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А.Г. Шепелев1, Л.М. Самохвалова2

1Институт мерзлотоведения им. П.И. Мельникова СО РАН, г. Якутск, Россия 
2Сибирский научно-исследовательский институт земледелия и химизации 

сельского хозяйства Сибирского федерального научного центра 
агробиотехнологий РАН, р.п. Краснообск, Россия

Взаимосвязи дыхания чернозема с составом 
органического вещества почвы в условиях 
центральной лесостепи Западной Сибири

Представлены данные полевых экспериментов и рассмотрены различные 
фракции легкоминерализуемого органического вещества почвы, оказывающие 
влияние на дыхание чернозема выщелоченного в период май–сентябрь. Суммарные 
потери углерода в виде СО2 из почвы зернового агроценоза определялись 
поступлением свежих растительных остатков в почву и зависели в большей 
степени от углерода мортмассы и детрита. Для оценки зависимости изучаемых 
показателей использовались коэффициенты корреляции и регрессионные модели, 
принятые в статистическом анализе. Полученные регрессионные уравнения 
показали прямолинейную зависимость между дыханием почвы и фракциями 
легкоминерализуемого органического вещества. Результаты исследования 
свидетельствуют о том, что в первую очередь из состава органического 
вещества почвы расходуется фракция углерода мортмассы.

Ключевые слова: дыхание почвы; углерод лабильный; углерод детрита; 
углерод мортмассы.

Введение

Органическое вещество и его основной компонент – гумус представляют 
собой сложный динамический комплекс органических соединений, обра-
зовавшихся при разложении и гумификации остатков растительного и жи-
вотного происхождения. Решающая роль в накоплении почвенного органи-
ческого вещества принадлежит травянистой растительности. В сравнении 
с биоценозами поступление растительного вещества в почву агроценозов 
значительно снижается из-за его отчуждения с поля. Показано [1], что в 
агроценозах лесостепи в почву поступает в 3–4 раза меньше растительного 
вещества в сравнении с их естественными аналогами. Резкое снижение при-
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хода углерода в почвы агроценозов является наиболее важным фактором, 
определяющим специфику процессов трансформации почвенного органи-
ческого вещества и активность гетеротрофных микроорганизмов. 

Установлено, что со временем после распашки целины или залежи по-
тери гумуса постепенно замедляются и спустя несколько десятилетий 
его содержание в почве стабилизируется. Основная причина заключает-
ся в значительном повышении консервативности органического вещества 
(устойчивости к разложению) вследствие утраты большей части его легко-
минерализуемой фракции. Она представлена в основном свежими и полугу-
мифицированными растительными остатками и подвижными гумусовыми 
веществами. Легкоминерализуемое органическое вещество почвы (ЛОВ), 
содержание которого в старопахотных черноземах составляет всего лишь 
несколько процентов от запаса общего углерода, выполняет в почве роль 
своеобразного стабилизатора содержания гумуса [2–4].

Прямым и наиболее достоверным методом оценки минерализации (по-
терь) органического вещества почвы является регистрация потока, выделя-
ющегося СО2. Многочисленными исследованиями было установлено [5–11], 
что масштабы минерализации органического вещества в почве определяют-
ся в значительной степени гидротермическими условиями вегетационного 
периода, причем влияние температуры выражено значительно сильнее, чем 
влажности почвы. Менее изученной является роль различных фракций по-
чвенного органического вещества в интенсивности минерализационных 
процессов, происходящих в почве [9, 12–15].

Цель настоящей работы – выявить зависимости между суммарными по-
терями углерода в форме СО2 и фракциями ЛОВ почвы посредством реше-
ния уравнений регрессии. Также важно понять, какая из перечисленных 
фракций оказывает в значительной степени большее влияние на дыхание 
почвы в условиях центральной лесостепи Западной Сибири.

Материалы и методики исследования

Исследования проводили в период 2007–2009 гг. в многофакторном полевом 
стационарном опыте ГНУ СибНИИЗиХ Россельхозакадемии, заложенном в 
2001 г. на чернозёме выщелоченном среднесуглинистом в ОПХ «Элитное» Но-
восибирской области (к югу от г. Новосибирска), на левом берегу р. Оби. Гео-
графические координаты стационарного опыта: 54°55'26" с. ш., 82°57'11" в. д. 
В почвенно-географическом районировании исследуемая территория относится 
к суббореальному (умеренному) поясу Центральной лесостепной и степной об-
ластей, к Предалтайской лесостепной провинции черноземов оподзоленных, вы-
щелоченных и серых лесных почв [16].

Почва опытного участка – чернозем выщелоченный среднемощный сред-
негумусный среднесуглинистый. Агрохимические показатели почвы приве-
дены для слоя 0–28 см, содержание: гумуса – 5,8%, Nобщ – 0,30%, P2O5 и 
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K2O (по Чирикову) – 23 и 18 мг/100 г почвы соответственно, рН – близкий к 
нейтральному.

Суммарные за вегетационный период (май–сентябрь) потери углерода 
из почвы агроценоза в виде СО2 рассчитывали на основании показателей 
среднесуточной скорости продуцирования СО2, которую измеряли на 4 па-
рующихся делянках 1 раз в неделю в 4-кратной повторности абсорбцион-
ным методом [17].

Для определения фракций ЛОВ смешанные почвенные образцы отбира-
ли из слоя почвы 0–25 см каждый год (в течение 3 лет) в 5-кратной повторно-
сти с 4 парующихся делянок. Образцы высушивали и пропускали через сито 
с диаметром ячейки 2 мм. В полученных образцах определяли содержание 
углерода в почве: общего – методом Тюрина в модификации Никитина [18], 
лабильного – в 0,1 н. NaOH вытяжке [19], детрит – по методу Ганжары и со-
авт. [20], мортмассы – путем отмывки негумифицированного органического 
вещества водой на сите с диаметром ячеек 0,25 мм [21].

Для понимания терминов, используемых в статье, приведем их опреде-
ление. Детрит – промежуточные продукты разложения и гумификации ис-
точников гумуса, не связанные с минеральной частью почвы [22].

Мортмасса – свежие и полуразложившиеся остатки, не утратившие ана-
томического строения, отделяемые от почвы методом декантации водой на 
сите с диаметром ячеек 0,25 мм [23].

Статистическая обработка полученных данных проводилась в программе 
StatSoft STATISTICA for Windows 6.1. Данные представлены в виде средних 
арифметических со стандартными отклонениями.

Результаты исследования и обсуждение

Для территории России с умеренным климатом на долю вегетационно-
го периода приходится 58–78% годовых минерализационных потерь СО2 из 
почвы. Довольно значительное количество углекислого газа выделяется из 
почвы вне вегетационного периода [24]. Можно полагать, что в Сибири доля 
СО2, приходящаяся на вегетационный период, будет существенно больше, 
поскольку в соответствии с ходом температуры микробиологические про-
цессы в почве резко затухают осенью и также резко возобновляются весной.

В наших опытах (в среднем за 3 года исследований) наблюдался общий 
вектор дыхания почвы в агроценозе, и в зависимости от года мониторин-
га динамика месячных потерь C-СО2 варьировала в различных пределах 
(табл.  1). Усредненные данные за весь период наблюдений показали, что 
наименьшие потери углерода зарегистрированы в мае. С установлением 
равновесного состояния почвы в июне эмиссия СО2 увеличилась на 59% 
по сравнению с маем. Еще более значительно потери углерода возросли в 
июле, поскольку на этот период приходится высокая микробиологическая 
активность. В сравнении с июлем в августе было зафиксировано снижение 
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минерализационных потерь углерода из органического вещества почвы – на 
17%. В сентябре эмиссия СО2 была близка к значениям мая. Безусловно, 
дыхание почвы зависит от ряда других причин, существенной из которых 
является поступление в почву агроценоза растительных остатков, остав-
шихся после уборки урожая. Продукция агроценозов по сравнению с есте-
ственными растительными формациями отличается одновидовым составом 
растений и отчуждением значительной части продукции, что сказывается на 
количестве поступающего растительного материала в почву. Тем не менее 
оставление в агроценозе пожнивных растительных остатков способствует 
формированию ЛОВ почвы, которое через определённый интервал времени 
вовлекается в почвенные процессы, например минерализационные, и в ко-
нечном итоге обнаруживается в составе гумуса почвы [25–27].

Т а б л и ц а   1 [Table 1]
Среднемесячные потери углерода из органического вещества 

почвы агроценоза, С-СО2 кг/га
[Average carbon loss from soil organic matter of agrocenosis, C-CO2 kg/ha]

Годы 
наблюдений

[Years of 
observation]

Май 
[May]

Июнь 
[June]

Июль 
[July]

Август
[August]

Сентябрь 
[September]

Сумма 
[Sum]

2007 369±78 427±65 794±214 628±193 403±130 2621±701

2008 439±100 437±101 764±135 612±125 579±192 2831±637

2009 317±62 920±264 828±305 740±311 379±72 3184±925
В среднем за 
2007–2009 гг. 

[On average 
in 2007-2009]

375±91 595±127 795±176 660±227 454±147 2879±703

Примечание. Здесь и далее: ± – стандартное отклонение.
[Note. Here and hereinafter. ± - standard deviation].

Понятно, что со временем минерализационные потери органического 
вещества почвы снижаются, вызвано это постепенным истощением количе-
ства легкоминерализуемых соединений, прежде всего запасов негумифици-
рованного органического вещества (мортмассы). Следовательно, суммарная 
продукция углекислого газа из почвы напрямую зависит от количества, сте-
пени разложения и времени пребывания ЛОВ в почве. Более того, как было 
показано ранее [3, 4], увеличение поступления растительной биомассы со-
провождается некоторым повышением содержания легкоминерализуемой 
фракции и как следствие резким возрастанием в почве скорости процесса 
минерализации органического вещества, что исключает значительное на-
копление в ней углерода. Существует и другая точка зрения авторов [28], 
что почвенные системы (например, почвы под агроценозами), которые обе-
спечивают меньший вклад в атмосферный углекислый газ, имеют меньшие 
потери лабильного углерода, в результате в почве накапливается больше ор-
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ганического вещества. На самом деле это не так, как было установлено [3] с 
помощью меченной 14С соломы; накопить значительное количество углерода 
за счет растительных остатков в почве агроценоза невозможно вне зависи-
мости от того, сколько поступает растительных остатков. Это связано с тем, 
что через определенный период аккумуляция углерода в почве практически 
прекращается и устанавливается равновесие между количеством поступаю-
щего в почву углерода и углерода органического вещества, теряющегося из 
почвы вследствие процесса минерализации.

