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doi: 10.17223/19988591/42/1

Э.О. Макушкин

Институт общей и экспериментальной биологии СО РАН, г. Улан-Удэ, Россия

Сравнительная оценка биологической активности почв 
верхней дельты р. Селенга по содержанию ферментов

Работа выполнена при финансовой поддержке проекта 5.1.1 «Фундаментальные основы 
управления биологическими ресурсами» специализированных отделений РАН.

Почвы верхней дельты р. Селенга формируются в засушливых условиях и 
испытывают значительную пастбищную нагрузку, что негативно сказывается 
на их способности выполнять экосистемные функции. Цель исследования – 
оценить биологическую активность почв дельты, развивающихся в условиях 
климатических и антропогенных стрессов. В качестве индикаторов степени 
биологической активности выбраны ферменты каталаза, протеаза и уреаза. 
Показано, что в период максимального прогревания в почвах всех биотопов 
наиболее высокое содержание имеет протеаза. Установлено, что для гумусовых 
горизонтов всех исследованных почв характерно высокое содержание каталазы, 
а в погребенных гумусовых горизонтах и песчаном аллювии (гор. С) – среднее. По 
содержанию уреазы почвы характеризуются слабой биологической активностью. 
Выявлено повышение биологической активности в почвах биотопов, где имело 
место поступление свежего растительного опада по причине засушливых условий, 
а в центральной пойме ещё и отходов жизнедеятельности крупнорогатого 
скота. Почвы понижений в центральной пойме более увлажнены, имеют более 
высокое содержание гумуса и физической глины, чем почвы островов, поэтому 
биологическая активность у них выше (PU<0,05).

Ключевые слова: флювисоли; каталаза; протеаза; уреаза, засушливость; 
пастбищное использование.

Введение

Дельта р. Селенга (далее – дельта) представляет собой во всех отноше-
ниях уникальное природное образование. Это – единственная в мире пре-
сноводная дельтовая экосистема площадью более 1 тыс. км2, включенная в 
список особо охраняемых природных объектов Рамсарской конвенции о во-
дно-болотных угодьях [1]. Существенна роль современной дельты этой реки 
– главного притока уникального оз. Байкал как естественного природного 
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фильтра. Сам же Байкал внесен в Список мирового природного наследия 
ЮНЕСКО в 1996 г. Отсюда актуальность рассматриваемой темы исследова-
ния предопределена значимостью данных природных объектов.

В целом для дельты характерен полузасушливый с умеренно теплым ле-
том и умеренно малоснежной зимой тип климата. Причинами временного 
избыточного увлажнения почв здесь являются близко расположенные грун-
товые воды и режим ежегодного затопления всей дельты в многоводный 
период. Почвенный покров верхней дельты лучше прогревается в вегета-
ционный сезон по сравнению с остальными частями дельты вследствие от-
носительной приподнятости рельефа местности и отдаленности от холод-
ного водоема оз. Байкал [2]. Кроме того, растительный покров биотопов ее 
центральной поймы подвержен влиянию неконтролируемого пастбищного 
использования, отразившегося на гумусном состоянии почв [3]. Год иссле-
дований для региона характеризовался засушливым летом по причине отно-
сительной маловодности и высокой температуры воздуха в Забайкалье [4]. 
Изменение климата региона в сторону потепления происходит «волнообраз-
но» [5], поэтому можно предположить, что погодные условия года исследо-
ваний могут стать в будущем климатической нормой.

Примеры использования показателя ферментативной активности (ФА) 
почв отражены во многих публикациях. Так, в работе S. Marinari et al. [6] 
ФА является одним из эффективных показателей изменения биохимических 
свойств пойменных почв при повторяющихся вторжениях соленой озерной 
воды в районе Равенны (Италия). Есть примеры использования этого пока-
зателя для оценки воздействия тяжелых металлов на аллювиальные почвы 
долины р. Висла (Польша) [7]. В последней из названных работ показано, 
что максимальная ФА присуща для поверхностных слоев (0–10 см) почв 
по сравнению с нижележащими горизонтами профилей. Применительно к 
альпийской пойме показано, что гидрологический режим оказывает более 
существенное влияние на активность ферментов, чем на функционирование 
микроорганизмов [8]. При исследовании изменения ФА почв дельты р. Жел-
тая (или Хуанхэ, КНР) под влиянием засоления и различных доз свинца 
(Pb) показано нижеследующее. В почвах с повышением степени солености 
выявлено уменьшение количества ферментов (каталазы, уреазы). Повыше-
ние солености почвы приводило к большей токсичности при влиянии Pb 
[9]. Биохимические показатели почв, в том числе ФА по каталазе и уреазе, 
успешно применены для оценки качества влияния четырех видов мелиоран-
тов на засоленные почвы дельты р. Желтая с целью использования этих почв 
в сельском хозяйстве [10]. Уреазная активность почв использовалась с це-
лью оценки скорости минерализации органического азота в соленых почвах 
дельты этой реки при использовании в качестве мелиоранта биоугля [11]. 
Для этих почв показано, что на активность ферментов влияют соленость 
почвы и микробный состав сообщества. Активность каталазы, протеазы и 
уреазы в почве сообщества с доминированием тамарикса (Tamarix chinensis 

Сравнительная оценка биологической активности почв
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Lour.) значительно выше, чем в растительных сообществах с иными доми-
нантами – сведы (Suaeda salsa (L.) Pall.) и тростника (Phragmites australis 
(Cav.) Trin. ex Steud) [12].

В почвах современной дельты (выдвижения) р. Селенга ранее исследо-
валась ФА почв [13, 14]. Наряду с дерновой лесной и луговой почвами ис-
следовалась ФА аллювиальной пойменно-луговой и лугово-болотной почв 
в краевой юго-восточной придельтовой части р. Селенга, хотя в названиях 
звучит выражение «Selenga river delta» [15, 16]. Авторами работ установлена 
средняя степень ФА почв по обогащенности их каталазой и уреазой, судя по 
их численным значениям. Существует необходимость тщательного иссле-
дования почвенного покрова дельты по состоянию на данный период вре-
мени в связи с прогнозом уменьшения речного стока, которое может быть 
обусловлено строительством трех ГЭС в Монголии: на р. Селенга и двух ее 
основных притоках – Эгийн-гол и Орхон [17]. Например, после завершения 
строительства плотины на р. Сенегал в 1988 г. изменение гидрологического 
режима реки в сторону иссушения привело к гиперзасолению нижнего ли-
мана [18]. Цель данной работы – исследование биологической активности 
почв (по содержанию ферментов) островов (о-вов) верхней дельты и цен-
тральной поймы (ц. п.) р. Селенга.

Материалы и методики исследования

Материалом для исследований служили образцы почв, отобранные из 
верхних наиболее биологически активных генетических гумусовых горизон-
тов в конце второй декады августа 2005 г. в период максимального прогре-
вания почвенного покрова дельты. Объекты исследований – аллювиальные 
почвы островов и верхней дельты Селенги вблизи с. Мурзино Кабанского 
района Республики Бурятия. Закладку почвенных разрезов и морфологиче-
ский анализ профиля осуществляли согласно методическим рекомендациям 
Б.Г. Розанова [19]. Наименования почв приведены по [20]. Наименования 
по классификации почв СССР [21] представлены при первом упоминании в 
табл. 1. По WRB эти почвы относятся к флювисолям (Fluvisols) [22].

Всего заложено 8 почвенных разрезов – разрезы с 1-05 по 5-05 (июль 
2005 г.) на островах и с 6-05 по 8-05 (август 2005 г.) в центральной пойме 
(рис. 1). Морфологические описания почвенных разрезов, результаты с дан-
ными физических и агрохимических свойств изложены в монографии [13] и в 
статьях [23, 24]. В данных работах показано преимущественное распростра-
нение здесь типа аллювиальной гумусовой (дерновой) почвы и слоисто-ал-
лювиальной гумусовой почвы. Учитывая вышеизложенные обстоятельства, 
в данной статье даются обобщенные формулы морфологического строения 
профилей почв по субстантивно-генетической классификации [20]. Наиме-
нования исследованных почв представлены в заглавной таблице. Ландшаф-
тно-экологические особенности биотопов описаны в работе [13].

Э.О. Макушкин
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Рис. 1. Местоположения почвенных разрезов в верхней дельте р. Селенга. 
Космический снимок взят из Google maps

[Fig. 1. Locations of soil profiles in the upper delta of the Selenga 
river. Photo was taken from Googlemaps] 

Краткая характеристика биотопов островов. Разр. 1-05 заложен на 
ключевом участке в 800 м выше по течению от с. Мурзино на острове с мест-
ным названием Свинячий (52°10'30''N и 106°29'E), в 6 м от берега реки на 
прирусловом валу. От уреза воды берег поднимается на 2 м. Растительность 
представлена осоково-разнотравным сообществом. Присутствует осока дву-
окрашенная (Carex dichroa (Freyn) V. Krecz.), произрастающая на сырых и 
болотистых лугах, по берегам рек и озер [25]. В разнотравье представлено 
10 видов. Высота травостоя до 70 см. Проективное покрытие 100%. Исполь-
зуется как сенокос.

Разр. 2-05 заложен на ключевом участке о-ва Митрошина в 3 км от 
с. Мурзино выше по течению реки (52°10'20''N и 106°30'E), на стыке основ-
ного русла Селенги со старицей, в 7 м от реки. Низкая пойма. Лугово-раз-
нотравно-клеверное сообщество. Доминанта – клевер ползучий (Trifolium 
repens L.). В луговом разнотравье представлено 6 видов. Высота травостоя 
15 см. Проективное покрытие 90%.

Разр. 3-05 заложен на ключевом участке в 30 м от берега основного русла 
Селенги, на прирусловом валу старицы на о-ве Митрошина (52°10'30''N и 
106°29'30"E). Под разнотравно-хвощово-осоковым растительным сообще-
ством. Доминанта – осока двуокрашенная. Среди разнотравья присутствует 
5 видов. Вокруг кустарник из сочетания смородины (Ribes sp. L.) и ивняка 
(Salix sp. L.), есть береза повислая (Betula pendula Roth). Высота травостоя 
до 40–50 см. Проективное покрытие 100%. Используется как сенокос. 

Разр. 4-05 (13.07.2005 г.) заложен недалеко от с. Мурзино, на правой 
стороне по течению основного русла Селенги на о-ве Жилище, примерно в 
50 м от берега. Здесь прирусловой вал, образованный вслед за широким при-
русловым понижением (52°11'20''N и 106°29'40''E). Относительно уровня 

Сравнительная оценка биологической активности почв
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реки участок возвышается примерно на 1,5 м. Растительность представлена 
мохово-хвощово-осоковым сообществом. Доминанта – осока безжилковая 
(C. enervis С.А. Meyer). Присутствует хвощ полевой (Equisetum arvense L.), 
высота травостоя 60 см. Проективное покрытие 90%. 

Разр. 5-05 (13.07.2005 г.) заложен на ключевом участке примерно в 500 м на 
северо-запад от разр. 4-05 на том же о-ве. Юго-восточная краевая часть засыха-
ющего затона, соответственно место пониженное (52°11'20''N и 106°29'30''E). 
Преимущественно под тростниковой растительностью (Phragmites australis 
Gav.) с редким присутствием хвоща речного (E. fluviatile L.). Высота траво-
стоя примерно до 200 см. Проективное покрытие 100%.

Краткая характеристика местоположения биотопов центральной 
поймы. 

Разр. 6-05 (14.07.2005 г.) заложен на ключевом участке примерно в 1 км 
на восток от с. Мурзино (52°11'30''N и 106°29'E), на краю русла затона Се-
ленги, зарегулированного дамбой, а ныне небольшого пруда, в понижении 
местности. Под разнотравно-осоковым растительным сообществом, сбитым 
в результате нерегулируемого выпаса крупнорогатого скота (КРС). Доми-
нанта осока двуокрашенная. Среди разнотравья присутствуют: лапчатка 
бесстебельная (Potentilla acaulis L.), клевер ползучий, подорожник прижа-
тый (Plantago depressa Schlecht.). Высота травостоя 20 см. Проективное по-
крытие 80%. 

Разр. 7-05 (21.08.2005 г.) заложен на ключевом участке в 200 м от искус-
ственной дамбы восточнее с. Мурзино (52°11'28''N и 106°29'E). В ландшафте 
рядом преобладает кочкарник. Это ложе крупного старичного русла прото-
ки Селенги. Местность низинная. Под разнотравно-осоковым растительным 
сообществом. Доминанта – осока двуокрашенная. В разнотравье  – те же 
виды, что и в биотопе с разр. 6-05. Высота травостоя всего 10–15 см в связи 
с выпасом КРС. Проективное покрытие 80%. Имеет пастбищное значение. 

Разр. 8-05 (21.08.2005 г.) заложен на ключевом участке в 1,5 км на вос-
ток от с. Мурзино, возвышенным, примерно в 500 м от русла реки. С вос-
тока в 100 м – старичное русло, зарегулированное дамбой от современной 
протоки основного русла Селенги (52°11'20''N и 106°29'E). Здесь разнотрав-
но-осоковое растительное сообщество, выбитое КРС. Доминанта – осока 
безжилковая, распространенная на низкотравных сырых лугах, чаще долин-
ных, нередко засоленных [25]. Среди разнотравья – одуванчик лекарствен-
ный (Taraxacum officinale Wigg), лапчатка бесстебельная, подорожник при-
жатый. Высота травостоя примерно 10 см в связи с интенсивным выпасом 
КРС. Проективное покрытие примерно 70%. 

Температуру почвы измеряли коленчатыми термометрами Савинова. Ве-
совым методом определяли полевую влажность почвенных образцов, высу-
шивая их при 105°С. Эмиссию углекислоты определяли в лабораторных ус-
ловиях газово-хроматографическим методом на хроматографе «CHROM-4» 
(ЧССР) с катарометром в качестве детектора.

Э.О. Макушкин
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ФА почв исследовали по стандартным методикам, описанным в прак-
тическом руководстве К.Ш. Казеева и соавт. [26]. Согласно методикам ис-
пользовались свежие воздушно-сухие почвенные образцы, очищенные от 
камней и растительных остатков и просеянные через сито с диаметром от-
верстий 1 мм с одинаковой навеской (1 г), при естественных значениях pH 
и при постоянной температуре 30°С, кроме каталазы – 20°С, активность ко-
торой определяется газометрически. Оценку степени обогащенности почв 
ферментами проводили по шкале Д.Г.  Звягинцева, представленной в вы-
шеназванном руководстве. БА почв по количеству выделения CO2 и содер-
жанию ферментов определяли по шкале, представленной также в данном 
руководстве. Содержание водорастворимых фракций аммония и нитратов 
определяли по В.Б. Замятиной [27]; pH – потенциометрически; грануломе-
трический состав – с использованием 4%-ного пирофосфата натрия; угле-
род и гумус в почвенных образцах – по методу И.В. Тюрина, описанному 
Н.П. Бельчиковой [27]. 

Данные обработаны в StatSoft STATISTICA 5.0 и Microsoft Excel 2010. 
Результаты по содержанию ферментов представлены в виде средней ариф-
метической с доверительными интервалами, повторность пятикратная. 
Статистически значимые различия выборок по исследуемым показателям 
сравнительно между почвами островов и центральной поймы оценивали по 
критерию U (Вилкоксона–Манна–Уитни) [28].

Результаты исследования и обсуждение

Доминирующими растительными сообществами в исследованных био-
топах являются разнотравно-хвощово-осоковые, мохово-хвощово-осоко-
вые, осоково-разнотравные и лугово-разнотравно-клеверные. В целом био-
топы ц.п. уступают биотопам о-вов по видовому разнообразию растений, по 
высоте травостоя и по проективному покрытию. Налицо влияние пастбищ-
ного использования участков ц.п. дельты. По содержанию каталазы иссле-
дованные горизонты почв почти всех биотопов имели высокую степень БА 
(пределы 10–30 см3 О2 за 1 мин на 1 г) по применяемой шкале (далее – шка-
ла) (см. табл. 1). Исключение составили песчаный гор. С ~~g,@ (7–25,5 см) 
разр. 4-05 и гор. [AYg,@] (8–13,5 см) в разр. 7-05, в которых средняя степень 
БА по шкале. В первом случае почва по гранулометрическому составу – пе-
сок рыхлый, в котором содержание гумуса не определялось, во втором – су-
песь, с содержанием гумуса, подпадающим под градацию «малое» по шкале 
Д.С. Орлова и соавт. [29] (далее – шкала Орлова). Соответственно полевая 
влажность в первом случае минимальная, а во втором – значительно выше 
(табл. 2).

Сравнительная оценка биологической активности почв
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Т а б л и ц а  1  [Table 1]
Эмиссия CO2, ферментативная активность и содержание аммонийной и нитратной 
форм азота в аллювиальных почвах верхней дельты р. Селенга 20 августа 2005 г.

[CO2 emission, enzyme activity and the content of ammonium and nitrate forms of 
nitrogen in alluvial soils of the Selenga river upper delta, 20 August 2005]

Номер разреза, 
глубина
взятия

образца, см
[Profile number, 
depth of sample 

taking, cm]

Выделение
СО2

мг / 10 г
почвы в
сутки

[CO2 emission 
mg/10g of 

soil per day]

Ферментативная активность
[Enzyme activity]

NH4,
мг / 100 г

почвы
[NH4,

mg / 100 
g of soil]

NO3,
мг / 

100 г
почвы
[NO3,

mg / 100 
g of soil]

Каталаза,
см3 О2

за 1 мин 
на 1 г

[Catalase, 
cm3 О2 for 1 
min per 1 g]

Протеаза,
мг аминного 

азота / 
10 г почвы 
за 24 часа
[Protease,

Mg of amine 
nitrogen / 10 g 
of soil for 24 h]

Уреаза,
мг NH3 

10 г почвы 
за 24 ч
[Urease,
mg NH3/

10 g of soil 
for 24 h]

1 2 3 4 5 6 7m ± SD m ± SD m ± SD m ± SD m ± SD
Почвы островов [Soils of islands]

* аллювиальная гумусовая (глееватая, криотурбированная) [alluvial humus 
(gley, cryoturbated)], ** аллювиальная дерновая кислая слоистая [alluvial sod 

acid layered], разр. 1-05 [profile]
IAYg,@ (1,5–6) 4,76±0,12 19,23±0,46 5,4±0,2 5,15±0,13 0,6±0,04 1,54

ΙΙAYg,@
(6–14,5) 5,41±0,15 16,93±0,43 5,7±0,2 5,06±0,13 0,96±0,03 1,98

* слоисто-аллювиальная гумусовая (глееватая, криотурбированная) [layered-
alluvial humus (gley, cryoturbated)], ** аллювиальная дерновая насыщенная сло-

истая примитивная [alluvial sod saturated layered primitive], разр. 2-05 [profile]
ΙW@ (1–4) 5,07±0,12 18,2±0,43  6,7±0,3 5,45±0,13 0,74±0.03 1,8

ΙΙWg,@ (4–11) 4,77±0,11 13,8±0,43 5,1±0,2 4,86±0,12 0,51±0.04 1,47
* слоисто-аллювиальная гумусовая (криотурбированная), сформированная на погре-

бенной аллювиальной гумусовой (криотурбированной) почве [layered-alluvial humus (cryo-
turbated), formed on buried alluvial humus (cryoturbated) soil], ** аллювиальная дерновая на-

сыщенная слоистая примитивная [alluvial sod saturated layered primitive], разр. 3-05 [profile]
W@ (1–4) 5,94±0,16 20,43±0,56  0,71±0,03 6,45±0,13 0,84±0,03 1,56

[W@] (6–10) 5,13±0,16 18,9±0,5 0,52±0,02 5,05±0,13 0,79±0,04 1,64
* аллювиальная гумусовая (криотурбированная, поверхностно-оглеенная) [al-
luvial humus (cryoturbated, surface-gleyed)], **аллювиальная дерновая насыщенная 
слоистая примитивная [alluvial sod saturated layered primitive], разр. 4-05 [profile]

AY@ (0–7) 4,12±0,12 12,2±0,4 4,5±0,2 4,65±0,12 1,01±0,03 1,39
С ~~g,@
(7–25,5) 2,24±0,09 5,6±0,3 2,2±0,2 2,84±0,11 0,84±0,04 0,82

* аллювиальная гумусовая (глееватая, криотурбированная) [al-
luvial humus (gleyed, cryoturbated)], ** аллювиальная лугово-болотная 

оторфованная [alluvial meadow-bog peat], разр. 5-05 [profile]
AY@ (0–10) 4,42±0,12 16,86±0,46 5,1±0,2 5,77±0,13 0,98±0,03 1,73

С~~@ (10–21) 3,15±0,11 12,6±0,4 3,6±0,2 3,98±0,11 0,76±0,04 0,68
Почвы центральной поймы [soils of the central floodplain]

* слоисто-аллювиальная гумусовая (криотурбированная) [layered-alluvial humus (cryotur-
bated), formed on alluvial humus soil], сформированная на аллювиальной гумусовой почве, 
** аллювиальная болотная иловато-глеевая [alluvial bog silty-gleyed], разр. 6-05 [profile]
W@ (0–3,5) 5,51±0,15 22,56±0,56 7,4±0,3 6,18±0,13 1,17±0,04 1,41

Э.О. Макушкин
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Номер разреза, 
глубина
взятия

образца, см
[Profile number, 
depth of sample 

taking, cm]

Выделение
СО2

мг / 10 г
почвы в
сутки

[CO2 emission 
mg/10g of 

soil per day]

Ферментативная активность
[Enzyme activity]

NH4,
мг / 100 г

почвы
[NH4,

mg / 100 
g of soil]

NO3,
мг / 

100 г
почвы
[NO3,

mg / 100 
g of soil]

Каталаза,
см3 О2

за 1 мин 
на 1 г

[Catalase, 
cm3 О2 for 1 
min per 1 g]

Протеаза,
мг аминного 

азота / 
10 г почвы 
за 24 часа
[Protease,

Mg of amine 
nitrogen / 10 g 
of soil for 24 h]

Уреаза,
мг NH3 

10 г почвы 
за 24 ч
[Urease,
mg NH3/

10 g of soil 
for 24 h]

[AYg,@] 
(3,5–22,5) 4,72±0,11 13,46±0,46 4,8±0,2  4,94±0,12 0,98±0,03 0,93

* слоисто-аллювиальная гумусовая (глееватая, криотурбированная), сформированная 
на аллювиальной гумусовой почве [layered-alluvial humus (gleyed, cryoturbated), 
formed on alluvial humus soil], ** аллювиальная луговая насыщенная слоистая 

примитивная [alluvial meadow saturated layered primitive], разр. 7-05 [profile]
IWg,@(0–3/5) 6,77±0,22 22,46 ±0,63 7,7±0,3 7,07±0,13 0,98±0,04 1,19

IIWg,@] (3/5–8) 4,27±0,12  12,26±0,4 5,9±0,2 5,67±0,12 0,74±0,03 1,01
 [AYg,@] 
(8–13,5) 2,75±0,11 8,53±0,33 2,8±0,1 3,76±0,11 1,04±0,04 2,54

* аллювиальная гумусовая (квазиглееватая, криотурбированная) [alluvial hu-
mus (quasigleyed, cryoturbated)], **аллювиальная луговая насыщенная слоистая 

примитивная [alluvial meadow saturated layered primitive], разр. 8-05 [profile]
ΙAYq,@ (0–5,5) 8,13±0,25 25,06±0,7 8,1±0,2 8,71±0,13 0,71±0,03 1,59

ΙΙAYq,@
(5,5–14,5) 5,16±0,18 20,46±0,66 6,1±0,2 6,97±0,13 0,82±0,04 1,03

Примечание. m ± SD – средняя арифметическая величина ± стандартное отклонение; 
*по новой классификации почв России [20], идентифицированы в работах [23, 24]; **по 
классификации почв 1977 г. [21], идентифицированы Э.О. Макушкиным и соавт. [13].
[Note. m ± SD - Arithmetic mean ± Standard Deviation; *according to new classification of soils in Russia 
[20], identified in works [23, 24]; **according to classification of soils of 1977 [21], identified by EO 
Makushkin and coauthors [13]].

Т а б л и ц а  2 [Table 2]
Влажность, температура, рН водной вытяжки, содержание 

физической глины и гумуса аллювиальных почв верхней дельты р. Селенга 
[Humidity, temperature, pH of water extract, the content of physical 

clay and humus alluvial soils of the Selenga river upper delta]

Горизонты
[Horizons], см

Полевая 
влажность
[Field humid-

ity], %

Температура  
[Temperature], 

°С

рНводн
[Water

рН]

Содержание 
частиц < 
0,01 мм

[Particle content 
0.01 mm], %

Содер-
жание 
гумуса
[Humus 

content], %
1 2 3 4 5 6

Почвы островов [Soils of islands]
Разр. 1-05 [profile]

IAYg,@ (1,5–6) 10,9 25 5,6 20,5 2,1
ΙΙAYg,@ (6–14,5)  8,9 24 6,1 12,7 1,3

Разр. 2-05 [profile]
ΙW@ (1–4) 9,6 24 6,9 9,2 0,9

ΙΙWg,@ (4–11) 18,8 23 7,2 10,3 0,5

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

Полевая 
влажность
[Field humid-

ity], %

Температура  
[Temperature], 

°С

рНводн
[Water

рН]

Содержание 
частиц < 
0,01 мм

[Particle content 
0.01 mm], %

Содер-
жание 
гумуса
[Humus 

content], %
Разр. 3-05 [profile]

W@(1–4) 10,9 26 6,6 9,6 0,9
[W@](6–10)  7,9  25 6,7 8,9 1,4

Разр. 4-05 [profile]
AY@ (0–7) 12,3 25 6,6 25,7 1,9

С ~~g,@(7–25,5)  4,1 24 6,8 4,8 –
Разр. 5-05 [profile]

AY@ (0–10) 14,8 24 7,3 39,4 4,3
С~~@(10–21)  4,7 23 7,2  2,0 0,5

Почвы центральной поймы [soils of the central floodplain]
Разр. 6-05 [profile]

W@(0–3,5) 27,8 23 7,6 2,2  2,1
[AYg,@](3,5–22,5) 28,9 22 7,6 3,7 1,1

Разр. 7-05 [profile]
IWg,@(03–/5) 21,7 24 7,3 24,8 4,8
IIWg,@(3/5–8) 12,3 24 7,1 24,5 1,9

 [AYg,@](8–13,5)  21,17 23 7,4 13,4 1,8
Разр. 8-05 [profile]

ΙAYq,@ (0–5,5) 6,8 26 7,5 15,8 1,1
ΙΙAYq,@ (5,5–14,5) 10,3 25  7,8 16,3 1,1

Примечание. «–» – не определялось; температура воздуха (С°) 20.08.2005 г. в биотопах с 
разрезами составила: разр. 1-05 – 28°C, разр. 2-05 – 27°C, разр. 3-05 – 28°C, разр. 4-05 – 
29°C, разр. 5-05 – 27°C, разр. 6-05 – 26°C, разр. 7-05 – 29°C, разр. 8-05 – 31°C. Макси-
мальные величины – в биотопах возвышенных участков (разрезы 1–05, 3–05, 4–05 и 
8–05). 
[Note. - not identified; air temperature (°С), 20.08.2005, in biotopes with profiles was: profile 1-05 - 28°С, 
profile. 2-05 - 27°C, profile 3-05 - 28°C, profile 4-05 - 29°C, profile 5-05 - 27°C, profile 6-05 - 26°C, profile 
7-05 - 29°C, profile 8-05 - 31°C. Maximum values are in biotopes of elevated areas (profiles 1-05, 3-05, 
4-05 and 8-05)].

По содержанию протеазы все почвы имели очень высокую степень БА по 
шкале (пределы >3 мг аминного азота / 10 г почвы за 24 ч). В двух поверх-
ностных горизонтах почв ц.п. так же, как и в первом случае, БА по данному 
ферменту выше, чем в почвах о-вов (PU<0,05). По содержанию уреазы все 
почвы имели слабую БА по шкале (пределы 3–10 мг NH3 на 10 г почвы за 
24 ч). И в этом случае показатели выше в почвах ц.п., чем в почвах о-вов 
((PU<0,05); см. табл. 1). По содержанию исследованных ферментов эти по-
чвы не отличаются от почв островов устьевых частей левобережья и право-
бережья дельты [13, 14]. 

Наиболее высокая температура воздуха зафиксирована в биотопах возвы-
шенных участков, что отражено в примечании под табл. 2. Соответственно и 
температура почвы выше в них, чем в почвах понижений ландшафта. Оче-
видно, что закономерными являются максимальные величины эмиссии СО2, 
характерные для образцов почв возвышенного островного участка р. 3-05 

О к о н ч а н и е  т а б л.  2 [Table 2 (end)]
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со слабокислой реакцией среды и для образцов почвы р. 8-05 центральной 
поймы со слабощелочной реакцией среды сравнительно с образцами почв 
остальных почвенных разрезов соответственно о-вов и центральной поймы 
(см. табл. 1). Показана значимость повышения температуры для усиления 
эмиссии СО2 при инкубации почвенных образцов от 20 до 50°C интервалом 
через каждые 10°C [30]. Интенсивность дыхания почв повышается в пой-
ме от русла реки к повышению рельефа местности, существенно активизи-
руется их ферментативная и микробиологическая активность [31]. Кроме 
того, Сарула и соавт. [32] показано, что «умеренный выпас, так же как и 
сенокошение, могут способствовать поглощению углерода, и чем дольше 
отсутствует выпас, тем меньше накапливается углерода в типичных степях 
Китая». Таким образом, авторы данной работы свидетельствуют о благо-
творном влиянии умеренного пастбищного использования на почвенный 
покров. Отмечают «чрезвычайно сложное влияние на экосистему пастбищ, 
биомассу, гранулометрический состав почвы, пористость, влажность и кру-
говорот питательных веществ через стравливание, вытаптывание и посту-
пление экскрементов животных». В статье Э.О. Макушкина и Н.Д. Сороки-
на [14], посвященной ферментативной активности почв о-вов правобережья 
дельты Селенги, отмечалось, что «выделение СО2 микроорганизмами и кор-
нями является интегральным показателем минерализации органического 
вещества и ускоренного поглощения минеральных элементов растениями». 
Г.Н. Копцик и соавт. [32] также отмечают, что «эмиссия СО2 (или дыхание 
почвы) отражает суммарную продукцию диоксида углерода в результате ав-
тотрофного (корни растений) и гетеротрофного (почвенные микроорганиз-
мы и животные) дыхания». Авторами показано, что в результате техноген-
ного загрязнения тяжелыми металлами снижается доля корневого дыхания 
почв. И чем дальше участки от места выбросов загрязнений, тем больше 
становится доля корневого дыхания с увеличением массы мелких корней. 

Сравнение выборок значений выделения СО2 из образцов как дневных 
горизонтов, так и следующих под ними горизонтов почв ц.п. и о-вов верхней 
дельты по U-критерию выявило статистически значимое различие в пользу 
почв ц.п. (соответственно, PU = 0,05 и 0,01<PU<0,05). Причем во втором слу-
чае различия более существенны, чем в первом случае.

Содержание аммония максимально в почве разр. 6-05. И здесь достаточ-
но хорошо выражена протеазная и уреазная активность почвы (см. табл. 1). 
При относительно высокой, по сравнению с почвами других биотопов, по-
левой влажности. Очевидно, что лучшие условия увлажненности почвы 
(см. табл. 2) способствовали процессу биотрансформации азотсодержащего 
ОВ до аммония с некоторым торможением процесса окисления до нитра-
тов. И наоборот, засушливые условия в биотопе р. 8-05 определили большее 
образование нитратов при окислении аммиака в дневном горизонте. Здесь 
сравнительно выше содержание ферментов по сравнению с почвами других 
биотопов. В целом следует отметить, что по содержанию аммония аллюви-

Сравнительная оценка биологической активности почв
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альные почвы верховьев уступали в среднем в 2,4 раза более увлажненным 
почвам островов низовий дельты около залива Провал. А содержание ни-
тратов, наоборот, примерно в 7–9 раз выше, чем в указанных почвах дельты 
[14]. Следовательно, при иссушении почв верховьев дельты усиливался про-
цесс окисления аммония до нитратов. Ранее отмечалось, что избытки азота, 
находящиеся в почвах дельты в виде нитратов и нитритов, активно денитри-
фицируются микроорганизмами [13]. 

С учетом наибольшей выраженности ферментативной активности днев-
ных горизонтов исследованных почв проведен корреляционный анализ меж-
ду рядами их значений по эмиссии CO2, содержанию ферментов, аммония 
и нитратов, с одной стороны, и другими агрохимическими и физическими 
показателями – с другой (табл. 3).

Можно видеть, что имела место функциональная зависимость между 
рядами данных по влажности и протеазе. Коэффициенты корреляции и де-
терминации между ними равны 1. Выявлена сильная корреляционная связь 
между рядами данных полевой влажности и рядами данных NH4

+ при высо-
ком значении коэффициента детерминации. Отсюда можно предполагать о 
стимулировании процесса разложения органического вещества с участием 
протеазы почв до аммиака при сухости почв. А обратная средней степени 
корреляция между данными ряда температуры и ряда данных NH4

+ при ниже 
среднем отрицательном коэффициенте детерминации предполагает нега-
тивное влияние температурного фактора на данный процесс. В то же время 
выявлена обратная корреляция средней степени между рядами данных по 
влажности и рядами данных по NO3

–, что говорит о затруднении процесса 
нитрификации при сухости почв. Температура почв предполагает усиление 
этого процесса, судя по прямой слабой степени корреляции между рядами 
данных температуры и NO3

.хотя коэффициент детерминации мал ,־
Не выявлено корреляционной связи между рядами данных температуры 

почв и рядами данных других исследованных параметров почв, что показа-
но как по коэффициентам корреляции, так и по коэффициентам детермина-
ции (R2). Отметим среднюю степень корреляции ряда данных по содержа-
нию NO3

– с рядом данных по содержанию обменного K2O при ниже средней 
степени коэффициента детерминации между ними. 

Слабая степень прямолинейной корреляции выявлена между рядами 
данных по выделению СО2, с одной стороны, и, с другой стороны, рядами 
данных по температуре, pHводн, содержанию катиона Mg2+ и сильная степень 
корреляции с рядом данных по содержанию катиона Na+. В последнем случае 
коэффициент детерминации близок к 0,8. И средней степени – с данными по 
содержанию подвижного фосфора, но при этом коэффициент детерминации 
незначителен. Остальные исследованные агрохимические параметры почв 
не имели корреляционной связи с выделением СО2.

Преимущественно слабая степень обратной корреляции выявлена между 
рядами данных по эмиссии СО2 и содержания ферментов, с одной стороны, 
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и рядом данных по содержанию частиц < 0,01 мм – с другой. Это закономер-
но, учитывая преимущественно супесчаный характер почв.

Т а б л и ц а  3 [Table 3]
Значения коэффициентов корреляции (r) и детерминации (R2)между 
показателями дневных горизонтов почв верхней дельты р. Селенга

[The values of correlation (r) and determination* (R2) coefficients between 
indicators of the daily horizons of soils of the Selenga river upper delta]

Показатели 
[Indicators] СО2

Каталаза 
[Catalase]

Протеаза 
[Protease]

Уреаза 
[Urease] NH4

+ NO3
־

Полевая 
влажность 
[Field humid-
ity], %

–0,05 0,18/0,03* 1,00/1,00* 0,20/0,04* 0,81/0,65* –0,55/
–0,30*

Температура
[Tempera-
ture], °C

0,36/0,13* 0,07 0,04 –0,18/
–0,03*

–0,61/
–0,37* 0,29/0,08*

рНводн.
[Water pH] 0,36/0,13* 0,43/0,18* 0,54/0,29* 0,40/0,16* 0,60/0,36* –0,11
Содержание 
частиц < 
0,01 мм [Par-
ticle content 
< 0.01 mm]

–0,27/
–0,07*

–0,44/
–0,19*

–0,59/
–0,35*

–0,16/
–0,02* 0,03 0,18/0,03

Содержание 
гумуса
[Humus 
content], %

–0,12 –0,05 –0,23/
–0,05* 0,36/–0,13* 0,25/0,06 –0,26/–0,07

N –0,09 –0,16 –0,12 0,37/0,14* –0,01 0,08
Са2+ –0,01 –0,13 –0,21/0,04* 0,33/0,10* 0,09 –0,06

Mg2+ 0,16/0,02* 0,23/0,05* 0,35/0,12* 0,79/0,62* 0,30/0,09* –0,38/
–0,14*

Na+ 0,89/0,79* 0,67/0,44* 0,63/0,39* 0,37/0,14* –0,17/
–0,03* –0,23/0,05*

P2O5 0,49/0,24* 0,49/0,24* 0,43/0,18* 0,41/0,17* –0,15/–0,02 0,16/0,02*

K2O 0,03 –0,03 –0,16/
–0,02* 0,10/0,01* –0,03 0,67/0,44*

Примечание. * – значения коэффициентов детерминации, без звездочки – коэффициентов 
корреляции; для вычисления корреляции использованы показатели общего азота, катио-
нов Са2+, Mg2+ и Na+, подвижного P2O5, обменного K2O, взятые из монографии Э.О. Ма-
кушкина и соавт. [13].
[Note. * determines values, without * are values of correlation; to calculate correlation, values of total 
nitrogen values, cations Са2+, Mg2+ and Na+, mobile P2O5, and exchange K2O were used, taken from the 
monograph of EO Makushkin and coauthors [13]].

Заключение

В изученных почвах выявлена высокая биологическая активность по со-
держанию каталазы, очень сильная – по содержанию протеазы и слабая по 
содержанию уреазы. Установлена полная прямая корреляция (r= +1,0) меж-

Сравнительная оценка биологической активности почв



18

ду рядами значений протеазы и полевой влажности почв. Выявлена сильная 
прямая корреляция (r = +0,84) между рядами значения полевой влажности 
почв и содержания NH4 при выше средней степени коэффициента детерми-
нации (R2 = 0,65). Это говорит о высокой степени трансформации в почвах 
азотсодержащего органического вещества до аммиака. У почв центральной 
поймы биологическая активность выше, чем у почв островов (PU<0,05) по 
причине лучших показателей по содержанию гумуса, физической глины, ув-
лажнения и поступления отходов жизнедеятельности крупнорогатого скота 
при неконтролируемом пастбищном использовании.
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A comparative assessment of the biological activity of soils in the 
Selenga river upper delta according to the content of enzymes

Soils of the Selenga river upper delta main tributary of the freshwater Lake Baikal 
experience arid conditions, as well as the influence of uncontrolled pasture use by cattle 
in the areas of the central floodplain (hereinafter “floodplain”). The aim of the study 
was to compare the biological activity (hereinafter “activity”) of soils of hard-to-reach 
islands and floodplains according to the degree of enrichment with catalase, protease 
and urease.

In August 2005, soil samples from the upper horizons of 8 soil profiles were 
selected for the study in the same period. Three soil profiles (prof. 1-05-3-05) were 
laid on two islands upstream from the village of Murzino, Kabansky district of the 
Republic of Buryatia. Two were on the island “Residence”, opposite Murzino, on the 
other side of the river (prof. 4-05 and prof. 5-05). In the floodplain near Murzino 3 
incisions were laid. Profile 6-05 was on the edge of the Selenga river bed, regulated 
by a dam, and now a small pond. Profile 7-05 was 200 m from an artificial dam east 
of Murzino. Profile 8-05 was on the elevated terrain, about 500 m from the river bed. 
The geographic coordinates of biotopes are given in the paper. The enzymatic activity 
of soils was investigated according to the standard methods described in the practical 
guide of KSh Kazeeva et al. (2003). Other methods of soil investigation were used from 
the classic manual “Agrochemical Methods of Soil Research” (1975).

The most pronounced activity of soils is the degree of enrichment with protease, a 
very high degree. The activity was high according to the content of catalase. According 
to urease, the activity was weak in all soils (See Table 1). In arid conditions in biotopes 
with an increasing terrain, the activation of soil enzymes was influenced by the arrival 
of fresh plant litter, and in the floodplain, in addition, the supply of cow's waste 
products from the livelihoods. The soils of the lowlands of the floodplain are more 
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moistened than the soil of the islands, they have better parameters for the content of 
humus and physical clay (See Table 2), therefore, the activity of enzymes is higher 
than that of island soils (differences are statistically significant, PU<0.05). Correlation 
analysis was performed comparing the series of values ​​of the enzyme content, water-
soluble ammonia, nitrates in the day horizons of delta soils with a series of values ​​of 
physical and agrochemical parameters (See Table 3). A complete direct correlation was 
found between the soil moisture content and the protease content (r= +1.00). With these 
parameters and the contents of water-soluble ammonia, there is a strong correlation (r = 
+0.81). With the same soil indices and catalase (r= + 0.18), urease (r= + 0.20) there is a 
weak degree of correlation. The inverse of the average degree of correlation is also with 
the moisture values ​​and the series of values ​​of the nitrate content (r= -0.55). Positive 
correlation between pH values ​​of water and values ​​of all enzymes: with catalase (r= 
+0.43), with protease (r= +0.54), and with urease (r= +0.4). Positive correlation is 
determined between the values ​​of cations Mg2+, Na2 + and mobile phosphorus (P2O5), on 
the one hand, and the contents of enzymes and CO2 emission values, on the other hand 
(See Table 3). In general, the biological activity of soils in the floodplain is higher than 
that of soils of less humidified islands.

The paper contains 1 Figure, 3 Tables and 33 References.
Key words: fluvisols; catalase; protease; urease; aridity; pasture use.
Funding: This work was supported by the Project 5.1.1 “Fundamental Basics 

of Biological Resource Management” of the specialized departments of the Russian 
Academy of Sciences.
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Физико-механические свойства автоморфных 
таежных почв Республики Коми 

(по данным реологических исследований)
Работа выполнена в рамках госзадания № АААА-А17-117122290011-5 

«Выявление общих закономерностей формирования и функционирования 
торфяных почв на территории Арктического и Субарктического секторов 

Европейского Северо-Востока России», при частичной финансовой поддержке 
гранта РФФИ № 16-04-01111 «Реология почв: исследование межчастичных 
структуроформирующих взаимосвязей и их устойчивости к деформациям».

Рассмотрены особенности физико-механических свойств в ряду 
автоморфных почв Республики Коми – дерново-подзолистых и подзолистых 
текстурно-дифференцированных (Folic Albic Retisol) южной и средней тайги, 
светлоземов иллювиально-железистых (Folic Albic Stagnosols) северной, 
крайнесеверной тайги и лесотундры. Установлено, что наиболее прочные 
межчастичные контакты формируются в горизонтах, отличающихся 
высоким содержанием подвижных гумусовых веществ фульватной природы 
и органоминеральных альфегумусовых соединений. Воздействие сезонного 
промерзания на реологические свойства почв наиболее четко проявляется 
в профиле светлоземов, где повышенная прочность межчастичных 
взаимодействий в средней части профиля (на глубине 40–60 см) обусловлена 
конденсационным уплотнением частиц в результате формирования фронта 
промерзания с длительным периодом околонулевых температур. К северу 
отмечается усиление прочности межчастичных почвенных взаимодействий 
вследствие интенсификации процессов оглеения, а также увеличения глубины 
промерзания почв. В этом же направлении снижаются значения предела 
пластичной деформации и диапазона упругой деформации почвенной структуры, 
что свидетельствует о повышении хрупкости межчастичных взаимодействий. 
Прочные, но хрупкие межчастичные почвенные контакты обладают низкой 
структурной устойчивостью, быстро разрушаясь и медленно восстанавливаясь 
при превышении предельных механических нагрузок.

Ключевые слова: реология; структурообразование; светлоземы 
иллювиально-железистые; подзолистые текстурно-дифференцированные 
почвы; Folic Albic Retisol; Folic Albic Stagnosols.

Введение

Многолетними почвенными исследованиями на территории Республики 
Коми установлены закономерности образования, функционирования и про-
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дуктивности подзолистых почв, получен обширный материал, характери-
зующий особенности протекания в них почвенных процессов [1]. Общими 
свойствами подзолистых почв являются: высокая кислотность почвенного 
профиля, выщелоченность обменных оснований, фульватный тип гумуса, 
обеднение подзолистого горизонта илистой фракцией и полуторными ок-
сидами. В результате заторможенности биохимических процессов в услови-
ях Севера гумусовые вещества таежных почв отличаются агрессивностью, 
подвижностью, высоким содержанием ненасыщенных низкомолекулярных 
органических кислот [2]. Эти соединения могут мигрировать по профилю 
почвы на значительную глубину за счет образования органоминеральных 
комплексных соединений с железом и алюминием [3–5]. Основная роль в 
формировании подзональных подтипов таежных подзолистых почв принад-
лежит биоклиматическому фактору. Наиболее ярко подзональные особенно-
сти в строении и свойствах проявляются в ряду автоморфных подзолистых 
почв, формирующихся на пылевато-суглинистых почвообразующих породах 
[3]. К северу от территории распространения типичных подзолистых почв 
становятся более выраженными процессы поверхностного оглеения, уси-
ливается потечность гумуса. В южном направлении в результате развития 
травяного яруса под пологом леса в профиле почв отмечается дерново-ак-
кумулятивный процесс, сопровождающийся образованием менее агрессив-
ного гуматно-фульватного типа гумуса с возрастанием содержания фракции 
гуминовых кислот, связанных с кальцием [6]. В соответствии с этим в рам-
ках классификации почв 1977 г. [7] и региональной классификации [1, 3] в 
типе подзолистых почв, приуроченных к автоморфным позициям рельефа, 
исследователи традиционно выделяли подтипы дерново-подзолистых почв, 
представленных в подзоне южной тайги, типичных подзолистых – средней 
тайги, глееподзолистых – северной тайги. 

Как показали исследования последних лет [8, 9], генезис и распростра-
нение подзолистых почв имеют более сложный характер. На их подзональ-
ные особенности может накладывать определенный отпечаток специфика 
распространения водно-ледниковых отложений пылевато-суглинистого гра-
нулометрического состава. В условиях Севера на таких почвообразующих 
породах формируются почвы, в профиле которых отсутствуют признаки 
текстурной дифференциации. Таким образом, с позиций новой классифика-
ции почв России [10, 11] таежные автоморфные почвы, формирующиеся под 
влиянием подзолистого процесса, подразделяются на более высоком таксо-
номическом уровне. Почвы, развитые на тяжелых покровных суглинках под 
пологом южно- и среднетаежных еловых лесов, в соответствии со специфи-
кой их морфологического строения относятся к отделу текстурно-дифферен-
цированных почв (дерново-подзолистые и подзолистые). Почвы северной, 
крайнесеверной тайги и лесотундры, приуроченные к более легким сугли-
нистым отложениям, - к отделу криометаморфических почв (светлоземы 
иллювиально-железистые). Профиль текстурно-дифференцированных почв 
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характеризуется наличием элювиального (EL) горизонта в верхней части и 
текстурного с хорошо выраженной призматической структурой (ВТ) – в сре-
динной части профиля. Профиль светлоземов формируется под влиянием 
подзолистого процесса в сочетании с криометаморфическим оструктури-
ванием минеральной массы, в ходе которого образуется специфичная угло-
вато-крупитчатая структура (CRM-горизонт). Текстурный горизонт может 
быть либо слабо выражен, либо вообще отсутствовать [8]. Текстурно-диф-
ференцированные почвы в отличие от светлоземов характеризуются более 
значимой дифференциацией профиля по содержанию илистой фракции и 
полуторных оксидов. Следует отметить, что диагностика и классификация 
криометаморфических почв (свелоземов), в частности CRM-горизонта, яв-
ляются достаточно сложной задачей в силу отсутствия четких физико-хи-
мических признаков их выделения. Таким образом, несмотря на достаточно 
хорошую изученность, проблемы генезиса подзолистых почв не теряют сво-
ей актуальности. В этой связи исследование физико-механических свойств 
текстурно-дифференцированных почв (дерново-подзолистых, подзолистых) 
и криометаморфических (светлоземов иллювиально-железистых) позволит 
более четко охарактеризовать их специфические особенности и выявить до-
полнительные диагностические показатели. Физико-механические свойства 
почв предлагается исследовать с помощью реологического подхода, который 
хорошо зарекомендовал себя в работах многих авторов [12–19]. Реологиче-
ские исследования позволяют оценить характер межчастичных взаимодей-
ствий в почвах, а также выявить их деформационные свойства – прочность, 
упругость, пластичность, вязкость.

Цель настоящей работы – оценить с помощью реологических методов 
физико-механические свойства дерново-подзолистых и подзолистых тек-
стурно-дифференцированных почв, а также светлоземов иллювиально-же-
лезистых, формирующихся в хорошо дренированных условиях под пологом 
еловых лесов на пылевато-суглинистых почвообразующих породах.

Материалы и методики исследований

Территория исследований располагается в пределах северо-восточной ча-
сти Восточно-Европейской равнины на территории Республики Коми. Кли-
мат региона исследований умеренно континентальный умеренно холодный 
[20]. Активная циклоническая деятельность в регионе обусловливает выпа-
дение достаточно большого количества атмосферных осадков (489–622 мм 
в год), основная часть которых (338–440 мм) поступает в теплый период 
[20, 21]. Значительная протяженность территории с юго-запада на северо-
восток, а также близость Арктического бассейна определяют возрастание 
при продвижении в направлении от южной тайги к лесотундре холодности 
и влажности климата. К северу снижается среднегодовая температура воз-
духа (от +1°С в подзоне южной тайги до –4,1°С в лесотундре), значительно 

Ю.В. Холопов, Д.Д. Хайдапова, Е.М. Лаптева



27

увеличивается количество дней с отрицательными температурами (от 172 до 
221), возрастает коэффициент увлажнения (от 1,1–1,2 до 2,0–2,5).

Объектами исследования послужили почвы, формирующиеся в авто-
морфных условиях под пологом еловых лесов на пылевато-суглинистых 
почвообразующих породах. Для изучения реологических свойств таежных 
почв выбраны 5 ключевых участков, расположенных в различных подзонах 
тайги, а также в лесотундре. Краткая характеристика ключевых участков 
представлена в табл. 1, морфологическое строение почв – на рис. 1. Таким 
образом, на ключевом участке, выделенном в подзоне южной тайги, ис-
следовали свойства дерново-подзолистой текстурно-дифференцированной 
почвы, средней – подзолистой текстурно-дифференцированной с микро-
профилем подзола, северной – светлозема иллювиально-железистого по-
верхностно-глееватого, крайнесеверной тайги и лесотундры – светлоземов 
иллювиально-железистых потечно-гумусовых глееватых. Названия почв 
даны в соответствии с принципами диагностики и классификации почв Рос-
сии 2004 г. [10] и системой классификации WRB [22].

Физико-химические свойства почв исследовали стандартными методами 
[23]. Величину рН солевой (КСl) суспензии определяли потенциометриче-
ски со стеклянным электродом, содержание общего углерода и азота – газо-
хроматографическим методом на CNHS-анализаторе ЕА-1100 «Carlo Erba», 
обменных катионов – вытеснением NH4Cl с последующим атомно-абсорб-
ционным определением на Shimadzu АА-6300, оксалатрастворимых форм 
соединений железа и алюминия – по Тамму, дитионитрастворимых – по 
Джексону, гранулометрический состав – методом Качинского. Результаты 
аналитических исследований приведены в табл. 2. 

Наблюдения за температурным режимом почв проводили с помощью 
цифровых логгеров «HOBO-U12» (США). Температурные датчики устанав-
ливали на глубину 0, 20, 50 и 100 см от поверхности почвы, период измере-
ний – через каждые 3 ч с 2012 по 2013 г.

Реологические исследования образцов почв выполняли на базе модульного 
реометра MCR–302 «Anton Paar» (Австрия) методом амплитудной развертки 
(колебательный метод) с измерительными системами «плита-плита». Подроб-
ное описание методики проведения исследований представлено в работах [12, 
13, 15, 17, 19]. В ходе проведенных испытаний получены следующие параметры 
(рис. 2), характеризующие реологические свойства почв: G' (Ра) – модуль упру-
гости (мера энергии деформации, сохраненной образцом в процессе сдвига); 
G'' (Ра) – модуль вязкости (мера энергии деформации, израсходованной во время 
процесса сдвига и потерянной для образца); LVE-range (%) – диапазон упругой 
деформации (отражает область с постоянными величинами или с незначитель-
ными изменениями модуля упругости G''); CROSSOVER (%) – диапазон пла-
стичной деформации, определяемый по точке пересечения модулей упругости и 
вязкости (G' = G''), которая фиксирует полное разрушение структурных связей с 
переходом системы из состояния гель в золь или из твердого в текучее. 
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Значение модуля упругости G' в начале деформационного процесса от-
ражает величину прочности межчастичных почвенных контактов. Стати-
стическую обработку данных проводили в программном пакете «IBM SPSS 
Statistic».

Т а б л и ц а  1  [Table 1]
Краткая характеристика объектов исследования

[Brief description of the research objects]

Показатель 
[Parameter]

Ключевой участок [Key site]
КУ-I КУ-II КУ-III КУ-IV КУ-V

Зона, 
подзона 
[Zone, 
subzone]

Южная 
тайга 

[Southern 
taiga]

Средняя тайга 
[Middle taiga]

Северная 
тайга [North-

ern taiga]

Крайнесеверная 
тайга

 [Far north-
ern taiga]

Лесотундра
[Forest tundra]

Координаты 
[Coordinate 
system]

59°38'N
49°22'E

66°39'N
50°41'E

64°51'N
57°37'E

65°53'N
60°30'E

66°39'N
62°29'E

Бассейн 
реки 
[River basin]

р. Луза
[Luza river]

р. Вычегда
[Vychegda river]

р. Печора
[Pechora 

river]

р. Уса
[Usa river]

р. Уса
[Usa river]

Рельеф 
[Relief 
element]

Водно-
ледниковая 

равнина
[Fluvio-

glacial plain]

Моренная 
равнина

[Morainic plain]

Водно-
леднико-
вая рав-

нина
[Fluvio-

glacial plain]

Водно-
ледниковая 

равнина
[Fluvio-glacial 

plain]

Моренная
 равнина

[Morainic plain]

Абсолютная 
высота 
(м над ур.м.) 
[Altitude above 
sea level]

183 170 224 160 153

Расти-
тельность 
[Vegetation]

Ельник 
кислично-

зелено-
мошный

[Oxalis green 
moss spruce 

forest]

Ельник 
чернично-

зелено-
мошный
[Myrtillus 
green moss 

spruce forest]

Ельник 
чернично-

зелено-
мошный
[Myrtillus 
green moss 

spruce forest]

Ельник 
чернично-

зелено-
мошный

[Myrtillus green 
moss spruce forest]

Ельник 
лишайниково-

зелено-
мошный

[Lichen-green 
moss spruce 

forest]

Состав 
древостоя
[Stand 
composition]

8Е2Б+Ос+П 8Е2Б+Ос+П 8Е2Б+К+П 8Е2Б 8Е2Б

Бонитет 
[Bonitet] III-II III III IV-V V
Номер 
почвенного 
разреза 
[No. of soil pit]

Л–2 Р–1–П Р–3 Р–39 Р–4–1

Физико-механические свойства автоморфных таежных почв
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Ключевой участок [Key site]
Показатель 
[Parameter] КУ–I КУ–II КУ–III КУ–IV КУ–V

Тип, подтип 
почвы* 

[Soil type, soil 
subtype]*

Дерново-
подзолистая 
текстурно-

дифференци-
рованная 
тяжело-

суглинистая
[Folic 

Albic Retisol]

Подзолистая с 
микропрофилем 

подзола 
текстурно-

дифференци-
рованная средне-

суглинистая 
[Folic Albic Retisol]

Светлозем 
иллюви-

ально-желе-
зистый поверх-

ностно-глееватый 
легко-

суглинистый
[Folic Albic Stagnosol]

Светлозем 
иллювиально-

железистый потечно-
гумусовый глееватый 
среднесуглинистый
[Folic Albic Stagnosol]

Тип, подтип 
почвы** 

[Soil type, soil 
subtype]**

Folic Albic Retisol Folic Albic Stagnosols

Формула 
строения 
профиля 

[Structure of 
the soil profile]

Оао–AY–
EL–BEL–
BT–BC–C

О–EL[e–hf]–
ELf–BEL–
BT–BC–C

О–Eg–BHF–
BF–Вcrm–

CRM–BС–C

О–Eg,hi–
BHF–CRM– 
CRMg–Dg

О–Eg,hi–
BF–Вcrm–

CRM–
BСg–Cg

Примечане. * Название почвы приведено в соответствии с классификацией почв России 
[10]; ** название почвы приведено в соответствии с системой классификации WRB [22].
Note. * [The name of the soil is given in accordance with the classification of soils of Russia [10]; ** the 
name of the soil is given in accordance with the WRB classification system [22].

 

 

 

Там где есть рисунки добавить: 
Авторы фото: а, b, c, d – Е.М. Лаптева; f – Ю.В. Холопов.  
Photos a, b, c, d by EM Lapteva; f by YV Holopov.  

Рис. 2. Кривая зависимости модуля упругости (G') и вязкости (G'') от величины дефор-
мации на примере данных, полученных для элювиального горизонта Eg светлозема 

иллювиально-железистого поверхностно-глееватого северной тайги (разрез Р–3)
Fig. 2. Elastic (G') and viscosity (G'') modulus versus deformation curve (horizon Eg of soil profile Р-3)

On the Y-axis - Strain value; on the X-axis - Energy of shear (Deformation)

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

Ю.В. Холопов, Д.Д. Хайдапова, Е.М. Лаптева
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Результаты исследования и обсуждение

Реологические свойства почв зависят от нескольких базовых составляю-
щих: гранулометрического и минералогического состава почв, содержания 
органических веществ, насыщенности почвенно-поглощающего комплекса 
основаниями [19, 24–26]. Для выявления влияния биоклиматических фак-
торов на реологические свойства почв нами подобраны объекты, сформи-
рованные на крупнопылеватых суглинистых отложениях водно-ледникового 
(КУ-I, КУ-III, КУ-IV) и моренного (КУ-II, КУ-V) происхождения. Почвы 
южной и средней тайги развиты на тяжелых и средних крупнопылеватых 
суглинках, почвы северной, крайнесеверной тайги и лесотундры – на сред-
них и легких крупнопылеватых суглинках (см. табл. 2). Некоторое облегче-
ние гранулометрического состава исследуемых почв в направлении к северу 
может быть обусловлено особенностями седиментации водно-ледниковых и 
переотложения моренных пород [8, 9].

Морфологическое строение текстурно-дифференцированных почв юж-
ной (КУ-I) и средней (КУ-II) тайги характеризуется наличием тяжелого тек-
стурного горизонта ВТ в средней части профиля с хорошо выраженной при-
зматической структурой, глинистыми кутанами и белесыми скелетанами. 
Общая мощность текстурных горизонтов в исследуемых почвах достигает 
70–75 см. Отличительным морфологическим признаком дерново-подзоли-
стой почвы, кроме текстурного горизонта, является наличие в верхней части 
профиля гумусо-аккумулятивного горизонта АY (4–12 см) с хорошо выра-
женной зернисто-порошистой структурой, переходящего в белесый листо-
ватый элювиальный горизонт EL без признаков оглеения. К специфической 
особенности морфологического строения среднетаежной почвы следует от-
нести формирование вложенного микропрофиля подзола в верхней части 
профиля, что характерно для хорошо дренированных подзолистых почв [8].

Профиль почв ключевых участков, выделенных в подзонах северной 
(КУ-III), крайнесеверной (КУ-IV) тайги и лесотундры (КУ-V), отличается 
по морфологическому строению от вышеописанных почв. В их профиле 
под подзолистым горизонтом ELg(hi), как правило, диагностируется ил-
лювиально-гумусово-железистый горизонт BHF (или BF), образующийся в 
результате глее-альфегумусовых процессов [8, 27, 28]. Усиление процессов 
промерзания почв к северу сопряжено с развитием в средней части профиля 
почв специфичной угловато-крупитчатой структуры (криометаморфическое 
оструктуривание) при отсутствии или слабой выраженности текстурного 
горизонта ВТ. Это позволяет отнести почвы участков КУ-III, КУ-IV, КУ-V к 
отделу криометаморфических, типу светлоземов иллювиально-железистых 
[10, 11]. Роль криогенного фактора в формировании такого типа структуры 
(CRM) отмечена в работах многих авторов [27, 29–32]. Наиболее предрас-
положены по своим свойствам к мерзлотному оструктуриванию легкосугли-
нистые почвообразующие породы [8]. Присутствие в них фракции крупной 
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пыли способствует более активному дроблению твердой фазы почвы при 
промораживании, благодаря созданию системы достаточно крупных пор 
[33]. Именно в них в первую очередь начинает замерзать вода при темпера-
турах, близких к нулевым (чем тоньше поры, тем ниже температура замер-
зания воды). Общая мощность горизонтов с криометаморфическим острук-
туриванием в исследуемых светлоземах достигает 95 см. Поверхностный 
застой влаги, усиливающийся в направлении к северу, определяет развитие 
в светлоземах процессов оглеения и потечности гумуса, диагностируемых 
по соответствующим морфохроматическим признакам в горизонтах Eg (се-
ро-сизые пятна, ржаво-коричневые мелкие конкреции), Eg,hi (серо-сизые 
пятна, конкреции, буровато-коричневое прокрашивание на контакте с орга-
ногенным горизонтом), и процессов оглеения в нижней части профиля – на 
контакте с подстилающей породой (КУ-IV, КУ-V).

Физико-химические свойства исследованных почв во многом близки 
(см.  табл.  2), однако имеют некоторые особенности, связанные с влиянием 
биоклиматических зональных и подзональных условий. Почвы характеризу-
ются повышенной кислотностью, минимальные значения величины рН KCl–
вытяжки отмечаются в подстилочно-торфяном (2,55–3,80 ед. рН) и подзоли-
стом (2,76–3,60 ед. рН) горизонтах светлоземов (разрезы Р–3, Р–39, Р–4–1), 
что может быть связано с высоким содержанием здесь ненасыщенных низко-
молекулярных органических кислот [3]. В дерново-подзолистой почве (разрез 
Л–2) эти соединения частично нейтрализуются зольными элементами, посту-
пающими при разложении травянистой растительности напочвенного покро-
ва, поэтому кислотность здесь немного ниже (4,33–4,80 ед. рН). 

Дерново-подзолистая (Л–2) и подзолистая почвы (Р–1–П) характеризу-
ются четкой дифференциацией профиля по содержанию частиц илистой 
фракции и содержанию обменных оснований (см. табл. 2). В светлоземах со-
держание обменных оснований крайне низкое по всему профилю, что может 
быть следствием специфики минералогического и химического состава по-
чвообразующих пород. К северу, вследствие более суровых климатических 
условий, усиливается фульватный характер почвенного органического ве-
щества и возрастает потечность гумусовых соединений [1, 3]. Значительная 
часть высоко- и низкомолекулярных органических кислот, поступающих из 
подстилки, осаждается ниже по профилю в форме алюмо- и железо-гумусо-
вых соединений. Это диагностируется по максимальному содержанию ок-
салат- и дитионитрастворимых соединений железа в горизонте BHF микро-
профиля подзола.

Данные реологических исследований представлены в табл. 3. В дерново-
подзолистой текстурно-дифференцированной почве южной тайги наиболее 
прочные межчастичные контакты со значениями G' до 1,23·106 Ра формиру-
ются в верхнем гумусово-аккумулятивном горизонте АY (4–12 см), отлича-
ющемся повышенным содержанием гумусовых веществ и органоминераль-
ных альфегумусовых соединений (см. табл. 2). 
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Содержание железа по Тамму в горизонте АY достигает 1,39%, общего 
углерода – до 1,17%. Подвижные формы альфегумусовых соединений об-
волакивают частицы почв, способствуя формированию прочных и жестких 
«мостиков» в местах контактов между минеральными частицами. Кроме 
того, существенный вклад в повышение прочности межчастичных контак-
тов в исследуемой почве может вносить сезонное промерзание [34]. Промо-
раживание способствует уплотнению частиц и формированию более проч-
ных конденсационных типов межчастичных контактов в почвах. По данным 
температурных наблюдений, выполненных в период с 1987 по 1989 г. [6], 
максимальная глубина промерзания почв на участке КУ-I достигала 10–
55 см, продолжительность периода с отрицательными температурами почв 
составляла 101–128 дней. В условиях происходящих глобальных климати-
ческих изменений [35] потепление климата, несомненно, будет сказываться 
на изменении гидротермического режима почв [36, 37]. Не исключено, что 
в настоящее время глубина промерзания исследуемой дерново-подзолистой 
почвы меньше, тем не менее влияние фактора промерзания на ее реологиче-
ские свойства не следует исключать. 

Альфегумусовая пропитка, а так же процессы промерзания способству-
ют созданию прочных, но более хрупких конденсационных связей, которые 
легко разрушаются и слабо восстанавливаются при механическом воздей-
ствии. На это указывают низкие значения предела пластичной деформации 
при повышенной прочности межчастичных почвенных связей. Серо-гуму-
совый горизонт AY почвы участка КУ-I при максимальных значениях мо-
дуля упругости (G' = 1,23·106 Ра) характеризуется наиболее низким значе-
нием предела пластичности (величина показателя CROSSOVER составляет 
1,57%). В нижележащем горизонте EL (12–23 см) происходит резкое увели-
чение значений предела пластичной деформации (CROSSOVER = 5,18%), 
что может быть обусловлено повышенным трением выветрелых и диспер-
гированных минеральных частиц в процессе оподзоливания и проморажи-
вания [29, 38]. 

В средней и нижней части профиля дерново-подзолистой почвы реоло-
гические показатели прочности и пластичности выравниваются и стано-
вятся менее динамичными (см. табл. 3). Высокая прочность контактов (G') 
постепенно ослабляется книзу до 4,7·105 Ра, величины предела пластич-
ной деформации (CROSSOVER) при этом выходят на средние по профи-
лю значения 4,2%. В то же время значения диапазона упругой деформации 
(LVE-range), наоборот, увеличиваются от верхней к нижней части профиля 
с 0,003% (горизонт AY) до 0,0073% (ВС). Такое изменение реологических 
свойств обусловлено постепенным ослаблением вниз по профилю Л-2  пе-
догенных факторов и проявлением реологических свойств, в большей сте-
пени связанных с гранулометрическим и минералогическим составом по-
чвообразующей породы. Эта связь носит опосредованный характер, так как 
минеральные глинистые частицы более тяжелого по гранулометрическому 
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составу текстурного горизонта (ВТ) и материнской почвообразующей по-
роды (С) способствуют повышенному накоплению влаги, которая обвола-
кивает почвенные частицы, увеличивая расстояние между ними и ослабляя 
тем самым межчастичное взаимодействие [18]. Однако при этом значитель-
но теряется общая жесткость структуры или прочность межчастичных кон-
тактов (G'). Не исключено, что повышенный диапазон упругой деформации 
(LVE-range) в нижней части профиля Л-2 может быть обусловлен различной 
формой глинистых частиц. Последнее создает дополнительное упругое со-
противление при деформации [39].

В подзолистой с микропрофилем подзола текстурно-дифференцирован-
ной почве, формирующейся в условиях средней тайги (КУ-II, разрез Р–1–П), 
наиболее прочные межчастичные контакты (G' = 1,29·106–1,36·106 Ра) зафик-
сированы в подгоризонтах микропрофиля подзола - ЕL[e] (5–10 см) и EL[hf] 
(10–15 см). Повышенная прочность здесь также обусловлена иллювиальной 
пропиткой и цементацией почвенной массы высоко- и низкомолекулярными 
органическими веществами в сочетании с влиянием альфегумусовых со-
единений (см. табл. 2). В этих горизонтах (ЕL[e]–EL[hf]) выявлено наибо-
лее высокое для минеральной части профиля содержание Собщ (0,31–0,70%) 
и повышенное - оксалатрастворимых форм соединений железа по Тамму 
(Fe2O3 0,31–0,56%). Повышенная жесткость подгоризонтов микропрофиля 
подзола может быть обусловлена также дилатантным упрочнением частиц 
в начале деформационного процесса вследствие низкого содержания здесь 
частиц илистой фракции. Дополнительным фактором, определяющим фор-
мирование контактов с повышенной прочностью в верхних горизонтах по-
чвы участка КУ-II, могут служить процессы промерзания. В зимний период 
почвы на данном участке промерзают до глубины 40 см [40]. Воздействие 
всех этих факторов приводит к образованию очень прочных конденсацион-
ных взаимодействий с низким диапазоном упругого деформирования (вели-
чина LVE-range составляет 0,0033%). Такие контакты, как отмечено ранее, 
быстро разрушаются при механическом воздействии, медленно и слабо вос-
станавливаясь впоследствии. 

