – в окрестностях г. Хабаровска (Дальний Восток) в период размножения. 
За животными вели наблюдения в аквариумах. Самцы для привлечения самок со-
вершали колебания хвостом и телом. Самки также могут использовать колеба-
ние хвостом для привлечения самцов. В целом половое поведение приморского и 
сибирского углозубов сходно. Две из трех кладок самок сибирского углозуба были 
оплодотворены самцами приморского углозуба. Эмбрионы развивались, а затем 
были получены личинки. Схожесть поведения и развитие кладок указывают на 
отсутствие поведенческих и гаметических барьеров. Это позволяет заключить, 
что гибридизация между видами возможна.

Ключевые слова: приморский углозуб; сибирский углозуб; Salamandrella tri-
dactyla; Salamandrella keyserlingii; Hynobiidae; гибридизация; половое поведение.

Введение

Род Сибирские углозубы Salamandrella Dybowski, 1870 принадлежит 
к обширному семейству хвостатых земноводных – Углозубые, Hynobiidae 
(Amphibia, Caudata) [1]. Род Salamandrella долгое время считали монотипи-
ческим с одним видом – сибирский углозуб S. keyserlingii Dybowski, 1870 
[1–3]. Однако на основе данных по изменчивости гена цитохрома b мтДНК 
описан новый вид с юга Дальнего Востока [4]. Позже его самостоятельность 
подтвердили ряд других исследований, основанных на анализе как данного 
маркера, так и других – аллозимы, фрагменты яДНК [5–8]. Вопрос номен-
клатуры данного вида остаётся открытым, в работе использовано название 
«приморский углозуб» – Salamandrella tridactyla Nikolsky, 1905 [9–10].

В настоящее время сведения о репродуктивной изоляции между S. key-
serlingii и S. tridaсtyla отсутствуют. Специальные исследования юга Россий-
ского Дальнего Востока показали, что приморский и сибирский углозубы 
распространены парапатрично [6]. Однако на территории Хабаровского 
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края и Еврейской автономной области выявлены зоны контакта ареалов, где 
предполагается возможность естественной гибридизации между видами [6, 
11]. На этот феномен косвенно указывают единичные встречи (по маркерам 
мтДНК) сибирского углозуба на территории распространения S. tridaсtyla на 
юге Хабаровского края, и наоборот – в Еврейской Автономной области [6]. 
В последнем случае среди множества кладок сибирского углозуба несколько 
принадлежали S. tridaсtyla.

Подтверждение гипотезы о возможности гибридизации сибирского и 
приморского углозубов возможно, с одной стороны, с помощью методов 
анализа яДНК [6], с другой – в опытах по лабораторной гибридизации, кото-
рые позволяют также оценить наличие пре- и постзиготических механизмов 
репродуктивной изоляции. Последний подход широко применяется для ре-
шения ряда аналогичных задач в области систематики, в том числе и хвоста-
тых земноводных [12–13].

Цель данной работы – проверить возможность гибридизации сибирского 
и приморского углозубов.

Материалы и методики исследования

В опытах по гибридизации использованы самки S. keyserlingii и сам-
цы S. tridaсtyla, собранные во время нерестовых миграций и в водоёмах 
в период размножения. Самки сибирского углозуба (n = 3) отловлены 
03–06.05.2012 г. в окрестностях г. Томска, самцы приморского углозуба 
(n = 24) – 30.04.2012 г. в лужах на минполосе в окрестностях г. Хабаровска 
(предгорья хребта Хехцир). После отлова и до ссаживаний всех животных  
содержали в пластиковых контейнерах в холодильнике при температурах 
+2 ÷ +5°С. Транспортировку самцов S. tridaсtyla из Хабаровска в Томск 
осуществляли в контейнерах с влажным мхом и льдом приблизительно в 
течение суток. 

В период с 15.05. по 22.06.2012 г. осуществлено три ссаживания в ак-
вариумах (50 × 30 × 30 см). В качестве субстрата для «токования» самцов 
и прикрепления кладок самками в воду помещали ветки берёзы, грунт 
отсутствовал. Использовали естественное освещение, искусственную 
подсветку применяли только в период наблюдений длительностью 15–
120 мин, которые сопровождали фото- и видеосъёмкой. Воду в аквари-
умах аэрировали круглосуточно. Средняя температура воды составила 
14,2°С (10,5–18,5), воздуха в помещении – 14,7°С (10,0–14,0). В один 
аквариум помещали трёх самцов приморского и одну самку сибирского 
углозуба. Если в течение суток у самцов не наблюдалось половой актив-
ности, их вылавливали и подсаживали к самке других. Икру и личинок 
содержали в кристаллизаторах. Наблюдения продолжали до гибели ли-
чинок 22.06.2012 г.

В.В. Ярцев, В.Н. Куранова



85

Результаты исследования и обсуждение

Половое поведение в условиях межвидового контакта. В ходе «токо-
вания» самцы приморского углозуба располагались в 3–7 см от поверхно-
сти воды на веточке, удерживаясь на ней при помощи передних и задних 
конечностей и периодически перемещаясь вдоль ветки (рис. 1, А). В таком 
положении они раскачивали свисающим дугообразно изогнутым хвостом, 
частота в среднем составляла 10 колебаний в минуту (n = 2). 

 

Рис. 1. Элементы полового поведения самцов приморского, Salamandrella tridactyla,
и самок сибирского, S. keyserlingii, углозубов в условиях межвидового ссаживания: 

А – «токующий» самец приморского углозуба (25.05.2012 г.); Б – захват хвостом самки
сибирского углозуба самцом приморского (особи находятся у поверхности воды, 

передняя часть тела самца находится над водой) (27.05.2012 г.). Фото Г.С. Платоновой

Иногда самцы параллельно с колебаниями хвостом совершали резкие 
сократительные движения всем телом. Причём при слабом возбужде-
нии они либо отсутствовали, либо затрагивали заднюю часть тела самца. 
17.05.2012 г. наблюдали поведение самцов при сильном возбуждении: все 
они отслеживали перемещение самки, поворачивая морду в её сторону, 
резкими движениями полностью разворачивались и плыли к ней, иногда 
касаясь мордой области клоаки. При этом самцы как бы нюхали воду, что, 
возможно, связано с реакцией на запах самки. Наиболее активный самец 
после контакта с самкой быстро взбирался по ветке, размахивал хвостом и 
совершал резкие сокращения телом, периодически осматриваясь вокруг и 
переползая вдоль ветки на новое место. Его сокращения телом вызывали 
резкие колебания ветки. В это же время удалось наблюдать агрессивное 
поведение самцов. К самцу, находящемуся на ветке, подплыл другой и рас-
положился на соседней ветке в трех сантиметрах от него. Через 5 мин при-
плывший самец, закрепившись задними конечностями на субстрате и на-
правившись к другому самцу, начал кусать его. В ответ тот пытался укусить 
за передние конечности, вытянувшись к нему. «Токовавший» самец уплыл 
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на дно, после того как был укушен за задние конечности. Оставшийся са-
мец располагался на ветке, свесив хвост вниз. Агрессивный контакт длился 
около пяти секунд.

20.05.2012 г. наблюдали, что самка, находясь на ветке, тоже совершала 
колебательные движения хвостом: передняя треть тела располагалась над 
поверхностью воды, огибая ветку сбоку, а задняя часть была закреплена 
к субстрату только одной задней конечностью, хвост и вторая задняя ко-
нечность свободно свисали в воде. Самка размахивала хвостом с частотой 
16 колебаний в минуту. Приблизительно через 15 мин к ней подплыл са-
мец, который закрепился на месте, где до этого находилась самка. Он об-
хватил ветку передними и задними конечностями, прополз вверх вдоль неё 
и остановился в положении, когда передняя часть его тела находилась над 
водой. Самка была в этот момент рядом в воде. Когда она медленно плыла 
у поверхности, самец удержал её в области задних конечностей, загнув 
хвост (рис. 1, Б). Через 30 с он расслабил хвост, самка в течение 6 мин еще 
плавала, касаясь самца, после – опустилась на дно аквариума.

Гибридные кладки и их развитие. В ходе двух ссаживаний получены ги-
бридные кладки через 3 и 4 дня с начала наблюдений – 18.05. и 19.05.2012 г. 
соответственно. В третьем  случае ссаживание в течение 20 дней не завер-
шилось икрометанием. Обе кладки были выметаны в ночное время суток 
и прикреплены на глубине около 2 см от поверхности воды к ветке березы 
и к шлангу для подачи воздуха. Икряные шнуры начали закручиваться на 
следующие сутки со свободных концов и затем приобрели спирально-закру-
ченную форму (рис. 2, А). В кладках было по 206 и 216 икринок. 

Рис. 2. Гибридные кладки, полученные от скрещивания самок сибирского, Salamandrella 
keyserlingii, и самцов приморского, S. tridactyla, углозубов в лабораторных условиях,

и их развитие: А, Г – гибридные кладки в первые сутки после икрометания (18.05.
и 19.05.2012 г.); Б, Д – фрагменты икряных шнуров с развивающимися эмбрионами 
(24.05.2012 г.); В, Е – гибридные личинки (7.06. и 11.06.2012 г.). Фото В.В. Ярцева
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В дальнейшем икра развивалась (рис. 2, Б), и к 5.06.2012 г. произошёл 
массовый выклев личинок (рис. 2, В). К этому моменту в каждой клад-
ке осталось 51 и 53%  икринок, среди которых были неоплодотворённые 
яйцеклетки и погибшие эмбрионы. Гибридные личинки прошли развитие 
до 36–37-й стадии [14], после чего произошла их массовая гибель. Ана-
лиз показал, что основные причины гибели эмбрионов и личинок связаны, 
главным образом, с условиями содержания, а не с нарушениями эмбрио-
нального развития. 

Полученные результаты подтверждают точку зрения о схожести поло-
вого поведения приморского и сибирского углозубов [10, 15]. Наблюдае-
мые нами элементы брачного поведения самцов S. tridactyla отмечали ра-
нее у S. keyserlingii: размахивание хвостом для привлечения самок [16–19], 
сокращения тела [20], использование хвоста для захвата самки [17–19, 21]. 
Наличие драк между самцами также характерно для обоих видов [19, 22, 
наши данные]. На отмеченную нами форму поведения для самки сибирско-
го углозуба, при котором она размахивала хвостом для привлечения самца, 
указывали ранее другие авторы [22–25]. Однако позже эти описания стали 
считать ошибочными и относить к брачному поведению самца [17, 19, 26]. 
В некоторых случаях, действительно, описания относились к самцам и не 
вызывают сомнений, как, например, в одной из работ О.В. Григорьева [23]. 
Однако в описанном нами случае правильность определения пола не вы-
зывает сомнения, поскольку самка имела широкое брюшко, так как была с 
икрой. Колебательные движения хвостом отмечали в лабораторных усло-
виях также для самок чёрного углозуба, Hynobius nigrescens: самка креп-
ко обхватывала ветку передними и задними конечностями и размахивала 
хвостом, при этом на такое поведение положительно реагировали только 
самцы [27].

Лабораторная гибридизация, нашедшая широкое применение для реше-
ния ряда вопросов систематики настоящих саламандр, в частности тритонов 
рода Triturus, в настоящее время практически не используется для аналогич-
ных целей среди гинобиид. Нам известны лишь работы японского герпето-
лога Т. Кавамура [28–29], в которых приводятся результаты экспериментов 
по лабораторной гибридизации между видами рода Hynobius с использова-
нием искусственного осеменения. Опыт по гибридизации углозубов рода 
Salamandrella проведён нами впервые. Развитие гибридных кладок, полу-
ченных в ходе ссаживаний, указывает на отсутствие гаметических барьеров 
между видами. Аналогичные результаты получены при искусственном осе-
менении видов рода Hynobius [28–29].

Все это позволяет заключить, что гибридизация между видами вполне 
возможна. Наблюдения за поведением указывают на отсутствие этологиче-
ских, а развитие кладок – гаметических барьеров между видами. В даль-
нейшем необходима оценка жизнеспособности и фертильности гибридов, 
которая позволит проверить наличие постзиготических изоляционных ме-
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ханизмов. Исследование с помощью анализа маркеров яДНК образцов из 
зоны контакта ареалов позволит выявить возможность естественной гибри-
дизации.
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ON THE POSSIBILITY OF HYBRIDIZATION BETWEEN THE Salamandrella 
tridactyla AND THE S. keyserlingii (AMPHIBIA: CAUDATA, HYNOBIIDAE)

Genus Siberian Salamanders Salamandrella Dybowski, 1870 includes two species 
which are considered cryptic: S. keyserlingii Dybowski, 1870 and Salamandrella tri-

О возможности гибридизации 
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dactyla Nikolsky, 1905. The data on reproductive isolation between species are absent. 
We have conducted experiments of the hybridization between females of S. keyserlingii 
(n = 3) and males of S. tridactyla (n = 24) in the laboratory. Females of S. keyserlingii 
were captured in the vicinities of Tomsk (Western Siberia), and males of S. tridactyla – 
in the vicinities of Khabarovsk (Far East) during the breeding season. The animals 
were observed in aquariums. Males performed tail and body vibrations to attract fe-
males. Females may also swing their tails to attract males. In general, the reproductive 
behavior of the S. tridactyla and the S. keyserlingii is similar. Two of three clutches of 
females of S. keyserlingii were fertilized by males of S. tridactyla. Embryos developed, 
and then larvae appeared. The similarity of behavior and the development of hybrid 
embryos indicate the absence of behavioral and gametal barriers between species. The 
results show the possibility of hybridization between species. Further studies of evalua-
tion of the viability of embryos, larvae and postmetamorphic stages, as well as hybrids’ 
fertility are necessary.

Key words: Siberian Salamanders; Salamandrella tridactyla; Salamandrella key-
serlingii; Hynobiidae; hybridization; reproductive behavior.
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ПОПУЛЯЦИОННО-ГЕНЕТИЧЕСКИЙ АНАЛИЗ 
И ФИЛОГЕОГРАФИЯ КИТАЙСКОГО ПЕЧЕНОЧНОГО 

СОСАЛЬЩИКА (Clonorchis sinensis Cobbold, 1875) 
НА ТЕРРИТОРИИ РОССИИ

Работа проведена при финансовой поддержке Министерства образования и науки РФ 
(проект № 16.522.12.2006) и проекта № 19 Интеграция СО РАН.

Clonorchis sinensis относится к эпидемиологически значимым трематодам, 
так как способен паразитировать у человека, вызывая хроническое заболевание – 
клонорхоз. В России данный вид встречается только в бассейне р. Амур. В ра-
боте впервые исследуется генетическое разнообразие C. sinensis в российской 
части его ареала с использованием стандартного маркерного фрагмента ДНК – 
внутреннего транскрибируемого спейсера 1. Были проанализированы 52 особи из 
пяти отдаленных географических точек, расположенных в Хабаровском и При-
морском краях. Полиморфизм маркерного фрагмента исследовался путем анали-
за данных секвенирования ДНК. Расчет стандартных статистических индексов 
показал низкое генетическое разнообразие C. sinensis на исследуемой террито-
рии. Значение индекса Fst свидетельствует о низкой степени дифференциации 
изученных популяций. Анализ распределения попарных нуклеотидных различий 
предполагает недавнее изменение численности вида. Выдвинуто предположение 
об относительно позднем заселении клонорхом Приморья в результате челове-
ческих миграций.

Ключевые слова: популяционная генетика; филогеография; трематоды; 
Clonorchis sinensis; Opisthorchiidae.

Введение

Китайский печеночный сосальщик – паразитическая трематода из се-
мейства Opisthorchiidae. Основной ареал вида приходится на страны Вос-
точной и Юго-восточной Азии, в первую очередь Китай [1]. На территории 
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России паразит распространен только в бассейне р. Амур на Дальнем Вос-
токе [2]. C. sinensis, как и его близкородственные виды Opisthorchis felineus 
(Rivolta,  1884) и O. viverrini (Poirier, 1886), паразитируя в желчных прото-
ках окончательных хозяев – рыбоядных млекопитающих, включая челове-
ка [2], вызывает заболевание клонорхоз. В ряде случаев оно сопровождает-
ся тяжелыми осложнениями, в том числе холангиокарциномой. По данным 
Международного агентства по изучению рака (IARC) C. sinensis отнесен к 
канцерогенным факторам первой группы [3]. 

Первые оценки внутривидового генетического разнообразия C. sinensis 
были сделаны на основе результатов анализа нуклеотидного полиморфизма 
в ряде ядерных и митохондриальных маркеров у 3–4 особей из разных мест 
ареала [4, 5]. Кроме того, ранее для ITS1 было выявлено два уровня внутри-
видовой вариабельности [6]. Однако, несмотря на большое эпидемиологи-
ческое значение этого паразитического вида, исследования его популяцион-
ной структуры до сих пор не проводились.

Популяционно-генетические исследования паразитических видов по-
зволяют оценить степень их генетического разнообразия и имеют огромное 
значение в понимании процессов, проходящих в их популяциях в прошлом 
и в настоящее время. Понимание факторов, определяющих популяционно-
генетическую структуру у трематод со сложным жизненным циклом, может 
иметь решающее значение для мероприятий, направленных на санитарно-
эпидемиологический контроль трематодозов.

В настоящее время для популяционно-генетических исследований ши-
роко используются маркерные фрагменты ДНК (митохондриальные гены, 
ITS1 и ITS2, микросателлитные последовательности), имеющие достаточ-
ную вариабельность, чтобы оценить генетическое разнообразие в природ-
ных популяциях и реконструировать филогеографию видов. ITS1 является 
некодирующим участком в кластере рибосомальных генов и эволюциони-
рует гораздо быстрее, чем последовательности собственно рибосомальных 
РНК, а также ядерных белок-кодирующих генов [7]. В результате высокой 
вариабельности ITS1 часто используется для решения филогенетических и 
популяционных задач, в том числе и у трематод [8]. 

Цель работы – изучить генетическое разнообразие C. sinensis на россий-
ской части его ареала.

Материалы и методики исследования

Метацеркарии C. sinensis были собраны из мышечной ткани карпо-
вых рыб (Cyprinidae): гольяна озёрного (Phoxinus percnurus, Pallas, 1814), 
горчака обыкновенного (Rhodeus sericeus, Rhodeus sericeus, Pallas, 1776), 
желтощёка (Elopichthys bambusa, Richardson, 1845) и амурского чебачка 
(Pseudorasbora parva, Temminck и Schlegel, 1846), отловленных в трех гео-
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графических точках: в Анученском (р. Арсеньевка) и Дальнереченском 
(р. Б. Уссурка) районах Приморского края и в г. Хабаровске (о. Б. Уссурий-
ский, р. Амур) (рис. 1). 

Рис. 1. Места сбора образцов C. sinensis. Вверху для каждого района
показано количество проанализированных образцов

Из 26 образцов ДНК была выделена стандартным фенол-хлороформ-
ным методом [9]. Для ПЦР и секвенирования использовались следующие 
праймеры: прямой 5′-GTCGTAACAAGGTTTCCGTA и обратный 5′-ACAC-
GAGCCGAGTGATCC с температурой отжига 59°C. ПЦР проводилась в 
общем объеме 20 мкл (250 мкМ dNTP, 25 мкМ dUTP, праймеры по 200 нМ 
каждого, 0,1 ед. урацил-ДНК-гликозилазы (Fermentas), 1,5 мМ MgCl2, 1,5 ед. 
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TrueStart Hot Start Taq DNA polymerase (Fermentas) и соответствующий ей 
ПЦР буфер) при следующих условиях: 37°С – 5 мин, 94°С – 2 мин, 10 ци-
клов: 94°С – 10 с, 69°С, декремент –1°С за цикл – 20 с, 72°С – 40 с, 20 ци-
клов: 94°С – 10 с, 59°С – 20 с, 72°С – 40 с, финальная элонгация при 72°С – 
5 мин. Секвенирование проводилось по методу Сэнгера с использованием 
BigDye terminator cycle sequencing kit (Applied Biosystems, USA). Продукты 
реакции Сэнгера были проанализированы на приборе ABI 3130XL Genetic 
Analyzer (Applied Biosystems, USA). Последовательности депонированы в 
Genbank (KC987514-539). Последовательность наиболее представленного 
гаплотипа находится в Genbank под номером KC987514.

Кроме полученных нами данных, мы также использовали 26 после-
довательностей фрагмента ITS1 C. sinensis, депонированных в Genbank 
с номером JQ048576-601 из Спасского (с. Кронштадтка) и Уссурийского 
(с. Кондратеновка) районов (см. рис. 1) [6]. Таким образом, для анализа 
была подготовлена выборка из 52 последовательностей; использовался 
фрагмент позиций 153–607 (JQ048601). Суммарно было охвачено 5 гео-
графических точек (см. рис. 1). 