Процесс минерализации органического вещества в почве агроценоза, осу-
ществляемый микробной фауной, приводит к эксплицитным изменениям в со-
ставе ЛОВ почвы. Органическое вещество же в почве представлено различными 
по составу и происхождению фракциями и группами, имеющими отличитель-
ную устойчивость к биологическому распаду, что порой сложно определить де-
тальные причины, воздействующие на изучаемые объекты, с помощью прямых 
методов. Следовательно, для определения и описания причин, влияющих в на-
шем случае на суммарные потери углерода, используется статистический метод.

В результате 3-летних исследований, составленных на основании измере-
ний потока СО2 и содержания ЛОВ почвы, было обнаружено, что суммарные 
потери углерода в виде СО2 из почвы слагаются в большей степени из орга-
нического углерода (Сорг), углерода детрита (Сдет) и мортмассы (Сморт) (табл. 2). 

Т а бл и ц а  2 [Table 2]
Действие фракций легкоминерализуемого 

органического вещества на дыхание почвы
[Effect of easily mineralized organic matter fractions on soil respiration]

Фракции 
легкоминерализуемого 

органического 
вещества почвы 

[Fractions of easily mineralized 
soil organic matter]

Коэффициенты 
корреляции фракций 

легкоминерали-
зуемого органи-

ческого вещества 
почвы с С-СО2 

[Correlation coefficients 
of easily mineralized 
soil organic matter 

fractions with C-CO2]

t p r2 n

Уравнения 
регрессии 
[Regression 
equations]

Сорг, % 
[Organic carbon, %] 0,6 1,6 0,19 0,4 6 у = –4355,3 +

+ 1930,8х
Углерод лабильный, мг/кг 
[Labile carbon, mg/kg] 0,4 1,0 0,37 0,2 6 –
Углерод детрита, мг/кг 
[Carbon in detritus, mg/kg] 0,7 2,2 0,09 0,5 6 у = 817,20 + 

+ 1,4446х 
Углерод мортмассы, мг/кг 
[Carbon in mortmass, mg/kg] 0,8 2,5 0,07 0,6 6 у = 1389,2 +

+ 2,055х
Примечание. t – критерий Стьюдента; p – уровень статистической значимости; r2 – 
коэффициент детерминации; n – число наблюдений; у – дыхание почвы за период май–
сентябрь, кг/га; х – фракция ЛОВ почвы, мг/кг.
[Note. t - Student’s t-test, p - statistical significance level, r2 - coefficient of determination, n - number of 
observations, y - soil respiration during the period of May-September, kg/ha, x - soil fraction mg/kg].
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Средством статистического описания полученных рядов для экспери-
ментальных данных использовалось уравнение регрессии первого порядка, 
так как уравнения более высоких порядков не приводили к повышению точ-
ности результатов, определяющих зависимость дыхания почвы от содержа-
ния ЛОВ.

Из приведенного материала следует, что зависимость между откликом 
дыхания почвы и лабильным углеродом (Слаб) является слабой – r2 = 0,2, для 
Сорг, Сдет и Сморт она составляет среднюю зависимость. Экспериментальная 
зависимость показателей оценивалась по коэффициентам корреляции, ко-
торые варьировали в пределах от 0,4 до 0,8 – средняя связь. Построенная 
модель не выявила статистически значимых связей дыхания почвы с изуча-
емыми фракциями ЛОВ почвы, поскольку уровни значимости больше 0,05, 
соответственно вклад фракций в дыхание почвы минимален. Возможно, это 
связано с постепенным процессом деструкции различных по степени устой-
чивости фракций органического вещества почвы; вначале используются 
легкоминерализуемые фракции, а после их утраты в процесс минерализации 
включаются устойчивые (трудноминерализуемые) соединения.

Регрессионные уравнения, характеризующие дыхание почвы с фрак-
циями ЛОВ, показали прямолинейную зависимость, что указывает на су-
щественные потери углерода в результате минерализации органического 
вещества почвы. В конечном итоге дыхание почвы является результатом со-
пряженных процессов: с одной стороны, поступлением растительного ма-
териала, а с другой – минерализацией органического вещества почвы, что 
согласуется с выводами зарубежных исследователей [29].

Заключение

Проведенный регрессионный анализ показал преобладание роли углерода 
мортмассы и детрита в суммарных потерях углерода в виде СО2 из чернозе-
ма выщелоченного по сравнению с его лабильной фракцией. Использование 
статистического метода позволило в приближенном значении смоделировать 
влияние различных показателей почвенного органического вещества на дыха-
ние почвы. Рассмотренные в совокупности фракции органического вещества 
почвы и потери СО2 с точки зрения статистического моделирования способ-
ствовали выявить зависимости в изучаемых показателях.
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Relationship between chernozem respiration and soil organic matter 
composition in the central forest-steppe of Western Siberia

The aim of this work was to identify the relationship between the total loss of 
carbon in the form of CO2 and fractions of easily mineralized soil organic matter 
(labile carbon, mortmass carbon, detritus carbon) by solving regression equations. It 
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was also important to understand which of the above-mentioned fractions has a greater 
impact on soil respiration in the central forest-steppe of Western Siberia. We carried out 
investigations in the period of 2007-2009, in a multivariate stationary field experiment, 
started in 2001 on leached chernozem in Novosibirsk oblast (south of the city of 
Novosibirsk), on the left bank of the Obʼ river (54°55'26.6''N, 82°57'11.1''E). In the 
soil-geographical zoning, the studied area belongs to the subboreal zone of the Central 
forest-steppe and steppe areas and the Prealtay forest-steppe zone of chernozems of 
podzolized, leached and grey forest soils. 

In our experiments (on average through 3 years of studies), we observed a general 
soil respiration vector in agrocenosis, and depending on the year of monitoring, variation 
of monthly C-CO2 loss dynamics in different ranges. The average data for the entire 
period of observations showed that the smallest carbon losses were recorded in May. 
With the establishment of the equilibrium state of soil in June, CO2 emissions increased 
by 59% compared with May. Carbon loss increased even more significantly in July, 
because at this period microbiological activity is at its highest. Compared with July, a 
decrease in carbon mineralization loss from soil organic matter by 17% was recorded 
in August. In September, CO2 emission was close to the values of May. Certainly, soil 
respiration depends on a number of other reasons, the most significant of them being the 
release of plant residues left after harvesting into agrocenosis soil. 

Our research shows that the dependence between the response of soil respiration 
and labile carbon is weak - r2=0.2, for organic carbon, mortmass carbon and detritus 
carbon there exists high dependence - r2=0.4-0.6. The experimental dependence of the 
parameters was evaluated by correlation coefficients, which ranged from 0.4 to 0.8 - 
the average relationship. The constructed model did not reveal statistically significant 
connection of soil respiration with the studied easily mineralized soil organic matter 
fractions, because the significance levels exceeded 0.05, therefore, the contribution of 
fractions to soil respiration was minimal. This may be due to the gradual process of 
destruction of soil organic matter fractions different in their degree of stability. In the 
beginning, easily mineralized fractions are used, and after their loss, stable compounds 
are included in the mineralization process. Regression equations describing soil 
respiration with easily mineralized organic matter fractions showed linear relationship, 
indicating a significant loss of carbon as a result of soil organic matter mineralization. 
Our regression analysis showed a predominance of the role of mortmass carbon in 
carbon total losses in the form of CO2 from the leached chernozem as compared to the 
labile carbon fraction. 

The article contains 2 Tables, 29 References.
Key words: soil respiration; labile carbon; detritus carbon; mortmass carbon.
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Культура генетически трансформированных корней
(hairy roots) Silene roemeri Friv. – источник 

получения фитоэкдистероидов

Исследование выполнено при финансовой поддержке РФФИ 
в рамках научного проекта № 15-54-04083 Бел_мол_а.

Методом Agrobacterium-опосредованной трансформации получена 
культура hairy roots экдистероидсодержащего вида Silene roemeri. Проведен 
биохимический анализ полученной культуры на содержание экдистероидов 
методом высокоэффективной жидкостной хроматографии. Установлено, что 
в процессе культивирования происходит биосинтез более 20 экдистероидов. 
Обнаружен ряд как неполярных, так и среднеполярных экдистероидов. Оценка 
уровней мажорного экдистероида 20-гидроксиэкдизона показала, что его 
содержание составляет 0,1%. Использование культур hairy roots S. roemeri 
является перспективной системой для изучения путей биосинтеза и локализации 
фитоэкдистероидов, а также способов усиления их продукции.

Ключевые слова: культура in vitro; ВЭЖХ; 20-гидроксиэкдизон; 
лекарственные растения.

Введение

Культуры клеток, тканей и органов растений являются все более востре-
бованными альтернативными источниками ценных вторичных метаболитов 
и используются для биосинтеза целого ряда веществ. Одним из относитель-
но новых источников в биотехнологии получения БАВ растений является 
культура hairy roots («бородатые корни») – культура корней, полученная с 
помощью почвенной бактерии Agrobacterium rhizogenes, способной вызы-
вать у многих видов растений болезнь корней, проявляющуюся в их некон-
тролируемом разрастании и ветвлении [1]. Генетическая трансформация до-
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стигается за счет встройки rolВ генов с помощью Ri-плазмиды A. rhizogenes 
в геном растительной клетки. Данный ген кодирует тирозин-фосфатазу и 
используется для модуляции процессов вторичного метаболизма в культу-
рах растительных клеток, стимулируя или ингибируя его [2].

В настоящее время разработаны некоторые технологии получения эк-
дистероидов биотехнологическими методами (культуры клеток, тканей, 
трансформированных корней) [3]. В культуре клеток могут синтезироваться 
20-гидроксиэкдизон (20E) и некоторые другие компоненты вторичного мета-
болизма у родов Ajuga, Serratula, Rhaponticum, Pteridium, Polypodium [4–7]. 
В ряде работ [8, 9] показано, что содержание экдистероидов в культуре кле-
ток на порядок ниже, чем в природе. При продолжительном культивирова-
нии снижается общее содержание и изменяется долевое соотношение между 
индивидуальными соединениями. Кроме того, синтезируются неидентифи-
цированные экдистероиды. Содержание 20E в культуре клеток для разных 
видов составляет от 0,001–0,01% у Rhaponticum carthamoides (Willd.)  Iljin 
[6] до 0,4–0,5% у Serratula coronata L., 0,7% у Ajuga reptans L. [4] и 0,4% у 
Ajuga lobata (D. Don) Kuntze [5]. Успешные результаты получены также с 
культурами клеток из заростков Polypodium vulgare L., производящими до 
0,7% 20Е [7]. В ряде работ [8, 10] отмечено, что каллусные и суспензионные 
культуры экдистероидсодержащих видов синтезируют меньшее количество 
экдистероидов, чем культуры hairy roots, и для их биосинтеза требуется тка-
невая специализация. Эффективность использования культуры hairy roots 
показана для таких экдистероидсинтезирующих растений, как Ajuga turkes-
tanica Briq. [11], A. reptans [12], Serratula tinctoria L. [13].