В направлении к нижней части профиля наблюдается ослабление прочно-
сти межчастичных контактов c минимальными значениями G' (4,65·105 Ра) в 
нижней части текстурно-дифференцированного горизонта ВТ (100–120 см). 
При этом значения диапазона упругой деформации, наоборот, несколько 
увеличиваются (LVE-range 0,0049%), что аналогично поведению реологи-
ческих свойств почвы южной тайги (разрез Л–2). Ослабление прочности 
контактов обусловлено постепенным утяжелением гранулометрического со-
става породы и более гидрофильными свойствами минеральных глинистых 
частиц. В срединной части профиля, а именно в горизонте BEL (45–60 см), 
зафиксированы максимальные значения содержания оксалатрастворимых 
форм железа по Тамму (0,76%) и органического углерода (0,38%). Однако 
в связи с максимально высоким содержанием здесь илистых (34%) и глини-
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стых (51%) частиц эти соединения на усиление прочности контактов уже не 
оказывают влияния.

Значения предела пластичной деформации (CROSSOVER) практически 
не меняются по профилю. Наиболее высокие показатели этого параметра 
характерны для подгоризонтов микропрофиля подзола ЕL[e]–EL[hf] (2,8%). 
Механизм увеличения предела пластичной деформации в этой части профи-
ля подзолистой текстурно-дифференцированной почвы скорее всего анало-
гичен механизму возрастания этой величины в элювиальном горизонте EL 
(12–23 см) дерново-подзолистой почвы.

При переходе от текстурно-дифференцированных почв южной и средней 
тайги к криометаморфическим почвам северной, крайнесеверной тайги и ле-
сотундры набор факторов, влияющих на их реологическое поведение, оста-
ется практически неизменным. Однако появляются некоторые особенности, 
связанные с изменением гидротермического режима почв в условиях более 
холодного с избыточным увлажнением климата. В криометаморфических 
почвах значимую роль начинают играть глее-альфегумусовые процессы ми-
грации и аккумуляции подвижных органических веществ и органо-минераль-
ных соединений железа и алюминия, а также более интенсивные процессы 
промерзания почв. В почве, формирующейся в биоклиматических условиях 
северной тайги (участок КУ–III), наиболее прочные межчастичные контакты 
формируются в системе горизонтов Eg−BHF−BF (2,28·106–3,66·106 Ра). Под-
золистый горизонт Еg (8–13 см) при сравнительно высокой прочности кон-
тактов (G' = 2,28·106 Ра) характеризуется наиболее высокими значениями 
предела пластичной деформации (величина CROSSOVER составляет 4,2%) 
и диапазона упругой деформации (LVE-range 0,0033%). Такие свойства обу-
словлены сравнительно высоким содержанием здесь органических веществ 
(Собщ = 1,54%) при незначительном количестве альфегумусовых соедине-
ний (Fe2O3, по Тамму, 0,07%). В нижележащем горизонте BHF (13–15 см) 
активное накопление иллювиальных органических веществ (Собщ = 2,20%) 
и альфегумусовых соединений (Fe2O3, по Тамму, 1,38%) обеспечивает наи-
более высокие показатели прочности (G' = 3,66·106 Ра) и диапазона упругой 
деформации (0,0033%). В то же время значения предела пластичной дефор-
мации снижаются здесь почти в два раза (2,7%), что говорит о появлении 
упругохрупких свойств в межчастичных взаимодействиях. Минеральная 
масса горизонта BF, который генетически является продолжением гори-
зонта BHF, при достаточно высокой прочности контактов (2,51·106 Ра) от-
личается низкими величинами диапазона упругой деформации (0,00148%) 
и предела пластичной деформации (2,03%), что указывает на повышение 
хрупкости межчастичных контактов. Такой результат обусловлен снижени-
ем доли иллювиальных подвижных органических веществ (Собщ = 1,09%) 
при сохранении высокого уровня аккумуляции оксалатрастворимых форм 
соединений железа (Fe2O3, по Тамму, 1,11%). Это согласуется с данными 
В.В. Абруковой, А.С. Манучарова [34] и Л.П. Абруковой [41], отмечавших 
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связь между прочностью почвенных контактов и содержанием подвижных 
форм полуторных оксидов, а также с работами Н.А. Азовцевой с соавт. [42], 
подтверждающими значимую роль гумусовых веществ в повышении проч-
ности контактов между глинистыми частицами. На появление значительной 
жесткости в межчастичных взаимодействиях при накоплении в почвах ди-
тионитрастворимых форм железа указывают исследования W. Markgraf et al. 
[12], N. Stoppe и R. Horn [19].

Повышение прочности контактов в северотаежной почве помимо вли-
яния альфегумусовых соединений определяется более выраженным воз-
действием криогенного фактора. Проведенные нами наблюдения за темпе-
ратурным режимом почвы участка КУ-III показали следующее. В зимний 
период устойчивые отрицательные температуры фиксировались до глуби-
ны 20–30 см. Так называемая «нулевая завеса» (продолжительный период 
с околонулевыми температурами в пределах 0±0,1°С), с которой связывают 
формирование специфичного CRM-горизонта [8], приурочена к глубине 30–
50 см. Наиболее вероятно, что именно этим обстоятельством (промерзание 
и формирование фронта промерзания с длительным периодом «нулевой за-
весы») определяется некоторое повышение в профиле величин прочности 
G' до 2,08·106 Ра на глубине 40–60 см (горизонт CRM1). Как отмечено ра-
нее [34], повышение прочности почвенных контактов при промораживании 
почв обусловлено дегидратацией и уплотнением почвенных частиц с фор-
мированием прочных конденсационных межчастичных взаимодействий. 
Криометаморфическое оструктуривание в рассматриваемом светлоземе 
иллювиально-железистом (разрез Р–3) охватывает минеральную часть про-
филя до глубины 115 см. Не исключено, что горизонты CRM2 (60–70 cм) 
и CRM3 (70–115 см) являются своего рода реликтовыми образованиями, 
оставшимися от прошлых климатических периодов, характеризующихся 
более холодными температурными условиями [31]. В настоящее время, в ус-
ловиях возможного потепления климата, при отсутствии стабильно низких 
температур в профиле почвы может начаться деградация CRM-горизонтов. 

Вниз по профилю разреза Р–3 прочность контактов постепенно снижа-
ется, достигая минимальных значений величины G’ (2,50·105 Ра) в мате-
ринской породе С. Значения диапазона упругой деформации и предела пла-
стичной деформации варьируют в пределах 0,00148–0,0033% (LVE-range) и 
1,85–3,8% (CROSSOVER) без общей тенденции к понижению или повыше-
нию, как это наблюдалось в профиле почв южной (Л–2) и средней (Р–1–П) 
тайги. Такое поведение реологических свойств почвы Р–3 обусловлено бо-
лее легким составом породы и низким содержанием обменных оснований 
в сравнении с текстурно-дифференцированными почвами. Таким образом, 
активное накопление подвижных органических веществ и альфегумусовых 
соединений, а также более длительные и мощные процессы промерзания 
смещают микроструктурные контакты в профиле северотаежного светлозе-
ма в сторону более прочных, но хрупких взаимодействий. 
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Аналогичная картина отмечена и для светлозема иллювиально-желези-
стого потечно-гумусового глееватого крайнесеверной тайги (участок КУ-
IV, разрез Р–39). В его профиле при величинах прочности G' до 1,15·106 Ра, 
наиболее высокие показатели диапазона упругой деформации (LVE-range 
0,0033%) и предела пластичной деформации (CROSSOVER 2,34%) отме-
чены для верхнего подзолистого горизонта Eg,hi (4–7 см), что сопряжено с 
высоким содержанием здесь органических веществ (Собщ = 2,0%) и незначи-
тельным – альфегумусовых соединений (Fe2O3, по Тамму, 0,45%). В систе-
ме иллювильно-(гумусово)-железистых горизонтов микропрофиля подзола 
BHF–BF повышенная прочность межчастичных контактов (значения модуля 
упругости G' 1,84·106–1,52·106 Ра) также сочетается с минимальными значени-
ями предела пластичной деформации (CROSSOVER 1,01–1,22%) и более низ-
кими по сравнению с горизонтом Eg,hi показателями диапазона упругой де-
формации (LVE-range = 0,00149–0,00150%). Как и в профиле северотаежного 
светлозема, полученные для почвы крайнесеверной тайги данные сопряжены 
с аккумуляцией в горизонтах BHF–BF органических веществ (Собщ 2,6–1,47%) 
и комплексных альфегумусовых соединений железа (Fe2O3, по Тамму, 1,32–
0,95%). Максимальные значения прочности межчастичных контактов (G' до 
2,29·106 Ра) при незначительных величинах диапазона упругой деформации 
(0,00150%) и предела пластичной деформации (CROSSOVER = 1,30%) за-
фиксированы здесь в средней части профиля – в криометаморфических го-
ризонтах Bcrm (17–30 см), CRM1 (33–46 см) и CRM2 (46–60 см). Наиболее 
вероятно, что это повышение прочности обусловлено процессами промер-
зания с формированием зоны «нулевой завесы», так как в этих горизонтах, 
с одной стороны, не происходит накопления железа, а с другой – высокое 
содержание илистых и глинистых частиц (см. табл.  2) должно, наоборот, 
приводить к снижению жесткости контактов. Результаты почвенно-темпе-
ратурных наблюдений [37] подтверждают значимость криогенного факто-
ра. Глубина промерзания (включая зону с околонулевыми температурами 
0±0,1°C) достигает в почве крайнесеверной тайги 50 см. Длится этот период 
в течение 3,5 месяца. Вниз по профилю величины прочности G' убывают 
до 1,16·106 Ра вследствие снижения (или отсутствия) влияния педогенных 
факторов. Показатели предела пластичной (1,01–1,49%) и диапазона упру-
гой (0,00148–0,0033%) деформации находятся постоянно на низком уровне, 
что, видимо, обусловлено слабой гидрофильностью глинистых минералов 
почвообразующих пород аналогично почве участка КУ-III. 

В биоклиматических условиях лесотундры (участок КУ-V) отмечается 
некоторое ослабление миграции по профилю альфегумусовых соединений 
(см. табл. 2). Формирующийся под подзолистым горизонтом Eg,hi иллюви-
ально-железистый горизонт BF (15–27 см) характеризуется незначительной 
аккумуляцией оксалат- и дитионитрастворимых форм железа по сравнению 
с горизонтами BHF−BF в северо- (КУ-III) и крайнесеверотаежном (КУ-IV) 
светлоземах. Наиболее прочные контакты с максимальными значениями мо-
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дуля упругости G' (2,64·106 Ра) в профиле Р–4–1 также зафиксированы в верх-
нем подзолистом горизонте Eg,hi (5–15 см). Однако крайне низкие значения 
предела пластичной (CROSSOVER 0,97%) и диапазона упругой (LVE–range 
0,00147%) деформации, полученные для этого горизонта, свидетельствуют 
о значительной хрупкости этих контактов. Как отмечает Л.П. Абрукова [41], 
органические вещества фульватной природы отрицательно влияют на про-
цессы структурообразования, являясь не коагуляторами, а стабилизаторами 
коллоидной части почв, и, таким образом, способствуют проявлению плы-
вунно-дилатантных свойств при их переувлажнении. 

Низкие значения упругости межчастичных контактов сохраняются по 
всему профилю разреза Р–4–1. Некоторое повышение прочности G' (до 
1,85·106 Ра), отмеченное в горизонте Bcrm (27–45 см), наиболее вероятно 
обусловлено процессами промерзания с формированием на данной глубине 
фронта промерзания, существующего в течение трех-четырех месяцев [37]. 
Вниз по профилю прочность контактов G' постепенно убывает (до 1,25·106 Ра) 
с резким снижением величины предела пластичной деформации в подсти-
лающей породе (гор. D, глубина 110–140 см), отличающейся более легким 
опесчаненным гранулометрическим составом (см. табл. 2). Полученные 
данные (сравнительно высокие значения прочности контактов практически 
по всему профилю почвы в сочетании с крайне низкими значениями диа-
пазона упругой деформации и невысокими величинами предела пластичной 
деформации) свидетельствуют о слабой устойчивости данной почвы к меха-
ническим нагрузкам.

Согласно результатам статистической обработки полученных данных, 
показатель диапазона упругой деформации (LVE-range) положительно кор-
релирует с содержанием обменных оснований (р = 0,000001) и частиц фи-
зической глины (р = 0,007), отрицательно – с содержанием дитионитраство-
римых форм железа (р = –0,07). Аналогичная зависимость от содержания 
обменных оснований (р = 0,0008) и частиц физической глины (р = 0,004) 
выявлена и для величины предела пластичной деформации (CROSSOVER). 
То есть более тяжелая по гранулометрическому составу порода с высоким 
содержанием обменных оснований способствует увеличению упругого со-
противления почвенной структуры в начале деформационного воздействия, 
при преодолении которого (по мере увеличения нагрузки) система перехо-
дит в упруговязкое или пластичное состояние [17]. Для величины прочности 
(G') межчастичных почвенных контактов отрицательная корреляционная 
связь выявлена с содержанием обменных оснований (р = –0,01) и положи-
тельная – с показателем соотношения общего углерода и общего азота C/N 
(р = 0,03). Получается, что чем шире величина C/N, тем выше прочностные 
характеристики межчастичных почвенных взаимодействий. В то же время 
увеличение в породе обменных оснований снижает жесткость почвенных 
контактов. Известно, что широкие показатели соотношения C/N в подзоли-
стых почвах обусловлены слабой трансформацией органического вещества 
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с преобладанием фульватного типа гумуса, а также высоким содержанием 
низкомолекулярных органических веществ [43]. Кроме того, снижению со-
держания азота в составе почвенного органического вещества способствуют 
процессы оглеения [44]. К северу возрастает фульватный характер гумуса, 
усиливается его потечность, что способствует увеличению в профиле почв 
мощности слоя с более высокими показателями прочности почвенных кон-
тактов. В условиях Севера альфегумусовые соединения – основные элемен-
ты, принимающие участие в процессе микроагрегатообразования при повы-
шенной влажности и ненасыщенности почв основаниями [45, 46].

Таким образом, реологические исследования таежных почв показали, 
что при продвижении к северу таежной зоны заметно снижается устой-
чивость почвенной микроструктуры к механическим воздействиям с фор-
мированием прочных, но более хрупких межчастичных взаимодействий. 
В почвах южной (разрез Л–2) и средней (Р–1–П) тайги жесткие межча-
стичные контакты со значениями G' более 1,00·106 Ра приурочены только 
к верхней части профиля (до глубины 15–34 см), в почве северной тайги 
(Р–3) – до глубины 70 см, в почвах крайнесеверной тайги (Р–39) и лесо-
тундры (Р–4–1) повышенной прочностью межчастичных взаимодействий 
отличается весь профиль до глубины более 100 см. В светлоземах интен-
сивное поступление подвижных органических веществ наряду с активным 
протеканием глее-альфегумусовых процессов, длительным промерзани-
ем почв, а также более легким гранулометрическим составом почвообра-
зующих пород способствует формированию прочных, но более хрупких 
межчастичных взаимодействий. Хрупкие слабоупругие контакты с низ-
кой пластичностью обладают узким пределом деформирования, быстро 
разрушаются при нагрузках, слабо восстанавливаясь в течение длитель-
ного времени после их снятия. Этим объясняется склонность северных 
почв к плывунности и солифлюкции. В исследуемом нами ряду таежных 
почв наиболее устойчивые (с наиболее широким диапазоном упругой и 
пластичной деформации) к механическим нагрузкам межчастичные по-
чвенные взаимодействия формируются в дерново-подзолистых текстур-
но-дифференцированных почвах южной тайги, чему способствует менее 
агрессивный состав поступающих из подстилки органических веществ, в 
состав которых входят гуматы кальция [6]. Полученный вывод согласуется 
с результатами исследований черноземов Курской области [17] и Алтай-
ского Приобья [15]. Авторы этих работ отмечают рост устойчивости к ме-
ханическим нагрузкам в почвах, более богатых органическим веществом, 
а также с высоким содержанием карбонатов в породе. Ими показано, что 
органическое вещество черноземов выполняет основную структурирую-
щую роль в межчастичных взаимодействиях, повышая устойчивость (во-
доустойчивость в насыщенном состоянии) и препятствуя переходу почвы 
в текучее состояние. При уменьшении влажности органическое вещество 
препятствует формированию прочных (кристаллизационных) связей меж-
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ду минеральными частицами почв, обеспечивая тем самым благоприятное 
агрегатное строение и не позволяя почвенным частицам цементироваться 
в глыбы [17].

Выводы

Впервые определены реологические характеристики почвенных паст ав-
томорфных таежных подзолистых почв, выполненные при влажности макси-
мального набухания методом амплитудной развертки на реометре MCR-302 
(«Anton Paar», Австрия). 

Реологические особенности автоморфных таежных и лесотундровых 
почв, обусловленные гидрологическими и климатическими факторами их 
формирования, наиболее четко проявляются в верхних горизонтах профиля 
почв, в нижней части профиля в большей мере сохраняются реологические 
параметры, определяемые физико-химическими и литологическими свой-
ствами почвообразующих пород. 

Наиболее прочные межчастичные контакты со значениями G’ более 
1,00·106 Ра формируются в горизонтах с высоким содержанием гумусовых ве-
ществ и органоминеральных альфегумусовых соединений. В дерново-подзо-
листой текстурно-дифференцированной почве южной тайги (Л2) – это гуму-
сово-аккумулятивный горизонт AY, в подзолистой с микропрофилем подзола 
текстурно-дифференцированной почве средней тайги (Р–1–П) – иллювиаль-
ный горизонт микропрофиля подзола EL[hf], в светлоземах иллювиально-
железистых северной (Р–3), крайнесеверной (Р–39) тайги и лесотундры 
(Р–4–1) - горизонты микропрофиля подзола (Eg–BHF–BF). Повышенная 
прочность структуры обусловлена цементацией почвенных частиц в резуль-
тате поступления альфегумусовых соединений с формированием жестких 
межчастичных контактов, а также влиянием процессов промерзания. Воз-
действие промораживания на реологические свойства почв наиболее четко 
проявляется в профиле светлоземов, где в области формирования нулевой 
завесы (0±0,1°С), т.е. на глубине 30–50 см от поверхности почвы, зафикси-
рована повышенная прочность межчастичных взаимодействий, обусловлен-
ная конденсационным уплотнением частиц в процессе промерзания.

К северу (в направлении от южной тайги к лесотундре) наблюдается 
усиление прочных, но хрупких межчастичных почвенных взаимодействий 
вследствие более интенсивных процессов оглеения, а также более мощно-
го промерзания почв. В автоморфных почвах среднее по профилю значение 
модуля упругости (G’) увеличивается от 7,95·105 Ра в почве южной тайги 
(Л–2) до 1,69·106 Ра в почве лесотундры (Р–4–1). К северу снижаются зна-
чения предела упругости (со значениями LVE-range менее 0,00328%) и пла-
стичности (CROSSOVER менее 3,48%), что свидетельствует о повышении 
хрупкости прочных межчастичных взаимодействий. Прочные, но хрупкие 
межчастичные почвенные контакты обладают низкой структурной устойчи-
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востью к механическим нагрузкам, что при повышении влажности может 
обусловливать проявление тиксотропности или плывунности почв.

Литература

1. Атлас почв Республики Коми / под ред. Г.В. Добровольского, А.И. Таскаева, 
И.В. Забоевой. Сыктывкар : ООО «Коми республиканская типография», 2010. 356 с.

2. Шамрикова Е.В., Груздев И.В., Пунегов В.В., Хабибуллина Ф.М., Кубик О.С. 
Водорастворимые низкомолекулярные органические кислоты в автоморфных 
суглинистых почвах тундры и тайги // Почвоведение. 2013. № 6. С. 691–697. doi: 
10.7868/S0032180X13060099  

3. Забоева И.В. Почвы и земельные ресурсы Коми АССР. Сыктывкар, 1975. 343 с.
4. Структурно-функциональная организация почв и почвенного покрова европейского 

Северо-Востока. СПб. : Наука, 2001. 224 с.
5. Орлов Д.С. Гумусовые кислоты и общая теория гумусообразования. М. : Изд-во МГУ, 

1990. 325 с.
6. Канев В.В. Параметры оглеения и подзолообразования в почвах на покровных 

суглинках северо-востока Русской равнины. Екатеринбург : УрО РАН, 2001. 221 с.
7. Классификация и диагностика почв СССР / сост.: В.В. Егоров, В.М. Фридланд, 

Е.Н. Иванова, Н.И. Розов, В.А. Носин, Т.А. Фриев. М. : Колос, 1977. 224 с.
8. Тонконогов В.Д. Автоморфное почвообразование в тундровой и таежной зонах 

Восточно-Европейской и Западно-Сибирской равнин. М. : Почвенный ин-т 
им. В.В. Докучаева, 2010. 304 с.

9. Пастухов А.В. О генезисе и классификационном положении автоморфных почв 
на покровных суглинках в микроэкотоне тундра-лесотундра // Вестник Санкт-
Петербургского университета. 2008. Сер. 3. Вып. 3. С. 117–126.

10. Классификация и диагностика почв России / под ред. Л.Л. Шишова, В.Д. Тонконогова, 
И.И. Лебедевой, М.И. Герасимовой. Смоленск : Ойкумена, 2004. 342 с.

11. Полевой определитель почв России. М. : Почвенный ин-т им. В.В. Докучаева, 2008. 
182 с.

12. Markgraf W., Horn R., Peth S. An approach to rheometry in soil mechanics: Structural 
changes in bentonite, clayey and silty soils // Soil Tillage Res. 2006. Vol. 91. PP. 1–14.

13. Mezger T.G. The Rheology Handbook / 3-rd Revised Edition. Hanover, Germany, 2011. 
PР. 436.

14. Хайдапова Д.Д., Холопов Ю.В., Забоева И.В, Лаптева Е.М. Реологические 
особенности коагуляционной структуры северотаежных торфянисто-подзолисто-
глееватых почв Европейского Северо-Востока // Вестник Московского университета. 
Сер. 17. Почвоведение. 2014. №1. С. 20–25.

15. Шеин Е.В., Болотов А.Г., Хайдапова Д.Д., Милановский Е.Ю., Тюгай З.Н., 
Початкова Т.Н. Реологические свойства черноземов Алтайского Приобья // Вестник 
Алтайского государственного аграрного университета. 2014. № 8. С. 32–38.

16. Болотов А.Г. Методика измерения реологических свойств почвы с помощью 
реометра // Дальневосточный аграрный вестник. 2015. № 3. С. 13–17.

17. Хайдапова Д.Д., Честнова В.В., Шеин Е.В., Милановский Е.Ю. Реологические 
свойства черноземов типичных (Курская область) при различном землепользовании // 
Почвоведение. 2016. № 8. С. 955–963. doi: 10.7868/S0032180X16080049 

18. Pertile P., Reichert J.M., Gubiani P.I., Holthusen D., Costa A. Rheological parameters as 
affected by water tension in subtropical soils // Revista Brasileira de Ciência do Solo. 2016. 
Vol. 40(0). doi: 10.1590/18069657rbcs20150286 

Ю.В. Холопов, Д.Д. Хайдапова, Е.М. Лаптева

https://doi.org/10.7868/S0032180X13060099
http://dx.doi.org/10.7868/S0032180X16080049
https://doaj.org/toc/1806-9657
https://doi.org/10.1590/18069657rbcs20150286


47

19. Stoppe N., Horn R. Microstructural strength of tidal soils – a rheometric approach to 
develop pedotransfer functions // J. Hydrol. Hydromech. 2018. Vol. 66. PP. 87–96. doi: 
10.1515/johh-2017-0031

20. Атлас Республики Коми по климату и гидрологии / под ред. А.И. Таскаева. М. : ДиК; 
Дрофа, 1997. 116 с.

21. СП 131.13330.2012 Строительная климатология. Актуализированная версия СНиП 
23-01-99. М., 2012. 109 с.

22. IUSS Working Group WRB. 2015. World Reference Base for Soil Resources 2014, update 
2015. International soil classification system for naming soils and creating legends for soil 
maps. World Soil Resources Reports No. 106. FAO, Rome.

23. Теория и практика химического анализа почв / под ред. Л.А. Воробьевой. М. : ГЕОС, 
2006. 400 с.

24. Фукс Г.И., Абрукова Л.П., Бурибаев Я.Б. Влияние поглощенных оснований на 
реологические свойства почвообразующих глин // Почвоведение. 1973. № 10. С. 70–90.

25. Горбунов Н.И., Абрукова Л.П. Реологические свойства и минералогический состав 
слитых почв // Почвоведение. 1974. № 8. С. 74–85.

26. Манучаров А.С., Абрукова В.В., Черноморченко Н.И. Методы и основы реологии в 
почвоведении. М. : Изд-во МГУ, 1990. 97 с.

27. Русанова Г.В., Денева С.В., Шахтарова О.В. Особенности генезиса автоморфных почв 
северной лесотундры (юго-восток Большеземельской тундры) // Почвоведение. 2015. 
№ 2. С. 145-155. doi: 10.7868/S0032180X15020100 

28. Пастухов А.В. Микроморфологическое строение мерзлотных и длительно сезонно-
промерзающих суглинистых почв Европейского Северо-Востока // Известия Коми 
научного центра УрО РАН. 2012. Вып. 4(12). С. 30–39.

29. Лепорский О.Р., Седов С.Н., Шоба С.А., Бганцов В.Н. Роль промораживания в разрушении 
первичных минералов подзолистых почв // Почвоведение. 1990. № 6. С. 112–116.

30. Конищев В.Н., Рогов В.В. Влияние криогенеза на глинистые минералы // Криосфера 
Земли. 2008. Т. XII, № 1. С. 51–58.

31. Русанова Г.В., Лаптева Е.М., Пастухов А.В., Каверин Д.А. Современные процессы 
и унаследованные педогенные признаки в почвах на покровных суглинках южной 
тундры // Криосфера земли. 2010. Т. XIV, № 3. С. 52–60.

32. Жангуров Е.В., Лебедева (Верба) М.П., Забоева И.В. Микростроение генетических 
горизонтов автоморфных таежных почв Тимана // Почвоведение. 2011. № 3. С. 288–
299. doi: 10.1134/S1064229311030203 

33. Вершинин П.В. Почвенная структура и условия ее формирования. М. : Изд-во 
Академии наук СССР, 1958. 187 с.

34. Абрукова В.В., Манучаров А.С. Реологическая характеристика тундровой 
поверхностно-глеевой почвы // Почвоведение. 1986. № 9. С. 44–52.

35. IPCC, 2014: Climate Change 2014: Synthesis Report. Contribution of Working Groups I, II 
and III to the Fifth Assessment Report of the Intergovermental Panel on Climate Change [Core 
Writing Team, R.K. Pachauri and L.A. Meyer (ads.). IPCC, Geneva, Switzerland. 151 p.

36. Дымов А.А., Старцев В.В. Изменение температурного режима подзолистых почв 
в процессе естественного лесовозобновления после сплошнолесосечных рубок // 
Почвоведение. 2016. № 5. С. 599–608. doi: 10.7868/S0032180X16050038 

37. Каверин Д.А., Пастухов А.В., Жангуров Е.В. Особенности температурного режима 
светлоземов северотаежных ландшафтов (европейский Северо-Восток России) // 
Известия Коми научного центра УрО РАН. 2016. № 1 (25). С. 23–29.

38. Соколова Т.А., Шоба С.А., Бганцов В.Н., Чернова Г.Н. Преобразования минеральной 
массы в подзолистых почвах на озерно-ледниковых глинах // Почвоведение. 1983. 
№ 1. С. 101–112.

Физико-механические свойства автоморфных таежных почв

https://doi.org/10.7868/S0032180X15020100
https://doi.org/10.1134/S1064229311030203
https://doi.org/10.7868/S0032180X16050038


48

39. Вялов С.С. Реологические основы механики грунтов: учебное пособие для 
строительных вузов. М. : Высшая школа, 1978. 447 с.

40. Мокиев В.В. Промерзание почв как результативный признак метеорологических 
показателей холодного периода года (на примере промерзания освоенной и целинной 
суглинистых почв среднетаежной подзоны Республики Коми) // Вестник Института 
биологии. 2009. № 5. С. 16–19.

41. Абрукова Л.П. Кинетика процессов тиксотропного структурообразования в почвенных 
суспензиях // Почвоведение. 1970. № 3. С. 104–114.

42. Азовцева Н.А., Лазарева Е.В., Парфенова А.М., Хайдапова Д.Д., Клюева В.В. Влияние 
органических веществ на реологическое поведение почв и модельных почвенных 
систем при различных режимах увлажнения // Современные проблемы изучения 
почвенных и земельных ресурсов. М. : Почвенный ин-т им. В.В. Докучаева, 2017. 
С. 66–67.

43. Кононова М.М. Органическое вещество почвы. Его природа, свойства и методы 
изучения. М. : Изд-во АН СССР, 1963. 314 с.

44. Зайдельман Ф.Р. Генезис и экологические основы мелиорации почв и ландшафтов : 
учебник. М. : КДУ, 2009. 448 с.

45. Тюлин А.Ф. Органоминеральные коллоиды в почве, их генезис и значение для 
корневого питания высших растений. М. : Изд-во АН СССР, 1958. 52 с.

46. Антипов-Каратаев И.Н. Вопросы физикохимии почв и методы исследования. М. : 
Изд-во АН СССР, 1959. 157 с.

Поступила в редакцию 15.02.2018; повторно 15.05.2018 г.; 
принята 17.05.2018 г.; опубликована 15.06.2018 г.

Авторский коллектив:
Холопов Юрий Владимирович – инженер-исследователь отдела почвоведения Института биологии 
Коми научного центра УрО РАН (Россия, 167982, г. Сыктывкар, ул. Коммунистическая, 28).
E-mail: Yuraholopov@yandex.ru  
Хайдапова Долгор Доржиевна – доцент, канд. биол. наук, доцент кафедры физики и мелиорации 
почв факультета почвоведения Московского государственного университета им. М.В. Ломоносова 
(Россия, 119991, г. Москва, Ленинские горы, 1-12). 
E-mail: dkhaydapova@yandex.ru 
Лаптева Елена Морисовна – доцент, канд. биол. наук, зав. отделом почвоведения Института био-
логии Коми научного центра УрО РАН (Россия, 167982, г. Сыктывкар, ул. Коммунистическая, 28).
E-mail: lapteva@ib.komisc.ru 

For citation: Kholopov YuV, Khaydapova DD, Lapteva EM. Physico-mechanical properties of 
automorphic taiga soils of the Komi Republic (according to rheological studies). Vestnik Tomskogo 
gosudarstvennogo universiteta. Biologiya = Tomsk State University Journal of Biology. 2018;42:24-53. 
doi: 10.17223/19988591/42/2 In Russian, English Summary 

Yuriy V. Kholopov1, Dolgor D. Khaydapova2, Elena M. Lapteva1

1Institute of Biology, Komi Scientific Centre, Ural Branch of the Russian Academy of Sciences, Syktyvkar, 
Russian Federation.
2Department of Soil Science, Moscow State University, Moscow, Russian Federation.

Physico-mechanical properties of automorphic taiga soils of the Komi Republic 
(according to rheological studies)

We carried out rheological studies of automorphic taiga soils formed at silty-loamy 
rocks in spruce forests to assess their structural-mechanical features determining soil 

Ю.В. Холопов, Д.Д. Хайдапова, Е.М. Лаптева

mailto:Yuraholopov@yandex.ru
mailto:dkhaydapova@yandex.ru
mailto:lapteva@ib.komisc.ru


49

resistance to the mechanical impact. Soil pits were made at five model sites located 
in taiga and forest-tundra zones (Table 1 and Fig. 1). Rheological measurements 
were performed using a module rheometer MCR 302 “Anton Paar” (Austria) by 
the method of amplitude sweep (oscillating method) using measurement systems 
plate-by-plate. Rheological properties were assessed according to the following 
parameters (Fig. 2): the modulus of elasticity (G'), the elastic deformation range - 
LVE-range (Linear viscoelastic), the modulus of viscosity (G''), and plastic 
deformation range - CROSSOVER (Flow point) measured using the point of 
modules crossover (G'=G''). We also investigated the main physico-chemical 
properties of soils: рН, content of organic carbon, exchangeable bases, oxalate- 
and dinitro-soluble forms of ferrum, and granulometric composition. Temperature 
regime of soils was studied using loggers “HOBO-U12” (USA) set at the depth of 
0-20-50-100 cm.

The clearest rheological features of taiga soils due to their hydrological and 
climate environment were observed in the upper mineral horizons. In the lower 
part of the soil profile, rheological parameters determined by physico-chemical 
and lithological soil properties were clearer. The most stable interparticle contacts 
with G’ over 1.00·106 Ра were noticed in the horizons with a high content of labile 
humic substances of fulvic origin and organic-mineral alphehumic compounds (Table 
3 and 4). At site CS-I with soil Folic Albic Retisol, this was humus accumulative 
horizon AY. In the podzolic soil with podzol microprofile texture-differentiated soil 
of the middle taiga (site CS-II Folic Albic Retisol), it was illuvial horizon of podzol 
microprofile EL[hf]. In illuvial ferrous svetlozems (Folic Albic Stagnosols) of the 
northern (CS-III), far northern taiga (CS-IV) and forest-tundra (CS-V), these were 
horizons of podzol microprofile (Eg-BHF-BF). An increased stability of the structure 
was due to the cementation of soil particles as a result of alphehumic compounds 
intake with the following formation of strong interparticle contacts. Another reason 
was the seasonal freezing. The impact of freezing on rheological properties of soils 
was the clearest in svetlozems (Folic Albic Stagnosols). An increased stability of 
interparticle contacts was found in the area of zero veil (0±0.1°С) at the depth of 30-
50 cm due to condensation sealing of the particles caused by freezing. Moving to the 
north (from southern taiga to forest tundra), the stability of soil microstructure against 
mechanical damages decreased due to the formation of strong but fragile interparticle 
contacts. The mean value of the modulus of elasticity (G’) increased from 7.95·105 Ра 
(southern taiga, soil L-2) to 1.69·106 Ра (forest tundra, soil Р-4-1). LVE-range values 
decreased when moving to the north (less than 0.00328%). Plastic deformation range 
CROSSOVER was less than 3.48%, which indicated an increased fragility of strong 
interparticle contacts. These strong but fragile contacts have low structural stability 
and demonstrate rapid destruction and slow recovering under extreme mechanical 
influences.

The paper contains 2 Figures, 3 Tables and 46 References. 
Key words: rheology; structurization; cryometamophic soils; ferrous-illuvial 

svetlozems; podzolic texture-differentiated soils; Folic Albic Retisol; Folic Albic 
Stagnosols.
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БИОТЕХНОЛОГИЯ И МИКРОБИОЛОГИЯ
УДК 579.264
doi: 10.17223/19988591/42/3

О.Э. Кондакова, И.Д. Гродницкая

Институт леса им. В.Н. Сукачева СО РАН, г. Красноярск, Россия

Оценка биологической активности музейных культур 
микроорганизмов-антагонистов и их использование

для предпосевной обработки семян сосны 
обыкновенной (Pinus sylvestris L.) in vitro

Исследована антагонистическая и ферментативная активность музейных 
и выделенных из почв лесных питомников и больных растений антагонистов – 
микроскопических грибов рода Trichoderma и бактерий родов Bacillus и 
Streptomyces по отношению к фитопатогенным грибам рода Fusarium. 
Установлено, что все исследуемые антагонисты способны с разной степенью 
ингибировать рост и развитие изучаемых грибов рода Fusarium. Ферментативная 
активность (хитиназная, липазная, протеиназная) исследуемых антагонистов 
различна и зависит от таксономической принадлежности. У микромицетов 
рода Trichoderma отмечена средняя и сильная, а у бактерий (S. lateritius, 
B. amyloliquefaciens) – средняя и слабая ферментативная активность. Все 
исследуемые антагонисты в опытах in vitro увеличивали массовую всхожесть 
семян сосны обыкновенной в среднем на 32%. Наибольший ростстимулирующий 
эффект отмечен при применении S. lateritius и T. longibrachiatum. Внесение 
в почву антагониста T. harzianum вместе с семенами сосны элиминировало 
численность фитопатогенных грибов (р. Fusarium) под посевами в 2,7–3,3 раза 
по сравнению с их начальной численностью.

Ключевые слова: фитопатогены; антагонистическая и ферментативная 
активность; ростстимулирующий эффект; Trichoderma; Bacillus; Streptomyces.

Введение

В настоящее время в лесное хозяйство высокими темпами внедряется 
биологический метод защиты растений, основанный на использовании ми-
кроорганизмов, обладающих антагонистической активностью по отноше-
нию к фитопатогенным микроорганизмам и ростстимулирующей – по отно-
шению к растениям [1–2]. Основными кандидатами в биологической защите 
хвойных являются микроорганизмы-антагонисты фитопатогенов [2–4]. Ан-
тагонистические свойства микроорганизмов проявляются за счет выделения 
различных по составу биологически активных веществ (ферментов, анти-
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биотиков, гормонов и т.д.), обладающих высокой физиологической активно-
стью и избирательным действием по отношению к фитопатогенам, а также 
способностью индуцировать системную резистентность растения-хозяина 
[2, 5]. Из продуктов метаболизма, выделяемых антагонистами, большое зна-
чение имеют ферменты группы гидролаз, так как именно они ответственны 
за гидролиз различных сложных по строению и составу веществ, например 
хитина – основного компонента клеточных стенок фитопатогенных грибов 
[6]. К микроорганизмам-антагонистам относят как бактерии, так и грибы. 
Часто используемыми антагонистами фитопатогенов являются бактерии ро-
дов Bacillus, Pseudomonas, Streptomyces, грибы рода Trichoderma. Известно, 
что эти микроорганизмы способны подавлять рост основных возбудителей 
болезней сеянцев хвойных в лесных питомниках – грибов рода Fusarium [2, 
7–8]. По мнению некоторых авторов, результаты испытаний биологической 
активности штаммов антагонистов, полученные в лабораторных условиях 
и в открытом грунте, могут значительно различаться, так как микробный 
антагонизм в почве протекает с учетом многих природных факторов, часто 
значительно отличаясь от антагонизма тех же микробов на искусственных 
питательных средах [1–3]. Неоднозначность результатов, полученных в 
опытах in vitro и in vivo, связана с различной выживаемостью этих микро-
организмов в почвенном микробном сообществе при различающихся пита-
тельных / пищевых ресурсах. Поиск антагонистов должен включать иссле-
дования взаимодействия микроорганизмов в контролируемых условиях и в 
естественной обстановке. Учитывая широкую распространенность грибных 
болезней сеянцев хвойных в лесных питомниках Сибири, для защиты сеян-
цев особенно важно подобрать аборигенные штаммы антагонистов, которые 
способны эффективно снижать численность фитопатогенов и в то же время 
стимулировать рост и развитие растений для получения качественного по-
садочного материала в условиях Сибирского региона. Цель исследования – 
установление биологической активности различных штаммов микроорга-
низмов с последующей оценкой их влияния на рост и развитие семян сосны 
обыкновенной.

Материалы и методики исследования

Объектами исследования являлись микроорганизмы-антагонисты и фи-
топатогенные грибы, выделенные из больных растений и почв лесных пи-
томников Красноярского края и Республики Хакасия, идентифицированные 
и хранящиеся в музейной коллекции лаборатории микробиологии и эколо-
гической биотехнологии Института леса им. В.Н. Сукачева СО РАН (г. Крас-
ноярск). Два запатентованных штамма-антагониста предоставлены для ис-
следований на лесных культурах Т.И. Громовых (Trichoderma harzianum 
Rifai штамм «Универсальный») и И.И. Гайдашевой (Streptomyces lateritius 
Pridham, штамм 19М/97) из коллекции Сибирского государственного уни-
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верситета науки и технологии им. М.Ф. Решетнева (г. Красноярск). Посколь-
ку при хранении на питательных средах продолжительное время микроор-
ганизмы способны терять некоторые свои свойства, то для подтверждения 
их биологической активности, перед применением в полевых опытах, пред-
варительно проводили лабораторные испытания. В опытах использовали 
микромицеты р. Trichoderma (Т. harzianum, Т. longibrachiatum и Т. lignorum) 
и р. Fusarium (F. oxysporum, F. moniliforme, F. proliferatum, F. moniliforme var. 
annullatum, F. oxysporum) и бактерии (S. lateritius и B. amyloliquefaciens). Пе-
ред исследованиями проведена таксономическая / видовая идентификация 
выделенных из почв и больных растений микроорганизмов-антагонистов и 
фитопатогенных грибов на основании морфологических методов и молеку-
лярно-генетического метода – анализ последовательности ДНК (в ЦКП «Ге-
номика», г. Новосибирск).

Определение таксономического положения грибов рр. Trichoderma и Fu-
sarium первоначально осуществляли по морфолого-культуральным призна-
кам, для чего колонии грибов выращивали на сусло-агаре и затем под микро-
скопом («Микмед 2», Россия), при увеличении 10×40 и 10×100, снабженным 
устройством для фазово-контрастной микроскопии КФ-4М («ЛОМО», Рос-
сия), изучали морфологию мицелия и конидиеносцев. Видовую принадлеж-
ность грибов уточняли проведением полимеразной цепной реакции (ПЦР) 
с последующим секвенированием фрагментов рибосомной ДНК [9]. На 
первом этапе проводили ПЦР, позволяющую выявить полиморфизм в кра-
евых областях локуса ДНК (местах посадки праймеров). Для установления 
видовой принадлежности изолятов провели прямой анализ нуклеотидных 
последовательностей секвенированием региона рДНК, включающего сле-
дующие последовательности локусов: 18S рРНК, ВТС1, 5,8SрРНК, ВТС2, 
28SрРНК. Результаты секвенирования в формате FASTA использовали для 
идентификации видов с помощью программы BLAST в Генбанке NCBI и 
проверяли в международной базе данных Index Fungorum. Идентификацию 
B. amyloliquefaciens осуществляли секвенированием нуклеотидной последо-
вательности генов на основе выявления 16S рРНК по Сэнгеру.

Наличие антагонистической активности у T. harzianum, T. lignorum, 
T.  longibrachiatum, S. lateritius и B. amyloliquefaciens по отношению к фи-
топатогенным грибам рода Fusarium определяли классическим методом 
двойных (встречных) культур [10–13]. Для этого в центр чашки Петри с кар-
тофельно-сахарозным агаром (КСА) помещали агаризованный блок (18 мм) 
с предварительно выращенным грибным фитопатогеном. Вокруг блока бак-
териологической петлей с суспензией антагониста проводили круг диаме-
тром 6 см (предполагаемая зона для роста фитопатогена) и инкубировали 
в течение 72 ч при температуре 22°С. Контролем служили чашки с блоком 
фитопатогена в центре без антагониста [13]. Степень ингибирования (СИ) 
роста патогена подсчитывали по следующей формуле [12–13]: 

СИ = (1 − (А/В)) × 100,
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где А – диаметр колонии фитопатогенного гриба в опыте, мм; В – диаметр 
колонии фитопатогенного гриба в контроле, мм. Регистрацию результатов 
проводили на 5-е, 10-е сутки после начала эксперимента. Визуально отме-
чали характер роста антагониста и изменение цвета, плотности и толщины 
колоний фитопатогена [13].

Литическую активность антагонистов определяли с помощью экспресс-
тестов: наличие липазы – на желточном агаре, хитиназы – на синтетиче-
ской среде с хитином, протеиназы – на молочном агаре. О способности 
антагониста продуцировать экзофермент судили по наличию маслянистого 
перламутрового слоя над и вокруг колонии (2-недельной) (тест на липазу); 
образованию зоны просветления вокруг колонии (тест на хитиназу и про-
теиназу) [13].

В лабораторных экспериментах проверяли ростстимулирующие свойства 
антагонистов на семенах сосны обыкновенной (Pinus sylvestris L.), предва-
рительно обработав их водными суспензиями этих антагонистов. Для этого 
наращивали биомассу исследуемых микроорганизмов на плотных питатель-
ных средах в чашках Петри (микромицеты – на сусло-агаре, актиномице-
ты – на крахмало-аммиачном агаре, бактерии рода Bacillus – на мясо-пеп-
тонном агаре), инкубировали в течение 72 ч в термостате при температуре 
27°С до стадии активного спорулирования. Затем смывом получали водную 
суспензию клеток (бактерий) или конидий (грибов) с титром (108 клеток (ко-
нидий) / мл) согласно методам [10]. Лабораторную всхожесть семян сосны 
обыкновенной определяли по стандартной методике [14]. Перед обработкой 
семян сосны водными суспензиями антагонистов их предварительно зама-
чивали в 0,05%-ном растворе KMnO4 в течение 18 ч и оставляли просохнуть 
при комнатной температуре. Затем семена замачивали в водных суспензиях 
антагонистов (107 спор/г) на 2 часа и в стерильной воде (контроль) на то же 
время. Обработка семян сосны KMnO4 способствовала гибели вегетативных 
клеток многих бактерий и грибов, существенно уменьшив общую микроб-
ную численность и, тем самым, позволив развиваться популяциям микро-
бов-антагонистов на их поверхности. Предварительные опыты показали, 
что марганцово-кислый калий не оказывал негативного влияния на микро-
организмов-антагонистов [15].

После просушки семена сосны высевали в заранее подготовленные пла-
стиковые кюветы с темно-серой почвой, взятой на опытном лесопитомни-
ке и характеризующейся высоким плодородием, высевали по 50 семян на 
кювету в трехкратной повторности. Лабораторный эксперимент для оценки 
ростстимулирующих свойств антагонистов на семенах сосны обыкновен-
ной проводили в течение 40 дней при комнатной температуре и системати-
ческом (каждые 2 дня) поливе. Учитывали всхожесть семян (общее число 
проросших семян за весь период исследования, выраженное в процентах 
от общего числа семян, взятых для проращивания) и количество пророст-
ков (число живых проростков в день подсчета) сосны в каждом варианте 
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опыта. Поведены следующие варианты обработки семян: контроль (Н2О); 
T. harzianum; T. longibrachiatum; S. lateritius; B. amyloliquefaciens.

Особенности взаимоотношений между антагонистами и фитопатогенами 
(развитие / подавление) в почве проверяли следующим образом: в пласти-
ковые кюветы с посевами семян сосны, обработанных водной суспензией 
T. harzianum, методом полива вносили 50 мл водной суспензии грибов р. Fu-
sarium, титр которых выше, чем у антагониста (109 конидий / мл). Числен-
ность фитопатогенов и триходермы на 1 г почвы определяли методом высева 
почвенной суспензии на среду Чапека в чашки Петри и подсчета выросших 
колоний каждые пять дней [14].

Результаты исследования и обсуждение

Рядом исследователей отмечается потеря биологической активности у 
штаммов при длительном хранении и периодических пересевах на пита-
тельные среды. В этой связи, хранящиеся в музее ИЛ СО РАН выделенные 
из почв питомников микробы-антагонисты, в лабораторных условиях про-
веряли на наличие антагонистической и ферментативной активности. Перед 
экспериментами у выделенных изолятов определяли видовую принадлеж-
ность с помощью морфологических показателей (макро- и микроконидии, 
наличие перегородок у макроконидий, хламидоспоры) и уточняли видовую 
принадлежность молекулярно-генетическим анализом ДНК у грибов на ос-
нове последовательности нуклеотидов 18S рРНК, у бактерии на основе 16S 
рРНК.

Антагонистическая и ферментативная активность исследуемых 
микробов-антагонистов. Для оценки степени проявления антагонисти-
ческой активности и механизмов действия на фитопатогены исследова-
ли влияние антагонистов (T. harzianum, T. lignorum, T. longibrachiatum, 
S. lateritius и B. amyloliquefaciens) на пять штаммов фитопатогенных грибов 
рода Fusarium (F. oxysporum, F. moniliforme, F. proliferatum, F. moniliforme 
var annullatum, F. oxysporum В3) в лабораторных условиях (in vitro) методом 
двойных культур. Результаты исследований показали, что в контроле все 
патогены интенсивно разрастались и занимали практически всю площадь 
чашки Петри, в среднем диаметр их колоний составил 6,44 см, при этом они 
образовывали хорошо развитый воздушный мицелий с ярким пигментом 
(F. proliferatum, F. oxysporum В3). Большинство антагонистов сдерживали 
рост и развитие фитопатогенов, у которых в некоторых случаях терялась 
способность образовывать развитый воздушный мицелий и вырабатывать 
пигмент (табл. 1). По результатам микроскопирования и визуального скри-
нинга антагонистической активности исследуемых штаммов по отношению 
к грибам рода Fusarium отмечали два механизма воздействия: 1) образова-
ние зоны антагонистического действия – зона сдерживания роста патогена 
(антагонизм); 2) гиперпаразитизм – использование антагонистом патогена 

О.Э. Кондакова, И.Д. Гродницкая



59

в качестве субстрата, захват большой площади питательной среды и рост на 
патогене. Отмечено, что все три микромицета р. Trichoderma способны к ги-
перпаразитизму, при этом T. harzianum и T. longibrachiatum – к F. oxysporum, 
F. moniliforme и F. proliferatum, а T. lignorum – к F. moniliforme, F. proliferatum. 
Гриб T. harzianum проявлял максимальную степень подавления роста (раз-
ница диаметров колоний фитопатогенного гриба в опыте и контроле, выра-
женная в процентах) у F. oxysporum и F. proliferatum с эффектом гиперпа-
разитизма на 10-е сутки (степень ингибирования 100%). По отношению к 
F.  moniliforme var annullatum и F. oxysporum уже на 5-е сутки степень ин-
гибирования составляла 59 и 53%, на 10-е – 84% (см. табл. 1). Ингибиро-
вание роста F. moniliforme меньше других – 7–22% (на 5-е и 10-е сутки со-
ответственно) (см. табл. 1). Кроме того, грибы F. oxysporum, F. proliferatum, 
F. moniliforme var annullatum в присутствии антагонистов (триходермы) не 
образовывали плотного воздушного мицелия по сравнению с контрольными.

Т а б л и ц а  1 [Table 1]
Степень ингибирования роста колоний грибов р. Fusarium антагонистами, %

[Degree of Fusarium colonies growth inhibition (ID) by antagonists, %]

Штаммы-
антагонисты 
[Antagonistic 

strains]

Fusarium
oxysporum

Fusarium
moniliforme

Fusarium
proliferatum

Fusarium 
moniliforme

var 
annullatum

Fusarium
oxysporum В3

сутки
[days]

сутки
[days]

сутки
[days]

сутки
[days]

сутки
[days]

5 10 5 10 5 10 5 10 5 10
Streptomyces 
lateritius 18 0 0 0 15 0 21 0 20 0
Trichoderma
harzianum 30 100 7 22 47 100 59 84 53 84
Trichoderma
lignorum 21 41 19 19 46 100 62 56 49 67
Trichoderma 
longibrachiatum 39 41 29 38 61 74 77 100 61 73
Bacillus
amylolique-
faciens

25 31 16 47 44 54 36 41 56 64

Микромицет T. lignorum проявлял гиперпаразитизм к штаммам 
F. moniliforme на 5-е сутки и F. proliferatum – на 10-е сутки с максимальной 
степенью ингибирования (100%) (см. табл. 1). В вариантах с F. oxysporum, 
F.  moniliforme var annullatum, F. oxysporum В3 зафиксировано проявление 
гиперпаразитизма, гриб T. lignorum образовывал плотный валик из мицелия 
вокруг колоний патогенов, степень ингибирования роста которых на 10-е 
сутки составила 41, 56 и 67% соответственно. Отмечено, что во всех вариан-
тах опыта T. lignorum образовывал хорошо развитый воздушный мицелий с 
окраской от белого до желто-зеленого цвета и ингибировал рост воздушного 
мицелия у F. oxysporum и F. moniliforme var annullatum.
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Микромицет T. longibrachiatum проявлял антагонизм по отношению к 
F. moniliforme, F. moniliforme var annullatum и F. oxysporum B3 уже на 5-е сут-
ки. Максимальную степень ингибирования роста F. moniliforme var annullatum 
(100%) и F. proliferatum (74%) наблюдали на 10-е сутки (см. табл. 1). Наиболее 
устойчивым к воздействию T. longibrachiatum оказался F. moniliforme, у которо-
го на 10-е сутки отмечена минимальная СИ (13%). Отмечено слабое развитие 
мицелия у F. oxysporum при выращивании двойной культуры с антагонистом, 
а при выращивании антагониста с F. oxysporum В3 последний терял способ-
ность образовывать яркий фиолетово-розовый пигмент. Антагонистическая 
активность бактерий по отношению к фитопатогенам значительно ниже, чем у 
триходермы (см. табл. 1). Самую низкую СИ к грибам рода Fusarium проявил 
штамм S. lateritius. Максимальная степень ингибирования роста патогенов 15–
21% наблюдалась на 5-е сутки, затем воздействие антагониста прекращалось 
(см. табл. 1). При этом только у F. oxysporum наблюдали слабо развитый воз-
душный мицелий, у остальных изолятов отмечали хорошо развитый мицелий 
и способность образовывать яркий розово-фиолетовый пигмент.

Фунгистатическое воздействие на все патогены рода Fusarium со сто-
роны бактерий B. amyloliquefaciens проявлялось как на 5-е, так и на 10-е 
сутки (см. табл. 1). Наибольшая активность антагониста зарегистрирована 
по отношению к F. proliferatum и F. oxysporum В3 на 10-е сутки (54 и 64%). 
Менее всего B. amyloliquefaciens подавлял рост F. oxysporum, ингибирование 
которого отмечено только на 10-е сутки (31%) (см. табл. 1). При совмест-
ном выращивании бацилл и патогенов в двойной культуре F. proliferatum и 
F. oxysporum В3 выделяли пигмент, а у F. proliferatum подавлялось развитие 
воздушного мицелия.

В результате проведенных исследований установлено, что микробы-ан-
тагонисты показали разную степень ингибирования в зависимости от вре-
мени инкубирования (5-е или 10-е сутки) и вида патогена. Отмеченные у 
микромицетов рода Trichoderma способности к антагонизму и гиперпарази-
тизму свидетельствуют о полифункциональном механизме воздействия на 
патогены – они способны не только сдерживать и подавлять рост грибов 
р. Fusarium посредством выделения антагонистических веществ, но также 
способны использовать их мицелий в качестве субстрата. Известно [16–19], 
что грибы рода Trichoderma являются гиперпаразитами по отношению ко 
многим фитопатогенным микромицетам. Ингибирование роста патогенов 
обусловлено способностью микопаразита гидролизовывать клеточные стен-
ки грибов-хозяев и использовать их в качестве субстрата за счет продуциру-
емых ферментов и выделяемых токсинов.

У исследуемых антагонистов проверяли активность образования литиче-
ских ферментов, с помощью которых осуществляется способность к гипер-
паразитизму. Именно литические ферменты, как известно, ответственны за 
способность антагонистов не только гидролизовывать сложные органиче-
ские соединения, давая им преимущества, но и гидролизовывать клеточные 
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стенки патогенов, используя их как субстрат. Исследовали штаммы антаго-
нистов на наличие трех основных литических ферментов – хитиназы, липа-
зы и протеиназы. Липаза – широко распространенный в живых организмах 
термостабильный фермент, относящийся к классу гидролаз, катализирует 
расщепление сложноэфирных связей в липидах, необходим для гидролиза 
молекул триацилглицеридов с образованием диглицеридов, моноглицери-
дов, жирных кислот и глицерина; катализирует реакцию этерификации и 
переэтерификации [16–17]. В результате исследований три антагониста из 
пяти показали наличие липазной активности: сильной – T. harzianum и сред-
ней – S. lateritius, T. lignorum (табл. 2).

Т а б л и ц а  2 [Table 2]
Способность к образованию литических ферментов у испытуемых антагонистов

[Ability to produce lytic enzymes in tested antagonists]

Штаммы 
[Strains]

Активность фермента [Enzyme activity]

Липаза [Lipase] Протеиназа 
[Proteinase]

Хитиназа 
[Chitinase]

Streptomyces lateritius +++ ++++ –
Trichoderma harzianum ++++ +++ ++++
Trichoderma lignorum +++ – +++
Trichoderma longibrachiatum – + ++++
Bacillus amyloliquefaciens – + +
Примечание. Степень проявления ферментативной активности определяли визуально:     
– отсутствие; + очень слабая; ++ слабая; +++ средняя; ++++ сильная.
[Note. Degree of enzyme activity expression was defined visually: - absence; + very weak; ++ weak; +++ 
average; ++++ strong].

Еще один важный фермент, выделяемый микроорганизмами, – хитина-
за отвечает за деградацию хитина до мономеров и N-ацетилглюкозаминов. 
Благодаря хитиназе микроорганизмы способны деградировать хитин, рас-
пространенный в живых организмах, размягчая клеточную стенку грибов и 
делая возможным их использование в качестве субстрата [20]. В литературе 
есть данные, что представители родов Bacillus, Streptomyces, Trichoderma 
обладают хитинолитической активностью, но наиболее активными деструк-
торами хитина являются именно актиномицеты. Результаты экспресс-те-
стов показали, что наиболее высокой хитиназной активностью обладают 
S. lateritius, T. harzianum, T. longibrachiatum, средней – T. lignorum, что со-
гласуется с литературными данными [21]. У бактерий B. amyloliquefaciens 
отмечена довольно слабая хитиназная активность (см. табл. 2).

За гидролиз казеина отвечают протеолитические ферменты (протеиназы). 
Протеиназы – экзоферменты микроорганизмов и растений, катализируют 
гидролитическое расщепление белков растительных и животных остатков 
и органического удобрения до полипептидов, а затем до аминокислот, дей-
ствуя на пептидную связь [8, 22]. Результаты тестирования исследуемых ми-
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кроорганизмов показали, что сильной протеиназной активностью обладали 
S. lateritius и T. harzianum, слабой – B. amyloliquefaciens и T. longibrachiatum, 
а гриб T. lignorum вовсе утратил способность вырабатывать этот фермент 
(см. табл. 2). Способность к гиперпаразитизму и высокая хитиназная актив-
ность микромицетов рода Trichoderma, указывают на их потенциальные воз-
можности к гидролизу клеточных стенок фитопатогенов.

Влияние предпосевной обработки семян на рост и развитие проростков 
сосны обыкновенной in vitro. Ранее нами показано, что микроорганизмы, обла-
дающие антагонистической активностью, способны стимулировать рост и разви-
тие растений, а также изменять почвенную микробиоту, тем самым улучшая фи-
тосанитарное состояние почвы и сеянцев хвойных в искусственных фитоценозах 
[23–24]. В наших исследованиях особое значение придавалось использованию 
аборигенных штаммов антагонистов, так как их биологическая активность непо-
средственно связана с местом обитания и со всем почвенным комплексом в целом.

Основываясь на результатах антагонистической и ферментативной актив-
ности исследуемых антагонистов, в опытах in vitro проводили их испытания 
на способность стимулировать прорастание семян сосны обыкновенной. Ре-
зультаты опыта по влиянию микробной обработки на всхожесть семян, рост 
и развитие проростков сосны показали, что обработка всеми антагонистами 
стимулировала прорастание семян сосны по сравнению с контролем (рис. 1). 
Это сказалось как на всхожести семян, так и на количестве проростков в 
конце эксперимента. Максимальную всхожесть семян сосны обыкновенной 
отмечали в варианте с T. longibrachiatum, а наибольшее количество про-
ростков к концу эксперимента – в вариантах S. lateritius, T. longibrachiatum и 
T. harzianum, что превышало контроль в 1,2–1,4 раза (см. рис. 1).
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Рис. 1. Средняя арифметическая количества проростков сосны обыкновенной 
в течение 40 дней эксперимента при различных вариантах обработки семян, %

[Fig. 1. Arithmetic mean of the number of Scots pine sprouts during 40 days 
of the experiment with different seed treatment types, %]

О.Э. Кондакова, И.Д. Гродницкая



63

Исследование взаимоотношений между разными грибами в лаборатор-
ных условиях дает возможность изучать влияние отдельных факторов окру-
жающей среды на гиперпаразитизм в почве. Поскольку изучение влияния 
всех природных факторов на взаимоотношения между грибами представ-
ляется маловероятным, в наших экспериментах проведены количественные 
учеты грибов р. Fusarium в ризосфере проростков с учетом воздействия на 
них антагониста T. harzianum. Путем высева почвенных суспензий на чашки 
Петри с питательной средой Чапека регистрировали снижение численно-
сти грибов р. Fusarium. К концу опыта численность популяций фитопато-
генов уменьшилась в 2,7–3,3 раза по сравнению с начальной численностью 
за счет гиперпаразитизма триходермы, что уже не влияло на поражаемость 
проростков сосны обыкновенной. В то же время снизилась и численность 
внесенного антагониста T. harzianum в 1,6 раза в связи с уменьшением суб-
страта (фитопатогенов) и процессами восстановления структуры микробно-
го пула в почве (рис. 2).
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Рис. 2. Изменение численности фитопатогенных микромицетов 
р. Fusarium под воздействием антагониста Trichoderma harzianum

[Fig. 2. Changes in the number of Fusarium phytopathogenic micromyce-
tes under the influence of Trichoderma harzianum antagonist]

Положительные результаты испытаний музейных культур микроорганиз-
мов-антагонистов, полученные в опытах in vitro, дают основание полагать, 
что внесение этих антагонистов вместе с семенами хвойных в почвы лесных 
питомников позволит увеличить выход и улучшить качество посадочного 
материала.

Выводы

1. Установлено, что музейные культуры микроорганизмов обладали раз-
личной антагонистической активностью по отношению к фитопатогенным 
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грибам рода Fusarium. Микромицеты р. Trichoderma проявляли в 2–5 раз 
более высокую степень ингибирования (до 100%) роста патогенов, чем бак-
терии, демонстрировали неравномерный избирательный (видовой) гиперпа-
разитизм по отношению к патогенам, активно разрастаясь на поверхности 
колоний последних.

2. Способность к продуцированию литических ферментов у антагони-
стов различалась в зависимости от таксономической принадлежности: 
T. harzianum проявлял высокую активность всех трех ферментов, T. ligno-
rum, S. lateritius – высокую липазную, T. longibrachiatum – эндохитиназную, 
S. lateritius – протеиназную активность. У B. amyloliquefaciens отмечали сла-
бую хитиназную и протеиназную активность.

3. Исследуемые антагонисты обладали ростстимулирующей способ-
ностью (in vitro), что отразилось на прорастании семян сосны обыкно-
венной. Максимальную всхожесть семян сосны отмечали в варианте с 
T.  longibrachiatum, а наибольшее количество проростков к концу экспери-
мента – в вариантах S. lateritius, T. longibrachiatum и T. harzianum, что пре-
вышало значения в контроле в 1,2–1,4 раза.

4. Внесение T. harzianum вместе с семенами сосны обыкновенной при-
вело к уменьшению численности фитопатогенных грибов (р. Fusarium) в 
2,7–3,3 раза.
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Biological activity assessment of museum cultures of antagonist microorganisms 
and their use for presowing treatment of Scots pine seeds (Pinus sylvestris L.) in vitro

The microbiological method is applied for the purpose of artificial forest 
regeneration, as the most effective method of protecting forest planting material 
grown in forest nurseries. At present, literature data contain many examples of using 
species and genera of microorganisms belonging to different taxa in order to protect 
plants. The aim of the research was to establish biological (antagonistic, enzymatic 
and growth-stimulating) activity of the museum microorganism cultures belonging 
to different taxonomic groups (bacteria, fungi), and to assess their influence on the 
growth and development of Scots pine seeds in vitro and a decrease in the number of 
phytopathogenic fungi.

We isolated previously selected microorganisms from the nursery soils; these 
microorganisms belong to different taxonomic groups, namely, Trichoderma 
micromycetes (T. harzianum, T. longibrachaitum, and T. lignorum), Streptomyces 
lateritius bacteria, Bacillus amyloliquefaciens, as well as phytopathogenic Fusarium 
fungi (F. oxysporum, F. moniliforme, F. proliferatum, F. moniliforme var annullatum, 
and F. oxysporum B3). Antagonistic activity of microbial strains was determined by 
the dual culture method, and the presence of enzymatic activity (lipase, proteinase and 
chitinase) of the tested strains was observed by qualitative express tests. We studied the 
growth-promoting activity by soaking pine seeds in aqueous suspensions of antagonists 
(106 spores/ml) (Pegalado, 2000; Cullimore, 2001; Montealegre, 2003; Asaturova, 
2012).

The results of the research showed that the investigated microorganisms (fungi, 
actinobacteria and bacteria) are biologically active. The most powerful antagonists were 
micromycetes of T. harzianum, T. lignorum, and T. longibrachiatum, which are also 
capable of exhibiting mycophilic properties (hyperparasitism). Thus, T. longibrachiatum 
showed mycophilia against three strains: F. moniliforme, F. moniliforme var annulatum, 
and F. oxysporum B3, whereas T. harzianum and T. lignorum did against two: 
F. moniliforme and F. proliferatum; the degree of phytopathogen inhibition (ID) varied 
from 30 to 100% (See Table 1). The strain of B. amiloliquefaciens bacterium was less 
active, the DI was 41.4%, on the average, and the slowest antagonistic properties were 
exhibited by actinobacterium S. lateritius - 14.8%, on the average. The investigation of 
the presence of the main hydrolytic enzymes (a hitinaze, a lipase, protease) showed that 
Trichoderma micromycetes had the average and strong hydrolytic activity (T. harzianum 
and T. longibrachiatum), and bacteria (S. lateritius, B. amyloliquefaciens) had the 
average and weak hydrolytic activity (See Table 2). Also, all the investigated strains 
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improved Scots pine seed germination, while the strains of B. amyloliquefaciens and 
T. longibrachiatum showed the greatest growth-promoting activity (See Figures). Thus, 
we found that the investigated strains (T. harzianum, T. lignorum, T. longibrachiatum, 
S. lateritius, and B. amyloliquefaciens) had a high antagonistic activity, and Trichoderma 
micromycetes revealed the ability for mycoparasitism. The high biological (enzymatic, 
antagonistic, growth-stimulating) activity of the studied strains of microorganisms 
makes them effective agents for biological control in forest nurseries.

The paper contains 2 Figures, 2 Tables and 24 References.
Keywords: phytopathogens; antagonistic and enzymatic activity; growth-

promoting effect; Trichoderma; Bacillus; Streptomyces.
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Центральный сибирский ботанический сад СО РАН, г. Новосибирск, Россия
Государственный природный биосферный заповедник 

«Катунский», с. Усть-Кокса, Республика Алтай, Россия

Флора Природного парка «Белуха» (Республика Алтай)

Работа выполнена в рамках госзадания Центрального сибирского ботанического сада 
СО РАН № 0312-2016-0005 (АААА-А17-117012610055-3) по проекту «Биологическое 
разнообразие криптогамных организмов (водоросли, грибы, лишайники) и сосудистых 

растений в геопространстве биотических и абиотических факторов, оценка их роли 
в водных и наземных экосистемах Северной Азии». При подготовке публикации 

использовались материалы биоресурсной научной коллекции ЦСБС СО РАН «Гербарий 
сосудистых растений, лишайников и грибов (NS, NSK)», УНУ № USU 440537.