Расчет стандартных статистик генетического разнообразия и оценка 
демографической динамики вида были проведены с помощью программы 
DnaSP 4.5 [10]. Медианная сеть гаплотипов была построена методом median 
joining в программе Network 4.6 [11]. Степень дифференциации популяций 
рассчитана в программе Arlequin 3.5 [12].

Результаты исследования и обсуждение

Анализ нуклеотидного полиморфизма во фрагменте ITS1 выявил низ-
кое генетическое разнообразие у C. sinensis в Приморье. Анализируемый 
фрагмент был представлен двумя формами: 92,3% последовательностей 
имели 450 п.о., а 7,7% – 455 п.о. Различие последовательностей по длине 
объясняется разным количеством повторов (GCCTG). Было найдено всего 
6  гаплотипов. Доля полиморфных позиций (S) составила 1,8% (8 пар ос-
нований, из которых 5 приходится на инсерцию / делецию (И/Д)). Индекс 
генного (гаплотипического) разнообразия (Hd) – 0,21 ± 0,05, нуклеотидного 
(π) – 0,0006 ± 0,0002. 

Далее мы провели оценку различий между 5 популяциями, использован-
ными в анализе. Согласно S. Wright, полученное значение индекса Fst (0,045; 
р = 0,059) свидетельствует о низкой степени их дифференциации [13].

При построении сети гаплотипов было выявлено значительное преоб-
ладание одного (мажорного) гаплотипа, доля которого составила 88,5%. 
Из оставшихся 5 гаплотипов 3 были синглетными, т.е. встретились только 
у одной особи (рис. 2). Максимальное расстояние между гаплотипами со-
ставило 3 нуклеотидные замены и одну И/Д 5 оснований, т.е. оно является 
относительно большим для такой слабоструктурированной сети. 
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Рис. 2. Медианная сеть гаплотипов C. sinensis.
Указаны частоты гаплотипов в выборке, размер узла сети пропорционален 
частоте гаплотипа. Цветовая кодировка обозначает места сбора образцов 

и соответствует таковой на рис. 1

Таким образом, мы показали, что исследованная территории клонорха 
характеризуют:

1) низкое генетическое разнообразие;
2) низкие различия между популяциями;
3) бедная гаплотипическая сеть с преобладанием одного гаплотипа.
Наблюдаемую нами картину можно объяснить экспансией вида после 

переселения небольшой группы на новые территории («эффект основате-
ля», когда происходят снижение разнообразия и случайное смещение частот 
гаплотипов) или после прохождения видом «узкого бутылочного горлышка» 
на занимаемой им ранее территории. Формирование подобной структуры 
под действием отбора (преобладание одного гаплотипа вследствие его при-
способительного преимущества) можно исключить, поскольку ITS1 счита-
ется селективно нейтральным участком ДНК.

Многие виды палеоарктической зоны претерпели снижение численно-
сти в результате геоклиматических событий плейстоцена с последующей 
экспансией из небольшой предковой группы, сохранившейся в убежищах 
(рефугиумах) [14]. В нашей работе, посвященной O. felineus, было показа-
но крайне низкое разнообразие вида на огромной территории и высказано 
предположение о восстановлении этого вида из популяции с низкой числен-
ностью и бедным генофондом [15]. Напротив, у другого близкородственного 
вида O. viverrini, ареал которого ограничен бассейном р. Меконг в тропи-
ческих широтах, было показано высокое генетическое разнообразие и на-
личие разветвленной сети гаплотипов [16]. К сожалению, фактически нет 
работ, исследующих генетическое разнообразие клонорха на территории его 
обширного ареала, приходящегося как на умеренную, так и на субтропиче-
скую климатические зоны.

Для подтверждения гипотезы об экспансии вида мы провели оценку 
динамики численности C. sinensis на российской части ареала с помощью 
анализа распределения попарных нуклеотидных различий. Было получено 
унимодальное L-образное распределение замен (рис. 3), что позволяет пред-
положить недавнее изменение численности вида на российской части его 
ареала. Этот анализ также позволяет оценить параметр τ (τ = 2ut; t – время, 
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рассчитанное в поколениях; u – скорость накопления мутаций в последова-
тельности за поколение). Для шистосом (Schistosomatidae, Trematoda) было 
показано, что скорость накопления мутаций составляет 0,8% за миллион лет 
[17]. Используя данные С.А. Беэра о том, что смена поколений у близкород-
ственного вида O. felineus происходит за один год, мы приняли такую же 
оценку для C. sinensis [18] и рассчитали, что изменение численности C. si-
nensis на изучаемой территории началось порядка 4,5 тыс. лет назад.

Рис. 3. Распределение попарных нуклеотидных различий.
Зеленая сплошная линия – значения, ожидаемые для модели растущей 

популяции, красная пунктирная – полученные нами значения

Во время плейстоценовых похолоданий климат на изучаемой территории 
был значительно холоднее современного. Несмотря на отсутствие ледового 
щита, повсеместно встречались участки вечной мерзлоты, и долины были за-
болочены [19]. Таким образом, условия были непригодны для существования 
C. sinensis. Поскольку основной современный ареал C. sinensis расположен 
на территории Китая, то логично предположить, что заселение изучаемой 
территории произошло именно оттуда по завершению ледникового периода. 
Однако на пути естественной миграции из Восточной Азии на Дальний Вос-
ток России присутствует географический барьер – Малый Хинган и Мань-
чжуро-Корейские горы, являющиеся серьезным препятствием для диких 
животных [20, 21]. Поскольку данные археологических раскопок свидетель-
ствуют о появлении активных миграций человеческих племен на территории 
Маньчжурии начиная с 6,5 тыс. лет назад, можно предположить, что основ-
ную роль в заселении Приморья клонорхом мог сыграть человек [22].
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Заключение

Таким образом, показано низкое генетическое разнообразие C. sinensis на 
изучаемой территории. Филогеографический анализ вида позволил предпо-
ложить, что подобная картина могла сформироваться вследствие недавнего 
проникновения вида на Дальний Восток России, имевшего место прибли-
зительно 4,5 тыс. лет назад и предположительно связанного с миграциями 
человека. 
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In the present work, genetic diversity and phylogeography of the Far Eastern 
population of the liver fluke Clonorchis sinensis has been studied using nuclear rDNA 
internal transcribed spacer 1 (ITS1) sequences. C. sinensis is a causative factor of 
serious pathologies in humans. It is widely distributed in East Asia, but in Russia it is 
only found in the Far East. 26 metacercarian samples were collected at three distant 
localities in Khabarovsk and Primorsky Krai and were subjected to ITS1 sequencing. 
We also used 26 ITS1 sequences of C. sinensis from Primorsky Krai (two localities), 
which were previously deposited in GenBank. Statistical analysis was performed 
using the program DnaSP 4.5 and Arlequin 3.5. The median haplotype network was 
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constructed by median joining using Network 4.6. Standard statistics showed low 
genetic diversity in the studied population: S, the number of polymorphic positions 
was 1.8%; Hd, haplotype diversity, was 0.21 ±0.05; and π, nucleotide diversity, was 
0.0006 ± 0.0002. The obtained value of Fst was 0.045, which is indicative of low 
genetic differentiation.

To establish the genealogical relationships between the haplotypes, we constructed 
a statistical parsimony network. It was found out that one major haplotype was 
identified in 88.5% of the sampled individuals. Of other five haplotypes, three were 
unique (singlets). The maximum distance between haplotypes was 3 SNP and one indel 
(5 substitutions). To estimate the population dynamics of C. sinensis in Russian part of 
the area, the analysis of pairwise nucleotide differences distribution was conducted. 
Unimodal mismatch distribution suggests a recent change in population size. Therefore, 
we believe that our data are consistent with a “founder effect” hypothesis, when a small 
number of migrants that were not genetically representative of the ancestral population 
have colonized a new area. To estimate the expected time of the species expansion, 
we used substitution rate (0.8%/MY) previously established for Schistosoma species 
(Schistosomatidae, Trematoda). Based on these data, C. sinensis expansion began 
approximately sooner than 4.5 kBP. We conclude that the outspread of the studied 
species to the Russian Far East territory could be due to the Holocene migration of the 
final hosts including humans.

Key words: рopulation genetics; phylogeography; Trematoda; Clonorchis 
sinensis; Opisthorchiidae.
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Конструирование перспективных онколитических 
рекомбинантных аденовирусов, 

экспрессирующих ген белка апоптина

Работа выполнена при финансовой поддержке ФЦП «Исследования 
и разработки по приоритетным направлениям развития научно-технологического 
комплекса России на 2007–2013 годы» (ГК №14.512.11.0003 с ГНЦ ВБ «Вектор» 

по теме:  «Разработка прототипов онколитических препаратов на основе 
рекомбинантных аденовирусов, избирательно инфицирующих 

и лизирующих опухолевые клетки человека»).

Осуществлен дизайн последовательностей гена белка апоптина, промото-
ров hTERT, CMV и конструирование несущих их рекомбинантных плазмид. С ис-
пользованием методологии гомологичной рекомбинации и котрансфекции клеток 
получены два рекомбинантных аденовируса AdΔE1a-hT-Аpo и AdΔE1a-CM-Аpo 
с инсерциями гена белка апоптина под контролем hTERT- и CMV-промоторов и 
дефектных по репликации в эукариотических клетках. Третий рекомбинантный 
аденовирус AdhTE1a-CM-Аpo содержит инсерцию гена апоптина и ген Е1А под 
контролем hTERT-промотора и делецию гена Е1В-55К, что должно обеспечивать 
ему высокий уровень селективной литической активности в отношении раковых 
клеток. Полученные аденовирусные векторы могут служить основой для созда-
ния перспективных онколитических препаратов, обладающих высокой специфич-
ностью благодаря контролю вирусной репликации hTERT-промотором, а также 
высокой онколитической активности, обусловленной наличием гена белка апоп-
тина, вызывающего р53- и bcl-2-независимый апоптоз опухолевых клеток.

Ключевые слова: аденовирус; рекомбинанты; апоптин; онколитические ви-
русы; hTERT-промотор; апоптоз. 

Введение

Несмотря на успехи, достигнутые в терапии злокачественных новообразова-
ний с применением классических методов лечения, таких как хирургия, радио- и 
химиотерапия, прогресс их применения в настоящее время представляется до-
стигшим своего предела. В связи с этим актуальной задачей является разработка 
новых методов противоопухолевой терапии. Одним из таких перспективных и 
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бурно развивающихся направлений является применение онколитических аде-
новирусов. Данное семейство вирусов зарекомендовало себя в качестве эффек-
тивных и безопасных противоопухолевых агентов, обладающих рядом преиму-
ществ по сравнению с другими семействами вирусов. Задачи, стоящие перед 
исследователями, конструирующими эффективные онколитические вирусы, 
заключаются, во-первых, в повышении их специфичности с целью избежать по-
ражение нормальных клеток организма, во-вторых – в усилении их литических 
свойств для полного уничтожения всех раковых клеток в организме.

Один из наиболее эффективных путей по усилению специфичности он-
колитических аденовирусов является использование опухолеспецифиче-
ских промоторов, один из которых, промотор обратной транскриптазы по-
лимеразы (hTERT), показал себя как эффективный инструмент для контроля 
аденовирусной репликации [1, 2]. Для усилении онколитического потенциа-
ла аденовирусов в геном последних вводят различные трансгены, продукты 
которых могут усиливать литическую активность вирусов, участвовать в ин-
дукции противоопухолевого иммунного ответа или выполнять какие-либо 
другие функции, приводящие к более эффективному уничтожению опухо-
левых клеток. Одним из перспективных онколитических трансгенов явля-
ется ген апоптоз-индуцирующего белка апоптина (продукт генома вируса 
анемии цыплят), индуцирующего р53- и bcl-2-независимый апоптоз клеток. 
Было показано, что экспрессия гена апоптина в клетках сопровождается ин-
дукцией апоптоза исключительно опухолевых клеток [3, 4], что позволяет 
встраивать данный ген под контроль более сильных, нежели опухолевоспе-
цифичные, промоторов, например цитомегаловирусного (PCMV).

Цель исследования – конструирование перспективных онколитических ре-
комбинатных аденовирусов со встроенным геном белка апоптина, отличающих-
ся по используемым промоторам, контролирующим его экспрессию (hTERT и 
PCVM), а также по способности вирусов к репликации (репликативно-дефект-
ных и компетентных по репликации, контролирующейся hTERT-промотором).

Материалы и методики исследования

Клетки и вирусы. В работе были использованы культуры клеток НЕК293 
(клетки почки эмбриона человека, трансформированные генами Е1А и Е1В 
аденовируса человека 5-го серотипа), HEp2 (эпителиальная карцинома гор-
тани человека), аденовирус человека 5-го серотипа (Ad5), полученный из 
Государственной коллекции вирусных штаммов при институте вирусологии 
им. Д.И. Ивановского РАМН.

Конструирование рекомбинантных аденовирусов. Последовательность 
коровой части промотора hTERT длиной 236 п.н. синтезировали методом 
элонгации праймеров в ПЦР согласно Li X. et al. [2]. Для синтеза были рас-
считаны, химически синтезированы и использованы следующие праймеры:

Конструирование перспективных онколитических рекомбинантных 
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F1 GGCCAGGCCGGGCTCCCA
R1 CGCGGGGGTGGCCGGGGC
F2 GGCCAGGCCGGGCTCCCAGTGGATTCGCGGGCACAGACGCCCAGGACCGCGCTCCCCACGT
R2 GAAGGGGCAGGACGGGTGCCCGGGTCCCCAGTCCCTCCGCCACGTGGGGAGCGCGGTCC
F3 CACCCGTCCTGCCCCTTCACCTTCCAGCTCCGCCTCCTCCGCGCGGACCCCGCCCCGTCC
CGACCCCTCCCG
R3 GGAAAGGAAGGGGAGGGGCTGGGAGGGCCCGGAGGGGGCTGGGCCGGGGACCCGGGAGGG
GTCGGGACG
F4 CCAGCCCCTCCCCTTCCTTTCCGCGGCCCCGCCCTCTCCTCGCGGCGCGAGTTTCAGGCA
GCGCTGC
R5 CGCGGGGGTGGCCGGGGCCAGGGCTTCCCACGTGCGCAGCAGGACGCAGCGCTGCCTGAA
ACTCGC

Синтез гена белка апоптина с последовательностью репортерного пеп-
тида осуществляли методом элонгации праймеров в ПЦР. С этой целью по 
прототипной последовательности гена белка VP3 (апоптин) вируса анемии 
цыплят (GenBank P54094) были рассчитаны, химически синтезированы и 
использованы следующие праймеры:

F1B accttaggaaaatttggccaacaatccggaATGAACGCTCTCCAAGAAGATACTC-
CACCCGGACCATCAACGGTG
R1A GAGGGGTTTCCAACGGCCGTGAACTTGTTGGTGGCCTGAACACCGTTGATGGTCC-
GGGTGGAGT
F2A CAAGTTCACGGCCGTTGGAAACCCCTCACTGCAGAGAGATCCGGATTATCGCT
R2A TCGCGCAGCCACACAGCGATAGAGTGATTGTAATTCCAGCGATAATCCGGATCTCTCT
F3A TCGCTGTGTGGCTGCGCGAATGCTCGCGCTCCCACGCTAAGATCTGCAACTGCGGA-
CAATTCAGAA
R3A GGGTTGATCGGTCCTCAAGTCCGGCACATTCTTGAAACCAGTGCTTTCTGAATTGTC-
CGCAGTTGCAGA
F4A CTTGAGGACCGATCAACCCAAGCCTCCCTCGAAGAAGCGATCCTGCGACCCCTCCGAG-
TACAGGGTAAGCGAGCTAAAAGAA
R4A-End TTACAGTCTTATACACCTTCTTGCGGTTCGGGGTCGGCTGGGAGTAGTGGTAAT-
CAAGCTTTCTTTTAGCTCGCTTACCCTG
R4A-add ATTTTCCTAAGGTTGTTATGGTAGCTCTCAGTCTTATACACCTTCTTGCGGT

Для получения фрагмента аденовирусного генома с 459 по 2178 п.н., не-
сущего последовательности генов Е1А и Е1В-19К, использовали следую-
щие праймеры:

F1-hTERT-E1a-Ad5 GCCCCGGCCACCCCCGCGATGAGACATATTATCTGCCACGGA
R1-E1b-19K-Ad5 AGTTCTGGATACAGTTCAGCCACCT

Фрагмент ДНК 601 п.н., содержащий промотор CMV, получали с исполь-
зованием плазмиды pcDNA4 методом ПЦР с помощью праймеров:
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Fpcmv GTTGACATTGATTATTGACTAGTTATTA
Rpcmv CCTAGTTAGCCAAGAGAGCTCTGC	  

Для клонирования в аденовирусный геном использовали набо-
ры ViraPover Adenoviral Gateway Expression Kit и TOPO TA Cloning, 
«Invitrogen» (США). Генные кассеты, содержащие последовательности 
гена белка апоптина под контролем промотора hTERT, гена белка апоп-
тина под контролем промотора CMV и гена Е1А под контролем промото-
ра hTERT + ген белка апоптина встраивали в промежуточную плазмиду 
pCR2.1. В результате были получены плазмиды pCR2.1-hT-Apo, pCR2.1-
CM-Apo и pCR2.1-hTE1a-CM-Apo соответственно. На следующем этапе, с 
использованием LR Clonase™ II и клеток E. coli T1, проводили рекомбина-
цию вышеуказанных промежуточных плазмид с векторной плазмидой, не-
сущей последовательности аденовирусного генома pAd/CMV/V5-DESTTM. 
Рекомбинантные клоны E. coli T1, содержащие плазмиды, несущие встав-
ки гена апоптина, отбирали на основании ПЦР-анализа с использованием 
праймеров:

T7 promoter/priming site TAATACGACTCACTATAGGG
V5(C-term) reverse priming site ACCGAGGAGAGGGTTAGGGAT

Правильность сборки полученных конструкций подтверждали секвени-
рованием на генетическом анализаторе ABI3130xl.

Для проведения трансфекции эукаритических клеток плазмидные ДНК 
были наработаны в препаративных количествах и очищены от эндоток-
синов с использованием набора реагентов «EndoFree Plasmid Maxi Kit», 
«QIAGEN» (США). После подтверждения наличия и правильности целе-
вых инсерций в векторных плазмидных ДНК секвенированием проводи-
ли трансфекцию клеток НЕК293. Использовали реагент для трансфекции 
Lipofectamine™ LTX и реагент Plus «Invitrogen» (США). Трансфекцию про-
водили в шестилуночных культуральных планшетах смесью соответству-
ющей векторной плазмидной ДНК (pAd/CMV/V5-DEST-AdΔE1a-hT-Аpo, 
pAd/CMV/V5-DEST-AdΔE1a-CM-Аpo или pAd/CMV/V5-DEST-AdhTE1a-
CM-Аpo) гидролизованной эдонуклеазой рестрикции PacI в присутствии 
реагентов для трансфекции (2,5 мкг плазмидной ДНК + липофектамин, 
10  мкл  + реагент Plus, 3,5мкл) в соответствии с рекомендациями произ-
водителя в 1 мл среды Opti-MEM (Invitrogen, USA). После 6 ч инкубации 
клеток с трансфекционной смесью при 37°С в лунки добавляли еще 2 мл 
среды Opti-MEM и инкубировали при 37°С в атмосфере 5% СО2 4–8 сут до 
развития вирусиндуцированного цитопатического действия (ЦПД). Осво-
божденный из клеток трехкратным замораживанием – оттаиванием вирус 
клонировали методом бляшек на культуре клеток НЕК293, после чего про-
водили наработку вирусного потомства отдельных клонов. Рекомбинантный 
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генотип полученных аденовирусов подтверждали ПЦР-анализом и частич-
ным секвенированием вирусных геномных ДНК. Для подтверждения нали-
чия инсерции трансгена рассчитывали две пары праймеров: одна пара лежит 
во фланкирующих место встройки последовательностях аденовирусного ге-
нома, вторая включает праймер, лежащий внутри трансгена, и праймер на 
геномной последовательности, тем самым осуществляя привязку встройки 
к определенному району вирусного генома. Расчет структур праймеров вы-
полняли в среде ПО «Vector NTI v.9.1» производства «Madison Inc.» (США), 
специфичность полученных последовательностей оценивали, используя 
программу «BLAST», интегрированную в систему базы данных «GenBank». 
Обработку и анализ нуклеотидных последовательностей проводили в среде 
ПО «Vector NTI v.9.1» производства «Madison Inc.» (США) и ПО секвенато-
ра «ABI 3130xl» (США).