Представители многочисленного рода Silene L. (Caryophyllaceae), отли-
чающиеся разнообразием структур и высокими уровнями экдистероидов, 
могут служить исходными объектами для культивирования каллусных куль-
тур и культуры hairy roots. Одним из видов суперпродуцентов фитоэкди-
стероидов является Silene roemeri Friv. Экдистероиды в S. roemeri впервые 
выявлены разработанным способом на основе хроматографического анали-
за экстрактов семян [14]. Выделенные экдистероиды из интродуцирован-
ных растений идентифицированы как 20-гидроксиэкдизон, 2-дезокси-20-
гидроксиэкдизон, полиподин В.

Цель работы – получение культуры hairy roots Silene roemeri и изучение 
содержания фитоэкдистероидов в данной культуре.

Материалы и методики исследования

Методы получения и поддержания культуры hairy roots. Объектом ис-
следования является Silene roemeri. Семена S. roemeri получены от растений, 
произрастающих на экспериментальном участке Сибирского ботанического 
сада Томского государственного университета (СибБС ТГУ). Этот вид явля-
ется суперпродуцентом экдистероидов. 
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Для получения асептической культуры семена стерилизовали в 20%-ном 
растворе «Domestos» с последующим трехкратным промыванием стериль-
ной дистиллированной водой и помещали на 0,6%-ный водный раствор 
агар-агара для проращивания. Условия культивирования семян – фотопери-
од 16/8 свет/темнота, 24±2°С.

Штамм Agrobacterium rhizogenes А-4 RT получен из группы специализи-
рованного метаболизма корней Института физиологии растений РАН (г. Мо-
сква) в 2014 г. Культивирование проводили в чашках Петри на среде YEB, 
г/л: дрожжевой экстракт – 1, мясо-пептонный бульон – 5, сахароза – 6,6, 
MgSO4×7H2O – 3, агар – 7, pH = 7. Условия поддержания и сохранения куль-
тур: в темноте, первые двое суток при температуре +26°С, далее 28 суток 
при температуре +7°С. 

Трансформацию растений S. roemeri проводили по следующей схеме: сте-
рильные проростки делили на лист, гипокотиль, корень, каждый тип эксплан-
та делили на несколько частей и накалывали иголкой инсулинового шприца. 
Затем их инокулировали в течение 24 ч в жидкой питательной среде Мураси-
ге–Скуга (MS) [15], содержащей суспензию агробактерий A. rhizogenes суточ-
ного возраста. После экспозиции инокуляты промывали стерильной средой 
½ MS и помещали для проявления трансформации на агаризованную среду 
½ MS с добавлением антибиотика – 500 мг/л цефотаксима. Через 3 недели по-
сле появления розетки корней их отделяли и пересаживали на ту же питатель-
ную среду с цефотаксимом (500 мг/л) для элиминирования бактерий. Повтор-
ную пересадку кончиков корней проводили на среду с 250 мг/л цефотаксима.

Hairy roots культивировали на среде Гамборга (В5) [16] с добавлением 
500 мг/л гидролизата казеина с интервалом 35 дней. Для пересадки брали 
примерно 200 мг сырой биомассы корней и помещали в конические колбы 
объемом 250 мл в 100 мл среды. pH доводили до 5,8 до автоклавирования. 
Условия культивирования: в темноте при 24±2°С и постоянном перемешива-
нии при 90 об/мин («Elmi, S-3-02L», Латвия).

В работе по оценке параметров роста и уровня биосинтеза вторичных 
метаболитов использована только одна линия hairy roots – hairy roots S. ro-
emeri, полученная из частей корня.

Сырую массу определяли после промывания корней от питательной сре-
ды под проточной водой и просушивания фильтровальной бумагой. Сухую 
биомассу определяли после высушивания корней при 100°С до постоянной 
массы. Индекс роста рассчитывали по формуле [17]

                     ,

где m0  и mmax – масса корней в начале и конце культивирования соответственно.
Наблюдения за параметрами роста культуры hairy roots проводили после 

4-го и 5-го пассажей, для расчета индекса роста фиксировали сырую и сухую 
биомассу корней в начале и конце культивирования. Эксперименты прово-
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0

( )m m
I

m
−

=
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дили в двух повторностях. Статистическую обработку результатов и ана-
лиз полученных данных выполняли с использованием программы Microsoft 
Excel 7.0 и StatSoft STATISTICA 6.0 (LSD-test). Данные представлены в виде 
средних значений с доверительными интервалами, статистическая значи-
мость различий определялась по Стьюденту (р < 0,05). Графики построены 
в программе Microsoft Excel 7.0. 

Методы исследования биологически активных веществ растений. 
Экстракты из культур hairy roots получены методом реперколяции 70%-ным 
раствором этанола с последующим концентрированием с помощью ротаци-
онного испарителя («IKA RV 10 digital», Германия). Влажность сырья опре-
деляли на анализаторе влажности («ANB ML-50», Япония).

Анализ содержания фитоэкдистероидов осуществляли в лаборатории 
фитохимии СБС методом высокоэффективной жидкостной хроматографии. 
ВЭЖХ/УФ анализ выполнен на жидкостном хроматографе («Shimadzu LC20», 
Япония) с диодноматричным детектором. Хроматографическая колонка Per-
fect Sil Target ODS-3; 4,6×250 мм, размер зерна сорбента – 5 мкм, элюирование 
смесью ацетонитрила и изопропилового спирта (3:2; 5:2, v/v) в градиенте 0,1%-
ной трифторуксусной кислоты от 15 до 35%. Скорость элюирования – 1 мл/мин. 
Аналитическая длина волны λmax = 254 нм для регистрации фитоэкдистеро-
идов, время анализа 60 мин. Для нормально фазовой ВЭЖХ использовали 
следующую хроматографическую систему: подвижная фаза – циклогексан-
изопропиловый спирт – вода (100:40:2.5, v/v), колонка Target 100 Sil.

Для построения калибровочной кривой использовали смесь стандартных 
образцов 4 компонентов, включая 20Е. Смеси готовили путем разбавления 
96%-ным этиловым спиртом. Концентрации 20Е в подготовленных смесях со-
ставили: 0,325; 0,1625; 0,08125 мг/мл. Отдельно снимали хроматограмму 20Е 
с концентрацией 1 мг/мл. Полученные данные имеют хорошую сходимость 
с хроматограммами смесей и были использованы при построении калибро-
вочной кривой и уравнения для расчета содержания экдистероидов. Расчет 
содержания экдистероидов осуществляли на основе площади пика 20Е в ана-
лизируемом образце экстракта и по уравнению кривой.

Кроме того, этанольные экстракты анализировали качественно на пла-
стинках для тонкослойной хроматографии (ТСХ), силикагель 60 F254 
25 TLC, 20×20 см (алюминий) Merck в системе растворителей хлороформ – 
этанол в соотношении 3:1 (v:v).

Результаты исследования и обсуждение

Состав и содержание экдистероидов представителей рода Silene являют-
ся видоспецифичными и в значительной степени зависят от места произ-
растания, стадии развития и условий выращивания [14]. По этой причине 
использование культуры клеток и органов растений является важным аль-
тернативным источником получения суммы и отдельных экдистероидов 
смолевок, а также модельной системой для изучения путей их биосинтеза.

А.А. Эрст, Л.Н. Зибарева, Т.В. Железниченко, О.В. Ковзунова



21

Трансформацию частей проростков S. roemeri наблюдали через 2 недели 
после инокуляции эксплантов со штаммами A. rhizogenes А-4 RT. Культура 
hairy roots идентифицирована по морфологическому признаку: на эксплан-
тах развивались тонкие ветвящиеся корни 5–12 мм длиной. Полученные 
«бородатые корни» (рис. 1) культивировали на протяжении четырех пасса-
жей, после чего проводили оценку параметров роста и развития. Индексы 
роста по сырой и сухой биомассе на 4-м и 5-м пассажах статистически зна-
чимо не различались (p < 0,05) (табл. 1).

Рис. 1. Культура hairy roots Silene roemeri на среде В5, дополненной 500 мг/л 
гидролизата казеина. Масштаб: 1 см. Автор: А.А. Эрст

[Fig. 1. Hairy roots Silene roemeri in B5 medium with an addition of 500 mgl-1 

casein hydrolyzate. Scale: 1 cm. Photo by AA Erst]

Т а б л и ц а  1 [Table 1]
Индексы прироста биомассы культуры hairy roots Silene roemeri 

[Growth index of hairy roots Silene roemeri]

№ пассажа
[Subculture cycle №]

Сырая биомасса
[Wet biomass] 

Сухая биомасса
[Dry biomass]

4 8,3±1,4а 8,1±1,8а
5 9,6±1,9а 9,0±1,5а

Примечание. значения, за которыми следуют одинаковые буквы в колонке, статистически 
значимо не различаются (p<0,05, LSD-test). 
[Note. Values, followed by the  same letters in columns are not significantly different  from each  other 
(p<0.05, LSD-test)].

Идентификация экдистероидов в этанольных экстрактах культур 
hairy roots методом ВЭЖХ. С целью обнаружения и качественной идентифи-
кации экдистероидов hairy roots S. roemeri предварительно изучено хромато-
графическое поведение стандартов экдистероидов в трех системах раствори-
телей – подвижных фазах (табл. 2) как в режиме нормально-фазовой (НФ), так 
и обращенно-фазовой (ОФ) высокоэффективной жидкостной хроматографии.