Представлен конспект флоры Природного парка «Белуха» (Республика 
Алтай), насчитывающий 729 видов и подвидов высших сосудистых растений, 
относящихся к 309 родам и 70 семействам, 8 видов включены в качестве 
сокращающихся в численности или распространении либо в качестве редких в 
Красную книгу Российской Федерации и 20 – в Красную книгу Республики Алтай. 
Показано, что некоторые виды, обычные для лесостепного пояса Катунского 
хребта, на территории парка редкие либо отсутствуют. 

Ключевые слова: высшие сосудистые растения; конспект флоры; Красная 
книга Российской Федерации; Красная книга Республики Алтай.

Введение

Конспект флоры представляет собой информационную основу для по-
нимания объема и особенностей биоразнообразия любой охраняемой 
природной территории (ОПТ). На базе данных инвентаризации на ОПТ 
планируются и осуществляются мероприятия, связанные с охраной, иссле-
довательскими программами, мониторингом, просвещением и рекреацией. 
Именно поэтому составление и обнародование конспектов флоры представ-
ляет собой важную и первоочередную задачу ОПТ, на каком бы континен-
те они ни находилась [1–5]. При этом особого внимания заслуживают ОПТ 
территорий, признанных наиболее ценными для сохранения мирового био-
разнообразия, в частности, относящихся к Алтае-Саянскому экорегиону [6]. 
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Однако при достаточно высоком уровне изученности алтае-саянской флоры 
и большом числе ОПТ различного уровня для многих из них до сих пор 
не составлены списки видов. Так, в Республике Алтай организовано более 
50 ОПТ, суммарная площадь которых составляет почти четверть республики 
[7], однако лишь для Катунского заповедника составлен список видов и на-
писан определитель растений [8], для Алтайского заповедника опубликован 
список видов высокогорной флоры [9] и для Сайлюгемского национального 
парка – список видов одного из кластеров [10]. 

Природный парк «Белуха» организован постановлением Правительства 
Республики Алтай в 1997 г. на территории Усть-Коксинского района. В пре-
делах парка находится 4 памятника природы: гора Белуха, оз. Аккемское, 
оз. Кучерлинское, водопад Текелю [7, 11]. Кроме того, в верховьях р. Аккем 
выделена одна из ключевых ботанических территорий Алтае-Саянского эко-
региона [12], что подтверждает уникальность данной территории. С 1998 г. 
Природный парк «Белуха» наряду с Природным парком «Зона покоя Укок», 
Катунским заповедником, Алтайским заповедником и Телецким озером, вхо-
дит в состав объекта всемирного наследия ЮНЕСКО «Золотые горы Алтая» 
[13]. Также Природный парк «Белуха» вместе с Катунским заповедником 
и Катон-Карагайским национальным парком составляют основу первого в 
Азии трансграничного биосферного резервата «Большой Алтай» [14], соз-
дание которого официально утверждено ЮНЕСКО в 2017 г.

Цель настоящей работы заключалась в составлении конспекта флоры 
высших сосудистых растений Природного парка «Белуха» и выявлении ох-
раняемых видов флоры. 

Материалы и методики исследования

Природный парк «Белуха» расположен в пределах 49°41'–50°14'N и 
86°05’–86°42’E. Его площадь составляет 132  455 га. Основная часть пар-
ка находится на северном макросклоне Катунского хребта и в значительной 
степени охватывает бассейны рек Аккем и Кучерла, бассейны правых при-
токов р. Катунь в междуречье Аккема и Аргута, восточную часть бассейна 
р. Кураган в его верховьях. Также к территории парка относится сравнитель-
но небольшой участок на южном макросклоне Катунского хребта в верхо-
вьях р. Катунь (рис. 1). 

Ландшафтная структура природного парка «Белуха» образована главным 
образом высокогорными ландшафтами гляциально-нивального, тундрово-
го, альпийско / субальпийско-лугового и подгольцово-редколесного типов. 
Лесные среднегорные ландшафты занимают сравнительно небольшую пло-
щадь [7], а лесостепные представлены лишь незначительными по площади 
контурами в северной части парка. Растительность природного парка имеет 
высокогорно-таежно-лесостепной тип поясности [15]. При этом поскольку 
парк находится в центральной, наиболее крутой части северного макроскло-

И.А. Артемов 
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на Катунского хребта, характер поясности и особенности растительных по-
ясов – лесостепного, лесного, субальпийского, альпийско-тундрового и ни-
вального – в нем выражены довольно отчетливо. 

Рис. 1. Карта-схема Природного парка «Белуха»
[Fig. 1. Schematic map of Belukha Nature Park (49°41'-50°14'N, 86°05'-86°42'E)]

Конспект флоры Природного парка «Белуха» составлен по материалам 
экспедиционных работ, проведенных автором в 1985, 1987, 1991, 2007 и 
2017 гг. Исследовано пять локальных флор, из которых четыре на северном 

Флора Природного парка «Белуха» (Республика Алтай)
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макросклоне Катунского хребта в бассейне р. Аккем (две в высокогорьях 
и по одной в лесном и лесостепном поясах) и одна на южном макросклоне 
Катунского хребта в верховьях р. Катунь: 

1. Катунский хр., северный макросклон, верховья р. Аккем, окр. оз. Ак-
кемского; 2060–2500 м над ур. м.; 49°52'–49°56'N, 86°32'–86°34'E; 03.07.1985–
09.07.1985 г. (A1).

2. Катунский хр., северный макросклон, долина руч. Камдыт, правого 
притока р. Текелю (правый приток р. Аккем) и долина р. Текелю выше устья 
руч. Камдыт; 1880–2700 м над ур. м.; координаты центра: 49°59'N, 86°33'E; 
29.06.2007–03.07.2007 г. (Т).

3. Катунский хр., южный макросклон, междуречье р. Катунь и р. Кап-
чал; 1730–2700 м над ур. м.; 49°41'–49°45'N, 86°31'–86°34'E; 04.07.1987–
12.07.1987 г. (Кт).

4. Катунский хр., северный макросклон, долина р. Аккем в среднем тече-
нии; 49°58'–49°59'N, 86°31'–86°31'30''E; 1550–2070 м над ур. м.; 12.07.1985–
17.07.1985 г. (А2).

5. Катунский хр., северный макросклон, долина р. Ороктой (правый при-
ток р. Аккем) в нижнем течении, 2–3 км от устья; 1120–1300 м над ур. м.; ко-
ординаты центра: 50°06'N, 86°30'E; 06.07.2007–08.07.2007 г. (О) (см. рис. 1). 

Кроме полустационарных исследований методом локальных флор, ав-
тором использовался маршрутный метод. В 1991 г. предпринят маршрут 
р. Кураган – р. Иолдо – р. Кучерла; в 1992 г. – маршрут р. Аргут – р. Бор-
тулдаг – р. Сулуайры – р. Аккем; в 2017 г. – маршрут в верховья р. Кучерла, 
сопровождающийся исследованиями в нижней части долины (урочище Из-
ек-Ерё), окрестностях оз. Кучерлинского и в истоках Кучерлы – долинах рек 
Мюштуайры и Кониайры (Кч). 

В конспекте учтены как гербарные сборы, так и дневниковые записи, в 
том числе геоботанические описания, составленные в ходе экспедиционных 
исследований. Сборы автора хранятся в Гербарии ЦСБС СО РАН (NS).

При составлении конспекта принимались во внимание образцы гербария 
ЦСБС СО РАН (NS), собранные Д.Н. Шауло, Е.А. Щенниковой, О.С. Жда-
новой в 1983 и 1984 гг., а также Д.Н. Шауло с автором в 1984 г. в бассейне 
р. Кучерла (Кч), а также образцы, собранные другими коллекторами с тер-
ритории, в настоящее время относящейся к Природному парку «Белуха»: 
В.В. Сапожниковым (1897 г.), В.И. Верещагиным (1909 г.), К.Г. Тюменцевым 
и В.П. Марковым (1917 г.), В. Нащекиным (1933 г.), Щелкуновой (1935 г.).

В качестве дополнительного материала использовались источники, в ко-
торых указывались точные местонахождения, соответствующие территории 
Природного парка «Белуха»: «Флора Западной Сибири» П.Н. Крылова, работы 
Н.В. Ревякиной по приледниковой флоре Катунского хребта и Алтае-Саянской 
горной области, отдельные тома «Флоры Сибири» и «Флоры Алтая» [16–20].

Порядок расположения семейств, объем и синонимика таксонов, при-
веденных в конспекте, даются в соответствии с «Определителем растений 
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Республики Алтай» [21], что должно облегчить использование конспекта. 
Исключение составили два вида, принятые в соответствии со сводкой «Кон-
спект флоры Азиатской России» [22]: Pulsatilla bungeana C.A. Mey. (= P. am-
bigua (Turcz.) Juz.; = P. campanella Fisch.) и Rheum altaicum Losinsk. (= R. com-
pactum L. var. altaicum (Losinsk.) Czerepnin). Также в конспект включены два 
вида, отсутствующие в алтайском определителе [21]: Braya aënea Bunge и 
Lathyrus krylovii Serg. Для каждого семейства в скобках приводится число 
родов и через косую черту число видов. Виды в семействах расположены 
в алфавитном порядке. Для каждого вида указываются: растительные пояса 
(лс – лесостепной, л – лесной, са – субальпийский, ат – альпийско-тундро-
вый, н – нивальный), сообщества и местообитания, локальные флоры и / или 
местонахождения, в которых вид собран или отмечен, а также определенная 
методом экспертной оценки характеристика встречаемости вида на террии-
тории парка (рд – редкий; он – обычный, необильный; оо – обычный, места-
ми обильный). Если произрастание вида на территории Природного парка 
«Белуха» подтверждается одним гербарным образцом или одной дневнико-
вой записью (в некоторых случаях, если вид на территории парка известен 
из двух или трех точек), то в конспекте приводятся подробные описания его 
местообитаний. 

Результаты исследования и обсуждение

Конспект флоры 

Lycopodiaceae (2/3). Diphasiastrum alpinum (L.) Holub: са, ат; лужай-
ки в курумах, задернованные скалы, пустоши; А1, Кт, Кч; оо. Lycopodium 
annotinum L.: л, са; хвойные леса, морены; А2, Кч, верховья рек Аккем и 
Катунь [18]; оо. L. lagopus (Laest.) Zinserl. ex Kuzen.: ат; собрано на лугу по 
руслу временного водотока, на куруме и в кустарниках у верхней границы 
леса; А1, Кт, Кч; рд.

Huperziaceae (1/1). Huperzia selago (L.) Bernh. ex Schrank et C. Mart.: са, 
ат; курумы, морены, скалы; А1, T, Кт, Кч, истоки р. Кучерла в окр. оз. Да-
рашколь; он. 

Equisetaceae (1/6). Equisetum arvense L.: лс–ат; берега водоемов, леса, ер-
никовые тундры; А1, T, Кт, А2, Кч; оо. E. hyemale L.: са; собрано на речных 
наносах; Кт, долина р. Кучерла [16]; рд. E. palustre L.: са, ат; болота, заросли 
кустарников; А1, Кт; рд. E. pratense Ehrh.: лс–са; леса, редколесья, берега 
водоемов; А1, О, Кч; оо. E. scirpoides Michx.: л; хвойные и смешанные леса; 
А2, Кч; рд. E. variegatum Schleich. ex F. Weber et D. Mohr: л–ат; берега водо-
емов; А1, А2, Кч; оо. 

Botrychiaceae (1/1). Botrychium lunaria (L.) Sw.: л–ат; луга, лужайки в 
курумах; А2, Т, Кч; он. 

Polypodiaceae (1/1). Polypodium vulgare L.: л; скалы; А2, Кч; рд.
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Aspleniaceae (1/1). Asplenium septentrionale (L.) Hoffm.: са; собрано на 
морене; Кт; рд. 

Woodsiaceae (1/3). Woodsia asiatica Schmakov et Kiselev: л–ат; скалы, ку-
румы, осыпи; Т, Кт, А2, Кч; он. W. glabella R. Br.: са, ат; найдено на моренах; 
верховья рек Катунь и Аккем [18]; рд. W. ilvensis (L.) R. Br.: ат; собрано на 
морене и на мелкокаменистой россыпи; А1, Кч; рд. 

Athyriaceae (3/7). Athyrium distentifolium Tausch ex Opiz: са; морены; Кт, 
верховья р. Аккем [18]; рд. A. filix-femina (L.) Roth: са, ат; морены; Кч, верхо-
вья рек Катунь и Аккем [18]; рд. Cystopteris altaiensis Gureeva: л; затененные 
скалы; устье руч. Куйлю (правый приток р. Кучерла) [20]; рд. C. fragilis (L.) 
Bernh.: лс–ат; скалы, курумы; Т, Кт, А2, Кч; он. C. montana (Lam.) Desv.: лс; со-
брано в лиственнично-елово-березовом лесу; О; рд. C. sudetica A. Br. et Milde: 
л; собрано в березово-пихтово-еловом лесу; А2; рд. Diplazium sibiricum (Turcz. 
ex Kunze) Kurata: л; собрано на разнотравно-злаковом лугу; А2; рд. 

Dryopteridaceae (3/7). Dryopteris carthusiana (Vill.) H.P. Fuchs: са; собра-
но на морене ледника Геблера; Кт; рд. D. filix-mas (L.) Schott: са; собрано там 
же; Кт; рд. D. fragrans (L.) Schott: л–ат; курумы, скалы, морены; Т, Кт, А2, 
Кч, верховья р. Аккем [18]; он. Gymnocarpium continentale (Petrov) Pojark.: 
л; собрано на задернованной крупнообломочной каменистой россыпи; Кч; 
рд. G. dryopteris (L.) Newman: лс–са; хвойные и смешанные леса, также най-
дено на морене и в межморенном понижении; Кт, О, Кч, верховья р. Аккем 
[18]; оо. G. jessoense (Koidz.) Koidz.: л–ат; курумы, осыпи, задернованные 
каменистые россыпи; А1, Т, Кт, А2, Кч; оо. Polystichum lonchitis (L.) Roth: са; 
собрано на морене ледника Геблера; Кт; рд.

Pinaceae (4/4). Abies sibirica Ledeb.: лс–са; хвойные и смешанные леса, 
единично на курумах; Кт, А2, Кч; оо. Larix sibirica Ledeb.: лс–ат; леса, ред-
колесья, единично на курумах и в ерниках, изредка в виде низкорослых эк-
земпляров в тундрах; А1, Т, Кт, А2, О, Кч; оо. Picea obovata Ledeb.: лс–са; 
леса, единично на курумах; А2, Т, О, Кч; оо. Pinus sibirica Du Tour: лс–ат; 
леса, редколесья, единично на курумах и в ерниках; A1, Т, Кт, А2, О, Кч; оо. 

Cupressaceae (1/3). Juniperus pseudosabina Fisch. et C.A. Mey.: л–ат; ку-
румы, осыпи, заросли кустарников, луга; А1, Т, Кт, А2, Кч; он. J. sabina L.: 
лс, изредка в вышележащих поясах; заросли степных кустарников, также 
собрано на лугу по руслу временного водотока в верховьях р. Аккем; А1, О; 
оо. J. sibirica Burgsd.: л–ат; курумы, скалы, леса; Т, Кт, А2, Кч; он. 

Ephedraceae (1/2). Ephedra fedtschenkoae Paulsen (E. monosperma auct.): 
ат; найдено на морене ледника Родзевича; верховья р. Аккем [18]; рд. E. pseu-
dodistachya Pachom.: лс; собрано в каменистой степи; О; рд.

Ranunculaceae (15/42). Aconitum anthora L.: лс–ат; луга, степи, курумы; 
Т, Кч; он. A. barbatum Pers.: лс, л; степи, остепненные луга, заросли кустар-
ников, у троп; О, Кч; он. A. czekanovskyi Steinb.: лс; отмечено на лугу; Кч; 
рд. A. decipiens Vorosch. et Anfalov: ат; луга, заросли кустарников, курумы; 
А1, Т; рд. A. glandulosum Rapaics: л, са; луга, заросли кустарников; А1, А2, 
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Кч; рд. A. krylovii Steinb.: л; собрано в лиственничном лесу; Кч; рд. A. sep-
tentrionale Koelle (A. leucostomum auct.): лс–ат; высокотравные луга, леса, 
редколесья, заросли кустарников; А1, Т, Кт, А2, О, Кч; оо. A. volubile Pall. ex 
Koelle: лс–са; заросли кустарников, также отмечено на закустаренном ку-
руме; Т, Кч; он. Anemone crinita Juz.: са, ат; луга; А1, Кт, Кч; он. Aquilegia 
borodinii Schischk.: ат; курумы; Т; рд. A. glandulosa Fisch. ex Link: л–ат; луга, 
ерниковые тундры, травяные леса, курумы; А1, Кт, Кч; оо. A. sibirica Lam.: 
л; травяные леса; Кч; рд. Atragene speciosa Weinm.: л–ат; леса, курумы; А1, 
Т, А2, Кч; он. Callianthemum sajanense (Regel) Witasek: са, ат; луга; А1, Т, Кт; 
он. Caltha palustris L.: л–ат; берега водоемов, сырые луга, болота; Т, Кт, Кч; 
он. Cimicifuga foetida L.: лс–са; травяные леса, курумы; А1, Т, А2, О, Кч; он. 
Delphinium elatum L.: лс, л; луга, заросли кустарников, редколесья; А2, О, 
Кч; он. D. inconspicuum Serg.: л–ат; луга, заросли кустарников, ерниковые 
тундры; А1, Т, А2, Кч; рд. D. reverdattoanum Polozhij et Revjakina: ат; влаж-
ные скалы, берега озер; верховья р. Аккем [18]; рд. Hegemone lilacina (Bunge) 
Bunge (Trollius lilacinus Bunge): ат, н; альпийские луга, тундры, берега рек и 
озер; перевал р. Текелю – р. Сулуайры, верховья рек Аккем и Текелю [16]; 
рд. Oxygraphis glacialis (Fisch.) Bunge: ат, н; каменистые и щебнисто-лишай-
никовые тундры; Т, перевал р. Текелю – р. Сулуайры, верховья рек Аккем 
и Ороктой [16]; рд. Paraquilegia microphylla (Royle) Drumm. et Hutch.: са, ат; 
курумы, скалы; А1, Т; рд. Pulsatilla bungeana C.A. Mey.: са; собрано на субаль-
пийском лугу и в лиственничном лесу у его верхней границы; А1, Т; рд. P. pat-
ens (L.) Mill.: л; отмечено на остепненном лугу на морене у оз. Кучерлинского; 
Кч; рд. Ranunculus akkemensis Polozhij et Revyakina: ат; водораздельные неза-
дернованные участки; верховья р. Аккем [18]; рд. R. altaicus Laxm.: ат; альпий-
ские луга, нивальные лужайки, тундры; А1, Т, Кт; оо. R. grandifolius C.A. Mey.: 
лс–са; луга, травяные леса; А1, Т, Кт, А2, Кч; он. R. lasiocarpus C.A. Mey.: ат; 
сырые альпийские луга, ерниковые тундры; А1, Т; рд. R. monophyllus Ovcz.: са, 
ат; собрано на осоковом болоте, найдено на влажных задернованных участках 
у берега оз. Аккемского; Кт, верховья р. Аккем [18]; рд. R. natans C.A. Mey.: са; 
собрано в сыром месте по тропе; А1; рд. R. propinquus C.A. Mey.: лс, л; луга, 
травяные леса; А2, Кч; он. R. pseudohirculus Schrenk: ат; сырые луга, берега рек 
и ручьев; водораздел р. Ярлу – р. Текелю и окр. оз. Аккемского [18]; рд. R. re-
pens L.: лс, л; собрано на лугу и в пойменном редколесье; Кч; рд. R. schmakovii 
A. Erst: ат; собрано на альпийском лугу; Т; рд. Thalictrum alpinum L.: са, ат; 
луга, ерниковые тундры; Т; он. T. foetidum L.: лс–са; степи, заросли кустарни-
ков, скалы, курумы, осыпи; А1, Т, О, Кч; он. T. minus L.: лс–са; луга, леса, за-
росли кустарников, курумы; А1, Кт, О, Кч; он. T. pavlovii Reverd.: л; луга, леса; 
А2; рд. T. petaloideum L.: лс; собрано на остепненном склоне; Кч; рд. T. simplex 
L.: лс; луга; Кч; он. Trollius altaicus C.A. Mey.: са, ат; луга, ерниковые тундры; 
А1, Т, Кт; оо. T. asiaticus L.: лс; луга, травяные леса; оо. 

Berberidaceae (1/1). Berberis sibirica Pall.: лс–са; степи, остепненные 
луга, заросли кустарников, курумы, осыпи; А1, Т, А2, О, Кч; он. 
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Paeoniaceae (1/2). Paeonia anomala L.: лс–са; травяные леса, редколесья, 
луга; Кт, А2, О, Кч; он. P. hybrida Pall.: лс; каменистые степи, заросли ку-
старников; О; он. 

Papaveraceae (2/3). Chelidonium majus L.: лс, л; заросли кустарников, 
травяные леса, у троп; А2, О; он. Papaver pseudocanescens Popov: са, ат; 
луга, тундры; А1, Т, Кт, Кч; он. P. tenellum Tolm.: ат; альпийские луга, скалы, 
курумы; А1, Т; он. 

Fumariaceae (2/3). Corydalis capnoides (L.) Pers.: л, са; леса, курумы, осы-
пи; А2, Кт, Кч; рд. C. pauciflora (Steph.) Pers.: ат; луга, тундры; А1, Т; рд. 
Fumaria schleicheri Soy.-Will.: лс; собрано в разнотравно-осоковой степи; 
Кч; рд.

Portulacaceae (1/1). Claytonia joanneana Schult.: ат; сырые альпийские луга, 
тундры, высокогорные болота; А1, Т, перевал р. Текелю – р. Сулуайры; рд. 

Caryophyllaceae (15/33). Cerastium arvense L.: лс–са; степи, остепненные 
луга, осыпи, курумы; Т, Кч; рд. C. davuricum Fisch. ex Spreng.: л, са; луга; 
А1, Кт; он. C. holosteoides Fr.: лс, л; низкотравные луга, осыпи, у троп; А2, 
О, Кч; рд. C. lithospermifolium Fisch.: ат, н; осыпи, щебнистые тундры; А1, 
Кт, Кч, перевал р. Текелю – р. Сулуайры; он. C. pauciflorum Stev. ex Ser.: 
лс–са; леса, луга, заросли кустарников; А1, Т, А2, О, Кч; он. C. pusillum Ser.: 
ат; альпийские луга; Т, Кт; рд. Dianthus superbus L.: лс–са; луга, редколесья; 
А1, Т, А2, Кч, верховья р. Катунь [18]; он. D. versicolor Fisch. ex Link: лс–
са; степи, остепненные луга, заросли кустарников; А1, О, Кч; он. Dichodon 
cerastoides (L.) Rchb.: са, ат; берега водоемов, болота, сырые луга, тундры; 
А1, Т, Кт, Кч; он. Elisanthe viscosa (L.) Rupr.: лс; собрано в каменистой сте-
пи; О; рд. Eremogone formosa (Fisch. ex Ser.) Fenzl: ат; тундры, остепнен-
ные альпийские луга, высокогорные степи; А1, Т; рд. Gastrolychnis apetala 
(L.) Tolm. et Kozhanch.: ат; тундры, альпийские луга, осыпи; А1, Т, Кч; рд. 
G. brachypetala (Hornem.) Tolm. et Kozhanch.: са; отмечено в долине р. Ко-
ниайры на лугу у подножия курума; Кч; рд. G. tristis (Bunge) Czerep.: са, ат; 
луга, субальпийские редколесья; А1, Кт, Кч; он. Gypsophila altissima L.: лс; 
степи, заросли кустарников; О, Кч; рд. G. patrinii Ser.: лс; степи, заросли 
кустарников; О; он. G. sericea (Ser.) Krylov: л; собрано на щебнистой осыпи; 
А2; рд. Melandrium album (Mill.) Garcke: лс; отмечено в зарослях кустарни-
ков и в осиннике; О; рд. Minuartia biflora (L.) Schinz et Thell.: са, ат; собрано 
на гребне морены и на тропе; Кт; рд. M. verna (L.) Hiern: л–ат; низкотравные 
луга, тундры, курумы, осыпи, морены, песчано-галечниковые берега водое-
мов; А1, Т, Кт, Кч; он. Moehringia umbrosa (Bunge) Fenzl: л, са; леса, курумы; 
Кт, А2, Кч; он. Oberna behen (L.) Ikonn.: лс–са; луга, луговые степи; Кт, Кч; 
он. Pseudostellaria rupestris (Turcz.) Pax: са; собрано на куруме; Т; рд. Sagina 
saginoides (L.) H. Karst.: са, ат; собрано на лугу и на мелкощебнистой осыпи; 
Кт, истоки р. Кучерла в окр. оз. Дарашколь, верховья р. Аккем [17]; рд. Silene 
graminifolia Otth: са, ат; луга, высокогорные степи, курумы, осыпи, морены; 
А1, Т, Кт, Кч; он. S. repens Patrin: лс, л; степи, луга, заросли кустарников; О, 
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Кч; он. S. turgida M. Bieb. ex Bunge: ат; скалы южн. экспозиции; Т, верховья 
рек Кучерла и Аккем [17]; рд. Stellaria bungeana Fenzl: лс, л; леса, заросли 
кустарников; А2, О; он. S. graminea L.: са, ат; собрано у троп; близ перевала 
р. Текелю – р. Сулуайры и в окр. оз. Аккемского [17]; рд. S. irrigua Bunge 
(S. umbellata Turcz. ex Kar. et Kir.): л, са; собрано на сыром месте по тропе в 
березово-еловом лесу, отмечено в прибрежных ивово-ерниковых зарослях; 
А2, Кч, верховья р. Катунь близ ледника Геблера [16]; рд. S. petraea Bunge 
(S. cherleriae (Fisch. ex Ser.) F.N. Williams var. alpina (Bunge) Schischk.): ат; 
скалы, осыпи; верховья р. Ороктой [16]; рд. S. media (L.) Vill.: лс, л; отмечено 
на месте вывороченного дерева и у тропы в окрестностях турбазы; О, Кч; рд. 
S. peduncularis Bunge: л–ат; тундры, заросли субальпийских кустарников, 
леса, курумы; А1, Т, Кт, А2, Кч; он. 

Chenopodiaceae (5/7). Axyris amaranthoides L.: лс; степи; долины рек Ку-
черла и Ороктой [16]; рд. A. hybrida L.: лс, л; степи, нарушенные местооби-
тания; О, Кч; он. Chenopodium acuminatum Willd.: лс; степи; долина р. Теке-
лю [16]; рд. C. album L.: лс, л; степи, остепненные и деградированные луга, у 
троп; О, Кч; он. Krascheninnikovia ceratoides (L.) Gueldenst.: лс; степи, зарос-
ли кустарников; О; он. Kochia prostrata (L.) Schrad.: лс; степи; О; он. Salsola 
collina Pall.: лc; собрано у тропы; О; рд.

Polygonaceae (8/11). Aconogonon alpinum (All.) Schur: лс–са; луга, луго-
вые степи, заросли кустарников; А1, Т, Кт, О, Кч; он. Bistorta officinalis De-
larbre: лс–ат; луга, тундры, курумы; А1, Т, Кт, Кч; оо. B. vivipara (L.) Gray: 
лс–ат; луга, тундры, пустоши, курумы, заросли прибрежных кустарников, 
долинные леса; А1, Т, Кт, А2, Кч; оо. Fallopia convolvulus (L.) Á. Löve: лс; 
у троп; О; он. Koenigia islandica L.: са, ат; сырые места по тропам; долины 
рек Текелю и Аккем [17]; рд. Oxyria digyna (L.) Hill: ат; берега рек и ручьев, 
осыпи; А1, Т, Кт, Кч; он. Polygonum aviculare L.: лс; собрано на тропе; О; рд. 
P. neglectum Besser: лс; собрано у тропы в каменистой степи; О; рд. P. propin-
quum Ledeb.: л; собрано вдоль тропы и на низкотравном лугу на территории 
турбазы; Кч; рд. Rheum altaicum Losinsk.: лс–са; скалы, курумы, заросли ку-
старников; Т, О; он. Rumex alpestris Jacq.: л–ат; луга, заросли кустарников; 
А1, Т, Кт, А2, Кч; он. 

Limoniaceae (1/1). Goniolimon speciosum (L.) Boiss.: лс; степи, скалы; О; он. 
Betulaceae (1/5). Betula fruticosa Pall.: са; заросли кустарников, луга; Т; 

он. B. microphylla Bunge: са; собрано на лугу по руслу временного водотока; 
А2; рд. B. pendula Roth: лс–са; леса, курумы, морены; А1, Кт, А2, О, Кч; оо. 
B. rotundifolia Spach: са, ат; ерниковые тундры, заросли кустарников, луга; 
А1, Т, Кт, Кч; оо. B. tortuosa Ledeb.: са; отмечено на моренах; верховья рек 
Катунь и Аккем [18]; рд. 

Hypericaceae (1/1). Hypericum perforatum L.: лс; степи; О; он. 
Ericaceae (3/4). Arctous alpina (L.) Nied.: ат; тундры; верховья р. Аккем 

[16]; рд. A. erythrocarpa Small: ат; найдено на участках травянистой тундры; 
верховья р. Аккем [18]; рд. Ledum palustre L.: л, са; леса, курумы, морены; 
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Кт, А2, Кч, долины рек Текелю и Ороктой [16], верховья р. Аккем [17]; оо. 
Rhododendron dauricum L.: л; собрано в темнохвойном лесу; А2; рд. 

Vacciniaceae (1/3). Vaccinium myrtillus L.: л–ат; леса, редколесья, низко-
травные луга, курумы, морены, пустоши; Кт, А2, Кч; верховья р. Аккем [18]; 
оо. V. uliginosum L.: л; собрано в заболоченных кустарниковых зарослях на 
бегу оз. Кучерлинского; Кч; рд. V. vitis-idaea L.: л–ат; леса, ерниковые тун-
дры, курумы, заросли кустарников, старые морены; А1, Т, А2, Кч, истоки 
р. Катунь [17]; оо. 

Pyrolaceae (3/5). Moneses uniflora (L.) A. Gray: л; собрано в березово-ело-
вом лесу; А2; рд. Orthilia obtusata (Turcz.) Jurtzev: лс, л; леса; А2, Кч; оо. 
Pyrola incarnata (DC.) Freyn: л; собрано в еловом лесу; А2; рд. P. minor L.: 
са, ат; отмечено в зарослях субальпийских кустарников, на чернично-бада-
новой пустоши и моренах; Кч, верховья рек Катунь и Аккем [18]; рд. P. ro-
tundifolia L.: лс, л; леса, заросли кустарников, морены; А2, О, Кч; верховья 
р. Ороктой [16]; оо. 

Empetraceae (1/1). Empetrum nigrum L.: л–ат; курумы, тундры, темно-
хвойные леса; А1, Т, Кт, А2, Кч; оо. 

Primulaceae (4/9). Androsace bungeana Schischk. et Bobrov: са, ат; тундры, 
луга, лужайки в курумах; А1, Т; оо. A. filiformis Retz.: л; собрано по тропе в 
сыром месте и на влажном берегу; А2, истоки р. Катунь [18]; рд. A. maxima L.: 
лс; степи, заросли кустарников; О, Кч; он. A. septentrionalis L.: лс–са; степи, 
луга; А1, Кч; он. Cortusa altaica Losinsk.: са, ат; тундры, луга, курумы, тени-
стые скалы; А1, Т, Кт; рд. Primula algida Adams (P. bungeana C.A. Mey.): са, 
ат; луга; А1, Т, верховья р. Катунь [16]; рд. P. macrocalyx Bunge: лс–са; луга, 
травяные леса, опушки, заросли кустарников; А1, Т, О, Кч; оо. P. nivalis Pall.: 
л–ат; берега водоемов, сырые луга, тундры, курумы; А1, Т, Кт, А2, Кч, «Ал-
тай, Верховье р. Ак-кэм, склоны над озером. 12 июня 1897. В. Сапожников» 
(NS); оо. Trientalis europaea L.: л; леса; долина р. Кучерла [16]; рд. 

Violaceae (1/7). Viola altaica Ker Gawl.: са, ат; альпийские и низкотравные 
субальпийские луга, курумы, тундры; А1, Т, Кт, Кч; оо. V. biflora L.: л–ат; ку-
румы, тундры, заросли кустарников; А1, Т, Кт, Кч; он. V. disjuncta W. Becker: 
са; луга; Кт; он. V. dissecta Ledeb.: лс, л; собрано в зарослях кустарников 
на склоне южной экспозиции, отмечено в луговой степи и на низкотравном 
лугу; О, Кч; рд. V. hirta L.: лс; отмечено в лесу; О; рд. V. mauritii Tepl.: лс–
са; леса, опушки, курумы, осыпи, заросли кустарников; Кт, А2, О, Кч; рд. 
V. rupestris F.W. Schmidt: са; собрано на тропе; Кт; рд.

Tamaricaceae (1/1). Myricaria bracteata Royle: л, са; берега рек; Кт, А2; оо.
Salicaceae (2/26). Populus laurifolia Ledeb.: ат; отмечено на мелкокаме-

нистой россыпи на морене ледника Мюштуайры; Кч; рд. P. tremula L.: лс–
са; леса, луга, курумы, морены; A1, Кт, А2, О, Кч; оо. Salix arctica Pall.: ат; 
тундры, морены; массив г. Белухи [16], истоки рек Катунь и Аккем [18]; рд. 
S. berberifolia Pall.: ат; курумы, скальные обнажения, каменистые и щебни-
стые тундры; А1, Т, Кт, Кч; оо. S. caprea L.: са; собрано на морене; верхо-
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вья р. Аккем [18]; рд. S. coesia Vill.: са, ат; днище речной долины; верховья 
р. Аккем [18]; рд. S. divaricata Pall. (S. phylicifolia auct.): л–aт; прибрежные 
заросли кустарников, морены; Кч, верховья р. Аккем [18]; рд. S. glauca L.: 
са, ат; заросли кустарников, луга, ерниковые тундры; A1, Т, Кт, Кч; оо. 
S. hastata L.: са, ат; курумы, ерниковые тундры; Т, «Алтай. У подножия лед-
ника Геблера. 5 июля 1935 г. Щелкунова» (NS); он. S. jenisseensis (F. Schmidt) 
Flod.: л; леса, курумы; А2, Кч; рд. S. kochiana Trautv.: лс, л; берега рек; до-
лина р. Аккем между руч. Кузуяк и р. Текелю [16]; рд. S. krylovii E. Wolf: са, 
ат; заросли кустарников, луга; Кт; рд. S. nummularia Andersson: ат; тундры, 
луга; верховья рек Аккем и Текелю [16, 18]; рд. S. pentandra L.: лс–са; от-
мечено в долинном лиственнично-елово-березовом лесу, собрано на морене 
ледника Мюштуайры; О, Кч; рд. S. pyrolifolia Ledeb.: лс, л, заходит в высо-
когорья; леса, также собрано на склоне трога; А1, А2, О, Кч; он. S. rectijulis 
Ledeb. ex Trautv.: са, ат; тундры, альпийские луга, берега рек и ручьев; А1, 
Т, Кт, Кч; оо. S. recurvigemmis A.K. Skvortsov: ат; найдено в межморенном 
понижении; верховья р.  Аккем [18]; рд. S. reticulata L.: ат; тундры, луга; 
водораздел р. Аккем – р. Кучерла, верховья рек Катунь и Текелю [17]; рд. 
S. rhamnifolia Pall.: са; найдено на морене; верховья р. Аккем [17]; рд. S. sa-
janensis Nasarow: са, ат; курумы, осыпи, скалы; А1, Т, Кч; он. S. saposhnikovii 
A.K.  Skvortsov: л–ат; берега водоемов, прибрежные заросли кустарников, 
луга; А1, Т, Кт, А2, Кч; оо. S. taraikensis Kimura: л; собрано в березово-ело-
вом лесу; А2; рд. S. triandra L.: са; собрано в пойменных ивовых зарослях; 
Кт; рд. S. turczaninowii Laksch.: ат; низкотравные альпийские луга, тундры, 
пустоши; А1, Т, Кт, Кч; оо. S. vestita Pursh: са, ат; курумы, морены, заросли 
кустарников; А1, Кт, Кч; рд. S. viminalis L.: л, са; прибрежные заросли ку-
старников, сырые луга; Кт, А2, истоки р. Аккем [18]; рд.

Brassicaceae (20/40). Alyssum obovatum (C.A. Mey.) Turcz.: лс; степи, за-
росли кустарников; О; он. A. turkestanicum Regel et Schmalh. (A. desertorum 
Stapf): лс; каменистые степи; долина р. Ороктой [16]; рд. Arabis pendula L.: 
лс; травяные леса, луга, заросли кустарников; О, Кч; он. A. sagittata (Bertol.) 
DC.: л; собрано на мелкощебнистой осыпи; А2; рд. Barbarea stricta Andrz.: 
ат; найдено на влажном берегу близ ледника Геблера; верховья р. Катунь 
[18], долина р. Кучерла [16]; рд. B. vulgaris R. Br.: са; собрано на высокотрав-
ном лугу; Кт; рд. Braya aёnea Bunge: н; собрано в щебнистой тундре; пере-
вал р. Сулуайры – р. Текелю; рд. B. humilis (C.A. Mey.) B.L. Rob.: ат; собрано 
на берегу озера и на прибрежных наносах горного ручья; А1; рд. B. rosea 
Bunge: ат; собрано на речных наносах; А1; рд. Camelina microcarpa Andrz.: 
лс; отмечено в зарослях кустарников, собрано у тропы; О, Кч; рд. Capsella 
bursa-pastoris (L.) Medik.: лс, л; тропы; О, Кч; рд. Cardamine bellidifolia L.: 
ат; нивальные лужайки, щебнистые тундры, скалы; А1, Т, перевал р. Иолдо – 
р. Кучерла, верховья р. Катунь близ ледника Геблера [16]; рд. C. macrophylla 
Willd.: лс–са; сырые луга, пойменные кустарники, переувлажненные места 
в лесах, берега водоемов; Кт, А2, О, Кч; оо. C. pratensis L.: са, ат; болота, сы-
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рые луга, берега водоемов; А1, Кт; рд. C. trifida (Lam. ex Poir.) B.M.G. Jones 
(C. tenuifolia (Ledeb.) Turcz.): л; леса; верховья р. Аккем [16]; рд. Chorispora 
bungeana Fisch. et C.A. Mey.: ат; скалы, осыпи; верховяья р. Катунь [16]; рд. 
Descurainia sophia (L.) Webb ex Prantl: лс, л; тропы, деградированные луга; 
О, Кч; он. Draba altaica (C.A. Mey.) Bunge: ат; найдено на крупнокамени-
стой россыпи; верховья р. Аккем [18]; рд. D. baicalensis Tolm.: ат; собрано на 
скалах южн. экспозиции; Т; рд. D. eriopoda Turcz. ex Ledeb.: ат; собрано на 
влажном щебнистом склоне; подъем к перевалу р. Текелю – р. Сулуайры [18]; 
рд. D. fladnizensis Wulfen: са, ат; скалы, курумы, морены, каменистые и щеб-
нистые тундры; А1, Т, Кч, перевал р. Текелю – р. Сулуайры; он. D. hirta L.: са; 
собрано на задернованной крупнообломочной каменистой россыпи; Кч; рд. 
D. lanceolata Royle: лс–ат; степи, остепненные луга, скалы, курумы, осыпи, 
прибрежные наносы; А1, Т, Кт, Кч; он. D. nemorоsa L.: лс–са; луга, степи, 
скалы; Т, О, Кч; верховья р. Аккем [18]; рд. D. ochroleuca Bunge: ат; собра-
но на слабозадернованном каменистом берегу; верховья р. Текелю [17]; рд. 
D. oreades Schrenk: н; собрано в щебнистой тундре на перевале р. Текелю – 
р. Сулуайры; рд. D. subamplexicaulis C.A. Mey.: ат; альпийские луга; А1, Т; 
рд. Erysimum cheiranthoides L.: лс; отмечено у тропы; О; рд. E. flavum (Geor-
gi) Bobrov subsp. altaicum (C.A. Mey.) Polozhij: лс–ат; степи, остепненные 
луга, осыпи; А1, Т, Кч; рд. E. hieracifolium L.: лс; тропы, заросли кустарни-
ков; О; рд. Eutrema edwardsii R. Br.: ат; собрано на альпийском лугу; Кт; рд. 
Hesperis sibirica L.: л, са; луга, травяные леса; A1, А2, Кт; он. Isatis costata 
C.A. Mey.: лс; заросли кустарников, степи, у троп; О; он. Lepidium apetalum 
Willd.: лс; степи; долина р. Ороктой [16]; рд. Macropodium nivale (Pall.) R. 
Br.: са, ат; луга, курумы, берега ручьев; Кт, Кч; он. Sisymbrium loeselii L.: лс; 
степи, заросли кустарников, у троп; О, Кч; он. S. polymorphum (Myrray) Roth: 
лс; каменистые степи; О; рд. Smelowskia calycina (Steph.) C.A. Mey.: ат, н; 
щебнисто-лишайниковые и каменистые тундры; перевал р. Текелю – р. Су-
луайры, верховья р. Текелю [16]; рд. Thlaspi arvense L.: л; отмечено по краю 
тропы в лиственнично-кедровом лесу; Кч; рд. Turritis glabra L.: са; собрано 
на гребне морены; Кт; рд.

Urticaceae (1/3). Urtica cannabina L.: лс; отмечено в зарослях кустарни-
ков; О; рд. U. dioica L.: лс–ат; леса, редколесья, луга, опушки, курумы, осы-
пи, у троп и жилья; А1, Т, Кт, А2, Кч; он. U. urens L.: са; собрано на морене; 
верховья р. Катунь [18]; рд. 

Euphorbiaceae (1/2). Euphorbia borealis Baikov (E. discolor auct.): л, са; 
луга, заросли кустарников; А1, А2, Кт, Кч; он. E. lutescens Ledeb.: л, са; луга; 
A1, А2; он.

Crassulaceae (4/8). Hylotelephium ewersii (Ledeb.) H. Ohba: л–ат; скалы, 
осыпи; Кт, А2, Кч, верховья р. Аккем [18]; он. H. purpureum (L.) Holub.: са; 
собрано на днище речной долины; нижние участки приледниковья в вер-
ховьях р. Катунь [18]; рд. Orostachys spinosa (L.) C.A. Mey.: лс–са; скалы, 
каменистые степи, осыпи; О, Кч, верховья р. Аккем [18]; он. Rhodiola algida 
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(Ledeb.) Fisch. et C.A. Mey.: са, ат; сырые луга, берега рек и ручьев; А1, Т, 
Кч; рд. R. coccinea (Royle) Boriss.: ат, н; каменистые и щебнистые тундры, 
скалы, курумы, морены; А1, Кт, Т, Кч, перевал р. Текелю – р. Сулуайры; он. 
R. krylovii Polozhij et Revjakina: ат; берега ручьев, морены, осыпи; Т, Кч, вер-
ховья р. Аккем [18]; рд. R. rosea L.: са, ат; луга, тундры, заросли кустарни-
ков, берега ручьев; А1, Т, Кт, Кч; он. Sedum hybridum L.: лс–са; скалы южной 
экспозиции, курумы, осыпи; Кт, А2, О, Кч; оо. 

Saxifragaceae (3/9). Bergenia crassifolia (L.) Fritsch: л–ат; скалы, куру-
мы, леса, тундры, пустоши; А1, Т, А2, Кт, Кч; оо. Chrysosplenium nudicaule 
Bunge: лс–ат; собрано на сыром альпийском лугу и у воды в долинном ли-
ственнично-елово-березовом лесу; А1, О, верховья р. Ороктой [16]; рд. Sax-
ifraga cernua L.: ат, н; скалы, курумы, щебнистые тундры; А1, Т, перевал 
р. Текелю – р. Сулуайры; рд. S. hirculus L.: ат; болота, сырые луга; А1, Т; рд. 
S. macrocalyx Tolm. (S. flagellaris auct.): са–н; щебнистые тундры, курумы; 
Кч, перевал р. Текелю – р. Сулуайры, «Алтай. Перевал Ороктуой – Аккем. 
Альпийская тундра. 9.07.1909 г. В.К. Верещагин» (NS), верховья р. Аккем 
[17]; рд. S. nelsoniana D. Don subsp. aestivalis (Fisch. et C.A. Mey.) D.A. Webb.: 
лс–ат; берега водоемов, сырые луга, леса, ерниковые тундры, курумы; А1, Т, 
Кт, А2, О, Кч; оо. S. oppositifolia L.: ат, н; щебнистые тундры, скалы, речные 
наносы; А1, перевал р. Текелю – р. Сулуайры, верховья р. Текелю [16]; он. 
S.  sibirica L.: са–н; курумы, скалы, осыпи, щебнистые тундры, берега ру-
чьев; А1, Т, Кт, Кч, перевал р. Текелю – р. Сулуайры, «Центральный Алтай. 
Катунь у ледника Геблера – 49 3/4º с.ш. и 56 1/6 º в.д. Каменистая тундра. 
3–18 IX 1933 г. В. Нащекин» (NS); он. S. terektensis Bunge: ат; собрано на 
мелкощебнистой осыпи; перевал р. Иолдо – р. Кучерла; рд.

Grossulariaceae (2/5). Grossularia acicularis (Sm.) Spach: лс–са; скалы, за-
росли кустарников, курумы; Т, А2, О; он. Ribes altissimum Turcz. ex Pojark.: 
л, са; курумы, скалы; А1, Т, А2, Кч; он. R. atropurpureum C.A. Mey.: л; отме-
чено на куруме; А2; рд. R. graveolens Bunge: са, ат; курумы; А1, Т, Кт, Кч; он. 
R. nigrum L.: лс–са; леса, луга, прибрежные заросли кустарников, курумы, 
осыпи; Кт, А2, О, Кч; оо. 

Parnassiaceae (1/2). Parnassia laxmannii Pall. ex Schult.: ат; осыпи; вер-
ховья р. Аккем [18]; рд. P. palustris L.: л–ат; берега водоемов, болота, сырые 
луга; Кт, А2, Кч, верховья р. Аккем [18]; он. 

Rosaceae (18/42). Agrimonia pilosa Ledeb.: лс; отмечено на лугу и на щеб-
не у тропы; О, Кч; рд. Alchemilla vulgaris L. s. l.: лс–ат; луга (в т. ч. дегради-
рованные), леса, заросли кустарников, осыпи, у жилья; А1, Т, Кт, А2, Кч; он; 
представлено микровидами А. biquadrata Juz., A. curtopleura Juz., A. dasy-
clada Juz., A. denticulata Juz., A. monticola Opiz, A. rubens Juz.; A. sanguino-
lenta Juz.; для истоков Катуни также приводятся микровиды A. altaica Juz. 
и A. glabricaulis H. Lindb. [18]. Coluria geoides (Pall.) Ledeb.: лс; отмечено в 
зарослях спиреи трехлопастной; О; рд. Comarum salesovianum (Steph.) Asch. 
et Graebn.: са; найдено на куруме и морене; Т, верховья р. Аккем [17]; рд. 
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Cotoneaster melanocarpus Fisch. ex Blytt: лс, л; остепненные луга, степи, за-
росли кустарников, леса; Т, А2, О, Кч; оо. C. uniflorus Bunge: л, са; курумы, 
луга; Т, Кт, Кч; он. Dryadanthe tetrandra (Bunge) Juz.: ат; скалы, курумы; Т, 
верховья р. Аккем [17]; рд. Dryas oxyodonta Juz.: ат; тундры, скалы, альпий-
ские луга; А1, Т; оо. Fragaria vesca L.: лс–са; луга, заросли кустарников, 
редколесья; Кт, О, Кч; оо. F. viridis Duchesne: лс; степи, остепненные луга; 
О, Кч; рд. Geum aleppicum Jacq.: лс, л; луга, травяные леса, заросли кустар-
ников, у троп; А2, О, Кч; он. G. rivale L.: л, са; собрано на лугу в пойме, от-
мечено в зарослях прибрежных кустарников; Кт, Кч; рд. Padus avium Mill.: 
лс; отмечено в пойменном редколесье; Кч; рд. Pentaphylloides fruticosa (L.) 
O. Schwarz: лс–са; луга, прибрежные заросли кустарников, ерники, куру-
мы, леса; А1, Т, Кт, А2, Кч; оо. Potentilla acaulis L.: лс; степи; О; оо. P. an-
serina L.: л; отмечено на низкотравном лугу на территории турбазы у оз. 
Кучерлинского; Кч; рд. P. approximata Bunge: лс; собрано у троп; О, Кч; рд. 
P. asiatica (Th. Wolf) Juz.: лс–са; луга; Кт, Кч; он. P. bifurca L.: лс; степи, 
остепненные луга, у троп; О, Кч; он. P. crebridens Juz.: л–ат; собрано на за-
кустаренном куруме и опушке лиственнично-кедрового леса, отмечено на 
остепненном лугу; Т, Кч; рд. P. desertorum Bunge: са; собрано на куруме и 
на берегу ручья; Кт, Кч; рд. P. gelida C.A. Mey.: л–ат; луга, тундры, курумы, 
скалы; А1, Т, Кт, Кч; он. P. longifolia Willd. ex Schlecht.: лс, л; собрано в за-
рослях кустарников на склоне ю-з экспозиции, отмечено на лугу и в луговой 
степи; О, Кч; рд. P. nivea L.: ат; луга, тундры, скалы, курумы, осыпи, также 
отмечено на низкотравных лужайках на территории турбазы у оз. Кучерлин-
ского; А1, Т, Кч; он. P. pensylvanica L.: лс; собрано в разнотравно-осоковой 
степи; Кч; рд. P. saposhnikovii Kurbatski: ат; найдено в верховьях р. Аккем 
[18]; рд. P.  sericea L.: са; собрано на степном участке и скалах в высоко-
горьях; А1; рд. Rosa acicularis Lindl.: лс–са; леса, луга, луговые степи; Кт, 
А2, О, Кч; он. R. oxyacantha M. Bieb.: са, ат; курумы, осыпи; Т, А2, Кч, вер-
ховья р. Аккем [18]; он. R. spinosissima L.: лс–са; степи, остепненные луга, 
заросли кустарников, скалы; А1, О, Кч; он. Rubus sachalinensis H. Lév.: лс–са; 
заросли кустарников, курумы, осыпи, скалы, леса, редколесья; А1, Т, А2, О, 
Кч; оо. R. saxatilis L.: лс–са; луга, леса; Кт, А2, О, Кч; оо. Sanguisorba alpina 
Bunge: са, ат; луга, прирусловые кустарники, берега ручьев; А1, Т, Кч; он. S. 
officinalis L.: лс; луга; Кч; рд. Sibbaldia procumbens L.: ат; альпийские луга, 
ерниковые тундры, пустоши; А1, Кт, Кч; оо. Sorbus sibirica Hedl.: лс, л; леса, 
редколесья; А2, О, Кч; он. Spiraea alpina Pall.: ат; ерниковые тундры, курумы; 
Т; он. S. chamaedryfolia L.: лс, л; леса, луга, заросли кустарников; А2, О, Кч; 
оо. S. flexuosa Fisch. ex Cambess.: л; остепненные луга, луговые степи, леса, 
опушки; А2, Кч; рд. S. hypericifolia L.: лс; степи, заросли кустарников; О, Кч; 
он. S. media F. Schmidt: лс–са; курумы, луга, леса, редколесья, заросли кустар-
ников; А1, Кт, Т, Кч; он. S. trilobata L.: лс; заросли кустарников, степи; О; оо. 

Onagraceae (3/5). Chamaenerion angustifolium (L.) Scop.: л, са; луга, ред-
колесья, заросли кустарников; А1, Т, Кт, А2, Кч; оо. Ch. latifolium (L.) Th. 
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Fr. et Lange: л–ат; глинисто-галечниковые берега рек и ручьев, каменистые 
тундры, морены, осыпи; А1, Т, Кт, А2, Кч; оо. Circaea alpina L.: л; леса; А2, 
Кч; оо. Epilobium alpinum L.: ат; «Алтай. Катунские белки. Верховья р. Кату-
ни. Катунский ледник. По бер. ручьев. 1.7.1909 г. В.К. Верещагин» (NS); рд. 
E. palustre L.: са; собрано на берегу ручья; Кч; рд. 

Fabaceae (11/40). Astragalus alpinus L.: са, ат; морены, пойменные га-
лечники; Кт, верховья р. Аккем [16], «Центральн. Алтай. Верхов. р. Кату-
ни в полуверсте от ледника, галечн. берег. Абс. выс. 1950 м. 7 июля 1917 г. 
К.Г. Тюменцев и В.П. Марков» (NS); рд. A. austriacus Jacq.: лс; степи, зарос-
ли кустарников; О; оо. A. austrosibiricus Schischk. (A. adsurgens auct.): лс–са; 
степи, заросли кустарников, отмечено на лужайке в куруме; Т, О, верховья 
р. Аккем [18]; он. A. danicus Retz.: лс; луга, заросли кустарников; О, долины 
рек Кучерла и Аккем [16]; рд. A. frigidus (L.) A. Gray: л–ат; пойменные леса, 
луга, берега рек и ручьев; А1, Т, А2, Кч; он. A. multicaulis Ledeb.: ат; собра-
но на гравийно-глинистых наносах руч. Ярлу; А1; рд. A. norvegicus Weber 
(A. oroboides Hornem.): лс–са; берега рек, пойменные леса, старые морены; 
А2, Кч, верховья рек Аккем и Текелю [17]; рд. A. propinquus Schischk.: л; 
собрано на берегу оз. Кучерлинского; Кч; рд. A. schanginianus Pall.: лс; сте-
пи; О; он. A. stenoceras C.A. Mey.: лс; степи; О; он. Caragana arborescens 
Lam.: лс, л; леса, заросли кустарников, степи, остепненные луга; Т, А2, О, 
Кч; оо. C. pygmaea (L.) DC.: лс; степи, заросли кустарников, скалы, также 
отмечено на остепненном лугу на крутом склоне долины р. Текелю; Т, О; оо. 
Hedysarum austrosibiricum B. Fedtsch.: са, ат; субальпийские и альпийские 
луга, тундры; А1, Т, Кт; оо. H. neglectum Ledeb.: л, са; луга, леса, опушки, бе-
рега водоемов, курумы; Т, А2, Кч; он. H. theinum Krasnob.: са; луга, заросли 
кустарников; Кт, Кч; оо. Lathyrus frolovii Rupr.: лс, л; леса; Кч; оо. L. gmelinii 
Fritsch: лс–са; луга, леса; Кт, Кч; он. L. humilis (Ser.) Spreng.: лс–са; луга, 
леса; Кт, А2, Кч; он. L. krylovii Serg.: са; собрано на субальпийсом лугу; Кт; 
рд. L. pratensis L.: лс; отмечено на лугу; Кч; рд. Medicago falcata L.: лс; сте-
пи, заросли кустарников; О; он. Melilotus officinalis (L.) Pall.: лс; степи; О; он. 
Onobrychis arenaria (Kit.) DC.: лс; отмечено в зарослях кустарников; О; рд. 
Oxytropis alpina Bunge: ат; альпийские луга, тундры; А1, Т, Кт; он. O. altaica 
(Pall.) Pers.: са, ат; альпийские и низкотравные субальпийские луга, берега 
рек и ручьев; А1, Кт; он. O. ampullata (Pall.) Pers.: лс; каменистые степи, 
скалы; О; рд. O. gebleri Fisch. ex Bunge: «Найд. Геблером… на г. Белухе в 
истоках р. Катуни под ледником» [16]; рд. O. recognita Bunge: л–ат; собрано 
на лужайке в куруме, в пойменном лиственнично-березовом лесу, на опушке 
лиственнично-кедрового леса; Т, А2, Кч; рд. O. saposhnikovii Krylov: ат; со-
брано на гравийно-глинистых наносах руч. Ярлу; А1; рд. O. songorica (Pall.) 
DC.: лс; степи, заросли кустарников; О; рд. O. strobilacea Bunge: са, ат; суб-
альпийские и альпийские луга, лужайки в курумах; А1, Т; он. Thermopsis 
alpina (Pall.) Ledeb.: ат; альпийские луга; А1, Т; он. Trifolium eximium Steph. 
ex DC.: са, ат; тундры, альпийские луга, мелкощебнистые осыпи, прирусло-
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вые галечники; А1, Т, Кч; он. T. lupinaster L.: лс–ат; луга, леса, редколесья; 
А1, Т, Кт, А2, Кч; он. T. pratense L.: лс–са; низкотравные луга, тропы; О, Кч; 
он. T. repens L.: лс–са; деградированные лужайки на местах туристических 
стоянок и у турбазы, тропы, заросли кустарников; О, Кч; оо. Vicia cracca L.: 
лс; собрано в смешанном пойменном лесу; Кч, также собрано в нижней ча-
сти перигляциальной зоны ледника Геблера [18]; рд. V. lilacina Ledeb.: лс; 
собрано в лиственнично-елово-березовом лесу; О; рд. V. megalotropis Ledeb.: 
лс, л; луга, заросли кустарников; Кч; рд. V. multicaulis Ledeb.: лс; собрано в 
разнотравно-осоковой степи и на остепненом лугу; Кч; рд.

Oxalidaceae (1/1). Oxalis acetosella L.: л; собрано в темнохвойном лесу; 
А2; рд.

Geraniaceae (1/6). Geranium albiflorum Ledeb.: са; луга; Кт; рд. G. krylovii 
Tzvelev: л–ат; луга, леса, ерники; А1, А2, Т, Кч; оо. G. laetum Ledeb.: л; со-
брано на лугу; А2; рд. G. pratense L.: лс–са; луга, луговые степи, заросли 
кустарников, у троп; А1, О, Кч; он. G. pseudosibiricum J. Mayer: л, са; луга, 
заросли кустарников; А1, Т, Кт, Кч; оо. G. sibiricum L.: лс; степи, заросли 
кустарников, у троп; О; он.

Polygalaceae (1/1). Polygala hybrida DC.: лс–са; луга, лужайки в курумах, 
заросли кустарников; А1, А2, Т, Кт, О, Кч; он. 

Santalaceae (1/2). Thesium refractum C.A. Mey.: лс; степи, скалы; О, Кч; 
он. T. repens Ledeb.: л–ат; луга, леса, заросли кустарников, ерниковые тун-
дры, курумы, осыпи, пустоши; А1, Т, Кт, Кч; он.

Apiaceae (18/22). Aegopodium alpestre Ledeb.: лс–ат; леса, редколесья, 
луга, заросли кустарников, курумы; А1, Т, Кт, А2, О, Кч; он. Angelica decur-
rens (Ledeb.) B. Fedtsch.: лс–ат; берега рек и ручьев, заросли кустарников, 
луга, курумы; А1, Т, Кт, А2, Кч; он. Anthriscus sylvestris (L.) Hoffm.: лс–са; 
луга, заросли кустарников; Кт, А2, О, Кч; он. Aulacospermum anomalum 
(Ledeb.) Ledeb.: лс–са; остепненные луга; А1, Т, Кч; он. Bupleurum longifoli-
um L. subsp. aureum (Fisch. ex Hoffm.) Soó: лс–са; луга; Кт, А2, Кч; оо. B. mul-
tinerve DC.: лс–са; степи, остепненные луга, заросли кустарников, курумы; 
Т, О; он. Carum carvi L.: лс, л; луга, у троп; О, Кч; оо. Chaerophyllum prescottii 
DC.: лс; отмечено в кустарниковых зарослях; О; рд. Conioselinum tataricum 
Hoffm.: л; собрано в зарослях кустарников и у тропы; Кч; рд. Ferula caspica 
M. Bieb.: лс; собрано на скалах южной экспозиции; О; рд. F. soongarica Pall. 
ex Spreng.: лс; заросли степных кустарников, закустаренные степи; О, Кч; 
рд. Heracleum dissectum Ledeb.: л, са; луга, редколесья, курумы; А1, Т, Кт, 
А2; он. Kitagawia baicalensis (I. Redowsky ex Willd.) Pimenov: лс, л; камени-
стые степи, остепненные луга, скалы, заросли кустарников, также собрано 
на опушке лиственничного леса; О, Кч; он. Pachypleurum alpinum Ledeb.: 
л–ат; альпийские и низкотравные субальпийские луга, ерниковые тундры, 
заросли кустарников, редколесья, курумы, осыпи; А1, Т, Кт, А2, Кч; он; из-
редка встречается разновидность P. alpinum Ledeb. var. schischkinii (Serg.) 
Malyschev. Peucedanum morisonii Besser ex Spreng.: лс; заросли кустарников; 
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О; рд. Pleurospermum uralense Hoffm.: лс–са; луга, леса, заросли кустарни-
ков; А1, Т, Кт, А2, О, Кч; он. Sajanella monstrosa (Willd. ex Spreng.) Soják: са, 
ат; луга; А1, Т; он. Schulzia crinita (Pall.) Spreng.: са, ат; луга, ерниковые тун-
дры, пустоши; А1, Т, Кт, Кч; оо. Seseli buchtormense (Fisch. ex Spreng.) W.D.J. 
Koch: л, са; скалы, осыпи; Т, Кч, верховья р. Аккем [18]; рд. S. condensatum 
(L.) Rchb. f.: л–ат; сырые луга, заросли кустарников, болота; А1, Т, Кт, А2, 
Кч; он. S. libanotis (L.) W.D.J. Koch: лс; отмечено в зарослях спиреи трехло-
пастной и на лугу; О, Кч; рд. Stenocoelium athamantoides (M. Bieb.) Ledeb.: 
ат; собрано на остепненном лугу; А1; рд. 

Caprifoliaceae (2/4). Linnaea borealis L.: л; леса; А2, Кч; оо. Lonicera al-
taica Pall. ex DC.: лс–ат; леса, курумы, заросли кустарников, ерниковые тун-
дры; А1, Т, Кт, А2, О, Кч; оо. L. hispida Pall. ex Schult.: са, ат; курумы, скалы, 
осыпи, морены; А1, Т, Кт, Кч; он. L. microphylla Willd. ex Schult.: лс–са; ска-
лы, курумы; А2, Т, О, Кч; рд. 

Sambucaceae (1/1). Sambucus sibirica Nakai: лс; леса; О; он. 
Adoxaceae (1/1). Adoxa moschatellina L.: са; редколесья, луга; А1, Кт; рд. 
Valerianaceae (2/4). Patrinia sibirica (L.) Juss.: са, ат; низкотравные луга, 

тундры, осыпи; А1, Т; он. Valeriana capitata Pall.: ат; влажные водораздель-
ные участки, берега речек и озер; верховья р. Аккем [18]; рд. V. dubia Bunge: 
лс–са; луга, луговые степи; А1, Т, Кт, Кч; он. V. petrophila Bunge: ат; найдено 
на осыпи и старой морене; верховья р. Аккем [18]; рд.

Dipsacaceae (1/1). Scabiosa ochroleuca L.: лс; степи; О; он. 
Rubiaceae (2/7). Cruciata krylovii (Iljin) Pobed.: лс, л; леса, редколесья, 

луга, заросли кустарников; А2, О, Кч; оо. Galium boreale L.: лс–са; луга, 
луговые степи, леса, заросли кустарников; А1, Т, Кт, А2, О, Кч; он. G. densi-
florum Ledeb.: л–ат; остепненные луга, луговые степи, заросли кустарников, 
осыпи; А1, Т, Кч; он. G. ruthenicum Willd.: лс; собрано в каменистой степи; 
О; рд. G. uliginosum L.: лс, л; болота, прирусловые кустарники, пойменные 
леса; А2, Кч, долина р. Ороктой [16]; он. G. vaillantii DC.: лс; собрано в за-
рослях кустарников; О; рд. G. verum L.: лс, л; степи, заросли кустарников; 
О, Кч; он.

Gentianaceae (7/15). Anagallidium dichotomum (L.) Griseb.: лс; степи, 
щебнистые осыпи; О; рд. Comastoma tenellum (Rottb.) Toyok.: л, са; собра-
но в лиственнично-ивовой ассоциации по берегу реки, в березово-еловом 
пойменном лесу, на мелкощебнистой осыпи и низкотравной лужайке; А2, 
Кч; рд. Gentiana algida Pall.: ат; луга; А1, Т, Кт; он. G. aquatica L. (G. humilis 
Stev.): лс–са; сырые луга, берега водоемов; Т, А2, Кч, верховья р. Аккем [17]; 
рд. G. decumbens L. f.: са, ат; луга; Т, перевал р. Кучерла – р. Аккем и окр. 
оз. Аккемского [17]; рд. G. grandiflora Laxm.: са, ат; низкотравные луга, тун-
дры; А1, Т, Кт, Кч; оо. G. macrophylla Pall.: л, са; луга; А1, Т, Кч; рд. G. pro-
strata Haenke (G. nutans Bunge): ат, са; тундры, луга, осыпи; Кч, верховья р. 
Аккем [16, 17]; рд. G. pseudoaquatica Kusn.: л, са; низкотравные луга; А1, 
Кч; рд. G. septemfida Pall.: са; собрано на лугу; Кч, также найдено в веховьях 
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рек Катунь и Аккем на задернованных участках [18]; рд. G. uniflora Georgi: 
са, ат, заходит в нижележащие пояса; луга, заросли кустарников, также со-
брано в пойменном елово-березовом лесу и на мелкощебнистой осыпи; А1, 
Т, Кт, Кч; он. Gentianella amarella (L.) Börner: лс, л; собрано на остепненном 
лугу, отмечено в луговой степи; Кч; рд. Gentianopsis barbata (Froel.) Ma: лс, 
л; луга, луговые степи; Кч; он. Lomatogonium carinthiacum (Wulfen) A. Br.: 
л–ат; низкотравные луга, берега рек; Кч, долина р. Текелю [16], верховья 
р. Аккем [18]; рд. Swertia obtusa Ledeb.: л–ат; луга, болота, заросли кустар-
ников, берега водоемов; А1, Т, Кт, Кч; он. 

Polemoniaceae (1/2). Polemonium caeruleum L.: лс–са; луга, заросли ку-
старников, травяные леса, также собрано на крупнообломочной осыпи; А1, 
Т, Кт, А2, Кч; он. P. pulchellum Bunge: са, ат; курумы, осыпи, заросли кустар-
ников; А1, Кч, верхнее течение р. Текелю [16]; рд. 

Boraginaceae (7/11). Asperugo procumbens L.: лс; собрано Д.Н. Шауло в 
долине р. Кучерла в 17 км от устья, в этикетке указывается как сорное; Кч; 
рд. Eritrichium subrupestre Popov: ат; скалы южн. экспозиции; Т, окр. оз. Ак-
кемского [18]; рд. E. villosum (Ledeb.) Bunge: са, ат; низкотравные луга, ер-
никовые тундры; А1, верховья р. Катунь [16]; он. Hackelia deflexa (Wahlenb.) 
Opiz: лс; собрано на скалах; Кч; рд. Lappula intermedia (Ledeb.) Popov: лс; 
степи, скалы, у троп; О, Кч; он. Myosotis austrosibirica O.D. Nikif.: ат; аль-
пийские луга, морены, осыпи; Т, Кт; рд. M. imitata Serg.: лс–ат; луга; А1, Т, 
Кт, Кч; он. M. krylovii Serg.: лс, л; травяные леса; А2, О; рд. M. palustris (L.) 
L.: лс–са; берега рек и ручьев, сырые луга, заросли кустарников; Кч; он. On-
osma gmelinii Ledeb.: лс; степи; О; рд. Pulmonaria mollis Wulfen ex Hornem.: 
лс; травяные леса, редколесья; О, Кч; он. 