Результаты исследования и обсуждение 

В ходе данной работы предполагалось сконструировать три варианта 
аденовирусных векторов, несущих встройки гена белка апоптина. Первые 
две конструкции обеспечивают создание репликативно-дефектных адено-
вирусов, в геноме которых делетирован ген Е1А, абсолютно необходи-
мый для репликации вируса. В первом случае ген белка апоптина был 
встроен под контроль промотора обратной транскриптазы теломеразы 
(hTERT), а во втором – под контроль промотора цитомегаловируса. Тре-
тья конструкция представляет собой репликативно-компетентный вектор, 
в котором отсутствует область, кодирующая белок E1B-55K, а активация 
E1A возможна только в присутствии теломеразы, в связи с чем реплика-
ция данного аденовируса ограничивается опухолевыми клетками [2, 5]. 
На рис. 1 представлены схемы генома сконструированных аденовирусных 
векторов.

Для создания конструкций, представленных на рис. 1, были синте-
зированы целевые последовательности, осуществлен их дизайн и скон-
струированы генные кассеты, обеспечивающие интеграцию трансгенов 
в аденовирусный геном. Синтез трансгенов осуществляли по опублико-
ванным последовательностям промотора hTERT [2] и гена белка апоп-
тина (GenBank P54094). Последовательность коровой части промотора 
hTERT длиной 236 п.н. синтезировали методом элонгации праймеров в 
ПЦР. Амплифицированная последовательность промотора hTERT была 
секвенирована и полностью соответствовала литературным данным по 
нуклеотидной последовательности промотора hTERT. Синтез гена белка 
апоптина с последовательностью репортерного пептида осуществляли 
методом элонгации праймеров в ПЦР. Фрагмент ДНК длиной 601 п.н., 
содержащий промотор CMV, получали с использованием плазмиды pcD-
NA4 методом ПЦР.

В.А. Терновой, В.А. Святченко, М.В. Тарасова и др.
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Рис. 1. Схема геномной организации сконструированных рекомбинантных 
аденовирусов: 1 – дефектный по репликации аденовирус с делетированными 

генами Е1А и Е1В с инсерцией гена апоптина под контролем hTERT-промотора;
2 – дефектный по репликации аденовирус с делетированными генами Е1А и Е1В 

с инсерцией гена апоптина под контролем CMV-промотора; 3 – компетентный 
по репликации аденовирус с геном Е1А под контролем hTERT-промотора (несущий 
делецию гена Е1В-55К) с инсерцией гена апоптина по контролем CMV-промотора.

pA – сигнал полиаденилирования

С целью последующего конструирования компетентного по репликации 
рекомбинантного аденовируса, экспрессирующего трансген и несущего де-
лецию гена Е1В-55К, методом ПЦР с использованием геномной ДНК адено-
вируса 5-го серотипа в качестве матрицы амплифицировали фрагмент аде-
новирусного генома с 459 по 2178 п.н., включающий последовательность 
генов Е1А и Е1В-19К.

На следующем этапе полученные фрагменты кДНК гена белка апопти-
на (444 п.н.), CMV-промотора (601 п.н.), промотора hTERT (236 п.н.) и ге-
нов Е1А и Е1В-19К аденовируса 5-го серотипа (1719 п.н.) методом ПЦР-
лигирования собирали в генные кассеты и клонировали в промежуточную 
плазмиду pCR2.1TOPO. В результате были получены плазмиды pCR2.1-hT-
-Apo, pCR2.1-CM-Apo и pCR2.1-AdhTE1a-CM-Apo. Сконструированные 
генные кассеты методом 5′- и 3′-концевого удлинения праймеров в ПЦР 
фланкировали последовательностями attB1 и attB2 и клонировали в век-
торную плазмиду pAd/CMV/V5-DEST, несущую аденовирусный геном, ме-
тодом гомологичной рекомбинации к клетках E. coli T1. Рекомбинантные 
клоны E. coli T1, содержащие рекомбинантные плазмиды, отбирали на ос-
новании ПЦР и рестрикционного анализа. Были получены векторные плаз-
миды, несущие аденовирусный геном, и встроенные генные кассеты: pAd/
CMV/V5-DEST-AdΔE1a-hT-Аpo, pAd/CMV/V5-DEST-AdΔE1a-CM-Аpo и 
pAd/CMV/V5-DEST-AdhTE1a-CM-Аpo. Наличие и правильность целевых 
инсерций в векторных плазмидных подтверждены секвенированием, после 
чего проводили трансфекцию клеток НЕК293. Для контроля эффективно-
сти трансфекции использовали аденовирусную ДНК в комплексе с терми-
нальным белком, выделенную из рекомбинантного варианта аденовируса 
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Adel2, делеционного по гену Е1В-55К [6, 7]. Типичное для клеток НЕК293 
аденовирусное ЦПД было выявлено на 4-е сут для контрольной аденови-
русной ДНК Adel2, на 6-е и 8-е сут для векторных плазмидных ДНК pAd/
CMV/V5-DEST-AdΔE1a-hT-Аpo и pAd/CMV/V5-DEST-AdhTE1a-CM-Аpo 
соответственно. Появление вирусиндуцированного ЦПД в монослое клеток 
НЕК293, трансфецированных векторной ДНК pAd/CMV/V5-DEST-AdΔE1a-
CM-Аpo, выявлено при выполнении пересева («слепого» пассажа) трансфе-
цированных клеток. На рис. 2 приведены фотографии трансфецированных 
плазмидными и аденовирусной ДНК клеток НЕК293 с типичными проявле-
ниями аденовирусного ЦПД.

Рис. 2. Вирусиндуцированное ЦПД клеток НЕК293, трансфецированных 
векторными плазмидными и аденовирусной Adel2 ДНК: 1 – контрольный 
монослой клеток НЕК293; 2 – клетки НЕК293, трансфецированные ДНК 

рекомбинантного аденовируса Adel2; 3 – клетки НЕК293, трансфецированные 
векторной плазмидной ДНК pAd/CMV/V5-DEST-AdhTE1a-CM-Аpo; 4 – клетки НЕК293,
трансфецированные векторной плазмидной ДНК pAd/CMV/V5-DEST-AdΔE1a-hT-Аpo

Полученные рекомбинантные аденовирусы были клонированы мето-
дом бляшек. Инфекционную активность рекомбинантных аденовирусов 
определяли титрованием на клетках НЕК293. Для определения фенотипа 
(репликационно-компетентный или дефектный) проводили параллельное 
титрование сконструированных рекомбинантных аденовирусов на культу-
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ре клеток HЕp2 (не комплементирующая дефект аденовирусного гена Е1А 
перевиваемая линия эпителиальных клеток гортани человека, чувствитель-
ная к аденовирусной инфекции). В качестве контрольного рекомбинантно-
го аденовируса использовали делеционный по гену Е1В-55К аденовирус 
Adel2. Результаты приведены в таблице, инфекционный титр рекомби-
нантных аденовирусов выражали через ТЦПД50/мл (50%-ная тканевая ци-
топатическая доза) [8]. Как видно из табл. 1, рекомбинатные аденовирусы 
AdΔE1a-hT-Аpo и AdΔE1a-CM-Аpo инфицируют с высокой активностью 
комплементарные клетки НЕК293 и в то же время не способны к эффек-
тивной репликации в культуре клеток HEp2, что свидетельствует о репли-
кационно-дефектном фенотипе этих двух рекомбинантов. Рекомбинатный 
аденовирус AdhTE1a-CM-Аpo способен эффективно инфицировать как 
клетки НЕК293, так и НЕр2 (с активностью, близкой к таковой рекомби-
нанта Adel2) и соответственно является компетентным по репликации аде-
новирусом. Способность AdhTE1a-CM-Аpo инфицировать клетки НЕр2 
обусловлена, по-видимому, тем, что данная клеточная культура является 
перевиваемой (иммортализованной) и характеризуется повышенным уров-
нем теломеразной активности.

Инфекционная активность сконструированных рекомбинатных аденовирусов

Аденовирус
Инфекционный титр для клеточной культуры, 

ТЦПД50/мл 
НЕК293 НЕр2

AdΔE1a-hT-Аpo 1010 <103

AdΔE1a-CM-Аpo 2×1010 <103

AdhTE1a-CM-Аpo 1010 5×107

Adel2 5×1010 5×108

На основании полученных результатов можно утверждать, что удалось 
получить два рекомбинантных дефектных по репликации аденовируса с ин-
серциями гена белка апоптина под контролем hTERT- и CMV-промоторов 
соответственно и компетентный по репликации делеционный по гену Е1В-
55К аденовирус с инсерцией гена апоптина и геном Е1А под контролем 
hTERT-промотора.

Верификацию правильности внесенных генетических модификаций в 
геномах сконструированных аденовирусных вариантов проводили секве-
нированием геномных ДНК. ДНК для анализа выделяли из очищенных в 
градиенте хлористого цезия препаратов рекомбинатных аденовирусов. По-
сле проведения ПЦР с праймерами к фланкирующим встроенные генные 
кассеты районам векторной ДНК pAd/CMV/V5-DEST и выделенными из 
сконструированных рекомбинантных аденовирусов геномных ДНК в каче-
стве матриц образцы продуктов амплификации очищали и секвенировали 
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по прямой и обратной цепи ДНК. Все нуклеотидные последовательности 
были определены дважды в независимых экспериментах.

Их анализ показал, что в ДНК рекомбинантов AdΔE1a-hT-Аpo и AdΔE1a-
CM-Аpo в районе встройки генных кассет полностью делетирован ген Е1 
(Е1А, Е1В-19К и Е1В-55К, позиции 459–3 512 п.н. аденовирусного генома). 
В геномной ДНК AdhTE1a-CM-Аpo восстановлена последовательность гена 
Е1А, помещенная под контроль hTERT промотора и Е1В-19К (протяженно-
стью 1720 п.н.) и делетирован ген Е1В-55К (1330 п.н.). Тот факт, что вариант 
AdhTE1a-CM-Аpo способен инфицировать не комплементирующие дефект 
по гену Е1 клетки НЕр2, свидетельствует о функциональности восстановлен-
ного за счет встройки генной кассеты гена Е1А. Кроме того, у всех сконстру-
ированных рекомбинантных аденовирусов делетирован необязательный для 
вирусной репликации ген Е3.

Заключение

В результате проведенной работы сконструированы три варианта ре-
комбинантных аденовирусов 5-го серотипа, несущих встройку гена белка 
апоптина под контролем промоторов CMV и hTERT; два рекомбинанта яв-
ляются репликативно-дефектными в связи с делецией гена Е1А, необхо-
димого для вирусной репликации, третий – компетентным по репликации 
аденовирусом. Правильность полученных конструкций верифицировали 
секвенированием. Полученные аденовирусные векторы могут служить ос-
новой для создания перспективных онколитических препаратов, обладаю-
щих высокой специфичностью благодаря контролю вирусной репликации 
hTERT-промотором, а также высокой онколитической активностью благо-
даря экспрессии терапевтического трансгена – гена белка апоптина, вы-
зывающего р53- и bcl-2-независимый апоптоз опухолевых клеток. В даль-
нейшем онколитическая активность сконструированных рекомбинантных 
аденовирусов будет исследована in vitro и in vivo. 
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The use of oncolytic viruses is one of the promising areas of malignant diseases 
modern treatment methods. In numerous studies of the adenoviruses strains oncolytic 
properties, their efficacy and safety in the treatment of various cancers were shown. The 
vast majority of the studies were carried out with the use of adenovirus serotype 5. To 
improve these anticancer agents means to increase their specificity for cancer cells and 
their lytic activity. To this end, adenovirus serotype 5 recombinant variants were con-
structed expressing apoptin (VP3 protein of chicken anemia virus) and causing p53 and 
bcl-2 independent apoptosis, increasing the lytic properties of viruses. Furthermore, to 
increase the specificity of adenovirus replication towards tumor cells, telomerase re-
verse transcriptase promoter (hTERT) was used. According to the data indicating that 
the apoptin expression in the cells is accompanied by induction of apoptosis in tumor 
cells only, the adenoviruses variants were constructed in which apoptin expression is 
regulated by cytomegalovirus promoter (CMV), which is stronger than hTERT. As a 
result, the design of apoptin gene sequences, CMV and hTERT promoters and the con-
struction of recombinant plasmids bearing them, which are necessary for constructing 
recombinant adenoviruses, was created. Using the methodology of homologous recom-
bination and co-transfection of cells, two replications of defective recombinant adeno-
virus AdΔE1a-hT-Apo and AdΔE1a-CM-Apo with insertions of apoptin gene under the 
control of the hTERT-and CMV-promoter, respectively, were obtained. In these recom-
binants, E1A and E1B genes, necessary for viral replication, are deleted, which makes 
such agents safer. The third constructed recombinant represents replication competent 
adenovirus AdhTE1a-CM-Apo with deletion of E1B-55K protein gene and insertion of 
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apoptin gene and E1A gene under the control of the hTERT-promoter. The use of the 
tumor-specific promoter in this recombinant strain allows the virus to replicate only in 
the cells with an active telomerase. Furthermore, the specificity of this adenoviral vari-
ant to tumor cells is enhanced by deletion of the gene coding E1B-55K protein, limiting 
its replication in normal cells, which are not able to complement the function of this 
protein. The sequencing of recombinant adenoviruses genomic DNA demonstrated the 
presence of engineered gene cassettes in their genomes, the validity of the introduced 
transgenes and regulatory sequences and their compliance with the chosen design 
scheme. The obtained adenovirus vectors can serve as a basis for creating perspective 
oncolytic agents with high specificity due to the control of viral replication by hTERT 
promoter and high lytic activity due to the presence of the apoptin gene as a transgene 
causing p53 and bcl-2-independent apoptosis in tumor cells.

Key words: adenovirus; recombinants; apoptin; oncolytic viruses; hTERT 
promoter; apoptosis.
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ИССЛЕДОВАНИЕ ФИЗИОЛОГО-БИОХИМИЧЕСКИХ 
ПОКАЗАТЕЛЕЙ ХВОИ СОСНЫ ОБЫКНОВЕННОЙ 

(Рinus sylvestris L.) БОЛОТНЫХ И ЛЕСНЫХ ПОПУЛЯЦИЙ
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и науки РФ (№ РК 01201261252)  и при финансовой поддержке РФФИ 

(грант № 12-04-90877 мол_рф_нр).

Показаны особенности фотосинтетического аппарата, активности неко-
торых ферментов анаэробного дыхательного метаболизма, содержания аскор-
биновой кислоты и каталазной активности в двухлетней хвое сосны обыкновен-
ной (Рinus sylvestris L.) естественных экосистем верхового и низинного болота и 
соснового леса в различных районах Томской области. Результаты исследований 
показали, что в сформированном фотосинтетическом аппарате при близких ус-
ловиях произрастания (биоценозы соснового леса) количество хлорофиллов a, b и 
каротиноидов, а также их соотношения достоверно не отличались. Содержа-
ние зеленых, желтых пигментов, а также активность фермента каталазы до-
стоверно ниже у растений болотных экосистем. Повышенные активность ал-
когольдегидрогеназы и функционирование окислительного пентозофосфатного 
пути дыхания отмечена в хвое сосны обыкновенной, произрастающей на болоте. 
Выявлены определенные связи между изменениями в содержании аскорбата и 
каротиноидов. В хвое болотных популяций растений сосны сохранялось высокое 
содержание аскорбата при снижении уровня каротиноидов.

Ключевые слова: болотные экосистемы; Рinus sylvestris; фотосинтетиче-
ские пигменты; ферменты анаэробного дыхательного метаболизма; антиокси-
дантная система; каталаза; аскорбат. 

Введение

Под влиянием глобальных климатических факторов и локальных воздей-
ствий на экосистемы происходят ухудшение общего экологического состо-
яния биосферы, нарушение естественного круговорота и баланса углерода, 
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смена растительности. В связи с этим большое значение приобретают ис-
следования по проблеме адаптации растительных организмов к изменению 
окружающей среды [1]. 

Болотные экосистемы выполняют комплекс важных экологических 
функций в биосфере [2–4]. Главным компонентом болот являются растения-
продуценты. Они играют большую роль в круговороте углерода в биосфере. 
Фотосинтез и дыхание растений – два взаимосвязанных и взаимодополня-
ющих процесса, в ходе которых происходит превращение неорганического 
углерода атмосферы в органическую форму, обеспечение организмов энер-
гией, метаболитами для всех процессов жизнедеятельности, депонирование 
углерода в виде разнообразных органических соединений в общей биомассе 
растений и в конечном счете в торфе и выделение СО2 и О2 в атмосферу. 
Среди разнообразных экологических факторов, оказывающих воздействие 
на растения болотных экосистем, ведущим в условиях обильного застой-
ного увлажнения является недостаток кислорода. В условиях дефицита 
кислорода метаболические способы адаптации растений касаются прежде 
всего процесса дыхания, что объясняется спецификой воздействия. Компен-
саторные перестройки дыхательного метаболизма в значительной степени 
отражают использование эволюционно сформированных систем гликолиза, 
переходящего в спиртовое брожение, и окислительного пентозофосфатно-
го пути, поставляющих АТФ, промежуточные вещества для биосинтезов и 
биологические восстановители. Чувствительным показателем физиологиче-
ского состояния растений, отражающим интенсивность фотосинтеза и адап-
тивные перестройки метаболизма, является содержание фотосинтетических 
пигментов [5–7]. 

В адаптации растений к неблагоприятным воздействиям важная роль 
также принадлежит функционированию эффективных антиоксидантных си-
стем, способных обеспечить защиту от активных форм кислорода, накапли-
вающихся при разных формах стресса [8]. Антиоксидантные системы состо-
ят из низкомолекулярных соединений (аскорбиновая кислота, каротиноиды, 
глутатион, токоферол, флавоноиды) и ферментов (пероксидаза, каталаза, 
супероксиддисмутаза и др.) [9]. В условиях стресса растения способны к 
индукции активности антиоксидантной системы, в результате чего они при-
обретают устойчивость к действующему фактору. 

Известно, что растения, устойчивые к недостатку кислорода, обладают 
более высоким содержанием аскорбата, токоферола, активностью защитных 
ферментов [5]. В процессе переноса электронов, накапливающихся в ды-
хательной цепи клетки в условиях дефицита кислорода, на молекулярный 
кислород образуются его активные формы (супероксид-ион, перекись водо-
рода), которые атакуют липиды мембран, денатурируют белки и нуклеино-
вые кислоты, существенно повреждая растительные клетки [10].

Цель работы – сравнительное исследование ряда показателей, характе-
ризующих основные жизненно важные физиологические функции: фото-
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синтез, дыхание и особенности антиоксидантной системы у сосны обык-
новенной Рinus sylvestris L. (семейство Pinaceae) из болотных и лесных 
естественных экосистем в различных районах Томской области. 

Материалы и методики исследования

Исследованные объекты произрастали в естественных биоценозах со-
снового леса в окрестностях сел Победа 1, Большое Протопопово 2 и Ти-
мирязево 3; опытные участки были расположены на территории болотных 
экосистем низинного типа – Таган (1, 2, 3) – и верхового типа – Полынянка. 
Характеристика этих болотных экосистем проведена ранее [11]. Исследо-
вания проводились на двухлетней развитой хвое. Количество хлорофиллов 
a и b, а также сумму каротиноидов определяли в этиловом спирте на спек-
трофотометре UV-1650 рс UV-spectrophotometer (Shimadzu) при длинах волн 
665, 649 и 440,5 нм [12]. Для определения активности ферментов произво-
дили гомогенизацию растительных тканей при пониженной температуре в 
среде следующего состава: трис-HCl буфер (50 мМ, pH 7,8), аскорбат натрия 
(5 мМ), цистеин (3 мМ), MgCl2∙6Н2О (1 мМ) и ДТТ (5 мМ) [13]. Гомоге-
нат центрифугировали при 20 000 g в течение 20 мин при 4°С. Активность 
ферментов измеряли в супернатанте спектрофотометрически (UV-1650 рс 
UV-spectrophotometer, Shimadzu). Ферментативную активность алкоголь-
дегидрогеназы (КФ 1.1.1.1) определяли в окислительно-восстановитель-
ных превращениях НАД+ или НАДН в реакционных средах, содержащих 
трис-HCl буфер (50 мМ, рH 9,5), НАДН (2 мкМ); ацетальдегид (50 мкМ) 
или НАД (15 мМ) и этанол (50 мМ). Функционирование фермента глюкозо-
6-фосфатдегидрогеназы (КФ 1.1.1.49) исследовали в реакционной смеси, 
содержащей трис-HCl буфер (30 мМ, рH 7,4), глюкозо-6-фосфат Na соль 
(0,12 мМ), MgCl2·6H2O (0,25 М) и HAДФ (11 мМ) [14]. Содержание белка 
определяли по методике Бредфорда [15]. Полученные данные выражали в 
единицах ферментативной активности на 1 мг белка. Определение активно-
сти каталазы проводили по методу Баха и Опарина; содержание свободной 
и связанной аскорбиновой кислоты исследовали, используя 2,6-дихлорфе-
нолиндофенол [16].