Культура генетически трансформированных корней
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T а б л и ц а  2 [Table 2]
Времена удерживания стандартов экдистероидов 

при использовании разных подвижных фаз 
[Retention times of ecdysteroid standards using different mobile phases]

Экдистероиды
[Ecdysteroids]

Время удерживания, мин
[Retention times, min]

Система 1
[System 1]

Система 2
[System 2]

Система 3
[System 3]

Туркестерон [Turkesterone] 11,78 11,92 –
Интегристерон А [Integristerone A] 16,95 15,43 61,7
Полиподин B [Polypodine B] 18,72 19,61 32,8
20-Гидроксиэкдизон [20-hydroxyecdysone] 19,31 20,03 31,8
Экдизон [Ecdysone] 29,81 28,72 23,6
2-Дезокси-20-гидроксиэкдизон 
[2-deoxy-20-hydroxyecdysone] 33,21 31,93 17,2
2-Дезоксиэкдизон [2-deoxy ecdysone] 43,94 42,96 13,5
Примечание. Система 1: ОФ – ацетонитрил – изопропанол (3:2, v/v) в 0,1%-ной 
трифторуксусной кислоте, градиент от 15 до 35%; система 2: ОФ – ацетонитрил – изопропанол 
(5:2, v/v) в 0,1%-ной трифторуксусной кислоте, градиент от 15 до 35%; система 3: НФ – 
циклогексан-изопропиловый спирт – вода (100:40:2.5, v/v), колонка Target 100 Sil. 
[Note. System 1: RP - acetonitrile-isopropanol (3:2, v/v) in 0.1% trifluoroacetic acid gradient from 15 to 
35%; System 2: RP - acetonitrile-isopropanol (5:2, v/v) in 0.1% trifluoroacetic acid gradient from 15 to 
35%; System 3: NP - ciclohexane-isopropanol-water (100:40:2.5, v/v) column Target 100 Sil].

Т а б л и ц а  3 [Table 3]
Хроматографические характеристики этанольного экстракта 

культуры hairy roots Silene roemeri 
[Chromatographic characteristics of ethanol extract of hairy roots Silene roemeri]

№
п/п

Время 
удерживания, мин
[Retention times, min]

Площадь 
пика, %

[Peak area, %]

Длина волны 
(λ), нм

[Wave length (λ), nm]

Идентифицированные 
экдистероиды
[Ecdysteroids]

1 15,228 4,3569 246 Интегристерон А 
[Integristerone A]

2 16,636 5,7794 242 НИДЭ [UNIE]

3 20,591 18,7731 246 20-Гидроксиэкдизон 
[20-hydroxyecdysone]

4 22,190 0,1588 245 НИДЭ [UNIE]
5 23,716 0,3050 243 НИДЭ [UNIE]
6 24,940 2,1618 242 НИДЭ [UNIE]
7 28,292 0,2343 243 НИДЭ [UNIE]
8 29,347 1,5694 242 НИДЭ [UNIE]
9 29,818 0,6600 244 НИДЭ [UNIE]

10 31,819 0,8493 243
2-Дезокси-20-

гидроксиэкдизон 
[2-deoxy-20-hydroxyecdysone]

11 33,857 1,6169 244 НИДЭ [UNIE]
12 34,801 0,3000 243 НИДЭ [UNIE]
13 36,313 0,2480 242 НИДЭ [UNIE]
14 39,132 0,3231 242 НИДЭ [UNIE]
15 39,85 0,3962 242 НИДЭ [UNIE]
16 41,541 0,2087 242 НИДЭ [UNIE]

17 42,404 0,1002 242 2-Дезоксиэкдизон 
[2-deoxy ecdysone]

18 42,889 0,0857 242 НИДЭ [UNIE]
19 44,356 0,4915 240 НИДЭ [UNIE]
20 46,129 0,1570 242 НИДЭ [UNIE]
21 51,463 0,7854 242 НИДЭ [UNIE]

Примечание. НИДЭ – неидентифицированные экдистероиды. 
[Note. UNIE - unidentified ecdysteroids].
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В процессе подбора хроматографических условий для разделения 
экстрактов использовали систему 2 вследствие лучшего разделения 
экдистероидов и меньшего времени анализа. Полученные хроматограммы 
представлены на рис. 2–3. Проведенные хроматографические исследования 
качественного состава концентрированных экстрактов свидетельствуют о 
том, что в культурах hairy roots, полученных в подобранных условиях, про-
исходит биосинтез как полярных, так и неполярных экдистероидов (табл. 3).
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Рис. 2. ВЭЖХ этанольного экстракта hairy roots Silene roemeri: 
а – на 4-м пассаже; b – на 5-м пассаже

[Fig. 2. HPLC of ethanol extract of hairy roots Silene roemeri: a - 4th subculture cycle; 
b - 5th subculture cycle. On the X-axis - Time, min; on the Y-axis - Optical density, mAU]

Максимумы поглощения пиков 240–246 нм (см. рис. 2, 3, табл. 3) свиде-
тельствуют об экдистероидной природе соединений, обусловленных нали-
чием α,β-ненасыщенной кетогруппировки в структуре экдистероидов.

Согласно данным ВЭЖХ в экстрактах hairy roots S. roemeri на 4-м и 5-м 
пассажах обнаружены интегристерон А, 20Е, 2-дезокси-20Е, 2-дезоксиэкди-
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зон и ряд неидентифицированных экдистероидов. Оценка уровня мажорно-
го экдистероида 20E показала, что в целом во всех образцах он составляет 
0,1%.

В ряде работ показано, что культура hairy roots является наиболее эф-
фективной системой для биосинтеза вторичных метаболитов, в том числе и 
экдистероидов. Так, Т. Matsumoto и N. Tanaka отмечали, что в линиях hairy 
roots A. reptans Ar-4 и Ar-19 синтезируется 0,15 и 0,085% 20Е, в то время как 
в корнях интактных растений его содержание составляет 0,03% [12]. Для 
другого вида рода Ajuga – A. multiflora Bunge – также показано, что в генети-
чески трансформированных корнях содержание 20Е превышает в 10 раз его 
количество в интактных растениях [18]. 
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Рис. 3. УФ-спектры экдистероидов hairy roots Silene roemeri:
a – на 4-м пассаже; b – на 5-м пассаже

[Fig. 3. UV spectra of ecdysteroids of hairy roots Silene roemeri: a - 4th subculture cycle; 
b - 5th subculture cycle. On the X-axis - Wavelength, nm; on the Y-axis - Optical density, mAU]

Важным является и то, что генетически трансформированные корни со-
храняют способность к синтезу вторичных метаболитов, специфичных для 
корней растения донора. Так, для ценного лекарственного растения Hedys-
arum theinum Krasnob. выявлено, что составы вторичных метаболитов ге-
нетически трансформированных корней и корней проростков практически 
идентичны [19]. В наших исследованиях также показано, что культура hairy 
roots S. roemeri синтезирует экдистероиды, характерные для данного вида. 
При этом уровень биосинтеза 20Е ниже, чем в интактном растении S. ro-
emeri (0,8% в надземной части, 0,2% в корнях) [13]. Однако нами установ-
лено, что в культуре hairy roots синтезируется более разнообразный состав 
экдистероидов (до 21), чем в целых растениях S. roemeri. В работах по куль-
тивированию in vitro A. turkestanica показано, что состав экдистероидов за-
висит от применяемой биотехнологической системы. Так, в суспензионной 
культуре данного вида синтезируется только 20E, в то время как в культуре 
hairy roots обнаружены 20Е, туркестерон, циастерон, циастерон 22-ацетат 
[11]. Для интактных растений Serratula quinquefolia Bieb. ex Willd показана 
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возможность изменения в направлении биосинтеза экдистероидов и концен-
трации отдельных экдистероидов при выращивании в различных услови-
ях. Например, происходит переключение биосинтеза экдистероидов с 20Е 
преимущественно на инокостерон в листья культивируемых растений по 
сравнению с дикорастущими [20]. Перспективность использования культу-
ры hairy roots также подтверждается ее высокой стабильностью по сравне-
нию с каллусной и суспензионной культурами. Например, для Hyoscyamos 
muticus L. показана высокая биосинтетическая способность на протяжении 
15  лет культивирования [21]. Следует отметить, что не все системы hairy 
roots экдистероидсодержащих растений способны к биосинтезу экдистеро-
идов. Так, E. Skala et al. отмечено, что культура hairy roots Rh. carthamoides – 
вида, широко используемого как источник фитоэкдистероидов, не синтези-
рует данную группу вторичных метаболитов [22].

Известно, что уровень биосинтеза вторичных метаболитов растений в 
культуре in vitro, как правило, ниже, чем в исходном растении. С другой сто-
роны, технология in vitro позволяет регулировать накопление биологически 
активных веществ, оптимизируя питательную среду путем добавления в нее 
гормонов, элиситоров, предшественников синтеза и подбирая условия культи-
вирования [23]. Так, добавление ацетата натрия (150 мг л–1), мевалоновой кис-
лоты (15 или 150 мг л–1) и метилжасмоната увеличивало содержание 20E при-
мерно вдвое для культуры in vitro A. turkestanica по сравнению с интактными 
культурами [11]. В работе N. Reixach et al. на заростках P. vulgare в культуре 
in vitro показано, что погружение заростков в воду 45°С при продолжитель-
ности воздействия 10 ч приводило к увеличению биосинтеза экдистероидов в 
15–23 раза [7]. Период культивирования также оказывает влияние на уровень 
биосинтеза экдистероидов. Для A. turkestanica показано, что содержание 20Е 
достоверно увеличивалось в процессе культивирования от 4-го к 7-му пасса-
жу [11]. А содержание 20Е в каллусных культурах разных типов эксплантов 
S. coronata изначально составило 0,001–0,04%, и лишь на десятый год куль-
тивирования его содержание в штаме GI 1.1 достигло 0,4% [4]. Результаты 
нашего исследования и анализ литературных данных свидетельствуют о воз-
можности как устойчивого производства метаболически активных фитоэкди-
стероидов через системы in vitro, так и усиления их биосинтеза.

Заключение

Получена культура hairy roots экдистероидсодержащего вида Silene ro-
emeri. Оптимизирована методика обнаружения и качественной идентифи-
кации экдистероидов в культурах hairy roots S. roemeri. Методом ВЭЖХ 
показано, что данная культура синтезирует 21 экдистероид. По уровню 
накопления 20Е (0,1%) hairy roots S. roemeri можно отнести к культурам с 
высокой биосинтетической активностью. Проведенные исследования под-
тверждают перспективность использования данной биотехнологической 
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системы для более глубокого изучения путей биосинтеза и локализации эк-
дистероидов растений и способов усиления их продукции.
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Genetically transformed root cultures (hairy roots) 
of Silene roemeri Friv. as the source of phytoecdysteroids

The hairy roots culture attracts increasing attention of researchers as the system of 
obtaining valuable secondary metabolites. Investigation of the features of biosynthesis 
of ecdysteroids by this biotechnological system and evaluation of the parameters of 
its productivity are important problems in the studies of the directed biosynthesis of 
secondary metabolites of plants and selection of the lines that are superproducers of 
biologically active substances. The aim of the research was to obtain hairy roots Silene 
roemeri culture and study the content of phytoecdysteroids in this culture. 