Scrophulariaceae (9/28). Castilleja pallida (L.) Spreng.: са; собрано на 
остепненном субальпийском лугу; А1; рд. Euphrasia altaica Serg.: са, ат; низ-
котравные луга, берега ручьев; Т, Кт; истоки р. Кучерла [18]; он. E. krylovii 
Serg.: лс–са; луга, заросли кустарников; Т, Кч; рд. E. pectinata Ten.: л, са; 
собрано в лиственнично-ивовом сообществе по берегу реки и на мелкощеб-
нистых осыпях; А2, Кч; рд. E. syreitschikovii Govor. ex Pavlov: л; отмечено 
на низкотравной лужайке на территории турбазы у оз. Кучерлинского, со-
брано на морене ледника Родзевича; Кч, верховья р. Аккем [17]; рд. Lagotis 
integrifolia (Willd.) Schischk.: са, ат; берега ручьев, сырые альпийские и низ-
котравные субальпийские луга, тундры; А1, Т, Кт, Кч; оо. Linaria acutiloba 
Fisch. ex Rchb.: лс; собрано в степи на южн. склоне; Кч; рд. L. altaica Fisch. 
ex Kuprian.: лс; степи; О, Кч; рд. Pedicularis amoena Adams ex Stev.: ат; луга, 
тундры; А1, Т, Кт; он. P. anthemifolia Fisch. ex Colla: са, ат; луга; А1, Т, Кт; 
он. P. compacta Steph. ex Willd.: л–ат; луга, заросли кустарников, ерниковые 
тундры, редколесья, опушки; А1, Т, Кт, Кч; он. P. elata Willd.: лс–са; луга, 
луговые степи; Т, Кт, Кч; он. P. incarnata L.: л, са; травяные леса, редколесья; 
А1, Кч; рд. P. lasiostachys Bunge: ат; луга, тундры, осыпи; Кч, верховья рек 
Аккем и Текелю [16]; рд. P. oederi Vahl: ат; луга, тундры; А1, Т; он. P. probos-
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cidea Steven: са, ат; луга, заросли кустарников; Кт, Кч; оо. P. resupinata L.: 
лс, л; леса, редколесья, заросли пойменных кустарников; А2, Кч; он. P. tris-
tis L.: са, ат; луга; А1, Т; рд. P. verticillata L.: л–ат; луга, заросли прибреж-
ных кустарников; А1, Т, А2; рд. Rhinanthus aestivalis (N.W. Zinger) Schischk. 
et Serg.: л; отмечено на деградированном лугу около жилья; Кч; рд. R. ver-
nalis (N.W. Zinger) Schischk. et Serg.: л; отмечено у тропы и у стены дома 
на территории турбазы у оз. Кучерлинского; Кч; рд. Scrophularia altaica 
Murray: л–ат; скалы, курумы; А2, Т, Кч; рд. S. incisa Weinm.: л–ат; щебни-
стые осыпи, гравийно-глинистые речные наносы; А1, А2, Кч; рд. Verbascum 
phoeniceum L.: лс; степи, у троп; О; рд. Veronica densiflora Ledeb.: ат; луга, 
ерниковые тундры; А1, Кт; он. V. krylovii Schischk.: са; собрано на лугу; Т; 
рд. V. longifolia L.: лс–са; луга, заросли кустарников, редколесья; А2, Кч; 
оо. V. macrostemon Bunge: ат; осыпи, курумы, скалы; верховья рек Аккем и 
Текелю [16, 18]; рд. V. porphyriana Pavlov: са; собрано в луговой степи на 
склоне морены; Кт; рд. 

Orobanchaceae (1/1). Orobanche caesia Rchb.: лс; степи; O; он. 
Plantaginaceae (1/3). Plantago depressa Willd.: лс, л; тропы, деградиро-

ванные луга; О, Кч; он. P. major L.: лс, л; тропы, деградированные луга, у 
жилья; О, Кч; он. P. urvillei Opiz: лс; отмечено у тропы; О; рд. 

Lamiaceae (12/21). Dracocephalum grandiflorum L.: л–ат; луга, ерники, суб-
альпийские редколесья, травяные леса в верхней части пояса; А1, Т, Кт, Кч; 
оо. D. imberbe Bunge: ат; курумы, скалы, тундры; А1, Т; рд. D. nutans L.: лс–
са; луга, степи, заросли кустарников, щебнистые осыпи, морены; Кт, А2, О, 
Кч; он. D. origanoides Stephan ex Willd.: ат; осыпи, морены, гравийно-глини-
стые речные наносы; А1, верховья р. Аккем у ледников Курусай и Акбулак 
[17]; рд. D. peregrinum L.: лс; степи, заросли кустарников; О; рд. D. ruyschi-
ana L.: лс–са; луга; А2; Т, Кч; он. Lagopsis marrubiastrum (Steph.) Ikonn.-
Gal.: ат; щебнистые осыпи, морены; Кч, верховья р. Аккем [18]; рд. Lamium 
album L.: лс–са; луга, луговые степи, заросли кустарников, травяные леса; 
А1, Кт, А2, О, Кч; он. Leonurus glaucescens Bunge: лс; степи, заросли ку-
старников; О, Кч; он. L. tataricus L.: лс; степи, заросли кустарников; долины 
рек Кучерла и Ороктой [16]; рд. Nepeta sibirica L.: лс; заросли кустарников, 
деградированные луга, у троп; О, Кч; он. Panzerina lanata (L.) Soják subsp. 
argyracea (Kuprian.) Krestovsk.: лс; степи, скалы; О; он. Phlomoides alpina 
(Pall.) Adylov, Kamelin et Machm.: са, ат; луга, курумы; Т, Кт; оо. P. tuberosa 
(L.) Moench.: лс; степи, заросли кустарников; О, Кч; он. Prunella vulgaris L.: 
л; отмечено на низкотравном деградированном лугу на территории турба-
зы; Кч; рд. Schizonepeta multifida (L.) Briq.: лс, л; степи, остепненные луга; 
Кч; он. Scutellaria supina L.: лс–са; степи, щебнистые осыпи, морены; Кт, О; 
он. Thymus altaicus Klokov et Desj.-Shost.: са, ат; осыпи, низкотравные луга, 
прибрежные наносы; А1, Т, Кч; он. Th. mongolicus (Ronninger) Ronninger: 
л, са; степи, осыпи, курумы, прирусловые галечники; А1, Т, Кт, А2; он. Th. 
schischinii Serg.: са, ат; мелкощебнистые осыпи, морены; Кч, верховья р. Ак-
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кем [18]; рд. Ziziphora clinopodioides Lam.: лс; степи, заросли кустарников; 
О, Кч; он.

Campanulaceae (2/4). Adenophora lamarckii Fisch.: л, са; луга, опушки; 
А2, Т, Кч; рд. Campanula glomerata L.: лс–са; луга, луговые степи; А1, Т, Кт, 
А2, Кч; он. C. rotundifolia L.: лс–са; скалы, луга, курумы, осыпи, морены; Т, 
А2, Кч, верховья рек Аккем и Катунь [17]; он. C. sibirica L.: лс; степи, луга, 
заросли кустарников; О, Кч; он. 

Asteraceae (39/90). Achillea asiatica Serg.: лс–ат; степи, луга, опушки, за-
росли кустарников; А1, Т, О, Кч; он. Alfredia cernua (L.) Cass.: лс; собрано у 
обочины тропы в нижнем течении р. Кучерла; Кч; рд. Antennaria dioica (L.) 
Gaertn.: л–ат; низкотравные луга, лужайки в курумах, пустоши, осыпи; А1, 
Т, Кт, А2, Кч; оо. Arctium tomentosum Mill.: лс; отмечено у тропы; О; рд. Ar-
nica iljinii (Maguire) Iljin: ат; курумы, скалы; Т, верховьях р. Аккем [18]; рд. 
Artemisia borealis Pall.: са, ат; собрано на остепненном субальпийском лугу 
по осыпи и гравийно-глинистых речных наносах; А1, Т; рд. A. commutata 
Bes-ser: лс; степи; О, Кч; рд. A. dracunculus L.: лс; степи, заросли кустарни-
ков; О, Кч; он. A. frigida Willd.: лс; степи; О; оо. A. glauca Pall. ex Willd.: лс; 
степи; долина р. Аккем [16]; рд. A. laciniata Willd.: лс; собрано на лугу; Кч; 
рд. A. macrantha Ledeb.: л; собрано в зарослях кустарников и на остепненном 
лугу; Кч; рд. A. obtusiloba Ledeb.: лс; степи, скалы южной экспозиции; О; он. 
A. phaeolepis Krasch.: са, ат; остепненные луга; Т, долина р. Аккем [16]; рд. 
A. pycnorhiza Ledeb.: ат; осыпи; истоки р. Аккем [18]; рд. A. santolinifolia 
Turcz. ex Besser: лс–са; степи, остепненные луга, скалы, заросли кустарни-
ков; А1, Т, О, Кч; оо. A. scoparia Waldst. et Kit.: лс; степи, заросли кустарни-
ков, осыпи; О; он. A. sericea Weber: лс; степи; Кч; рд. A. sieversiana Willd.: 
лс; заросли кустарников, у троп; О; он. A. vulgaris L.: лс; отмечено в осино-
вых насаждениях, у троп; О; он. Aster alpinus L.: лс–ат; степи, низкотравные 
луга, опушки, курумы, заросли кустарников; А1, Т, Кт, А2, О, Кч; он. Cacalia 
hastata L.: лс, л; травяные леса, редколесья; А2, О, Кч; он. Carduus nutans L.: 
лс; степи, заросли кустарников; O; он. Centaurea scabiosa L.: лс; отмечено в 
зарослях кустарников; О; рд. Cicerbita azurea (Ledeb.) Beauverd: лс–са; леса, 
заросли кустарников; А2, О, Кч, верховья р. Катунь [17]; он. Cirsium hele-
nioides (L.) Hill: л, са; высокотравные луга, заросли кустарников; А1, Кт, А2, 
Кч; оо. C. komarovii Schischk.: л, са; скалы, курумы, осыпи; Т, А2, Кч; рд. C. 
serratuloides (L.) Hill (C. asiaticum Schischk): лс, л; луга, разреженные леса; 
долины рек Кучерла, Аккем, Ороктой [16]; рд. Crepis chrysantha (Ledeb.) 
Turcz.: са, ат; альпийские луга, ерники; А1, Кт, Т; он. C. karelinii Popov et 
Schischk.: ат; найдено на осыпи; верховья р. Аккем [18]; рд. C. lyrata (L.) 
Froel: л, са; луга; А2; он. C. multicaulis Ledeb.: л–ат осыпи, прирусловые га-
лечники, морены; А1, А2, верховья р. Катунь [17]; рд. C. nana Richardson: ат; 
осыпи, глинистые речные наносы, морены; А1, верховья р. Катунь [17]; рд. 
C. polytricha (Ledeb.) Turcz.: са, ат; мелкощебнистые осыпи, морены, гравий-
но-глинистые речные наносы; А1, Кч; рд. C. sibirica L.: л, са; луга, травяные 
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леса, редколесья; Кт, А2; он. C. tectorum L.: лс; отмечено у тропы; О; рд. Den-
dranthema sinuatum (Ledeb.) Tzvelev: са; скалы, курумы; А1, Т; рд. Doroni-
cum altaicum Pall.: ат; собрано на альпийском лугу; Кт; рд. D. turkestanicum 
Cavill.: ат; отмечено на куруме; Т; рд. Echinops ritro L.: лс; степи; О; он. Erig-
eron acris L.: лс–са; луга, степи, разреженные травяные леса, осыпи; Т, А2, 
О, Кч; он. E. altaicus Popov: са, ат; луга; Т, Кт; рд. E. elongatus Ledeb.: л, са; 
собрано в березово-еловом лесу, в зарослях кустарников, на гребне морены 
и на крупнообломочной россыпи; Кт; А2, Кч; рд. E. flaccidus (Bunge) Botsch.: 
са, ат; луга, ерники; А1, Т; он. E. oreades (Schrenk) Fisch. et C.A. Mey.: ат; со-
брано на берегу ручья, отмечено на морене ледника Мюштуайры; Кч; рд. E. 
uniflorus L. subsp. eriocalyx (Ledeb.) Á. et D. Löve: са, ат; луга, курумы; А1, 
Т, Кт, Кч; он. Galatella dahurica DC.: лс, л; степи, заросли кустарников; Кч; 
рд. G. hauptii (Ledeb.) Lindl.: лс; остепненные луга, степи; долина р. Кучерла 
[16]; рд. Heteropappus altaicus (Willd.) Novopokr.: лс; степи; О; он. Hieracium 
korshinskyi Zahn: л, са; луга, заросли кустарников, пустоши, курумы, осыпи, 
также собрано на прибрежных наносах и гребне морены; А1, Кт, А2, Кч; он. 
H. krylovii Nevski ex Schljakov: са; найдено в нижних участках приледнико-
вья; верховья р. Катунь [18]; рд. H. umbellatum L.: лс, л; леса, луга, опушки, 
также собрано на щебнистой осыпи; А2, Кч; рд. H. virosum Pall.: лс; сте-
пи, остепненные луга; долина р. Ороктой [16]; рд. Jacobaea nemorensis (L.) 
Moench: л, са; луга, травяные леса, заросли кустарников, осыпи; А2, Кч; он. 
Leontopodium ochroleucum Beauverd: са, ат; криофитные степи, остепненные 
луга, осыпи; А1, Т, Кч; рд. Ligularia altaica DC.: л, са; луга; А1, Т, Кт, А2, 
Кч; он. L. glauca (L.) Hoffm.: лс; луга; Кч; рд. Omalotheca norvegica (Gun-
nerus) Sch. Bip. et F.W. Schultz: са, ат; луга, редколесья, заросли кустарников, 
пустоши; Кт, Кч; он. Packera heterophylla (Fisch.) E. Wiebe: ат; тундры; А1, 
Т, верховья р. Ороктой [16]; рд. Petasites frigidus (L.) Fr.: са, ат; влажные за-
дернованные участки; истоки рек Катунь и Текелю [17]; рд. P. rubellus (J.F. 
Gmel.) Toman: л–ат; курумы, скалы, щебнистые тундры, также собрано в ке-
дрово-лиственничном лесу у его верхней границы; А1, Т, Кт, Кч; он. Pilosella 
dublitzkii (B. Fedtsch. et Nevski) Sennik.: л; собрано на низкотравном лугу; 
Кч; рд. Ptarmica ledebourii (Heimerl) Serg.: са; собрано в зарослях субаль-
пийских кустарников; Кч; рд. Pyrethrum krylovianum Krasch.: ат; курумы; Т, 
Кч, окр. оз. Дарашколь, также найдено на моренном субстрате в верховьях 
р. Аккем [18]; рд. P. pulchrum Ledeb.: ат; собрано на альпийском лугу; Кт; рд. 
Saussurea alpina (L.) DC.: лс–са; леса, луга, заросли кустарников, субальпий-
ские редколесья; А1, Т, А2, О, Кч; он. S. controversa DC.: л, са; луга, опуш-
ки, заросли кустарников; А1, Т, Кч; он. S. foliosa Ledeb.: ат; водораздельные 
участки, борта каров и долин с ледниками; верховья рек Катунь и Аккем 
[18]; рд. S. frolowii Ledeb.: са; луга; Кт; он. S. krylovii Schischk. et Serg.: ат; 
собрано на альпийском лугу у подножия останца; Т; рд. S. latifolia Ledeb.: 
са; луга, заросли кустарников; Кт, Кч; оо. S. parviflora (Poir.) DC.: л–ат; А1, Т, 
Кт; луга, заросли кустарников; он. S. schanginiana (Wydler) Fisch. ex Herder: 
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ат; тундры, альпийские луга; А1, Т; рд. S. subacaulis (Ledeb.) Serg.: са; собра-
но на участке разнотравно-ивовой тундры в куруме; Т; рд. Scorzonera radiata 
Fisch. ex Ledeb.: л–ат; луга, ерниковые тундры, лужайки в курумах, морены; 
А1, Т, Кт, Кч; он. Serratula algida Iljin: ат; собрано на альпийском лугу; А1; 
рд. Solidago dahurica Kitag.: лс–са; луга, травяные леса, заросли кустарни-
ков; Кт, А2, Кч; он. Stemmacantha carthamoides (Willd.) Dittrich: са; крупно-
травные субальпийские луга; Кт; оо. Taraxacum glabrum DC.: ат; сырые луга, 
тундры, курумы; А1, Т, Кт; он. T. krylovii Krasnikov et Khanm.: ат; собрано 
на морене и выбросах песка и дресвы около сурчины; А1, Т; рд. T. macilen-
tum Dahlst.: са; собрано на осоковом болоте; Кт; рд. T. officinale Weber ex 
F.H. Wigg.: лс–са; тропы, луга, также собрано на морене; Кт, А2, О, Кч; он. 
T. pingue Schischk.: ат; собрано у тропы и на куруме; А1, Т; рд. Tephroseris 
integrifolia (L.) Holub: лс; собрано на остепненном лугу; Кч; рд. T. praticola 
(Schischk. et Serg.) Holub (Senecio asiaticus Schischk. et Serg.): л–ат; луга, лу-
говые степи, заросли кустарников, лужайки в курумах, осыпи; Т, Кт, А2, Кч, 
верховья р. Аккем [17]; он. T. pricei (N.D. Simpson) Holub (Senecio cryophilus 
Schischk. et Serg.): ат; щебнистые тундры, осыпи; верховья р. Аккем [16]; рд. 
T. turczaninovii (DC.) Holub: са, ат; луга, редколесья, курумы; А1, Т, Кт; он. 
Tripleurospermum ambiguum (Ledeb.) Franch. et Sav.: са, ат; луга, прирусло-
вые галечники, заросли кустарников; Кт, Кч; он. Trommsdorffia maculata (L.) 
Bernh.: л, са; луга; А2, Т, Кч; рд. Youngia tenuifolia (Willd.) Babc. et Stebbins: 
лс; скалы; О; он.

Melanthiaceae (1/2). Veratrum lobelianum Bernh.: лс–са; луга, леса, редко-
лесья, заросли кустарников; А1, Т, Кт, А2, Кч; оо. V. nigrum L.: лс; отмечено 
в луговой степи; Кч; рд. 

Iridaceae (1/3). Iris bloudowii Ledeb.: л–ат; луга, луговые степи, скалы, 
осыпи; А1, Т, Кт, А2, Кч; он. I. humilis Georgi: лс; степи; О; рд. I. ruthenica 
Ker Gawl.: лс–са; луга, луговые степи, травяные леса, опушки, старые море-
ны; А2, Кч, верховья р. Катунь [18]; оо.

Liliaceae (4/4). Erythronium sibiricum (Fisch. et C.A. Mey.) Krylov: са, ат; 
луга; Т, Кт; оо. Gagea granulosa Turcz.: са; собрано на тропе; Кт; рд. Lilium 
pilosiusculum (Freyn) Miscz.: лс–са; луга, травяные леса; А1, Т, Кч, нижние 
участки приледниковья р. Катунь [18]; он. Lloydia serotina (L.) Rchb.: са, ат; 
альпийские луга, тундры, скалы; А1, Т, Кт; он. 

Alliaceae (1/12). Allium altaicum Pall.: л, са; скалы, курумы, осыпи, ка-
менистые степи, остепненные луга; А1, Кт, Кч; он. A. amblyophyllum Kar. et 
Kir.: са; луга; А1, Кт; рд. A. amphibolum Ledeb.: са, ат; луга; Кт, Т; рд. A. clath-
ratum Ledeb.: лс; собрано в каменистой степи; О; рд. A. flavidum Ledeb.: са, 
ат; луга; Т; он. A. globosum M. Bieb. ex Redouté: лс; собрано в каменистой 
степи; О; рд. A. ledebourianum Schult. et. Schult. f.: са; сырые луга; А1, Кт; рд. 
A. nutans L.: лс, л; степи, остепненные луга, заросли кустарников, скалы; О, 
Кч; он. A. pumilum Vved.: ат; собрано на альпийском лугу и мелкощебнистой 
осыпи; А1, Кч; рд. A. schoenoprasum L.: са, ат; берега водоемов, сырые луга, 
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болота, ерники; А1, Т, Кт, Кч; оо. A. strictum Schrad.: лс–са; заросли кустар-
ников, степи, остепненные луга, скалы, осыпи; А2, О, Кч; он. A. tytthocepha-
lum Schult. et Schult. f.: са; степи, остепненные луга; А1; рд. 

Orchidaceae (7/10). Coeloglossum viride (L.) C. Hartm.: ат; луга; Т, Кт, вер-
ховья р. Аккем [18]; рд. Cypripedium guttatum Sw.: лс, л; травяные леса, также 
найдено на старой морене; А2, Кч, верховья р. Аккем [18]; рд. С. macranthon 
Sw.: л–ат; леса, также собрано на морене в верховьях р. Аккем; А1, Кч; рд. 
Dactylorhiza fuchsii (Druce) Soó: са; собрано на сыром лугу; Кт; рд. D. hebri-
densis (Wilmott) Aver.: са; болота, прирусловые кустарники; Кт; рд. D. incar-
nata (L.) Soó: са; собрано на осоково-пушицевом болоте; Кт; рд. Goodyera 
repens (L.) R. Br.: л; леса; А2, Кч; оо. Gymnadenia conopsea (L.) R. Br.: л, 
са; луга; А1, Кч; он. Malaxis monophyllos (L.) Sw.: ат; найдено на морене; 
верховья р. Аккем [18]; рд. Neottia camtschatea (L.) Rchb. f.: л; леса; долина 
р. Аккем близ устья р. Текелю [16]; рд. 

Juncaceae (2/10). Juncus arcticus Willd.: ат; найдено на незадернованном 
илистом берегу озера; верховья р. Аккем [18]; рд. J. biglumis L.: ат; встречено 
на участке каменистой тундры; верховья р. Аккем [18]; рд. J. castaneus Sm.: 
са, ат; берега водоемов, сырые луга, переувлажненные участки в тундрах; 
Т, Кт, Кч, верховья р. Аккем [16]; он. J. triglumis L.: ат; высокогорные боло-
та, сырые альпийские луга, берега водоемов; А1, Т, Кт; он. Luzula confusa 
Lindeb.: ат; тундры, альпийские луга, морены; Т, перевал р. Кучерла – р. Ак-
кем, верховьях рек Аккем и Катунь [18]; рд. L. pallescens Sw.: са, ат; луга, 
редколесья, берега водоемов; А1, Кт; он. L. parviflora (Ehrh.) Desv.: л–ат; леса, 
луга, ерники, курумы; Т, А2, Кч; он. L. rufescens Fisch. ex E. Mey.: л; собрано 
в пихтово-еловом лесу вдоль тропы; А2; рд. L. sibirica V.I. Krecz.: л–ат; луга, 
ерники, тундры, заросли кустарников, пустоши, курумы, осыпи; А1, Т, Кт, 
А2, Кч; он. L. spicata (L.) DC.: ат; тундры, альпийские луга; Т, Кт; рд. 

Cyperaceae (3/33). Carex aterrima Hoppe: са, ат; луга, ерники, редколе-
сья; А1, Т, Кт, Кч; он. C. atrofusca Schkuhr: ат; найдено на влажной щебни-
стой осыпи; перевал р. Текелю – р. Сулуайры [18]; рд. C. bigelowii Torr. ex 
Schwein. subsp. ensifolia (Gorodkov) Holub: са, ат; сырые луга, высокогорные 
болота; А1; рд. C. brunnescens (Pers.) Poir.: л, са; собрано на куруме, отмече-
но на прибрежном осоковом болоте; Кт, Кч; рд. C. buxbaumii Wahlenb.: са; 
собрано на осоково-пушицевом болоте; Кт; рд. C. canescens L.: л; собрано в 
березово-пихтово-еловом лесу и на песчано-глинистых речных наносах; А2; 
рд. C. capillaris L.: ат; берега водоемов; А1; рд. C. caryophyllea Latourr.: са, 
ат; собрано на лужайке в ерниках и на куруме; Т, Кт; рд. C. cespitosa L.: л, са; 
собрано на сыром лугу, отмечено на осоковом болоте; Кт, Кч; рд. C. curaica 
Kunth: са; сырые луга, окраины болот; Кт, окр. оз. Аккемского [18]; рд. C. de-
licata C.B. Clarke (C. karoi auct.): са, ат; нижние участки приледниковья; вер-
ховья р. Аккем [18]; рд. C. eleusinoides Turcz. ex Kunth: са; низкотравные сы-
рые луга, берега водоемов; Кт, верховья р. Аккем [18]; рд. C. juncella (Fr.) Th. 
Fr.: са; собрано на осоковом болоте; Кт; рд. C. korshinskyi Kom.: лс; степи; О; 
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оо. C. lachenalii Schkuhr (C. bipartita auct.): ат; тундры, сырые луга; верховья 
рек Катунь и Аккем [18]; рд. C. ledebouriana C.A. Mey. ex Trevir.: ат; альпий-
ские луга, тундры; А1, Т; он. C. macroura Meinsh.: л, са; леса, редколесья; 
А1, А2, Кч; оо. C. marina Dewey: ат; заболоченные тундры; перевал р. Ак-
кем – р. Коир [19]; рд. C. media R. Br.: л, са; леса, берега водоемов, заросли 
кустарников, курумы; А1, А2, Кч; он. C. melanantha C.A. Mey.: л, са; берега 
водоемов, прирусловые заросли кустарников; А1, А2; рд. C. melanocephala 
Turcz.: са, ат; сырые луга, тундры, отмечено на прибрежном осоковом боло-
те; Т, Кч, верховья р. Аккем [18]; он. C. orbicularis Boott subsp. altaica (Goro-
dkov) T.V. Egorova: л–ат; сырые луга, болота, берега водоемов; А2, Т, Кч; оо. 
C. parallela (Laest.) Sommerf. subsp. redowskiana (C.A. Mey.) T.V. Egorova: 
ат; собрано в травянистой тундре; Т; рд. C. pediformis C.A. Mey.: лс–ат; сте-
пи, остепненные луга, заросли кустарников, редколесья, лужайки в курумах, 
морены; А1, Т, Кт, О, Кч; оо. C. rostrata Stokes: са; собрано на осоковом 
болоте; Кт; рд. C. rupestris All.: ат; низкотравные альпийские лужайки; вер-
ховья р. Аккем [18]; рд. C. sabynensis Less. ex Kunth: са, ат; луга, лужайки в 
курумах, ерники, тундры; А1, Т, Кт; он. C. tristis M. Bieb. subsp. stenocarpa 
(Turcz. ex V.I. Krecz.) T.V. Egorova: са, ат; тундры, луга; А1, Т, Кт, Кч; оо. 
Eriophorum humile Turcz. ex Steud.: ат; собрано на сыром альпийском лугу в 
долине ручья; Т; рд. E. polystachyon L.: л–ат; болота; Кт, Кч; оо. E. scheuch-
zeri Hoppe: са, ат; сырые луга, болота; А1, Кт, Кч; рд. Kobresia myosuroides 
(Vill.) Fiori: са, ат; тундры, низкотравные луга, кобрезиевники; А1, Т, Кч; оо. 
K. smirnovii Ivanova: ат; собрано на альпийском лугу; А1; рд.

Poaceae (27/69). Achnatherum sibiricum (L.) Keng. ex Tzvelev: лс; степи, 
остепненные луга; О, Кч; оо. Agropyron pectinatum (M. Bieb.) P. Beauv.: лс; 
степи; О; оо. A. pumilum P. Candargy: лс; собрано в зарослях кустарников 
на склоне ю-з экспозиции; О; рд. Agrostis clavata Trin.: лс, л; леса, луга, за-
росли кустарников; А2, О, Кч; он. A. tuvinica Peschkova (A. trinii auct.): ат; 
найдено на морене; верховья р. Катунь [18]; рд. Alopecurus altaicus (Griseb.) 
Petrov (A. turczaninovii O.D. Nikif. p. p.): са, ат; сырые луга, высокогорные 
болота, берега водоемов; А1, Т; рд. A. pratensis L.: лс–са; луга; Кт, Кч; он. 
Anthoxanthum alpinum Á. et D. Löve: л–ат; луга, заросли кустарников, леса 
у верхней границы; А1, Т, Кт, А2, Кч; оо. Avenula hookeri (Scribn.) Holub: 
са, ат; луга, ерники, тундры; А1, Т; он. A. pubescens (Huds.) Dumort.: лс–са; 
луга, луговые степи; Т, Кт, Кч; он. Bromopsis altaica Peschkova: л, са; луга, 
опушки; А1, Т, Кч; рд. B. inermis (Leyss.) Holub: лс; собрано в осиновых 
насаждениях по склону южной экспоциции; О; рд. Calamagrostis lapponica 
(Wahlenb.) Hartm.: л; собрано в кедрово-лиственничном лесу; Кч; рд. С. ob-
tusata Trin.; лс–са; леса, заросли кустарников; А2, О, Кч; оо. C. pavlovii Ro-
shev.: л; собрано на задернованной крупнообломочной каменистой россыпи 
и на лугу у подножия курума; Кч; рд. C. purpurea (Trin.) Trin.: л, са; луга, ку-
румы, леса, заросли кустарников, берега рек; Т, А2, Кч; оо. Dactylis glomera-
ta L.: лс; луга, опушки; О, Кч; оо. Deschampsia altaica (Schischk.) O.D. Nikif.: 
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са, ат; сырые луга, болота, берега водоемов, ерники; А1, Т, Кт, А2, Кч; оо. 
D.  cespitosa (L.) P. Beauv.: л; собрано на остепненном склоне, отмечено в 
зарослях кустарников; Кч; рд. D. koelerioides Regel: ат; собрано на берегу 
ручья; А1; рд. Elymus fedtschenkoi Tzvelev: са; луга, луговые степи; Т, Кт; 
рд. E. komarovii (Nevski) Tzvelev: л, са; луга, прирусловые галечники; А1, Т, 
А2; рд. E. mutabilis (Drobow) Tzvelev: л, са; собрано в березово-еловом лесу, 
на опушке лиственничного леса, осыпях; А2, Кч, верховья р. Аккем [18]; 
рд. E. pendulinus (Nevski) Turcz.: лс; собрано в зарослях кустарников; О; рд. 
E. schrenkianus (Fisch. et C.A. Mey.) Tzvelev: са, ат; осыпи, морены; А1; рд. 
E. sibiricus L.: лс–са; заросли кустарников, осыпи; О, верховья р. Аккем [18]; 
рд. Elytrigia gmelinii (Trin.) Nevski: лс–са; степи, заросли кустарников, куру-
мы, осыпи; Т, О, Кч; оо. E. repens (L.) Nevski: лс; собрано в зарослях спиреи 
трехлопастной; О; рд. Festuca altaica Trin.: са, ат; курумы, ерники, луга, тун-
дры; А1, Т, Кч; он. F. brachyphylla Schult. et Schult. f.: ат; найдено в перигля-
циальной зоне ледника Геблера в верховьях р. Катунь [18]; рд. F. kryloviana 
Reverd.: са, ат; луга, ерники, тундры, курумы, осыпи, субальпийские редко-
лесья, опушки; А1, Т, Кт, Кч; оо. F. rubra L.: л, са; луга, разреженные леса, 
заросли кустарников, прибрежные местообитания; А1, А2, Кч; он. F. tristis 
Krylov et Ivanitzk.: ат; найдено в трещинах скал; верховья р. Аккем [17, 18]; 
рд. Helictotrichon altaicum Tzvelev: са; степи, курумы; А1, Т; рд. Hierochloë 
alpina (Sw.) Roem. et Schult.: са, ат; тундры, альпийские луга, курумы, ска-
лы; А1, Т, Кч; он. H. glabra Trin.: са; собрано на лугу в долине ручья; А1; 
рд. Koeleria altaica (Domin) Krylov: ат; альпийские луга, тундры; А1; рд. 
Leymus paboanus (Claus) Pilg.: са; собрано на глинисто-песчаной осыпи; А1; 
рд. Melica altissima L.: лс; собрано в осиновых насаждениях по склону юж-
ной экспоциции; О; рд. M. nutans L.: са; собрано на куруме; Кт; рд. M. trans-
silvanica Schur: лс; заросли кустарников, закустаренные степи; О, Кч; он. 
Milium effusum L.: лс–са; леса, луга; Кт, А2, О, Кч; он. Phleum alpinum L.: са, 
ат, спускается в л и лс; луга, собрано на щебне у тропы; Кт, О; он. P. phleoides 
(L.) H. Karst.: лс; остепненные луга; Т, Кч; рд. Poa alpigena (Blytt) Lindm.: са; 
собрано на прибрежном закустаренном осоковом болоте; Кч; рд. P. alpina L.: 
ат; собрано у тропы; Кт; рд. P. altaica Trin.: са, ат; луга, ерниковые тундры, 
скалы, осыпи; А1, Кч; он. P. angustifolia L.: лс, л; собрано в зарослях ку-
старников, отмечено на лужайке около тропы; О, Кч; рд. P. attenuata Trin.: 
са, ат; тундры, остепненные луга; А1, Т, верховья рек Аккем и Катунь [16]; 
он. P. botryoides (Trin. ex Griseb.) Kom.: са; собрано на остепненном лугу; 
А1; рд. P. glauca Vahl: ат; луга, тундры; А1; рд. P. koelzii Bor: ат; собрано на 
гравийно-глинистых наносах горного ручья; А1; рд. P. krylovii Reverd.: л–ат; 
курумы, остепненные луга, также собрано по тропе в еловом лесу; Т, Кт, 
А2; рд. P. nemoralis L.: л, са; леса, луга; Кт, А2; он. P. palustris L.: са; нижние 
участки приледниковья в верховьях р. Катунь [18]; рд. P. polozhiae Revjakina: 
ат; разреженные растительные группировки на высоких водоразделах, бор-
тах каров и моренах; верховья рек Аккем и Катунь [18]; рд. P. pratensis L.: 
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лс, л; собрано в березово-еловом лесу, отмечено на лугу и в зарослях ку-
старников; А2, Кч, нижние участки приледниковья в верховьях р. Катунь 
[18]; рд. P. pseudoaltaica Olon.: л; собрано на остепненном лугу на южном 
склоне морены у оз. Кучерлинского; Кч; рд. P. sibirica Roshev.: лс–са; луга, 
леса, редколесья, заросли кустарников; А1, Т, Кт, О, Кч; он. P. supina Schrad.: 
лс–ат; тропы, берега водоемов, луга; А1, Кт, А2, Кч; оо. P. urssulensis Trin.: 
лс–са; степи, остепненные луга, скалы, курумы, заросли кустарников; А1, 
Т, Кт, А2, О, Кч; он. Psathyrostachys juncea (Fisch.) Nevski.: лс; собрано в 
каменистой степи; О; рд. Ptilagrostis mongholica (Turcz. ex Trin.) Griseb.: ат; 
тундры; Т; рд. Schizachne callosa (Turcz. ex Griseb.) Ohwi: л; собрано в бере-
зово-еловом лесу; А2; рд. Setaria viridis (L.) P. Beauv.: лс; О; тропы; он. Stipa 
capillata L.: лс; степи, заросли кустарников; О; оо. Trisetum altaicum Roshev.: 
са, ат; луга, тундры, пустоши, скалы, морены; Кт, Кч; он. T. mongolicum (Hul-
tén) Peschkova: са, ат; тундры, луга, морены, осыпи, также собрано на берегу 
р. Аккем в лесном поясе; А1, Т, А2, Кч; он. T. sibiricum Rupr.: л, са; луга; А1, 
Т, А2, верховья р. Катунь [18]; он. 

Флора Природного парка «Белуха» насчитывает 729 видов и подвидов 
высших сосудистых растений, относящихся к 309 родам и 70 семействам. 
Это больше, чем видовое богатство Катунского заповедника (665 видов без 
учета микровидов манжетки), который примыкает к юго-западной границе 
природного парка и незначительно превышает его по площади (151637 га) 
[8, 23]. Сравнительно большое число видов, зарегистрированных в при-
родном парке, объясняется преобладающим разнообразием и значительной 
площадью высокогорных сообществ и местообитаний в его пределах, а так-
же тщательностью исследования приледниковой флоры массива г. Белухи. 
В природном парке отмечены западные и северо-западные местонахожде-
ния не зарегистрированных в Катунском заповеднике, но довольно обыч-
ных в Юго-Восточном Алтае видов: Festuca tristis, Salix coesia, Stellaria pe-
traea, Trollius lilacinus, Braya rosea, Draba oreades, Polemonium pulchellum, 
Lagopsis marrubiastrum, Dracocephalum origanoides, Veronica macrostemon, 
Valeriana petrophila, Erigeron oreades, Crepis karelinii. Данный факт соот-
ветствует схеме флористического районирования Русского Алтая, предло-
женной А.И. Пяком [24], согласно которой Катунский заповедник находится 
главным образом в пределах Алтае-Сауртарбагатайского округа, тогда как 
основная часть территории Природного парка «Белуха» относится к Алтае-
Западномонгольскому округу. 

В число 10 крупнейших семейств флоры Природного парка «Белуха» 
входят: Asteraceae (90 видов), Poaceae (69), Rosaceae (42), Ranunculaceae 
(42), Fabaceae (41), Brassicaceae (40), Cyperaceae (33), Caryophyllaceae (33), 
Scrophulariaceae (28), Salicaceae (26). К числу 10 крупнейших родов относят-
ся: Carex (28 видов), Salix (24), Poa (17), Artemisia (15), Potentilla (13), Allium 
(12), Pedicularis (11), Astragalus (10), Ranunculus (10), Draba (10). 
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Следует отметить, что граница Природного парка «Белуха» проходит 
таким образом, что к его территории не относится существенная часть ле-
состепного пояса. Вследствие этого многие виды, обычные в низкогорьях 
северного макросклона Катунского хребта [25], для лесостепного пояса в 
границах парка подтверждаются немногочисленными сборами и приводят-
ся в конспекте как редкие: Gypsophila altissima, Melandrium album, Capsella 
bursa-pastoris, Urtica cannabina, Agrimonia pilosa, Coluria geoides, Fragaria 
viridis, Sanguisorba officinalis, Lathyrus pratensis, Onobrychis arenaria, On-
osma gmelinii, Verbascum phoeniceum, Dracocephalum peregrinum, Arctium 
tomentosum, Artemisia sericea, Centaurea scabiosa, Veratrum nigrum, Elytrigia 
repens, Phleum phleoides и др. По этой же причине некоторые виды, характер-
ные для лесостепного пояса Катунского хребта, не отмечены на территории 
парка в пределах лесостепного пояса, хотя и зарегистрированы в вышележа-
щих поясах, например: Padus avium, Potentilla anserina, Seseli buchtormense, 
Pedicularis incarnata, Veronica krylovii, V. porphyriana, Thymus mongolicus. 
Кроме того, в парке не обнаружено более 70 видов, довольно обычных в 
низовьях рек Аккем, Кучерла и Кураган: Teloxys aristata (L.) Moq., Silene 
chlorantha (Willd.) Ehrh., Adonis sibirica Patrin, Anemone sylvestris L., Del-
phinium laxiflorum DC., Papaver chakassicum Peschkova, Chamaerhodos erecta 
(L.) Bunge, Crataegus sanguinea Pall., Filipendula vulgaris Moench, Potentilla 
argentea L., P. humifusa Willd. ex Schltdl., Oxytropis deflexa (Pall.) DC., Lith-
ospermum officinale L., Amethystea caerulea L., Origanum vulgare L., Veronica 
pinnata L., Patrinia intermedia (Hornem.) Roem. et Schult., Carduus crispus L., 
Tragopogon orientalis L. и др. Есть большая вероятность, что многие из этих 
видов в дальнейшем будут зафиксированы на территории парка, в частно-
сти, в степных участках на склонах южной экспозиции в долинах притоков 
рек Аккем и Кучерла: р. Ороктой, р. Араскан, руч. Чик-Чок. 

В пределах парка произрастает более 40 эндемиков и субэндемиков Боль-
шого Алтая [26]. В их числе три вида, locus classicus которых находится на 
территории парка: Delphinium reverdattoanum, Ranunculus akkemensis, Rho-
diola krylovii [27, 28].

Под охраной на федеральном и / или региональном уровне находится 
21 вид флоры парка. Из них 8 включены в качестве сокращающихся в чис-
ленности или распространении (категория статуса 2) либо в качестве редких 
(категория статуса 3) в Красную книгу Российской Федерации (РФ) [29] и 
20 – в Красную книгу Республики Алтай (РА) [30]: Erythronium sibiricum 
(РФ3), Allium altaicum (РА2), A. ledebourianum (РА3), A. pumilum (РФ3, РА3), 
A. tytthocephalum (РА2), Cypripedium guttatum (РА3), С. macranthon (РФ3, 
РА2), Dactylorhiza fuchsii (РА3), Rheum altaicum (РФ2, РА3), Paeonia hyb-
rida (РФ2, РА3), Aconitum decipiens (РФ2, РА2), Rhodiola algida (РА3), Rh. 
coccinea (РА2), Rh. krylovii (РА2), Rh. rosea (РФ3, РА2), Hedysarum theinum 
(РА3), Oxytropis ampullata (РА3), O. saposhnikovii (РА3), Arnica iljinii (РА3), 
Dendranthema sinuatum (РФ2, РА2), Stemmacantha carthamoides (РА2). 
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Заключение

Флора природного парка «Белуха» насчитывает 729 видов и подвидов 
высших сосудистых растений, в их числе более 40 эндемиков / субэндеми-
ков Большого Алтая и виды (21), занесенные в региональную и федераль-
ную Красные книги в качестве редких или сокращающихся в численности 
либо распространении. На территории парка не обнаружено более 70 ви-
дов, обычных на прилегающих территориях в пределах лесостепного пояса 
северного макросклона Катунского хребта. Следует ожидать, что конспект 
будет существенно дополнен при исследовании степных склонов в долинах 
нижних притоков рек Аккем и Кучерла. 
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Flora of Belukha Nature Park (Altai Republic)

Nature parks are protected areas organised for conservation of biodiversity, 
environmental education and recreation. Inventarisation of biodiversity (in particular, 
compilation of species checklists) is necessary for realisation of the first task and is 
very desirable for ensuring the second and the third ones. Belukha Nature Park was 
organised in 1997 in the Altai Republic. Some well-known nature sights are located 
in the park: lakes, waterfalls, glaciers and Belukha Mountain (4506 m), as well as one 
of important plant areas of the Altai-Sayan Ecoregion. In 1998, Belukha Nature Park, 
along with the Ukok Quiet Zone Nature Park, Lake Teletskoye, the Katunskiy and the 
Altaiskiy State Nature Biosphere Reserves were united into the Golden Mountains of 
Altai, a UNESCO World Heritage Site. Moreover, Belukha Nature Park together with 
the Katunskiy State Nature Biosphere Reserve and the Katon-Karagay National Park 
(Republic of Kazakhstan) forms the core of the Great Altai Transboundary Biosphere 
Reserve, first in Asia, which was officially established by UNESCO in 2017.

Belukha Nature Park is situated in 49°41'-50°14'N and 86°05'-86°42'E, on 
the northern principal slope of the Katunskiy ridge, mainly (See Figure). Its area is 
132 455 ha. The landscape structure of the park is mostly formed by high mountain 
landscapes of glacial-nival, tundra, alpine/subalpine-meadow and open subalpine 
woodland types. Mid-mountain forest landscapes occupy a moderate area, while 
low mountain forest-steppe landscapes are represented by relatively small patches in 
the northern part of the park. A checklist of vascular flora of Belukha Nature Park 
is compiled according to the results of the author’s expeditions in 1985, 1987, 1991, 
2007 and 2017. Herbarium was collected by means of a semistationary method of local 
floras and hiking. Collected specimens, as well as field records, in particular relevés, 
were considered. Specimens of the Central Siberian Botanical Garden Herbarium (NS) 
collected by other researchers, as well as literature sources were also taken into account.

The flora of Belukha Nature Park comprises 729 species and subspecies of higher 
vascular plants, which belong to 309 genera and 70 families. The biggest families are 
Asteraceae (90 species), Poaceae (69), Rosaceae (42), Ranunculaceae (42), Fabaceae 
(41), Brassicaceae (40), Cyperaceae (33), Caryophyllaceae (33), Scrophulariaceae 
(28), and Salicaceae (26). The biggest genera are Carex (28 species), Salix (24), Poa 
(17), Artemisia (15), Potentilla (13), Allium (12), Pedicularis (11), Astragalus (10), 
Ranunculus (10), and Draba (10). Since the forest-steppe vegetation belt is not well 
represented in the park, a number of species which are common in low mountains of the 
northern principal slope of the Katunskiy ridge were confirmed for the territory of the 
park by one or several specimens and, therefore, were included in the checklist as rare: 
Gypsophila altissima L., Capsella bursa-pastoris (L.) Medik., Agrimonia pilosa Ledeb., 
Coluria geoides (Pall.) Ledeb., Fragaria viridis Duchesne, Lathyrus pratensis  L., 
Onobrychis arenaria (Kit.) DC., Onosma gmelinii Ledeb., Verbascum phoeniceum L., 
Dracocephalum peregrinum L., Arctium tomentosum Mill., Artemisia sericea Weber, 
Centaurea scabiosa L., Veratrum nigrum L., Elytrigia repens (L.) Nevski, Phleum 
phleoides (L.) H. Karst., etc. For the same reason, some species which are typical of the 
forest-steppe belt of the Katunskiy ridge were not registered in the park in the forest-
steppe belt but were observed in the upper belts. They are, for example, Padus avium 
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Mill., Potentilla anserina L., Seseli buchtormense (Fisch. ex Spreng.) W.D.J. Koch, 
Pedicularis incarnata L., Veronica krylovii Schischk., V. porphyriana Pavlov,and 
Thymus mongolicus (Ronninger) Ronninger. Moreover, more than 70 species which 
are common on adjacent territories in the forest-steppe belt were not encountered in 
the park: Teloxys aristata (L.) Moq., Silene chlorantha (Willd.) Ehrh., Adonis sibirica 
Patrin, Anemone sylvestris L., Delphinium laxiflorum DC., Papaver chakassicum 
Peschkova, Chamaerhodos erecta (L.) Bunge, Crataegus sanguinea Pall., Filipendula 
vulgaris Moench, Potentilla argentea L., P. humifusa Willd. ex Schltdl., Oxytropis 
deflexa (Pall.) DC., Lithospermum officinale L., Amethystea caerulea L., Origanum 
vulgare L., Veronica pinnata L., Patrinia intermedia (Hornem.) Roem. et Schult., 
Carduus crispus L., Tragopogon orientalis L., etc. There is a high probability that these 
species will be found in the low mountain part of the park at steppe sites on the southern 
slopes. More than 40 endemics and subendemics of the Altai Mountain Country grow in 
Belukha Nature Park. Among them there are three species with their loci classici on the 
territory of the park: Delphinium reverdattoanum Polozhij et Revjakina, Ranunculus 
akkemensis Polozhij et Revyakina, and Rhodiola krylovii Polozhij et Revjakina. About 
20 species of the flora are under regional or state protection and are included into the 
Red Data Book of the Russian Federation (8 species) and/or the Red Data Book of the 
Altai Republic (20 species) as rare or reducing in number or distribution: Erythronium 
sibiricum (Fisch. et C.A. Mey.) Krylov, Allium altaicum Pall., A. ledebourianum Schult. 
et. Schult. f., A. pumilum Vved., A. tytthocephalum Schult. et Schult. f., Cypripedium 
guttatum Sw., С. macranthon Sw., Dactylorhiza fuchsii (Druce) Soó, Rheum altaicum 
Losinsk., Paeonia hybrida Pall., Aconitum decipiens Vorosch. et Anfalov, Rhodiola 
algida (Ledeb.) Fisch. et C.A. Mey., R. coccinea (Royle) Boriss., R. krylovii Polozhij 
et Revjakina, R. rosea L., Hedysarum theinum Krasnob., Oxytropis ampullata (Pall.) 
Pers., O. saposhnikovii Krylov, Arnica iljinii (Maguire) Iljin, Dendranthema sinuatum 
(Ledeb.) Tzvelev, and Stemmacantha carthamoides (Willd.) Dittrich.

The paper contains 1 Figure and 30 References. 
Key words: higher vascular plants; checklist of flora; Red Data Book of the Russian 

Federation; Red Data Book of the Altai Republic.
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Проанализированы состав и численность адвентивных, в том числе 
инвазивных, кустарников и деревьев подлеска в лесопарках Екатеринбурга. 
В четырех пространственно разобщенных массивах сосновых лесов выполнено 
103 описания сообществ деревьев подлеска и кустарников в безлистном 
состоянии на круговых площадках площадью 400 м2. Всего зарегистрировано 
16 видов деревьев и 30 видов кустарников. Число зарегистрированных видов 
адвентивных растений превышает число зарегистрированных аборигенных 
видов – 25 и 21 вид соответственно. Почти все адвентивные виды в лесопарках 
возобновляются. По общему числу особей преобладают аборигенные виды, но 
адвентивные и особенно инвазивные виды лучше представлены среди мелких 
особей. 6 инвазивных видов (Acer negundo, Amelanchier spicata, Berberis vulgaris, 
Cotoneaster lucidus, Malus baccata и Padus virginiana) составляют 72% крупных 
особей, 87% мелких особей адвентивных видов и 27% всей численности подлеска. 
Наиболее выражена в настоящее время и, вероятно, будет выражена в 
ближайшем будущем экспансия в лесопарки Acer negundo и Malus baccata; также 
будет увеличиваться обилие Cotoneaster lucidus и Amelanchier spicata.

Ключевые слова: древесные растения; урбанизация; городские леса; 
биологические инвазии.

Введение

Вследствие больших площадей нарушенных земель, разнообразия пу-
тей коммуникаций, больших объемов грузоперевозок и целенаправленной 
интродукции города часто являются местами проникновения, закрепления 
и натурализации чужеродных растений. Растительный мир городов России 
исследуется преимущественно в направлении изучения флор. Во флорах го-
родов России чужеродные (адвентивные) виды составляют в среднем 27% 
[1]. Трансформация флор неурбанизированных территорий, например запо-
ведников, закономерно ниже: доля чужеродных видов в них достигает мак-
симум 22%, составляя в среднем 8,5% [2].
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Факторы растительных инвазий, влияние на распространение адвентив-
ных и инвазивных растений фрагментации, краевых и экотонных эффектов 
изучали в неурбанизированных районах [3–5]. Но закономерности простран-
ственного распространения чужеродных растений исследовали и на урба-
низированных территориях, фрагментированных, испытывающих влияние 
рекреационных воздействий и разных форм загрязнения [6–9], в том числе 
в Екатеринбурге [10]. Особенно интересны в отношении изучения расти-
тельных инвазий лесопарки – антропогенно нарушенные, квазинатуральные 
сообщества, переходные от естественных местообитаний к антропогенным. 
Настоящая работа – часть комплексного проекта по изучению городских ле-
сопарков г. Екатеринбурга и краевых эффектов в них [11–13].

Цель: анализ состава и закономерностей распределения численности 
адвентивных, прежде всего инвазивных кустарников и деревьев подлеска 
в лесопарках г. Екатеринбурга с проверкой двух гипотез. 1. В лесопарках 
г. Екатеринбурга среди адвентивных видов кустарников и деревьев подлеска 
наибольшая численность характерна для видов, имеющих статус инвазив-
ных для Среднего Урала: Acer negundo L., Malus baccata (L.) Borkh., Ame-
lanchier spicata (Lam.) C. Koch, Cotoneaster lucidus Schlecht. 2. Особенности 
размерной и пространственной структуры популяции Acer negundo, Malus 
baccata, Amelanchier spicata, Cotoneaster lucidus свидетельствуют об их ак-
тивном распространении в лесопарках г. Екатеринбурга в настоящее время. 
Первая гипотеза направлена на строгую верифицикацию сделанных к насто-
ящему времени обобщений [10, 14] об инвазивном статусе адвентивных рас-
тений на Среднем Урале. Вторая гипотеза направлена на точную характери-
стику этапа натурализации – закрепление, освоение локальных участков или 
широкая экспансия – модельных видов инвазивных деревьев и кустарников.

Материалы и методики исследований

Район и участки. Екатеринбург – крупный промышленный и адми-
нистративный центр на Среднем Урале с населением 1,5 млн человек 
(56°59'00''N 60°35'00''E); городские леса и лесопарки занимают почти треть 
(15,3 тыс. га) его площади [13]. Согласно ботанико-географическому райо-
нированию Свердловской области г. Екатеринбург расположен в южнотаеж-
ной подзоне бореально-лесной зоны. В растительных сообществах округа 
преобладают сосновые с лиственницей, травяные, травяно-кустарничковые 
и зеленомошные леса [15] на дерново-подзолистых почвах и буроземах. 
Территория города сильно загрязнена из-за большого числа промышленных 
предприятий и высокой плотности автотранспортной сети [16, 17].

Исследования проведены в лесопарке «Юго-Западный», состоящем из 
четырех пространственно разделенных лесных массивов площадью 40–
150 га (56°47'54''N, 60°32'22''E). Массивы разделены автодорогами или пу-
стырями с разрывами между стенами леса 100–200 м. Сосновые древостои 
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лесопарка естественного происхождения. Возраст деревьев основного поко-
ления 90–120 лет. Участки подбирались так, чтобы на них не было свежих, 
масштабных и / или целенаправленных антропогенных нарушений почвен-
ного покрова (дорог и раскопов) и древостоя (пожаров и рубок). Участки 
от центра города удалены на 5,2–6,7 км, от ближайших районов жилой за-
стройки – на 0,2–1,2 км, от границ лесных массивов – на 0–250 м. Почвы на 
участках средне- и слабокаменистые типичные и оподзоленные буроземы, 
сформированные в условиях хорошего дренажа; основные направления их 
трансформации под влиянием урбанизации – подщелачивание верхних го-
ризонтов на 0,2–0,5 ед. рН по сравнению с фоновыми почвами, накопление 
обменных оснований, увеличение насыщения обменного комплекса кальци-
ем и обогащение подвижными формами азота [18].

Учетные площадки. Учеты кустарников и деревьев подлеска выполне-
ны как часть комплексного обследования экосистем городских лесов. Со-
стояние почв, древостоя, подлеска и напочвенного покрова регистрирова-
ли на круговых учетных площадках радиусом 11,28 м (площадь – 400 м2). 
В центре каждой площадки было дерево Pinus sylvestris L., а в среднем на 
каждой площадке – 12,5 (с размахом от 3 до 23) деревьев сосны [12]. Выбор 
участков и площадок, их разметка краской на деревьях и предварительная 
характеристика площадок и древостоев на них выполнены в июне–июле 
2015 г. В травяно-кустарничковом ярусе обследованных участков лесов в 
основном доминируют Aegopodium podagraria L. и Urtica dioica L.; также 
очень обильны кустарники, в первую очередь Rubus idaeus L., с покрытием 
30–60%. На некоторых площадках сохранилось доминирование видов ис-
ходных вейниково-черничных сообществ – Calamagrostis arundinacea (L.) 
Roth и Vaccinium myrtillus L.

Учеты кустарников и деревьев подлеска выполнены в феврале–марте 
2016 г. на 103 площадках. Общая площадь учета – 4,1 га. Учитывали живые 
особи деревьев и кустарников, которые были выше толщины снежного по-
крова, т.е. выше 40–50 см. Критерием наличия особи на учетной площадке 
было попадание основания ствола дерева или кустарника в круг радиусом 
11,28 м. Расстояния измеряли лазерным дальномером. Исходные оценки 
численности – число особей на 400 м2.

Термин «особь» далее использован для краткого обозначения счетных 
единиц, которыми у деревьев было одноствольное дерево или многостволь-
ный куст, если ствол разветвлялся. Счетной единицей у кустарников был 
многоствольный куст или побег, если стволик был один. Деревья и кустар-
ники учитывали, регистрируя их размерную категорию: крупные (a) или 
мелкие (b) особи. Критерий отнесения деревьев и кустарников к крупным 
особям – диаметр ствола больше 1 см на высоте 1,3 м. У кустарников в ка-
тегорию крупных отнесли все многоствольные кусты. Многоствольным 
считали куст с компактным скоплением стволиков, расстояние между ос-
нованиями которых по поверхности почвы было меньше половины высоты 
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стволиков (при необходимости для проверки этого критерия снежный по-
кров раскапывали до поверхности почвы).

Обработка результатов исследования. Значения индекса Шеннона рас-
считывали с использованием логарифма с основанием 2 [19]. Кривые раз-
режения строили с использованием программы EstimateS [20] при заданном 
числе перестановок, равном 100. При сравнении долей использовали кри-
терий хи-квадрат (χ2) для таблиц 2×2 (dF = 1). В корреляционном анализе 
использовали коэффициент корреляции Пирсона (r). Расчеты выполнены в 
StatSoft STATISTICA 8.0.

Результаты исследования 

Виды кустарников и деревьев подлеска. Всего зарегистрировано 46 ви-
дов древесных растений: 16 видов деревьев подлеска и 30 видов кустарни-
ков. Среди них представлены аборигенные (21) и адвентивные (25) виды.

Аборигенные деревья (6 видов): Alnus incana (L.) Moench, Betula pendula 
Roth, B. pubescens Ehrh., Populus tremula L., Salix caprea L., Tilia cordata Mill. 
Адвентивные деревья (10 видов): Acer negundo, A. platanoides L., Fraxinus 
pennsylvanica Marsh., Malus baccata, M.  domestica Borkh., Padus maackii 
(Rupr.) Kom., Populus x sibirica G. Krylov et Grigoriev ex A. Skvortsov, Pyrus 
ussuriensis Maxim., Quercus robur L., Ulmus laevis Pall.

Аборигенные кустарники (15 видов): Chamaecytisus ruthenicus (Fisch. 
ex Woloszcz.) Klaskova, Cotoneaster melanocarpus Fisch. ex Blytt, Crataegus 
sanguinea Pall., Lonicera pallasii Ledeb., L. xylosteum L., Padus avium Mill., 
Ribes nigrum L., Rosa acicularis Lindl., R. majalis Herrm., Rubus idaeus L., 
Salix myrsinifolia Salisb., Sambucus sibirica Nakai, Sorbus aucuparia L., Swi-
da alba (L.) Opiz, Viburnum opulus L. Адвентивные кустарники (15 видов): 
Acer ginnala Maxim., Amelanchier spicata, Aronia mitschurinii A. Skvorts. et 
Maitul., Berberis vulgaris L., Cotoneaster lucidus, Euonymus europaeus L., 
Grossularia uva-crispa (L.) Mill., Lonicera tatarica L., Padus virginiana (L.) 
Mill., Physocarpus opulifolius (L.) Maxim., Ribes aureum Pursh, R. rubrum L., 
Sorbaria sorbifolia (L.) A. Br., Syringa josikaea Jacq. fil. ex Reichenb., S. vil-
losa Vahl.

Общее разнообразие во всех 103 описаниях, оцениваемое индексом Шен-
нона, несколько выше для всех совместно рассматриваемых адвентивных 
видов (мелкие особи – 2,27; крупные – 2,89; обе категории – 2,61) по срав-
нению со всеми аборигенными (мелкие особи – 2,19; крупные – 2,43; обе 
категории – 2,46). О повышенном видовом богатстве адвентивных видов, 
по сравнению с аборигенными, свидетельствует и анализ кривых разреже-
ния (рис. 1, а). Видовое богатство аборигенных видов выявляется достаточ-
но быстро, и после обследования примерно половины площадок перестает 
прирастать. Число обнаруживаемых чужеродных видов, напротив, с уве-
личением числа обследуемых площадей нарастает более плавно. Судя по 
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форме кривой разрежения для общего числа видов деревьев и кустарников 
подлеска (рис. 1, b), общий видовой состав выявлен относительно полно.

[Number of descriotions, pcs.]

Рис. 1. Кривые разрежения (± 95%-ный доверительный интервал): 1 – аборигенные 
виды; 2 – адвентивные виды; a – общее число видов; b – деревья и кустарники подлеска

[Fig.1. Rarefaction curves (± 95% confidence interval): 1 - Native species; 2 - Alien species; 
a - Total number of species; b - Understory trees and shrubs]

Из 25 адвентивных видов 8 предложено считать инвазивными для Сред-
него Урала, заслуживающими включения в региональный blak-лист [10]. Три 
вида (Acer negundo, Amelanchier spicata, Malus baccata) относятся к группе 
I активно внедряющихся в естественные сообщества видов-трансформеров. 
Cotoneaster lucidus относится к группе II, Sorbaria sorbifolia, Berberis vul-
garis – к группе III, включающей виды, натурализующиеся в нарушенных 
местообитаниях. Lonicera tatarica и Padus virginiana отнесены к потенци-
ально инвазивным для Среднего Урала (группа IV). Пять видов из этих 8 
(Acer negundo, Amelanchier spicata, Cotoneaster lucidus, Lonicera tatarica и 
Sorbaria sorbifolia) указываются как инвазивные и потенциально инвазив-
ные в «Черной книге флоры Средней России» [21].

Далее как инвазивные мы анализировали 6 видов: Acer negundo, Amel-
anchier spicata, Berberis vulgaris, Cotoneaster lucidus, Malus baccata и Padus 
virginiana.

Численность аборигенных и адвентивных видов. При анализе чис-
ленности древесных растений не учитывали Rubus idaeus и Sorbaria sorbifo-
lia, так как для них подсчет ценобионтов на площадке 400 м2 – неадекватный 
способ характеристики обилия. При подсчете особей не дифференцировали 
разные виды Betula, Salix и Cotoneaster. Все особи Cotoneaster относили к 
адвентивным кустарникам, так как Cotoneaster melanocarpus встречен еди-
нично.

Среди крупных особей преобладают обычные аборигенные деревья и 
кустарники (рис. 2). Первые три ранга занимают Sorbus aucuparia, Padus 
avium и Lonicera xylosteum. Адвентивные виды среди крупных особей име-
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ют 4-й (Malus baccata), 6-й (Cotoneaster lucidus), 7-й (Amelanchier spicata), 
10-й (Ribes rubrum) и 12–13-й (Acer negundo и Ulmus laevis) ранги. Абори-
генные виды также преобладают среди мелких особей: 1-й (Padus avium), 
3-й (Sorbus aucuparia) и 5-й (Populus tremula) ранги. Но в категории мелких 
особей адвентивные виды представлены лучше, чем среди крупных. Наи-
более активно возобновляются Malus baccata (2-й ранг), Acer negundo (4-й 
ранг) и Cotoneaster lucidus (6-й ранг).

Рис. 2. Численность деревьев и кустарников подлеска: a – крупные; b – мелкие;
1 – аборигенные; 2 – адвентивные. Представлены виды, формирующие 

95% численности каждой размерной категории
[Fig. 2. The number of understory trees and shrubs: a - Large individuals; b - Small individuals; 

1 - Native species; 2 - Alien species. The species forming 95% of each size category are presented]

И среди крупных, и среди мелких особей преобладают особи аборигенных 
видов (рис. 3): 75 и 61% соотвественно. Заслуживают обсуждения два 
связанных соотношения. Во-первых, степень преобладания аборигенных 
видов над адвентивными больше в категории крупных особей, чем в 
категории мелких. Во-вторых, у аборигенных видов мелких особей меньше, 
чем крупных, а у адвентивных, наоборот, мелких особей больше, чем 
крупных. Различие соотношения «мелкие / крупные особи» у аборигенных 
и адвентивных видов высоко значимо: χ2 = 217,24; p < 0,0001.
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Рис. 3. Суммарная численность особей разных размерных категорий 
аборигенных и адвентивных видов: a – крупные; b – мелкие

[Fig. 3. The total number of individuals of native and alien species belonging  
to different size categories: a - Large individuals; b - Small individuals]

Таким образом, по суммарной численности в городских лесах преобла-
дают аборигенные виды, но адвентивные возобновляются успешнее. В ре-
зультате преобладание аборигенных растений над адвентивными выражено 
очень контрастно среди крупных особей, но слабее среди мелких.

Численность инвазивных видов. Подавляющее большинство особей 
адвентивных деревьев и кустарников относится к 6 видам, инвазивным для 
Среднего Урала. Суммарно особи Acer negundo, Amelanchier spicata, Ber-
beris vulgaris, Cotoneaster lucidus, Malus baccata и Padus virginiana – это 72% 
крупных и 87% мелких особей адвентивных видов. Доля инвазивных видов 
значительна и в подлеске в целом: 18% крупных и 34% мелких особей.

У инвазивных видов особенно выражено преобладание мелких осо-
бей над крупными. Это заключение надежно при анализе соотношения 
«мелкие / крупные» как между группами инвазивных и прочих адвентивных 
(неинвазивных) видов (χ2 = 81,58; p < 0,0001), так и между группами инва-
зивных и всех прочих (совместно неинвазивных адвентивных и абориген-
ных) видов (χ2 = 232,25; p < 0,0001).

Разные инвазивные виды также не гомогенны по соотношению 
«мелкие  / крупные особи». В порядке увеличения числа зарегистрирован-
ных крупных особей они образуют ряд: Berberis vulgaris < Padus virginiana < 
Acer negundo < Amelanchier spicata < Cotoneaster lucidus < Malus baccata. 
Аналогичный ряд для мелких особей: Padus virginiana < Berberis vulgaris < 
Amelanchier spicata < Cotoneaster lucidus < Acer negundo < Malus baccata. 
Ряды хорошо совпадают: чем больше крупных особей какого-либо вида, тем 
больше мелких. Основное различие связано с позициями Acer negundo: сре-
ди крупных особей он только четвертый по численности, а среди мелких – 
второй.
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В целом успешно расселились в лесопарках и наиболее обильны четыре 
инвазивных вида: Amelanchier spicata (4% всех зарегистрированных круп-
ных особей и 2% мелких); Cotoneaster lucidus (соответственно 5 и 4%); Acer 
negundo (2 и 9%); Malus baccata (7 и 18%). Численность особей других ин-
вазивных видов меньше 0,5% в обеих размерных категориях.

Связь между обилием растений размерных категорий. Общая зако-
номерность пространственного размещения и аборигенных, и инвазивных 
видов – выраженная положительная связь между числом крупных и мелких 
особей на учетных площадках (таблица). Эта общая зависимость сильнее вы-
ражена у четырех самых обильных инвазивных растений (диапазон значений 
r от +0,44 до +0,79), по сравнению с четырьмя самыми обильными абориген-
ными деревьями и кустарниками (диапазон значений r от +0,11 до +0,38).

Связь (r) между численностью на учетных площадках крупных и мелких 
особей основных аборигенных и инвазивных видов (n = 103)

[The relationship (r) between the numbers of large individuals and small individuals 
of major native and invasive species on round plots (n = 103)]

Вид [Species] r p
Аборигенные [Native]

Sorbus aucuparia +0,26 0,0078
Padus avium +0,38 <0,0001
Lonicera xylosteum +0,28 0,0044
Salix caprea +0,11 0,2678

Инвазивные [Invasive]
Malus baccata +0,65 <0,0001
Cotoneaster lucidus +0,44 <0,0001
Amelanchier spicata +0,79 <0,0001
Acer negundo +0,49 <0,0001
Примечание. p – уровень значимости.
[Note. p – Significance level].

Обсуждение результатов исследования

Высокое обилие подлеска в лесопарках г. Екатеринбурга и высокое уча-
стие в нем чужеродных и инвазивных растений констатировалось ранее 
[23–26]. Всего для Екатеринбурга указывается 107 видов древесных [27], 
а во всех лесопарках города, площадь которых более 15 тыс. га, – 84 вида 
[23, 24, 27–29]. Учитывая, что наше исследование ограничено небольшим 
диапазоном сообществ, степень выявления видового состава кустарников и 
деревьев подлеска (46 видов) на обследованных 4,1 га можно считать удов-
летворительной. Однако судя по наклонам правых частей кривых разреже-
ния для адвентивных видов и для общего числа видов, при наращивании 
числа описаний в лесопарках можно ожидать обнаружения еще какого-то 
числа новых видов, прежде всего адвентивных. Различие форм кривых раз-
режения для аборигенных и адвентивных видов отражает высокую числен-
ность и регулярное размещение в обследованных лесах особей аборигенных 
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видов и меньшую численность и контагиозное или случайное размещение 
адвентивных.