Обработку результатов проводили статистически с помощью компью-
терных программ Exсel и StatSoft STATISTICA 6.0. В табл. 1–4 приведены 
средние арифметические и ошибки среднеарифметической величины. Раз-
ницу между сравниваемыми средними значениями оценивали с помощью 
критерия Стьюдента при уровне значимости p ≤ 0,05. 

Результаты исследования и обсуждение

Проведенные исследования показали, что в сформированном фотосинте-
тическом аппарате при близких условиях произрастания (биоценозы сосно-
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вого леса) количество хлорофиллов a и b и каротиноидов, а также их соот-
ношение в двухлетней хвое сосны обыкновенной достоверно не отличались 
(табл. 1). Среднее содержание пигментов на контрольных участках имело 
следующие значения: хлорофилла а – 1 068 мкг/г сырой массы; хлорофилла 
b – 373 мкг/г сырой массы и каротиноидов – 292 мкг/г сырой массы (рис. 1).

Т а б л и ц а  1 
Сравнительная характеристика содержания фотосинтетических пигментов 

в двухлетней хвое Рinus sylvestris L. экосистем соснового леса 
и болотных экосистем, мкг/г сырой массы

Экосистема Хлорофилл
а

Хлорофилл
b

Сумма
(а + b)

Сумма
каротинои-

дов
а/b

(а + b)
Кароти-
ноиды

Сосновый лес 1 1035 ± 43 368 ± 19 1403 ± 62 284 ± 12 2,9 4,9 ± 0,02
Сосновый лес 2 1101 ± 17 377 ± 15 1478 ± 23 299 ± 6 2,9 4,9 ± 0,07

Болото 
низинное 1 961 ± 23* 316 ± 5* 1278 ± 28* 211 ± 5* 3,0 6,1 ± 0,003*

Болото 
низинное 2 938 ± 17* 312 ± 14* 1250 ± 30* 203 ± 2* 3,0 6,2 ± 0,12*

Болото 
низинное 3 732 ± 34* 253 ± 8* 985 ± 41* 148 ± 7* 2,9 6,7 ± 0,05*

Болото верховое 332 ± 13* 116 ± 1* 448 ± 14* 95 ± 4* 2,9 4,7 ± 0,11
Примечание. Здесь и далее в таблицах между разными экосистемами все различия стати-
стически значимы (р ≤ 0,05).

 Исследование пигментного фонда хвои сосны обыкновенной показало, 
что в условиях болотных экосистем содержание зеленых и желтых пигмен-
тов достоверно ниже, чем у растений всех исследованных биоценозов со-
снового леса (табл. 1, рис. 1). Больше всего эта разница была выражена для 
растений болотной экосистемы верхового типа, что, по-видимому, обуслов-
лено своеобразным сочетанием эдафических и климатических факторов, 
характерных для сфагновых болот. Различия в содержании пигментов зна-
чительны. Соотношение хлорофилла a к хлорофиллу b в разных вариантах 
не изменялось, а отношение суммы хлорофилла a хлорофиллу b к каротино-
идам в условиях низинного болота возрастало (см. табл. 1), что свидетель-
ствует о происходящих адаптивных перестройках. 

О переходе гликолиза в брожение свидетельствовало резкое повышение 
активности алкогольдегидрогеназы – основного тестового фермента для ги-
поксического воздействия любого типа, который катализирует заключитель-
ную реакцию спиртового брожения. В хвое сосны, произрастающей на вер-
ховом болоте, активность НАДН-алкогольдегидрогеназы была значительно 
выше, чем в образцах соснового леса соснового биоценоза (табл. 2). Одно-
временно отмечено увеличение активности НАД-зависимой алкогольдеги-
дрогеназы, что указывало на возможность вторичной переработки этанола 
растениями, испытывающими анаэробиоз [5]. 
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Рис. 1. Содержание фотосинтетических пигментов в двухлетней хвое Рinus sylvestris L. 
экосистем соснового леса и болотных экосистем, мкг/г сырой массы

Т а б л и ц а  2
Активность некоторых ферментов анаэробного дыхательного метаболизма 

в двухлетней хвое Рinus sylvestris L. разных экосистем

Фермент Активность, мЕ/мг белка
Сосновый лес 1 Болото верховое 

НАДН-алкогольдегидрогеназа 60,6 ± 3,58 229,6 ± 19,21
НАД-алкогольдегидрогеназа 3,7 ± 0,28 59,6 ± 2,24

НАДФ-глюкозо-6-фосфатдегидрогеназа 1,44 ± 0,07 9,88 ± 0,01

Вместе с усилением гликолиза в хвое сосны, произрастающей на вер-
ховом болоте, активировалась работа окислительного пентозофосфатного 
пути дыхания, о чем свидетельствует высокая активность его стартового 
энзима НАДФ-глюкозо-6-фосфатдегидрогеназы (табл. 2). Подтверждается 
представление о том, что в условиях кислородной недостаточности процес-
сы гликолиза и апотомического распада углеводов осуществляются парал-
лельно в силу их тесной взаимосвязи [5]. 

Изучение активности фермента каталазы в двухлетней хвое сосны обык-
новенной болотных экосистем низинного и верхового типа показало досто-
верное уменьшение данного параметра, по сравнению с сосной обыкновен-
ной экосистемы соснового леса 3. Так, каталазная активность в хвое сосны, 
произрастающей в условиях низинного болота 1, была в 2 раза ниже, а в 
условиях верхового болота – в 4 раза ниже соответствующих показателей 
хвои сосны лесной экосистемы (табл. 3).
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Т а б л и ц а  3 
Активность каталазы в двухлетней хвое Рinus sylvestris L. экосистем

соснового леса и болотных экосистем, мг/г сырой массы 
перекиси водорода, разложенной ферментом

Экосистема Активность каталазы
Сосновый лес 3 45,33 ± 2,4

Болото низинное 1 24,00 ± 1,21*
Болото верховое 11,33 ± 0, 52*

Каталаза – фермент, эффективно работающий при высокой концентра-
ции пероксида водорода, может ликвидировать его избыточные количества. 
Активность каталазы в растениях связана в основном с митохондриями, 
цитоплазмой и пероксисомами [9]. Антиоксидантные ферменты и низко-
молекулярные соединения могут быть гидрофильными и гидрофобными. 
Аскорбиновая кислота находится в водной фазе клетки, хлоропластах, ми-
тохондриях и других структурах, также в межмембранном пространстве 
клеточных органелл. Как восстанавливающий агент аскорбиновая кислота 
способна напрямую реагировать с супероксидным, гидроксильным и токо-
ферольным радикалами [5]. Согласно полученным данным, в хвое сосны, 
произрастающей в условиях верхового болота, обнаружено более высокое 
содержание аскорбиновой кислоты, по сравнению с хвоей сосны в экоси-
стеме соснового леса 2 и соснового леса 3, что, вероятно, свидетельствует о 
защитной роли аскорбата (табл. 4).

Т а б л и ц а  4
Содержание аскорбиновой кислоты в двухлетней хвое Рinus sylvestris L. 

экосистем соснового леса и болотной экосистемы, мг %

Экосистема Содержание аскорбата
Сосновый лес 3 374,0 ± 0,91
Сосновый лес 2 444,6 ± 0,82
Болото верховое 506,0 ± 0,90*

Отмечены определенные связи между изменениями в содержании аскор-
бата и каротиноидов. В хвое болотных растений сохранялось высоким со-
держание аскорбата, но интенсивно снижался уровень каротиноидов. Из-
вестно, что аскорбат выполняет защитную функцию уже на первых этапах 
образования активных форм кислорода в гидрофильной среде, тогда как 
каротиноиды защищают мембранно-связанные компоненты в гидрофобной 
среде. Каротиноиды как липофильные антиокислители способны дезакти-
вировать многие активные формы кислорода, особенно синглетный кисло-
род. Не менее важными в защите клеточных структур являются реакции вза-
имодействия каротиноидов с органическими радикалами жирных кислот, 
обрывающие цепь свободнорадикального окисления, защищая мембраны 
клетки от деструкции. 
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Заключение

Таким образом, проведенные исследования показали, что в двухлетней 
хвое сосны обыкновенной в условиях дефицита кислорода для корневой 
системы изменяется уровень фотосинтетических пигментов и обнаружива-
ются особенности дыхательного метаболизма. В условиях соснового леса 
содержание фотосинтетических пигментов значительно выше, чем в болот-
ных экосистемах, среди которых пониженное содержание хлорофиллов а и 
b и каротиноидов выявлено на верховом болоте, по сравнению с низинным. 
В хвое сосны болотных экосистем активируются процессы анаэробного ды-
хательного обмена, которые обеспечивают стратегию выживания растений. 
Разнонаправленные изменения содержания антиоксидантов в хвое сосны 
болотных и лесных экосистем свидетельствуют об особенностях реакции 
ассимиляционного аппарата растений на длительное затопление. Участие 
веществ, обладающих антиокислительными свойствами, – каталазы, аскор-
биновой кислоты, каротиноидов, – создает мощный антиоксидантный пул 
обменных процессов в надземных органах, необходимых для выживания 
растений в условиях дефицита кислорода для корневой системы. 

Благодарим доктора сельскохозяйственных наук, профессора Л.И. Инише-
ву, руководителя проблемной лаборатории агроэкологии ТГПУ, за научную кон-
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STUDY OF PHYSIOLOGICAL AND BIOCHEMICAL INDICATORS 
OF PINE NEEDLES OF SCOTS PINE (Рinus sylvestris L.) 

BOG AND FOREST POPULATIONS

Under the impact of global climatic factors and local influence on ecosystems there 
is a deterioration of common ecological conditions of the biosphere, disturbance of 
natural circulation and carbon balance and vegetation changing. In connection with 
this, investigations of adaptation of plant’s organisms to environmental changes ac-
quire a great significance. Mire ecosystems perform a complex of important ecological 
functions in the biosphere. The main components of mire are plants producing biomass, 
which plays a big role in carbon circulation in the biosphere. Among different ecologi-
cal factors influencing mire plants, a leading factor under the conditions of abundant 
congested moistening is oxygen deficiency. Under the conditions of oxygen deficiency, 
metabolic modes of adaptation of plants are connected, first of all, with process of 
respiration, which is explained by the specificity of influence. Recompense rearrange-
ments of respiration metabolism reflect, considerably, the use of evolutionary formed 
glycolysis systems, which transforms into alcohol fermentation, and a pentaphosphate 
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way leading to an increased ATF production, intermediate substances for biological 
synthesis and biological rehabilitation. A sensitive index of plant physiological condi-
tion, which reflects intensity of photosynthesis and adaptive reconstruction of metabo-
lism, is the quantity of photosynthetic pigments. . 

The aim of this work is connected with a comparable investigation of a series of 
indexes, which characterize major vitally important physiological functions: photosyn-
thesis, respiration and peculiarities of anti-oxygenating system of Scot’s pine  Pinus 
sylvestris L. (fam. Pinaceae) in natural ecosystems of mire and pine forest in Tomsk 
and Bakchar districts of Tomsk oblast. The studied objects grew in natural pine for-
est biocenosis near villages Pobeda, Bolshoe Protopopovo and Timiryazevo (control): 
experimental sites were located on the territory of mire ecosystems of eutrophic type – 
Tagan and oligotrophic type – Polynyanka. Two- year old pine needles were used for 
investigation.

The performed investigations showed that Scot’s pine, growing in different ecologi-
cal conditions, differs by the level of photosynthetic pigments and by peculiarities of 
respiration exchange. Under the conditions of pine forest the content of photosynthetic 
pigments is considerably higher, compared with mire ecosystems. Among mire pines 
there is a lower content of chlorophyll “a” and “b” and carotenoids on oligotrophic 
bog, compared with euthrophic mire. In pine needles, processes of anaerobic transpi-
ration exchange activate, which promotes a strategy of survival of plants. Different 
changes of the content of anti-oxidants in pine needles under the conditions of mire and 
forest ecosystems show specific peculiarities of pine reaction to long-time inundation 
of the assimilation mechanism of plants. Participation of substances with anti-oxidant 
features (catalase, ascorbic acid and carotenoids) creates a strong anti-oxidant pool of 
substances in above-ground organs of plants; supports correlative connections between 
the root system and photosynthetic organs, which are necessary for survival of plants 
under the conditions of oxygen deficiency for the root system.  

Key words: peat ecosystems; pine; photosynthetic pigments; enzymes of anaerobic 
respiratory metabolism; antioxidant system; catalase; ascorbate.
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ВЛИЯНИЕ ИОНОВ МЕДИ И АЛЮМИНИЯ 
НА РАЗВИТИЕ ПРОРОСТКОВ Trifolium repens L.

Исследование выполнено при финансовой поддержке Министерства образования 
и науки РФ (соглашения № 14.B37.21.2078 и 14.А18.21.0203), а также молодых ученых

УрФУ в рамках реализации программы развития УрФУ.

Проведено изучение влияния высоких доз ионов меди и алюминия на развитие 
проростков клевера ползучего. Определены всхожесть семян, линейные размеры 
корешка и гипокотиля, содержание фотосинтетических пигментов. В качестве 
стрессоров в работе использовали растворы сульфата меди и сульфата алю-
миния в концентрации 50, 100, 200 и 1000 мкМ по металлу. Было показано, что 
более чувствительным к поллютантам является рост корешка, менее чувстви-
тельным – рост гипокотиля. Ионы меди были более токсичны для проростков 
клевера, чем ионы алюминия. Ионы меди в концентрации 100–200 мкМ вызывали 
двукратное уменьшение всех изученных показателей, в то время как алюминий в 
дозе 200 и 1 000 мкМ снижал их не более чем на треть. Также были использованы 
концентрации 10 и 5 000 мкМ. Первая из них не оказала существенного  влияния 
на развитие проростков, вторая оказалась летальной.

Ключевые слова: Trifolium repens L.; ионы алюминия; медь; рост растений; 
стресс.

Введение

Ухудшение экологической обстановки, вызванное антропогенной на-
грузкой, негативно сказывается на жизнедеятельности организмов, в том 
числе растений. Сильным токсическим действием обладают ионы тяжелых 
металлов, в частности меди. Исследование действия ионов меди на живые 
организмы представляет интерес в связи с тем, что этот элемент – весьма 
распространенный антропогенный поллютант, так как металлическая медь 
является одним из самых востребованных конструкционных металлов. Вме-
сте с тем медь – важный микроэлемент, ионы которого участвуют в переносе 
электронов в ЭТЦ митохондрий и хлоропластов, синтезе пигментов и акти-
вации многих ферментов.

Для большинства высших растений граница толерантности к ионам меди 
в растворе составляет 10–6 моль/л. При действии избытка меди снижается 
уровень биосинтеза хлорофилла, изменяется белковый состав хлоропластов, 
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ингибируется транспорт электронов по фотосинтетической цепи [1]. Опыты 
с хрустальной травкой выявили прямую зависимость между разными кон-
центрациями ионов меди в среде и скоростью ингибирования процессов на-
копления биомассы и появления некротических образований на листьях [2]. 

Алюминий в высоких концентрациях также является токсичным элемен-
том для растений. Он – один из самых распространенных элементов в зем-
ной коре. В связи со своей легкостью, высокой тепло- и электропроводно-
стью широко применяется в качестве конструкционного материала.

Несмотря на то что алюминий не относится к тяжелым металлам, его ионы 
достаточно токсичны для растений, особенно на кислых почвах. Токсичность 
ионов алюминия во многом связана с его антагонизмом по отношению к каль-
цию и магнию [3]. Это обусловливает интерес к созданию форм растений, 
устойчивых к нему, и изучению механизмов его токсичности и детоксикации.

Действие металлов-токсикантов удобно изучать на видах, растущих в 
местах, подвергающихся их воздействию. Клевер ползучий является одним 
из широко распространенных видов травянистых растений со смешанной 
экологической стратегией с выраженной склонностью к рудеральности.  Он 
имеет широкий ареал, произрастает в различных экологических условиях, 
применятся человеком в качестве кормового и медоносного растения. Ис-
пользуется, как и все бобовые, в качестве седератного удобрения, может 
быть перспективным в качестве газонного растения и для целей фитореме-
диации и рекультивации нарушенных земель [4].

Цель работы – изучение влияния ионов меди и алюминия на процессы 
прорастания и развития проростков клевера ползучего.

Материалы и методики исследования 

Семена клевера проращивали в пластиковых чашках Петри на двух слоях 
фильтровальной бумаги, на которые наносили 10 мл дистиллированной воды 
(контроль), или раствор CuSO4, или Al2(SO4)3 в концентрации 10, 50, 100, 200, 
1 000 и 5 000 мкМ по металлу. В каждую чашку помещали по 100 семян. Чашки 
выдерживали при температуре 26°С и фотопериоде 16/8 ч. На 3-и сут опреде-
ляли всхожесть семян, на 5-е – линейные размеры растений. Из пятидневных 
проростков экстрагировали фотосинтетические пигменты. Для определения 
содержания пигментов по 30 проростков помещали в пробирку Эппендорфа, 
добавляли 1 мл 96%-ного этанола, выдерживали в темноте в течение суток 
при комнатной температуре, после чего экстракт сливали, растительный мате-
риал промывали этанолом дважды до обесцвечивания проростков. Этаноль-
ные экстракты объединяли, оптическую плотность раствора оценивали при 
440, 649 и 665 нм на спектрофотометре Apel UV-303 (Япония). Содержание 
пигментов определяли по формулам для этанольных экстрактов [5].

Опыт повторяли трижды, для определения пигментов в каждом опыте 
брали три биологические повторности. За биологическую повторность при-
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нимали усредненную пробу из 30 проростков. Для определения линейных 
размеров проростков выборка составляла 50 растений в каждом из экспери-
ментов.

Статистическую обработку данных проводили в приложениях MS Excel 
2003 и StatSoft STATISTICA for Windows 6.0. Статистическую значимость 
отличий в содержании пигментов определяли с помощью непараметриче-
ского критерия Манна – Уитни (p<0,05). Для оценки всхожести использова-
ли угловое преобразование Фишера, линейных размеров – критерий Стью-
дента после проверки выборки на нормальность распределения. Результаты 
представлены в виде среднего значения с ошибкой.

Результаты исследования и обсуждение

В качестве токсикантов использовали растворы сульфата меди и сульфа-
та алюминия в концентрации 10, 50, 100, 200, 1 000 и 5 000 мкМ по металлу. 
Концентрация 10 мкМ не оказывала заметного влияния на изучаемые росто-
вые показатели, а 5 000 мкМ была летальной для проростков. Поэтому на 
рисунках данные представлены только для концентраций в диапазоне от 50 
до 1 000 мкМ.

Была определена всхожесть семян при действии ионов меди и алюминия 
(рис. 1). Этот показатель  интегрально характеризует жизнеспособность рас-
тений. В отношении всхожести семян ионы меди оказались более токсичны, 
чем ионы алюминия. Низкая концентрация ионов меди (50 мкМ) не ока-
зывала влияния на всхожесть семян. Ионы меди в концентрации 100 мкМ 
вызывали 50%-ное ингибирование всхожести семян. Линейной зависимости 
между дозой токсиканта и всхожестью семян  для концентраций ионов 100 и 
200 мкМ не показано: повышение дозы токсиканта в 2 раза вызывает умень-
шение всхожести на одну треть. Максимальная из использованных концен-
траций сульфата меди (1000 мкМ) понижает всхожесть семян до 12%. 

Рис. 1. Всхожесть семян клевера лугового при действии ионов меди и алюминия
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Ионы алюминия оказывали существенно меньшее влияние на всхожесть 
семян: в концентрации 200 мкМ они вызывали 50%-ное ингибирование. 
Максимальная концентрация ионов алюминия (1 000 мкМ) приводила к сни-
жению всхожести примерно до 25% от всхожести в контроле. Концентрации 
50 и 100 мкМ не оказывали влияния на всхожесть семян.

Были определены показатели линейных размеров проростков. Изме-
нение длины корешка при обработке растений ионами тяжелых металлов  
были выражены сильнее, чем длины гипокотиля (рис. 2). При концентрации 
50 мкМ Cu2+ наблюдали достоверное уменьшение длины корешка. С ростом 
концентрации происходило практически линейное уменьшение его длины. 
Ионы меди в концентрации 200 мкМ вызывали 50%-ное ингибирование ро-
ста корешка; при содержании меди в среде 1 000 мкМ корешок достигал чет-
верти своей длины. Изменение длины гипокотиля было значительно менее 
чувствительно к действию тяжелых металлов – только при содержании меди 
в среде 200 мкМ происходило незначительное уменьшение длины гипокоти-
ля. Влияние самой высокой из использованных  концентраций выражалось в 
подавлении его роста на 50%.

Рис. 2. Влияние ионов меди на длину корешка и гипокотиля клевера ползучего

Алюминий не относится к тяжелым металлам, поэтому мы предположи-
ли, что он будет менее токсичен для растений, чем медь. Рис. 3 демонстри-
рует, что самая высокая из использованных нами концентраций (1 000 мкМ) 
вызывала достоверное уменьшение роста органов проростков клевера. Дли-
на гипокотиля при этом уменьшалась на треть, а размеры корешка составля-
ли около 50% от контроля.