We obtained hairy roots culture of ecdysteroid-containing species S. roemeri by 
means of Agrobacterium-mediated transformation (strain A4 RT). The transformation 
was carried out according to the following scheme: sterile seedlings were divided into 
cotyledons, hypocotyls, and roots, pricked with a needle of an insulin syringe and 
inoculated for 24 hours in the liquid nutrient medium MS containing a suspension of a 
day-old A. rhizogenes agrobacterium. After exposure, the inoculates were washed with 
the sterile ½ MS medium and placed, for the development of the transformation, in 
the agar-containing ½ MS medium with antibiotic added (500 mg l-1 cefotaxime). Two 
weeks later, after the appearance of root rosettes, they were separated and relocated in 
the same nutrient medium with cefotaxime. We cultivated hairy roots in Gamborg’s В5 
medium with an addition of 500 mg l-1 casein hydrolyzate. The growth index was 8.3-9.6. 

We carried out biochemical analysis of thus obtained culture for the concentrations 
of ecdysteroids by means of high-performance liquid chromatography. We discovered 
a number of nonpolar and medium-polar ecdysteroids. We established that cultivation 
is accompanied by the biosynthesis of over 20 ecdysteroids, including integristerone A, 
20-hydroxyecdysone, 2-deoxy-20-hydroxyecdysone, and 2-deoxyecdysone. Estimation 
of the levels of the major ecdysteroid 20-hydroxyecdysone showed that its content was 
0.1%. It allows considering hairy roots S. roemeri as a culture with a high biosynthetic 
activity. Our results show that the use of the hairy roots cultures of S. roemeri are a 
potential source of phytoecdysteroids and a promising system to study biosynthesis 
routes, localization of phytoecdysteroids, and methods to improve their products.

The article contains 3 Figures, 3 Tables, 23 References.
Key words: in vitro culture; HPLC; 20-hydroxyecdysone; medical plants.
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Республиканское государственное предприятие «Алтайский ботанический сад» 
Комитета науки Министерства образования и науки Республики Казахстан, 

г. Риддер, Восточно-Казахстанская область, Республика Казахстан

Оценка эколого-биологических особенностей 
Rhaponticum carthamoides (Willd.) Iljin и его ресурсные 

показатели на хребте Ивановский (Восточный Казахстан)

Работа выполнена в рамках государственного грантового проекта 
«Изучение лекарственных растений Казахстанского Алтая, применяемых 

в официальной и народной медицине, оценка их распространения, 
сырьевых запасов и возможности практического применения».

Представлены эколого-биологические исследования Rhaponticum carthamoides 
на хр. Ивановский в Восточном Казахстане и при интродукции в Алтайском 
ботаническом саду (г. Риддер, Республика Казахстан). Дана фитоценотическая 
характеристика местообитаний вида, определены онтогенез, возрастной 
состав ценопопуляций, численность и сезонный ритм развития Rh. carthamoides; 
выявлены ресурсные показатели вида. Установлено, что на Проходном белке 
хр.  Ивановский Rh. carthamoides имеет промышленные запасы. Растения 
маральего корня хорошо развиты, по площади участка размещены рассеянно. 
Популяция представлена всеми возрастными группами с преобладанием 
генеративных особей. Популяция подвергается сильному антропогенному 
воздействию из-за чрезмерного сбора растений местным населением. Особи 
Rh. carthamoides в естественных местах обитания и при интродукции проходят 
все периоды онтогенеза и полный цикл развития. Продолжительность 
жизненного периода растений в природе составляет до 60 лет, в культуре – 
до 35 лет. Суммарный эксплуатационный запас сухого сырья Rh. carthamoides 
в обследованных ценопопуляциях составил 629,0 т надземной массы и 511,8 т 
корней с объёмом возможной ежегодной заготовки соответственно 157,2 и 
33,7 т на общей площади 120 га.

Ключевые слова: онтогенез; сезонный ритм развития; фитоценотическая 
характеристика.

Введение

Важной частью общей проблемы охраны природы являются комплекс-
ные исследования хозяйственно ценных растений как в природных местах 
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обитания, так и при интродукции. Многолетний цикл исследований в при-
роде позволяет получить полные данные о существовании популяций, ди-
намике их численности, занимаемой ими территории, об особенностях их 
обитания в различных растительных сообществах, а также позволяет вы-
явить степень влияния негативных факторов на популяции. Особенно акту-
альны работы, когда исследования проводятся параллельно in-situ и ex-situ 
с растениями, которые из-за чрезмерного антропогенного воздействия по-
падают в раздел редких и исчезающих растений, нуждающихся в особой 
охране как наиболее уязвимое звено в экосистемах. Одним из таких рас-
тений во флоре Восточного Казахстана является Rhaponticum carthamoides 
(Willd.) Iljin. Обзор научных публикаций выявил, что российскими ботани-
ками проводятся значительные комплексные исследования по сохранению, 
интродукции, фитоценологии, ресурсам и химическому составу Rh. car-
thamoides. Ученые Н.А. Некратова (Сахарова), Н.Ф. Некратов, Ю.Д. Сосков, 
Б.А. Постников, Н.В. Ревякина, А.В. Положий в разное время занимались 
исследованиями биологических особенностей маральего корня [1–8]. В ра-
боте А.В. Положий, Ю.П. Сурова [9] приводятся данные по ареалам, фито-
ценотической приуроченности и запасам левзеи сафлоровидной в Южной 
Сибири. Б.А. Постниковым [10] разработана агротехника возделывания мара-
льего корня как кормовой культуры в СибНИИ кормов СО РАСХН. В статье 
А.Н. Некратовой, Н.А. Некратовой [11] дана технология возделывания мара-
льего корня (Rhaponticum carthamoides (Willd.) Iljin) как кормового растения в 
условиях Томской области. И.Н. Кубан, О.В. Дорогина [12] проанализировали 
устойчивость и оценили состояние ценопопуляций Rh. carthamoides Горного 
Алтая. На основании изучения современного состояния популяций и чрезмер-
ного антропогенного воздействия вид внесен в Красную книгу Республики 
Алтай [13] и Алтайского края [14] как сокращающийся по численности. 

Природная флора Восточного Казахстана является одним из перспективных 
регионов в Казахстане для использования природных ресурсов лекарственных 
растений, благодаря богатству и разнообразию флоры Казахстанского Алтая 
[15]. Скрининг природной флоры выявил произрастание на его территории 
783 видов лекарственных растений из 99 семейств [16]. Заготовка же лекар-
ственного сырья, в том числе и Rh. carthamoides, имеет в основном стихийный 
характер, что привело к деградации популяций этого вида во многих горных 
районах, доступных для заготовителей. Исходя из сказанного, следует, что 
сведения об эколого-биологических особенностях маральего корня позволяют 
разработать технологию выращивания его в Восточном Казахстане. 

Rhaponticum carthamoides (Willd.) Iljin (=Stemmacantha carthamoides 
(Willd.) M. Dittrich) – одно из ценных лекарственных растений, применяе-
мых в официальной и народной медицине [17]. В качестве растительного 
сырья используется подземная часть, которая содержит стероиды, стерины, 
сесквитерпеновые лактоны, фенольные кислоты, тритерпеновые сапонины, 
хиноны, флавоноиды и т.д. [18]. В народной медицине известен под названи-
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ем «маралий корень», отвар и настой из корней и надземной части растения 
применяют как стимулятор при упадке сил, нормализующий обмен веществ. 
Рапонтик сафлоровидный является хорошим медоносом и кормовым расте-
нием, его охотно поедают сельскохозяйственные животные [19].

Цель нашего исследования заключалась в оценке эколого-биологических 
особенностей Rh. carthamoides в природных местах обитания и при интро-
дукции в Алтайском ботаническом саду; выявление ценотической структу-
ры и ресурсных показателей зарослей вида для разработки научной основы 
сохранения и рационального использования. Впервые для маральего корня, 
произрастающего на территории Восточного Казахстана, проведены ком-
плексные исследования ценопопуляций Rh. carthamoides в природе и при 
интродукции в Алтайском ботаническом саду, которые позволили раскрыть 
эколого-биологические особенности вида, определить ценотическую струк-
туру Rh. carthamoides, выявить его ресурсный потенциал.

Материалы и методики исследования

В качестве объекта исследования взяты природные ценопопуляции 
Rh. carthamoides (Willd.) Iljin в естественных местах обитания на хр. Ива-
новский (Проходной белок) и особи вида в культигенной популяции при ин-
тродукции в Алтайском ботаническом саду (Республика Казахстан).

Рапонтик сафлоровидный – мезопсихрофит с североазиатским распростра-
нением [20]. Растёт в субальпийских и альпийских лугах, часто опускаясь по 
лугам в лесной пояс, очень редко заходит на альпийские тундры. Многолетник, 
до 180 (200) см высоты. Корневище деревянистое, горизонтальное, с много-
численными придаточными корнями и специфическим смолистым запахом. 
Стебли полые, тонкобороздчатые. Листья глубоко-перисторазделенные. Кор-
зинки одиночные, цветки фиолетово-розовые. Обвёртка бурая, придатки плён-
чатые, волосистые. Семянки четырехгранные, с ребристым, с двухрядным 
хохолком. Общее распространение: Западная и Восточная Сибирь, Монголия. 
встречается в Казахстане [22], на Алтае [23], в Тарбагате [24], Джунгарском 
Алатау [21]. В Казахстане Rh. carthamoides подлежит государственной охране 
с 1981 г., включен во второе издание Красной книги Казахстана [22–23].

Хребет Ивановский, где проведены популяционные исследования 
Rh.  carthamoides, входит в состав Юго-Западного Алтая. Восточная часть 
как наиболее высокая (около 2800 м над ур. м) начинается у восточной гра-
ницы Казахстана, у истоков Белой и Черной Убы и тянется на запад до доли-
ны реки Громатуха, в окр. г. Риддер. На юге граничит с хребтом Ульбинским, 
на северо-западе р. Громатуха отделяет его от хр. Убинский. Высотные от-
метки лежат в пределах 2000–2800 м над ур. м. [24].

Район интродукции – Алтайский ботанический сад – расположен на юго-
восточной окраине г. Риддер в горной зоне юго-западной периферии Юго-
Западного Алтая в пределах абсолютных высот от 770 до 860 м [25]. 

Оценка эколого-биологических особенностей
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По данным Риддерской метеостанции, территория сада относится к уме-
ренно прохладной, умеренно увлажненной агроклиматической зоне со сред-
негодовым количеством осадков от 432 до 937 мм с летним максимумом, 
суммой эффективных температур 4 925°С, частым вторжением в начале веге-
тационного периода холодных арктических масс воздуха. По средним много-
летним данным, последние весенние заморозки приходятся на начало третьей 
декады мая, а первые осенние заморозки – на первую декаду сентября. 