Общее богатство найденных аборигенных и адвентивных деревьев и ку-
старников на обследованных участках сопоставимо, и чуть более половины 
(54%) зарегистрированных видов – чужеродные. Это означает, что подлесок 
лесопарков Екатеринбурга сильно трансформирован по видовому соста-
ву. Большинство адвентивных древесных используются в озеленении [30] 
и высажены в лесопарках в 1970–1980-х гг. [23, 24]. Посадки – основной 
путь проникновения адвентивных и в том числе инвазивных видов в лесо-
парки. Предполагать непреднамеренный занос из садов можно в отноше-
нии Grossularia uva-crispa и Ribes rubrum. Наряду с тем, что инвазивные 
процессы привели к сильному изменению состава видов, подлесок также 
сильно трансформирован и по обилию особей, что можно интерпретировать 
как ценотическую трансформацию. 27% всех особей в наших учетах пред-
ставлены адвентивными видами. О значительном α-разнообразии адвентив-
ных растений свидетельствуют повышенные, по сравнению с аборигенны-
ми, значения индекса Шеннона, суммирующего оценки богатства видов и 
их численности.

Относительно степени трансформации видового состава наши данные 
не абсолютно новы и подтверждают ранее сделанные оценки [23, 24]. Но 
количественная характеристика ценотической трансформации подлеска для 
лесопарков Екатеринбурга получена впервые. В предшествующих работах 
трансформации ценотических характеристик (обилие, сомкнутость, возоб-
новление) описывались только качественно. Степень ценотической транс-
формации подлеска в реальности, вероятно, несколько меньше приведен-
ных выше оценок, поскольку при подсчете числа особей на площадках мы 
не учитывали побеги Rubus idaeus. Между тем малина в лесопарках очень 
обильна. Она встречена на 100 учетных площадках из 103, а средняя для 
всех площадок плотность ее популяции – 12 побегов на 2,5 м2 (учеты выпол-
нены на каждой площадке в 10 квадратах 0,5×0,5 м). Интересно, что среди 
адвентивных и инвазивных растений есть вид, близкий к R. idaeus по струк-
туре побеговой системы, – Sorbaria sorbifolia. Он встречен на порядок реже, 
чем R.  idaeus (отмечен всего на 3 площадках из 103), но образует густые, 
практически моновидовые заросли площадью от десятков до первых сотен 
квадратных метров с покрытием, близким к 100%.

По нашим оценкам, почти у всех аборигенных и адвентивных видов в 
лесопарках имеются мелкие особи, являющиеся результатом возобновле-
ния. Не встречено мелких, т.е. молодых особей только у двух аборигенных 
(Chamaecytisus ruthenicus и Lonicera pallasii) и у двух адвентивных (Pyrus 
ussuriensis и Quercus robur) видов, представленных в учетах всего 1–2 осо-
бями. Таким образом, по нашим наблюдениям, подавляющее большинство 
адвентивных видов преодолели генеративный барьер [22] и способны возоб-
новляться в городских лесах Екатеринбурга вне мест специального культи-
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вирования. Поскольку даже в качестве мелких особей мы учитывали особи, 
которые были выше высоты снежного покрова, это были растения, которые 
уже преодолели высоту полога трав. Таким образом, в какой-то мере нали-
чие особей данной категории – это свидетельство преодоления видом сле-
дующего барьера – ценотического. Присутствие в учетах крупных особей в 
нашем случае не является однозначным индикатором какого-либо этапа на-
турализации из-за того, что нельзя исключить вероятность искусственного 
происхождения части особей чужеродных видов в лесопарках.

Интерпретация соотношения «мелкие  / крупные особи» как основания 
для прогноза состава подлеска в будущем не абсолютна из-за онтогенетиче-
ских и популяционных особенностей разных видов. Тем не менее обоснова-
но предположение, что мелкие особи – это в той или иной степени, результат 
возобновления. Следовательно, можно полагать, что в будущем в сообще-
ствах будет увеличиваться роль тех видов, у которых много мелких особей, 
т.е. обильное возобновление. Из этой группы наибольший интерес представ-
ляют инвазивные. Acer negundo и Malus baccata демонстрируют высокую 
численность крупных и мелких особей. Они, следовательно, оправдывают 
статус видов I группы инвазивных растений. Следующий по значимости 
инвазивный вид в лесопарках в настоящий момент и, вероятно, в будущем – 
Cotoneaster lucidus со значительной численностью и равным соотношением 
крупных и мелких особей. Amelanchier spicata также достаточно обилен, но 
мелких особей у него меньше, чем крупных. Об идущей в настоящее время 
экспансии и, следовательно, о высоком инвазивном потенциале этих четы-
рех видов свидетельствует выраженная приуроченность их мелких особей 
к участкам с крупными особями. Возле крупных растений Acer negundo, 
Amelanchier spicata, Cotoneaster lucidus и Malus baccata создаются локусы 
высокой плотности мелких особей. Прочие виды, указываемые как инвазив-
ные или потенциально инвазивные для Среднего Урала, в настоящее время 
в обследованных лесопарках не демонстрируют численности, достаточной 
для того, чтобы считать их успешно распространившимися. Однако наличие 
жизнеспособных молодых растений, являющихся результатом возобновле-
ния, свидетельствует о преодолении генеративного и, скорее всего, ценоти-
ческого барьеров и означает, что эти виды находятся на этапе натурализа-
ции, который можно обозначить как освоение локальных участков.

Заключение

Наши рабочие гипотезы подтвердились. Виды деревьев и кустарников, ко-
торым присвоен статус инвазивных I (Acer negundo, Malus baccata, Amelanchier 
spicata) и II (Cotoneaster lucidus) категорий, составляют большинство среди 
адвентивных растений подлеска в лесопарках Екатеринбурга. Среди крупных 
особей они занимают 4, 6, 7 и 12-й ранги в общем ряду видов, расположенных 
по убыванию обилия. В категории мелких особей соответствующие ранги ин-
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вазивных видов – 2, 4, 6 и 8-й. Таким образом, инвазивные виды, по-видимому, 
возобновляются успешнее, чем аборигенные. Особи 6 инвазивных видов (Acer 
negundo, Amelanchier spicata, Berberis vulgaris, Cotoneaster lucidus, Malus bac-
cata и Padus virginiana) составляют 82% всех особей адвентивных видов и 27% 
общей численности подлеска. Из инвазивных видов самый обильный – Malus 
baccata. По соотношению численности крупных и мелких особей можно заклю-
чить, что наиболее выражена в настоящее время и, вероятно, будет выражена в 
ближайшем будущем экспансия в лесопарки Acer negundo и Malus baccata. Так-
же будет увеличиваться обилие Cotoneaster lucidus и Amelanchier spicata.

Авторы благодарны д-ру биол. наук, в.н.с. лаб. экологии древесных растений 
С.А.  Шавнину и канд. биол. наук, ст.н.с. лаборатории экспериментальной экологии и 
акклиматизации растений В.А. Галако (Ботанический сад УрО РАН, г. Екатеринбург) за 
помощь при выборе и разметке площадок, а также канд. биол. наук, сотруднику Музея 
Института экологии растений и животных УрО РАН (г. екатеринбург) Е.А. Шуровой 
за помощь в определении растений.
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Denis V. Veselkin, Аnastasia А. Korzhinevskaya, Elena N. Podgaevskaya

Institute of Plant and Animal Ecology, Ural Branch of the Russian Academy of Sciences, Yekaterinburg, 
Russian Federation

The species composition and abundance of alien and invasive 
understory shrubs and trees in urban forests of Yekaterinburg

The aim of this work was to analyze the species composition and abundance of 
alien (including invasive) understory shrubs and trees in urban forests of Yekaterinburg, 
an industrial city in the Middle Urals. The need for rigorous assessments of the current 
stage of alien plant naturalization determines the relevance of the research. We tested 
two hypotheses. 1. In urban forests of Yekaterinburg the largest numbers of alien 
understory species are Acer negundo L., Malus baccata (L.) Borkh., Amelanchier 
spicata (Lam.) C. Koch and Cotoneaster lucidus Schlecht, which are invasive for the 
Middle Urals. 2. Age and spatial structure of invasive plant populations indicate their 
active dispersal in urban forests of Yekaterinburg.

The work was carried out in urban forests of Yekaterinburg (56°47'N, 60°34'E), a 
large city with a population of 1.5 million people, located in the southern taiga zone. 
We studied pine forests of natural origin located within the city limits. The plots were 
located in four forest areas of 40-150 ha (56°47'54''N 60°32'22''E) that were spatially 
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separated from each other by roads or wastelands at distances of 100-200 m. The plots 
were selected in such a way that they could be, as much as possible, comparable in 
terms of characteristics of the relief, soil type and tree stand age. The age of the main 
generation trees of urban forests is 90-120 years. We selected sites without recent, large-
scale, and/or targeted anthropogenic disturbances of the soil cover (roads, excavations) 
and tree stand (fires, tree cutting). Aegopodium podagraria L. and Urtica dioica L. 
mainly predominate in the field layer of the examined forest areas. Also, shrubs are very 
abundant on the plots, first of all, Rubus idaeus L. with the average cover of 30-60%. 
Calamagrostis arundinacea (L.) Roth and Vaccinium myrtillus L. have preserved their 
dominance at some sites. These species dominate in original communities. 

We made 103 descriptions in the understory shrub and tree communities in 
February-March 2016. Species were identified in a leafless state on round plots of 
400  square meters. The size category of understory plants was registered (large or 
small individuals). We selected plots and sites and marked them with paint on trees 
and carried out preliminary characterization of sites and stands in June and July 2015. 
A pine tree (Pinus sylvestris L.) was in the center of each plot, and each plot contained, 
on average, 12.5 (from 3 up to 23) pine trees. Woody plants were recorded on the plots 
in a leafless state. The living individuals of trees and shrubs, which were higher than 
the thickness of the snow cover, i.e. above 40-50 cm, were considered. The criterion 
for the presence of an individual plant on the plot was the entry of the stem into a circle 
with a radius of 11.28 m. The distances were measured with a laser range finder. The 
counting unit for trees was a monocormic tree or a multi-stemmed tree if the trunk was 
branching. The counting unit for shrubs was a multi-stemmed shrub or shoot if there 
was one stem. Trees and shrubs were recorded by registering their size category: large 
or small individuals. The criterion for categorizing trees and shrubs as large specimens 
is a stem diameter greater than 1 cm at a height of 1.3 m. All multi-stemmed shrubs also 
belonged to large shrubs. Both working hypotheses were confirmed. On the whole, we 
registered 16 species of trees and 30 species of shrubs. The total number of registered 
alien species exceeded the number of registered native species: 25 and 21, respectively 
(See Fig. 1). Almost all alien species in urban forests are reproducing. Although native 
species quantitatively dominate alien ones, the latter, especially invasive species, are 
better represented among small individuals than native species (See Fig. 2). 6 invasive 
species (Acer negundo, Amelanchier spicata, Berberis vulgaris, Cotoneaster lucidus, 
Malus baccata and Padus virginiana) account for 72% of large individuals and 87% of 
small individuals of alien species, and 27% of all woody species individuals (See Fig. 
3). Malus baccata is the most abundant invasive species both among large and small 
individuals. The second place in the abundance among large individuals is occupied 
by Cotoneaster lucidus, and among small individuals it is by Acer negundo. When 
analyzing the spatial features of native and invasive species location, we established 
that small individuals of all undergrowth species were predominantly present in 
close proximity to large individuals. A positive correlation between the number of 
large and small individuals is more pronounced for the four most abundant invasive 
plants, compared to the four most abundant native trees and shrubs (See Table). We 
concluded that the species of trees and shrubs, which were characterized as invasive 
I-st (Acer negundo, Malus baccata, Amelanchier spicata) and II-nd (Cotoneaster 
lucidus) categories make up the majority of alien woody plants in Yekaterinburg urban 
forests. Thus, invasive species are appreciably more successful in reproduction than 
native species. The 6 invasive species (Acer negundo, Amelanchier spicata, Berberis 
vulgaris, Cotoneaster lucidus, Malus baccata and Padus virginiana) account for 27% 
of all woody species individuals. The ratio between small and large individuals (size 
categories) allows us to assume that the expansion of Acer negundo and Malus baccata 
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in urban forests is most expressed nowadays and will be expressed in the nearest future. The 
abundance of Cotoneaster lucidus and Amelanchier spicata will increase in a less degree.

The paper contains 3 Figures, 1 Table and 30 References.
Key words: woody plants; shrubs; urbanization; urban forests; biological invasions.
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Флора мхов территорий месторождений углеводородного 
сырья Ямало-Ненецкого автономного округа

Представлены данные о сборах мхов на территориях десяти месторождений 
углеводородного сырья Ямало-Ненецкого автономного округа (ЯНАО, округ), 
расположенных в трех природных подзонах. Коллекция мхов собрана во 
время инженерно-экологических изысканий с 2000 по 2011 г. По результатам 
обработки гербария составлен список, включающий 101 вид: в южной тундре – 
70, лесотундре – 51, северной тайге – 46. В списке для всех таксонов указаны 
типы местообитаний с учетом распределения по ключевым участкам и 
субстраты. Отмечены два новых вида для ЯНАО: Campylidium sommerfeltii и 
Sphagnum cuspidatum, новые виды для каждой подзоны и восемь видов, известные 
на территории округа по единичным находкам: Dicranum scoparium, Ditrichum 
pusillum, Fontinalis antipyretica, Ochyraea duriuscula, Bryum elegans, B. axel-blytii, 
Callicladium haldanianum, Pseudocalliergon lycopodioides. Приведены гербарные 
этикетки для видов редких и впервые отмеченных в исследованных подзонах 
ЯНАО. Кратко обсуждены особенности встречаемости мхов по типам 
местообитаний, ключевым участкам, подзонам. 

Ключевые слова: природные подзоны; бриофлора; месторождения горючих 
ископаемых; редкие виды; Тюменская область.

Введение

Ямало-Ненецкий автономный округ (ЯНАО, округ) расположен на севе-
ре Тюменской области, занимает площадь более 750 тыс. км2 и включает 
п-в Ямал, Тазовский п-в, большую часть Гыданского п-ва, а также прилега-
ющие острова Карского моря. В ботанико-географическом плане террито-
рия ЯНАО расположена в трех природных зонах: тундра, лесотундра, тайга 
(подзона северной тайги) [1] и в значительной степени представлена заболо-
ченной низменностью, пересеченной множеством рек, среди которых круп-
нейшие водные артерии России: Обь, Таз, Пур, что делает ее привлекатель-
ной для бриологических исследований. 

Первые сведения о мхах равнинной части современной территории 
ЯНАО относятся к концу XIX – началу XX в. [2–6]. К настоящему време-
ни достаточно полно изучен видовой состав мхов п-ва Ямал и о-ва Белый, 
что нашло отражение в обобщающих работах И.В. Чернядьевой [7, 8], и на 
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территории Верхне-Тазовского государственного заповедника [9]. Проводи-
лись также исследования видового состава мхов Тазовского п-ва [10], юго-
западной части Гыданского п-ва [11] и средней части ЯНАО от Сибирских 
Увалов до Тазовского п-ва [12], а также на территориях Шурышкарского [13] 
и Надымского районов [14]. Ряд данных взят из статей О.Ю. Писаренко [15] 
и О.В. Иванова с соавт. [16]. При этом значительная часть территории округа 
в связи с его большой протяженностью и труднодоступностью по-прежнему 
остается не изученной бриологами. 

ЯНАО занимает одно из ведущих мест в России по запасам природного 
газа и нефти. На его территории открыто 232 месторождения углеводород-
ного сырья (МУС), из которых на сегодняшний день около 70 находятся в 
промышленной разработке. На ЯНАО приходится более 56% разведанных 
запасов конденсата [17]. Нефтегазодобывающая промышленность наносит 
наибольший ущерб окружающей среде округа. При обустройстве место-
рождений предусматривается строительство таких объектов по добыче и 
транспортировке углеводородного сырья, как установки комплексной под-
готовки газа, дожимные компрессорные станции, вертолетные площадки, 
временные жилые комплексы, базы промысла, полигоны твердых бытовых 
и промышленных отходов, площадки водозаборов, нефтяные и газовые ку-
сты скважин с нефтегазосборными сетями и горизонтальными факелами, 
карьеры, трубопроводы внешнего транспорта, автодороги и др. Кроме того, 
существенное влияние на природу оказывает загрязнение атмосферы, воды 
и почвы [18–24]. Компоненты растительного покрова, включая мхи, по-
разному реагируют на комплекс этих факторов, приобретая к ним устойчи-
вость или выпадая из структуры сообществ [25–30]. Тем не менее опубли-
кованные сведения, касающиеся изучения бриофлоры данных территорий, 
практически отсутствуют.

В данной работе впервые представлен материал по видовому разнообра-
зию мхов на территориях ряда МУС ЯНАО, накопившийся за десятилет-
ний период инженерно-экологических изысканий. По истечении 5 лет после 
проведения последних работ стало возможным его опубликовать, что пред-
ставляет, несомненно, научный интерес для бриологов и ботаников в целом.

Материалы и методики исследования

Сборы мхов проведены в 2000–2011 гг. сотрудниками ООО «ТюменНИИ- 
гипрогаз» (г. Тюмень) Н.В. Хозяиновой, Е.С. Баяновым и И.Н. Цибарт во вре-
мя инженерно-экологических изысканий на территориях следующих МУС 
(рис. 1): Находкинское газовое месторождение (НМ), Юрхаровское (ЮМ), 
Песцовое (ПМ), Тазовское (ТМ), Уренгойское (УМ), Яро-Яхинское (ЯЯМ) 
и Губкинское нефтегазоконденсатные месторождения, Еты-Пуровское не-
фтяное месторождение (ЕПМ), Вынгаяхинское нефтегазовое месторожде-
ние (ВМ), а также М.А. Магомедовой (г. Екатеринбург, Институт экологии 
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растений и животных УрО РАН), проводившей в 2005 г. исследования на 
территории Ен-Яхинского нефтегазоконденсатного месторождения (ЕЯМ). 
Геоботанические описания растительности нарушенных местообитаний и 
коренных сообществ выполнены на ключевых участках, расположенных в 
пределах 63°46'N – 68°04'N, 75°29'E – 79°00'E в трех природных подзонах 
(рис. 1).

Рис. 1. Расположение территорий месторождений углеводородного сырья на кар-
те Ямало-Ненецкого автономного округа (границы округа отмечены пунктиром): 

1 – Находкинское; 2 – Юрхаровское; 3 – Песцовое; 4 – Ен-Яхинское, 
5 – Тазовское; 6 – Уренгойское; 7 – Яро-Яхинское; 8 – Губкинское, 

9 – Еты-Пуровское; 10 – Вынгаяхинское
[Fig. 1. The location of hydrocarbon deposit sites in Yamalo-Nenets Autonomous Okrug 

(the borders of the Okrug are marked with a dotted line): 1 - Nakhodkinskoye;
2 - Yurkharovskoye; 3 - Pestsovoye; 4 - Yen-Yakhinsky; 5 - Tazovskoye; 6 - Urengoiskoye;

7 - Yaro-Yakhinsky; 8 - Gubkinsky; 9 - Yety-Purovskoye; 10 - Vyngayakhinskoye]

Флора мхов территорий месторождений
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Южная тундра (ЮТ):
НМ: Тазовский р-н, 67°59'N – 68°04'N, 78°01'E – 78°04'E.
ЮМ: Надымский р-н, 67°46'N – 67°51'N, 76°55'E – 77°08'E.
ПМ: Надымский р-н, 66°42'N – 66°58'N, 75°29'E – 76°40'E.
ЕЯМ: Пуровский р-н, 66°48'N – 67°02'N, 76°17'E – 76°35'E.
ТМ: Тазовский р-н, 67°20’ N – 67°35'N, 77°39'E – 79°00'E.
Лесотундра (ЛТ):
УМ: Пуровский р-н, 65°53'N – 66°30'N, 76°27'E – 77°14'E.
ЯЯМ: Пуровский р-н, 66°14'N – 66°19'N, 78°40'E – 78°50'E.
Северная тайга (СТ):
ГМ: Пуровский р-н, 64°03'N – 65°36'N, 76°35'E – 77°06'E.
ЕПМ: Пуровский р-н, 63°59'N – 64°36'N, 77°36'E – 77°57'E.
ВМ: Пуровский р-н, 63°46'N – 64°20'N, 76°13'E – 76°45'E.

В результате анализа геоботанических описаний и гербарных этикеток 
выделили 84 естественного и нарушенного местообитания мхов: НМ – 7, 
ЮМ – 16, ПМ – 9, ЕЯМ – 5, ТМ – 4, УМ – 14, ЯЯМ – 13, ГМ – 7, ЕПМ – 
5, ВМ – 4, при анализе многообразия которых сформировали укрупненные 
группы (типы местообитаний), опираясь на сведения по растительности За-
падной Сибири [1] и опыт О.Ю. Писаренко с соавт. [12], проводивших ис-
следования в данном регионе:

1. Тундры: дренированные (Тд) и заболоченные (Тз).
2. Редколесья (Р).
3. Леса: темнохвойные (Лт), светлохвойные (Лс), хвойно-мелколиственные (Лхм).
4. Болота: верховые (Бв), переходные (Бп), низинные (Бн).
5. Прибрежные местообитания (Пм). 
6. Водные местообитания (В).
7. Нарушенные местообитания: техногенные (Тн), пирогенные (Пн) и об-

нажения субстрата под действием природных факторов – естественные (Ен).
Дренированные тундры представлены ерниково-кустарничково-мохово-

лишайниковыми, ерниково-багульниково-моховыми, лишайниково-моховы-
ми, ивово-ерниково-осоково-моховыми сообществами, расположенными на 
возвышенных участках междуречных долин и имеющими в напочвенном 
покрове наряду с зелеными мхами значительное участие лишайников; за-
болоченные тундры – осоково-моховыми и багульниково-осоково-моховы-
ми сообществами, приуроченными к слабодренируемым плоскобугристым 
водоразделам. 

Редколесья сформированы лесотундровыми сообществами и представле-
ны в районе исследования в основном монодоминантными лиственничника-
ми либо березово-лиственничными с участием кустарничков фитоценозами. 
В напочвенном покрове доминируют зеленые мхи и лишайники.

Леса района исследования разнообразны. Типичные северотаежные тем-
нохвойные сообщества представлены зеленомошными, багульниково-зе-
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леномошными моно- и полидоминантными ельниками с примесью кедра. 
Светлохвойные лишайниковые и кустарничково-лишайниковые сообще-
ства, расположенные на песчаных, хорошо прогреваемых почвах водораз-
делов, представлены чистыми сосняками либо с участием лиственницы и 
кедра. Хвойно-мелколиственные леса кустарничково-лишайниково-зелено-
мошные и вейниково-зеленомошные с участием в верхнем ярусе ели, сосны, 
березы, лиственницы, ив распространены по долинам рек от северной тайги 
вплоть до южных тундр. 

Болота на исследованной территории занимают огромные площади и 
характерны для всех подзон. На плоско- и крупнобугристых верховых бо-
лотах, представленных чередованием торфяных бугров с обводненными мо-
чажинами, обследованы кустарничково-мохово-лишайниковые, кустарнич-
ково-осоково-сфагновые, кустарничково-осоково-мохово-лишайниковые 
сообщества. На буграх доминируют кустарнички и лишайники, в мочажи-
нах – осоки, зеленые и сфагновые мхи. Переходные болота имеют высокую 
степень обводненности, встречаются, как правило, в поймах рек, в различных 
типах понижений в заболоченных тундрах и представлены осоково-сфаг-
новыми, травяно-осоково-сфагновыми, вейниковыми и осоково-злаковыми 
(хасыреями) болотными сообществами. Низинные болота  – травяные или 
гипново-травяные сообщества, формирующиеся в долинах рек и в пониже-
ниях, которые постоянно или временно затопляются водой. На исследуемых 
участках для низинных болот типичны заросли ив, сопровождающиеся бо-
гатым травяным ярусом, состоящим из осок, вахты трёхлистной, сабельника 
болотного и др.: ивово-осоково-пушицевые, ивово-разнотравно-зеленомош-
ные, ивово-разнотравные, сабельниково-осоковые ассоциации. 

Прибрежные местообитания – сборная группа разнообразных сообществ, 
в том числе кустарниковых и осоковых, расположенных на побережье Та-
зовской губы, по берегам рек, озер, ручьев и подверженных периодическому 
затоплению.

К водным местообитаниям отнесли реки, в воде которых встречены мхи, 
являющиеся как облигатными, так и факультативными гидрофитами.

Все нарушенные субстраты на обследованных участках разделили на три 
группы: техногенно нарушенные (обочины дорог, в том числе отсыпанные 
песком, кустовые площадки, зарастающие карьеры и др.), пирогенно нару-
шенные в результате пожаров и обнаженный субстрат, образовавшийся под 
действием природных факторов (склоны оврагов, пятна пучения, раздувы). 

С учетом выделенных укрупненных групп количество исследованных 
местообитаний распределилось следующим образом: тундры – 6 (дрениро-
ванные – 3, заболоченные – 3), редколесья – 4, леса – 10 (темнохвойные – 2, 
светлохвойные – 3, хвойно-мелколиственные – 5), болота – 21 (верховые – 9, 
переходные – 7, низинные – 5), прибрежные местообитания – 24, водные – 2, 
нарушенные – 17 (техногенные – 6, пирогенные – 6, естественные обнаже-
ния – 5). 

Флора мхов территорий месторождений
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В результате обработки около 300 образцов, включая многовидовые, 
А.П. Дьяченко и О.Г. Вороновой составлен систематический список мхов, 
в котором после названий видов даны условные обозначения типов место-
обитаний в привязке к ключевым участкам, сгруппированным с учетом зо-
нального принципа. В ряде случаев указаны элементы нанорельефа (кочки, 
мочажины, бугры, пятна пучения) и субстрат (если он иной, чем почва). На-
личие спороношения отмечено знаком S+, виды, имеющие единичные ме-
стонахождения, – Un. При определении мхов кроме определителей [31–33] 
использовали данные, связанные с изучением строения и распространения 
представителей отдельных родов [34–35]. Приведены гербарные этикетки 
для видов редких и впервые отмеченных в исследованных подзонах ЯНАО. 
К числу редких отнесли мхи, известные для территории округа по единич-
ным находкам. Гербарий хранится в Институте биологии Тюменского госу-
дарственного университета (ТюмГУ), частично – в Уральском государствен-
ном педагогическом университете (УрГПУ). Названия видов соответствуют 
«Check-list of Mosses of East Europe and North Asia» [36] с учетом некоторых 
более поздних изменений, нашедших отражение во «Флоре мхов России» [37]. 

Результаты исследования и обсуждение

Список видов мхов

Порядок Sphagnales C. Martius
Семейство Sphagnaceae Martynov 
Sphagnum aongstroemii Hartm. Бп (ЮМ), Бв: на кочках, в мочажинах 

(УМ).
S. balticum (Russow) C.E.O. Jensen Бп, Пм (НМ, ЮМ); Лт, Лхм (ЕТМ, ВМ).
S. capillifolium (Ehrh.) Hedw. Бп (ЮМ), Бн, Пм (УМ, ЯЯМ); Пн, Бв (ЕТМ, 

ВМ).
S. compactum Lam. et DC. Бв: на кочках, Бн, Р (УМ, ЯЯМ).
S. cuspidatum Ehrh. ex Hoffm. Un – новый вид для северной тайги и ЯНАО 

в целом: «Пуровский р-н, ЕПМ, берег р. Хадутамалтарка, на почве у воды. 
64°02' N, 77°56' E, 25.06.2010. Хозяинова».

S. fimbriatum Wilson ex Wilson et Hook. f. Бп, Пм (ЮМ); Бп (УМ); Лс, Пм 
(ГМ, ЕПМ).

S. fuscum (Schimp.) H. Klinggr. Бп (ЮМ); Бв: на кочках, в мочажинах, Бп: 
в мочажинах (УМ, ЯЯМ); Бв (ВМ).

S. girgensohnii Russow Бп (ЮМ), Бв: на кочках, в мочажинах, Бп, Лхм, Пм 
(УМ, ЯЯМ).

S. jensenii H. Lindb. Un. Бп: в мочажинах (ГМ).
S. lenense H. Lindb. ex L.I. Savicz Тд, Бп, Пм (ЮМ, ПМ, ЕЯМ).
S. lindbergii Schimp. Бв: в мочажинах, Бп: на кочках, Р (УМ, ЯЯМ).
S. magellanicum Brid Бп (ЮМ), Лсм (ВМ).
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S. majus (Russow) C.E.O. Jensen Бп (НМ).
S. obtusum Warnst.: Un – Бп (ЮМ).
S. papillosum Lindb. Un – Лсм (ВМ).
S. riparium Ångstr. Пм (ЮМ), Бв: на кочках, в мочажинах, Бп: в мочажи-

нах, Пм (УМ, ЯЯМ). 
S. rubellum Willson Бп, Пм: в воде (ЮМ).
S. russowii Warnst. Бв: на кочках, в мочажинах, Бп (УМ); Лт (ЕПМ).
S. squarrosum Crome in Hoppe Бн (ТМ); Бв: в мочажинах, Бп (УМ); Пм 

S+ (ЕПМ). 
S. teres (Schimp.) Ångstr ex Hartm. Un: Пм (ЕПМ). 
S. warnstorfii Russow Un – Тз (ЕЯМ).
Порядок Polytrichales M. Fleisch.
Семейство Polytrichaceae Schwägr. 
Pogonatum dentatum (Brid.) Brid. Пм S+, Тн S+, Ен (УМ, ЯЯМ).
P. urnigerum (Hedw.) P. Beauv. Un – впервые отмечен для лесотундры 

ЯНАО: «Пуровский р-н, УМ, на нарушенных местообитаниях (обочины до-
рог, песчаные обнажения), на песке. 65°53'33" N, 77°13'36" E, 20.07.2011. 
Баянов».

Polytrichum commune Hedw. Пм (ПМ), Бв: на кочках, в мочажинах, Бн, 
Тн, Ен, Лхм (УМ, ЯЯМ); Бв: на буграх, Пм (ГМ, ЕПМ, ВМ).

P. hyperboreum R. Br. Бп, Ен S+: на песке, Лхм (ЯЯМ).
P. jensenii I. Hagen Тз (ЕЯМ); Р, Пм (УМ, ЯЯМ).
P. juniperinum Hedw. Тд, Пн, Ен (ЮМ, ПМ); Бв S+: на кочках, в мочажи-

нах, Бп, Пм, Ен S+: на торфе и песке, Тн, Р, Лхм: на пнях (УМ, ЯЯМ); Лт: на 
валежнике (ГМ, ЕПМ). 

P. longisetum Sw. ex Brid. Un – Пм (НМ).
P. piliferum Hedw. Ен S+ (ПМ), Лхм, Пм: на песке, Тн (УМ, ЯЯМ); Лс 

(ВМ).
P. strictum Brid. Бп, Пм, Пн, Ен (ЮМ, ПМ, ТМ); Бв: на кочках, торфе, в 

мочажинах, Бп: в мочажинах, Ен S+: на торф, песке, Лхм S+ (УМ, ЯЯМ); Бв 
S+: на буграх, торфе, Пн, Лс (ГМ, ЕПМ, ВМ).

P. swartzii Hartm. Тз, Пм (ПМ); Бв S+: на кочках, в мочажинах, Бп, Тн, Ен 
(УМ, ЯЯМ). 

Psilopilum cavifolium (Wilson) I. Hagen Пм (ЮМ).
P. laevigatum (Wahlenb.) Lindb. Тн S+ (ПМ). Впервые отмечен для лесо-

тундры ЯНАО: «Пуровский р-н, УМ, на нарушенных местообитаниях (обо-
чина дороги к разведочной скважине), на песке. 65°53'33'' N, 77°13'36'' E, 
20.07.2011. Баянов».

Порядок Tetraphidales M.Fleisch.
Семейство Tetraphidaceae Schimp.
Tetraphis pellucida Hedw. Un – Лт: на валежнике, с выводковыми почками 

(ЕПМ). 
Порядок Funariales M. Fleisch.
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Семейство Funariaceae Schwägr.
Funaria hygrometrica Hedw. Пм: на торфе (ЮМ). Впервые отмечен для 

лесотундры ЯНАО: «Пуровский р-н, УМ, на нарушенных местообитани-
ях (обочина дороги к разведочной скважине), на песке. S+. 65°53'33'' N, 
77°13'36'' E, 20.07.2011. Баянов».

Порядок Grimmiales M. Fleisch.
Семейство Grimmiaceae Arn.
Racomitrium lanuginosum (Hedw.) Brid. Тд, Ен (ПМ, ЕЯМ). Впервые от-

мечен для лесотундры ЯНАО: «Пуровский р-н, УМ, на естественно нару-
шенных местообитаниях (бугор пучения у дороги), на песке. 66°20'24" N, 
76°27'00" E. 17.08.2002. Хозяинова».

Порядок Dicranales H.Philib. ex M.Fleisch.
Семейство Dicranaceae Schimp.
Dicranella cerviculata (Hedw.) Schimp. Пм (ЮМ); Пм S+: на торфе, песке, 

Тн, Ен S+ (УМ, ЯЯМ). 
D. crispa (Hedw.) Schimp. Пм, Тн S+ (ПМ, ЕЯМ).
D. subulata (Hedw.) Schimp. Un – Пм: на торфе (ЮМ).
Dicranum angustum Lindb. Бп (НМ, ЮМ). 
D. bonjeanii De Not. in Lisa Un – Бп (НМ). 
D. elongatum Schleich.еx Schwägr. Тд, Тн: на песке, Ен: на бугре пучения 

(ПМ); Бв: на кочках, торфе, в мочажинах, Бп: на кочках, Тн (УМ, ЯЯМ).
D. flexicaule Brid. Тд, Бв: на кочках, в мочажинах, Бп, Р, Лхм S+ (УМ, 

ЯЯМ); Лс (ВМ).
D. fragilifolium Lindb. Un – Пм: на валежнике (ГМ).
D. fuscescens Turner Пн (ПМ); Бв: на бугре S+ (ГМ).
D. groenlandicum Brid. Пм (НМ). Впервые отмечен для лесотундры ЯНАО. 

Пуровский р-н, УМ: «плоскобугристое болото, ерниково-кустарничково-
мохово-лишайниковая ассоциация, на кочках и в мочажинах. 65°54'38''N, 
77°12'16'' E, 20.07.2011. Баянов»; «травяно-осоково-сфагновая ассоциация, 
на кочках и в мочажинах. 65°53'35'' N, 77°13'40'' E, 20.07.2011. Баянов».

D. polysetum Sw. Un – Пм: на валежнике (ГМ). 
D. scoparium Hedw. Редкий вид территории ЯНАО, находящийся на се-

верной границе своего ареала: «Пуровский р-н, ГМ, берег старицы в пойме 
р. Холокуяха, на валежнике. 64°40'05'' N, 76°40'16'' E, 21.06.2004. Хозяино-
ва»; «Пуровский р-н, ВМ, окрестности озера Пягунто, кочкарный рям, на 
торфе. 64°19'13" N, 76°43'12" E, 18.08.2001. Хозяинова».

D. spadiceum J.E. Zetterst. Тд, Тн: на песке (ПМ); Бв: на кочках, в мочажи-
нах, Бп, Лхм, Ен: на песке, торфе (УМ, ЯЯМ).

D. undulatum Schrad.еx Brid. Бп: в мочажинах, Лхм (ЯЯМ).
Семейство Rhabdoweisiaceae Limpr.
Oncophorus wahlenbergii Brid. Un – Р S+: на валежнике (ЯЯМ).
Семейство Ditrichaceae Limpr.
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Ceratodon purpureus (Hedw.) Brid. Тд S+, Пм, Тн S+: на песке, Пн, Ен S+: 
на бугре пучения (НМ, ЮМ, ПМ, ТМ); Бв, Ен S+: на песке, торфе, Р: на ва-
лежнике, Лхм (ЯЯМ); Тн S+: на песке, Пм S+: на пне, Бв S+ (ГМ, ЕПМ, ВМ).

Ditrichum heteromallum (Hedw.) E. Britton Un – Тн S+: на песке (ПМ). 
 D. pusillum (Hedw.) Hampe. Редкий вид территории ЯНАО, впервые отме-

чен для южной тундры и лесотундры: «Надымский р-н, ПМ, южная тундра, 
пойма р. Юртибяяха, на глине. 66°57' N, 75°34' E. 09.09.2005. Хозяинова»; 
«Пуровский р-н, УМ, лесотундра, на нарушенных местообитаниях (обочи-
на дороги к разведочной скважине), на песке. S+. 65°53'33'' N, 77°13'36'' E, 
20.07.2011. Баянов»; «Пуровский р-н, ГМ, 8,5 км на юг от Северо-Губкин-
ского промысла, пойма р. Пурпе, северная тайга, замытое болото, на песке. 
64°03'48'' N, 76°39'00'' E, 26.06.2004. Хозяинова».

Порядок Splachnales (M. Fleisch.) Ochyra
Семейство Meesiaceae Schimp.
Leptobryum pyriforme (Hedw.) Wilson Тн S+: на почве, песке, Пн (ЮМ, 

ПМ); Пм: на пне (ЕПМ). Впервые отмечен для лесотундры ЯНАО: «Пуров-
ский р-н, УМ, на нарушенных местообитаниях (обочина дороги к разведоч-
ной скважине), на песке. 65°53'33'' N, 77°13'36'' E, 20.07.2011. Баянов».

Paludella squarrosa (Hedw.) Brid. Пм (НМ). Впервые отмечен для лесо-
тундры ЯНАО: «Пуровский р-н, УМ, на влажной почве в пойме ручья, пло-
щадка у скважины № 732. 66°20'24" N, 76°56'24" E, 18.08.2002. Хозяинова».

Вид включен в Красную книгу Ханты-Мансийского автономного окру-
га – территории, сопредельной с ЯНАО [38].

Семейство Splachnaceae Grev. et Arn.
Aplodon wormskjoldii (Hornem.) R. Br. Un – Пн (ЮМ).
Tetraplodon mnioides (Hedw.) Bruch et al. Un – Пм: на погадках (ЮМ).
Порядок Bryales Limpr.
Семейство Bryaceae Schwägr.
Bryum axel-blyttii Kaurin ex H. Philib. Редкий вид территории ЯНАО, 

впервые отмечен для северной тайги. «Надымский р-н, ПМ, южная тундра, 
пойма р. Юртибяяха, на глине, 66°57' N, 75°34' E, 09.09.2005. Хозяинова»; 
«Надымский р-н, ПМ, южная тундра, пересечение проектируемой к раз-
ведочной скважине трассы с автодорогой, на песке. S+. 66°57' N, 75°40'E, 
17.08.2007. Хозяинова»; «Тазовский р-н, ТМ, южная тундра, берег озе-
ра, ивово-кустарничково-разнотравно-сфагновая ассоциация, на почве. 
67°27'36'' N, 78°40'12'' E, 01.08.2005. Цибарт»; «Пуровский р-н, ГМ, север-
ная тайга, 8,5 км на юг от Северо-Губкинского промысла, пойма р. Пурпе, 
замытое болото, на песке. 64°03'48" N, 76°39'00" E, 26.06.2004. Хозяинова».

B. bimum (Schreb.) Turner. Впервые отмечен для лесотундры ЯНАО: «Пу-
ровский р-н, УМ, на нарушенных местообитаниях (обочины дорог, песчаные 
обнажения), на песке. 65°53'33'' N, 77°13'36'' E, 20.07.2011. Баянов»; Пуровский 
р-н, ЯЯМ: «кустарничково-морошково-вейниково-зеленомошная ассоциация, 
на нарушенной почве и песчаных обнажениях. S+. 66°15'35'' N, 78°43'18'' E, 
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24.08.2011. Баянов»; «березово-кустарничково-багульниково-зеленомошная 
ассоциация, на валежнике. 66°16'39'' N, 78°49'33'' E, 24.08.2011. Баянов».

B. caespiticium Hedw. Тн S+: на песке (ПМ).
B. creberrimum Taylor Тн (НМ); Пм S+: на пне (ЕПМ).
B. cyclophyllum (Schwägr.) Bruch et al. Un – Бп (ЮМ). 
B. elegans Nees. Редкий вид территории ЯНАО: «Тазовский р-н, НМ, юж-

ная тундра, склон коренного берега р. Нгодяяха, ивово-разнотравно-зелено-
мошная ассоциация, на почве. 68°04' N, 78°02' E, 12.09.2002. Хозяинова»; 
«Надымский р-н, ПМ, южная тундра, на бугре пучения в медальонной тун-
дре. 66°42' N, 76°31' E, 08.09.2005. Хозяинова».

B. pseudotriquetrum (Hedw.) P. Gaertn., B. Mey. et Scherb. Пм (НМ). Впер-
вые отмечен для лесотундры ЯНАО: «Пуровский р-н, ЯЯМ, елово-листвен-
нично-березовая с ерником ассоциация, на избыточно влажной почве, на 
песчаных обнажениях. 66°15'35'' N, 78°43'18'' E, 23.08.2011. Баянов».

Семейство Mielichhoferiaceae Schimp.
Pohlia bulbifera (Warnst.) Warnst. Пн: на глине (ЮМ).
P. drummondii (Müll. Hall.) A.L. Andrews Un – Пм (ЕЯМ). 
P. filum (Schimp.) Mårtensson Un – Пн (ЮМ).
P. nutans (Hedw.) Lindb. Тд, Тз, Бп, Пм: на торфе, Ен: на бугре пучения 

(ЮМ, ПМ, ЕЯМ, ТМ); Бв: на кочках, в мочажинах, Бн, Пм: на песке, Р S+, 
Лхм: на березовых пнях, Тн: на песке, Ен: на торфе, песке (УМ, ЯЯМ); Бв, 
Пм: на валежнике, Лт S+: на основаниях стволов деревьев, валежнике, Пн 
(ГМ, ЕПМ).

P. proligera (Kindb.) Lindb. ex Broth. Un – Пм: на торфе (ЮМ). 
Семейство Mniaceae Schwägr.
Mnium stellare Hedw. Un – Пм: на валежнике (ГМ, единичные побеги).
Plagiomnium ellipticum (Brid.) T.J. Kop. Пм: в воде, (НМ, ЮМ); Бв: на 

торфе (ВМ).
Pseudobryum cinclidioides (Huebener) T.J. Kop. Бн: на стволах ив, (НМ, 

ТМ); Бп (УМ); Пм (ЕПМ).
Семейство Aulacomniaceae Schimp.
Aulacomnium palustre (Hedw.) Schwägr. Тд S+, Тз, Бн, Пм: на глине, Тн: 

на песке (ЮМ, ПМ, ЕЯМ); Бв: на кочках, в мочажинах, Бн, Пм, Р: на валеж-
нике, Лхм (УМ, ЯЯМ); Бв S+: на бугре, Лт, Лс S+, Пм: на пне (ГМ, ЕПМ).

A. turgidum (Wahlendb.) Schwägr. Тд, Бп, Пм: на торфе, Пн, Ен S+: на бу-
грах пучения (НМ, ЮМ, ПМ, ЕЯМ); Бн, Лхм (УМ, ЯЯМ).

Порядок Hypnales Dumort.
Семейство Fontinalaceae Schimp.
Fontinalis antipyretica Hedw. Un – редкий вид территории ЯНАО: «Пуров-

ский р-н, ЕПМ, северная тайга, в обрастаниях на палках и бревнах у берега 
р. Хадутамалтарка, в воде. 64°02' N, 77°56' E, 25.06.2010. Хозяинова».

Семейство Plagiotheciaceae (Broth.) M. Fleisch.
Plagiothecium laetum Bruch et al. Пн (ПМ); Лт (ЕПМ).
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Семейство Hylocomiaceae (Broth.) M. Fleisch.
Hylocomium splendens (Hedw.) Bruch et al. Тд, Пн, Ен: на бугре пучения 

(ЮМ, ПМ); Лхм (ЯЯМ); Лт: на основаниях стволов деревьев, валежнике, 
почве, Пм: на валежнике (ГМ).

Pleurozium schreberi (Brid.) Mitt. Пм: на глине, Ен: на бугре пучения 
(ПМ); Бв: на кочках, в мочажинах, Бп: в мочажинах, Р, Лхм, Пм, Ен: на пе-
ске, торфе (УМ, ЯЯМ); Лт S+: на валежнике, Лс, Пм, Бв (ГМ, ЕПМ, ВМ). 

Семейство Brachytheciaceae Schimp.
Brachythecium mildeanum (Schimp.) Schimp. Бн (ЕЯМ, ТМ).
B. salebrosum (F. Weber et D. Mohr) Bruch et al. Пн (ПМ); Пм: на пне 

(ЕПМ).
Sciuro-hypnum reflexum (Starke) Ignatov et Huttunen Un – Лсм (ЯЯМ). 
Семейство Calliergonaceae (Kanda) Vanderp., Hedenäs, C.J. Cox et A.J. Shaw
Calliergon cordifolium (Hedw.) Kindb. Бн, Пм: на почве, глине (ПМ, ТМ); 

Бв: на кочках, в мочажинах, Бп: в мочажинах, Лхм (УМ, ЯЯМ); Пм: на пнях 
(ГМ, ЕПМ).

Calliergon giganteum (Schimp.) Kindb. Бп, Бн, Пм (НМ, ЮМ).
Straminergon stramineum (Dicks. ex Brid.) Hedenäs Тз, Бн (ЕЯМ, ТМ); Пм 

(УМ).
Warnstorfia exannulata (Bruch et al.) Loeske Бп, Пм: на глине, Тн: на песке, 

в воде (НМ, ЮМ, ПМ); Бв: в мочажинах, воде, Бп, Пм (УМ); Бв S+: на бугре, 
Пм S+: на валежнике (ГМ, ЕПМ, ВМ).

Warnstorfia fluitans (Hedw.) Loeske Р, Пм (ЯЯМ); Пм S+: на валежнике 
(ГМ, ЕПМ).

Семейство Scorpidiaceae Ignatov et Ignatova
Sanionia uncinata (Hedw.) Loeske Тд, Бп, Бн, Пм: на стволах ив, глине, 

Пн, Ен: на бугре пучения (НМ, ЮМ, ПМ, ЕЯМ); Бв: на кочках, в мочажинах, 
Бп: на кочках из сфагнума, в мочажинах, Пм, Р S+: на валежнике, Лсм: на 
пнях (УМ, ЯЯМ); Лт: на основаниях стволов деревьев, валежнике; Пм: на 
валежнике (ГМ).

Scorpidium cossonii (Schimp.) Hedenäs. Впервые отмечен для лесотун-
дры ЯНАО: Пуровский р-н, УМ: «плоскобугристое болото, ерниково-ку-
старничково-мохово-лишайниковая ассоциация, на кочках. S+. 65°54'38" N, 
77°12'16" E, 20.07.2011. Баянов»; «травяно-осоково-сфагновая ассоциация, 
на кочках. 65°53'35" N, 77°13'40" E. 20.07.2011. Баянов».

Семейство Pylaisiaceae Schimp.
Callicladium haldanianum (Grev.) H.A. Crum. Редкий вид территории 

ЯНАО, находящийся на северной границе своего ареала. Пуровский р-н, 
ГМ: «45 км на с-з от ж.д. ст. Пурпе, у куста скважин № 20, ерниково-ба-
гульниково-лишайниковая ассоциация, на бугре. 64°57'37'' N, 76°35'02'' E, 
20.06.2004. Хозяинова»; «20 км на с-з от ж.д. ст. Пурпе, пойма р. Пурпе, 
елово-кедрово-зеленомошная ассоциация, на основаниях стволов деревьев, 
валежнике. 64°38'06" N, 76°39'34" E, 23.06.2004. Хозяинова».
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Calliergonella lindbergii (Mitt.) Hedenäs Un – Пм (ЮМ).
Ptilium crista-castrensis (Hedw.) De Not. Лхм (ЯЯМ); Лт, Пм: на валежни-

ке (ГМ, ЕПМ). 
Stereodon holmenii (Ando) Ignatov et Ignatova Un – Пн (ПМ). 
Семейство Thuidiaceae Schimp.
Helodium blandowii (F. Weber et D. Mohr) Warnst. Un – Пм: на валежнике 

(ГМ). 
Семейство Amblystegiaceae G.Roth
Amblystegium serpens (Hedw.) Bruch et al. Un – Пм: на пне (ЕПМ). 
Campylidium sommerfeltii (Myrin) Ochyra Un – новый вид для северной 

тайги и ЯНАО в целом: «Пуровский р-н, ГМ, берег старицы в пойме р. Хо-
локуяха, на валежнике. 64°40'05" N, 76°40'16" E, 21.06.2004. Хозяинова». 

Drepanocladus aduncus (Hedw.) Warnst. Un – впервые отмечен для лесо-
тундры ЯНАО: «Пуровский р-н, ЯЯМ, елово-лиственично-березовая с ер-
ником ассоциация, на влажной почве и песчаных обнажениях. 66°15'35'' N, 
78°43'18'' E, 23.08.2011. Баянов». 

D. polygamus (Bruch et al.) Hedenäs Un – Пм: на пне (ЕПМ).
Ochyraea duriuscula (De Not.) Ignatov et Ignatova Un – редкий вид тер-

ритории ЯНАО, впервые отмечен для лесотундры: «Пуровский р-н, ЯЯМ, 
березово-кустарничково-багульниково-зеленомошная ассоциация, на почве 
и валежнике. 66°16'39'' N, 78°49'33'' E, 24.08.2011. Баянов». 

Pseudocalliergon lycopodioides (Brid.) Hedenäs Un – редкий вид террито-
рии ЯНАО: «Надымский р-н, ПМ, южная тундра, верховья притока р. Ал-
тойяха, в воде. 66°57'07'' N, 75°35'48'' E, 20.08.2007. Хозяинова». 

Tomentypnum nitens (Hedw.) Loeske Un – Пн (ЮМ).

По результатам литературных данных для равнинной части территории 
ЯНАО известно 298 видов, включая 6 разновидностей [2–16], из них для 
ЮТ – 275, ЛТ – 95, СТ – 152. На участках МУС отмечен 101 вид, из них 
в подзоне ЮТ – 70, ЛТ – 51, СТ – 46. Наиболее полные сборы сделаны в 
южной тундре и лесотундре, что нашло отражение в бриофлоре таких МУС, 
как ПМ – 32 вида, ЯЯМ – 35, ЮМ – 36, УМ – 40. При этом на территориях 
ТМ, ЕЯМ и НМ собрано 9, 12 и 17 видов соответственно. Количество видов 
мхов с территорий месторождений в подзоне северной тайги распредели-
лось следующим образом: ВМ – 14, ГМ – 25, ЕПМ – 27. Большинство видов 
типичны для тех подзон, где они найдены. На территории всех подзон встре-
чаются 20 видов, из них к наиболее широко распространенным относятся: 
Polytrichum commune, P. juniperinum, P. strictum, Ceratodon purpureus, Pohlia 
nutans, Aulacomnium palustre, Calliergon cordifolium, Warnstorfia exannulata, 
Pleurozium schreberi, Sanionia uncinata. Единичные местонахождения отме-
чены для 34 видов. На территориях ЮТ и СТ найдены 53 вида, не встречаю-
щихся в ЛТ. При этом в ЛТ есть условия, подходящие для их произрастания, 
и они могут быть собраны при последующих полевых исследованиях. 

О.Г. Воронова, А.П. Дьяченко



131

Найденные виды относятся к 9 порядкам, 23 семействам, 44 родам. 
Наибольшее видовое разнообразие отмечено для семейств Sphagnaceae, 
Polytrichaceae, Dicranaceae, на долю которых приходится в ЮТ – 45,7%, 
ЛТ – 50,9%, СТ – 43,5% от числа видов соответствующей подзоны. 
Семь семейств исследованных участков представлены по одному виду: 
Tetraphidaceae, Funariaceae, Grimmiaceae, Rhabdoweisiaceae, Fontinalaceae, 
Plagiotheciaceae, Thuidiaceae.

На территориях МУС найдены виды, новые для каждой подзоны: ЮТ – 
Ditrichum pusillum; ЛТ – Bryum bimum, B. рseudotriquetrum, Dicranum 
groenlandicum, Ditrichum pusillum, Drepanocladus aduncus, Funaria 
hygrometrica, Leptobryum pyriforme, Ochyraea duriuscula, Paludella squarrosa, 
Pogonatum urnigerum, Psilopilum laevigatum, Racomitrium lanuginosum, 
Scorpidium cossonii; СТ – Bryum axel-blytii, Campylidium sommerfeltii, 
Sphagnum cuspidatum; последние два вида – новые для всей территории 
ЯНАО. Данные находки увеличили видовое разнообразие мхов в подзоне 
ЮТ до 276, ЛТ – до 108, СТ – до 155, а в целом для равнинной части терри-
тории ЯНАО – до 300. 

Отмечены новые местообитания для 8 видов, имеющих единичные 
местонахождения на территории ЯНАО: Dicranum scoparium, Ditrichum 
pusillum, Fontinalis antipyretica, Ochyraea duriuscula, Bryum elegans, B. axel-
blytii, Callicladium haldanianum, Pseudocalliergon lycopodioides. 

Анализ распределения мхов по типам местообитаний показал, что наи-
большее число видов (55) и разнообразие занимаемых ими субстратов при-
ходятся на прибрежные сообщества: валежник, пни, стволы ив, погадки, 
почва, песок, глина, торф. На болотах отмечено 44 вида: на верховых – 25, 
переходных – 32, низинных – 13. В сборах, сделанных на верховых и пере-
ходных болотах, превалируют виды родов Sphagnum, Polytrichum, Dicra-
num, а также Calliergon cordifolium, Pleurozium schreberi, Warnstorfia exan-
nulata. Бриофлора низинных болот представлена в основном гипновыми 
мхами и единичными экземплярами Sphagnum capillifolium, S. squarrosum, 
Polytrichum commune. В лесах отмечено 26 видов, из них 19 – в хвойно-мел-
колиственных лесах, формирующихся в долинах рек. Только здесь наряду с 
типичными бореальными видами найдены Drepanocladus aduncus и Sciuro-
hypnum reflexum. Бриофлора темнохвойных лесов однообразна: Hylocomium 
splendens, Pleurozium schreberi, Ptilium crista-castrensis, Aulacomnium palus-
tre, Polytrichum juniperinum, Sphagnum balticum, S. russowii, здесь же найден 
Callicladium haldanianum. На песчаных почвах светлохвойных лесов фор-
мируются куртины Pleurozium schreberi, Polytrichum piliferum, P. strictum, 
Dicranum flexicaule, в заболачивающихся сосняках – Sphagnum fimbriatum, 
Aulacomnium palustre. В редколесьях выявлены 10 видов мхов, типичных 
для бореальной флоры, в дренированных и заболоченных тундрах – 12 и 
6 соответственно. В напочвенном покрове дренированных тундр виды, тя-
готеющие к сухим либо со средней степенью увлажнения субстратам: Di-
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cranum elongatum, D. flexicaule, D. spadiceum, Racomitrium lanuginosum, а 
также виды с широкой экологической амплитудой: Aulacomnium palustre, 
Ceratodon purpureus, Hylocomium splendens, Polytrichum juniperinum, San-
ionia uncinata и др. В заболоченных тундрах в напочвенном покрове от-
мечены: Aulacomnium palustre, Pohlia nutans, Polytrichum jensenii, P. swartzii, 
Sphagnum warnstorfii, Straminergon stramineum.

В воде рек найдено два вида, редких для территории ЯНАО: Fontinalis 
antipyretica, Pseudocalliergon lycopodioides.

На исследованные территории МУС оказывается интенсивное антропо-
генное воздействие уже в течение нескольких десятков лет (от 10 до 40, в 
зависимости от года начала эксплуатации). В силу данной специфики осо-
бый интерес представляют 35 видов мхов, заселяющих нарушенные место-
обитания. На техногенно нарушенных субстратах найдены 22 вида, среди 
которых преобладают представители семейств Polytrichaceae, Dicranaceae, 
Ditrichaceae, Bryaceae, а также Funaria hygrometrica, Leptobryum pyriforme, 
Pohlia nutans, Aulacomnium palustre, Warnstorfia exannulata. На пироген-
но нарушенных субстратах отмечены 14 видов, среди которых: Aplodon 
wormskjoldii, Aulacomnium turgidum, Hylocomium splendens, Leptobryum 
pyriforme, Plagiothecium laetum, Sphagnum capillifolium, Stereodon holmenii, 
Tomentypnum nitens, а также представители семейств Polytrichaceae и 
Mielichhoferiaceae, при этом отсутствует Dicranaceae. Большинство пред-
ставителей перечисленных семейств и видов встречается в естественно на-
рушенных местообитаниях. Все типы нарушенных субстратов заселяют: 
Ceratodon purpureus, Pohlia nutans, Polytrichum juniperinum, достаточно 
часто встречаются Pogonatum dentatum, Polytrichum strictum, Leptobryum 
pyriforme, что позволяет судить об их устойчивости к естественным про-
цессам нарушений субстрата и комплексу негативных антропогенных фак-
торов. 

Заключение

Анализ сбора мхов на территориях десяти месторождений углеводородного 
сырья Ямало-Ненецкого автономного округа, расположенных в пределах юж-
ной тундры, лесотундры и северной тайги, выявил довольно разнообразную 
бриофлору этих территорий (33,7% от флоры мхов равнинной части ЯНАО). 
Преобладают виды, обычные для соответствующих подзон. Найдены новые 
виды в пределах каждой подзоны и отмечены местонахождения редких ви-
дов для исследованной территории. Выявлены мхи, заселяющие естественно 
и антропогенно нарушенные местообитания и проявляющие высокий уро-
вень устойчивости к негативным факторам окружающей среды. 

Полученные результаты могут служить основой долгосрочного монито-
ринга флоры мхов на территориях МУС и стать составной частью для раз-
работки комплекса природоохранных мероприятий. 
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Bryophyte flora of hydrocarbon deposit sites 
in the Yamalo-Nenets Autonomous Okrug

Yamalo-Nenets Autonomous Okrug (YNAO) is a vast territory of more than 750 000 
sq km situated in the north of Tyumen region in the tundra, forest tundra and boreal 
forest subzones. Its territory is interesting for bryoflora research because it is mostly a 
flat waterlogged plain crossed by numerous rivers including the Ob, the Taz and the Pur 
which are the major waterways of the region. YNAO is one of the largest natural gas 
and crude oil deposits in Russia. In this territory, 232 hydrocarbon deposit sites have 
been discovered and 70 ones are under development nowadays. This paper is the first to 
present the data on moss species diversity for a number of hydrocarbon deposits which 
were collected during a ten-year period of engineering and environmental surveying in 
YNAO. Five years after the last survey, it is possible to publish these data which may 
be interesting for bryologists and botanists, in general.

In 2000-2011, we collected moss samples in (1) the south tundra of the 
Pestsovoye, Yurkharovskoye, Nakhodkinskoye, Tazovskoye and Yen-Yakhinskoye 
hydrocarbon deposit sites, (2) the forest tundra of the Urengoiskoye and Yaro-
Yakhinsky hydrocarbon deposit sites, and in (3) the north boreal forest of the 
Gubkinsky, Vyngayakhinskoye and Yety-Purovskoye hydrocarbon deposit sites. The 
geobotanical characteristics of the disturbed habitats and primary communities were 
described for the key sites located within 63°46'N–68°04'N, 75°29'E–79°00'E. In 
the investigated territories of the hydrocarbon deposit sites, we registered 84 moss 
habitats and formed their aggregated groups: drained and boggy tundra; thin forests; 
dark coniferous, light coniferous and coniferous-parvifoliate forests; raised, transition 
and low-land bogs; riverside, water and disturbed habitats (anthropogenic, pyrogenic 
ones and soil outcropping). Moss species were identified by AP Dyachenko and OG 
Voronova and brought into conformity with the requirements of the Check-list of 
Mosses of Eastern Europe and North Asia taking into account later changes in the 
moss flora of Russia (Moss flora of Russia. Oedipodiales – Grimmiales, 2017). The 
herbarium is kept in the Institute of Biology, Tyumen State University (Tyumen, 
Russian Federation), and partly in Ural State Pedagogical University (Yekaterinburg, 
Russian Federation). 
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According to the previous studies, 298 moss species including 6 variants were 
distinguished for the plain territory of YNAO, among them, there were 275 species 
in the south tundra, 95 species in the forest tundra, and 152 species in the north boreal 
forest. At the hydrocarbon deposit sites under study, 101 species were distinguished 
including 70 species in the south tundra, 51 species in the forest tundra, and 46 
species in the boreal forest. The wide-spread species include Polytrichum commune, 
P. juniperinum, P. strictum, Ceratodon purpureus, Pohlia nutans, Aulacomnium 
palustre, Calliergon cordifolium, Warnstorfia exannulata, Pleurozium schreberi, and 
Sanionia uncinata. Rare occurrence was registered for 34 species. The registered 
species represent 44 genera, 23 families, and 9 orders. The highest species diversity 
was distinguished for the families of Sphagnaceae, Polytrichaceae, Dicranaceae, 
which are 45.7% in the south tundra, 50.9% in the forest tundra, and 43.5% in the 
boreal forest of the subzone species number. New species were distinguished in each 
subzone: Ditrichum pusillum in the south tundra; Bryum bimum, B. рseudotriquetrum, 
Dicranum groenlandicum, Ditrichum pusillum, Drepanocladus aduncus, Funaria 
hygrometrica, Leptobryum pyriforme, Ochyraea duriuscula, Paludella squarrosa, 
Pogonatum urnigerum, Psilopilum laevigatum, Racomitrium lanuginosum, and 
Scorpidium cossonii in the forest tundra; Bryum axel-blytii, Campylidium sommerfeltii, 
and Sphagnum cuspidatum in the boreal forest. The last two species are newly 
discovered for the entire YNAO territory. These findings increased the species 
diversity of mosses to 276 species in the south tundra, to 108 species in the forest 
tundra, and to 155 species in the boreal forest. The habitats of 8 endangered species 
rarely occurring in YNAO territory were registered: Dicranum scoparium, Ditrichum 
pusillum, Fontinalis antipyretica, Ochyraea duriuscula, Bryum elegans, B. axel-blytii, 
Callicladium haldanianum, and Pseudocalliergon lycopodioides. The analysis of the 
moss distribution according to habitats demonstrated that the largest number of species 
(55) grows in riverside communities, where they inhabit various substrates: wind-fallen 
trees, stubs, willow stocks, pellets, soils, sand, clays, and peats. In bogs, 44 species 
were registered, including 25 in the raised ones, 32 in the transition ones, and 13 in the 
low-land ones. 26 species were registered in forests, 10 in thin forests, 12 in drained 
tundra, 6 in boggy tundra, and 2 in water bodies. Moss species growing in the disturbed 
habitats are of special interest: Ceratodon purpureus, Pohlia nutans, and Polytrichum 
juniperinum were ordinally registered, Pogonatum dentatum, Polytrichum strictum, 
and Leptobryum pyriforme were rather frequently registered. The results obtained can 
be the basis for a long-term bryoflora monitoring at hydrocarbon deposit sites and can 
become a component for developing environmental policy.

The paper contains 1 Figure and 38 References.
Key words: natural subzones; brioflora; hydrocarbon deposit sites; endangered 

species; Tyumen Region.
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Структура кроны у молодых генеративных 
деревьев кедра сибирского (Pinus sibirica Du Tour). 

Пространственная организация разнообразия побегов 

Работа выполнена за счет базового бюджетного финансирования 
(ФАНО) при поддержке РФФИ (проект № 18-04-00833)

Изучена структура кроны молодых генеративных деревьев кедра сибирского 
(Pinus sibirica Du Tour) в 70–80-летнем кедровнике на юго-востоке Томской 
области (южная часть южной подзоны тайги). Анализ распределения побегов по 
размеру показал явное преобладание мелких, некоторый дефицит очень мелких, а 
также острый дефицит средних и особенно крупных побегов. Ярко выраженный 
акропетальный градиент вегетативного роста побегов наблюдается в системах 
ветвления любого ранга. По направлению от вершины к периферии кроны уровень 
разнообразия и средний размер побегов сокращаются сначала очень резко, затем 
очень плавно. С увеличением размера побега сдвигаются вперед сроки начала и 
окончания морфогенеза и роста побегов, увеличиваются их продолжительность 
и интенсивность, возрастает сложность метамерной организации побега 
и усиливается его полярная дифференциация (акротония). Корреляционные 
связи между вегетативными признаками всегда являются либо прямыми, либо 
обратными: исключены ситуации, когда с увеличением значения одного из 
признаков значение другого сначала увеличивалось бы, а затем снижалось или 
наоборот. 

Ключевые слова: Pinus sibirica; система побегов; крона; порядок ветвления; 
апикальное доминирование; градиент роста.

Введение

Многолетнее древесное растение при всей его генетической и физиоло-
гической целостности в то же время представляет собой «метапопуляцию» 
отдельных ветвей, каждая из которых имеет дату рождения и смерти, ин-
дивидуальные продолжительность и содержание жизни [1, 2]. В совокуп-
ности они являются сложной самоорганизующейся системой, корректное 
представление об организации которой необходимо для моделирования ее 
развития с самыми разнообразными целями. Это и общие вопросы самоор-
ганизации иерархических систем [3–5], и анализ развития систем ветвления 
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в разных экологических условиях [6], и расчет продуктивности на уровне 
отдельного дерева [7] или древесного полога в целом [8]. 

В кроне легко распознаются иерархически организованные субъедини-
цы [9, 10]. Элементы высшего порядка – это скелетные ветви, состоящие из 
модулей – элементарных осевых побегов с листьями, почками, боковыми 
побегами [11]. Модули, в свою очередь, состоят из более мелких субъеди-
ниц – метамеров (лист + пазушная почка + междоузлие) [12, 13]. Модули и 
метамеры, имеющие более или менее одинаковые функции, повторяются в 
кроне многие тысячи раз [1]. Они в значительной мере независимы друг от 
друга, взаимозаменяемы; после гибели или удаления одних другие продол-
жают функционировать [14].

Дерево ежегодно образует многие тысячи новых модулей, во многом по-
хожих на предыдущие, но и чем-то отличающихся от них. Основатели теории 
архитектурных моделей кроны [10] акцентировали внимание на качествен-
ных признаках (какие типы модулей участвуют в сложении данной кроны). 
Это актуально для тропических деревьев, у которых качественное разноо-
бразие очень велико. В умеренных широтах, тем более, в бореальной зоне, 
сколько-нибудь широко распространены лишь 2 архитектурных модели из 
23 известных: Troll и Rauch, т.е. как раз те, которые отличаются от осталь-
ных относительно большим числом относительно мелких модулей. Поэтому 
актуально исследование количественного разнообразия внутри этих моде-
лей. Основы этого подхода заложены J.B.Fisher [15]: оказалось, что внутри 
одной архитектурной модели могут формироваться совершенно разные кро-
ны в зависимости от длины модулей, их повторяемости, взаимоотношений 
порядков ветвления, выживаемости элементов структуры и т.д. В  России 
это направление представлено, например, работами И.С.Антоновой с соавт. 
[16–19].

В этих и других работах недостаточное внимание уделялось исследо-
ванию диалектической организации разнообразия структурных элементов 
внутри одного типа модулей и кроны в целом (диапазоны разнообразия и 
характер распределения факторов и признаков, их пространственные и вре-
менные градиенты, переход количественных изменений в новое качество). 
Именно эти вопросы нам хотелось бы решить на примере кроны кедра си-
бирского. В первой статье настоящей серии мы рассмотрели факторы раз-
нообразия побегов в кроне: порядок ветвления и собственный возраст ветви 
[20]. С увеличением порядка ветвления уровень роста снижается не линей-
но, а гиперболически: чем старше порядок, тем меньше различия между 
ним и предшествующим порядком. На протяжении развития крупных вет-
вей уровень вегетативного роста снижается сильно, у средних – «средне», 
у мелких – остается практически неизменным, а у очень мелких – несколь-
ко повышается. В верхней части кроны терминальные почки относитель-
но слабо доминируют над латеральными, но в ходе развития возникших из 
них многолетних ветвей апикальное доминирование постоянно возрастает. 