Известно, что при действии избытка металлов происходит угнетение ин-
тенсивности фотосинтеза [6, 7]. В значительной степени это связано с де-
градацией фотосинтетических пигментов. Изменение содержания суммы 
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хлорофиллов было использовано как маркер стресса (рис. 4). Достоверное 
снижение содержания суммы хлорофиллов вызывала обработка проростков 
раствором 100 мкМ ионов меди. 200 мкМ CuSO4 вызывал уменьшение их 
содержания в два раза, а 1 000 мкМ раствор – в три раза по сравнению с 
контролем. Алюминий оказался менее токсичен, чем медь, и в отношении 
деградации хлорофиллов. Концентрация 200 мкМ сульфата алюминия не 
вызывала деградации пигментов, 1 000 мкМ раствор вызывал снижение со-
держания пигментов на треть.

Рис. 3. Влияние ионов алюминия на длину корешка и гипокотиля клевера ползучего

Рис. 4. Содержание суммы хлорофиллов в проростках клевера ползучего 
при действии ионов алюминия и меди
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Заключение

Определен интервал чувствительности проростков клевера ползучего 
к действию ионов меди и алюминия. Концентрация 10 мкМ не оказывала 
существенного влияния на ростовые и физиологические особенности рас-
тений, тогда как концентрация 5 000 мкМ оказалась летальной. Воздействие 
50 мкМ CuSO4 угнетающе действовало на развитие растений, 200 мкМ 
вызывало двукратное снижение содержания хлорофиллов в проростках и 
уменьшение длины корешка, подавляло рост гипокотиля и более чем в два 
раза уменьшало всхожесть семян. 

Таким образом, содержание в среде 200 мкМ меди оказывало сильное, но 
не летальное токсичное воздействие на растения клевера. Ионы алюминия, 
в сравнении с медью, оказались менее токсичными для проростков клевера. 
Самая высокая из использованных концентраций (1 000 мкМ) не вызывала 
столь заметных изменений, как 100–200 мкМ ионов меди. Результаты ис-
следования могут быть полезны для дальнейшей селекции этой культуры на 
устойчивость к металлам.
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Environmental degradation caused by anthropogenic impact affects the living 
activity of organisms, including plants. Especially a lot of stresses are caused by heavy 
metal ions, p.e. copper. Investigation of the effects of copper ions on living organisms 
is important because this element is a very common pollutant, as metallic copper is 
one of the most wide-spread constructing materials. However, copper is an important 
trace element involved in the transfer of electrons in the ETC in mitochondria and 
chloroplasts, pigment synthesis and activation of many enzymes. The excess of 
copper in the environment lowers the level of chlorophyll biosynthesis, changes the 
protein composition of the chloroplast and inhibits photosynthetic electron transport. 
Aluminum at high concentrations is also a toxic element for plants. It is one of the 
most abundant elements in the lithosphere. Due to its light weight, high thermal and 
electrical conductivity, it is widely used as a structural material. Despite the fact that 
aluminum is not a heavy metal, it is quite toxic to plants, especially in acidic soils. 
Aluminum toxicity is significantly caused by its antagonism to calcium and magnesium. 
All these facts cause the interest to creating forms of plants tolerable to these ions 
and to the study of the mechanisms of their toxicity and detoxification. The aim of our 
study was to investigate the influence of copper and aluminum ions on germination and 
seedling growth in white clover.

Seed germination, root and hypocotyls sizes as well as the content of photosynthetic 
pigments were studied under the influence of copper sulphate and aluminum sulphate 
solutions at 50, 100, 200 and 1  000 µM on metal. Seeds were germinated in Petri 
dishes on filter paper moistened with test solutions. The germination of seeds was 
tested on the third day after sowing, on the fifth day the linear size of seedlings and 
concentration of photosynthetic pigment were determined after ethanol extraction 
spectrophotometrically. It was shown that the most sensitive indicator of copper and 
aluminum stress is the root growth compared to hypocotyl growth. Copper ions were 
significantly more toxic to clover sprouts than aluminum ones. 50 µM copper sulfate 
caused a depression in the development of plants, and aluminum ions at the same 
concentration had no effect on plant development. 100–200 µM CuSO4 caused a two-
fold reduction in all the studied parameters while the Al2(SO4)3 at 200 and 1 000 µM 
reduced them to no more than one third. Maximum concentration of aluminum ions 
(1 mM) had less effect on plant development than copper ions at concentration of 100 
and 200 µM. The obtained data could be used for clover breeding to get more heavy-
metal resistant forms.

Key words: Trifolium repens L; aluminum ions; copper; plant growth; stress.
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ВЛИЯНИЕ МУТАЦИЙ ПО ГЕНАМ ВОСПРИЯТИЯ 
И ПЕРЕДАЧИ СВЕТОВОГО СИГНАЛА НА СТРОЕНИЕ 

КОРНЕВЫХ ВОЛОСКОВ Arabidopsis thaliana (L.) Heynh.

Представлены результаты исследований, отражающие особенности стро-
ения корневых волосков у растений мутантных линий rhd3-1, rhd4-1, rhd6-1, 
shv3-1, bst1-1, phyА, phyB, сpc-1, gl-2, rhl1-1, rhl2-1, rhl3-1, ttg-1, wer-1, cow1-1 
с нарушенной передачей светового сигнала. Установлено, что мутации генов 
восприятия и передачи светового сигнала вызывают изменение морфологии во-
лосков эпиблемы корня. У растений всех анализируемых мутантных линий кор-
ни значительно отличаются от исходной расы Col-0 по ряду признаков: форме 
корневых волосков, их длине, числу и степени разветвления. Длина и количество 
волосков эпиблемы у растений данных мутантных линий колеблется в широких 
пределах. Диаметр корневых волосков у растений исследуемых мутантных линий 
изменяется в меньшей степени, чем их длина и количество. Показано, что свет 
наряду с регулированием многих процессов роста и развития растений контро-
лирует параметры образования корневых волосков. 

Ключевые слова: Arabidopsis thaliana (L.) Heynh.; корневой волосок; свет; 
ген; мутация; мутантная линия.

Введение

Важным фактором окружающей среды, регулирующим у растений 
A.  thaliana большинство процессов роста и развития, является свет. Он 
участвует в прорастании семян, удлинении гипокотиля проростков, рас-
крывании апикальной петельки, развитии семядолей, дифференцировании 
эпидермиса и устьиц, ориентации в клетке хлоропластов, синтезе антоциана 
и хлорофилла, а также контролирует рост и развитие корней [1]. В то же 
время роль света в процессе формирования на корнях корневых волосков 
у растений до конца еще не определена. Вполне очевидно, что необходимо 
проведение специальных исследований для выяснения действия света на 
образование волосков эпиблемы у растений.

К настоящему времени молекулярно-генетические и физиологические 
исследования мутантных растений у A. thaliana позволили изолировать и 
секвенировать ряд генов, участвующих в восприятии и передаче светово-
го сигнала. К ним относятся гены RHD3, RHD4, RHD6, SHV3, BST1, PHYА, 
PHYB, СРС1, GL2, RHL1, RHL2, RHL3, TTG1, WER1 и COW1 (табл. 1).

Восприятие светового информационного сигнала у растений осущест-
вляется с помощью молекул-рецепторов – фоторецепторов [2]. Растения 
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имеют несколько групп фоторецепторов, различающихся по структуре и 
спектральным свойствам: фоторецепторы синего света и ближнего ультра-
фиолета (фототропины и криптохромы), фоторецепторы красного света 
(фитохромы) и др. [3]. Несмотря на интерес к передаче светового сигнала 
в растениях, процессы от восприятия света фоторецептором до конечного 
физиологического ответа мало исследованы. 

Т а б л и ц а  1
Общая характеристика генов

Локус Продукт гена Ссылка 
на литературный источник

PHYTOCHROME A (PHYA) фоторецептор 
(фитохром) PHYА Robson et al., 2010 

PHYTOCHROME В (PHYВ) фоторецептор 
(фитохром) PHYВ Shen et al., 2009 

ROOT HAIR DEFECTIVE3 
(RНDЗ) 

α-субъединица 
гетеротримерных ГТФ-
связывающих белков 
(G-белки)

Chen et al., 2011

SHAVEN3 (SHV3) фермент киназа Hayashi et al., 2008 

BRISTLED1 (BST1)
минорный фосфолипид 
внутреннего слоя 
мембран

Thole et al., 2008

ROOT HAIR DEFECTIVE4 
(RHD4)

минорный фосфолипид 
внутреннего слоя 
мембран

Thole et al., 2008 

CANOFWORMS1 (COW1)
минорный фосфолипид 
внутреннего слоя 
мембран

Thole et al., 2008

GLABRA 2 (GL2) транскрипционный 
фактор GL2 Ohashi et al., 2003

TRANSPARENT TESTA 
GLABRA1 (TTG1)

транскрипционный 
фактор TTG1 Tominaga et al., 2007

WEREWOLF (WER) транскрипционный 
фактор WER1 Tominaga et al., 2007

CAPRICE (CPC) транскрипционный 
фактор CPC Tominaga et al., 2007

ROOT HAIR DEFECTIVE6 
(RHD6)

транскрипционный 
фактор RHD6 Heim et al., 2003

ROOTHAIRLESS1 (RHL1) ДНК-топоизомераза 
типа ІІ Kirik et al., 2007

ROOTHAIRLESS2 (RHL2) ДНК-топоизомераза 
типа ІІ Kirik et al., 2007 

ROOTHAIRLESS3 (RHL3) ДНК-топоизомераза 
типа ІІ Kirik et al., 2007

Наиболее изученными являются фоторецепторы красного и дальнего 
красного света – фитохромы, сложный белок, простетической группой ко-
торого служит разомкнутый тетрапиррол. Он обнаружен практически во 
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всем царстве растений [4]. У A. thaliana имеются пять фитохромов: PHYA, 
PHYB, PHYС, PHYD и PHYЕ, представляющих собой цитозольные белки, 
включающие в себя N-концевой сенсорный светочувствительный домен, 
содержащий тетрапиррольный хромофор, и расположенные в С-концевой 
части молекулы два PAS-домена и гистидинкиназный домен [5]. Гены PHYA 
и PHYB кодируют фитохромы PHYA и PHYB, которые являются мажорны-
ми фоторецепторами красного/дальнего красного света. PhyA воспринимает 
свет низкой интенсивности, PhyВ – высокой [6]. 

У растений и животных в путь передачи светового сигнала от рецепто-
ров на внутриклеточные эффекторные системы вовлечены небольшие ГТФ-
связывающие белки. Эти белки являются объектом интенсивного изучения 
в связи с их участием во многих важных генетических и физиологических 
процессах [7]. Ген RHD3 кодирует одну из α-субъединиц ГТФ-связывающих 
белков, являющихся универсальными посредниками при передаче световых 
сигналов от рецепторов к эффекторным белкам, вызывающим конечный 
клеточный ответ [8]. 

В клетках позвоночных животных, человека и растений интегральную 
роль в передаче сигналов в геном выполняют также каскады протеинкиназ 
[9]. Ген SHV3 кодирует киназу (фосфотрансферазу) – фермент, катализиру-
ющий перенос фосфатной группы от молекулы аденозинтрифосфата (АТФ) 
на различные субстраты [10].

Гены BST1, RHD4 и COW1 кодируют минорные фосфолипиды внутрен-
него слоя мембран эукариотических клеток, принадлежащие к ферментам 
класса гидролаз. Продукты этих генов являются важными компонентами 
внутриклеточных сигнальных путей [11].

В последнее время в растениях определены практически все типы транскрип-
ционных факторов, которые функционируют у животных и дрожжей. У араби-
допсиса установлены более 1 800 белков-регуляторов транскрипции, которые 
обычно классифицируют по строению ДНК-связывающих доменов [12].

Гены WER1, СРС1 и TTG1 кодируют белки-регуляторы, принадлежа-
щие к самому многочисленному типу транскрипционных факторов (ТФ) 
растений MYB-белкам [13]. Это семейство ТФ включает около 200 белков, 
контролирующих такие процессы, как развитие корня, образование листа, 
формирование трихом, клеточный цикл, циркадные ритмы, передачу свето-
вого сигнала [14]. Ген WER1 в основном экспрессируется в поверхностных 
клетках эпидермиса корня. В отличие от генов TTG1 и GL2, ген WER1 не 
влияет на развитие трихом, оболочку семян и их антоциановую окраску [15]. 

Ген GL2 контролирует транскрипционный фактор, содержащий ДНК-
связывающий домен, имеющий последовательность из 60 аминокислотных 
остатков, которую называют гомеодоменом [16]. У арабидопсиса выявле-
но около 90 белков этого типа. К ним относятся, в частности, HOMEBOX-2, 
ATHB-8, ATHB-13, BEL1 (BELL1), KNAT1, LD (LUMINIDEPEN – DEN), PHB 
(PHABULOSA), PHV (PHAVOLU – TA), STM (SHOOT MERISTEMLESS) [17].
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Ген RHD6 контролирует фактор транскрипции с основным доменом 
типа спираль – петля – спираль. ДНК-связывающий участок гена состоит 
из 9–11 положительно заряженных аминокислот, что обеспечивает распоз-
навание специфической нуклеотидной последовательности, называемой 
Е-боксом, в то время как HLH-домен обеспечивает возможность для гомо- 
и гетеродимеризации белка и взаимодействие с ДНК [18]. В это семейство 
ТФ входят около 140 белков, включая такие белки арабидопсиса, как GL3 
(GLABRA3), SPT (SPATULA) и TT8 (TRANSPARENT TESTA8). Белки 
bHLH участвуют в регуляции развития корней, трихом и плодолистиков, в 
передаче светового сигнала, а также в формировании устьиц [19].

Практически любой процесс, связанный с передачей или реализацией 
наследственной информации, приводит к появлению положительной и от-
рицательной сверхспирализации ДНК, образованию «закрученных» моле-
кул – катенанов и узлов. Все эти топологические проблемы, появляющиеся 
в процессах репликации, транскрипции и рекомбинации, успешно решают-
ся особыми ферментами – ДНК-топоизомеразами. Все ДНК-топоизомеразы 
разделяют на два типа: I и II [20]. Гены RHL1, RHL2 и RHL3 кодируют ДНК-
топоизомеразы типа II, являющиеся ключевыми ферментами, которые изме-
няют и регулируют топологическое состояние ДНК [21]. ДНК-топоизомеразы 
II необходимы для разрешения сложных топологических проблем, возника-
ющих при изменении структуры хроматина в процессах репликации ДНК, 
транскрипции генов и сегрегации хромосом в митозе и мейозе. Они прини-
мают участие практически во всех жизненно важных процессах клетки и об-
наружены у всех про- и эукариот, а также некоторых вирусов [22]. 

Цель исследования – изучение влияния мутантных аллелей rhd3-1, rhd4-
1, rhd6-1, shv3-1, bst1-1, phyА, phyB, сpc-1, gl-2, rhl1-1, rhl2-1, rhl3-1, ttg-1, 
wer-1, cow1-1 генов RHD3, RHD4, RHD6, SHV3, BST1, PHYА, PHYB, СРС1, 
GL2, RHL1, RHL2, RHL3, TTG1, WER1, COW1 на строение корневых воло-
сков Arabidopsis thaliana (L.) Heynh.

Материалы и методы исследования

Материалом для исследований послужили растения Arabidopsis thaliana 
(L.) Heynh. экотипа Columbia (Col-0) и мутантных линий rhd3-1, rhd4-1, 
rhd6-1, shv3-1, bst1-1, phyА, phyB, сpc-1, gl-2, rhl1-1, rhl2-1, rhl3-1, ttg-1, wer-
1, cow1-1. Семена мутантных линий были получены из Ноттингемского цен-
тра Arabidopsis (Nottingham Arabidopsis Stock Centre (NASC), UK). 

Растения выращивали в асептической пробирочной культуре на агаризо-
ванной питательной среде Кнопа, обогащенной микроэлементами [23]. Пи-
тательную смесь разливали в химические пробирки размером 14×120 мм и 
закрывали плотными ватными пробками. 

Семена к посеву готовили путем яровизации в течение 5 сут при темпе-
ратуре 4–6°С и последующего односуточного проращивания при комнатной 
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температуре. Пробирки для предохранения от нагревания и попадания света 
на корни растений обертывали двумя слоями бумаги. Растения культивиро-
вали при температуре 18–20°С, освещенность круглосуточная в пределах 
4 000–7 000 Лк. 

При проведении наблюдений за растениями руководствовались обще-
принятыми методиками вегетационных и сравнительно-морфологических 
исследований [24]. Учет количества корневых волосков и их длину в кор-
невых системах у растений экотипа Соl-0 и исследуемых мутантных линий 
проводили в фазе второй пары настоящих листьев под микроскопом типа 
МБС-9 («Модуль Плюс», Украина). Объем выборки у расы Соl-0 и мутант-
ных линий, нарушающих сигнализацию светового сигнала, составлял по 
30  растений. Математическую обработку результатов проводили по мето-
дам, описанным Б.А. Доспеховым [24] и Г.Ф. Лакиным [25]. 

Результаты исследования и обсуждение

У Arabidopsis thaliana кончик корня снаружи покрыт однослойной эпи-
блемой (кожицей). Поверх кожицы корня из клеток эпиблемы вырастают 
корневые волоски трубчатой формы. Они являются настоящими выростами 
внешних стенок поверхностных клеток корня, которые не ограничиваются 
от них перегородками. Корневые волоски поглощают из почвы воду с рас-
творенными в ней минеральными веществами.

Волоски эпиблемы появляются в поглощающей зоне в виде небольших 
выростов клеток кожицы корня. В процессе формирования волоска эпибле-
мы внешняя стенка клетки трихобласта выпячивается и образовывает его 
кончик. По мере его роста растяжением происходит удлинение корневого 
волоска. Длина полностью закончившего рост выроста поверхностной клет-
ки корня достигает 997,8 мкм. 

У растений мутантных линий rhd3-1, rhd4-1, rhd6-1, shv3-1, bst1-1, phyА, 
phyB, сpc-1, gl-2, rhl1-1, rhl2-1, rhl3-1, ttg-1, wer-1, cow1-1 корни в значитель-
ной степени отличались от исходной расы Col-0 по ряду признаков: форме 
волосков эпиблемы, их длине, числу и степени разветвления. Длина выро-
стов клеток кожицы корня у растений данных мутантных линий колебалась 
в большом интервале (от 42,4 до 1 497,7 мкм) (табл. 2). 

Короткие волоски эпиблемы были характерны для растений линии shv3-1. 
Крупные корневые волоски имели растения мутантных линий rhd6-1, сpc-1, 
rhl1-1, rhl2-1, rhl3-1, rhd3-1, rhd4-1, bst1-1 и cow1-1. Самые длинные воло-
ски эпиблемы наблюдались у мутантных линий phyА и phyB. Растения трех 
линий (gl-2, ttg-1 и wer-1) имели величину выростов поверхностных клеток 
корня на уровне дикого типа Col-0. Наибольшей длиной корневых волосков 
характеризовалась линия phyА, а наименьшей – линия shv3-1.

Количество волосков эпиблемы у растений исследуемых мутантных линий 
также варьировало в широких пределах (от 1,1 до 100,3 шт./мм2). У мутант-
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ных линий gl-2, ttg-1, wer-1, phyА и phyB на 1 мм2 зоны всасывания приходи-
лось большее число корневых волосков, чем у контроля (Col-0). Исключение 
составляли линии rhd6-1, сpc-1, rhl1-1, rhl2-1, rhl3-1, shv3-1, rhd3-1, bst1-1 и 
cow1-1, у которых количество выростов клеток кожицы корня на 1 мм2 погло-
щающей зоны было меньше по сравнению с диким типом Col-0. Максималь-
ное число волосков эпиблемы на 1 мм2 зоны всасывания было характерно для 
мутантной линии wer-1, тогда как минимальное – для мутантной линии сpc-1. 