Методологической основой для изучения ценопопуляций был выбран 
маршрутно-рекогносцировочный [26]. При описании растительных сооб-
ществ с участием объекта исследования использовались геоботанические 
методы с визуальной оценкой количества особей по шкале Г. Друде [27]. 
Структура каждой конкретной ценопопуляции изучалась согласно методи-
кам Т.А. Работного [28] и О.В. Смирновой [29]. Для выяснения жизненного 
цикла применена методика А.А. Уранова [30]. За основу изучения эколого-
биологических особенностей вида в полевых условиях взяты разработанные 
В.Н. Голубевым и Е.Ф. Молчановым методические указания [31]. Учет за-
пасов сырья проводили на конкретных зарослях в ценопопуляциях рапонти-
кового (Rh. carthamoides), чемерицево-рапонтикового (Rh. carthamoides, Ve-
ratrum lobelianum Bernh.), ежово-рапонтикового (Rhaponticum carthamoides, 
Dactylis glomerata L.) фитоценозов с закладкой пробных площадей и даль-
нейшей экстраполяцией полученных данных на всю площадь; величину экс-
плуатационного запаса и объем возможных ежегодных заготовок с учетом 
периода восстановления изучаемого вида – по «Методике определения за-
пасов лекарственных растений» [32]. Статистическую обработку биометри-
ческих параметров особей проводили согласно рекомендациям Г.Н. Зайцева. 
Для составления морфометрической характеристики Rh. carthamoides учи-
тывались следующие количественные показатели: плотность генеративных 
растений на 1 м2; количество генеративных и вегетативных разновозрастных 
побегов на одну особь; высота генеративных особей. Уровень изменчивости 
морфометрических признаков рассчитан по величине коэффициента вариа-
ции – V [33].

Результаты исследования и обсуждение

Наблюдения за сезонным ритмом развития Rh. carthamoides в течение не-
скольких вегетационных сезонов проводились в ценопопуляциях, местона-
хождения которых на Проходном белке зафиксированы в кедрово-листвен-
ничном лесу, субальпийском и альпийском лугах в высотном пределе от 1 650 
до 1 900 м над ур. м. и при интродукции в Алтайском ботаническом саду.

По результатам наблюдений установлено, что начало вегетации вида как 
в природных условиях, так и при интродукции определяется сроком таяния 
снежного покрова и колеблется по годам, отражая метеорологические осо-
бенности данного и предыдущего годов. На Проходном белке Rh. cartham-
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oides начинает вегетировать после полного стаивания снега в конце мая – 
начале июня. Нарастание зелёной массы идёт очень интенсивно, в начале 
июля растения достигают максимальной высоты и вступают в фазу цвете-
ния. Сначала растения зацветают в кедрово-лиственничном лесу, затем на 
субальпийском и альпийском лугах. В ценопопуляции, расположенной в ке-
дрово-лиственничном лесу, продолжительность цветения особей составляет 
10–12 дней, на субальпийском лугу – 8–10 дней, альпийском – до 8 дней. 
Семена созревают во второй половине августа – начале сентября на 25–35-й 
день после завершения цветения. Развитие розеточных листьев наблюдается 
в течение всего вегетационного периода. Подснежный рост не отмечен.

Погодные условия значительно влияют на сроки наступления и продол-
жительность прохождения фенофаз. Наиболее раннее цветение и созрева-
ние семян происходит при тёплой и влажной погоде (май–июнь), жаркой и 
сухой – в августе. Вегетационный период длится 110–120 дней.

Даты отрастания образцов Rh. carthamoides при интродукции отлича-
ются незначительно. Сразу после освобождения от снега коллекционного 
участка, обычно во второй декаде апреля (14,04±5,0), отрастают растения, 
интродуцированные из субальпийского и альпийского лугов, чуть позже, с 
колебанием в 2–4 дня, начинают отрастать особи, завезенные из кедрово-
лиственничного леса (17,04±3,0). В фазу цветения все образцы вступают 
практически одновременно в конце июня – первой декаде июля (29,06±5,0). 
Цветение обильное, проходит в сжатые сроки, 8–12 дней. Семена созрева-
ют во второй половине июля. Вегетация заканчивается в середине августа. 
Под снег растения уходят зелеными за счет вторичного роста розеточных 
листьев, которые под снегом отмирают. Весенние и осенние заморозки не 
повреждают растения. Когда осенью снег ложится на талую землю, весной 
следующего года отмечается подснежный рост. 

Для изучения онтогенетических особенностей Rh. сarthamoides наблюде-
ния проводились как за дикорастущими особями в ценопопуляциях на Про-
ходном белке, так и за культивируемыми в Алтайском ботаническом саду. При 
этом определялись такие важнейшие показатели жизнеспособности вида: про-
должительность возрастного состояния особей в онтогенезе, их морфологиче-
ские особенности, плотность генеративных и вегетативных особей на единице 
площади, количество генеративных побегов в каждой особи, масса семян.

Возрастной состав и численность особей Rh. carthamoides определены в 
ценопопуляциях на альпийском разнотравном лугу, субальпийском разно-
травном лугу и в разреженном лиственнично-кедровом лесу.

Для сравнительного изучения онтогенетических и биологических осо-
бенностей Rh. сarthamoides в природе и культуре семена, собранные в иссле-
дуемых ценопопуляциях, были высеяны весной следующего года на опыт-
ных делянках рядовым способом с междурядьями 70 см на глубину 2–3 см. 

Исследования выявили в жизненном цикле Rh. carthamoides на Проход-
ном белке (хр. Ивановский) четыре периода и семь возрастных состояний.
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Латентный период. Растения пребывают в состоянии покоя в виде се-
мян, плодов.

Семена крупные, продолговатые, масса 1  000 шт. семян колеблется от 
13,74 до 15,11 (14,44) г. Осенью после разрушения корзинок (сентябрь–ок-
тябрь) семена осыпаются, иногда они в корзинке сохраняются до весны сле-
дующего года. Обнаружено, что в каждой ценопопуляции ежегодно семена 
сильно повреждаются личинками долгоносика, уничтожающими до 60% 
семенного материала. Опытным путем установлено, что лабораторная всхо-
жесть этих семян составляет 38%. При хранении в тёмном помещении с су-
точными колебаниями температуры в режиме от 10 до 22° всхожесть семян 
рапонтика сафлоровидного сохраняется в течение 2–3 лет. 

Прегенеративный (виргинильный) период. Представлен проростка-
ми, ювенильными, прематурными, виргинильными особями.

Проростки. Прорастание семян подземное. Массовое их прорастание на-
блюдается весной, реже осенью. Проростки имеют две обратнояйцевидные, 
цельнокрайние длиной до 15 мм и шириной до 7 мм зеленые семядоли с длин-
ными черешками, сросшимися в трубчатое влагалище. К концу первого вегета-
ционного периода проростки переходят в ювенильное состояние, в котором в 
природе они обычно существуют в течение 2–6 вегетационных периодов. Юве-
нильные особи представляют собой розетки из 1–2 обычно цельных, пильчато- 
или выемчато-зубчатых листьев, реже слегка перисто-рассечённых, подземная 
часть состоит из главного корня и укороченного неразветвленного корневища.

В культуре при весеннем посеве всходы появляются через 10–12 дней. 
В состоянии проростка сеянцы находятся 1,5–2 месяца, затем переходят в 
ювенильное состояние. К осени у них развивается достаточно мощная кор-
невая система и небольшая из 4–6 листьев розетка. Семядольные листья по-
степенно засыхают и опадают к концу августа – началу сентября. Вегетацию 
заканчивают переходом в прематурное состояние. 

В природе прематурные особи отмечены с двухлетнего возраста и до 
12 лет. Для них характерна розетка из двух-трех слабо-перисто-рассечённых 
листьев. Их подземная часть состоит из более крупного цельного или сла-
боразветвлённого корневища и хорошо выраженного главного корня. В над-
земной части формируются два-три вегетативных побега. 

В виргинильное состояние особи в природе переходят с 4–6 лет, в куль-
туре – на 2-м году вегетации. Они имеют в природе одну розетку из 2–3, в 
культуре – из 5–9 глубоко перисто-рассечённых листьев с 3–5 листовыми 
долями. Подземная часть представлена неветвистым или разветвлённым 
корневищем (с 1–6 монокарпическими побегами).

Генеративный период. Вступление в генеративный период у растений 
сопровождается изменениями, происходящими как в надземной части, так 
и у подземных органов. Высота генеративных особей в природе варьирует 
от 150 до 170 см, в культуре – 170–190 см. В генеративном состоянии особи 
отмечены в природе с 8 –11 до 35–50 лет. 
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В культуре на втором году в генеративное состояние переходят до 7% 
особей, остальные – на 3-й год. Продолжительность генеративного периода 
составляет 20–25 лет. В природе и культуре подземные органы генератив-
ных растений представлены крупным разветвлённым корневищем, состоя-
щим из 10–70 монокарпических побегов с многочисленными придаточными 
корнями и почками возобновления. В этом возрастном состоянии у отдель-
ных генеративных особей выявлена способность к активному вегетативно-
му размножению с помощью образования клонов, в результате чего развива-
ется глубоко омоложённое вегетативное потомство.

Постгенеративный (сенильный) период. Сенильные особи в природе 
отмечены в возрасте 50–60 лет, в культуре – с 25–35 лет. Они не имеют гене-
ративных побегов, число вегетативных побегов минимальное, не больше 3. 
Вырождается и подземная часть, которая заметно уступает по мощности 
генеративным и взрослым вегетативным особям, преобладают старые раз-
рушающиеся участки корневища, уменьшается число почек возобновления, 
которые отличаются мелкими размерами.

Таким образом, Rh. carthamoides в естественных местах обитания на 
Проходном белке хр. Ивановский и при интродукции в Алтайском ботаниче-
ском саду проходит полный цикл онтогенеза. Продолжительность жизнен-
ного цикла растений в природе составляет 50–60 лет, в культуре – 25–35 лет. 

Нами проведены ресурсоведческие исследования на хр. Ивановский 
(Проходной белок). В результате была составлена фитоценотическая харак-
теристика обследованной территории и проведена оценка сырьевой базы в 
трех ценопопуляциях (рис. 1). Специфичность реагирования вида на эко-
логические факторы обнаруживается как на уровне популяционных пара-
метров, так и на количественных параметрах отдельных особей. Для осо-
бей R. carthamoides, независимо от условий произрастания – в природе или 
культуре, характерна большая внутривидовая изменчивость [34].