Структура кроны у молодых генеративных деревьев



142

В нижней части кроны, напротив, доминирование одних почек над другими 
выражено очень сильно, но развивающиеся из них ветви достаточно быстро 
выравниваются по скорости роста. Два компонента разнообразия побегов 
(собственный возраст ветвей и порядок ветвления) и две группы факторов 
(внешние, в основном освещенность; и внутренние, в основном «корнео-
беспеченность») согласованно (усиливая действие друг друга) влияют на 
изменчивость размера побегов. Эта согласованность настолько тесная, что 
в дальнейшем мы больше не будем возвращаться к анализу природы разноо-
бразия побегов по общему уровню вегетативного роста и не будем специаль-
но рассматривать другие свойства побегов в контексте двух компонентов их 
разнообразия и двух групп определяющих его факторов. Весь дальнейший 
анализ будет построен на связи между общим уровнем вегетативного роста 
побегов и другими признаками. Иными словами, если мы будем говорить, 
например, что значение такого-то признака снижается по мере снижения 
общего уровня вегетативного роста, это будет означать, что оно снижается 
по направлению от вершины к основанию кроны, от ее периферии к стволу, 
с увеличением собственного возраста ветвей, порядка ветвления и т.д. 

Цель настоящей работы – исследовать структуру кроны кедра сибирского 
в начале генеративного этапа онтогенеза: разнообразие побегов по размеру, 
его пространственную организацию, градиенты основных признаков и кор-
реляции между ними. 

Материалы и методики исследования

Материал собран в Смокотинском припоселковом кедровнике (56°15' с.ш., 
84°25' в.д.). Это юго-восток Томской области, южная часть южной подзоны 
тайги. Кедровник расположен в районе бывшего с. Смокотино в 28 км к югу 
от г. Томска на 2-й надпойменной террасе р. Ум. Высота над уровнем моря 
125 м. Тип леса разнотравный. Древостой одновозрастный (70–80 лет), со-
став 7К2Е1П, класс бонитета III, полнота 0,7, средняя высота деревьев 18 м, 
диаметр ствола 39 см. Для сбора ветвей использовали 5 деревьев с посто-
янной пробной площади: средних по высоте и диаметру ствола, а также по 
числу и соотношению мужских и женских побегов. 

В каждой из 40–45 мутовок с живыми ветвями подсчитывали число ске-
летных осей первого порядка, затем отбирали для анализа 8 из них, средних 
по размеру (из 5-й, 10-й, 15-й, 20-й, 25-й, 30-й, 35-й и 40-й мутовок, считая 
от вершины). На скелетных ветвях учитывали все живые ветви всех поряд-
ков ветвления. Для каждой из них определяли расстояние от основания ске-
летной ветви, а также длину трех последних годичных побегов. Эти данные 
использовали для «картирования» ростовой зональности кроны, а также для 
расчета общего числа побегов каждого класса длины. 

Чтобы определить основные показатели роста различных по длине по-
бегов, мы разделили весь диапазон их разнообразия на 5 неравных отрезков: 
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до 5, 6–11, 12–27, 28–62, более 63% от максимального для данного дерева 
значения длины побега. В каждом отрезке собрали на каждом дереве 5 вет-
вей. На каждой из этих ветвей для измерений использовали 3 последних 
годичных побега. Таким образом, сравниваемые вариационные ряды состо-
яли из 75 значений: 5 деревьев × 5 ветвей × 3 побега. Статистическую зна-
чимость различий между вариантами сравнения определяли посредством 
дисперсионного анализа данных (ANOVA): попарные сравнения вариантов 
проводили с помощью метода линейных контрастов Шеффе. 

Результаты исследования

Рассмотрим сначала распределение побегов по размеру, затем локализа-
цию разных побегов в кроне, затем градиенты признаков и, наконец, корре-
ляции между признаками. Среднее число побегов в кроне у использован-
ной группы деревьев – около 30 тысяч. Их распределение по размеру очень 
далеко от нормального. Оно характеризовалось гистограммой, имеющей 
сложную форму: примерно 1/6 часть побегов имели длину около 1 см, более 
половины – 2–3 см, а по мере дальнейшего увеличения длины число побегов 
постепенно сокращалось таким образом, что в последних классах распре-
деления (17–25 см) содержались единичные побеги, которые даже не могли 
быть отражены на рисунке в принятом масштабе (рис. 1). 

 

 

 

0

1000

2000

3000

4000

5000

6000

7000

8000

9000

10000

1 4 7 10 13 16 19 22 25

Чи
сл
о 
по
бе
го
в,

 ш
т.

Длина побега, см

9

10

11

12

13

14

15

16

17

18

0 5 10 15 20 25

В
ы
со
та

 о
т 
по
ве
рх
но
ст
и 
по
чв
ы

, м

Средняя длина побега, см

Рис. 1. Распределение побегов по длине
[Fig. 1. Distribution of shoots according to their length. 

On the X-axis - Shoot length, cm; on the Y-axis - Number of shoots] 
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Самые мелкие побеги располагались в глубине кроны (рис. 2). По направ-
лению к периферии кроны, особенно в сторону вершины дерева, средняя 
длина побегов закономерно возрастала. Изолинии, как правило, располага-
лись параллельно друг другу, демонстрируя четкую картину вегетативной 
зональности кроны. Ширина зон, ограниченных изолиниями, существенно 
различалась в разных частях кроны: резко сужалась по направлению от вер-
шины к основанию. Это характеризует изменение величины рассматривае-
мого градиента вдоль кроны (рис. 3). В верхней части кроны он очень кру-
той: на протяжении 1,5 м по направлению от вершины средняя длина побега 
снижалась в 10 раз, с 20 до 2 см. В нижней части кроны этот градиент едва 
выражен: на протяжении оставшихся 6 м средняя длина побега снижалась 
всего лишь в 4 раза, с 2 до 0,5 см.
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Рис. 2. Размещение в кроне зон 
с различной средней длиной 

годичного побега: 1 – < 0,5 см; 
2 – 0,5–0,6 см; 3 – 0,7–1,0 см; 
4 – 1,1–2,0 см; 5 – 2,1–4,0 см; 
6 – 4,1–10,0 см; 7 – > 10 см

[Fig. 2. Crown zones with various 
average length of shoots]

Рис. 3. Изменение средней длины побега 
вдоль ствола по направлению от вершины 

к основанию кроны
[Fig. 3. Change in the average shoot length along 
the trunk from the top to the base of the crown.
On the Y-axis - Height from ground level, m; 

on the X-axis - Average shoot length, cm]

Как и следовало ожидать, вместе с длиной побега увеличивались все 
остальные признаки (табл. 1). Связь между ними очень тесная, линейная. 
Различия выражались лишь в разном уровне разнообразия внутри ряда: при 
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увеличении длины побега в 26 раз число метамеров и ширина ксилемного 
кольца увеличивались примерно на порядок, а число метамеров – всего в 
2,8 раза. 

Т а б л и ц а  1 [Table 1]
Основные показатели органогенеза и роста различных по размеру побегов

[The main indicators of organogenesis and growth of shoots varying in size]

Признаки 
[Indicators]

Размерные категории побегов [Size categories of shoots]

Очень 
крупные 

[Very large]

Крупные 
[Large]

Сред-
ние 
[Me-
dium-
sized]

Мел-
кие 

[Small]

Очень 
мелкие 

[Very small]

Длина побега, см 
[Shoot length, cm] 26,00a* 14,00b 5,80c 2,50d 1,00e

Число метамеров, шт. 
[Number of stem units] 90,2a 58,3b 30,1c 19,8d 9,6e

Длина междоузлий, мм 
[Internode length, mm] 0,28a 0,24ab 0,19b 0,13c 0,10c

Ширина кольца ксилемы, мм 
[Width of xylem ring, mm] 1,25a 0,70b 0,48c 0,30d 0,12e

Примечание. * Разные буквы показывают наличие статистически значимых различий в 
строках, p < 0,05
[Note. *Different letters show statistically significant differences in lines, p < 0.05]

Кроме среднего размера побегов, зоны существенно отличались еще и по 
изменчивости этого размера (табл. 2). Уровень изменчивости последователь-
но и очень сильно возрастал по направлению от внутренних частей кроны к 
ее поверхности. Так, в глубине кроны встречались лишь побеги длиной менее 
1 см. Напротив, в зонах с высокой средней длиной побега (верхняя перифери-
ческая часть кроны) встречались побеги, в сущности, любого размера. 

Т а б л и ц а  2  [Table 2]
Изменчивость длины побегов в зонах кроны с различной средней длиной побега 

[Variation of shoot length in crown zones with different average shoot length]
 

Зоны со сред-
ней длиной 
побега, см 

[Zones with average 
shoot length, cm]

Доля побегов различных классов длины (см), 
% от общего числа побегов в зоне 

[Ratio of shoots of various length classes (cm), % of the to-
tal number of shoots in the given zone]

< 0,5 0,5–0,6 0,7–1,0 1,1–2,0 2,0–4,1 4,1–10,0 > 10 Всего [Total]
< 0,5 66 31 3 0 0 0 0 100

0,5–0,6 41 47 10 2 0 0 0 100
0,7–1,0 18 25 43 11 3 0 0 100
1,1–2,0 10 13 18 44 13 2 0 100
2,1–4,0 4 7 9 14 50 16 0 100
4,1–10,0 2 4 6 9 15 47 17 100

> 10 0 1 3 5 9 16 66 100

Упрощенно эту закономерность можно представить так: в глубине кроны 
все побеги одинаково мелкие, в средних слоях есть мелкие и средние по раз-
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меру, по периферии встречаются любые (от мелких до крупных). С чем это 
связано? Очевидно, с тем, что разнообразие побегов «организуется» не толь-
ко вокруг главной оси дерева (ствола), но и вокруг всех остальных сколько-
нибудь значимых осей. В представленной схеме мы исходим из того, что на 
мелком осевом побеге не может возникнуть средний или крупный боковой 
побег; на крупном же осевом побеге формируются боковые побеги любо-
го размера. Из очень мелких латеральных побегов развиваются ветви с за-
медленным ростом. Ежегодно образующиеся на них очень мелкие годичные 
побеги продолжения остаются сконцентрированными вокруг крупных осей 
младших и средних порядков ветвления. Поэтому зона очень мелких по-
бегов оказывается сильно разветвленной и повторяет очертания скелетной 
части кроны (этот принцип организации разнообразия побегов по размеру 
представлен на рис. 4). 

Рис. 4. Упрощенная схема расположения побегов различного размера 
в кроне дерева: 1 – крупные побеги; 2 – средние по размеру побеги;

3 – мелкие побеги; 4 – очень мелкие побеги
[Fig. 4. A simplified location scheme of shoots of different size in the tree crown: 

1 - Large shoots, 2 - Medium-sized shoots, 3 - Small shoots, 4 - Very small shoots]
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Крупные латеральные побеги порождают латеральные ветви с высоким 
уровнем роста. Растут они, естественно, по градиенту освещенности. По-
этому ежегодно образующиеся на них крупные побеги продолжения все вре-
мя остаются в периферической части кроны, а зона мощных побегов имеет 
форму купола с простыми, не «ветвистыми» границами. Зоны средних по 
размеру и мелких побегов располагаются между двумя описанными выше 
зонами. По конфигурации границ зона средних по размеру побегов ближе к 
зоне крупных побегов, а зона мелких побегов – к зоне очень мелких побегов. 

Обсуждение результатов исследования

Крона дерева состоит из двух функционально взаимосвязанных, но прин-
ципиально разных типов структурных элементов. Первый – это образующие 
скелет кроны старые (многолетние) ветви. Все они связаны между собой в 
единое «древо». Их основные функции – флоэмный и ксилемный транспорт 
веществ, а также механическое поддержание разобщенных между собой 
элементов второго типа – молодых облиственных побегов с почками. Функ-
ции этого типа элементов несравненно более многообразны: новообразова-
ние элементов структуры, фотосинтез, транспирация, половая репродукция 
и др. Учитывая направленность настоящей работы, основным объектом на-
шего интереса являются элементы второго типа, а некоторая информация об 
элементах первого типа используется лишь для интерпретации результатов. 
Более того, обсуждая структуру кроны, мы будем иметь в виду, как правило, 
лишь совокупность однолетних (текущего года) побегов с почками. 

Эти однолетние побеги в кроне любого дерева весьма разнообразны, и 
разнообразны они, в первую очередь, по размеру. Сразу оговоримся, что, 
употребляя слово «размер», мы имеем в виду весь набор характеризующих 
его признаков: высоту и диаметр апикальной меристемы, число образую-
щихся за сезон метамеров (в том числе латеральных побегов), длину меж-
доузлий и годичного побега в целом, диаметр стебля и площадь отдельных 
тканей на его поперечном срезе, массу листьев или площадь их поверхно-
сти и т.д. Давно доказано [21–22] и подтверждено для нашего объекта [20], 
что все эти признаки прямо и достаточно тесно связаны между собой в ме-
тамерной изменчивости, следовательно, могут использоваться как единый 
комплекс, характеризующий именно размер побега. Это обстоятельство по-
зволяет в некоторых случаях, когда требуется определить размер большого 
числа побегов, ограничиваться измерением одного из характеризующих его 
признаков, например, длины оси [23–24]. Очевидно, что размер побега це-
ликом определяется уровнем (продолжительностью и/или интенсивностью) 
вегетативного роста (чем сильней и/или продолжительней рост, тем больше 
размер). Поэтому в дальнейшем понятия «размер» и «уровень роста» бу-
дут рассматриваться нами как синонимы и использоваться в зависимости от 
контекста. 
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Длина побега определяется числом метамеров и длиной междоузлий. 
У Pinus вообще [25] (Lanner, 1976 и др.) и у кедра сибирского в частности 
[20] первый элемент разнообразия гораздо важнее второго. Число метаме-
ров, в свою очередь, зависит от продолжительности и интенсивности ор-
ганогенеза, а длина междоузлий – от продолжительности и интенсивности 
роста. Начнем с анализа продолжительности этих процессов. Формирова-
ние почек и рост побега весьма тесно связаны между собой в сезонной дина-
мике: по ходу одного можно с уверенностью судить о ходе другого [26–28]. 
Следовательно, есть возможность обсуждать их не раздельно, а вместе, обо-
значив как единый процесс морфогенеза и роста. В научной литературе мно-
го сведений о сезонной динамике этого процесса в зависимости от размера 
побегов. Разные авторы работали с разными видами, произрастающими в 
самых разнообразных климатических условиях, анализировали многие при-
знаки: от грубых (длина побега, длина хвои) до тонких (митотическая ча-
стота, митотический индекс, размер клеток). Некоторые не нашли различий, 
например, И.Т. Кищенко [29] по началу роста побега у Pinus sylvestris L. в 
Карелии. Другие, наоборот, обнаружили огромные (более 2 месяцев) раз-
личия, например, M.P.Bollman и G.B.Sweet [30] по окончанию заложения 
листовых примордиев у Pinus radiata Don. в Новой Зеландии. Поэтому обоб-
щить и усреднить имеющуюся информацию сложно, тем более, что боль-
шинство исследователей не сравнивали крайние по размеру побеги. Однако 
если суммировать результаты многих авторов по Pinaceae из лесной зоны 
умеренного пояса [31–35], то окажется, что у мелких побегов морфогенез 
и рост в среднем начинаются примерно на неделю раньше, а заканчивают-
ся примерно на месяц раньше, чем у крупных. Последние, таким образом, 
остаются активными гораздо дольше, а пик их активности сдвинут на более 
поздние сроки. Наши данные по кедру сибирскому показывают, что он весь-
ма типичен в этом отношении [36]. 

В чем адаптивный смысл описанных различий, и каков физиологиче-
ский механизм их реализации? Удивительно, но факт: в научной литературе 
практически отсутствуют даже попытки обсуждения этих вопросов. Отно-
сительно опережающего весеннего развития мелких побегов по отношению 
к крупным имеется лишь точка зрения M. Zumer [37], который полагает: 
адаптивное значение этого явления состоит в защите главного лидирую-
щего побега от обмерзания в случае поздних заморозков. С этим, пожалуй, 
можно согласиться. Действительно, у бореальных Pinaceae вся сезонная 
активность в сфере побегообразования явно сдвинута на первую половину 
вегетационного периода, заканчивается она задолго до осенних морозов, и 
реальную опасность для растений представляют только поздние весенние 
заморозки. В этой связи естественный отбор, по-видимому, вывел из под 
удара в первую очередь мощные привершинные побеги как наиболее важ-
ные для успеха в борьбе за существование и к тому же расположенные зача-
стую вне утепляющего влияния полога на его границе с открытой атмосфе-
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рой. Особая важность этих побегов как обеспечивающих захват жизненного 
пространства, по-видимому, обусловила также сдвиг их максимальной ро-
стовой и морфогенетической активности на наиболее обеспеченный ресур-
сами среды период – середину лета. Если для ответа на вопрос «почему?» 
достаточно умозрений, то ответ на вопрос «как?» требует конкретных и при 
этом глубоких знаний о физиологической дифференциации кроны. Совре-
менное состояние исследований в этой области пока не позволяет ответить 
на него удовлетворительно: недостает фактов – «строительного материала» 
для теории.

Если по продолжительности морфогенеза и роста мелкие побеги усту-
пают крупным не более чем в 2–3 раза, то по большинству «итоговых» ро-
стовых признаков различия между ними на порядок больше. Очевидно, что 
последние складываются, в основном, за счет интенсивности морфогене-
за и роста. Следовательно, все, что сказано выше о значении и причинах 
дифференциации побегов по размеру, относится в равной мере к их диф-
ференциации по интенсивности процессов морфогенеза и роста. Нам оста-
лось рассмотреть лишь некоторые частности, вытекающие из этих общих 
закономерностей. До сих пор морфогенез и рост побегов мы рассматривали 
вместе. Если разграничить их, то окажется, что вклад первого в разнообра-
зие побегов и их отдельных элементов по размеру многократно больше, чем 
второго. Это прослеживается на всех уровнях организации, начиная с кле-
точного: различия в размере органов определяются почти исключительно 
числом клеток (т.е. интенсивностью цитогенеза), но не размером составляю-
щих его клеток [38–40]. На метамерном уровне это проявляется почти так же 
четко: длина побега зависит в основном от числа узлов, а не от длины меж-
доузлий. Иными словами, крупные побеги оказываются крупными, главным 
образом, потому, что имеют широкую апикальную меристему, которая обра-
зует за сезон много новых метамеров. Два последних признака, скорее все-
го, функционально взаимосвязаны. Согласно полевой теории филлотаксиса 
вновь заложившийся листовой примордий создает вокруг себя некую зону 
ингибирования, в которой невозможен органогенез; следующий примордий 
закладывется тогда, когда меристема подрастает настолько, что в ней по-
является свободная от ингибирования зона [41, 42]. Понятно, что чем шире 
апикальная меристема, тем чаще появляются в ней такие свободные зоны, 
следовательно, продолжительность пластохрона оказывается меньше, а чис-
ло образующихся за сезон метамеров – больше. 

Как же организовано разнообразие побегов по размеру в кроне дерева? 
Если объединить все побеги в единый вариационный ряд, их распределе-
ние по размеру оказывается настолько далеким от нормального, что оценка 
уровня изменчивости признака коэффициентом вариации, как это делал в 
свое время С.А. Мамаев [43], становится совершенно бессмысленной. В то 
же время, и без специальной количественной оценки очевидно, что уровень 
метамерной изменчивости размера побегов очень высок: самые крупные по-
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беги крупнее самых мелких в десятки раз. Форма распределения побегов по 
размеру основательно изучена B.F.Wilson [44] на примере видов Quercus, 
Acer, Picea и Pinus. Оказалось, что у этих разных во всех отношениях рас-
тений распределение побегов по размеру на удивление единообразно (лога-
рифмически нормальное): характеризуется ярко выраженными положитель-
ными асимметрией и эксцессом. Видимо, это отличительная черта дерева 
как жизненной формы. Вполне естественно, что и у нашего объекта распре-
деление оказалось таким же: очень много мелких, мало средних и совсем 
мало крупных побегов. 

Распределение побегов различного размера в кроне дерева – это, по-
жалуй, самое заметное внешнее проявление ее полярности. На том этапе 
онтогенеза, о котором идет речь в настоящей работе, крона имеет иерар-
хический план организации [по 45]: градиент вегетативного роста сугубо 
акропетальный и выражен он очень ярко. Для осей первого порядка ветвле-
ния это показано многими авторами на примере многих видов [46–48]. В на-
шей работе установлено, что акропетальный градиент вегетативного роста 
характерен для систем ветвления любого ранга: от простейших, состоящих 
всего из нескольких осей, до кроны в целом. Это характерное свойство де-
ревьев связано с «устремленностью» их кроны вверх, к выходу в верхний 
ярус лесного фитоценоза. Акропетальный градиент вегетативного роста у 
деревьев регулируется двумя группами факторов: внутренними (физиоло-
гическими) и внешними (экологическими). Физиологические факторы (ро-
стовые корреляции, главным образом, апикальное доминирование) являют-
ся первичными. Поэтому даже в условиях полного солнечного освещения 
акропетальный градиент вегетативного роста сохраняется. В то же время 
экологические факторы (освещенность) резко усиливают полярную диффе-
ренциацию побегов по размеру. Это, кстати, отлично проявляется и в усло-
виях полного освещения, только «центр тяжести» переносится на другой 
уровень: с кроны в целом к отдельным скелетным ветвям. 

Отмечая акропетальность размерного градиента побегов в кроне, иссле-
дователи, как правило, не обращали внимания на его внутреннюю неодно-
родность. В нашей работе показано, что такая неоднородность имеет место 
и выражена очень четко: по направлению от вершины кроны к основанию 
или от ее периферии к стволу размер побегов в поверхностном слое снижа-
ется резко, а в остальной части – плавно. Для удовлетворительной интерпре-
тации этого факта достаточно внешних причин: градиента освещенности. 
Этот градиент выражается точно такой же параболической кривой: большая 
часть света поглощается самым плотным периферическим слоем кроны, а 
внутренние, относительно рыхлые слои обеспечены остаточным светом бо-
лее или менее равномерно [49–51]. 

Когда мы говорим о концентрических куполообразных слоях кроны, раз-
личающихся по размеру побегов и вложенных друг в друга наподобие ма-
трешек, надо иметь в виду, что эти слои можно обнаружить только в том 
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случае, если использовать средний размер побега. На самом же деле такой 
купол, симметричный относительно ствола дерева, реально образуют лишь 
наиболее мощные побеги в периферической части кроны. Чем меньше раз-
мер побегов, тем больше они рассредоточены по кроне. Это отлично про-
является, например, при анализе распределения по размеру побегов разных 
порядков ветвления: чем старше порядок, тем меньше разнообразие [16–20]. 
Рассредоточенность относительно мелких побегов предполагает не хаоти-
ческое расположение побегов, а их организованность вокруг осей старших 
порядков ветвления. При этом чем меньше размер побегов, тем выше орга-
низующее значение осей старших порядков, следовательно, сложней конфи-
гурация занимаемого такими побегами пространства. Световой режим кро-
ны во многом зависит от тех свойств родов и видов, которые определяют их 
положение на шкале теневыносливости [52]. Даже у теневыносливого кедра 
сибирского в молодом возрасте организованные вокруг главной оси дере-
ва «слои–купола–матрешки» выражены слабо, следовательно, велика доля 
внутренних факторов в пространственной организации побегов разного 
размера. Очевидно, что у светолюбивых видов с рыхлой, проницаемой для 
света кроной концентрические слои похожих по свойствам побегов должны 
быть выражены еще хуже, а доля внутренних факторов в дифференциации 
кроны должна быть еще выше. 

Таким образом, и развитие отдельных ветвей, и их коррелятивное взаи-
модействие между собой обусловливают такое распределение по размеру 
составляющих крону побегов, при котором наблюдается явное преоблада-
ние мелких, некоторый дефицит очень мелких, а также острый дефицит 
средних и особенно крупных побегов. Для молодых деревьев характерен 
ярко выраженный акропетальный градиент всех без исключения проявле-
ний вегетативного роста побегов. По направлению от вершины и периферии 
кроны уровень разнообразия и средний размер побегов сокращаются снача-
ла очень резко, затем очень плавно. Внутренние факторы вегетативной диф-
ференциации кроны, в первую очередь, акропетальный градиент «корнеобе-
спеченности» побегов, безусловно, являются первичными [53, 54]. Внешние 
факторы, в первую очередь градиент освещенности, вторичны, но не менее 
важны. Взаимодействие между внутренними и внешними факторами осу-
ществляется по принципу синергизма: они взаимно усиливают действие 
друг друга. 

Все морфологические и морфофизиологические признаки, характери-
зующие вегетативные процессы, определяются размером побегов (общим 
уровнем их роста). С увеличением размера побега сдвигаются вперед сроки 
начала и особенно окончания морфогенеза и роста побегов, увеличивается 
их продолжительность и интенсивность, возрастает сложность метамерной 
организации побега и усиливается его полярная дифференциация (акрото-
ния). Корреляционные связи между любыми вегетативными признаками 
всегда являются либо прямыми, либо обратными: исключены ситуации, ког-
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да с увеличением значения одного из признаков значение другого признака 
сначала увеличивалось бы, а затем снижалось или наоборот, сначала снижа-
лось, а затем – увеличивалось. 

Заключение

Анализ распределения побегов по размеру в кроне молодых генератив-
ных деревьев кедра сибирского показал явное преобладание мелких, неко-
торый дефицит очень мелких, а также острый дефицит средних и особенно 
крупных побегов. Для систем ветвления любого ранга характерен акропе-
тальный градиент вегетативного роста, т.е. имеется более или менее доми-
нирующий дистальный полюс, где сосредоточены относительно молодые 
ветви младших порядков ветвления, а по направлению к дистальному полю-
су уровень вегетативных процессов в той или иной мере снижается парал-
лельно с увеличением собственного возраста ветвей и доли осей старших 
порядков ветвления. Кроме этой «генеральной» закономерности, есть еще 
несколько усложняющие картину закономерности «второго порядка», одна-
ко они влияют лишь на величину градиента изменений, не меняя его общего 
направления. 

По направлению от вершины кроны к ее основанию и от периферии к 
«мертвой» зоне внутри кроны уровень разнообразия и средний размер по-
бегов сокращаются сначала очень резко, затем очень плавно. С увеличением 
размера побега сдвигаются вперед сроки начала и окончания морфогенеза 
и роста побегов, увеличивается их продолжительность и интенсивность, 
возрастает сложность метамерной организации побега и усиливается его 
полярная дифференциация (акротония). Корреляционные связи между ве-
гетативными признаками всегда являются либо прямыми, либо обратными: 
исключены ситуации, когда с увеличением значения одного из признаков зна-
чение другого сначала увеличивалось бы, а затем снижалось или наоборот.
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Crown structure in Siberian stone pine (Pinus sibirica Du Tour) 
young generative trees. Spatial organization of shoot diversity

In the 70-80-year-old Siberian stone pine forest in the southeast of Tomsk Region 
(56°15'N, 84°25'E), the crown structure of young generative Siberian pine trees (Pinus 
sibirica Du Tour) was studied. Five trees, average in height and DBH, were used to 
collect branches. The number of the first order branches was counted in each whorl. 
Then, eight of them, medium in size, were selected for analysis. There were branches 
from the 5th, 10th, 15th, 20th, 25th, 30th, 35th and 40th whorls, counting from the top. 
On these branches, all live shoots of all branching orders were counted. For each of 
them, the distance from the trunk, as well as the length of the last three annual shoots, 
was measured. The entire range of shoot diversity was divided into 5 unequal segments: 
up to 5, 6-11, 12-27, 28-62, and more than 63% of the maximum shoot length for a 
given tree. In each segment on each tree, 5 shoots were collected. On each of them, the 
number of stem units, the length of the internodes, and the width of the first xylem ring 
was determined. 

It was established that in the crown there is a clear predominance of small, some 
deficit of very small, and an acute deficit of medium-sized and, especially, large shoots 
(See Fig. 1). In the direction from the top and from the periphery of the crown, the level 
of diversity and the average size of shoots decrease, at first, very sharply, then very 
gradually (See Fig. 2, Fig. 3 and Table 1). Concentric domelike crown layers that differ 
in shoot size and are put into each other only exist if the average size of a shoot is used. 
As a matter of fact, only the most vigorous shoots in the peripheral part of a crown 
really form such a dome, which is symmetrical relative to the trunk of the tree. The 
smaller the size of the shoots, the more they are dispersed throughout the crown volume 
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(See Fig. 4). However, they are located not chaotically, but are organized around the 
axes of lower order of branching. At the same time, the smaller the size of the shoots 
is, the higher the organizing value of the axes of lower orders and the more complex 
the configuration of the space occupied by such shoots are. All the morphological and 
morphophysiological features that characterize vegetative processes are determined by 
the size of shoots (the overall level of their growth) (See Table 1). With an increase in 
the shoot size, the beginning and ending of seasonal periods of morphogenesis and shoot 
growth move forward, their duration and intensity increase, the metameric structure of 
the shoot becomes more complicated, and its polar differentiation (acrotonia) increases. 
Correlations between any vegetative features are always either direct or inverse.

The paper contains 4 Figures, 2 Tables and 54 References.
Key words: Pinus sibirica; shoot system; crown structure; order of branching; 

apical dominance; growth gradient.
Funding:: This work was partially supported by the Russian Foundation for Basic 

Research (Grant No 18-04-00833a).
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Особенности накопления глюкофруктанов 
у видов рода Allium L. (Amaryllidaceae)

Работа выполнена в рамках темы «Теоретические и методические аспекты изучения 
и оценки адаптации интродуцированных растений природной и культурной 
флоры», номер государственной регистрации: АААА-А17-117072810010-4/

Изучены особенности накопления фруктозосодержащих углеводов 
(глюкофруктанов) у видов рода Allium при интродукции в условиях Среднего 
Урала. Для большинства видов такие данные получены впервые. Установлено, 
что содержание высокомолекулярных глюкофруктанов (GFH) у видов 
луковичной жизненной формы (A. aflatunense, A. caeruleum) достоверно выше, 
чем у группы луковично-корневищных растений с крупными корневищами и 
слабо развитыми луковицами (A. ledebourianum A. nutans, A. ramosum). Группа 
луковично-корневищных растений с крупными луковицами и слабовыраженными 
корневищами (A. obliguum, A. altaicum, A. strictum) занимала промежуточное 
положение между двумя предыдущими группами, не отличаясь достоверно 
ни от одной из них. Отмечены различия в накоплении низкомолекулярных 
(GFL) и высокомолекулярных глюкофруктанов в разных органах растений: у 
A. altaicum и A. obliquum, из группы луковично-корневищных видов с хорошо 
развитыми луковицами, содержание GFL и GFH в луковицах в 1,5–2 раза выше, 
чем в корневищах. У A. nutans и A. ramosum, имеющих мелкие луковицы, различия 
в содержании GFL невелики, а концентрация GFH у A. ramosum в корневищах 
в 1,3  раза выше, чем в луковицах. Накопление глюкофруктанов значительно 
меняется в течение вегетационного сезона, что связано с различной 
интенсивностью процессов роста и развития растений. В период отрастания 
содержание GFH очень низкое, максимальное их накопление отмечается в период 
цветения и плодоношения, а к концу вегетационного периода их концентрация 
заметно снижается. Содержание GFL у разных видов достигает максимума в 
разные фенофазы, что определяется особенностями сезонного развития видов.

Ключевые слова: низкомолекулярные глюкофруктаны; высокомолекулярные 
глюкофруктаны; инулин.

Введение 

Интерес к растительным полисахаридам, особенно фруктозосодержа-
щим углеводам (глюкофруктанам), в последнее время заметно возрос, что 
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связано с появлением новых данных об их защитной роли в организме рас-
тения и о широком спектре их фармакологического действия. Установлено, 
что глюкофруктаны способствуют регуляции и нормализации углеводного 
и липидного метаболизма, снижению уровня холестерина и триглицеридов 
в крови (препятствуя развитию атеросклероза), снижению уровня сахара в 
крови, предотвращению заболеваний щитовидной железы, увеличению со-
противляемости бактериальным и вирусным инфекциям и инвазиям раз-
личных паразитов, благотворно влияют на иммунную систему, снижают 
опасность развития ожирения, остеопороза (повышая абсорбцию кальция 
и магния и увеличивая минерализацию костной ткани), усиливают функ-
циональную активность печени и т.д. [1–5]. Глюкофруктаны представляют 
собой соединения с выраженной пребиотической активностью. Они не пе-
ревариваются в кишечнике человека, но при этом способствуют созданию 
оптимальных условий для роста и развития нормальной кишечной микро-
флоры, особенно бифидобактерий, а также уменьшают риск развития рака 
толстого кишечника. Эта группа веществ широко используется в пищевой 
промышленности при производстве молока и молочных продуктов, масла, 
сыра, мороженого, хлебных изделий [4, 6–9]. Фруктаны типа левана (levan) 
обладают выраженным увлажняющим действием на кожу, сопоставимым с 
действием гиалуроновой кислоты, а также противовоспалительными свой-
ствами, в связи с чем перспективны для использования в косметологии [10].

Около 15% всех цветковых растений обладают способностью синтези-
ровать фруктаны [11, 12]. Эти соединения являются основными запасными 
углеводами у видов из семейств Asteraceae, Liliaceae и Gramineae [13]. Это 
легко мобилизуемый источник энергии, который используется в начальный 
период развития побегов и листьев или для восстановления нормального 
метаболизма после повреждения надземной части растения. Исследователи 
отмечают присутствие фруктанов у ряда злаков (пшеницы, овса, ячменя), 
овощей (лука, цикория, салата), декоративных растений (георгины, тюльпа-
на) и др. [4, 12, 14–16]. О содержании в видах рода Allium L. значительно-
го количества полисахаридов, в том числе на основе фруктозы, упоминают 
S.J. Shepherd, P.R. Gibson [17], A.C. Flores, J.A. Morlett., R. Rodríguez [18]. 
Для этого рода наиболее характерны фруктаны типа инулина (inulin), нео-
инулина (inulin neoseries), нео-левана (levan neoseries) [12, 19, 20].

В настоящее время выявлены различные виды фармакологического дей-
ствия видов Allium. Они обладают антибиотическими свойствами, способны 
понижать уровень сахара и холестерина в крови, ингибируют аггрегацию 
тромбоцитов, могут применяться для лечения атеросклероза и сердечно-со-
судистых заболеваний [21]. Исследование возможностей использования раз-
личных видов Allium в медицине представляет большой интерес. При этом 
есть основания предполагать, что установленные фармакологические эф-
фекты связаны, в частности, с наличием фруктозосодержащих углеводов – 
глюкофруктанов.

Особенности накопления глюкофруктанов 
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Цель данной работы – изучение особенностей накопления глюкофрукта-
нов у ряда видов рода Allium, интродуцированных в Ботаническом саду УрО 
РАН (г. Екатеринбург).

Материалы и методики исследования

Растительное сырье. Как отмечено ранее [22], фруктаны накаплива-
ются, главным образом, в подземной части растений, где их концентрация 
может достигать 50%; в листьях содержание фруктанов составляет обычно 
1–2%. По мнению Р.И. Багаутдиновой и соавт. [23], 2–5% низкомолекуляр-
ных фруктанов соответствуют уровню свободной фруктозы, которая явля-
ется необходимым компонентом метаболизма у всех видов растений неза-
висимо от их систематического положения. В связи с этим нами изучены, в 
первую очередь, подземные органы различных видов Allium. 

 По особенностям морфологической структуры подземных органов в 
роде Allium выделяют следующие жизненные формы: луковичные, лукович-
но-корневищные и корневищные [24]. Виды второй жизненной формы ряд 
авторов подразделяет на группу со слабовыраженным корневищем и раз-
витыми луковицами и группу с хорошо выраженным корневищем и слабо-
развитыми луковицами [25, 26]. Нами изучались виды луков, относящиеся 
к следующим группам: 

– луковичные – A. aflatunense B.Fedtsch. (sect. Megaloprason), A. caeru-
leum Pall. (sect. Coerulea); 

– луковично-корневищные со слабовыраженным корневищем и крупны-
ми луковицами (2–4 см и более) – A. altaicum Pall. (sect. Cepa), A. obliquum L. 
(sect. Oreoprason), A. strictum Schrad. (sect. Rhizirideum);

– луковично-корневищные с хорошо выраженным корневищем и мелкими 
луковицами (до 1,5–2 см) – A. ledebourianum Schult. & Schult. f. (sect. Schoeno-
prasum), A. nutans L. (sect. Rhizirideum), A. ramosum L. (sect. Butomissa).

Материал для анализа собирали в 2016–2017 гг. в условиях культуры в 
открытом грунте, в Ботаническом саду Уральского отделения РАН (Екате-
ринбург) от растений, находившихся в генеративном состоянии. Количество 
фруктозосодержащих углеводов определяли в сентябре, после плодоноше-
ния. Для A. caeruleum, A. ledebourianum, A. nutans в 2017 г. проводили изуче-
ние сезонной динамики накопления фруктанов; для этого отбирали пробы в 
различные фенофазы: весеннее отрастание, бутонизация, цветение, плодо-
ношение, вегетация после плодоношения, конец вегетации.

Пробоподготовка. Для каждого конкретного образца брали усреднён-
ную пробу от 5–10 особей. Свежесобранные и отмытые от земли луковицы 
и корневища измельчали до частиц размером 7–10 мм и выдерживали в су-
шильном шкафу при температуре 100°С в течение 30 мин для инактивации 
ферментов; затем сырье досушивали при температуре 60°С до воздушно-
сухого состояния. Непосредственно перед анализом сырье дополнитель-
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но измельчали и ситовым методом отбирали фракцию с размерами частиц 
0,5–1 мм.

Количественный анализ глюкофруктанов. Для количественного определе-
ния фруктозосодержащих углеводов за основу взяли методику, разработан-
ную Д.Н. Оленниковым и Л.М. Танхаевой [27, 28]. В основе анализа лежит 
спектрофотометрический метод, который довольно широко используется ря-
дом исследователей для определения содержания глюкофруктанов, с исполь-
зованием различных реагентов [13, 20, 29], в том числе резорцина [30]. 

Следует отметить, что объем понятий «олигофруктаны» (низкомоле-
кулярные фруктаны), «полифруктаны» (высокомолекулярные фруктаны), 
«инулин» несколько различается у разных авторов. В некоторых работах 
все фруктаны со степенью полимеризации более 3 обозначают термином 
«инулин», ряд других исследователей под инулином понимает только по-
лифруктаны. В целом принято считать, что у олигофруктанов степень поли-
меризации варьирует от 3 до 10, в среднем (DPav) равна 4; у полифруктанов 
(длинноцепочечный или высокомолекулярный инулин, inulin HP) она коле-
блется от 10 до 60, DPav равна 25 [4, 20]. 

В ходе анализа мы выделяли две фракции глюкофруктанов: низкомолеку-
лярную (GFL) и высокомолекулярную (GFH). Низкомолекулярную фракцию 
получали трехкратной экстракцией сухого растительного материала 95%-
ным этанолом (30, 15 и 15 мин, на водяной бане LB-217, ЗАО «Лабораторное 
обрудование и приборы» (Россия), при температуре 80°С, упаривали досуха 
и растворяли осадок в дистиллированной воде. Поскольку высокомолеку-
лярные фруктаны практически не растворяются в этаноле высокой концен-
трации [27], можно предполагать, что в состав этой фракции входили фрук-
тоза и низкомолекулярные глюкофруктаны, хорошо растворимые в спирте. 
Далее из растительного остатка водой экстрагировали высокомолекулярные 
глюкофруктаны (inulin HP), которые хорошо растворяются в воде (трижды 
по 60 мин, на кипящей водяной бане). Затем проводили гидролиз до фрукто-
зы концентрированной хлористоводородной кислотой в течение 8 мин при 
температуре 100°С. Содержание фруктозы определяли спектрофотометри-
ческим методом на спектрофотометре SPECORD 50 «Analytik Jena» (Герма-
ния), используя реакцию с резорцином. 

Статистическая обработка результатов. Содержание низко- и высокомо-
лекулярных глюкофруктанов рассчитывали в процентах на воздушно-сухое 
сырье. Данные по каждому образцу представлены в виде среднеарифмети-
ческого значения из трех измерений и его стандартной ошибки (±SE). Для 
каждого образца сырья вычисляли соотношение процентного содержания 
высокомолекулярных и низкомолекулярных глюкофруктанов (GFH/GFL). 
Различия в содержании глюкофруктанов (низкомолекулярных и высокомо-
лекулярных) между образцами видов, относящихся к разным жизненным 
формам, оценивали методом однофакторного дисперсионного анализа и с 
помощью непараметрического критерия Краскела – Уоллиса с использова-

Особенности накопления глюкофруктанов 



164

нием программы StatSoft STATISTICA for Windows 6.0. Различия между груп-
пами (апостериорные сравнения) оценивали по критерию Unequal N HSD 
(модифицированный критерий Tukey HSD для выборок разного объема).

Результаты исследования и обсуждение

В настоящее время существуют единичные данные о содержании фрук-
танов у видов Allium. По сведениям T.V. Barkhatova et al. [16], их концен-
трация относительно невелика – 1–1,75 г/100 г сырой массы. Как отмечают 
З.А. Бадретдинова и А.В. Канарский [31], содержание фруктанов у некото-
рых видов Allium (A. porrum L., A. schoenoprasum L. и др.) колеблется от 3,4 
до 6,6%; однако в свежесобранных луковицах A. sativum L. оно составляет 
около 22–24%. S.J. Shepherd и P.R. Gibson [17] приводят данные о том, что 
содержание фруктанов у разных видов Allium колеблется от 1,1 до 10,1 г/100 г, в 
том числе у A. sativum – от 9 до 16 г/100 г; концентрация фруктозы и саха-
розы в свежесобранном сырье разных видов луков варьирует от 0,7 до 4%. 

Наши результаты показали значительное различие между изученными ви-
дами Allium по содержанию низко- и высокомолекулярных глюкофруктанов 
во время вегетации после плодоношения (у A. aflatunense и A. obliquum после 
окончания плодоношения наступает период покоя) (табл. 1). Это, вероятно, 
связано с особенностями морфологии подземных органов. Наиболее высоким 
оказалось содержание высокомолекулярных глюкофруктанов у A. aflatunense 
и A. caeruleum, относящихся к группе луковичных видов: от 22,22 до 41,40% 
(табл. 1). У этих видов Allium данные соединения накапливались в концен-
трациях, заметно превышающих таковые в корнях Cichorium intybus L., ко-
торые в европейских странах служат основным источником полифруктанов 
и содержат до 18–20% инулина [4, 7, 31]. Большая концентрация высокомо-
лекулярных глюкофруктанов обнаружена также в образцах сырья A. obliquum, 
относящегося к группе луковично-корневищных растений с хорошо развитыми 
луковицами – от 18,12 до 28,41%. У всех этих видов отмечено также высокое 
соотношение концентраций высокомолекулярных и низкомолекулярных глю-
кофруктанов (GFH/GFL); у последнего вида оно доходит до 271,63 (табл. 1). Оче-
видно, это наиболее перспективные источники высокомолекулярных глюкоф-
руктанов. Следует отметить, что данные виды устойчивы в культуре, хорошо 
воспроизводятся, накапливают достаточную подземную биомассу. 

Несколько ниже, чем у луковичных, но все же достаточно высоким 
(16,87–27,71%) оказалось содержание высокомолекулярных глюкофрукта-
нов в образцах двух других видов из группы луковично-корневищных рас-
тений с хорошо развитыми луковицами: A. altaicum и A. strictum, а также 
A. ramosum, относящегося к группе луковично-корневищных растений со 
слабовыраженными луковицами. При этом у A. strictum и A. ramosum по-
казатель GFH/GFL тоже высокий (3,94–8,15); у A. altaicum он немного ниже: 
1,26 в луковицах и 1,62 в корневищах (см. табл. 1).
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Т а б л и ц а  1 [Table 1] 
Содержание низко- (GFL) и высокомолекулярных (GFH) глюкофруктанов 

и отношение GFH/GFL у 8 изученных видов рода Allium 
[The content of low- (GFL) and high molecular glucofructans (GFH) and the 

ratio of GFH/GFL in 8 studied species of the genus Allium (mean±SE]]

Вид, орган
[Species, organ]

Год 
[Year]

Содержание GFL, 
% на воздушно-су-
хое сырье [Content 

of GFL, % for an 
air-dry raw material]

Содержание GFH, 
% на воздушно-су-
хое сырье [Content 

of GFH, % for an 
air-dry raw material]

Отношение 
GFH/GFL 

[Ratio of GFH/GFL]

Allium aflatunense, 
луковицы [bulbs]

2016 3,04 ± 0,29 41,40 ± 0,94 13,62
2017 0,47 ± 0,17 33,83 ± 2,09 71,98

A. altaicum, 
луковицы [bulbs]

2016 17,19 ± 0,37 21,60 ± 0,95 1,26
A. altaicum, кор-
невища [rhizomes]

2016 9,45 ± 0,13 15,32 ± 0,13 1,62
A. caeruleum, 
луковицы [bulbs]

2016 8,33 ± 0,20 35,55 ± 0,21 4,27
2017 9,13 ± 0,04 22,22 ± 0,50 2,43

A. ledebourianum, 
вся подземная 
часть [total un-
derground part]

2017 12,95 ± 0,71 4,83 ± 0,07 0,37

A. nutans, 
луковицы [bulbs]

2017 11,61 ± 0,03 0,29 ± 0,15 0,02
A. nutans, корне-
вища [rhizomes]

2017 9,67 ± 0,44 0,00 0,00
A. obliquum, 
луковицы [bulbs]

2016 12,61 ± 0,25 28,41 ± 0,51 2,25
A. obliquum, кор-
невища [rhizomes]

2016 0,08 ± 0,06 21,73 ± 0,10 271,63
A. obliquum, вся 
подземная часть 
[total underground part]

2017 12,76 ± 0,12 18,12 ± 0,74 1,42 

A. ramosum, 
луковицы [bulbs]

2016 5,29 ± 0,10 20,82 ± 0,06 3,94
A. ramosum, кор-
невища [rhizomes]

2016 3,40 ± 0,05 27,71 ± 0,59 8,15
A. strictum, вся под-
земная часть [total 
underground part]

2016 2,71 ± 0,08 16,87 ± 0,52 6,23

Наиболее низкое содержание глюкофруктанов и значение GFH/GFL отме-
чены у видов из группы луковично-корневищных растений со слабовыра-
женными луковицами – A. ledebourianum и особенно A. nutans, у которого 
высокомолекулярные глюкофруктаны почти полностью отсутствуют, отно-
шение GFH/GFL близко к нулю. Р.И. Багаутдинова и соавт. [23] приводят для 
A. nutans близкие данные: в первой декаде июня (в период активного роста) 
фруктозосодержащие углеводы этого вида представлены преимущественно 
низкомолекулярной фракцией: 18,4% в корневищах, 5,3% в корнях; количе-
ство полифруктанов составляло соответственно 5,4 и 5,8%.
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Различия между видами разных жизненных форм по содержанию высо-
комолекулярных глюкофруктанов подтверждены нами с помощью однофак-
торного дисперсионного анализа: F=7,095, p=0,0093. При этом статистиче-
ски достоверные различия выявлены между видами луковичной жизненной 
формы, у которых наиболее высока способность к накоплению данных 
соединений, и луковично-корневищными видами с мощным корневищем 
и слабо выраженными луковицами, со сниженной способностью к синте-
зу высокомолекулярных глюкофруктанов (p=0,0100, по критерию Unequal 
N). Среднее значение содержания высокомолекулярных глюкофруктанов у 
образцов первой группы составляло 33,25±4,45%, у образцов второй груп-
пы – 10,74±3,98%. Достоверность влияния жизненной формы на накопление 
высокомолекулярных глюкофруктанов подтверждена также с помощью не-
параметрического критерия Краскела–Уоллиса (p=0,0214). Луковично-кор-
невищные виды со слабовыраженным корневищем и хорошо развитыми лу-
ковицами занимали промежуточное положение между двумя предыдущими 
группами, не отличаясь достоверно ни от одной из них; средняя концентра-
ция высокомолекулярных глюкофруктанов у образцов данной жизненной 
формы составила 20,34±3,64% .

Содержание низкомолекулярных глюкофруктанов наиболее высоко (9,45–
17,19%) у A. obliquum (только в луковицах), A. altaicum, A. ledebourianum и 
A. nutans (табл. 1). Накопление этих соединений не связано, по-видимому, 
с особенностями жизненной формы. Проведенный дисперсионный анализ 
показал отсутствие различий между видами различных жизненных форм по 
содержанию низкомолекулярных глюкофруктанов, а также по соотношению 
GFH/GFL. 

На накопление глюкофруктанов, помимо морфологической специфики, 
вероятно, оказывают влияние и особенности экологии изученных видов. 
Так, A. ramosum, относящийся к группе луковично-корневищных видов со 
слабовыраженными луковицами (для которых характерно пониженное со-
держание глюкофруктанов), обитает, в основном, в засушливых услови-
ях – в степях, на сухих солонцеватых лугах, по степным каменистым и щеб-
нистым склонам [32]. Рядом исследователей показано, что способность к 
повышенному накоплению фруктанов является одним из приспособлений к 
существованию в условиях водного дефицита и положительно коррелирует 
с устойчивостью растений к засухе [11, 19]. Возможно, поэтому A. ramosum 
накапливал все же довольно большое количество фруктанов, обеспечиваю-
щих его адаптацию к условиям естественной среды обитания. 

Проведенный нами анализ выявил различия в накоплении глюкофрук-
танов в разных органах изученных видов. Так, у A. altaicum и A. obliquum, 
относящихся к группе луковично-корневищных видов с хорошо развиты-
ми луковицами, содержание высокомолекулярных глюкофруктанов в луко-
вицах оказалось почти в полтора раза выше, чем в корневищах (табл. 1): 
соответственно 21,60 и 15,32% у первого вида, 28,41 и 21,73% – у второго 
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вида. Содержание низкомолекулярных глюкофруктанов в луковицах A. al-
taicum и A. obliquum также выше, чем в корневищах – в два и более раз. Но 
у A. ramosum, имеющего слабо выраженные луковицы, картина обратная: 
содержание высокомолекулярных глюкофруктанов в луковицах примерно в 
1,3 раза меньше, чем в корневищах (соответственно 20,82 и 27,71%); оче-
видно, у этого вида мелкие луковицы не могут быть источником запасных 
питательных веществ для растения, и высокомолекулярные глюкофруктаны 
в данном случае накапливаются в повышенном количестве в корневищах 
имеющих намного бóльшую относительную биомассу. Различия в содержа-
нии низкомолекулярных глюкофруктанов в луковицах и корневищах, как у 
A. ramosum, так и у A. nutans незначительны (табл. 1). Следует отметить, что 
сопоставление содержания глюкофруктанов в различных органах (лукови-
цах и корневищах) проведено для небольшого числа видов; для проверки 
предположения о различиях концентраций глюкофруктанов в луковицах и 
корневищах в зависимости от принадлежности вида к определенной жиз-
ненной форме необходимы дальнейшие исследования.

Накопление глюкофруктанов значительно менялось в течение вегетаци-
онного сезона, что связано с различной интенсивностью процессов роста и 
развития растений. Нами изучалась сезонная динамика накопления низко- и 
высокомолекулярных глюкофруктанов в 2017 г. у трех видов лука различных 
жизненных форм: A. caeruleum (луковичные), A. nutans и A. ledebourianum 
(луковично-корневищные). 

Наши наблюдения показали, что у A. caeruleum и A. ledebourianum в пе-
риод отрастания, а также у A. ledebourianum в фазе бутонизации содержа-
ние высокомолекулярных глюкофруктанов очень мало (0–0,78%), что может 
быть связано с активным ростом растений в этот период и усиленным расхо-
дованием запасных питательных веществ. Максимальное накопление этих 
соединений отмечалось в период цветения и плодоношения (16,83–24,55%), 
а к концу вегетационного периода их содержание снижалось до 5,76–12,21% 
(табл. 2). Аналогичные данные приводят A.C. Flores, J.A. Morlett, R. Rodrí-
guez [18], отмечая, что в подземных органах видов Allium, собранных в ран-
ние сроки, содержалось больше полисахаридов, чем в собранных позднее; 
после хранения их количество также снижалось. Наиболее резко умень-
шалось количество высокомолекулярных глюкофруктанов после плодоно-
шения у A. ledebourianum (табл. 2), что, вероятно, связано с интенсивным 
ростом листьев второй (летне-осенней) генерации после окончания плодо-
ношения и деполимеризацией глюкофруктанов. У A. caeruleum, в отличие 
от A. ledebourianum, после окончания плодоношения обычно наблюдается 
короткий период покоя, а затем начинается рост листьев второй генерации, 
но он менее интенсивный, чем у A. ledebourianum, поэтому снижение содер-
жания GFH происходит постепенно.

Содержание низкомолекулярных глюкофруктанов (так же, как и высо-
комолекулярных) у обоих изученных видов наиболее низко в период от-
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растания. У A. caeruleum оно колебалось в довольно небольших пределах, 
достигая максимума в период бутонизации, что обусловлено, по-видимому, 
активным фотосинтезом сформировавшихся листьев; к периоду цветения 
содержание фруктозы снижалось до 6,83% (табл. 2). У A. ledebourianum ко-
личество низкомолекулярных глюкофруктанов нарастало в течение вегета-
ционного периода, достигая максимума в фенофазе плодоношения, в конце 
июля (14,16%); к концу вегетации оно снижалось до 7,85% (см. табл. 2). По-
хожие данные приводят N. Shiomi, S. Onodera, H. Sakai [13] для трех сортов 
Allium cepa L.: содержание фруктозы и низкомолекулярных фруктанов у них 
увеличивалось от июня к августу, а затем снижалось в сентябре. 

Т а б л и ц а  2 [Table 2]
Сезонная динамика накопления низко- (GFL) и высокомолекулярных (GFH) 

глюкофруктанов у Allium caeruleum и A. ledebourianum, % на воздушно-сухое сырье 
[Seasonal dynamics of accumulation of low- and high molecular glucofructans 

in Allium caeruleum and A. ledebourianum, % for an air-dry raw material (mean±SE]]

Вид, орган 
[Species, organ]

Тип 
фрук-
танов

[Type of 
fructans]

Фенофазы [Phenophases]

Отраста-
ние 

[Regrowth]
11.IV 

Бутониза-
ция 

[Budding]
30.V

Цветение
[Flowering] 

05.VII

Плодоно-
шение

[Fruiting]
28.VII

Вегета-
ция после 

плодо- 
ношения
[Vegetation 
after fruit-

ing]
26.IX

Конец ве-
гетации

[End of the 
growing 
season]
24.X

A. caeruleum, 
луковицы 
[bulbs] 

GFL
7,15

±0,44
15,16
±0,04

6,83
±0,09

9,33
±0,39

9,13
±0,04

10,66
±0,20

GFH 0,00 17,61
±2,97

24,55
±0,27

28,53
±0,76

22,22
±0,50

12,21
±0,45

A. ledebou-
rianum, вся 
подземная 
часть [total un-
derground part]

GFL
2,41

±0,12
5,57

±0,27
9,65

±0,33
14,16
±0,17

12,95
±0,71

7,85
±0,29

GFH
0,78

±0,09 0,00 16,83
±1,73

16,47
±1,08

4,83
±0,07

5,76
±0,41

У A. nutans в период бутонизации (в луковицах также и в период цве-
тения) содержание низкомолекулярных глюкофруктанов минимально: 1,39–
4,90% (табл. 3). 

Это, вероятно, связано с их интенсивным расходованием в период ак-
тивной жизнедеятельности на фоне отсутствия высокомолекулярных глю-
кофруктанов. В конце августа, в период плодоношения, количество низко-
молекулярных глюкофруктанов достигало максимума и оставалось на этом 
уровне до окончания вегетационного сезона (7,47–11,61%); это, возможно, 
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компенсирует отсутствие высокомолекулярных глюкофруктанов как запас-
ных питательных веществ.

Т а б л и ц а  3  [Table 3]
Сезонная динамика накопления низкомолекулярных глюкофруктанов (GFL) 

у Allium nutans, % на воздушно-сухое сырье 
[Seasonal dynamics of the accumulation of low molecular glucofructans (GFL) 

in Allium nutans, % for an air-dry raw material (mean±SE]

Орган 
[Organ]

Фенофазы [Phenophases]

Отрас-
тание 

[Regrowth]
11.IV

Буто-
низа-

ция [Bud-
ding]
30.V

Цветение
[Flowering]

28.VII

Плодоно-
шение

[Fruiting]
29.VII

Вегетация после 
плодоношения 
[Vegetation after 
fruiting] 26.IX

Конец вегета-
ции [End of the 
growing season]

24.X

Луковицы 
[Bulbs]

9,23
±0,19

4,90
±0,25

3,75
±0,29

7,47
±0,25

11,61
±0,03

10,45
±0,25

Корне-
вища 
[Rhizomes]

6,27
±0,07

1,39
±0,24

8,73
±0,37

10,39
±0,41

9,67
±0,44

11,05
±0,38

Таким образом, динамика накопления глюкофруктанов в значительной 
степени зависит от особенностей сезонного развития изученных видов.

Заключение

Изучение особенностей накопления глюкофруктанов у восьми видов 
рода Allium, интродуцированных в условия Среднего Урала (Екатеринбург), 
позволило установить взаимосвязь между содержанием этих соединений и 
особенностями морфологии подземных органов. Показано, что содержание 
высокомолекулярных глюкофруктанов (GFH) у видов луковичной жизнен-
ной формы (A. aflatunense, A. caeruleum) достоверно выше, чем у группы 
луковично-корневищных растений с крупными корневищами и слабо раз-
витыми луковицами (A. ledebourianum A. nutans, A. ramosum). Виды из груп-
пы луковично-корневищных растений с крупными луковицами (A. obliguum, 
A. altaicum, A. strictum) занимали промежуточное положение между двумя 
предыдущими группами не отличаясь достоверно ни от одной из них. Со-
держание низко- и высокомолекулярных глюкофруктанов в луковицах оказа-
лось в 1,5–2 раза выше, чем в корневищах, у луковично-корневищных видов 
с хорошо развитыми луковицами (A. altaicum, A. obliguum); но у A. ramosum 
с мощными корневищами и слабовыраженными луковицами содержание 
высокомолекулярных глюкофруктанов в корневищах в 1,3 раза выше, чем 
в луковицах. Содержание высокомолекулярных глюкофруктанов в период 
весеннего отрастания очень низкое, максимальное накопление этих соеди-
нений отмечалось в период цветения и плодоношения, а к концу вегетаци-
онного периода оно уменьшалось. 
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Summary 

Evgeniya S. Vasfilova, Tat’yana A. Vorob’eva 

Institute Botanic Garden, Ural Branch of the Russian Academy of Sciences, Yekaterinburg, Russian 
Federation

Peculiarities of accumulation of glucofructans in Allium L. 
(Amaryllidaceae) species

Fructose-containing carbohydrates (glucofructans) are now intensively studied, 
which is associated with the appearance of new data on their protective role in the 
plant organism and their pharmacological properties. These compounds are present 
in a number of ornamental plants, cereals, and vegetables, including onions. Various 
types of pharmacological action of onions, which can be associated with the presence 
of fructans, are revealed. The aim of this work was to study the peculiarities of 
accumulating glucofructans in 8 Allium L. species, introduced in the Botanic Garden of 
the Ural Branch of the Russian Academy of Sciences (Yekaterinburg). 

We studied species of onions belonging to the following morphological groups: 
bulbous - A. aflatunense B.Fedtsch. and A. caeruleum Pall.; bulbous-rhizomatous with 
a weakly expressed rhizome and large bulbs (2-4 cm and more) - A. altaicum Pall., 
A. obliguum L., and A. strictum Schrad.; bulbous-rhizomatous with a well-pronounced 
rhizome and small bulbs (up to 1.5-2 cm) - A.  ledebourianum Schult. & Schult. f., 
A. nutans L., and A. ramosum L. The material for analysis was collected in 2016-2017, 
in conditions of culture in the open ground, from plants that were in a generative state. 
For each specific specimen, an average sample of 5-10 individuals was taken. Freshly 
harvested bulbs and rhizomes were ground to particles of 7-10 millimeters in size and 
were kept in a drying oven at a temperature of 100°C for 30 minutes, for inactivation of 
enzymes; then, the raw material was dried at a temperature of 60°C until air-dry state. 
Immediately prior to the analysis, the raw material was further milled and a fraction 
was selected with particle sizes of 0.5-1 mm. During the analysis the low-molecular and 
high-molecular fractions of glucofructans were isolated. The low molecular fraction 
was obtained by three-fold extraction of the dry plant material with 95% ethanol at 
80°C, evaporated to dryness, and the precipitate dissolved in distilled water. From 
the plant residue, a high molecular fraction was extracted with water (three times for 
60 minutes, in a boiling water bath), hydrolysis with concentrated hydrochloric acid 
was carried out for 8 minutes at a temperature of 100°C. The fructose content was 
determined spectrophotometrically using a reaction with resorcinol. The concentration 
of low- and high-molecular glucofructans was calculated as a percentage of air-dry 
raw materials. For each sample of raw materials, the ratio of concentrations of high 
molecular and low molecular glucofructans (GFH/GFL) was calculated. Differences in 
the content of glucofructans (low-molecular and high-molecular) between samples of 
species belonging to different life forms were estimated using the method of one-way 
analysis of variance and using the nonparametric Kruskel-Wallis criterion.

 In the course of work, we revealed the relationship between the content of 
glucofructans and the features of the morphology of the underground organs. The highest 
content of high molecular glucofructans was found in A. aflatunense and A. caeruleum, 
belonging to the group of bulbous species: from 22.22 to 41.40% (See Table 1). A high 
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concentration of GFH was also found in raw material of A. obliquum that belongs to the 
group of onion-rhizome plants with well-developed bulbs. These species have a high 
ratio of concentrations of high molecular and low molecular glucofructans (GFH/GFL). 
Somewhat lower than on bulbous species, but still high enough (16.87-27.71%) was the 
content of high molecular glucofructans in the raw materials of two other species from the 
group of onion-rhizome plants with well-developed bulbs - A. altaicum and A. strictum, 
as well as A. ramosum that belongs to the group of onion-rhizome plants with weakly 
expressed bulbs. In A. strictum and A. ramosum, the GFH/GFL ratio is high - 3.94-8.15; 
in A. altaicum it is slightly lower: 1.26 in bulbs and 1.62 in the rhizomes. The lowest 
content of glucofructans and the value of GFH/GFL were in species from the group of 
onion-rhizome plants with small bulbs - A. ledebourianum and especially A. nutans, in 
which high molecular glucofructans are almost completely absent. Univariate analysis 
of variance revealed statistically significant differences between species of Alliun of 
bulbous life form (in which the ability to accumulate high molecular glucofructans is 
the highest) and species of bulbous-rhizome form with a powerful rhizome and weakly 
expressed bulbs, with a reduced ability to synthesis of these compounds (p = 0.01004, 
by the criterion of Unequal N HSD). There were no reliable differences between species 
of different life forms by the content of low molecular weight glucofructans, and also 
by the ratio GFH/GFL. Differences in the accumulation of glucofructans in different 
organs of the studied species are revealed. In A. altaicum and A. obliquum, belonging to 
the group of bulbous-rhizome species with well-developed bulbs, the content of high-
molecular glucofructans in bulbs was almost 1.5 times higher than in rhizomes, and the 
content of low-molecular glucofructans was two or more times higher (See Table 1). But 
in A. ramosum, which has weakly expressed bulbs, the picture is inverse: the content 
of high-molecular glucofructans in bulbs is about 1.3 times less than in rhizomes; the 
differences in the content of low molecular glucofructans in bulbs and rhizomes are 
insignificant. The accumulation of high molecular glucofructans significantly changed 
during the growing season (See Tables 2 and 3). During the period of spring regrowth, 
their content is very low; the maximum accumulation was noted during flowering and 
fruiting, and by the end of the growing season it decreased. The content of oligofructans 
in different species reached a maximum in various phenophases, which is related to the 
specific features of seasonal development of the studied species. 

The paper contains 3 Tables and 32 References.
Key words: low molecular glucofructans; high molecular glucofructans; inulin. 
Funding: This work was carried out within the framework of the theme “Theoretical 

and methodological development, study and assessment of adaptation of introductory 
plants of natural and cultural flora” No AAAA-A17-117072810010-4.
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Гормональный и антиоксидантный статус популяций 
Physcia stellaris (L.) Nуl., произрастающих в разных 

природных зонах Республики Башкортостан

Лишайники вида Physcia stellaris (L.) Nyl собирали в лесах лесостепной 
(Альшеевский район), горно-лесной (Ишимбайский район) зонах Республики 
Башкортостан и в парках г. Стерлитамак. Установлено, что представители 
популяции P. stellaris г. Стерлитамака имели меньшую сухую массу, 
площадь, среднюю длину, а также число апотеций и лопастей, по сравнению 
с лишайниками, растущими в Ишимбайском и Альшеевском районах, 
Статистически значимых различий в морфометрических показателях между 
образцами лишайников, выросших в Ишимбайском и Альшеевском районах 
не выявлено. Показана более высокая активность каталазы в образцах 
из г. Стерлитамак, что свидетельствует об участии антиоксидантной 
системы лишайников в процессах адаптации к условиям антропогенного 
воздействия. Определены различия гормонального статуса (индолилуксусной 
кислоты, абсцизовой кислоты, суммы цитокининов и производных зеатина) 
у лишайников, растущих в разных условиях обитания. Установлено, что в 
образцах лишайников, произрастающих в городе, наблюдались высокий уровень 
содержания АБК и относительно низкие концентрации ауксинов и цитокининов 
в талломах. Сделано предположение о том, что относительно низкая ростовая 
активность лишайников, произрастающих в городе, может быть связана с 
реакцией гормональной системы. Обнаружены различия в гормональном статусе 
лишайников, произрастающих в разных природных зонах. Показано наличие 
определенной связи между высоким уровнем содержания ауксинов и более 
крупными размерами клеток фотобионта в Ишимбайском районе. И наоборот, 
более мелкие клетки фотобионта в Альшеевском районе установлены на фоне 
высокого уровня содержания цитокининов в талломах лишайников. 

Ключевые слова: изменение морфологического состояния; каталаза; 
ауксины; АБК; цитокинины.

Введение

Лишайники изучаются очень давно и активно в роли индикаторов со-
стояния окружающей среды; известно, что степень угнетения их ростовых 
показателей является маркером уровня антропогенной нагрузки [1]. Изме-
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нение морфологического состояния лишайников (уменьшение размеров, 
биомассы, площади, количества лопастей и апотеций) является первым ви-
зуально различимым признаком, который свидетельствует о воздействии на 
лишайники загрязняющих веществ [2, 3], однако большая и неконтролиру-
емая изменчивость морфометрических признаков эпифитных лишайников 
рассматривается в литературе как помеха для установления особенностей 
онтогенеза особи в определенных экологических условиях [3, 4]. Известно, 
что у большинства растений процесс регуляции ростовых процессов находит-
ся под контролем гормональной системы [5, 6]. Данных о роли фитогормонов 
в ростовых процессах лишайников в литературе значительно меньше [7], и 
чаще обсуждается роль гормональной системы в ответной реакции на опреде-
ленный тип загрязнения [8]. В литературе очень мало обсуждается механизм 
формирования ростовых реакций лишайников, поэтому нам представлялось 
интересным изучение возможной роли гормональной системы в формирова-
нии морфометрических показателей в зависимости от природно-климатиче-
ских и экологических особенностей мест произрастания лишайников. 