Т а б л и ц а  2
Средние значения биометрических параметров (длина, толщина 

и количество) корневых волосков у экотипа Col-0 и растений 
мутантных линий, нарушающих их формирование, в фазу второй 
пары настоящих листьев (на 10-й день после прорастания семян)

Название линии

Корневые волоски

Длина, мкм
Диаметр  

в основании, 
мкм

Диаметр  
в средней части, 

мкм

Количество,  
шт/мм2

WT (Col-0) 997,8 21,3 9,8 51,4
rhd6-1 432,9 17,3 9,1 1,6
сpc-1 641,0 18,8 8,4 1,1
rhl1-1 559,6 19,6 8,8 1,8
rhl2-1 632,9 20,9 9,5 1,3
rhl3-1 499,2 17,2 7,8 1,1
shv3-1 42,4 21,7 10,2 41,1
rhd3-1 628,4 10,4 9,6 34,1
rhd4-1 747,3 21,8 6,4 40,8
bst1-1 600,6 21,7 10,0 36,6
cow1-1 738,4 22,5 15,8 34,4

gl-2 1000,3 21,8 9,9 80,4
ttg-1 1000,3 21,2 9,5 84,8
wer-1 1000,7 21,3 9,8 100,3
phyА 1497,7 21,5 9,8 91,5
phyB 1491,2 21,7 9,7 84,1

HCP05, мкм 81,2 4,2 2,1 2,5

Диаметр корневых волосков у растений изучаемых мутантных линий 
изменялся в меньшей степени по сравнению с их длиной и количеством. 
Исследования показали, что только у трех линий (rhd3-1, rhd4-1 и cow1-1) 
было обнаружено изменение параметров поперечника волосков эпиблемы 
по сравнению с исходной расой Col-0. 

Важно отметить, что мутантные линии rhd3-1 и rhd4-1 отличались от ди-
кого типа Col-0 и формой выростов клеток кожицы корня. У растений линии 
rhd3-1 на корнях образовывались волнистые волоски эпиблемы, а у расте-
ний линии rhd4-1 – выпуклые с перетяжками вдоль длины корневые воло-
ски. Кроме того, обращает на себя внимание то, что для мутантных линий 
bst1-1 и cow1-1 были характерны разветвленные волоски эпиблемы. 
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Таким образом, полученные результаты указывают на существование раз-
личий у мутантных линий rhd3-1, rhd4-1, rhd6-1, shv3-1, bst1-1, phyА, phyB, 
сpc-1, gl-2, rhl1-1, rhl2-1, rhl3-1, ttg-1, wer-1 и cow1-1 по длине, количеству, 
форме и степени ветвления корневых волосков. Это позволило разделить 
данные мутации по характеру влияния на строение волосков эпиблемы на 
две группы: мутации, подавляющие образование выростов клеток кожицы 
корня, и мутации, вызывающие формирование корневых волосков. 

К первой группе можно отнести мутации, подавляющие развитие во-
лосков эпиблемы. В этих случаях мутантные растения характеризовались 
уменьшенным по отношению к экотипу Col-O количеством и длиной вы-
ростов клеток кожицы корня. Такими мутациями являлись rhd3-1, rhd4-1, 
rhd6-1, shv3-1, bst1-1, сpc-1, rhl1-1, rhl2-1, rhl3-1 и cow1-1.

Мутации rhd3-1, rhd4-1, bst1-1 и cow1-1 в генах RHD3, RHD4, BST1 и 
COW1 вызывали у растений нарушения компонентов внутриклеточных сиг-
нальных путей; мутации сpc-1 и rhd6-1 соответствующих генов – в белках-
регуляторах транскрипции, ответственных за экспрессию генов, контролиру-
ющих образование из клеток поверхностной ткани корня корневых волосков, 
тогда как мутации rhl1-1, rhl2-1 и rhl3-1 генов RHL1, RHL2 и RHL3 – в ДНК-
топоизомеразах, регулирующих топологическое состояние ДНК. Это вызы-
вало в корневой системе снижение формирования волосков эпиблемы. 

Во вторую группу входили мутации, которые вызывали образование вы-
ростов клеток кожицы корня. К ним относились мутанты Arabidopsis gl-2, 
ttg-1, wer-1, phyА и phyB. В таких случаях у растений под влиянием мутации 
развивались большие, по сравнению с исходной расой Col-O, число или дли-
на корневых волосков.

Мутации phyА и phyB вызывали у растений нарушения в фоторецепто-
рах, воспринимающих и передающих световой сигнал к транскрипционным 
факторам, а мутации gl-2, ttg-1 и wer-1 в генах GL2, TTG1 и WER1 – в белках-
регуляторах транскрипции, блокирующих транскрипцию генов, участвую-
щих в процессе формирования корневых волосков. В результате в корневой 
системе повышалось образование волосков эпиблемы. 

При изучении строения корневых волосков у растений мутантных линий, 
характеризующихся нарушением световых сигнальных путей, нами был 
сделан вывод о том, что свет наравне с регулированием многих процессов 
роста и развития растений контролирует параметры образования волосков 
эпиблемы. Эти результаты вполне согласуются с имеющимися литератур-
ными данными о том, что свет является внешним фактором, регулирующим 
рост и развитие корня [1–6]. В нормальных условиях прямое действие света 
на корни не проявляется, однако их формирование ослабевает при снижении 
освещенности надземных, фотосинтетически активных частей как однолет-
них полевых культур, так и многолетних травостоев [26]. 
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Заключение

На основании вышеизложенного можно сделать следующие выводы:
У мутантных линий rhd3-1, rhd4-1, rhd6-1, shv3-1, bst1-1, phyА, phyB,  

сpc-1, gl-2, rhl1-1, rhl2-1, rhl3-1, ttg-1, wer-1 и cow1-1 корневые системы зна-
чительно отличались от исходной расы Col-O по количеству корневых во-
лосков и их длине. 

Мутации rhd3-1, rhd4-1, rhd6-1, shv3-1, bst1-1, phyА, phyB, сpc-1, gl-2, 
rhl1-1, rhl2-1, rhl3-1, ttg-1, wer-1, cow1-1 генов RHD3, RHD4, RHD6, SHV3, 
BST1, PHYА, PHYB, СРС1, GL2, RHL1, RHL2, RHL3, TTG1, WER1, COW1 
по-разному отражались на количестве и длине волосков эпиблемы. Мутации 
gl-2, ttg-1, wer-1, phyА и phyB обусловливали стимуляцию образования вы-
ростов клеток кожицы корня, а мутации rhd3-1, rhd4-1, rhd6-1, shv3-1, bst1-
1, сpc-1, rhl1-1, rhl2-1, rhl3-1 и cow1-1 подавляли формирование корневых 
волосков.

Свет наравне с регулированием многих процессов роста и развития рас-
тений контролирует параметры образования волосков эпиблемы.
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THE EFFECT OF MUTATIONS IN GENES PERCEPTION AND TRANSMISSION 
FLARE ON STRUCTURE OF ROOT HAIRS OF Arabidopsis thaliana (L.) HEYNH.

An important environmental factor that regulates most of the processes of the growth 
and development of the plants A. thaliana is light. At the same time, the role of light 
during the formation of roots in the root hairs of plants are still not fully determined. 
To date, molecular genetic and physiological studies of mutant plants of A. thaliana 
allowed isolation and sequencing of a number of genes involved in the perception and 
transmission of the light signal. These include genes RHD3, RHD4, RHD6, SHV3, 
BST1, PHYA, PHYB, SRS1, GL2, RHL1, RHL2, RHL3, TTG1, WER1 and COW1 The 
aim of this work was to study the effect of mutant alleles rhd3-1, rhd4-1, rhd6 -1, shv3-1, 
bst1-1 phyA, phyB, cpc-1, gl-2, rhl1-1, rhl2-1, rhl3-1, ttg-1, wer-1, cow1-1 gene RHD3, 
RHD4 , RHD6, SHV3, BST1, PHYA, PHYB, SRS1, GL2, RHL1, RHL2, RHL3, TTG1, 
WER1, COW1 on the structure of root hairs. Plants were grown in aseptic test-tube 
culture on agar medium Knop, rich in trace elements. When conducting observations 
of the plants, conventional techniques of vegetation and comparative morphological 
studies were taken into consideration. The studies found that mutations in the genes of 
the perception and transmission of the light signal caused changing the morphology of 
the roots of the hair epiblemy. In plants of all the analyzed mutant lines, roots are very 
different from the original race Col-0 according to a number of different features: the 
form of root hairs, their length, the number and degree of branching. The length and 
number of hairs in plant epiblemy of these mutant strains vary widely. The diameter of 
the root hairs of plants of the studied mutant lines change less than their length and 
quantity. Three lines (rhd3-1, rhd4-1 and cow1-1) revealed a change in the parameters 
of the diameter of the hair epiblemy. Mutant lines rhd3-1 and rhd4-1 differ from 
wild-type Col-0 cells form root skin outgrowths. The plants of line rhd3-1 form wavy 
hair epiblemy on the roots, and the plants of line rhd4-1 – bulging with constrictions 
along the length of root hairs. Mutant strains bst1-1 and cow1-1 are characterized 
by branched hairs epiblemy. It is shown that the light controls the parameters of the 
formation of root hairs together with the regulation of many processes of plant growth 
and development.

Key words: Arabidopsis thaliana (L.) Heynh.; root hairs; light; gene; mutation; 
mutant line.

Received May 11, 2013

С.Г. Хаблак

Home
Машинописный текст
doi: 10.17223/19988591/23/12



Вестник Томского государственного университета. Биология. 2013. № 3 (23). С. 137–151

ЭКОЛОГИЯ
УДК 574.45

Е.А. Головацкая, Л.Г. Никонова (Абзалимова)

Институт мониторинга климатических и экологических систем СО РАН (г. Томск)

РАЗЛОЖЕНИЕ РАСТИТЕЛЬНЫХ ОСТАТКОВ 
В ТОРФЯНЫХ ПОЧВАХ ОЛИГОТРОФНЫХ БОЛОТ 

Приведены экспериментальные данные по разложению растений-торфо-
образователей в торфяных почвах олиготрофного типа. Дана количественная 
оценка скорости разложения основных видов-торфообразователей, выноса угле-
рода, азота и зольных элементов из растительных остатков в процессе разло-
жения. Выявлено, что наиболее интенсивные процессы разложения протекают 
на начальном этапе разложения, затем скорость разложения снижается. Наи-
более устойчивы к разложению сфагновые мхи, за исключением Sph. angustifo-
lium. Наименее устойчивы – травянистые растения Menyanthes trifoliata, Rubus 
chamaemorus. Кустарнички характеризуются средней скоростью разложения. 
Динамика выноса углерода из растительных остатков растений-торфообра-
зователей повторяет динамику потери массы органического вещества при де-
струкции. В процессе разложения растительных остатков в течение первого 
года наблюдается иммобилизация азота во многих видах исследуемых растений. 
Показано, что количество запасаемого в процессе фотосинтеза углерода значи-
тельно превышает потери углерода при разложении растительных остатков 
как для отдельных видов растений, так и для фитоценоза в целом.

Ключевые слова: болотные фитоценозы; растения-торфообразователи; 
скорость деструкции; потери углерода; продукция.

Введение

Изучение процессов трансформации органического вещества приобре-
тает большое значение в связи с изменением климата и возрастанием уров-
ня антропогенного воздействия на природные экосистемы. Знание количе-
ственных характеристик круговорота элементов в болотных экосистемах 
необходимо для изучения механизмов их устойчивости и продуктивности, 
обоснования прогноза эволюции болот в связи с изменением экологической 
обстановки. В болотных экосистемах происходит постоянный обмен мине-
ральными элементами между растениями и торфяной почвой. Темпы разло-
жения растительных остатков и высвобождения из них элементов питания 
зависят от индивидуальных особенностей химического состава растений и 
условий, в которых эти процессы протекают. Болотные экосистемы харак-
теризуются более низкими, по сравнению с продуктивностью, скоростями 
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трансформации органического вещества растений, за счет чего и происхо-
дит постоянное накопление органического вещества в виде торфа [1]. 

Цель работы – оценка скорости торфонакопления и количества углерода, 
запасаемого в виде торфа в результате разложения растительных остатков на 
олиготрофных болотах южно-таежной подзоны Западной Сибири. 

Материалы и методики исследования

Исследования проводились на территории восточной части Обь-
Иртышского междуречья, в пределах восточной окраины Васюганского пла-
то  – ключевой участок (КУ) «Бакчарский» (Бакчарский район Томской об-
ласти). Среднегодовая температура воздуха 0,51°С, годовая сумма осадков 
515 мм (по данным метеостанции «Бакчар»). А также на территории Обь-
Томского междуречья – ключевой участок «Томский» (Томский район Том-
ской области). По данным метеостанции «Томск» среднегодовая температура 
воздуха 1,2°С, годовая сумма осадков 604 мм. Расстояние между ключевыми 
участками составляет 180 км. Бакчарское болото КУ «Бакчарский» находит-
ся в нативном состоянии, т.е. не подвержено антропогенному воздействию. 
Болото Кирсановское на территории КУ «Томский» также не испытыва-
ет прямого антропогенного воздействия, однако находится в зоне действия 
Томского водозабора [2]. Характеристика растительного покрова, мощность 
торфяной залежи и среднемноголетние уровни болотных вод (УБВ) исследу-
емых фитоценозов представлены в табл. 1, подробное описание исследуемых 
сообществ приведено в [3]. Измерение УБВ проводилось непосредственно в 
каждом исследуемом фитоценозе в соответствии с [4]. Скорость разложения 
растительных остатков определялась для 3 видов сфагновых мхов, 5 видов 
кустарничков, 5 видов трав. Для определения интенсивности деструкции рас-
тительных остатков применялся метод закладки растительности в торф [5]. 
В августе–сентябре 2008 г. на болоте были собраны растения, характерные 
для сосново-кустарничково-сфагновых фитоценозов и осоково-сфагновой 
топи (всего 13 видов, табл. 2). У вечнозеленых кустарничков для эксперимен-
та брали прошлогодние листья, у трав – ветошь, у сфагновых мхов исполь-
зовали очес. Исследуемые растения разделяются на 3 группы по видовому и 
химическому составу (табл. 2). Растительный материал был высушен в лабо-
раторных условиях и развешен в нейлоновые мешочки (масса навески 3–6 г), 
которые закладывали в торфяную залежь на глубину 10 см от поверхности 
в конце вегетационного периода (сентябрь 2008 г.). Повторность опыта  – 
3-кратная. Образцы извлекались в сентябре 2009, 2010 гг. (через 1 и 2 года). 
Растительные образцы были заложены в торфяные залежи исследуемых бо-
лотных экосистем: сосново-кустарничково-сфагновых фитоценозов – высо-
кого и низкого ряма (ВР и НР) и осоково-сфагновой топи (ОТ) Бакчарского 
болота; ряме и осоковой топи Кирсановского болота (КР и КТ) (табл. 2). Верх-
ние горизонты торфяных залежей Бакчарского болота сложены сфагновыми 
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торфами с низкой степенью разложения (0–10%) – магелланикум-, фускум- и 
ангустифолиум-торфом на высоком, низком ряме и осоково-сфагновой топи 
соответственно. Торф верхних горизонтов Кирсановского болота представлен 
на ряме ангустифолиум-торфом (степень разложения 15–20%), на осоковой 
топи – осоково-сфагновым торфом (степень разложения 20%).

Т а б л и ц а  1
Растительный покров исследуемых болотных фитоценозов

Деревья Кустарнички Травы Мхи
Бакчарское болото

Сосново-кустарничково-сфагновый фитоценоз – высокий рям (ВР)
Мощность торфяной залежи 100 см, (УБВ (см) средний: –19, макс.: +3, мин.: –44) 
Pinus silvestris 
L. Pinus sibirica 
Mayr.
Betula 
pubescens Ehrh.
(90%)

Ledum palustre L.
Chamaedaphne calyculata 
(L.) Moench
Vaccinium vitis-idea L.
Vaccinium oxycoccus L.
(90%)

Carex globularis L.
Eriophorum 
vaginatum L.
Rubus chamaemorus L.

(15%)

Sphagnum 
angustifolium (Russ. 
Ex Russ.) C. Jens

(96%)
Сосново-кустарничково-сфагновый фитоценоз – низкий рям (НР)

Мощность торфяной залежи 200 см, (УБВ (см) средний: – 5, макс.: +0,5, мин.: –13)
P. silvestris f. 
Litwinowii

(30%)

L. palustre
C. calyculata 
Andromeda polifolia L.
Vaccinium uliginosum L.

(65%)

E. vaginatum
R. chamaemorus
Drosera rotundifolia L.

(5%)

Sphagnum fuscum 
(Schmp.) Klinggr.
S. angustifolium 
Sphagnum 
magellanicum Brid.
(95%)

Открытая осоково-сфагновая топь (ОТ)
Мощность торфяной залежи 300 см, (УБВ (см) средний: –5, макс.: +0,2, мин.: –10)

–

V. oxycoccus
C. calyculata
A. polifolia

(20%)

E. vaginatum
Carex rostrata Stokes.
Carex limosa L.
Scheuchzeria 
palustris L.
(50%)

S. fuscum 
S. angustifolium 
S. magellanicum

(100%)
Кирсановское болото

Сосново-кустарничково-сфагновый фитоценоз – рям (КР)
Мощность торфяной залежи 310 см, (УБВ (см) средний: –39, макс.: –38, мин.: –40)
P. silvestris 

(90%)

L. palustre
C. calyculata
V. vitis-idea
V. oxycoccus
(90%)

E. vaginatum 
R. chamaemorus

(15%)

S. fuscum 
S. angustifolium 
S. magellanicum

(96%)
Осоковая топь (КТ)

Мощность торфяной залежи 110 см, (УБВ (см) средний: –8, макс.: –5, мин.: –11)

–

A. polifolia

(30%)

E. vaginatum 
C. rostrata
C. limosa
S. palustris
Menyanthes trifoliate 
(50%)

Sphagnum fallax 
Klinggr.

(30%)
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В исходных образцах и после эксперимента по разложению определяли 
убыль массы растительного вещества весовым методом, а также изменение 
зольности, содержания углерода и азота по общепринятым методикам [6, 7]. 
Скорость разложения рассчитывалась как процент потери массы через 12 и 
24 месяцев по следующей формуле: 

Скорость разложения (%) = ((W0–W1)/ W0) × 100,
где W0 – вес исходного образца; W1 – вес образца через 1 и 2 года. 

В каждом образце до и после разложения определяли содержание угле-
рода, азота, зольность и рассчитывали потери углерода, азота и зольных эле-
ментов как процент от исходного содержания: 

Потери элемента (%) = ((X0W0–X1W1)/X0W0) × 100,
где X0 – исходное содержание элемента, мг/г; X1 – содержание элемента че-
рез 1 и 2 года.

Т а б л и ц а  2
Виды исследуемых растений-торфообразователей, место закладки 

эксперимента, исходный химический состав растительных образцов

Вид растения Место закладки С, % N, % С/N А, %
Сфагновые мхи

S. angustifolium ВР, КР 39,75 1,04 38 2,25
S. magellanicum ОТ, КР 40,60 0,58 70 2,95

S. fuscum НР, КР 39,33 0,46 86 1,09
Кустарнички

A. polifolia НР, КТ 49,47 1,15 43 2,62
L. palustre НР, КР 50,33 1,27 40 2,61
V. vitis-idea ВР, КР 49,06 1,04 47 2,40

C. calyculata НР, КР 50,33 1,38 37 2,53
V. oxycoccus ОТ 47,37 1,04 46 3,25

Травы
M. trifoliata ОТ, КТ 43,14 2,30 19 6,51

R. chamaemorus НР, КР 41,87 1,38 30 4,01
C. rostrata ОТ, КТ 41,87 1,15 36 3,63

E. vaginatum ОТ, КТ 45,25 1,04 44 2,29
S. palustris ОТ, КТ 43,98 1,15 38 4,32

Примечание. С – содержание углерода; N – содержание азота; С/N – отношение углерода 
к азоту; А – зольность.

Результаты исследования и обсуждение

В среднем сфагновые мхи (рис. 1) характеризуются низкой скоростью 
разложения (за исключением S. angustifolium в торфяной залежи ряма Кир-
сановского болота – 60%), потери массы за два года составляют от 6 (S. fus-
cum, Бакчарское болото) до 32% (S. angustifolium, Бакчарское болото). Для 
всех исследуемых видов сфагновых мхов характерно менее интенсивное 
разложение в более влажных и прохладных условиях Бакчарского болота. 
Для всех исследуемых видов максимальная скорость разложения наблюда-
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лась в первый год эксперимента, кроме S. fuscum на Кирсановском болоте, 
для которого максимальная интенсивность разложения достигается во вто-
рой год эксперимента.

Рис. 1. Потери массы при разложении растений-торфообразователей

Средняя скорость разложения листьев кустарничков – 43% за два года. Одни 
и те же виды кустарничков в разных условиях имеют близкие величины ско-
рости разложения и сходную динамику в течение двух лет (рис. 1). Макси-
мальные потери массы были получены для листьев C. calyculata (48 и 49% 
на Бакчарском и Кирсановском болотах соответственно), минимальные – 
для V. vitis-idea (35 и 34% на Бакчарском и Кирсановском болотах соответ-
ственно). Различия по месту закладки образцов (Бакчарское или Кирсанов-
ское болото) слабо выражены, но на первом этапе разложение интенсивнее 
идет в условиях более влажного Бакчарского болота.