Ценопопуляция рапонтикового (Rh. carthamoides) фитоценоза входит 
в состав разнотравных альпийских лугов. Координаты местонахождения: 
50°13'16'' с. ш., 83°32'00'' в. д., 1 891 м над ур. м. Рельеф выровненный, сла-
боволнистый. Занимает участок, ориентированный с юго-востока на севе-
ро-восток. Почвенный горизонт хорошо развит, достигает 100 см толщины, 
ниже подстилающий слой образован обломками древней породы. Почвы хо-
рошо дренированы, глинистые, со значительным включением мелкой крош-
ки горной породы. Рельеф выровненный, слабоволнистый. Общая площадь 
ценопопуляции составляет 35 га. Травостой хорошо развит, представлен 
тремя ярусами. Общее проективное покрытие 100%. В роли доминанта вы-
ступает Rh. carthamoides – soc, на его долю в покрытии приходится до 60%, 
сомкнутость 06.

Первый ярус высотой 130–150 см беден по видовому составу, представ-
лен Rh. carthamoides – soc, Saussurea latifolia Ledeb. – sol, Veratrum lobelia-
num Bernh. – sol, Doronicum altaicum Pall – sol. 

Оценка эколого-биологических особенностей
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Рис. 1. Картосхема местонахождения Rhaponticum carthamoides на хр. Ивановском 
[Fig. 1. Map location of Rhaponticum carthamoides on the Ridge of Ivanovo]

Второй ярус высотой 50–90 см сформирован Geranium albiflorum Ledeb. – 
sol, Ptarmica ledebourii (Heimerl) Klok. – sol, Rumex acetosella L. – sol, Euphor-
bia pilosa L. – sol, Pedicularis proboscidea Stev. – sol, Solidago virgaurea L. – 
sp-sol, Alopecuru pratensis L. – sp, Poa pratensis – sp, Phleum alpinum L. – sol, 
Ranunculus grandifolius C.A. Mey. – sol, Bistorta elliptica (Willd. Еx Spreng.) 
Kom. – sol, Carex aterrima Hoppe – sp, Hedysarum theinum Krasnob – sol, Phlo-
moide salpina (Pall.) Adyl. – sol.

Третий ярус высотой 10–35 см хорошо выражен, представлен Festuca 
kryloviana Reverd. – sol, Viola altaica Ker. – sp, Alchemilla acutiloba Opiz – 
cop1, Primula pallasii Lehm. – sol, Viola disjuncta W. Beck – sp, Anthoxanthum 
alpinum A. et D. Love – sol, Lathyrus gmelini Fritsch – sol. 

Растения маральего корня в ценопопуляции, выявленной на разнотрав-
ном альпийском лугу, хорошо развиты, по площади участка размещены рас-
сеянно. В возрастном спектре представлены все возрастные группы, но в 
количественном отношении преобладают генеративные особи, плотность 
которых на 1 м2 составляет 3,32±0,62 шт., V – 38%. Количество вегетатив-
ных разновозрастных растений на 1 м2 – 4,73±0,80 шт., V – 45%. Число ге-
неративных побегов на одну особь – 2,67±0,35 шт., V – 50%. Высота генера-
тивных особей – 114±6,83 см, V – 23%.

Ценопопуляция чемерицево-рапонтикового (Rh. carthamoides, Veratrum 
lobelianum Bernh.) фитоценоза входит в состав разнотравных субальпийских 
лугов. Координаты местонахождения: 50°12'33'' с. ш., 83º27'19'' в. д., 1 800 м 
над ур. м., размещена на выровненном, мелкобугристом участке. Почвен-
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ный слой хорошо выражен, 45–50 см. Верхний почвенный слой глинистый 
вперемешку с мелким щебнем, слабо гумусирован. По участку отмечается 
выход отдельных глыб коренных пород небольших размеров. Напочвенный 
покров представлен мхами и опадом, масса которого 96 г/м2. Общая пло-
щадь ценопопуляци 25 га. Растительный покров хорошо развит. Общее про-
ективное покрытие 100%. В роли доминантов выступают Veratrum lobelia-
num Bernh. – soc, Rh. carthamoides – cop2, на их долю в покрытии приходится 
около 65%. Травостой четко трехъярусный.

Первый ярус высотой 130–170 см представлен Veratrum lobelianum – soc, 
Rh. carthamoides – cop2, из второстепенных видов встречаются Tanacetum 
vulgare L. – sol, Alopecurus pratensis – sp, Poa pratensis – sol. Сомкнутость 
первого яруса составляет 04.

Второй ярус высотой 60–130 см сформирован Heracleum dissectum Ledeb. – 
sol, Cerastium arvense L. – sol, Rumex acetosella L. – sol, Geranium albiflorum – 
sp, Pedicularis proboscidea – sol, Deschampsia cespitosa (L.) P. Beauv. – sol, 
Solidago virgaurea – sp-sol, Euphorbia pilosa L. – sol, Ranunculus grandifolius 
C.A. Mey. – sol, Phlomoides alpinа – sol. Сомкнутость второго яруса состав-
ляет 03.

Третий ярус высотой 15–35 см формируют Alchemilla acutiloba – cop2, 
Viola disjuncta – sol.

Растения маральего корня на разнотравном субальпийском лугу разме-
щены отдельными группами, биометрически особи хорошо развиты. Плот-
ность генеративных особей на 1 м2 составляет 1,87±0,39 шт., V (коэффициент 
вариаций) – 48%. Количество вегетативных разновозрастных растений на 
1 м2 – 3,47±0,53 шт., V – 55%. Число генеративных побегов на одну особь – 
2,60±0,34 шт., V – 49%. Высота генеративных особей – 120±6,83 см, V – 26%.

Ценопопуляция ежово-рапонтикового (Rh. carthamoides, Dactylis glom-
erata L.) фитоценоза входит в состав разреженного лиственнично-кедрового 
леса (Larix sibirica Ledeb, Pinus sibirica Du Tour). Координаты местонахож-
дения: 50°14'51" с. ш., 83°28'21" в. д., 1 728 м над ур. м. Склон северо-запад-
ный, крутизной около 30°. Рельеф слегка бугристый. Почвы горно-луговые, 
глинистые. Кустарниковый ярус не сформирован. Напочвенный покров хо-
рошо развит в виде опада толщиной до 6 см, масса 130 г/м2. Общая пло-
щадь ценопопуляции составляет 60 га. Травостой хорошо развит, но беден 
по видовому составу. В роли доминантов выступают Rh. carthamoides – cop2, 
Dactylis glomerata – soc, на их долю в покрытии приходится около 45%. Тра-
востой четко трехъярусный.

Первый ярус 140–170 см сформирован Rh. carthamoides – cop2, Dactylis 
glomerata L. – soc. Из второстепенных видов встречаются Chamaenerion an-
gustifolium (L.) Scop. – sp, Thalictrum flavum L. – sol. Сомкнутость первого 
яруса составляет 04.
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Сырьевые запасы Rhaponticum сarthamoides на хребте Ивановский
[Raw material reserves of Rhaponticum сarthamoides on the Ridge of Ivanovo]

Местонахождение 
и координаты 

ценопопуляций
[Location and coordinates 

of coenopopulations]

Площадь, 
зани-

маемая 
видом, га

[Area 
occupied 

by the 
species, ha]

Урожайность
воздушно-

сухого сырья, 
кг/га

[Yield of 
air-dry raw 

material,kg/ha]

Эксплуата-
ционный

запас воздушно-
сухого сырья, т

[Operational 
reserve of air-dry 
raw material, t]

Объем 
возможных
ежегодных 
заготовок 
воздушно-

сухого сырья, т
[Volume of potential 

annual harvesting 
of air-dry raw 

material, t]
над-

земной 
массы
[above-
ground 
mass]

корней
[roots]

над-
земной 
массы
[above-
ground 
mass]

корней
[roots]

над-
земной 
массы
[above-
ground 
mass]

корней
[roots]

1 2 3 4 5 6 7 8
Ценопопуляция 
рапонтикового 
(Rh. carthamoides) 
фитоценоза
[Coenopopulation 
of Rh. сarthamoides 
phytocenosis]

35,0 4220,0 4750,0 147,0 166,5 36,7 11,0

Ценопопуляция 
чемерицево-
рапонтикового 
(Rh. carthamoides, 
Veratrum lobelianum 
Bernh.) фитоценоза
[Coenopopulation of 
Rh. carthamoides, 
Veratrum lobelianum-
Bernh. phytocenosis]

25,0 7045,0 4486,0 176,0 112,1 44,0 7,5

Ценопопуляция 
ежово-рапонтикового 
(Rhaponticum cartham-
oides, Dactylis glom-
erata L.) фитоценоза
[Coenopopulation of 
Rhaponticumcarthamoi-
des, Dactylis glomerata 
L. phytocenosis]

60,0 5118,0 3886,0 306,0 233,2 76,5 15,2

Второй ярус высотой 70–150 см формируют Lathyrus gmelinii (Fisch.) 
Fritsch – sol, Bupleurum longifolium L. subsp. Aureum (Fisch. еx Hoffm.) Soo – 
sp, Phlomoides alpina – sol, Saussurea latifolia Ledeb. – sp, Tanacetum vul-
gare L. – sp, Deschampsia cespitosa (L.) P. Beauv. – sol, Ranunculus grandifolius 
C.A. Mey. – sol. Сомкнутость второго яруса составляет 03.
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Третий ярус высотой 20–30 см слабо сформирован, представлен Poten-
tilla chrysantha Trev – sol, Erythronium sibiricum (Fisch. et C.A. Mey.) Kryl. и в 
основном вегетативной массой Dactylis glomerata L.

Особи Rh. carthamoides в разреженном лиственнично-кедровом лесу хо-
рошо развиты, по площади отмечены единичными растениями или группа-
ми. Установлено, что на 1 м2 плотность генеративных растений составляет 
1,17±0,29 шт., V – 48%; вегетативных разновозрастных – 2,27±0,53 шт., V – 
40%. Количество генеративных побегов на одну особь – 3,60±0,34 шт., V – 
49%. Высота генеративных особей – 130±1,80 см, V – 27%.