В ходе проведения предварительного описания лихенофлоры г. Стерли-
тамака и окружающих его лесов в Ишимбайском и Альшеевском районах 
Республики Башкортостан (РБ) нами установлено, что эпифитный лишай-
ник вида Physcia stellaris (L.) Nyl хорошо представлен на всех исследуе-
мых пробных площадках [9]. Цель исследования – установление роли гор-
мональной и антиоксидантной систем в процессах адаптации лишайников 
вида P. stellaris к определенным экологическим факторам среды обитания. 

Материалы и методики исследования

Объект исследования – эпифитный лишайник вида Physcia stellaris (L.) 
Nyl. Место сбора материала – парки г. Стерлитамак и леса Ишимбайского и 
Альшеевского районов РБ. Стерлитамак, с одной стороны, является городом с 
высокой антропогенной нагрузкой (Индекс загрязнения атмосферы равен 9,2) 
[10], а с другой – располагается на границе двух природных зон: горно-лесной 
(Ишимбайский район) и предуральской лесостепи (Альшеевский район). 

Сбор лишайников вида P. stellaris проведен в июне–июле 2016–2017 гг., 
маршрутным методом в трех базовых точках: первая точка – Альшеевский 
район (53°58'06,5''N, 55°03'7,56''E), вторая точка – Ишимбайский район 
(53°62'50''N, 56°60'7,9''E), третья точка – г. Стерлитамак Республики Баш-
кортостан (53°62'9,9''N, 55°9'3,01''E). Количество пробных площадок в каж-
дой точке составляло 5. При определении пробной площадки (10 × 10 м) 
учитывали: схожесть древесных пород, плотность лесопосадки, близость 
дорог и водоемов приуроченность к рельефу, коэффициент встречаемости 
P. stellaris на исследуемой территории [11]. 

Лишайники для исследований собирали в генеративном возрасте в сухую 
погоду на одноствольных деревьях липы мелколистной (Tilia cordata Mill.) 
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с длиной окружности ствола 70–160 см, на высоте 0,9–1,65 м, без механи-
ческих повреждений коры. Средняя масса собранного материала каждого 
варианта в сухом состоянии составляла 250±5 г. При сборе талломов с де-
ревьев учитывалось следующее: общее видовое богатство, плотность попу-
ляции, положение в синузии каждого таллома, освещенность, сохранность 
таллома [11]. Определяли в слоевищах P. stellaris следующие морфометри-
ческие признаки: площадь слоевища, максимальный линейный размер, био-
массу, количество лопастей и апотеций, а также окраску апотеций, степень 
поврежденности, окраску талломов, плотность ризин [11]. Собранный рас-
тительный материал сушили при комнатной температуре (22–26°С) до воз-
душно-сухого состояния (10–12% воды) для прекращения активности физи-
ологических процессов и выравнивания состояния образцов, собранных в 
разных условиях произрастания.

Для определения степени затенения на всех пробных площадях прово-
дилось сравнительное измерение освещенности люксметром Ю-117 по ме-
тодике В.А. Алексеева (1975) с некоторыми изменениями: во время малооб-
лачных дней (30.06, 13.07 и 19.07.2017 г) с периодичностью 2 ч под пологом 
леса на высоте 2 м и на открытом месте с 10.00 до 18.00 [12]. Подобным 
же образом проводили сравнение влажности воздуха на открытой поляне 
и в местах произрастания лишайников с помощью контроллера влажности 
Tense HT310 (Турция) однократно в 14.00 местного времени (UTC+5).

Для определения физиолого-биохимических показателей проводили ре-
гидратацию лишайников, в процессе которой восстанавливалась активность 
гормональной системы и ферментов [13, 14], для этого лишайники поме-
щали в климатическую камеру на 14 ч при температуре 10±2°С и влажно-
сти воздуха 80–90% [15]. Для определения уровня содержания фитогормо-
нов проводили экстракцию, очистку, концентрирование и их последующее 
определение с помощью твердофазного иммуноферментного анализа [5]. 
Для определения активности фермента каталазы проводили регидратацию 
0,2 г сухого образца, далее образец гомогенизировали, дважды центрифу-
гировали при 10000 об/мин при 4ºС. Каталазную активность определяли по 
остаточному количеству перекиси водорода, образующей комплекс с молиб-
датом аммония [16, 17]. 

Для определения размеров клеток гифов грибов и клеток водорослей го-
товили временные препараты: 0,5 г предварительно увлажненного образца 
лишайника нарезали и растирали в 5 мл воды, полученный гомогенат про-
сматривали с применением светового микроскопа Axio Imager (Carl Zeiss, 
Jena, Germany) при различном увеличении объектива, фотографировали 
при помощи цифровой камеры AxioCam MRc 5 (Carl Zeiss, Jena, Germany). 
В каждом временном препарате измеряли не менее 50 клеток водорослей и 
грибов, объем клеток водорослей вычисляли по формуле шара V=1/6πd3, где 
d – диаметр клетки. Объем клеток гифов грибов вычисляли по формуле эл-
липсоида: V=4/3πabc=4/3πab2, где a – половина длины; b – половина шири-
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ны клетки (значения радиуса b и c условно равны) [18]. Для цитологических 
исследований проводили выборку образцов из виргинильного и генератив-
ного онтогенетического спектра популяции. Особи более раннего и позднего 
возраста не рассматривались.

Ренгенофлуоресцентный анализ высушенных образцов лишайников на со-
держание в них SO3 проводили на энергодисперсионном ренгенофлуоресцентном 
спектрометре типа EDX (Schimadzu, Japan). 

Все эксперименты проведены не менее чем в трех биологических по-
вторностях, физиолого-биохимические анализы – в пяти повторностях на 
каждый вариант. Статистическая обработка полученных данных выполнена 
в программе Microsoft Office Excel 2010. Данные на рисунках приведены в 
виде средних арифметических с ошибками. 

Результаты исследования и обсуждение

Известно, что скорость роста лишайников зависит от большого числа 
природных факторов (температура, влажность, освещенность и т.д.) [19]. 
Как видно из табл. 1, показатели освещенности в местах отбора проб разли-
чались. Наиболее затемненными явились места произрастания лишайников 
в лесах Ишимбайского района, а самыми освещенными – деревья в парках г. 
Стерлитамак (табл. 1). Определение степени освещенности лишайников из 
лесостепной зоны показало, что этот показатель ближе к значениям, полу-
ченным в городских парках. Относительная влажность воздуха также разли-
чалась, наиболее насыщенным парами воды оказался воздух в лесу Ишим-
байского района, а наиболее «сухим» – в парках г. Стерлитамак (см. табл. 1). 
Статистически значимых различий по температуре воздуха в точках отбора 
проб нами не установлено. 

Морфометрические показатели лишайников трех популяций P. stellaris 
также отличались. Как видно из табл. 1, лишайники г. Стерлитамака имели 
меньшую сухую массу, площадь, среднюю длину, а также меньшее число 
апотеций и лопастей по сравнению с лишайниками, растущими в Ишимбай-
ском и Альшеевском районах. Установлено, что их биомасса меньше в 4 и 
5 раз соответственно. У лишайников «стерлитамакской» популяции мень-
шее число апотеций более чем в 2 раза. Статистически значимых различий 
между определяемыми нами морфометрическими показателями лишайни-
ков, выросших в Ишимбайском и Альшеевском районах не установлено.

Известно, что накопление серы в талломах, оказывает негативное вли-
яние на рост и развитие лишайников [8]. Определение содержания серы в 
талломах лишайников связано с тем, что ряд предприятий г. Стерлитамак 
выбрасывает различные соединения серы в пылевидной и аэрозольной фор-
ме [20]. Как видно из табл. 1, в образцах, собранных в городе, наблюдается 
максимальное накопление оксида серы (VI). В более удаленных от источни-
ка загрязнения (по прямой) точках сбора – на 60±3 км в Альшеевском и на 
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45±3 км в Ишимбайском районах – установлено меньшее накопление соеди-
нений серы в лишайниках (табл. 1). 

Таким образом, рост лишайников «городской» популяции проходил в 
условиях негативного действия соединений серы, меньшей увлажненности 
воздуха и при большей освещенности. Наиболее благоприятные условия 
для роста лишайников имелись в условиях горно-лесной зоны. 

Т а б л и ц а  1 [Table 1]
Морфометрические показатели ценопопуляций Physcia stellaris (L.) Nyl., 

произрастающих в разных природных зонах, и некоторые 
экологические факторы среды

[Morphometric parameters of Physcia stellaris (L.) Nyl. coenopopulations 
located in different natural areas (mean±SE)]

Показатели
[Parameters]

Место сбора [Location]
г. Стерли-

тамак
[City of 

Sterlitamak]
53°62'9,9''N, 
55°9'3,01''E

Альшеев-
ский район

[Alsheyevsky district]
53°58'06,5''N, 
55°03'7,56''E

Ишимбай-
ский район

[Ishimbaysky district]
53°62'50''N, 
56°60'7,9''E

Биомасса, г [Biomass, g] 0,03 ±0,01 0,15±0,06 0,12±0,05
Длина, мм [Length, mm] 13,8 ±2,7 15,8±2,5 16,4±3,4
Площадь, мм² [Area, mm²] 118,7±18,4 168,1 ±16,5 161,2±18,3
Число апотеций, шт.
[Fruiting bodies, pcs] 39,7±6,5 87,1 ±8,9 84,3±11,4
Число лопастей, шт.
[Number of lobes, pcs] 20,0 ±2,6 31,0±1,9 33,1±2,1
Содержание воды в свеже-
собранных лишайниках
[Water content in the 
raw lichens], %

11,1±1,2 20,3±2,46 46,4±6,02

Снижение освещенности 
[Decrease in illumination]*, % 58±1,3 62,0±2,2 78,0±1,9
Повышение относительной 
влажности воздуха [Increase 
in relative air humidity]**, %

2±1,0 6,0±1,0 8,0±2,0

Содержание SO3 , % массы
[Content of SO3,% of mass] 1,8±0,05 1,31±0,04 1,29±0,04

Примечание. Статистически значимые различия между образцами г. Стерлитамак и рай-
онов выделены жирным шрифтом (р < 0,05). * Разница между освещенностью под по-
логом леса и открытого места.** Разница между относительной влажностью воздуха под 
пологом леса и открытого места. 
[Note. Statistically significant differences between the samples in Sterlitamak and districts are shown in 
bold (р < 0.05). *indicates the difference between illumination under the forest canopy and open space. 
**indicates the difference between the relative air humidity under the canopy of the forest and the open 
space].

В приготовленных влажных временных препаратах определяли размеры 
клеток грибов и водорослей, входящих в состав симбиотического организ-
ма лишайника P. stellaris. Как видно из табл. 2, у лишайников, выросших в 
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разных природных условиях, размеры и объемы клеток различные. Средние 
значения размеров клеток гифов грибов лишайников P. stellaris, собранных в 
парках г. Стерлитамака, меньше на 45 и 141%, чем в Альшеевском и Ишим-
байском районах соответственно (табл. 2). Гораздо большее сравнительное 
угнетение ростовых процессов наблюдалось у клеток фитобионтов. Так, 
размеры клеток водорослей лишайников P. stellaris г. Стерлитамак в 3,7 и 5,2 
раза меньше, чем в Альшеевском и Ишимбайском районах соответственно. 
Если разница между «городскими» лишайниками и их относительно бла-
гополучными в экологическом плане «сельскими» сородичами может быть 
связана с активными антропогенными факторами [20], то с чем может быть 
связано различие в образцах, собранных в Альшеевском и Ишимбайском 
районах? Вероятно, здесь большую роль играли, как известно из литерату-
ры, абиотические факторы, в частности, влажность и освещенность мест 
произрастания (табл. 1).

Т а б л и ц а  2 [Table 2]
Объемы клеток гифов грибов и клеток водорослей лишайников 

Physcia stellaris (L.) Nyl, мкм3

[Volumes of hyphae cells of fungi and algal cells of Physcia stellaris (L.) Nyl lichens, μm3 (mean±SE)]

№ Место сбора [Location] Клетки грибов
[Cells of fungi]

Клетки водорослей
[Cells of algae]

1 г. Стерлитамак [City of Sterlitamak] 28,7±2,2 469±55

2 Альшеевский район 
[Alsheyevsky district] 41,6±5,1 1767±207

3 Ишимбайский район 
[Ishimbaysky district] 69,4 ±7,2 2438±378

Примечание. Статистически значимые различия между образцами г. Стерлитамак и рай-
онов выделены жирным шрифтом (р < 0,05).
[Note: Statistically significant differences between the samples in Sterlitamak and districts are shown in 
bold (р < 0.05)].

Важным показателем для оценки уровня влияния внешних факторов сре-
ды на растение является активность ферментов антиоксидантной системы 
[21]. Основным звеном антиоксидантной защиты растений являются фер-
менты (например, каталаза), ликвидирующие перекись водорода, проводя-
щие детоксикацию ксенобиотиков [22], тяжелых металлов [23, 24] и обеспе-
чивающих адаптивную гибкость организма [25]. 

Определение уровня активности фермента каталазы показало, что «рай-
онные» образцы имели близкую активность, а у «городских» образцов ак-
тивность фермента в 1,5 раза выше. Как видно из табл. 1, в образцах из 
г. Стерлитамак происходило накопление оксида серы (VI), это может приво-
дить, по данным литературы, к перепроизводству активных форм кислорода 
и вызывать повреждение белков, липидов, углеводов, ДНК и самих клеток 
симбионта [26]. Соответственно, повышение активности фермента каталазы 
может свидетельствовать, по данным литературы, об активном участии ан-

Гормональный и антиоксидантный статус популяций



182

тиоксидантной системы лишайников P. stellaris г. Стерлитамака в процессах 
адаптации к одному из агрессивных факторов среды [26].

Т а б л и ц а  3 [Table 3]
Активность фермента каталазы в лишайниках Physcia stellaris (L.) Nyl, мкат/л

[Catalase enzyme activity in Physcia stellaris (L.) Nyl lichens, mcat/l (mean±SE)]

№ Место сбора [Location] Активность [Activity]
1 г. Стерлитамак [City of Sterlitamak] 0,73±0,01
2 Альшеевский район [Alsheyevsky district] 0,47±0,04
3 Ишимбайский район [Ishimbaysky district] 0,42±0,03

Примечание. Статистически значимые различия между образцами г. Стерлитамак и рай-
онов выделены жирным шрифтом (р < 0,05).
[Note: Statistically significant differences between the samples in Sterlitamak and districts are shown in 
bold (р < 0.05)].

Данные о роли фитогормонов в ростовых процессах лишайников не-
многочисленны [27, 28]. Это связано с тем, что гормональную регуляцию 
связывают, как правило, с достаточно быстрыми физиологическими процес-
сами (от секунд до дней), в то время как ростовые процессы у лишайников 
порой длятся десятилетиями. Однако представляется возможным говорить 
о гормональном фоне или статусе, который формируется при эпизодическом 
«пробуждении» лишайников и является необходимым для запуска и регуля-
ции в них физиолого-биохимических процессов и, в конечном итоге, росто-
вых процессов. 

Как видно из табл. 4, определение уровня содержания ауксинов показа-
ло относительно низкий уровень их содержания в «городских» образцах по 
сравнению с данными определения ауксинов в образцах, собранных в Аль-
шеевском и Ишимбайском районах. В образцах из Ишимбайского района 
уровень содержания ИУК выше, чем в лишайниках из Альшеевского рай-
она (табл. 4). Учитывая данные литературы о том, что ауксины стимулиру-
ют рост клеток растяжением у растений [5], находящихся под воздействием 
факторов среды [7], можно предположить, что формирование более круп-
ных клеток лишайников, выросших в горно-лесной зоне, проходило на фоне 
относительно высокого уровня ауксинов (см. табл. 2).

Уровень содержания абсцизовой кислоты (АБК) в талломах лишайников 
различался (табл. 4). В образцах из г. Стерлитамак мы видим более высо-
кий уровень содержания АБК, чем в образцах, собранных в Ишимбайском 
и Альшеевском районах (р < 0,05). Очевидно, что рост и развитие лишай-
ников в «городской» среде проходил на фоне снижения активности многих 
физиолого-биохимических процессов, и это связано в том числе с накопле-
нием «стрессового» гормона [7]. В образцах из Альшеевского района уро-
вень содержания АБК в талломах лишайников статистически значимо выше 
(р < 0,05), чем в Ишимбайском районе (табл. 4). Известно, что при снижении 
степени обводненности растительной ткани происходит увеличение уровня 
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содержания АБК [5] (см. табл. 1), обводненность лишайников в образцах из 
Альшеевского района в 2 раза ниже, чем в образцах из Ишимбайского рай-
она. Хотя это не сказалось на внешних параметрах лишайников (табл. 1), но 
могло привести к формированию меньших по размеру клеток у лишайников 
из лесостепной зоны (см. табл. 2).

Т а б л и ц а  4  [Table 4]
Содержание ИУК, АБК, суммы цитокининов и производных зеатина 

(ZN, ZR, Z) в лишайниках Physcia stellaris (L.) Nyl, собранных в г. Стерлитамаке, 
в Альшеевском и Ишимбайском районах, нг/г сухой массы

[The content of IAA, ABА, the sums of cytokinins and zeatin derivatives (ZN, ZR, Z) 
in Physcia stellaris (L.) Nyl lichens collected in Sterlitamak and in Alsheevsky 

and Ishimbaysky districts, ng/g of dry mass ]

№ Место сбора
[Location]

ИУК
[IAA]

АБК
[ABA]

Цитокинины
[Cytokinins]

Сумма
[Total] ZN ZR Z

1 г. Стерлитамак 
[City of Sterlitamak] 12±0,9 146±10,0 47±5,0 10±0,8 12±0,7 16±0,7

2 Альшеевский район 
[Alsheyevsky district] 37±4,0 102±9,0 96±10,0 16±1,1 26±2,0 34±2,7

3 Ишимбайский район 
[Ishimbaysky district] 43±3,6 78±6,0 71±9,0 18±2,0 38±2,3 8±0,5

Примечание. Статистически значимые различия между образцами г. Стерлитамак и рай-
онов выделены жирным шрифтом (р < 0,05). ИУК – индолил-3-уксусная кислота, АБК – 
абсцизовая кислота, ZN – зеатиннуклеотид, ZR – зеатинрибозид, Z – зеатин.
[Note. Statistically significant differences between the samples in Sterlitamak and districts are shown in 
bold (р < 0.05). IAA - Indole-3-acetic acid, ABA - Abscisic acid, ZN - Zeatin nucleotide, ZR - Zeatin 
riboside, Z - Zeatin].

Определение суммарного содержания цитокининов показало наличие 
относительно высокого уровня их содержания в образцах из Альшеевского 
района, промежуточное значение по уровню содержания имели образцы из 
Ишимбайского района, и, наконец, минимальное значение содержания цито-
кининов установлено в образцах из г. Стерлитамака (см. табл. 4). Известно, 
что цитокинины оказывают стимулирующее действие на деление клеток, и 
при многих неблагоприятных факторах их содержание снижается [5].

Учитывая, что значение суммарного содержания цитокининов складыва-
ется из суммы количеств свободного зеатина и связанных его форм [5] и их 
взаимопревращения оказывают влияние на характер и скорость физиологи-
ческих процессов [6, 29, 30], мы проанализировали доступный нам спектр 
производных зеатина. Как видно из табл. 4, в образцах из Альшеевского рай-
она мы наблюдали сравнительно высокий уровень содержания свободного 
зеатина, меньшее значение – у «городских» лишайников и минимальное у 
сравниваемых образцов из Ишимбайского района. Наличие сравнительно 
высокого уровня содержания свободной формы зеатина может свидетель-
ствовать о возможной более быстрой активации цитокининами процессов 
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деления клеток [29, 30] грибов и водорослей, входящих в состав лишайни-
ков из Альшеевского района. Таким образом, возможно, что формирование 
примерно одинаковых внешних размеров «районных» лишайников (см. 
табл. 1), при разных объёмах клеток (см. табл. 2), могло быть реализовано 
за счет укрупнения размеров клеток лишайников из горно-лесной зоны под 
действием ауксинов и стимуляции деления клеток лишайников лесостепной 
зоны под действием зеатина (см. табл. 4). 

Сравнивая данные по содержанию зеатина в образцах из г. Стерлитамак 
и Ишимбайского района, мы видим, что в образцах из горно-лесной зоны 
уровень содержания фитогормона ниже, чем в городе. Вероятно, это связано 
с относительно высоким уровнем содержания ИУК в данных образцах: из-
вестно, что ИУК часто выступает антагонистом цитокининов в регуляции 
ростовых процессов [29, 30].

Содержание зеатин нуклеотида в образцах лишайников, также различа-
лось, однако было не столь ярко выраженным (табл. 4). Уровень содержания 
зеатин нуклеотида выше в «районных» образцах по сравнению со значени-
ями, полученными у «городских» лишайников. Статистически значимых 
различий между районными образцами нами не выявлено. Учитывая поли-
функциональность цитокининов и их плейотропность действия [29], мож-
но предположить, что большее содержание связанных форм зеатина может 
рассматриваться в качестве запасного «пула» фитогормона, который может 
реализоваться по мере его необходимости для стимуляции ростовых и физи-
ологических процессов [31].

Определение зеатин рибозида выявило относительно высокий уровень 
его содержания в образцах Ишимбайского района, при сравнительно низ-
ком уровне содержания зеатина (см. табл. 4), что можно рассматривать также 
как потенциальный пул цитокининов, необходимый для активации процессов 
деления клеток при изменении определенных параметров внешней среды [5]. 

Исходя из вышесказанного, можно предположить, что равные ростовые 
показатели у районных образцов формировались в лишайниках из Альшеев-
ского района за счет более частого деления клеток на фоне высокого уровня 
содержания цитокининов, а в лишайниках из Ишимбайского района за счет 
стимулированного ауксинами роста клеток растяжением формировались 
более крупные клетки. Накопление же АБК в образцах из Стерлитамака, а 
также установленный нами низкий уровень содержания ауксинов и цито-
кининов в лишайниках способствуют ингибированию ростовых процессов 
(см. табл. 4). Таким образом, оценка только внешних ростовых показателей 
недостаточна при проведении лихеноиндикации. Информативными также 
являются показатели: размеры клеток лишайников, содержание поллюантов 
в талломах и состояние антиоксидантной и гормональной систем лишайни-
ков, которые в многолетней перспективе формируют ростовой ответ симби-
отического организма.
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Заключение

В ходе определения морфометрических параметров лишайников 
P.  stellaris установлено наличие статистически значимых различий в этих 
показателях между образцами, собранными в «городских» и «районных» ус-
ловиях. В районных образцах не обнаружено значимых различий во внеш-
них морфометрических показателях, однако в лишайниках из горно-лесной 
зоны (Ишимбайский район) размеры клеток водорослей и грибов больше, 
чем в лесостепной (Альшеевский район). Установлено, что в определен-
ной степени формирование более крупных клеток водорослей лишайников 
в горно-лесной зоне связано с накоплением ауксинов в талломе лишайни-
ков. В лесостепной зоне формирование более мелких клеток происходило 
на фоне повышенного содержания свободных и связанных цитокининов. У 
лишайников, выросших в условиях городского парка, обнаружено повышен-
ное содержание АБК при одновременно низком уровне содержания ИУК 
и цитокининов. Повышенная активность фермента каталазы обнаружена у 
городских лишайников, что свидетельствует об участии антиоксидантной 
системы в процессах адаптации к агрессивному действию оксида серы (VI).
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and, therefore, it seemed interesting to study a possible role of the hormonal system 
in the formation of morphological characteristics depending on climate and ecological 
peculiarities of the lichen habitat. We collected Physcia stellaris (L.) Nyl. lichen 
in forests of the forest-steppe (Alsheevsky district, 53°58'06.5''N, 55°03'7.56''E), 
mountain forest (Ishimbaysky district, 53°62'50''N, 56°60'7.9''E) zones and in the 
parks of Sterlitamak (53°62'9,9''N, 55°9'3,01''E) of the Republic of Bashkortostan. In 
the species P. stellaris, we examined morphological and physiological features of the 
thallus: sizes of algal and fungal hyphae cells, biomass, length, area, number of blades 
and apothecia, enzyme activity and hormonal status. 

To compare the extent of shading in lichen habitats, we measured illumination with 
the help of luxmeter at the clearing in the woods and under the trees. Air humidity 
was measured with a humidity controller. To determine physiological and biochemical 
characteristics, we carried out lichen rehydration, when hormonal system and 
enzymes were recovered. To achieve this, lichens were placed in a moist camera for 
14 h at 10±2°С and 80-90% relative air humidity. Phytohormones were determined 
after their extraction, purification and concentration with the help of solid phase 
enzyme immunoassay. To determine the activity of enzymes, pre-incubation of dry 
samples was carried out and then samples were homogenized and centrifuged twice 
at 10000 rotations per minute at 4°С. Catalase activity was determined according to 
the remaining quantity of hydorogen peroxide forming a complex with ammonium 
molybdate. To determine the sizes of fungus hyphae cells, temporary preparations 
were conducted. 0.5 g of preliminary moistened lichen samples was grinded in 5 ml of 
water and the obtained homogenate was observed under light microscope Axio Imager 
(Carl Zeiss, Jena, Germany) at different magnifications with the help of digital camera 
AxioCam MRc 5 (Carl Zeiss, Jena, Germany). Not less than 50 cells of algae and fungi 
were measured in each temporary preparation and algae cell volume was calculated 
according to sphere formula V=1/6πd3, where d is cell diameter. The volume of fungus 
hyphae was calculated according to ellipsoid formula: V=4/3πabc=4/3πab2, where a is 
half of the cell length, while b is half of the width of cells (the values of radiuses b and 
c are assumed to be equal). We selected samples at virginal and generative stages of 
ontogenesis from the spectrum of population for cytological studies. Individuals at early 
stages were not considered. X-ray fluorescent analysis of SO3 content in dried lichen 
samples was performed with an energy dispersive X-ray fluorescence spectrometer of 
the EDX type (Schimadzu, Japan).

Thallomes of P. stellaris lichen from Sterlitamak had smaller biomass, area, average 
length, number of blades and apothecies, compared to samples growing in Ishimbaysky 
and Alscheevsky districts (See Table 1). There were no significant differences between 
the samples of lichens grown in Ishimbaysky and Alsheevsky districts. Measurement 
of the size of the hyphae cells of fungi and algae of the lichen thallus showed that in 
Sterlitamak they were smaller than in Alscheyevsky and Ishimbaysky districts. We also 
established that in the samples of lichens from Alsheevsky district, the size of the cells of 
fungi and algae was less than from Ishimbaysky district (See Table 2). About 40% higher 
content of sulfur oxide was detected in the samples collected in the city as compared 
to those from Ishimbaysky and Alsheevsky districts (See Table 1). A high activity of 
catalase enzyme was detected in samples from Sterlitamak indicating participation of 
the antioxidant system in the processes of adaptation to the conditions of anthropogenic 
impact (See Table 3). The determination of the content of phytohormones (IAA, ABA, 
cytokinins and the sum of zeatin derivatives) demonstrated different hormonal status 
in lichens growing in different habitat conditions (See Table 4). Samples collected in 
the city showed a high level of ABA and relatively low concentrations of auxins and 
cytokinins in lichen tissues. It is suggested that a relatively low growth activity of 
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lichens collected in the city may be associated with the reaction of the hormonal system. 
The hormonal status of lichens growing in different natural zones was also shown to be 
different. Certain relationship was revealed between the high level of auxin content and 
the larger size of the photobiont cells in Ishimbaysky district. On the contrary, smaller 
cells of a photobiont in Alsheevsky district were observed against a background of 
a high level of cytokinins in the tissues of lichens. Thus, estimation of only external 
growth indexes was insufficient for using lichen as indicators. Cell sizes, the content 
of pollutants in the tissues and the state of antioxidant and hormonal systems were also 
found to be informative.

The paper contains 4 Tables and 31 References.
Key words: change of the morphological state; catalase; auxins; ABA; cytokinins.

References

1.	 Meysurova AF, Notov AA Metal Contents in Lichens from Nature Reserves Adjacent to 
Urban Ecosystems. Journal of Applied Spectroscopy. 2016;83(5):832-839. doi: org/10.1007/
s10812-016-0371-5 

2.	 Suetina YG. Ontogeny and population structure of Xanthoria parietina (L.) Th. Fr. under 
different ecological conditions. Russian Journal of Ecology. 2001;32(3):185-190. doi: 
org/10.1023/A:1011362227901

3.	 Mikhailova IN, Mikryukov VS, Frolov IV. State of epiphytic lichen communities under 
anthropogenic impact: Effect of abundance assessment methods on the informativity of 
indices. Russian Journal of Ecology. 2015;46(6):531-536. doi: 10.1134/S1067413615060119

4.	 Suetina YG, Glotov NV. Trait variability in ontogenesis of epiphytic lichen Hypogymnia 
physodes (L.) Nyl. Russian Journal of Developmental Biology. 2014;45(3):163-167. doi: 
10.7868/S0475145014030070

5.	 Veselov DS, Veselov SYu, Vysotskaya LB, Kudoyarova GR. Farkhutdinov R.G. Gormony 
rasteniy: regulyatsiya kontsentratsii, svyaz’ s rostom i vodnym obmenom [Hormones of 
plants: Regulation of concentration, and connection with growth and water metabolism]. 
Moscow: Nauka Publ.; 2007. 158 р. In Russian

6. Vysotskaya LB, Veselov DS, Farkhutdinov RG, Veselov SYu. Gormonal'naya regulyatsiya 
vodnogo obmena i rosta rasteniy na raznykh fonakh mineral'nogo pitaniya i pri defitsite 
vody: monografiya [Hormonal regulation of water metabolism and plant growth on 
different backgrounds of mineral nutrition and water deficiency: Monograph]. Ufa: Bashkir 
State University Publ.; 2014. 244 р.

7.	 Ott S, Krieg T, Spanier U, Schielei P. Phytohormones in lichens with emphasis on ethylene 
biosynthesis and functional aspects on lichen symbiosis. Phyton Annales Rei Botanicae. 
2001;40(3):83-94. 

8.	 Battal P, Aslan A, Turker M, Uzun Y. Effect of the air pollutant sulfur dioxide on 
phytohormone levels in some lichens. Fresenius Environmental Bulletin. 2004;13(5):436-
440. 

9.	 Mikhailova VA, Saitova ZR, Fakrhutdinov RG. Features of species lihenobioty of 
Bashkortostan. Vestnik Bashkirskogo universiteta = Bulletin of Bashkir University. 
2013;18(2):392-394. In Russian

10.	Gosudarstvennyy doklad o sostoyanii okruzhayushchey sredy g. Sterlitamak za 2009 g. 
[State report on the state of the environment in Sterlitamak for 2009]. Sterlitamak: STU 
Minehkologii RB; 2010. 189 р. In Russian

11.	Saitova ZR, Farkhutdinov RG, Mihajlova VA. Lichenoindication оf air quality in the 
ishimbay wildlife area of the Republic of Bashkortostan. Bulletin of Udmurt University. 
Series Biology. Earth Sciences. 2015;5-2:17-23. In Russian

Гормональный и антиоксидантный статус популяций

https://link.springer.com/article/10.1007/s10812-016-0371-5
https://link.springer.com/article/10.1007/s10812-016-0371-5
https://link.springer.com/article/10.1023/A:1011362227901
https://link.springer.com/article/10.1134/S1067413615060119
https://link.springer.com/article/10.1134/S1062360414030072
C:\Users\admin\Downloads\.  doi: 10.3906 \ biy-0806-6


190

12.	Alekseev VA. Svetovoy rezhim lesa [Light regime of the forest]. Leningrad: Nauka Publ.; 
1975. 227 р. In Russian

13. Dietz S, Hartung W. Abscisic acid in lichens: variation, water relations and metabolism. 
New Phytol. 1998;138:99-106. doi: 10.1046/j.1469-8137.1998.00881 

14. Beckett RP, Minibayeva FV, Vylegzhanina NN, Tolpysheva T. High rates of extracellular 
superoxide production by lichens in the suborder Peltigerineae correlate with indices of 
high metabolic activity. Plant, Cell Envir. 2003;26:1827-1837. doi: 10.1046/j.1365-
3040.2003.01099.x

15.	Domnina EA, Shapiro IA, Bykov OD. Lichens photosynthesis and respiration changes 
in the vicinity of Kirovo-Chepetskii chemical factory. Botanicheskij zhurnal = Botanical 
Journal. 2007;92(4):515-523. In Russian

16.	Korolyuk MA, Ivanova LI, Mayorova IG, Tokarev VS. Metod opredeleniya aktivnosti 
katalazy [Method for catalase activity determination]. Laboratornoe delo. 1988;1:16-19. In 
Russian

Hadwan MH, Abed NH. Data supporting the spectrophotometric method for the estimation of 
catalase activity. Data in Brief. 2016;6:194-199. doi: 10.1016/j.dib.2015.12.012

18.	Pystina TN, Semenova NA, Novakovskij AB. Population changes in Lobaria pulmonaria 
phototrophic cell component size depending on habitat conditions. Vestnik Instituta biologii 
Komi NC UrO RAN. 2010;10:2-7. In Russian 

19.	Abdulmanova SU, Ektova SN. Variations in the growth rate of Cladonia lichens during 
long-term postfire successions in the north of West Siberia. Contemporary Problems of 
Ecology. 2015;8(3):326-336. doi: 10.1134/S1995425515030026

20.	Zeyfert DV, Bikbulatov IKh, Rudakov KM, Grigor’eva IN. Rastitel’nye soobshchestva i 
pochvennaya mezofauna territoriy khimicheskikh predpriyatiy v stepnoy zone Bashkirskogo 
Predural’ya [Plant communities and soil mesofauna of territories of chemical enterprises 
in the steppe zone of the Bashkir Preduralye]. Ufa: Ufa State Technical University Publ.; 
2000. 166 р. In Russian

21.	Yemets, OA, Solhaug KA, Gauslaa Y. Spatial dispersal of airborne pollutants and their 
effects on growth and viability of lichen transplants along a rural highway in Norway. 
Lichenologist. 2014;46(6):809-823 doi: 10.1017/S0024282914000449

22.	Minibayeva F, Dmitrieva S, Ponomareva A, Ryabovol V. Oxidative stress-induced autophagy 
in plants: the role of mitochondria. Plant Physiology and Biochemistry. 2012;59:11-19. doi: 
10.1016/j.plaphy.2012.02.013

23.	Fang W-C, Kao SN. Enhanced peroxidase activity in rice leaves in response to excess iron, 
copper, and zinc. Plant Science. 2000;158:71-76. doi: 10.1016/S0168-9452(00)00307-1

24.	Balakhnina TI, Kosobryukhov AA, Ivanov AA, Kreslavskii VD. The effect of cadmium on 
CO2 exchange, variable fluorescence of chlorophyll, and the level of antioxidant enzymes 
in pea leaves. Russian Journal of Plant Physiology. 2005;52:1-27. doi: 10.1007/s11183-
005-0003-z

25.	Gill SS, Tuteja N. Reactive oxygen species and antioxidant machinery in abiotic stress 
tolerance in crop plants. Plant Physiology and Biochemistry. 2010;48:909-930. doi: 
10.1016/j.plaphy.2010.08.016

26.	Blokhina O, Virolainen E, Fagerstedt KV. Antioxidants, oxidative damage and oxygen 
deprivation stress: Annals of Botany. 2003;91:179-194. doi: 10.1093/aob/mcf118

27.	Epstein E, Sagee O, Cohen JD, Garty J. Endogenous auxin and ethylene in the lichen 
Ramalina duriaei. Plant Physiol. 1986;82:1122-1125. doi: 10.1104/pp.82.4.1122

28.	 Garty J, Kloog N, Wolfson R, Cohen Y, Karnieli A, Avni A. The influence of air pollution 
on the concentration of mineral elements, on the spectral reflectance response and on 
the production of stress-ethylene in the lichen Ramalina duriaei. New Phytologist. 
1997;137(4):587-597. doi: 10.1006/enrs.1997.3727

Р.Г. Фархутдинов, З.Р. Саитова, И.А. Шпирная, Д.Ю. Зайцев, Г.В. Шарипова

https://nph.onlinelibrary.wiley.com/doi/pdf/10.1046/j.1469-8137.1998.00881.x
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1046/j.1365-3040.2003.01099.x
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1046/j.1365-3040.2003.01099.x
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/26862558
https://link.springer.com/article/10.1134/S1995425515030026
https://www.cambridge.org/core/journals/lichenologist/article/spatial-dispersal-of-airborne-pollutants-and-their-effects-on-growth-and-viability-of-lichen-transplants-along-a-rural-highway-in-norway/FCAF7AD4CC02A94637528F1FC33BB6CC
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/22386760
https://europepmc.org/abstract/med/10996246
https://link.springer.com/article/10.1007/s11183-005-0003-z
https://link.springer.com/article/10.1007/s11183-005-0003-z
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/20870416
doi:10.1093/aob/mcf118
https://europepmc.org/abstract/med/16665145
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0013935197937270


191

29.	Romanov GA. How do cytokinins affect the cell? Russian Journal of Plant Physiology. 
2009;56(2):295–319. doi: 10.1134/S1021443709020174

30.	McGow BA. Cytokinin Metabolism. In: Cytokinins: Plant hormones in search of a role. 
Horgan R and Jeffcoat B, editors. Bristol: British Plant Growth Regulator Group; 1995. рp. 
9-17. 

31.	Hirose N, Takei K, Kuroha T, Kamada-Nobusada T, Hayashi H, Sakakibara H. Regulation 
of cytokinin biosynthesis, compartmentalization and translocation. Journal of Experimental 
Botany. 2008;59(1):75-83. doi: 10.1093/jxb/erm157

Received 14 February 2018; Revised 10 May 2018;
Accepted 17 May 2018; Published 15 June 2018

Author info:
Farkhutdinov Rashit G, Dr. Sci. (Biol.), Professor, Head of the Department of Biochemistry and 
Biotechnology, Bashkir State University, 32 Zaki Validi Str., Ufa 450076, Russian Federation.
E-mail: frg2@mail.ru.
Saitova Zilya R, Postgraduate, Department of Biochemistry and Biotechnology, Bashkir State University, 
32 Zaki Validi Str., Ufa 450076, Russian Federation.
E-mail: fleurzily@yandex.ru
Shpirnaya Irina A, Cand. Sci. (Biol.), Ass. Professor, Department of Biochemistry and Biotechnology, 
Bashkir State University, 32 Zaki Validi Str., Ufa 450076, Russian Federation.
E-mail: i-shia@yandex.ru
Zaytsev Denis Y, Cand. Sci. (Biol.), Researcher, Laboratory of Experimental Embryology of Plants, Ufa 
Institute of Biology, Ufa Research Center, Russian Academy of Sciences, 71 Oktyabrya Pr., Ufa 450054, 
Russian Federation. 
E-mail: denis.zaytsev@anrb.ru 
Sharipova Guzyal V, Cand. Sci. (Biol.), Senior Researcher, Laboratory of Plant Physiology, Ufa Institute 
of Biology, Ufa Research Center, Russian Academy of Sciences, 71 Oktyabrya Pr., Ufa 450054, Russian 
Federation. 
E-mail: g.v.sharipova@mail.ru

Гормональный и антиоксидантный статус популяций

https://link.springer.com/article/10.1134/S1021443709020174
https://academic.oup.com/jxb/article/59/1/75/429017
mailto:frg2@mail.ru
mailto:fleurzily@yandex.ru
mailto:denis.zaytsev@anrb.ru
mailto:g.v.sharipova@mail.ru


Вестник Томского государственного университета. Биология. 2018. № 42. С. 192–206

ФИЗИОЛОГИЯ ЧЕЛОВЕКА И ЖИВОТНЫХ 
УДК 614.71:612.017.1-053.6
doi: 10.17223/19988591/42/10

Л.Б. Маснавиева, И.В. Кудаева
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Вариабельность показателей иммунной системы 
при различной ингаляционной нагрузке 

диоксидом азота воздушной среды

Работа выполнена в рамках Научно-исследовательских работ «Разработка 
методических подходов к идентификации экологически обусловленных 

нарушений здоровья населения» № гос. регистрации 01200960987 
и «Медико-экологические и социальные аспекты формирования здоровья 

и качества жизни населения Сибири» № гос. регистрации 01201355912

Загрязнение воздушной среды диоксидом азота может вызвать развитие 
воспалительных и аллергических реакций и стать причиной заболеваний 
дыхательной и иммунной систем. Однако нет убедительных доказательств 
развития сенсибилизации к данному соединению. Обследованы две группы 
подростков с индивидуальными коэффициентами опасности воздействия 
диоксида азота менее 0,5 и от 0,5 до 1,0. У школьников изучены сывороточные 
уровни аутоантител, отражающих состояние иммунной системы, содержание 
цитокинов (IL-2, IL-10, INF-α, INF-γ) и IgA в крови и смывах из носа. Проведена 
оценка аллергической настроенности организма подростков по уровню 
общего IgE, количеству эозинофильных гранулоцитов в назальной слизи и 
реакции торможения миграции лейкоцитов крови с нитритом натрия при 
различной ингаляционной нагрузке диоксидом азота. Установлено повышение 
иммунореактивности аутоантител к β2-гликопротеину I и к Fc-фрагменту 
IgG в крови и снижение содержания IL-10 и INF-γ в смывных водах из носа 
подростков с увеличением ингаляционной нагрузки диоксидом азота, которые 
могут свидетельствовать о наличии воспалительных процессов, развитии 
адаптационных реакций, а также напряжении местного иммунитета. 
В реакции торможения миграции лейкоцитов доказано наличие сенсибилизации 
к нитриту натрия у 29,6% обследованных. Развитие гиперчувствительности не 
имеет прямой зависимости от уровня воздействия диоксидом азота.

Ключевые слова: иммунная система; цитокины; иммуноглобулины; диоксид 
азота; подростки; загрязнение воздушной среды.

Введение

В современном мире адаптация организма к быстро меняющимся внеш-
ним факторам является важной составляющей формирования здоровья. 
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Напрямую или опосредованно на человека действуют многие факторы, но 
наибольшее влияние оказывает атмосферный воздух [1]. Показано, что в 
периоды, когда содержание взвешенных частиц, оксидов азота (NOx) и дру-
гих загрязнителей атмосферного воздуха повышено, возрастает уровень 
обращаемости за медицинской помощью [2, 3]. Это свидетельствует о не-
гативном влиянии данных соединений на здоровье. Основным источником 
поступления диоксида азота (NO2) в атмосферный воздух является горение 
органического топлива при лесных, торфяных и угольных пожарах, в двига-
телях автомобильного транспорта. Причем выбросы NOx в составе выхлоп-
ных газов транспорта обеспечивают до 80% его поступления в атмосферу 
[4]. При поступлении в организм NO2 участвует в реакциях образования NО 
[5, 6], являющегося одним из ключевых медиаторов окислительного стрес-
са [7, 8] и регулятором воспаления [9]. Следует отметить, что NО является 
короткоживущей молекулой и быстро переходит в NO2

– и NO3
– [7]. Оксид 

азота, обнаруживающийся практически во всех тканях организма человека, 
обладает широким спектром биологического действия [5, 10, 11], которое 
может иметь разную направленность в различных тканях [5]. 

В последние десятилетия увеличивается число случаев развития аллер-
гонепереносимости к различным химическим веществам [12]. Наличие сен-
сибилизирующих свойств также установлено у поллютантов атмосферного 
воздуха [13, 14]. Однако в настоящее время отсутствуют данные, доказы-
вающие наличие сенсибилизирующего действия у диоксида азота. В то же 
время известно, что такие соединения, как фенол, формальдегид, диоксиды 
азота и серы стимулируют продукцию провоспалительных цитокинов, вы-
зывают изменения в показателях гуморального иммунитета [15–19]. Следу-
ет учесть, что влияние химических поллютантов на иммунную систему наи-
более опасно в критические периоды ее становления (неонатальный период, 
возраст 3-5 лет, период полового созревания), когда иммунный ответ на 
антигенные воздействия может быть неадекватным (недостаточно или чрез-
мерно для защиты) и приводить к развитию патологии [20]. В связи с этим 
цель работы – изучение показателей гуморального иммунитета и аллерги-
ческой настроенности организма подростков при различной ингаляционной 
нагрузке диоксидом азота воздушной среды.

Материалы и методики исследования

В исследование, которое проводилось с 2009 по 2014 г. в ранние весенние 
периоды, включены 659 подростков (13–16 лет), проживающих на террито-
рии Иркутской области (г. Ангарск, 52°34'с.ш.; г. Саянск 54°07'с.ш.; пос. Ки-
той, 52°36'с.ш., с. Раздолье, 52°26'с.ш.). Критериями включения школьников 
в исследование являлись: постоянное проживание и посещение общеоб-
разовательных учреждений на территории изучаемых районов, отсутствие 
острых и обострения хронических заболеваний на момент обследования и 
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в течение двух недель до него, а также подписание их родителями или за-
конными представителями информированного согласия. При помощи анке-
тирования собраны анамнестические данные, информация о распорядке дня 
учащихся.

Для оценки ингаляционной нагрузки диоксидом азота на организм под-
ростков применялся персонифицированный подход. Индивидуальные коэф-
фициенты опасности (HQ) воздействия NO2 рассчитывали в соответствии 
с Руководством по оценке риска для здоровья населения при воздействии 
химических веществ, загрязняющих окружающую среду [21]. Расчет осу-
ществляли по данным контроля за содержанием примесей в атмосферном 
воздухе на стационарных постах Гидрометеослужбы за период с 2003 до 
2014 г., в воздухе жилых и учебных помещений (данные химического ана-
лиза ФГБНУ ВСИМЭИ, канд. биол. наук Л.Г Лисецкой и канд. биол. наук 
Н.А. Тараненко) с учетом информации об организации учебного процесса и 
отдыха школьников, а также их антропометрических и спирометрических 
параметров [22]. Обследованные разделены на две группы в соответствии с 
рассчитанными HQ: группу I составили 336 подростков с HQ<0,50, в группу 
II вошли 323 школьника с 0,50≤HQ<1,00. 

В утренние часы натощак из локтевой вены подростков произведен забор 
крови при помощи вакуумных систем, взяты назальная слизь и смывные 
воды из носовых ходов. 

Для оценки состояния иммунной системы подростков использовали дан-
ные об относительном содержании специфических аутоантител (ауто-АТ) в 
сыворотке крови, которые определяли полуколичественным методом имму-
ноферментного анализа (ИФА) на планшетах тест-системы «Эли-Висцеро-
Тест-16 (детская панель)» («МИЦ Иммункулус», Россия). В качестве антиге-
нов использовались: нативная ДНК (нДНК), Fc-фрагмент иммуноглобулинов 
G (Fc-фрагмент IgG), бета2-гликопротеин I (β2-ГП I). Оптимумом относи-
тельного содержания ауто-АТ каждой специфичности в соответствии с реко-
мендациями производителя тест-систем считали диапазон от –20 до +10%.

В сыворотке крови и смывах из носа обследуемых методом ИФА изучено 
содержание интерлейкинов-2 и -10 (IL-2, IL-10), интерферонов – альфа и – 
гамма (INF-α, INF-γ), иммуноглобулина А (IgA) при помощи тест-наборов 
(«Вектор-БЕСТ», Россия) в соответствии с инструкциями производителя. 
Референтными уровнями цитокинов в крови являлись концентрации IL-2 и 
IL-10 от 0 до 10 пг/мл, INF-α – 0–5 пг/мл, INF-γ – до 15 пг/мл, IgA от 1,69 
до 5,47 мкг/мл. Содержание цитокинов в смывных водах стандартизовано 
относительно уровня белка в этих же пробах и выражено в пг/мг белка или 
мкг/мг белка (для секреторного IgA). Определение концентрации общего 
белка в смывных водах осуществляли биуретовым методом при помощи 
тест-набора Total Protein («Human», Германия). 

Для оценки аллергической настроенности организма в сыворотке крови 
методом ИФА определяли уровень общего иммуноглобулина Е (IgЕ) при по-
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мощи тест-системы Total IgE («Хема», Германия), в мазках назальной слизи, 
окрашенных по Романовскому, подсчитывали количество эозинофильных и 
нейтрофильных гранулоцитов [23]. 

Наличие сенсибилизации к химическим соединениям выявляли прове-
дением реакции торможения миграции лейкоцитов (РТМЛ). Учитывая, что 
в организме человека молекулы NOx подвергаются метаболизму, в результа-
те которого образуются анионы NO2

– и NO3
– [13, 24], реакцию торможения 

миграции проводили с добавлением нитрита натрия в качестве хемокине-
тического фактора. Интактным контролем являлась культуральная среда 
без добавления хематтрактанта, положительным – культуральная среда с 
митогеном (фитогемагглютинин). Размер колонии определяли визуально по 
шкале внутреннего окуляра бинокулярной лупы. Индекс миграции (ИМ) 
вычисляли по соотношению размеров колоний тестируемых образцов к по-
ложительному контролю. ИМ, лежащие за пределами диапазона (–20% – 
+20%), считали положительными. 

Статистическую обработку результатов осуществляли в пакете приклад-
ных программ  StatSoft STATISTICA 6.0. В связи с выявленной асимметрией 
рядов распределения для межгруппового сравнения количественных пока-
зателей использовали непараметрический U-критерий Манна–Уитни, для 
корреляционного анализа – ранговую корреляцию Спирмена. Выявление 
межгрупповых различий в частоте встречаемости признака осуществляли 
в тесте сравнения относительных частот. Результаты исследования пред-
ставлены в виде медианы (Med) и интерквартильного размаха в виде 25 и 
75  процентилей (LQ-UQ), частота встречаемости признака в выборке – в 
виде процентов и доверительного интервала (ДИ). Различия во всех случаях 
считали статистически значимыми при р<0,05.

Результаты исследования и обсуждение

Известно, что в норме обновление клеточного состава тех или иных ор-
ганов и систем имеет постоянный уровень. В процессе элиминирования 
клеток, подвергшихся апоптозу, участвуют специфические ауто-АТ. Так как 
активность апоптоза у здоровых лиц невысока и изменяется незначитель-
но, в сыворотке крови ауто-АТ обнаруживаются в малых количествах и их 
содержание колеблется в узких диапазонах [25]. Активация или угнетение 
тех или иных процессов в иммунной системе сопровождается изменения-
ми продукции ауто-АТ, отражающих ее состояние [26]. Несмотря на то, что 
воздействующая доза NO2 была ниже референтной, сравнительный анализ 
относительного содержания специфических ауто-АТ, характеризующих со-
стояние иммунной системы, позволил выявить статистически значимые 
различия в зависимости от ингаляционной нагрузки данным соединением. 
Выявлены более высокие уровни ауто-АТ к β2-ГП I и к Fc-фрагменту IgG у 
школьников группы II, по сравнению с группой I (таблица). 
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Показатели иммунной системы подростков с различным коэффициентом 
опасности воздействия диоксидом азота, Med (LQ-UQ)

[Parameters of the immune system of adolescents with different hazard index 
of exposure to nitrogen dioxide, Med (LQ-UQ)]

Изучаемые показатели
[Studied parameters]

Субстрат
[Substrate]

Группа I
[Group I]

Группа II
[Group II] р

Аутоантитела к нативной ДНК, %
[Autoantibodies to native DNA, %]

Кровь
[Blood]

–1,42 
(–11,77 – 12,96)

–2,24 
(–11,16 – 8,68) 0,559

Аутоантитела к β2-гликопротеину I, %
[Autoantibodies to β2-glycoprotein I,%]

–9,16 
(–22,50 – 3,26)

–2,23 
(–15,75 – 8,43) 0,000

Аутоантитела к Fc-фрагменту IgG, %
[Autoantibodies to the Fc-fragment of IgG,%]

–4,86 
(–11,31 – 2,89)

1,34 
(–6,94 – 10,37) 0,000

Интерлейкин-2, пг/мл 
[Interleukin-2, pg/ml]

2,73 
(0,32 – 5,89)

3,02 
(0,01 – 5,60) 0,312

Интерлейкин-10, пг/мл 
[Interleukin-10, pg/ml]

2,51 
(0,27 – 5,77)

3,34 
(0,99 – 6,23) 0,056

Интерферон -α, пг/мл 
[Interferon-α, pg/ml]

1,43 
(0,01 – 6,68)

0,81 
(0,01 – 5,30) 0,503

Интерферон -γ, пг/мл 
[Interferon-γ, pg/ml]

1,99 
(0,01 – 5,15)

1,12 
(0,01 – 4,38) 0,076

Иммуноглобулин А, мкг/мл 
[Immunoglobulin А, μg/ml]

4,01 
(1,96 – 6,87)

3,20 
(2,10 – 5,80) 0,307

Иммуноглобулин Е, МЕд/мл 
[Immunoglobulin Е, IU ml]

32,60 
(11,03 – 85,04)

36,05 
(7,99 – 92,26) 0,492

Индекс миграции лейкоцитов в 
реакции с нитритом натрия
[Migration index of leukocytes in the 
inhibition reaction with sodium nitrite], %

7,48 
(–25,37 – 8,00)

0,01 
(–12,89 – 15,07) 0,024

Эозинофилы [Eosinophils], %

Назальная 
слизь

[Nasal 
mucus]

0,00 
(0,00 – 8,00)

2,00 
(0,00 – 11,00) 0,004

Интерлейкин-2, пг/мг белка 
[Interleukin-2, pg/mg protein] Смывы из 

носовых 
ходов

[Flushing 
from the 

nasal 
passages]

8,57 
(3,09 – 28,57)

11,26 
(4,12 – 22,52) 0,873

Интерлейкин-10, пг/мг белка 
[Interleukin-10, pg/mg protein]

44,05 
(21,14 – 85,85)

22,51 
(12,32 – 58,59) 0,002

Интерферон-α, пг/мг белка 
[Interferon-α, pg/mg protein]

18,31 
(9,57 – 56,28)

18,83 
(8,35 – 40,61) 0,294

Интерферон-γ, пг/мг белка 
[Interferon-γ, pg/mg protein]

16,10 
(2,29 – 46,48)

11,89 
(0,83 – 27,99) 0,009

Секреторный Immunoglobulin А, мкг/мг 
белка [Secretory IgA, μg/mg protein]

32,95 
(8,93 – 81,62)

34,20 
(17,32 – 69,34) 0,433

Примечание. р – Уровень значимости различий.
[Note. p - Difference reliability].

При изучении частоты встречаемости случаев превышения референтных 
уровней ауто-АТ в группах I и II было установлено, что доля лиц с гиперим-
мунореактивностью ауто-АТ к β2-ГП I и к Fc фрагменту IgG в группе под-
ростков с HQ≥0,5 статистически значимо выше (21,57 ДИ[16,52 – 26,62]% и 
24,71 ДИ[19,41 – 30,00]%), чем у их сверстников с более низкими значения-
ми HQ (13,38 ДИ[9,42 – 17,34]%, р=0,012 и 11,27 ДИ[7,59 – 14,95]%, р<0,001 
соответственно). По данным литературы, относительные уровни ауто-АТ к 
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β2-ГП I и к Fc-фрагменту IgG возрастают при любых активных или недавно 
перенесенных инфекционных, воспалительных и аутоиммунных процессах. 
Повышение содержания ауто-АТ к Fc-фрагментам IgG отражает защитную 
реакцию иммунной системы, направленную на ограничение активности 
воспалительного процесса и является признаком хронического воспали-
тельного процесса любой локализации [25]. Таким образом, выявленные 
изменения уровней аутоантител свидетельствуют об изменении активности 
апоптоза, которое может быть обусловлена хроническим ингаляционным 
воздействием диоксида азота.

Оценка содержания цитокинов в сыворотке крови подростков не выяви-
ла статистически значимых межгрупповых различий. Отмечена тенденция 
к повышению уровней IL-10 и снижению INF-γ у школьников с HQ≥0,5. 
Доля лиц с отклонениями уровней IL-2 и IL-10 от референтных значений 
в группах I и II не различалась (р=0,193, р=0,970 соответственно) и состав-
ляла от 8,23 до 11,43%. Повышенные концентрации INF-α зарегестрирова-
ны у 28,21 ДИ[22,97 – 33,44]% и 29,67 ДИ[24,06 – 35,27]% обследованных 
I и II групп соответственно (р=0,712). Частота встречаемости повышен-
ных уровней INF-γ в группах не превышала 2% (1,66 ДИ[0,17 – 3,15]% и 
1,79 ДИ[0,16 – 3,41]%, р=0,939 для I и II групп соответственно). Так как IL-10 
усиливает В-клеточную пролиферацию и синтез иммуноглобулинов [27], в 
том числе IgA, можно было ожидать, что изменение его содержания отраз-
иться на концентрации указанного выше иммуноглобулина. Однако прове-
денные исследования не выявили различий в уровнях IgA и частоте встреча-
емости его отклонений от референтного диапазона в крови подростков обеих 
групп. Каждый пятый подросток с HQ<0,5 и HQ≥0,5 имел повышенный уро-
вень IgA (18,46 ДИ[13,94 – 22,97]% и 17,37 ДИ[12,72 – 22,03]% соответствен-
но), а его пониженные значения установлены у каждого третьего школьника 
из группы I (33,89 ДИ[28,39 – 39,40]%) и у каждого четвертого – из группы II 
(26,25 ДИ[20,85 – 31,66]%). Учитывая, что сывороточный IgA является мощ-
ным противовоспалительным эффектором [28], дефицит этого иммуноглобу-
лина, в том числе и транзиторный, может являться причиной частых инфек-
ций респираторного тракта и хронических бронхолегочных заболеваний [9]. 

Перманентное воздействие химических соединений, загрязняющих воз-
душную среду и оказывающих токсическое, сенсибилизирующее и раздра-
жающее действие на слизистую оболочку дыхательного тракта, не может 
не сказываться на состоянии его местного иммунитета. При нормальном 
функционировании иммунной системы внешнее воздействие, например ре-
спираторная инфекция, вызывает развитие последовательного строго детер-
минированного каскада неспецифических и специфических реакций между 
молекулами и клетками иммунной системы [29, 30]. В то время как именно 
низкие концентрации экопатогенов наиболее часто обусловливают иммуно-
патологические реакции организма (сенсибилизацию или иммунную недо-
статочность), транзиторные ферментопатии, ирритативные воздействия на 
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органы дыхания и, следовательно, развитие неадекватного ответа на воздей-
ствие [9, 31]. При взаимодействии оксидов азота с влажной поверхностью 
слизистых оболочек образуется азотная и азотистая кислоты, которые ока-
зывают раздражающее и повреждающее действия на слизистые оболочки и 
альвеолярную ткань легких, увеличивают проницаемость стенок капилля-
ров, альвеол [32]. Как следствие, человек становится более восприимчивым 
к патогенам, вызывающим болезни дыхательных путей, что подтверждается 
увеличением обращаемости к врачу детей с острыми респираторными ин-
фекциями при повышении уровней NO2 в атмосферном воздухе [2]. 

При изучении показателей местного иммунитета подростков с различ-
ным уровнем ингаляционной нагрузки диоксидом азота выявлено, что уро-
вень IL-10 в смывных водах из носа в группе II был в 2 раза ниже, чем в 
группе I. Концентрация INF-γ также была статистически значимо ниже в 
группе II по сравнению с группой I. При этом не наблюдалось различий в 
содержании IL-2, INF-α и секреторного IgA между выборками школьников 
с HQ<0,5 и с HQ≥0,5. Известно, что IL-10 подавляет эффекторные функ-
ции Т-клеток, натуральных киллеров, макрофагов и нейтрофилов, является 
ингибитором синтеза цитокинов Т-хелперов 1, хемокинов, INF-γ, а также 
усиливает В-клеточную пролиферацию и секрецию иммуноглобулинов [27, 
33–35]. Следовательно, угнетение синтеза и секреции IL-10 должно приво-
дить к ослаблению ингибирующего действия данного цитокина на синтез 
INF-γ и, как следствие, вызывать повышение его содержания. В полученных 
нами результатах при увеличении HQ снижался уровень как IL-10, так и 
INF-γ, что может указывать на нарушения в цитокиновой регуляции местно-
го иммунитета при хроническом ингаляционном воздействии NO2. Данные 
литературы свидетельствуют, что одними из наиболее значимых неспецифи-
ческих факторов защиты являются INF-α и INF-γ, поскольку они не только 
воздействуют на вирусы и другие микроорганизмы, но и влияют на функци-
онирование секреторного и системного гуморального иммунитета, являясь 
их модуляторами [36, 37]. Следовательно, снижение уровня INF-γ в смывах 
из носа также свидетельствует о напряженности гуморального звена мест-
ного иммунитета, возникающего с увеличением ингаляционной нагрузки 
NO, и может указывать на формирование предрасположенности к развитию 
заболеваний верхних дыхательных путей.

Несмотря на то, что нет прямых доказательств сенсибилизирующего 
действия NO2, формирование чувствительности к нему может быть обуслов-
лено каскадом про- и противовоспалительных реакций, вызванных измене-
нием биохимических процессов и развитием окислительного стресса при 
воздействии данного вещества [14, 15, 38]. В связи с этим проведена оценка 
показателей, отражающих наличие сенсибилизации организма подростков в 
группах с различным HQ. Концентрация IgE в крови школьников из групп 
I и II не различалась, и среднегрупповые значения находились в пределах 
референтных значений, при этом у 30% подростков в каждой из групп его 
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уровни были выше границы референтного диапазона (р = 0,920). При анали-
зе относительного содержания эозинофилов в назальной слизи подростков с 
различным HQ воздействия NO2 было выявлено, что их количество у школь-
ников II группы было выше, чем в группе I. 

При оценке реакции торможения миграции лейкоцитов на нитрит натрия 
было установлено, что в группе школьников с более высокими значениями 
HQ доля лиц с повышенным торможением (ИМ < –20%) была в 1,8 раза мень-
ше (14,78 ДИ[8,30 – 21,27]%) по сравнению с группой I (26,87 ДИ[16,25 – 
37,48]%, р=0,048), а частота встречаемости активации миграции лейкоцитов 
(ИМ> +20%) в группах была одинаковой (10,45 ДИ[3,12 – 17,77]% и 10,43 
ДИ[4,85 – 16,02]%). Таким образом, у 37,3% подростков из I группы и у 
25,2% – из II группы отмечается положительная реакция на нитрит натрия в 
РТМЛ, что указывает на наличие сенсибилизации организма к данному со-
единению. Поскольку нами не выявлено межгрупповых различий в частоте 
встречаемости положительных ИМ в зависимости от уровня ингаляционной 
нагрузки NO2, можно заключить, что при развитии сенсибилизации к нитри-
ту натрия не наблюдается дозо-зависимого эффекта.

Далее при помощи корреляционного анализа проведена оценка связей 
между HQ воздействия диоксида азота и показателями иммунной системы 
в группах I и II. При HQ<0,5 выявлены отрицательные ассоциации между 
HQ и уровнем ауто-АТ к β2-ГП I (R=-0,42, р<0,001) и положительные – с со-
держанием IL-2 (R=0,49, р<0,001), INF-α (R=0,59, р<0,001), INF-γ (R=0,53, 
р<0,001), IgA (R=0,56, р<0,001). При увеличении HQ более 0,5 описанные 
выше корреляционные связи нарушались: их сила снижалась (R<0,30) или 
уровень статистической значимости превышал критический (р>0,05). По-
лученные результаты свидетельствуют о том, что изменения содержания 
изучаемых показателей имеют линейную зависимость от уровня ингаляци-
онной нагрузки диоксидом азота только при HQ<0,5, при большем коэф-
фициенте опасности действие данного токсиканта на показатели иммунной 
системы неоднозначно.

Заключение

Таким образом, в результате проведенных исследований обнаружена 
зависимость содержания специфических ауто-АТ, отражающих состоя-
ние иммунной системы, показателей цитокинового профиля слизистой 
носа подростков от уровней загрязнения воздушной среды диоксидом азо-
та. С  увеличением HQ воздействия диоксида азота иммунореактивность 
ауто-АТ к β2-ГП I и к Fc-фрагменту IgG в крови подростков повышалась, 
а содержание IL-10 и INF-γ в смывных водах из носа – снижалось, что сви-
детельствует о напряженности гуморального звена иммунитета. У 29,6% 
подростков в РТМЛ выявлена сенсибилизация к нитриту натрия, что указы-
вает на наличие у них гиперчувствительности замедленного типа к данному 
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соединению. Полученные результаты доказывают факт влияния ингаляци-
онной нагрузки диоксидом азота на наличие к нему сенсибилизации, раз-
витие которой не имеет прямой зависимости от уровня этого поллютанта.
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Variability of the immune system parameters under different 
inhalation loads with nitrogen dioxide of the air

It is known that air pollution with nitrogen dioxide creates prerequisites for 
formation of inflammatory and allergic diseases of the respiratory and immune systems. 
The literature data indicate that the effects of this substance can be ambiguous and 
multidirectional, and convincing evidence of development of sensitization to nitrogen 
dioxide does not exist. The aim of this work was to study the parameters of humoral 
immunity and sensitization of adolescents with different inhalation loads with nitrogen 
dioxide. We studied 659 healthy teenagers (13-16 years), living in cities and rural areas 
of Irkutsk region (Angarsk, 52°34'N; Sayansk 54°07'N; Kitoy, 52°36'N; Razdolye, 
52°26'N), in 2009-2014.

We investigated the content of nitrogen dioxide in the atmospheric air of settlements, 
as well as the air of residential and educational premises, in which students live and 
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study. Anamnestic data and information about the students’ daily routine were collected 
by means of a questionnaire. We calculated the individual inhalation load with nitrogen 
dioxide and hazard factors (HQ) of its effects on the organism of adolescents. The 
concentration of this compound in the air and the personalized data of the subjects 
were taken into account in the calculation of inhalation load and HQ. Two groups of 
adolescents were formed according to individual risk factors. Schoolchildren with HQ 
<0.5 were included in group I, and adolescents with 0.5≤HQ <1.0 constituted group 
II. Serum levels of autoantibodies reflecting the state of the immune system, cytokine 
content (IL-2, IL-10, INF-α, INF-γ), IgA in the blood and flushing from the nose were 
studied in the examined individuals. We assessed allergic mood of the organism of 
adolescents according to the level of total IgE and studied the number of eosinophilic 
granulocytes in nasal mucus and the inhibition of the migration of blood leukocytes 
with sodium nitrite under different inhalation load with nitrogen dioxide. For statistical 
analysis, we used non-parametric tests (Mann-Whitney U-test, Spearman’s rank 
correlation). 

As a result, we found out that the immunoreactivity of autoantibodies to β2-
glycoprotein I and Fc-fragment IgG in the blood of adolescents increased with an increase 
in the inhalation load with nitrogen dioxide (See Table). The proportion of individuals 
with autoantibodies’ immunoreactivity to β2-glycoprotein I and to the IgG Fc fragment 
exceeding the reference level in group II was higher than among adolescents in group I. 
These changes may indicate the presence of inflammatory reactions accompanying the 
development of adaptive or maladaptive processes. We noted a tendency to increase the 
levels of IL-10 and decrease INF-γ in schoolchildren with HQ≥0.5. We established that 
about 30% of the tested students had IgA levels below the reference. Also, we studied 
the indices of local immunity under different inhalation loads with nitrogen dioxide.

The decrease in the content of IL-10 and INF-γ in the nasal flush, which was 
detected in adolescents with risk factors of 0.5 and above, may indicate the stress of local 
immunity in these individuals. Associations between the hazard coefficient and levels 
of autoantibodies to β2-glycoprotein, IL-2, INF-α, INF-γ and IgA were established in 
the blood of schoolchildren at HQ<0.5. Correlation connections were disrupted when 
the inhalation load with nitrogen dioxide increased (HQ≥0.5), which may indicate an 
ambiguous effect of this toxicant on the immune system at this level of pollutant load. 
Elevated IgE levels were detected in every third teenager in each group. The number of 
eosinophilic granulocytes in the nasal mucus of schoolchildren from 0.5≤HQ <1.0 was 
higher, compared to their peers having a lower inhalation load with nitrogen dioxide. 
The presence of sensitization to sodium nitrite was proved by the inhibition of leukocyte 
migration in 29.6% of the examined subjects. The obtained results prove the effect of 
inhalation load with nitrogen dioxide on the presence of sensitization to it, which does 
not directly depend on the level of exposure to nitrogen dioxide. Thus, as a result of 
our studies, we found a relationship between the air pollution with nitrogen dioxide, 
the levels of specific autoantibodies, reflecting the state of the immune system, and the 
parameters of the cytokine profile of the nasal mucosa of adolescents.