Потери массы трав при разложении характеризуются сходной динамикой 
для одинаковых видов, при этом более интенсивно теряется органическое 
вещество в условиях Бакчарского болота по сравнению с Кирсановским. 
Максимальные потери за два года получены для M. trifoliata (76–79%) и 
R. chamaemorus (71–74%), минимальные – для E. vaginatum (35–36%) (см. 
рис. 1).

В исследуемых образцах определялись потери углерода, азота, зольных 
элементов (табл. 3). Потери углерода в сфагновых мхах составляют от 3% 
от исходного содержания (S. fuscum, Бакчарское болото) до 27% (S. magel-
lanicum Кирсановского болота и S. angustifolium Бакчарского болота). Для 
S. angustifolium на Кирсановском болоте получены максимальные потери 
углерода (56%). 

Потери углерода при разложении исследуемых кустарничков в течение 
одного года составляют в среднем 27%, изменяясь от 35% (A. polifolia на НР 
Бакчарского болота) до 22% (C. calyculata на Бакчарском болоте) (табл. 3). 
Почти для всех кустарничков характерны быстрые потери углерода в 
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течение первых 12 месяцев и снижение потерь почти до нуля к концу 
второго года. Для C. calyculata на обоих участках характерны равномерные 
потери углерода в течение двух лет. Для A. polifolia на Кирсановском болоте 
характерно резкое увеличение потерь углерода к концу второго года. 

Т а б л и ц а  3 
Изменение содержания элементов при разложении растительных 

остатков растений-торфообразователей, % от исходного содержания

Группа Вид Фитоце-
ноз

Углерод Азот Зольность
1 год 2 года 1 год 2 года 1 год 2 года

Сфагновые 
мхи

S. аngu-
stifolium

ВР 79 72 53 44 86 87
КР 47 44 65 44 49 48

S. fuscum НР 97 97 187 69 114 79
КР 97 95 163 85 135 145

S. magel-
lanicum

ОТ 90 87 84 129 88 –
КР 77 73 103 53 45 –

Кустарнички

V. vitis-idea ВР 71 70 80 69 45 45
КР 72 69 137 19 90 104

A. polifolia НР 65 63 106 51 49 50
КТ 76 58 113 59 60 40

L. palustre НР 75 67 115 54 45 13
КР 70 67 123 103 56 55

C. calyculata НР 78 55 148 59 153 20
КР 73 51 95 90 73 54

V. oxycoccus ОТ 72 71 83 105 31 62

Травы

R. chama-
emorus

НР 60 30 114 49 62 27
КР 58 32 117 53 35 23

C. rostrata ОТ 70 68 52 47 59 55
КТ 76 67 84 69 87 45

E. vaginatum ОТ 71 63 77 55 60 80
КТ 73 69 97 69 92 77

M. trifoliata ОТ 35 25 97 26 15 13
КТ 29 28 57 39 27 12

S. palustris ОТ 57 53 53 44 18 13
КТ 60 59 75 49 38 15

Примечание. ВР, НР, ОТ – высокий рям, низкий рям, осоково-сфагновая топь Бакчарского 
болота; КР, КТ – рям и осоково-сфагновая топь Кирсановского болота.

Максимальная скорость выноса углерода из растительных остатков 
травянистых растений характерна в течение первого года для всех видов. 
Средние потери углерода в травянистых растениях составляют 43% через 
год и 53% через два года. 

В процессе разложения растительных остатков может происходить как ми-
нерализация азота, так и его иммобилизация (накопление). Согласно данным 
Л.С. Козловской с соавт. [5], по мере разложения сфагновых мхов повышает-
ся содержание азота мхов с 0,5 до 1,9; в дальнейшем в растениях, подверга-
ющихся значительной минерализации, содержание азота начинает убывать, 
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а в случае гумусообразования количество азота остается высоким. В нашем 
исследовании содержание азота увеличилось в образцах S. fuscum и S. magel-
lanicum (табл. 3). Максимальное увеличение содержания азота относительно 
исходного содержания составило 187% для S. fuscum на Бакчарском болоте. 

При разложении листьев кустарничков почти во всех видах наблюдается 
иммобилизация азота к концу первого года разложения, за исключением 
V. vitis-idea на высоком ряме, V. oxycoccus на открытой топи и C. calyculata 
на ряме Кирсановского болота (табл. 3). Максимальное накопление азота 
происходит в образцах C. calyculata на Бакчарском болоте. К концу второго 
года происходит вынос азота, который в среднем для листьев кустарничков 
составляет 39% от исходного содержания азота. Наибольшие потери азота при 
разложении получены для листьев V. vitis-idea на Кирсановском болоте (82%).

При разложении травянистых растений иммобилизация азота 
наблюдается только у R. chamaemorus в течение 12 месяцев (см. табл. 3). 
У остальных видов выявлено снижение содержания азота, однако возможно 
временное увеличение его содержания на разных этапах разложения, но не 
превышающее исходное количество азота. Согласно литературным данным 
[8], существует определенный минимум азота, при котором идет интенсивное 
разложение органического вещества растений, – 1,5–1,7%, при более низком 
содержании азота скорость деструкции растительных остатков снижается. 
Содержание азота в исследуемых травянистых растениях 1,04–2,3%. Самое 
низкое содержание азота у E. vaginatum (1,04%), и, соответственно, самая 
низкая среди исследуемых травянистых растений скорость разложения.

Изменение соотношения C/N в растительных остатках в результате раз-
ложения свидетельствует о неравнозначных потерях углерода и азота. При 
увеличении отношения C/N относительные потери азота выше, чем потери 
углерода. Кроме того, при значительной иммобилизации азота также может 
снижаться значение соотношения С/N (рис. 2). К концу второго года экс-
перимента практически во всех сфагновых мхах наблюдается значительное 
увеличение отношения С/N, по сравнению с исходными образцами, за ис-
ключением S. magellanicum на Бакчарском болоте, где наблюдалась значи-
тельная иммобилизация азота, и S. angustifolium на Кирсановском болоте, 
где, по сравнению с остальными сфагновыми мхами, наблюдается интен-
сивный вынос углерода. 

Динамика изменения отношения C/N в листьях кустарничков представ-
лена на рис. 2. Травянистые растения характеризуются самым низким от-
ношением C/N, по сравнению с кустарничками и сфагновыми мхами. В об-
разцах C. rostrata, E. vaginatum и S. palustris увеличение соотношения C/N 
свидетельствует о более слабом разложении, по сравнению с остальными 
исследуемыми растениями, где происходит снижение отношения (рис. 2). 

Оценка изменения содержания зольных элементов в сфагновых мхах 
при разложении показала, что на начальном этапе разложения происходит 
снижение зольности (за исключением S. fuscum); максимальным снижением 



144

содержания зольных элементов характеризуется S. magellanicum на Кирса-
новском болоте, за первый год потери зольных элементов составили более 
50% от исходного содержания (см. табл. 3). 

Рис. 2. Изменение отношения С/N при разложении растительных 
остатков растений-торфообразователей

К концу второго года эксперимента содержание зольных элементов начи-
нает снижаться, в среднем потери зольных элементов составляют для сфаг-
новых мхов около 30%, за исключением S. fuscum на Кирсановском болоте, 
для которого содержание зольных элементов по-прежнему выше (в 1,5 раза), 
чем в исходном состоянии. При этом все максимальные значения зольно-
сти растительных остатков не превышают зольности торфа, в котором на-
ходятся разлагающиеся образцы (табл. 4). Увеличение зольности в процессе 
разложения растительных остатков показано Н.Н. Бамбаловым с соавт. [9]. 
Согласно данным [5], в растительных остатках при разложении происходят 
снижение содержания калия и фосфора и увеличение содержания кальция 
и магния. На накопление кальция в опаде и затем в подстилке также указы-
вали Д.Ф. Соколов и Е.Ф. Иваницкая [10], Н.И. Базилевич и А.А. Титлянова 
[11] и др.

В первый год происходит снижение содержания зольных элементов в 
растительных остатках кустарничков в среднем на 40% (см. табл. 3). Мак-
симальным снижением зольности характеризуется V. oxycoccus на открытой 
топи Бакчарского болота, минимальным – V. vitis-idea на ряме Кирсановско-
го болота. Следует отметить увеличение зольности (в 1,5 раза) в образцах 
C. calyculata на Бакчарском болоте. К концу второго года эксперимента со-
держание зольных элементов снизилось во всех образцах, за исключением 
V. vitis-idea на Кирсановском болоте. Максимальное снижение зольности 
наблюдается в листьях кустарничков, разлагающихся в более влажных и хо-
лодных условиях Бакчарского болота.
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Т а б л и ц а  4
Максимальная зольность при разложении сфагновых мхов 

на Бакчарском болоте и зольность торфа в слое 0–20 см

Растение
Зольность, %

Высокий рям 
S. angustifolium

Низкий рям 
S. fuscum

Открытая топь 
S. magellanicum

Торф 5,8 4,5 4,0
Мох 2,9 2,9 3,0

По содержанию зольных элементов травянистые растения являются 
самыми высокозольными из исследуемых. Потери зольных элементов 
относительно исходного содержания также самые высокие среди 
исследуемых видов (в среднем 35% за два года) (табл. 3). Максимальные 
потери зольных элементов получены для M. trifoliata и S. palustris (12,5 и 
14% соответственно). 

Кроме поверхностного опада трав, кустарничков и мхов, разложению под-
вергаются также и отмершие подземные органы растений – корни. Данные по 
скорости деструкции корней болотных растений малочисленны [5, 12]. Одна-
ко известно, что корневой опад гораздо медленнее подвергается разложению 
по сравнению с зелеными частями сосудистых растений [12]. Считается, что 
в корнях содержатся органические соединения, препятствующие их разложе-
нию, кроме того, сама кора корней, содержащая дубильные вещества и смолы, 
также способствует замедлению процессов деструкции [5].

Для определения скорости деструкции корней нами были заложены кор-
ни C. rostrata, M. trifoliatа в торфяную залежь топи Кирсановского болота 
и C. calyculata (тонкие диаметром менее 2 мм и толстые диметром 2–5 мм) 
в торфяную залежь ряма Кирсановского болота. Результаты исследования 
показали, что наиболее быстро разлагаются корни M. trifoliatа – потери 
массы составили за первый год 71% от исходного, корни C. rostrata разла-
гаются в три раза медленнее – потери органического вещества составили 
21%. Наиболее медленно разлагаются толстые корни C. calyculata – 13%, 
тонкие корни C. calyculata разлагаются немного быстрее – 20%. Полученные 
данные в целом соответвуют приведенным в литературе [5, 12]. 

Процессы деструкции органического вещества растений являются неотъ-
емлемой частью биологического круговорота. Чистая первичная продукция 
(NPP) и опад исследуемых растений рассмотрены в [3]. Накопление торфа 
происходит за счет более низкой скорости разложения растительных остатков, 
по сравнению с продукцией и отмиранием растений. Поскольку оценить ско-
рость отмирания сфагновых мхов весьма затруднительно из-за особенностей 
роста сфагновых мхов, то мы принимали годичный опад мхов равным 70% 
от продукции [13]. Нами был выполнен расчет потерь растительного веще-
ства сфагновых мхов в процессе разложения, происходившего в каждой ис-
следуемой экосистеме, который показал, что скорость разложения сфагновых 



146

мхов значительно ниже скорости ежегодного накопления биомассы мхов и по-
ступления мохового опада. Для Бакчарского болота ежегодные потери орга-
нического вещества при разложении растительных остатков сфагновых мхов 
составляют от 3 г/м2 в год для S. magellanicum на осоковой топи до 18 г/м2 в 
год для S. angustifolium на высоком ряме. На ряме Кирсановского болота еже-
годные потери органического вещества мхов в среднем равны 21 г/м2 в год, из-
меняясь от 3 до 41 г/м2 в год в зависимости от вида мха (табл. 5). Превышение 
ежегодной продукции сфагновых мхов над их разложением составляет от 3 до 
25 раз. Минимальная разница между продукцией и деструкцией получена для 
S. angustifolium, максимальная – для S. magellanicum. Из ежегодного опада мха 
разложению подвергается лишь 3–18% на Бакчарском болоте и от 4 до 48% – 
на Кирсановском. К концу второго года эксперимента потери органического 
вещества сфагновых мхов возрастают и составляют в среднем для Бакчарского 
болота 13%, для Кирсановского – 24% от ежегодной продукции. В результате 
происходит постоянное накопление слаборазложившегося сфагнового торфа.

Т а б л и ц а  5
Продукция, опад и потери органического вещества при разложении 
растительных остатков исследуемых растений-торфообразователей

Группа 
растений Фитоценоз NPP,

г/м2 в год
Опад, г/м2 в 

год
Разложение, г/м2

1 год 2 года

Сфагновые 
мхи

ВР 151 106 18 34
НР 168 118 5 7
ОТ 152 106 3 18
КР 122 85 21 30

Кустарнички

ВР 174 136 45 61
НР 166 106 35 75
ОТ 35 34 10 12
КР 217 100 34 95
КТ 0 0 0 0

Травы

ВР 10 8 3 8
НР 6 6 3 5
ОТ 91 97 38 48
КР 4 4 1 3
КТ 107 106 43 74

Корни

ВР 318 223 42 –
НР 280 196 37 –
ОТ 275 193 39 –
КР 494 346 66 –
КТ 685 479 101 –

Расчет потерь растительного вещества трав и кустарничков показал, что 
скорость разложения и трав, и кустарничков, так же, как у сфагновых мхов, 
значительно ниже скорости накопления их биомассы в течение вегетаци-
онного периода (табл. 5). Потери трав составляют в зависимости от вида 
фитоценоза от 1–2 г/м2 в год на рямовых участках до 38–43 г/м2 в год – на 
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топяных. Ежегодные потери при деструкции растительных остатков трав на 
исследуемых фитоценозах Бакчарского болота в среднем в 2 раза ниже по 
сравнению с продукцией трав. На ряме и топи Кирсановского болота – в 6 
и 2 раза соответственно. Из ежегодного опада трав деструкции в течение 
первого года подвергается в среднем 46% на Бакчарском болоте и 40% – на 
Кирсановском. Через два года от ежегодного опада остается только 4 и 25% 
на высоком и низком ряме Бакчарского болота, 45% – на осоково-сфагновой 
топи. На Кирсановском болоте при разложении ежегодного опада через два 
года остается 20 и 30% на ряме и топи соответственно. 

При разложении кустарничков потери органического вещества составля-
ют на рямах 34–35 г/м2 в год, на осоково-сфагновой топи Бакчарского боло-
та – 10 г/м2 в год. Соотношение между продукцией и деструкцией кустарнич-
ков в среднем для исследуемых болотных фитоценозов составляет от 3 до 5 
на Бакчарском болоте и 6,5 – на ряме Кирсановского болота. Из ежегодного 
опада листьев кустарничков в течение одного года разлагается в среднем 
34% опада кустарничков. К концу второго года эксперимента из ежегодного 
опада разлагается на Кирсановском болоте 96%, на Бакчарском – 45, 70 и 
37% на высоком, низком ряме и открытой топи соответственно.

Наиболее трудно оценить соотношение процессов продукции, отмира-
ния и деструкции корней болотных экосистем. При оценке продуктивно-
сти болотных экосистем зачастую не проводятся исследования продуктив-
ности корневых систем, в основном приводятся данные по запасам корней 
и динамике запасов живых корней, на основании которых рассчитывается 
продукция. Сведения об опаде корней болотных растений и их деструкции 
практически отсутствуют. Деятельный слой торфяной залежи густо прони-
зан корнями сосудистых растений, насыщенность корней в корнеобитаемом 
слое значительно выше по сравнению с минеральными почвами [5]. Со-
гласно данным [14, 15], ежегодное поступление корневого опада составляет 
около 70–80% от продукции корней. При расчете опада корневых систем на 
исследуемых болотных фитоценозах мы принимали количество опада рав-
ным 70% от продукции корней. Так как скорость деструкции корней трав и 
кустарничков имеет разную величину, то для каждого фитоценоза рассчи-
тывали количество опада корней трав и кустарничков пропорционально их 
вкладу в продукцию. Для рямовых участков доля корней кустарничков со-
ставляла в среднем 98% от общей продукции корней, для топяных участков 
изменялась от 0 (топь Кирсановского болота) до 25% (осоково-сфагновая 
топь Бакчарского болота). Соответственно оставшаяся часть BNP (below-
ground production – подземная продукция) и корневого опада обеспечивается 
корнями травянистой растительности. При разложении корней сосудистых 
растений потери массы составляют для болотных фитоценозов Бакчарского 
болота 37–47 г/м2год, для Кирсановского – 79–101 г/м2год (см. табл. 5). Со-
отношение между продукцией и деструкцией корней в среднем для исследу-
емых болотных фитоценозов равно от 7 до 8.
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Также были оценены соотношение процессов накопления биомассы рас-
тений и потери органического вещества для исследуемых фитоценозов в 
целом (рис. 3). Для этого на основании данных по проективному покрытию 
травяного, кустарничкового и мохового ярусов были рассчитаны продукция 
для каждого исследуемого фитоценоза и потери органического вещества 
при деструкции растительных остатков. Потери органического вещества 
рассчитывались по следующей формуле:

Дф = S( Дкi *Пкi)+S( Дтi *Птi) +S(Дмi*Пмi),
где Дф – потери органического вещества для фитоценоза; Дкi, Дтi, Дмi – потери 
органического вещества кустарничков, трав и мхов i-го вида; Пкi, Птi, Пмi – 
проективное покрытие кустарничков, трав и мхов i-го вида в фитоценозе. 

Результаты проведенных оценок продукционного и деструкционного 
процессов на исследуемых болотных фитоценозах олиготрофного типа по-
казали, что в течение вегетационного периода на рямовых участках олиго-
трофных болот углерода накапливается в 1,1–2 раза больше, чем ежегодно 
отмирает, и в 4–7 раз больше, чем его теряется при разложении раститель-
ных остатков, что свидетельствует о постоянном стоке углерода из атмосфе-
ры и накоплении его как в виде растительности, так и в виде торфа. 

Рис. 3. Продукция (NPP), опад и потери органического вещества 
при разложении в исследуемых болотных фитоценозах

Заключение

В результате проведенных исследований выявлено, что наиболее интен-
сивные процессы деструкции протекают на начальном этапе разложения, 
затем их скорость снижается. Наиболее устойчивы к разложению сфагно-
вые мхи, за исключением S. angustifolium. Наименее устойчивы – травяни-
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стые растения: M. trifoliata, R. chamaemorus. Кустарнички характеризуются 
средней скоростью разложения. Таким образом, основным торфообразова-
телем в настоящее время на исследуемых олиготрофных болотах являются 
сфагновые мхи, о чем также свидетельствует ботанический состав торфя-
ной залежи.

Динамика выноса углерода из растительных остатков растений-торфо-
образователей повторяет динамику потери массы органического вещества 
при деструкции. Вынос углерода при разложении растений-торфообра-
зователей в течение года в зависимости от вида растения составляет от 3 
(S. fuscum) до 72% (M. trifoliata) и в среднем для олиготрофных фитоценозов 
составляет 33%.

В процессе разложения растительных остатков в течение первого года, 
как правило, наблюдается иммобилизация азота во многих видах исследуе-
мых растений (S. fuscum, S. magellanicum, V. vitis-idea, A. polifolia, L. palustre, 
C. calyculata, V. oxycoccus, R. chamaemorus). Максимальное накопление азо-
та характерно для S. fuscum (187% от исходного количества).

Сравнение данных по чистой первичной продукции исследуемых фи-
тоценозов и скорости деструкции показало, что количество запасаемого в 
процессе фотосинтеза углерода значительно превышает потери углерода 
при разложении растительных остатков как для отдельных видов растений 
(в 2–25 раз в зависимости от вида растений), так и для фитоценоза в целом 
(в 4–7 раз в зависимости от фитоценоза).
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DECOMPOSITION OF PLANT RESIDUES IN PEAT 
SOILS OF OLIGOTROPHIC PEATLANDS

The study of the transformation of organic matter is of great importance at present 
time, due to climate change and the increasing level of human impact on natural 
ecosystems. In peatlands there is a constant exchange of minerals between plants and 
peat soils. The rate of decomposition of plant residues and release of these nutrients 
depend on individual characteristics of the chemical composition of plants and the 
environment in which these processes occur. Peatlands have a lower, compared with 
the net primary production, speed of transformation of  organic matter of plants, due 
to which there is a constant accumulation of organic matter in the form of peat. To 
estimate the rate of peat accumulation and the amount of carbon stored in the form 
of peat from decomposition of crop residues, we carried out an investigation of the 
destruction of peat-forming plants (13 species), growing on oligotrophic peatlands of 
the southern taiga subzone of Western Siberia.

The studies revealed that the most intense transformation processes are at an 
early stage of decomposition, and then the degradation rate decreases. The most 
resistant to decomposition are sphagnum mosses, except Sph. angustifolium. The 
least resistant – herbaceous plants: Menyanthes trifoliata, Rubus chamaemorus. 
Shrubs are characterized by an average rate of decomposition. Thus, the main peat-
forming plants, at present, in the studied oligotrophic bogs are sphagnum moss, as 
also evidenced by botanical composition of peat deposits. The dynamics of the removal 
of carbon from residues peat-forming plants have the same trends as the weight loss 
during organic matter destruction. Removal of carbon during decomposition of peat-
forming plants during the year depending on the type of plant is from 3% (Sphagnum 
fuscum) to 72% (Menyanthes trifoliata), and the average for phytocenosis is 33%. 
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In the process of decomposition of plant residues in the first year, as a rule, there is 
immobilization of nitrogen in many of the studied plants (S. fuscum, S. magellanicum, 
Vaccinium vitis-idea, Andromeda polifolia, Ledum palustre, Chamaedaphne calyculata, 
Vaccinium oxycoccus, Rubus chamaemorus). The maximum accumulation of nitrogen is 
characteristic for S. fuscum (187% of the initial quantity). A comparison of net primary 
production of the studied plant communities and the rate of destruction showed that 
the amount of carbon stored in the process of photosynthesis is much higher than the 
loss of carbon during decomposition of plant residues both for certain species of plants 
(2–25 times depending on the plant species) and for phytocenosis overall (4–7 times 
depending on phytocenosis).

Key words: peatlands; peat-forming plants; rate of decomposition; removal of 
carbon; production.
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ВЛИЯНИЕ УРБАНИЗИРОВАННОЙ СРЕДЫ 
НА ПОКРОВНЫЕ ТКАНИ И СОДЕРЖАНИЕ ВОДЫ 
В ХВОЕ ВИДОВ СЕМЕЙСТВА Pinaceae Lindl.

Исследование проведено при финансовой поддержке ФЦП 
«Научные и научно-педагогические кадры инновационной России» 

на 2009–2013 годы (соглашение № 14.B37.21.2004).

Показаны изменения в водном режиме (содержание связанной воды, концен-
трация клеточного сока) и покровных тканях четырех видов хвойных семейства 
Pinaceae Lindl. в загрязненных районах г. Горно-Алтайска (Республика Алтай). 
Выявлены деструкция элементов покровных тканей хвои, изменение соотноше-
ния свободной и связанной воды в сторону увеличения содержания наиболее упо-
рядоченных форм, что, в свою очередь, приводит к уменьшению водоотдачи при 
действии неблагоприятных факторов среды. Концентрация клеточного сока 
изменяется в зависимости от сезона и степени загрязнения. Все отмеченные 
изменения тесно связаны с устойчивостью растений к загрязнению. Наиболее 
устойчивыми к загазованности воздуха в условиях г. Горно-Алтайска являются 
сосна сибирская (Pinus sibirica) и сосна обыкновенная (P. sylvestris), а наименее 
устойчивыми – ель сибирская (Picea obovata) и пихта сибирская (Abies sibirica).

Ключевые слова: водный режим; связанная вода; концентрация клеточного 
сока; покровные ткани; загрязнение.

Введение

В настоящее время многими исследованиями выявлены изменения в анато-
мической структуре листа, возникающие от воздействия полютантов [1, 2], ко-
торые могут приводить к подавлению важнейших физиологических процессов 
и снижению жизнеспособности растений. Содержание воды в значительной 
степени зависит от состояния покровных тканей, что особенно важно для рас-
тений, произрастающих в загрязненных техногенными эмиссиями зонах.

Одним из основных показателей жизнеспособности растений является 
степень оводненности их тканей. Содержание воды в растениях зависит от 
их видовых особенностей, возраста, условий водообеспеченности, мине-
рального питания, а также от других факторов и претерпевает сезонные и 
суточные изменения. Л.А. Захарова выявила, что в условиях аэрогенного за-
грязнения проявляется различие оводненности листьев у видов рода Salix: 
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у аборигенов, характеризующихся высокой экологической пластичностью, 
этот показатель возрастает, в то время как у интродуцентов с низкой эко-
логической пластичностью – уменьшается [3]. В вопросе взаимодействия 
водного режима и газоустойчивости растений существуют неоднозначные 
мнения. Одни считают засухоустойчивые растения более газоустойчивыми 
[4]. По мнению других авторов, устойчивыми к действию кислых газов яв-
ляются растения с повышенной оводненностью и преобладанием связанной 
воды [5]. Ю.З. Кулагин отмечал, что реакция на задымление у разных видов 
неодинакова [6]. У некоторых из них содержание отдельных форм воды, по 
сравнению с контролем, изменяется незначительно. Эти виды проявляют га-
зоустойчивость. У других видов содержание связанной воды снижается зна-
чительно, что приводит к затруднению синтеза гидрофильных биоколлоидов 
и снижению газоустойчивости. Растения с более упорядоченной структурой 
внутриклеточной воды оказываются более устойчивыми к атмосферным 
токсикантам [7]. Уменьшение содержания воды в листьях под действием 
кислых газов, например SO2, связано с нарушением механизмов регуляции 
интенсивности транспирации (устьичной и кутикулярной) в результате «па-
ралича устьиц» [8] и разрушения воскового слоя наружного покрова листо-
вых пластинок [4]. Г.М. Илькун считает, что нарушение структуры клеток 
и тканей листа, а также коллоидно-химических свойств цитоплазмы под 
действием вредных газов отражается на водном режиме не только ассими-
лирующих органов, но и всего растения [9]. Содержание разных форм воды 
и концентрация клеточного сока используются как интегральные показатели 
эколого-физиологических особенностей водного режима, а также для выяв-
ления механизмов адаптации растений к условиям среды [10, 11].

Цель работы – выявить изменения в содержании разных форм воды, кон-
центрации клеточного сока, сопряженные с повреждениями покровных тка-
ней в хвое некоторых видов Pinaceae Lindl. в загрязненных районах г. Горно-
Алтайска.

Материалы и методики исследования

Район исследований – г. Горно-Алтайск, расположенный в северной ча-
сти Республики Алтай. Отсутствие крупных промышленных предприятий, 
положение в сравнительно чистом природном комплексе, небольшая чис-
ленность населения должны были обеспечить экологически чистую обста-
новку данной территории. Однако по условиям рассеивания вредных при-
месей в атмосфере территория г. Горно-Алтайска входит в неблагоприятную 
зону, так как город расположен в долине, окруженной со всех сторон горами, 
и проблема загрязнения воздушного бассейна республиканского центра до 
настоящего времени остается наиболее острой в зимний период.

Характерной климатической особенностью долины р. Майма, в которой 
расположен г. Горно-Алтайск, является образование воздушных инверсий; 
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холодный воздух спускается с гор и подтекает под теплый. Выбрасываемые 
загрязняющие вещества оказываются сосредоточенными в приземном слое 
воздуха. Преобладающая скорость ветра в городе составляет 2 м/с. При та-
ких условиях уноса и рассеивания выбросов практически не происходит. 
Это способствует накоплению загрязняющих веществ в приземной атмос-
фере и, как следствие, в почвенном покрове городской территории [12]. 

Основным фактором ухудшения качества атмосферного воздуха в г. Гор-
но-Алтайске является значительный рост числа автотранспортных средств, 
что приводит к нарастающему загрязнению улиц. Другими значимыми ис-
точниками поступления загрязняющих веществ служат отопительные печи 
частного сектора, многочисленные мелкие и крупные котельные. Исходя из 
анализа экологической обстановки г. Горно-Алтайска, наиболее распростра-
ненными загрязнителями воздуха являются твердые взвеси разной дисперс-
ности (пыль, зола, сажа, дым), оксид углерода, сернистый ангидрид, оксиды 
азота, летучие углеводороды.

В качестве объектов исследования были выбраны 4 вида семейства Pinaceae 
Lindl.: сосна обыкновенная (Pinus sylvestris L.), сосна сибирская (Pinus sibirica L.), 
ель сибирская (Picea obovata Ledeb.), пихта сибирская (Abies sibirica Ledeb.). Ис-
следования были проведены в сезонной динамике (осень, зима, весна).

Контрольные пробные площади (контроль) находились в условно чи-
стой зоне (район агробиостанции ГАГУ). Опытные площади расположены 
в сильнозагрязненных районах г. Горно-Алтайска в близких к контрольным 
природно-климатических условиях. Хвоя сосны обыкновенной взята с дере-
вьев, произрастающих в районе ост. «Мебельная фабрика» (опыт 1), сосны 
сибирской – в районе Автовокзала (опыт 2), ели сибирской – в районе Род-
ника (опыт 3), пихты сибирской – в районе ЖБИ (опыт 4).

На каждой пробной площади были выбраны визуально неповрежденные 
деревья (5 шт.), находящиеся в одинаковых условиях освещения и увлажне-
ния. Возраст древесных пород составлял 40–55 лет. Анатомические показа-
тели двухлетней хвои изучали по общепринятым методикам [13]. Состояние 
оводнённости хвои (свободная и связанная вода, концентрация клеточного 
сока) определяли в динамике в разные сезоны года (осень, зима, весна) в 
условиях сильного загрязнения города рефрактометрическим методом [14]. 
Сбор побегов со всех исследуемых площадей осуществлялся в течение 
одного дня из средней части кроны южной экспозиции. Повторность для 
анатомических исследований – 20-кратная, для показателей разных форм 
воды – 3-кратная. Полученные данные были обработаны с использованием 
пакета электронных таблиц Microsoft Excel.

Результаты исследования и обсуждение

Покровные ткани первыми принимают негативные воздействия, по-
скольку непосредственно контактируют с окружающей средой. Для деталь-
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ного изучения анатомических параметров нами были выбраны структурные 
элементы (кутикула, эпидерма, гиподерма). Их функция связана преиму-
щественно с защитой внутренних тканей и наиболее уязвимых клеток к 
действию токсикантов (устьица, клетки мезофилла под устьицами). Кроме 
того, повреждения этих структурных элементов могут влиять на содержание 
воды в листьях.

Результаты структурных изменений покровных тканей хвои в загрязнен-
ных районах г. Горно-Алтайска представлены на рис. 1 и в таблице. Так, по-
казатели толщины кутикулы при действии токсических веществ могут сни-
жаться (сосна сибирская, пихта), оставаться на уровне контрольных (сосна 
обыкновенная) или увеличиваться (ель). Так, кутикула тоньше у пихты на 
1,12 мкм, остальные показатели мало отличаются от контрольных.

Показатели структурных элементов покровных тканей 
в зависимости от воздействия воздушных поллютантов

Объект 
исследования

Вариант 
опыта

Толщина, мкм
кутикулы эпидермы гиподермы

Сосна
обыкновенная

Контроль 5,05±0,18
16,7

12,85±0,52
18,3

12,14±0,57
21,1

Опыт 1 5,1±0,64
40

12,95±0,57
13,9

8,87±0,52*
18,8

Сосна сибирская
Контроль 6,48±0,29

20
10,1±0,28

12,6
12,24±0,3

11

Опыт 2 5,1±0,21*
13,3

11,32±0,53
14,9

6,94±0,33*
15,2

Ель сибирская
Контроль 3,54±0,1

13,5
9,67±0,29

13,8
4,41±0,17

17

Опыт 3 5,05±0,21*
18,5

10,17±0,35
15,6

5,29±0,23
19,5

Пихта сибирская
Контроль 6,42±0,2

14,6
7,9±0,39

22,5 Нет гиподермы

Опыт 4 5,3±0,26*
22,1

7,04±0,36 *
23 Нет гиподермы

Примечание. В числителе среднее ± ошибка средней, в знаменателе – коэффициент вари-
ации, %. * Отличия от контрольного варианта (p < 0,05).

У ели толщина кутикулы увеличивается в городских условиях в 1,43 раза. 
У обоих видов рода сосна наблюдается большее варьирование структурных 
параметров. Следует отметить, что усилившийся показатель толщины кути-
кулы у ели в городских условиях на самом деле мало обеспечивает защиту 
от токсикантов. Хотя кутикула здесь и более толстая, она становится часто 
волнистой, извилистой, рассеченной и даже прерывистой, что еще более об-
легчает проникновение токсических веществ во внутренние ткани хвои. Как 
известно, представляя собой защитный покров, кутикула, вместе с тем, до-
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вольно легко проницаема для ряда различных веществ, в том числе для газов 
и воды. Поражение листьев и хвои атмосферными загрязнителями обуслов-
лено в большей степени кутикулярной проницаемостью, чем численностью 
открытых устьиц [15]. Пыль нарушает температурный и водный режимы 
растений, поглощение световой энергии и газообмен [9].

По нашим наблюдениям, гиподерма в условиях города часто бывает бо-
лее тонкой и составляет 73–96% по сравнению с контролем. В сильно за-
грязненных районах гиподерма в углах (ребрах) хвои некоторых видов (ель, 
сосна) может быть толще, иногда двухрядной. На возрастающую роль ги-
подермы в условиях загрязнения указывают исследования В.М. Тарбаевой 
и В.М. Ладановой. В данной работе авторы также отмечают образование 
двухрядной гиподермы при воздействии фитотоксикантов [16].

На поперечных срезах хвои исследованных видов хорошо просматривается 
характер повреждений хвои от атмосферных выбросов (рис. 1). У всех иссле-
дованных видов наблюдается деструкция кутикулы, эпидермы и гиподермы. 
Хвоя густо покрыта крупнодисперсными веществами (пыль, зола, сажа), кото-
рые забивают устьица и проникают в мезофилл прежде всего через устьица и 
разрыхленный слой кутикулы, а также между клетками эпидермы и гиподер-
мы. У пораженных устьиц меняются очертания, часто разрушаются стенки за-
мыкающих клеток, что приводит к нарушениям в механизме движения устьиц, 
а также к интоксикации мезофилла. При загрязнении атмосферы уменьшается 
число устьиц. Наши данные согласуются с результатами исследований других 
ученых. Е.А. Клепикова и др. отмечают, что реакция эпидермы листьев на на-
копление тяжелых металлов выражена в снижении количества устьиц у Betula 
verrucosa и Plantago major [17]. На количество устьиц в листе также влияют два 
фактора: концентрация СО2 в воздухе и количество влаги в почве [18].

В загрязненных районах в зимний период в устьичных щелях часто от-
сутствуют восковые пробки. Можно полагать, что жироподобные вещества 
(воск и кутин) разрушаются загрязнителями от котельных и автотранспорта, 
так как а-пирен и диоксин разрушают липиды.

Известно, что оводненность тканей значительно изменяется в течение 
года. Нами проведено изучение содержания свободной, связанной воды 
и концентрации клеточного сока в хвое ели сибирской, сосны сибирской, 
сосны обыкновенной, пихты сибирской в загрязненных районах г. Горно-
Алтайска в сезонной динамике (осень, зима, весна). В результате было вы-
явлено, что осенью у всех исследованных видов в опытных вариантах, по 
сравнению с контролем, происходит увеличение количества связанной воды 
(рис. 2). Можно полагать, что эта адаптация позволяет растениям подгото-
виться к перенесению низких температур в зимних условиях. Зимой, как в 
чистой, так и в загрязненной зоне, у всех исследованных видов, кроме ели, 
отмечено максимальное содержание связанной воды. Весной растения вы-
ходят из состояния зимнего покоя, поэтому содержание связанной воды в 
хвое уменьшается  (от 1 до 2,5 раза, по сравнению с зимой). 

О.Н. Папина, Р.О. Собчак, Т.П. Астафурова
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А

Б
                                                                                             

    
В

Рис. 1. Деструктивные изменения на поперечных срезах хвои 
в загрязненных районах г. Горно-Алтайска (1), контроль (2): 

А – сосны обыкновенной; Б – сосны сибирской; В – ели сибирской.
 Места наибольших деструктивных изменений

Однако у ели максимум связанной воды в обеих зонах наблюдается вес-
ной, а у пихты – только в условиях загрязнения, что приводит к уменьшению 
свободной воды, особенно необходимой в весенний период активизации фи-
зиологических процессов. 
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Рис. 2. Сезонная динамика содержания связанной  воды в хвое сосны 
обыкновенной (А), сосны сибирской (Б), ели сибирской (В), пихты сибирской (Г)

в загрязненных условиях г. Горно-Алтайска (опыт) и в чистой зоне (контроль)

Концентрация клеточного сока также является показателем устойчиво-
сти растений к внешним неблагоприятным условиям, в том числе к загрязне-
нию. В результате наших исследований выяснилось, что более контрастные 
изменения данного показателя отмечаются между сезонами, чем в зависи-
мости от загрязнения.  В осенний и весенний периоды концентрация кле-
точного сока выше в хвое опытных экземпляров, по сравнению с контролем. 
В зимний период концентрация клеточного сока у городских растений зна-
чительно ниже. Это обусловлено тем, что в городе в зимний период гораздо 
теплее, чем в естественных условиях, и деревья раньше выходят из состоя-
ния зимнего покоя. Вследствие этого активизируются обменные процессы: 
дыхание становится более интенсивным, запас углеводов быстро расходует-
ся, в итоге растение ослабевает. Побеги в кроне деревьев, подвергающихся 
задымлению, резко повышают оводнённость. Причина – более интенсивное 
нагревание солнечными лучами покрытых частицами сажи побегов и более 
раннее стаивание снега (загрязненный частицами сажи снег быстрее тает), 
в результате чего быстрее происходит преждевременная активация побегов, 
сопровождающаяся, в частности, быстрым возрастанием оводнённости как 
почек, так и стеблей, а следовательно и хвои. Это может отрицательно от-
разиться на состоянии деревьев, так как спровоцированный загрязненным 

О.Н. Папина, Р.О. Собчак, Т.П. Астафурова
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воздухом период может стать причиной вымерзания побегов в кроне при 
весенних заморозках. Поэтому городские насаждения более уязвимы, по 
сравнению с загородными.

Заключение

Таким образом, в городской среде выявлены повреждения и деструкции 
структурных элементов покровных тканей хвои, изменения соотношения 
свободной и связанной воды в сторону увеличения содержания наиболее 
упорядоченных форм, что, в свою очередь, приводит к уменьшению водо-
отдачи и способствует сохранению выровненного водного баланса растений 
при действии неблагоприятных факторов среды. Уменьшение свободной 
воды весной у ели и пихты приводит к замедлению физиологических про-
цессов. Концентрация клеточного сока изменяется сильнее в зависимости от 
сезона, чем от степени загрязнения. В условиях городской среды г. Горно-
Алтайска больше нарушений в анатомической структуре хвои и водном ба-
лансе выявлено у неустойчивых видов – ели сибирской и пихты сибирской, 
чем у наиболее устойчивых – сосны сибирской и сосны обыкновенной.
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THE INFLUENCE OF URBAN SURROUNDING ON THE 
INTEGUMENT AND THE WATER CONTENT IN THE NEEDLES 

OF THE SPECIES OF THE FAMILY Pinaceae Lindl.

Changes of the water regime (the quantities of free and bound water and the 
concentration of the cellular fluid) and those of the integument of four species of 
conifers of the family Pinaceae Lindl. (Archangel fir – Pinus sylvestris L., Siberian 
cedar – Pinus sibirica L., Siberian spruce – Picea obovata Ledeb., Siberian fir – Abies 
sibirica Ledeb) in the polluted areas of the town of Gorno-Altaisk (Republic Altai) 
were shown. Partial decomposition of the elements of the integument of the needles 
was found. Thus, toxic substances may affect the thickness of the cuticle, either making 
it decrease (as is the case with Siberian cedar and the fir), or increase (the spruce), 
or it remains as thick as that of the control set (Archangel fir). The cuticle of the fir is 
thinner by 1.12 μm, the other parameters differing very little from those of the control 
set. The cuticle of the fir increases under urban conditions 1.43 times. Both types of the 
pine demonstrate a greater variety of the structure parameters. It is worth noting that 
the thickening of the cuticle of the fir does not increase the protection from the toxins of 
the urban surrounding. Though the cuticle becomes thicker, it often becomes undulate, 
flexuous, parted, and even broken interrupted, which makes it easier for toxic agents 
to penetrate into the inner tissues of the needle. As it is known, the cuticle, while being 
a protective layer, is still quite penetrable for some substances, including gases and 
water.
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Changes of free and bound water ratios are found, i.e. those towards the increase of 
the proportions of  more ordered forms, which, in its turn, results in the decrease in the 
runout under the influence of adverse factors of the surrounding. The concentration of 
the cellular fluid varies, depending on the season and the levels of pollution.

All those changes are closely related to the resistant qualities of plants. The most 
resistant to the gas pollution of Gorno-Altaisk are the Siberian cedar (Pinus sibirica) 
and the Archangel fir (P. sylvestris), while the Siberian spruce (Picea obovata) and the 
Siberian fir (Abies sibirica) turn out to be the least resistant species.

Key words: water mode; the free water; the bound water; the concentration of the 
cellular fluid; the integument; pollute the environment.
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