The paper contains 1 Table and 38 References. 
Key words: immune system; cytokines; immunoglobulins; adolescents.
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Активность тканевых ферментов у коров (Bos taurus) 
и яков (Bos grunniens), содержащихся в разных 

экологических условиях

Определены степени активности аспартатаминотрансферазы (АсАТ), 
аланинаминотрансферазы (АлАТ), уровень общего билирубина, прямого и 
непрямого билирубина в сыворотке крови у коров и яков, содержавшихся в разных 
экологических условиях. Статистическая обработка результатов проведена 
при помощи методов биометрического анализа. Для исследования взято по 
20 голов яков (Bos grunniens) и коров (Bos Taurus) в возрасте 2–3 лет. В условиях 
высокогорья, в котором содержались яки (˃2200м над ур. м.) в сыворотке 
крови выявлена повышенная активность АсАТ (124,2±6,27 ед/л) по сравнению с 
коровами (90,47±4,23 ед/л), содержавшимися в низкогорье (760 м. над ур. м.). На 
протяжении эксперимента уровень АлАТ не показал статистически значимых 
различий между группами исследуемых животных. Отмечено повышение уровня 
общего билирубина и его фракций в сыворотке крови у яков. Установлено, 
что условие высокогорья является причиной формирования у яков адаптивных 
качеств и свидетельствует о наличии высокого уровня обменных процессов, 
который проявляется повышенным содержанием тканевых ферментов, общего 
билирубина и его фракций. 

Ключевые слова: печень; аланинаминотрансфераза; 
аспартатаминотрансфераза; общий билирубин; прямой билирубин; непрямой 
билирубин. 

Введение

Безопасная животноводческая продукция на сегодняшний день является 
исключительно важной, и решение данного вопроса на примере Республики 
Кыргызстан представляет большой научный интерес и имеет практическое 
значение в обеспечении продовольственной безопасности страны. 

Анализ биохимических параметров крови позволяет судить о состоянии 
углеводного, белкового, липидного обменов, выявить непродуктивные энер-
гозатраты организма. Необходимое условие нормального течения обмена 
веществ – это постоянство внутренней среды организма, в котором лежит 
нормальное функционирование ферментных систем. Поэтому в составе вне-
клеточных жидкостей по активности ферментов можно выявить изменения, 
происходящие внутри клеток различных органов, таких как печень [1–3].
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Печень у жвачных животных составляет около 1,3–1,6% массы тела; не-
смотря на это, она требует значительного количества энергии из-за множе-
ства метаболических процессов, протекающих в печеночной ткани [4–5]. 
Среди различных ферментов, связанных с обменом аминокислот и белков, 
особый интерес представляют аспартатаминотрансфераза (АсАТ – КФ 
2.6.1.2) и аланинаминотрансфераза (АлАТ – КФ 2.7.1.2). Это ферменты 
класса трансфераз, катализирующие в организме обратимые реакции транс-
аминирования. Данные реакции являются центральным звеном азотистого 
обмена в организме. При участии трансаминаз осуществляется перенос 
α-аминогруппы и водорода от одной молекулы субстрата к другой без про-
межуточного образования аммиака, с аминокислоты на кетокислоту с обра-
зованием новой кетокислоты и новой аминокислоты [6–8]. 

Домашний як (Bos grunniens) остается малоизученным видом среди дру-
гих сельскохозяйственных животных, так как разведение его ограничено 
в основном высокогорными труднодоступными территориями азиатского 
континента, где этот вид является объектом традиционного экстенсивного 
животноводства [9–10].

Несмотря на вышесказанное, як изучался отечественными, российскими 
и иностранными учеными. Основные направления этой научной деятельно-
сти – изучение биологии яков, морфологии, иммуноморфологии, физиоло-
гии, генетики, в том числе определение экстерьерных, интерьерных, норма-
тивных показателей, адаптации к разным регионам, возрастных, породных, 
физиологических и половых различий; продуктивность, качественный и 
количественный состав продуктов животных [2, 9, 11–14]. В то же время 
в доступной нам отечественной и зарубежной литературе сведений о био-
химических исследованиях яков недостаточно,кроме того, в сравнительном 
аспекте, это полудикое и домашнее животное достаточно не изучено. 

Цель нашего исследования – изучение активности тканевых ферментов и 
фракций билирубина у коров и яков, находящихся в разных экологических 
условиях.

Материалы и методики исследования

Данное исследование выполнено в лаборатории биохимии биологиче-
ского отделения факультета естественных наук Кыргызско-Турецкого уни-
верситета «Манас» города Бишкек, Кыргызстан. Экспериментальные яки 
(Bos grunniens) содержались в выпасе в Тонском районе Иссык-Кульской 
области в фермерском хозяйстве «Ороз» (˃2200 м над ур. м.), а коровы име-
ли стойлово-выгульное содержание (Bos taurus) в крестьянских хозяйствах 
Чуйской области (760 м над ур. м.). 

Исследования проведены одномоментно у 40 клинически здоровых обо-
еполых яков и коров в возрасте 2–3 лет. Кровь для исследования брали из 
яремной вены, расположенной над трахеей в так называемом яремном жело-

Н.Т. Омурзакова, Г.Т. Курманбекова, С.Т. Бейшеналиева и др.
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бе. Место укола очищали ватным тампоном, смоченным спиртом. При взятии 
крови иглу вкалывали на границе перехода верхней трети шеи в среднюю, 
чтобы вызвать достаточное наполнение вены и уменьшить ее подвижность, 
вену сдавливали пальцем. При вколе иглы кровь струйкой вытекала через от-
верстие и собиралась в подставленную под иглу стерильную пробирку. Про-
бирку сразу закрывали герметичной пробкой, а иглу извлекли, пережимая 
пальцем вену выше места вкола. В заключение область вкола иглы дезинфи-
цировали настойкой йода. Кровь в течение 24 ч при темепературе +2...8°С в 
специальных термоконтейнерах доставили в лабораторию. При проведении 
исследования выполняли все особые, оговоренные в описании методик [15] 
правила взятия, консервации и хранения проб крови у 40 клинически здо-
ровых яков и коров. Сыворотку крови получили центрифугированием (3000 
оборотов в минуту) в течение 10 мин. Для определения функционального 
состояния печени у яков и коров проводили биохимический анализ сыво-
ротки крови. Из биохимических показателей сыворотки крови оценивали: 
активности аланинаминотрансферазы (АлАТ) и аспартатаминотрансферазы 
(АсАТ), уровни общего билирубина, прямого и непрямого билирубина на ав-
томатическом биохимическом анализаторе PERFECT MINDRAY 400 (Ayber 
Medical, Китай) колориметрическим методом. Принцип колориметрическо-
го анализа основан на взаимодействии между ферментом и субстратом для 
формирования и оценки колориметрически окрашенного светопоглощаю-
щего комплекса путем добавления реагента. [16]. Результаты экспериментов 
обрабатывали с использованием методов биометрического анализа с учетом 
критерия Стьюдента [17].

Результаты исследования и обсуждение

Показатели крови являются индикатором работы всего организма, они 
могут характеризовать уровень адаптации животных к различным экологи-
ческим факторам [18, 19]. Средние значения АлАТ и АсАТ у яков (Bos grun-
niens), содержавшихся в фермерском хозяйстве «Ороз», и коров (Bos taurus) 
крестьянских хозяйств Чуйской области приведены в табл. 1.

Как видно из данных табл. 1, биохимические показатели в сыворотке 
крови у яков и коров находились в основном в пределах физиологической 
нормы. Но в сыворотке крови яков, содержавшихся в высокогорье, по срав-
нению с коровами, содержавшимися в среднегорье, активность АсАТ повы-
шалась с 90,47±4,23 до 124,2±6,27 ед/л (p<0,001). А в активности фермента 
АлАТ не обнаружено статистически значимых изменений на протяжении 
всего эксперимента (p>0,2). Результаты наших исследований по активности 
аминотрансферазы у коров соответствуют данным других исследователей 
[13]. 

Активность тканевых ферментов у коров (Bos taurus) и яков (Bos grunniens)
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Т а б л и ц а  1 [Table 1]
Средние значения АлАТ и АсАТ у яков (Bos grunniens) и коров (Bos taurus) 

[Average values of AST and ALT in yaks (Bos grunniens) and cows (Bos taurus)]

Исследуемые 
животные

[Experimental 
animals]

n

АСТ ед/л [AST u/L] АЛТ ед/л [ALT u/L]

Х±mx σ Сv % td Х±mx σ Сv % td

B. grunniens 20 124,2±6,27 24,3 19,5
4,46***

41,3±1,72 6,7 16,1
0,47

B. taurus 20 90,47±4,23 16,4 18,1 39,4±3,71 14,4 36,5

Повышенное содержание аминотрансфераз у яков говорит о высоком 
уровне обменных процессов, что является показателем адаптации к при-
родной среде [10, 20]. Одним из важных факторов приспособленности яков 
к резко континентальному климату и вертикальной зональности обитания 
является биохимический состав крови. Генотип и экосистема обитания яков 
обусловливаются особенностью формирования адаптивных качеств, кото-
рые проявляются в биохимическом составе крови [20]. По данным M. Thrall 
(2007) [21], при гипоксии и шоковом состоянии ферменты через мембра-
ну клеток проходят без повреждения клеточной функции. Также авторами 
отмечено повышенное содержание АЛТ в сыворотке крови, что является 
фактром, изменяющим проницаемость мембран гепатоцитов; это вызвано 
отравлением токсинами и гипоксией [14, 22]. 

По результатам статистического анализа у яков АсАТ с коэффициентом 
вариации Сv – 19,5% показал среднюю изменчивость. АлАТ также показал 
средний коэффициент вариации Сv – 16,1%, тогда как коэффициент вариа-
ции АлАТ у коров показывает Сv – 36,5%, что говорит о значительной из-
менчивости вариационного ряда. В свою очередь АсАТ показывает средний 
коэффициент вариации Сv – 18,1% (табл. 1). 

Выявлена статистическая значимость различий яков и коров по задан-
ным показателям. При числе степеней свободы f=38 минимальное значение, 
которое принимает td, равно 1,70 (р˃0,90) и 2,70 (p˃0,999). Статистическая 
значимость различий АсАТ у яков и коров показала высокую степень, тогда 
как в содержании АлАТ не обнаружено статистически значимых различий 
(табл. 2). 

Данные исследователей медицинского исследовательского института 
Китая показали, что с увеличением высоты обитания уровни показателей 
АлАТ и АсАТ в сыворотке крови крупного рогатого скота постепенно увели-
чиваются, кроме того, в условиях высокогорья изменяются активность пече-
ни и организация структуры. Разные высоты имеют свою тяжесть гипоксии, 
при которой гормоны могут вызвать повреждение и окислительный стресс 
печени [24]. Активация тканевых ферментов в сыворотке крови яков в ус-
ловиях высокогорья также может изменить активность печени, из-за чего и 
увеличились уровни показателей аминотрансферазы. 

Н.Т. Омурзакова, Г.Т. Курманбекова, С.Т. Бейшеналиева и др.
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Общий билирубин образуется в печени и является продуктом распада ге-
моглобина. Прямой билирубин – это одно из составляющих общего билиру-
бина. Прямой билирубин, как и любой вид билирубина, до некоторой степе-
ни токсичен, выводится через протоки вместе с желчью [6]. Соответственно, 
отклонения от нормы будут регистрироваться при нарушении антитоксиче-
ской функции печени, что приводит к повреждению гепатоцитов. В связи с 
этим мы исследовали уровень общего, прямого и непрямого билирубина в 
сыворотке крови, чтобы проследить пути метаболизма билирубина. Во вре-
мя исследования в сыворотки крови у яков и коров уровни общего и прямого 
билирубина находились в пределах физиологической нормы. В сыворотке 
крови яков уровень общего билирубина равен 0,63±0,05  мг/дЛ, в это же 
время в сыворотке крови коров, содержащихся в Чуйской области, уровень 
общего билирубина составил 0,50±0,06 мг/дЛ (p<0,05). А когда исследовали 
фракции билирубина, получили следующие данные: у яков прямой билиру-
бин изменялся статистически значимо по сравнению с коровами с 0,48±0,07 
до 0,20±0,05 мг/дЛ (p<0,001), а непрямой билирубин повышался в сыворот-
ке крови у коров с 0,15±0,01 до 0,30±0,02 мг/дЛ (p<0,001). 

Данные зарубежных ученых [13] и наши исследования подтверждают 
биохимические параметры общего, прямого и непрямого билирубина сыво-
ротки крови у коров. По результатам статистического анализа у яков общий 
билирубин с коэффициентом вариации Сv – 32,8 % изменяется значительно, 
а прямой билирубин показал высокий коэффициент вариации Сv – 57,8 %. 
Изменчивость вариационного ряда общего и прямого билирубина у коров 
тоже показала высокий коэффициент вариации (табл. 2). 

Т а б л и ц а  2 [Table 2]
Средние значения общего, прямого и непрямого билирубина у яков и коров 

[Average values of total, direct and indirect bilirubin in yaks (Bos grunniens) and cows (Bos taurus)] 

Иссле-
дуемые 

животные 
[Experimen-
tal animals]

n

Общий билирубин, 
мг/дЛ 

[Total Bilirubin, mg/dL]

Прямой билирубин, 
мг/дЛ 

 [Direct Bilirubin, mg/dL]

Непрямой билирубин, 
мг/дЛ [Indirect 
Bilirubin mg/dL]

Х±mx σ Сv 
% td Х±mx σ Сv 

% td Х±mx σ Сv 
% td

B. 
grunniens 20 0,63±

0,05 0,20 32,8
1,62

0,48±
0,07 0,3 57,8

3,10**

0,15±
0,01 0,1 25,0 6,7***

B. taurus 20 0,50±
0,06 0,25 49,07 0,20±

0,05 0,21 56,5 0,30±
0,02 0,04 7,48

Статистической значимости различий общего билирубина у яков и коров 
не установлено (р˃0,90), значимость различий прямого билирубина вырази-
лась в средней степени (р˃0,95), тогда как содержание непрямого билируби-
на статистически значимо (р˃0,999) (см. табл. 2).
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Заключение

Таким образом, разные экологические условия приводят к изменениям 
биохимических показателей у экспериментальных животных. Показано, что 
не отмечается существенных изменений активности фермента АлАТ в сы-
воротке крови экспериментальных животных на протяжении всего экспе-
римента. Установлено, что у яков в сыворотке крови активность фермента 
АсАТ более высокая, чем у коров, а уровни общего и прямого билирубина в 
сыворотке крови у яков выше, чем у коров. Эти данные свидетельствуют о 
высоком уровне обменных процессов у яков, а также являются показателя-
ми адаптации к природной среде. 
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Nurzhamal T. Omurzakova, Gulbubu T. Kurmanbekova, 
Salkyn T. Beyshenalieva, Elmira K. Tabyldieva, Bermet U. Kydyralieva

Kyrgyzstan-Turkey Manas University, Bishkek, Republic of Kyrgyzstan

Activity of tissue enzymes in cows (Bos taurus) and yaks (Bos grunniens) 
kept under different environmental conditions

This paper is devoted to a comparative study of the transferase system, total 
bilirubin and its fractions in cows (Bos taurus) and yaks (Bos grunniens). The yak, as 
a half-wild animal inhabiting exclusively high-altitude areas and, at the same time, not 
requiring special care, has been attracting the attention of researchers for a long time. 
When analyzing the literature data, it becomes clear that many questions concerning 
these half-wild animals remain rather unexplored, which requires a detailed research.

To determine the functional state of the liver, experimental yaks and cows were 
subjected to a biochemical analysis of blood serum. We studied simultaneously 
40 clinically healthy yaks and cows of both sexes aged 2-3 years old. The experimental 
yaks were kept grazing in the Oroz farm, Ton district, Issyk-Kul region (>2200 m above 
sea level), and the cows had stall-walking keeping in peasant farms in Chui region (760 m 
above sea level). Examining the blood serum biochemical parameters, we evaluated the 
activity of alanine aminotransferase (ALT) and aspartate aminotransferase (AST), the 
levels of total bilirubin, direct and indirect bilirubin using an automatic biochemical 
analyzer «PERFECT MINDRAY 400». The results of the experiments were statistically 
processed by biometric analysis methods considering the Student’s t-test (td). The work 
was carried out in the biochemical laboratory of the Department of Biology, Faculty of 
Science, Kyrgyz-Turkey Manas University in Bishkek, Kyrgyzstan.

Blood parameters are an indicator of the work of the whole organism, they can 
characterize the level of adaptation of animals to various environmental factors. 
Biochemical parameters in the blood serum of yaks and cows were mainly within the 
physiological norm. But in the serum of yaks kept in the highlands, the activity of 
AST increased from 90.47 ± 4.23 u/L to 124.2 ± 6.27 u/L (p<0.001), compared to the 
cows in the middle mountains. During the activity of the ALT enzyme, no significant 
changes were observed throughout the experiment (p>0.2). According to the results 
of statistical analysis in yaks, the coefficient of AST Cv variation - 19.5% showed an 
average variability. ALT also showed an average coefficient of Cv variation - 16.1%, 
whereas the coefficient of variation of ALT in cows showed Cv - 36.5%, which 
indicates a significant variability in the variational series. In its turn, AST showed an 
average coefficient of Cv variation - 18.1%. When carrying out statistical processing of 
the obtained data, we determined the statistical significance of the differences between 
yaks and cows from the given indices. With the number of degrees of freedom f=38, 
the minimum value that td takes is 1.70 (p˃0.90) and 2.70 (p˃0.999). The statistical 
significance of the differences between AST in yaks and cows showed a high degree, 
whereas ALT did not show any significant differences. Activation of tissue enzymes in 
the blood serum of yaks under high mountain conditions can alter the liver activity, that 
is why aminotransferase levels increased. During the study of the blood serum in yaks 
and cows, the level of total and direct bilirubin was within the physiological norm. In 
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the blood serum of yaks, total bilirubin level was 0.63 ± 0.05 mg/dL, at the same time 
in the blood serum of cows from Chui oblast, total bilirubin level was 0.50 ± 0.06 mg/
dL ( p<0.05). When we examined bilirubin fractions, the following data were obtained: 
in yaks, direct bilirubin changed significantly, compared with cows, from 0.48 ± 0.07 
mg/dL to 0.20 ± 0.05 mg/dL (p<0.001), and indirect bilirubin increased in the blood 
serum of cows from 0.15 ± 0.01 mg/dL to 0.30 ± 0.02 mg/dL (p<0.001). According to 
the results of statistical analysis in yaks, total bilirubin with a coefficient of Cv variation 
- 32.8% varied significantly, whereas direct bilirubin in yaks showed a high coefficient 
of Cv variation - 57.8%. Variability of the variational series of total and direct bilirubin 
in cows also showed a high coefficient of variation. The statistical significance of 
differences in total bilirubin in yaks and cows showed an unreliable quantity (p˃0.90), 
and the significance of the differences in direct bilirubin was expressed in an average 
degree (p˃0.95), whereas indirect bilirubin was highly reliable (p˃0.999). 

Thus, different environmental conditions lead to changes in biochemical 
parameters in experimental animals. We showed that there were no significant changes 
in the activity of the ALT enzyme in the serum in experimental animals throughout the 
experiment. We established that the activity of the enzyme AST was higher in the serum 
of yaks than in cows. The levels of total and direct bilirubin in the blood serum of yaks 
were higher than those of cows. These data indicate a high level of metabolic processes 
in yaks, as well as adaptation to the natural environment.

The paper contains 2 Tables and 22 References.
Key words: liver; alanine aminotransferase; aspartate aminotransferase; total 

bilirubin; direct bilirubin; indirect bilirubin.
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Динамика уровня обводненности болот в южнотаежной 
подзоне Западной Сибири в среднем и позднем голоцене

Работа выполнена при поддержке гранта РФФИ № 18-45-703003/р_мол_а.

Проведен сравнительный анализ динамики уровня обводненности болот 
в голоцене. Материал для анализа – четыре торфяные колонки, отобранные 
на разных болотах на территории южной тайги Западной Сибири. Для трех 
выполнена количественная реконструкция уровня болотных вод по данным 
ризоподного анализа торфа при помощи трансферной функции. На одном из 
болот осуществлена реконструкция атмосферных осадков по палинологическим 
данным информационно-статистическим методом Климанова. Выделены 
6 этапов синхронного повышения уровня обводненности большинства 
исследованных болот за последние 8500 лет: 8500–8400, 5700–5600, 5200–4600, 
2600–2300, 1300–1100, 900–700 л.н., и 11 этапов синхронного для большинства 
болот уменьшения обводненности: 6700–6600, 6100–6000, 4600–4400, 4300–
4100, 4000–3800, 3500–3400, 3200–3000, 2700–2600, 2100–1900, 1500–1300, 1100–
900 л.н. Эти этапы согласуются с соответствующими изменениями количества 
атмосферных осадков. Полученные результаты свидетельствуют о высокой 
чувствительности исследованных торфяных отложений как верховых, так и 
низинного болот к колебаниям климата в голоцене.

Ключевые слова: ризоподный анализ; раковинные амебы; спорово-пыльцевой 
анализ; реконструкция; палеоклимат; палеоэкология.

Введение

Территория Западной Сибири имеет высокую степень заболоченности, 
достигающую в отдельных зонах 70% площади [1]. Болота начали формиро-
ваться в голоцене, возраст торфяных отложений варьирует, их образование 
происходит до сих пор. Наиболее древние торфяные залежи болот на терри-
тории Западной Сибири имеют возраст 8–10 тыс. лет [2]. Палеоэкологиче-
ский анализ болотных отложений позволяет проследить основные этапы их 
развития в прошлом и использовать эти данные для мониторинга окружа-
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ющей среды и прогнозирования состояния территории Западно-Сибирской 
равнины.

На юге таежной зоны распространены как верховые, так и низинные бо-
лота. Заболоченность достигает 40% территории [1]. Исследования болот на 
обширной территории Западно-Сибирской равнины массово проводились 
во второй половине XX в. и были направлены в основном на выявление ос-
новных этапов развития болот и их олиготрофизации в течение голоцена [2]. 
Реконструкция условий формирования торфяных отложений болот и кли-
мата велась преимущественно при помощи спорово-пыльцевых данных и 
анализа растительных остатков в торфе [3–5].

В последние два-три десятилетия активно развиваются новые современ-
ные методы палеоэкологических исследований. Среди них все больше воз-
растает роль метода ризоподного анализа торфа. Свою особую значимость 
он приобрел после разработки на его основе методики количественной ре-
конструкции уровня болотных вод (УБВ) в процессе формирования торфя-
ных отложений болот [6]. 

В настоящее время метод ризоподного анализа активно применяется в со-
ставе комплексных палеоэкологических исследований, в основном на верхо-
вых болотах [7–9]. Это обусловлено тем, что верховые болота питаются пре-
имущественно атмосферными осадками, поэтому реконструкция их уровня 
обводненности напрямую связана с реконструкцией количества поступающих 
осадков как одной из основных характеристик климата [10–12]. Необходимо 
отметить, что сведения о чувствительности к воздействию климата других ти-
пов болот, кроме верховых, единичны. Обнаружена климатическая чувстви-
тельность сфагновых болот, заполняющих бессточные котловины в рельефе 
[13], и небольших горных болот, расположенных на границе водораздела или 
на водоразделе небольшой площади [14]. Этот вопрос до сих пор проработан 
довольно слабо и требует дальнейшего изучения.

В силу биологических и физиологических особенностей раковинных 
амеб анализ их остатков в торфе позволяет реконструировать условия ло-
кальной обводненности болота в точке отбора торфяной колонки, которые 
не рекомендуется экстраполировать на все болото в целом. Однако син-
хронные изменения уровня обводненности болот в процессе их развития, 
полученные при анализе разных торфяных колонок в одном районе иссле-
дования, вряд ли являются случайными и, наиболее вероятно, обусловлены 
колебаниями климата при отсутствии влияния других внешних факторов 
регионального масштаба (изменение рельефа территории и, соответствен-
но, гидрологической сети, антропогенная деятельность) [14]. В таком случае 
применение методов реконструкции локальных условий среды позволяет 
исследовать динамику регионального климата в голоцене [15]. 

Территория южнотаежной подзоны Западной Сибири находится на юж-
ной границе зоны избыточного увлажнения [1]. Поэтому болота данной 
территории очень чувствительны к колебаниям климата и потенциально 
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являются перспективными объектами палеоклиматических реконструкций, 
особенно уровня атмосферных осадков [16–17].

К настоящему времени накоплены данные палеоэкологических рекон-
струкций УБВ на основе ризоподного анализа для нескольких разных болот 
на территории южной тайги Западной Сибири [18–20], что позволяет нам 
сделать обобщение полученных результатов и сравнить динамику уровня 
обводненности этих болот в голоцене. Цель нашей работы – выявление син-
хронных изменений уровня обводненности на разных болотах в пределах 
одного региона в голоцене и поиск соответствия региональным палеоклима-
тическим изменениям.

Материалы и методики исследования

Район исследования относится к южнотаежной подзоне Западной Сиби-
ри (рис. 1). Объектами являются четыре торфяных колонки, отобранные на 
разных болотных массивах (табл. 1, 2).

Болота Самара и Бакчарское (мочажина грядово-мочажинного комплекса 
(ГМК)) расположены в 10 км одно от другого. Болото Темное находится в 
130 км на востоке от них, а болото Петропавловское – в 180 км на севе-
ро-востоке и фактически расположено на границе подзон южной и средней 
тайги (рис. 1).

Исследованные болота отличаются друг от друга положением в рельефе и 
связанными с этим гидрологическими особенностями, степенью обводненно-
сти поверхности. Так, болото Бакчарское занимает территорию водораздела, 
а болота Темное, Самара, Петропавловское расположены на речных террасах. 

Рис. 1. Карта района исследований и точки отбора торфяных колонок: 
условные обозначения болот см. в табл. 1

[Fig. 1. Geographical position of the study area and places of the 
peat core selection: mire codes are as in Table 1]

И.В. Курьина, Е.Э. Веретенникова, Е.А. Головацкая и др.
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Т а б л и ц а  1 [Table 1]
Характеристика исследованных болот и их отложений

[Studied mires and their peat deposits]

Услов-
ное обо-
значение

[Mire 
code]

Название болота 
(код торфяной 

колонки),
координаты

[Mire name (code 
of peat core), 
coordinates]

Тип болота и 
геоморфологиче-
ское положение
[Mire type and its 

geomorphic position]

Мощность 
торфяных 
отложе-
ний, см

[Thickness 
of peat 

deposit, cm]

Возраст 
торфяных 
отложе-
ний, лет
[Age of 

peat, yr BP]

Возраст пере-
хода болота в 

олиготрофную 
стадию раз-
вития, л.н.

[Age of ombrotro-
phic mire stage,

yr BP]

a

Темное (T-16)
[Temnoye (T-16)],

56º52'43''N 
84º40'04''E

Верховое 
террасное

[Ombrotrophic, 
on the terrace in 
the river valley]

445 9200 7600

b

Бакчарское, 
мочажина ГМК 

(ГМКМ-1)
[Bakcharsky,

hollow of the ridge-
hollow complex

(RHCH-1)],
56º58'47''N 
82º36'50''E

Верховое водо-
раздельное

[Ombrotrophic, 
watershed]

290 5 500 1300

c

Самара (С-2)
[Samara (S-2)],
56º55'23''N 
82º30'43''E

Низинное 
террасное

[Minerotrophic, on the 
floodplain terrace]

350 8 400 –

d

Петропавлов-
ское (П-1)

[Petropavlovs-
koye (P-1)],
58º20'00''N 
84º00'00''E

Верховое 
террасное

[Ombrotrophic, 
on the terrace in 
the river valley]

425 10 700 5300

Т а б л и ц а  2 [Table 2]
Данные радиоуглеродного датирования торфяных отложений исследованных болот

[Radiocarbon dates of the studied peat cores]

Лаборатор-
ный номер
[Lab. No.]

Дати-
руемый 

материал
[Dated 

material]

Условное 
обозна-
чение 

болота*
[Mire 
code*]

Глуби-
на, см
[Depth, 

cm]

Возраст 
14C, л.н.
[Age 14C 
yr BP]

Калиброван-
ный воз-
раст, л.н. 
(1 сигма)
[Age cal yr 
ВР (1 σ)]

Вероят-
ность
[Proba-
bility]

ИМКЭС-14С1136 Торф 
[Peat] а

80–85 1870
±107

1812 
(1695–1928) 0,95

ИМКЭС-14С1130 Торф 
[Peat] 125–130 2544

±91
2567 

(2490–2644) 0,62
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Лаборатор-
ный номер
[Lab. No.]

Дати-
руемый 

материал
[Dated 

material]

Условное 
обозна-
чение 

болота*
[Mire 
code*]

Глуби-
на, см
[Depth, 

cm]

Возраст 
14C, л.н.
[Age 14C 
yr BP]

Калиброван-
ный воз-
раст, л.н. 
(1 сигма)
[Age cal yr 
ВР (1 σ)]

Вероят-
ность
[Proba-
bility]

ИМКЭС-14С1128 Торф 
[Peat]

а

165–170 3253
±104

3482 
(3370–3593) 0,99

ИМКЭС-14С1126 Торф 
[Peat] 185–190 3658

±109
3971 

(3841–4101) 0,90

ИМКЭС-14С1137 Торф 
[Peat] 240–245 4274

±94
4887 

(4800–4973) 0,66

ИМКЭС-14С1135 Торф 
[Peat] 260–265 4650

±115
5386 

(5284–5488) 0,72

ИМКЭС-14С1125 Торф 
[Peat] 320–325 5550

±120
6374 

(6267–6481) 0,91

ИМКЭС-14С1131 Торф 
[Peat] 380–385 6596

±80
7476 

(7433–7519) 0,75

ИМКЭС-14С1134 Торф 
[Peat] 405–410 7359

±104
8132 

(8046–8217) 0,74

ИМКЭС-14С1127 Торф 
[Peat] 440–445 8212

±133
9165 

(9015–9315) 0,90

ИМКЭС-211 Торф 
[Peat]

b

50–60 102
±20 240 (224–255) 0,33

ИМКЭС-213 Торф 
[Peat] 130–140 889

±40 770 (740–800) 0,56

ИМКЭС-80 Торф 
[Peat] 180–190 1740

±60
1640 

(1569–1711) 1,00

ИМКЭС-214 Торф 
[Peat] 200–210 2544

±40
2722 

(2698–2746) 0,49

СОАН-7876 Торф 
[Peat] 240–250 2820

±70
2927 

(2846–3007) 0,92

СОАН-7877 Торф 
[Peat] 280–290 4770

±80
5526 

(5462–5590) 0,82

ИМКЭС 78 Торф 
[Peat]

c

60–70 3045
±40

3237 
(3207–3267) 0,52

ИМКЭС 69 Торф 
[Peat] 170–180 3865

±40
4272 

(4238–4305) 0,50

ИМКЭС 72 Торф 
[Peat] 210–220 4255

±40
4842 

(4820–4863) 0,89

ИМКЭС 73 Торф 
[Peat] 270–280 4740

±40
5544 

(5507–5581) 0,64

СОАН-7879 Торф 
[Peat] 340–350 7620

±130
8442 

(8321–8563) 0,97

ГИН-3043 Торф 
[Peat]

d

195–200 4000
±120

4457 
(4287–4627) 0,92

ГИН-5520 Торф 
[Peat] 248–252 4590

±140
5339 

(5211–5467) 0,63

ГИН-5521 Торф 
[Peat] 340–342 5290

±120
6065 

(5934–6195) 1,00

ГИН-3042 Торф 
[Peat] 400–405 8150

±100
9134 

(8996–9272) 1,00

П р о д о л ж е н и е  т а б л.  2 [Table 2 (continuation)] 
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Лаборатор-
ный номер
[Lab. No.]

Дати-
руемый 

материал
[Dated 

material]

Условное 
обозна-
чение 

болота*
[Mire 
code*]

Глуби-
на, см
[Depth, 

cm]

Возраст 
14C, л.н.
[Age 14C 
yr BP]

Калиброван-
ный воз-
раст, л.н. 
(1 сигма)
[Age cal yr 
ВР (1 σ)]

Вероят-
ность
[Proba-
bility]

ГИН-5518

Суглинок 
с при-
месью 
торфа 
[Loam 

with peat]

d 425–430 9450
±100

10676 
(10556–
10796)

0,77

Примечание. * Условные обозначения болот приведены те же, что в табл. 1.
[Note. *Mire codes are as in Table 1].

При этом мочажина ГМК Бакчарского болота, занятая в настоящее вре-
мя топяной шейхцериево-сфагновой растительностью, и низинное кустар-
ничково-осоково-гипновое болото Самара отличаются высокой степенью 
обводненности поверхности по сравнению с более дренированными верхо-
выми болотами Темное и Петропавловское, занятыми в настоящее время со-
сново-кустарничково-сфагновыми растительными сообществами (рямами).

Количественная реконструкция уровня обводненности (показатель глу-
бины уровня болотных вод (УБВ)) осуществлялась на основе данных ри-
зоподного анализа торфяных отложений болот Бакчарское, Темное, Самара 
при помощи двух моделей трансферных функций, разработанных авторами 
для района исследования. Разработка моделей выполнена в программном 
приложении R [21] с использованием дополнительных пакетов «rioja» [22] и 
«vegan» [23–24]. Материалом для разработки моделей послужили данные по 
современным сообществам раковинных амеб, населяющих болота южнота-
ежной подзоны Западной Сибири. Всего отобрано 67 проб мохового очеса с 
поверхности болот на Бакчарском болотном массиве в условиях олиготроф-
ных болотных экосистем и 45 проб – на болоте Самара и окраине Бакчар-
ского болота в условиях эвтрофных и мезотрофных болотных экосистем. Во 
время экспедиции (сентябрь 2008 г.) в каждой точке отбора проб измерялась 
глубина уровня болотных вод относительно головок сфагновых мхов с по-
мощью рулетки. Далее в лабораторных условиях пробы готовили к ризопод-
ному анализу по стандартной методике [20], проведены также измерения рН 
и зольности этих проб [20].

Ризоподный анализ в пробах торфа выполнен аналогично исследованию 
современных сообществ раковинных амеб с применением такой же методи-
ки подготовки проб к анализу. Шаг отбора проб в исследованных торфяных 
колонках различался. В колонке болота Самара он равен 10 см, на болоте 
Темное – 5 см, в мочажине Бакчарского болота – 5 см (проанализирована 
каждая вторая проба торфа), на болоте Петропавловское – 2–3 см (пробы 
проанализированы выборочно по глубине отложений).

О к о н ч а н и е  т а б л.  2 [Table 2 (end)] 
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Важно отметить, что данные ризоподного анализа торфяных колонок 
опубликованы ранее для мочажины грядово-мочажинного комплекса Бак-
чарского болота в [18], болота Темное – в [19], болота Самара – в [20] и 
остались без изменений. Однако результаты реконструкции глубины уров-
ня болотных вод в рамках данного исследования пересчитаны при помощи 
усовершенствованных моделей трансферных функций и потому отличаются 
от ранее опубликованных [18–20]. Кроме того, возраст торфяных отложе-
ний болота Темное в данной работе изменен в связи с полученными новыми 
радиоуглеродными датами для этого объекта (табл. 2).

В сравнительный анализ также вовлечены данные реконструкции палео-
климата (годовое количество осадков), рассчитанные по результатам пали-
нологического анализа торфяной колонки, взятой на болоте Петропавлов-
ское [5]. Для расчетов использован информационно-статистический метод 
Климанова [25]. Важно отметить, что в нашей работе палеоклиматическая 
кривая по годовому количеству осадков представлена на шкале калиброван-
ного возраста и поэтому несколько отличается от более ранних публикаций 
[26–27].

Для синхронизации изменений уровня обводненности болот использован 
возраст торфяных отложений, полученный на основе углеродного датирова-
ния отдельных слоев торфа и калиброванный в специальном программном 
приложении [28] в системе счисления «от настоящего времени» (за нулевую 
точку отчета принят 1950 г.) (см. табл. 2). На основании полученных дат 
рассчитан возраст остальных слоев торфа. Временные границы известных 
периодов голоцена [29] также выделены с учетом калиброванного возрас-
та. Временное разрешение проведенных реконструкций вычислено как от-
ношение количества калиброванных лет, соответствующего определенному 
слою торфа между датированными образцами, к количеству исследованных 
проб в этом слое залежи.

Анализ изменений обводненности болот проведен с временным шагом 
в 100 лет за период 8500 лет. Уровень обводненности в каждой заданной 
точке определен, с одной стороны, относительно полученного значения 
УБВ выше или ниже среднего уровня для данного болота, с другой сторо-
ны, относительно тенденции уменьшения или увеличения увлажненности 
по сравнению с более древним слоем торфа. При построении графиков ди-
намики уровня обводненности болот каждое значение УБВ в торфяных ко-
лонках приведено по среднему, а не максимальному возрасту пробы торфа, 
т.е. соответствует средней глубине исследованного слоя торфа (пробы), а не 
его нижней границе. Например, для слоя торфа, формировавшегося в период 
650–550 л.н., точка на графике соответствует возрасту 600 лет. Это сделано 
для более успешной синхронизации данных разных торфяных залежей, в 
которых торф накапливался с разной скоростью.

Результаты исследования
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Для реконструкции УБВ в торфяных отложениях болот нами разработа-
но две модели трансферных функций для торфа разного типа на основании 
изучения современных сообществ болотных раковинных амеб и их экологи-
ческих свойств в южнотаежной подзоне Западной Сибири.

Первая модель трансферной функции разработана для реконструкции 
УБВ в торфе верхового типа на основе данных 67 проб мохового очеса, ото-
бранных с поверхности Бакчарского верхового болотного массива. В дан-
ных пробах очеса проанализированы видовой состав и структура современ-
ных сообществ раковинных амеб и проведены измерения глубины уровня 
болотных вод, рН и зольности. Всего в пробах олиготрофных болотных 
местообитаний выявлено 83 вида и внутривидовых таксона раковинных 
амеб. Наибольшего относительного обилия от общего количества достига-
ют виды: Phryganella acropodia v. australica (16%), Trinema lineare (10%), As-
sulina muscorum (9%), Schoenbornia smithi (8%), Hyalosphenia elegans (6%) и 
Nebela militaris (4%). В разработку модели трансферной функции вовлечены 
60 видов раковинных амеб, которые встречались в 4 и более пробах с по-
верхности верховых болот, а остальные виды исключены из расчетов. Виды 
Archerella flavum, Difflugia leidyi, Physochila (Nebela) tenella, Phryganella 
hemisphaerica расположились в правой части (чуть ниже середины) графика 
ординации RDA и являются индикаторами наиболее обводненных условий, 
а виды Assulina muscorum, Corythion dubium, Trinema lineare, T. complanatum 
расположились в левой части (чуть выше середины) графика и индицируют 
наиболее сухие условия (рис. 2, a). Анализ избыточности RDA подтвердил 
значимое (p < 0,05) и лимитирующее влияние переменной УБВ на сообще-
ства раковинных амеб (на графике вектор переменной УБВ имеет наимень-
ший угол с первой осью RDA), что позволяет нам применять эти данные для 
разработки модели трансферной функции и последующей количественной па-
леогидрологической реконструкции (см. рис. 2, а). В разработке модели исполь-
зована трансферная функция взвешенного осреднения. Оценка валидации дан-
ной модели методом перекрестной проверки с исключением по одному образцу 
(«leave-one-out») показала, что среднеквадратичные остатки прогнозирования 
(RMSEP) составляют 13 см, а коэффициент корреляции между измеренными в 
полевом исследовании и предсказанными моделью значениями УБВ равняется 
0,68 (рис. 3, а). Для совершенствования предсказательной силы модели из анали-
за исключены 20 проб с максимальными отклонениями предсказанных значений 
УБВ от измеренных, превышающими 13 см (это пороговое значение рассчитано 
как 20% от общего диапазона измеренных в поле значений УБВ, от –18 см до 
45 см). Оставшиеся 47 проб легли в основу разработки сокращенной модели. 
Оценка ее валидации методом «leave-one-out» показала, что среднеквадратич-
ные остатки прогнозирования (RMSEP) уменьшились до 8 см, а коэффициент 
корреляции составил 0,58 (рис. 3, b).

Динамика уровня обводненности болот
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Рис. 2. Ординация видов раковинных амеб по результатам анализа избыточности 
RDA в выборках a – верховых и b – низинных и переходных болот
[Fig. 2. Ordination of testate amoeba species according to redundancy analysis 

in data sets from a ombrotrophic and b minerotrophic mires]: 
WTD – уровень болотных вод [Water-table depth]; Ash – зольность субстрата [Ash content]; 
1 – Archerella flavum Archer, 1877; 2 – Amphitrema wrightianum Archer, 1869; 3 – Arcella 

arenaria Greeff, 1866; 4 – Arcella catinus Penard, 1890; 5 – Arcella dentata Ehrenberg, 1830; 
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6 – Arcella discoides Ehrenberg, 1843; 7 – Arcella discoides v. scutelliformis Playfair, 1918; 
8 – Arcella gibbosa Penard, 1890; 9 – Arcella gibbosa v. laevis Deflandre, 1928; 10 – Arcella 

hemisphaerica Perty, 1852; 11 – Arcella intermedia v. laevis (Deflandre, 1928) Tsyganov, 
Mazei, 2006; 12 – Arcella rotundata Playfair, 1918; 13 – Arcella rotundata v. stenostoma 

Deflandre, 1928; 14 – Arcella rotundata v. stenostoma undulata Deflandre, 1928; 15 – Arcella 
vulgaris Ehrenberg, 1830; 16 – Arcella vulgaris v. polymorpha Deflandre, 1928; 17 – Assulina 

muscorum Greeff, 1888; 18 – Assulina seminulum (Ehrenberg, 1848) Leidy, 1879; 19 – 
Bullinularia indica v. minor (Penard, 1911) Deflandre, 1953; 20 – Centropyxis aculeata 

(Ehrenberg, 1838) Stein, 1857; 21 – Centropyxis aerophila Deflandre, 1929; 22 – Centro-
pyxis ohridensis Golemansky, 1967; 23 – Centropyxis constricta v. minima Decloitre, 1954; 

24 – Centropyxis ecornis (Ehrenberg, 1841) Leidy, 1879; 25 – Centropyxis elongata (Penard, 
1890) Thomas, 1959; 26 – Centropyxis gibba v. inermis Bartoš, 1940; 27 – Centropyxis 

laevigata Penard, 1890; 28 – Corythion delamarei Bonnet et Thomas, 1960; 29 – Corythion 
dubium Taránek, 1881; 30 – Corythion orbicularis (Penard, 1910) Iudina, 1996; 31 – Cory-
thion pulchellum Penard, 1890; 32 – Cryptodifflugia bassini Bobrov, 2001; 33 – Cryptodif-
flugia cf. voigti Schmidt, 1926; 34 – Cryptodifflugia (Difflugiella) minuta Playfair, 1917; 

35 – Cryptodifflugia sacculus v. sakotschawi Tarnogradski, 1959; 36 – Cyclopyxis eurystoma 
Deflandre, 1929; 37 – Cyclopyxis eurystoma v. parvula Bonnet et Thomas, 1960; 38 – 

Cyclopyxis kahli Deflandre, 1929; 39 – Cyphoderia ampulla (Ehrenberg, 1840) Leidy, 1879; 
40 – Difflugia angulostoma Gauthier-Lievre et Thomas, 1958; 41 – Difflugia bacillifera 

Penard, 1890; 42 – Difflugia bacillariarum Perty, 1849; 43 – Difflugia globulosa Dujardin, 
1837; 44 – Difflugia globulus (Ehrenberg, 1848) Hopkinson, 1909; 45 – Cryptodifflugia (Dif-
flugiella) oviformis Penard, 1902; 46 – Cryptodifflugia (Difflugiella) oviformis f. fusca Penard, 

1890; 47 – Difflugia leidyi Wailes, 1912; 48 – Difflugia penardi (Penard, 1890) Hopkinson, 
1909; 49 – Euglypha anodonta v. magna Schönborn, 1964; 50 – Euglypha compressa Carter, 
1864; 51 – Euglypha compressa f. glabra Wailes, 1915; 52 – Euglypha cristata Leidy, 1879; 

53 – Euglypha cristata v. decora Jung, 1942; 54 – Euglypha filifera Penard, 1890; 55 – 
Euglypha rotunda Wailes, 1915; 56 – Euglypha strigosa (Ehrenberg, 1871) Leidy, 1878; 

57 – Euglypha strigosa f. glabra Wailes, 1928; 58 – Euglypha tuberculata Dujardin, 1841; 
59 – Heleopera petricola Leidy, 1879; 60 – Heleopera petricola v. amethystea Penard, 
1902; 61 – Heleopera sylvatica Penard, 1890; 62 – Hyalosphenia elegans Leidy, 1879; 

63 – Hyalosphenia papilio Leidy, 1875; 64 – Nebela bohemica Taránek, 1882; 65 – Nebela 
carinata (Archer, 1867) Kosakyan et al., 2016; 66 – Nebela collaris (Ehrenberg, 1848) 
sensu Kosakyan et Gomaa, 2013; 67 – Argynnia (Nebela) dentistoma (Penard, 1890); 

68 – Gibbocarina (Nebela) galeata (Penard, 1890) Kosakyan et al., 2016; 69 – Physochila 
(Nebela) tenella Penard, 1893; 70 – Nebela militaris Penard, 1890; 71 – Nebela tincta 
(Leidy, 1879) sensu Kosakyan et Lara, 2012; 72 – Phryganella acropodia v. australica 

Playfair, 1917; 73 – Phryganella hemisphaerica Penard, 1902; 74 – Placocista jurassica 
Penard, 1905; 75 – Placocista lens Penard, 1899; 76 – Placocista spinosa (Carter, 1865) 

Leidy, 1879; 77 – Pseudodifflugia gracilis v. terricola Bonnet et Thomas, 1960; 78 – Qua-
drulella symmetrica (Wallich, 1863) Kosakyan et al., 2016; 79 – Schoenbornia humicola 
(Schönborn, 1964) Decloitre, 1964; 80 – Schoenbornia smithi Beyens et Chardez, 1997; 
81 – Sphenoderia lenta Schlumberger, 1845; 82 – Tracheleuglypha dentata Deflandre, 

1938; 83 – Trinema complanatum Penard, 1890; 84 – Trinema enchelys (Ehrenberg, 1838) 
Leidy, 1878; 85 – Trigonopyxis arcula (Leidy, 1879) Penard, 1912; 86 – Trigonopyxis 
minuta Schönborn et Peschke, 1988; 87 – Trinema lineare Penard, 1890; 88 – Trinema 
lineare v. truncatum Chardez, 1964; 89 – Trinema penardi Thomas et Chardez, 1958

Вторая модель трансферной функции использована для реконструкции 
УБВ в слоях торфа переходного и низинного типов. Она разработана на ос-
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нове выборки 45 проб мохового очеса, взятых с поверхности низинного бо-
лота Самара и переходного заболоченного участка леса на окраине Бакчар-
ского болотного массива. В исследованных пробах с поверхности этих болот 
выявлено 120 видов и внутривидовых таксонов раковинных амеб. Доминан-
тами являются виды Trinema lineare (25% от общего количества), T. enchelys 
(16%), Euglypha rotunda (10%), Tracheleuglypha dentata (5%), Assulina mus-
corum (4%) и Centropyxis aerophila (2%). В разработку модели трансферной 
функции вовлечены 65 видов раковинных амеб, которые встречались в 4 
и более пробах с поверхности низинных и переходных болот, а остальные 
виды исключены из расчетов. Виды Arcella rotundata v. stenostoma, Centro-
pyxis aculeata, Euglypha tuberculata, Tracheleuglypha dentata, Trinema enchel-
ys являются индикаторами наиболее обводненных условий (расположены 
в левой части графика чуть выше середины на рис. 2, b), а виды Assulina 
muscorum, Corythion dubium, Trinema complanatum – индикаторы наиболее 
сухих условий (расположены в правой части графика чуть ниже середине на 
рис. 2, b). Проведенный анализ избыточности RDA показал статистически 
значимое влияние (p < 0,05) переменной УБВ на данные по современным 
сообществам раковинных амеб, сопоставимое с влиянием переменной рН 
(векторы обеих переменных расположены под сходным небольшим углом 
по отношению к главной оси RDA на рис. 2, b). Это означает, что мы можем 
использовать и переменную УБВ, и переменную рН для разработки модели 
трансферной функции. В нашем исследовании наибольший интерес пред-
ставляла переменная УБВ. Для реконструкции уровня обводненности боло-
та использована модель трансферной функции с взвешенным осреднением. 
При оценке точности расчета УБВ в этой модели методом перекрестной про-
верки показано, что RMSEP составляет 8 см, а коэффициент корреляции – 
0,84 (рис. 3, c). Для совершенствования предсказательной силы модели из 
анализа удалено семь проб с максимальными отклонениями предсказанных 
значений УБВ от измеренных, превышающими 10 см (общий диапазон из-
меренных в поле значений УБВ составил от –11 см до 39 см). Сокращенная 
модель рассчитана по данным оставшихся 38 проб. Оценка ее валидации 
методом «leave-one-out» показала, что среднеквадратичные остатки прогно-
зирования (RMSEP) уменьшились до 7 см, а коэффициент корреляции стал 
равен 0,92 (рис. 3, d).

Для реконструкции УБВ в исследованных торфяных колонках примене-
ны усовершенствованные сокращенные модели трансферных функций, раз-
работанные отдельно для торфа верхового типа и низинного и переходного 
типов. 

Возраст торфяных отложений исследованных болот различался. Форми-
рование торфяной залежи на болоте Темное началось 9 200 л.н., на болоте 
Самара – 8 450 л.н., в мочажине Бакчарского болота – 5 500 л.н., а на болоте 
Петропавловское – 10 700 л.н. (см. табл. 2, рис. 4). 
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Рис. 3. Соотношение значений глубины уровня болотных вод (УБВ), измеренных 
в полевых условиях и предсказанных с помощью модели трансферной функции 

взвешенного среднего для a – полной и b – сокращенной выборки данных с верховых 
болот и для c – полной и d – сокращенной выборки низинных и переходных болот: 

RMSEP – среднеквадратичные остатки прогнозирования; R2 – коэффициент корреляции
[Fig. 3. The ratio of the water-table depth (WTD) values measured in the field and predicted 

using the transfer function model of a weighted average in a full and b reduced data set 
from ombrotrophic mires and in c full and d reduced data set from minerotrophic mires: 

RMSEP - Root Mean Squared Error of Prediction, R2 - Correlation coefficient]

Построенные глубинно-возрастные модели для исследованных торфя-
ных колонок свидетельствуют о том, что торф накапливался неравномер-
но в процессе формирования болотных отложений, в большинстве случаев 
периоды замедления торфонакопления на разных болотах происходили не-
одновременно (рис. 4). Временное разрешение проведенных реконструкций 
уровня обводненности болот варьирует от 51 до 650 лет и в среднем состав-
ляет 193 года на мочажине Бакчарского болота, 104 года – на болоте Темное, 
243 года – на болоте Самара и 188 лет – на болоте Петропавловское (рис. 5).
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Рис. 4. Глубинно-возрастные модели исследованных торфя-
ных колонок: условные обозначения болот см. в табл. 1

[Fig. 4. Age-depth models of the studied peat cores: mire codes are as in Table 1]

Рис. 5. Временное разрешение реконструкций на исследованных болотах: условные 
обозначения болот см. в табл. 1; красной линией выделено значение 100 лет/пробу

[Fig. 5. Time resolution of reconstructions from the studied mires: mire codes 
are as in Table 1; red lines show the level of 100 years per sample]
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Реконструированная динамика УБВ на исследованных болотах показала, 
что общая амплитуда колебаний УБВ наименьшая на низинном болоте Сама-
ра (рис. 6, с); а болото Темное характеризовалось меньшим уровнем обвод-
ненности, по сравнению с болотами Самара и мочажина Бакчарского болота 
(см. рис. 6). Несмотря на выявленные различия, для нашей работы наиболь-
ший интерес представляла синхронность колебаний уровня обводненности 
на исследованных болотах независимо от амплитуды этих колебаний. 

Сравнительный анализ исследуемых болот позволил выявить этапы наи-
более контрастных синхронных изменений их обводненности за последние 
8500 лет. Нами выделено 6 этапов синхронного повышения уровня обвод-
ненности большинства исследованных болот: 8500–8400, 5700–5600, 5200–
4600, 2600–2300, 1300–1100, 900–700 л.н. (этапы В-1–В-6 на рис. 6) и 11 
этапов обсыхания поверхности болот: 6700–6600, 6100–6000, 4600–4400, 
4300–4100, 4000–3800, 3500–3400, 3200–3000, 2700–2600, 2100–1900, 1500–
1300, 1100–900 л.н. (этапы С-1–С-11 на рис. 6). 

Основное внимание в этой работе уделено именно синхронным изме-
нениям уровня обводненности болот. Однако следует отметить, что кроме 
них наблюдались и отдельные колебания увлажненности, происходившие 
на одном-двух из исследуемых объектов. Так, кратковременное повышение 
уровня обводненности выявлено на мочажине Бакчарского болота около 
500 л.н. (см. рис. 6, b), это соответствует и повышению количества осадков 
на палеоклиматической кривой (см. рис. 6, d), а на болоте Темном и Самара 
оно не проявилось. Другим примером может служить повышение уровня 
обводненности на болоте Темное и мочажине Бакчарского болота 2800 л.н. 
(см. рис. 6, a, b), которое не обнаружено в торфяной залежи болота Самара; 
а на палеоклиматической кривой осадков этот период соответствует сухим 
условиям климата (см. рис. 6, d). 

Обсуждение результатов исследования

Результаты показали, что выделенные синхронные изменения уров-
ня обводненности болот обусловлены колебаниями уровня атмосферных 
осадков в голоцене. Это подтверждается и их согласованностью с данными 
региональной палеоклиматической кривой по годовому количеству атмос-
ферных осадков, напрямую отражающей флуктуации климата в голоцене 
(см. рис. 6, d). Установлено, что синхронные этапы изменений обводнен-
ности болот выявлены не только в то время, когда болота достигли олиго-
трофной стадии развития (см. табл. 1), но также и на предыдущих стадиях 
переходного и низинного болот. Таким образом, наши данные подкрепля-
ют выводы других авторов [13, 14] о том, что к воздействию изменений 
климата могут быть чувствительны не только верховые болота, питание 
которых осуществляется преимущественно за счет атмосферных осадков.

Динамика уровня обводненности болот
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Несинхронные изменения уровня обводненности болот могут быть вы-
званы преобладающим влиянием локальных особенностей эндогенного 
болотообразовательного процесса, экранирующим воздействие климата. 
Например, в процессе естественного нарастания торфяной залежи боло-
та уменьшается влияние подпитывающих грунтовых вод на уровень его 
поверхностной увлажненности, также при этом за счет неравномерного 
изменения высоты залежи на всей площади болота может меняться и на-
правление поверхностных гидрологических стоков. В приведенных нами 
примерах несинхронного повышения уровня обводненности отдельных из-
учаемых болот 2800 и 500 л.н. основной причиной отсутствия синхронно-
сти мы считаем низкое временное разрешение реконструкций в эти перио-
ды. Так, фактическое отсутствие данных по уровню болотных вод 2800 л.н. 
на болоте Самара, Петропавловское, и 500 л.н. – на болоте Темное и Самара 
не позволяют нам судить об их обводненности в эти конкретные короткие 
временные интервалы.

Синхронизация изменений уровня обводненности болот в нашей работе 
оказалась осложнена по ряду причин. С одной стороны, мы проанализиро-
вали только три торфяных колонки, отобранные на очень разных по своим 
свойствам болотах. Если бы изучаемых объектов было больше, то мы мог-
ли бы с большей уверенностью говорить о синхронных изменениях уровня 
обводненности болот. Кроме того, увеличение количества исследованных 
болот, возможно, позволит прояснить климатические условия в отдельные 
столетия голоцена, которые оказались разнокачественными по уровню об-
водненности на выбранных объектах, либо, как минимум, обратить особое 
внимание на эти периоды. 

С другой стороны, существенным препятствием для синхронизации ди-
намики обводненности на разных болотах стало относительно низкое вре-
менное разрешение палеогидрологических реконструкций. Превышение 
временного разрешения более 100 лет в расчете на пробу торфа препятство-
вало нам определить уровень обводненности для каждого столетия в голо-
цене. Мы пришли к заключению, что чем выше временное разрешение (т.е. 
чем меньше его значение), тем больше вероятность того, что сравниваемые 
значения УБВ существовали на разных болотах одновременно, следователь-
но, тем больше объективность синхронизации данных разных объектов. Од-
ним из способов решения задачи более высокого разрешения палеоэкологи-
ческой реконструкции является уменьшение шага отбора проб по глубине 
торфяной залежи. Например, в современных работах зарубежных коллег 
отложения болот часто анализируются с шагом отбора проб 1–2 см [7–9, 13]. 

В целом результаты исследования позволили установить соответствие 
динамики обводненности изучаемых болот климатическим характеристи-
кам отдельных периодов голоцена, выявленных для территории Западной 
Сибири [25]. 
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Рис. 6. Динамика УБВ и реконструированного количества осадков по данным 
анализа торфяных отложений болот: условные обозначения болот см. в табл. 1; 
пунктиром выделены этапы синхронного повышения УБВ и количества осадков 
(В-1–В-6) и этапы их синхронного снижения (С-1–С-11); границы погрешности 
значений УБВ выражены в виде среднеквадратичных остатков прогнозирования

[Fig. 6. Dynamics of the reconstructed water-table depth and delta of annual precipitations based on the 
analysis from peat deposits of the studied mires: mire codes are as in Table 1; Dashed lines show periods 

of synchronous increasing of mire surface wetness and precipitations (from В-1 to В-6) and periods 
of their synchronous decreasing (from С-1 to С-11); error margins of WTD show RMSEP values]
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В Атлантическом периоде (8800–5100 л.н.), характеризующемся более 
влажными и теплыми условиями, по сравнению с современными [25], уро-
вень обводненности изучаемых нами болот был повышенным. Этому вре-
мени соответствуют выделенные нами преимущественно влажные синхрон-
ные этапы В-1–В-3 (см. рис. 6). Суббореальный период (5100–2600  л.н.) 
отличался более сухим и холодным климатом [25]. Результаты наших иссле-
дований также показали, что в это время преобладают выделенные синхрон-
ные сухие этапы С-3–С-8 (рис. 6). Для Субатлантического периода (2600–
современность) характерны кратковременные резкие колебания влажности 
климата и температуры [25]. На исследованных нами болотах для этого вре-
мени выделены сменяющие один другой этапы повышения и снижения об-
водненности болот: В-4, С-9, С-10, В-5, С-11, В-6 (см. рис. 6).

Результаты наших исследований согласуются и с отдельными сведения-
ми по палеоклимату и обводненности болот на юге таежной зоны Западной 
Сибири, полученными ранее другими авторами. Так периоды более влажных 
условий климата 5000–4500 и около 1200 л.н., выявленные Ф.З. Глебовым и 
Л.В. Карпенко [30] по данным спорово-пыльцевого анализа торфяной колон-
ки на одном из болот в южной тайге Западной Сибири, соответствуют вы-
деленным нами этапам В-3 и В-5 (см. рис. 6), а периоды более сухих кли-
матических условий 3700–3600, 2800 и 1500 л.н. – выявленным нами этапам 
С-6, С-8 и С-10 (см. рис. 6). Также наши данные соответствуют результатам 
палеогидрологической реконструкции, выполненной на основе ризоподного 
анализа торфа одного из верховых болот, расположенных на юге таежной зоны 
Западной Сибири в подзоне березово-осиновых редколесий [9]. Выявленные в 
этом исследовании периоды повышения уровня обводненности болота 2500–
2400, 1400–1300, 900–800 л.н. согласуются с выделенными нами этапами В-4, 
В-5, В-6; а периоды обсыхания поверхности болота 2000–1900, 1500, 1100–
1000 л.н. согласуются с выделенными нами этапами С-9, С-10 и С-11 (рис. 6).

В динамике обводненности болот нашли свое отражение известные веко-
вые осцилляции климата позднего голоцена [9]. Так, средневековый клима-
тический оптимум (1250–800 л.н.) проявился в виде повышения уровня об-
водненности всех болот и сопровождался повышением количества осадков 
и температуры (этапы В-5 и В-6 на рис. 6). В течение этого периода отмеча-
ется кратковременное значительное обсыхание 1100–1000 л.н. [9], которое 
также проявилось в снижении уровня обводненности изучаемых нами болот 
(этап С-11 на рис. 6). Между тем малый ледниковый период (550–250 л.н.) 
проявился в виде увеличения уровня обводненности только на Бакчарском 
болоте (600–400 л.н.) и в виде увеличения количества атмосферных осад-
ков – на Петропавловском болоте (500–400 л.н.). 

Заключение

Выявлена согласованность динамики уровня обводненности разных бо-
лот в процессе их развития в голоцене на территории южной тайги Запад-
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ной Сибири. Обнаруженные синхронные изменения уровня обводненности 
болот соответствуют ранее полученным реконструкциям динамики регио-
нального палеоклимата и отражают колебания уровня атмосферных осадков 
в голоцене. Это свидетельствует о климатической чувствительности торфя-
ных отложений и верховых болот, включая стадии переходного и низинного 
болота в процессе их развития, и исследованного низинного болота.

Ризоподный анализ, использованный в нашей работе для реконструкции 
уровня обводненности болот, хорошо зарекомендовал себя, так как выявил 
значительные колебания поверхностной влажности болот верхового и ни-
зинного типа в течение всей истории их развития. Данный анализ направ-
лен на реконструкцию локальных условий увлажненности в точке отбора 
торфяной колонки, тем не менее при сравнении разных торфяных колонок, 
имеющих надежные возрастные модели, и обнаружении синхронных одно-
направленных колебаний обводненности болот этот анализ позволяет нам 
судить об изменениях климата и при таком рассмотрении может служить 
альтернативой спорово-пыльцевому методу, а количественные реконструк-
ции уровня болотных вод могут быть сопоставлены с реконструкцией пале-
оосадков; при этом данные одного анализа подтверждают данные другого. 

Полученные в нашей работе результаты являются предварительными. 
В дальнейшем исследование планируется продолжить и включить в сравни-
тельный анализ данные количественных палеоэкологических реконструк-
ций других болот на территории южнотаежной подзоны Западной Сибири, а 
также повысить временное разрешение реконструкций. Это позволит уточ-
нить и детализировать информацию о колебаниях климата векового и тыся-
челетнего масштаба на данной территории в голоцене. Высокое временное 
разрешение палеоэкологических реконструкций необходимо для более точ-
ной оценки динамики обводненности болот в целом и для выявления более 
мелких и кратковременных колебаний уровня обводненности, соизмеримых 
с современными изменениями природной среды и климата, которые наблю-
даются в течение последних десятилетий.
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Tatiana A. Blyakharchuk, Sergei V. Smirnov

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

Dynamics of the surface wetness of mires in the southern taiga 
subzone of Western Siberia in the middle and late Holocene

The research is devoted to the comparative analysis of the dynamics of the surface 
wetness of mires located within the southern taiga subzone of Western Siberia. Synchronous 
changes in the surface wetness of different mires in the same area during their development 
in the Holocene are most likely due to the influence of hydroclimatic fluctuations on them. 
The aim of our work was to identify synchronous changes in the surface wetness in different 
mires within a single region in the course of their development in the Holocene and to search 
for the conformity with regional paleoclimatic changes.

The objects were four different mires on the territory of the southern taiga of West 
Siberia: 1) the Temnoye raised mire, located on the second terrace of the Tom River; 
2) the Bakcharsky watershed mire (a peat core was taken from the hollow of the ridge-
hollow complex); 3) the Samara mire, which occupies the first floodplain terrace of the 
Bakchar river; 4) the Petropavlovskoye raised mire, located on the right-bank terrace of 
the Ob river (Table 1 and Fig. 1). For the first three mires, we calculated a quantitative 
reconstruction of the water-table depth using transfer function models on the basis of 
testate amoebae analysis of peat. We developed two models of transfer functions for 
the area of ​​the southern taiga of Western Siberia, separately, for ombrotrophic and 
minerotrophic mires using a weighted average (Figs. 2 and 3). In the fourth mire, 
reconstruction of paleoprecipitation was carried out using Klimanov's information-
statistical method. The calibrated age of peat deposits in the number system Before 
Present was used in the work (Table 2).

The studied mires differ from one another in the degree of surface wetness. The 
surface wetness of the Temnoye and Petropavlovskoye mires is much less than that of the 
Samara mire and the hollow from the Bakcharsky mire. The results of the construction 
of depth-age models of the studied peat cores indicated that peat accumulated with 
different speeds during the formation of mire sediments, in most cases slowing down 
of peat accumulation occurred non-simultaneously in different mires (Fig. 4). The time 
resolution of the reconstructions of the surface wetness in the studied mires varied from 
51 to 650 years and, on average, was 193 years in the hollow from the Bakcharsky 
mire, 104 years in the Temnoye mire, 243 years in the Samara mire, and 188 years 
in the Petropavlovskoye mire (Fig. 5). As a result of a comparative analysis of the 
development of the studied mires over the last 8.500 years, we identified six periods 
of synchronous increase in their surface wetness: 8500-8400, 5700-5600, 5200-4600, 
2600-2300, 1300-1100, and 900-700 yr BP, as well as 11 periods of synchronous drying 
of the mire surface: 6700-6600, 6100-6000, 4600-4400, 4300-4100, 4000-3800, 3500-
3400, 3200-3000, 2700-2600, 2100-1900, 1500-1300, and 1100-900 yr BP (Fig. 6). 
These periods are consistent with the corresponding changes in paleoprecipitations. 
In general, the dynamics of the surface wetness in the studied mires corresponded to the 
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239

climatic characteristics of different periods in the Holocene, revealed in West Siberia. 
Thus, in the Atlantic period synchronous wet stages in the studied mires were shown; 
in the Subboreal period mainly synchronous dry stages were singled out, and in the 
Subatlantic period the wet and dry synchronous stages alternating one by one were 
revealed in the studied mires. The periods with low time resolution in reconstructions 
complicate the detection of synchronous changes in the surface wetness of mires. We 
concluded that the higher the time resolution, the more likely it is that the compared 
water-table depth values existed in different mires at the same time, therefore, the greater 
the objectivity of data synchronization from different objects. The problem of low time 
resolution can be avoided by increasing the number of objects studied, or by a smaller 
sampling step in the peat cores. The synchronous changes in the surface wetness of mires 
and paleoprecipitations, which we have identified, reflect the fluctuations in the climate 
humidity in the Holocene. Our results indicate the sensitivity of the studied ombrotrophic 
and minerotrophic mires to hydroclimatic fluctuations during their development. In 
the future, it is planned to continue the research and include a comparative analysis of 
quantitative data of paleoecological reconstructions from other mires on the territory of 
the southern taiga subzone of West Siberia, as well as to increase the time resolution of the 
reconstructions. This will make it possible to clarify and detail information on century to 
millennial-scale climate variations on the studied territory in the Holocene.

The paper contains 6 Figures, 2 Tables and 30 References.
Key words: rhizopod analysis; testate amoebae; pollen data; reconstruction; 

paleoclimate; paleoecology.
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