В связи с возможностью комплексного использования маральего корня 
на лекарственное сырье (подземные органы) и как кормового растения (над-
земная масса) проведено изучение надземной массы и корней в природных 
ценопопуляциях на хр. Ивановский (Проходной белок). В таблице приве-
дены результаты оценки ресурсных показателей Rh. carthamoides в цено-
популяциях рапонтикового (Rh. carthamoides), чемерицево-рапонтикового 
(Rh. carthamoides, Veratrum lobelianum Bernh.), ежово-рапонтикового (Rh. 
carthamoides, Dactylis glomerata L.) фитоценозов. Установлено, что Rh. car-
thamoides образует промышленные запасы. Суммарный эксплуатационный 
запас сухого сырья Rh. сarthamoides в обследованных ценопопуляциях со-
ставил 629,0 т надземной массы и 511,8 т корней с объемом возможной еже-
годной заготовки соответственно 157,2 и 33,7 т на общей площади 120 га.

Заключение

На основе изучения эколого-биологических особенностей Rh. cartham-
oides на хр. Ивановский (Проходной белок) и при интродукции в Алтайском 
ботаническом саду определены ритм сезонного развития вида в Восточном 
Казахстане, онтогенез, численность и возрастной состав ценопопуляций. 
Выявлена внутривидовая изменчивость морфологических и количествен-
ных показателей особей в природе. Составлены фитоценотические харак-
теристики ценопопуляций в пределах ценокомплекса по флористическому 
составу и обилию, а также установлено, что Rh. carthamoides образует про-
мышленные запасы на хр. Ивановский. Полученные результаты исследова-
ний в дальнейшем можно использовать для разработки научной основы со-
хранения и рационального использования.
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Evaluation of ecological and biological characteristics of Rhaponticum 
carthamoides (Willd.) Iljin and its resource indicators on the Ridge 

of Ivanovo (Eastern Kazakhstan)

The aim of this study was to evaluate the ecological and biological characteristics 
of Rhaponticum carthamoides in natural habitats and during introduction to the 
Altay Botanical Garden, and to identify resource indicators for the development of 
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the scientific basis for its conservation and sustainable use. This paper presents 
ecological and biological studies of Rh. carthamoides on the Ridge of Ivanovo in 
Eastern Kazakhstan and during introduction to the Altay Botanical Garden (Ridder, 
Kazakhstan). In this work, phytocenotic characteristics of habitats are given and 
ontogenesis, age composition of coenoopulations, abundance and seasonal rhythm of 
Rh. carthamoides development are defined; resource indicators are identified. 

We established that on the Ridge of Ivanovo Rh. carthamoides has commercial 
reserves. Maral root plants are well developed and are scattered throughout the area. 
The population is represented by all age groups, with a predominance of generative 
individuals. The plants are subject to strong anthropogenic influence, being collected by 
local population. Rh. carthamoides plants in natural habitats and during introduction go 
through all periods of ontogenesis and complete cycle of vegetation. The duration of the 
life period of plants in nature is 50-60 years, in culture - 25-35 years. The total operational 
reserve of Rh. carthamoides dry raw material in the studied coenopopulation amounted to 
629,0 tons of aboveground mass and 511,8 tons of roots with the volume of possible annual 
harvesting of 157.2 tons, respectively, and 33.7 tons on the total area of 120 hectares. The 
age structure of Rh.carthamoides coenopopulations from different places of the Ridge of 
Ivanovo is of the same type: the absolute maximum is necessary in all cases for generative 
individuals. Apparently, this type of population can be considered normal for undisturbed 
cenoses. Habitat conditions are optimal for the growth of Rh. carthamoides.

The article contains 1 Figure, 1 Table, 34 References.
Key words: Rhaponticum carthamoides (Willd.) Iljin; ontogenesis; seasonal 

rhythm of development; phytocenotic characteristics; Ridge of Ivanovo.
Funding: This work was performed under government grant project “Study of 

medicinal plants of the Kazakhstan Altay, used in official and folk medicine, assessment 
of their distribution, raw material resources and the possibility of practical application”.
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Особенности произрастания и состояние ценопопуляций 
Oxytropis spicata (Pall.) O. et B. Fedsch. на северной 
границе распространения (Свердловская область)

Работа выполнена при поддержке гранта РФФИ № 15-04-04186

Oxytropis spicata (Pall.) O. et B. Fedsch. – горно-степной эндемик Южного 
Урала, едва заходящий на Средний Урал. В Свердловской области находятся 
самые северные местообитания вида – в настоящий момент он известен из 5 
пунктов, включен в Красную книгу Свердловской области. Ранее специальных 
исследований состояния популяций остролодочника колосистого на Урале не 
проводилось. Изучены 3 ценопопуляции вида в Свердловской области, две из них 
расположены в лесостепной зоне, одна – в подзоне южной тайги. Выявлено, 
что в самых северных местонахождениях степной вид O. spicata меняет 
ценотическую приуроченность и встречается под пологом остепненных 
сосновых лесов с разреженным травяным покровом. Ценопопуляция вида, 
исследованная в пределах бореальной зоны, отличается от ценопопуляций 
лесостепной зоны низкими значениями основных демографических параметров, 
таких как численность, плотность, индексы виталитета и жизненности, а 
также контагиозным распределением особей в сообществе. На индивидуальном 
уровне в наиболее северном местообитании O. spicata имеет значимо меньшее 
число генеративных и вегетативных побегов, цветков в соцветии.

Ключевые слова: эндемик; периферийные популяции; ценотическая 
приуроченность; морфометрические признаки; демографические параметры.

Введение

Редкие, эндемичные и охраняемые растения определяют специфику ре-
гионального фиторазнообразия [1, 2], их присутствие рассматривается как 
основа для создания особо охраняемых природных территорий [3–5]. Изуче-
ние распространения и состояния популяций, в том числе их генетического 
разнообразия, особенно актуально для видов, имеющих небольшое количе-
ство локальных местонахождений с низкой численностью [6, 7]. На террито-
рии Свердловской области ряд эндемичных и реликтовых видов находится 
на границе распространения, зачастую в отрыве от своего основного ареала, 
и представлен малым числом популяций [8, 9].

Oxytropis spicata (Pall.) O. et B. Fedsch. – горно-степной эндемик Южного 
Урала, едва заходящий на Средний Урал. В Свердловской области известен 
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из 5 пунктов и внесен в Красную книгу [8] как уязвимый вид (II категория). 
Специальных исследований состояния популяций остролодочника колоси-
стого на территории Урала не проводилось. Основные работы посвящены 
изучению его систематического положения, хорологии [10], морфологиче-
ских и кариологических характеристик [11, 12] и семенной продуктивности 
с целью дальнейшей интродукции и реинтродукции [13].

Цель наших исследований – изучить ценотическую приуроченность, 
возрастную структуру и выявить закономерности изменений морфометри-
ческих признаков в периферийных популяциях Oxytropis spicata на Урале.

Материалы и методики исследования

Oxytropis spicata – стержнекорневой каудексообразующий травянистый 
многолетний поликарпик высотой 20–40 см. Листья перистые 15–20 см дли-
ной. Листочки продолговато-ланцетные острые, сверху скудно, снизу более 
обильно опушенные. Прилистники овально-ланцетные, приросшие к череш-
ку, белоопушенные. Цветоносы 20–50 см высотой, крепкие, бороздчатые, 
густо опушены короткими полуоттопыренными белыми волосками. Соцве-
тие колосовидное, узкое и длинное, плотное, при плодах не разрыхляется, 
состоит из 30–60 цветков. Прицветники яйцевидные или широкоовальные, 
в 2–3 раза короче трубки чашечки, густо опушенные. Чашечка трубчато-ко-
локольчатая, длиной 5–8 мм, мохнато белоопушенная. Треугольные зубцы 
чашечки в 4 раза короче трубки. Цветки ярко-розовые или голубовато-ро-
зовые, при сушке становятся голубыми. Флаг длиной 15–18 мм, слегка вы-
емчатый на верхушке. Крылья длиной 12–13 мм, выемчатые, сильно расши-
ренные кверху. Лодочка почти равна крыльям, с остроконечием около 1 мм. 
Бобы широкояйцевидные, скученные, очень плотно прижатые друг к другу. 
Цветет в июне–июле, плодоносит в июле–августе. Опыляется насекомыми. 
Размножается исключительно семенами [9, 10]. 2n = 16 [11].

Остролодочник колосистый произрастает в лесостепной зоне, большая 
часть ареала вида расположена в пределах Республики Башкортостан и 
Челябинской области между 55°50' и 52°00'N [9, 14] (рис. 1). В пределах 
основного ареала наиболее северные местонахождения вида известны в 
Предуралье (Месягутовская лесостепь) и по восточному макросклону Урала 
(хр. Потанины Горы близ г. Кыштым) [10, 14, 15]. Восточная граница ареа-
ла вида в основном совпадает с границей Зауральского пенеплена и Запад-
но-Сибирской равнины. Западная граница ареала проходит в Башкирском 
Предуралье. В Оренбургской области известны единичные местонахожде-
ния типичного O. spicata близ границы с Башкирией на южном пределе рас-
пространения вида [14, 16]. Растения, которые распространены в Среднем 
Поволжье и Заволжье – в Республике Татарстан, Самарской, Ульяновской 
и Саратовской областях, а также в западных районах Оренбургской обла-
сти, ранее относили к O. spicata. Однако они существенно отличаются от 
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уральских и выделены в особый вид – остролодочник татарский (O. tatarica 
Knjasev) [10, 14]. Растения из центральных районов Оренбургской обла-
сти (в пределах степной зоны), промежуточные по своим признакам между 
O. spicata s. str. и O. tatarica, также описаны в качестве особого вида – остро-
лодочник казацкий (O. kasakorum Knjasev) [10, 14]. Распространение видов 
из родства O.  spicata на Урале и в Среднем Поволжье подробно изучено 
М.С. Князевым [10, 14].

На территории Свердловской области известны наиболее северные ме-
стонахождения вида, значительно удаленные от основного ареала: на Алек-
сандровских сопках у г. Красноуфимск (лесостепная зона); по р. Реж на 
скалах Коровий Камень выше с. Першино, на левобережных скалах выше 
с. Голендухино, на правобережных скалах «Сычёвские яры» выше д. Луго-
вая (подзона южной тайги) [8, 9, 14].

Рис. 1. Распространение трех викарирующих рас Oxytropis spicata s.l. [14]. 
Ценопопуляции: B – Большая, O – Остренькая, R – Режевская
[Fig. 1. Distribution of three vicarious races of Oxytropis spicata s.l. [14]. 

Cenopopulations: B - Bol’shaya, O - Ostren’kaya, R - Rezhevskaya]

Нами исследованы три местонахождения вида на территории Сверд-
ловской области: на Александровских сопках (Большая и Остренькая) и по 
р. Реж на скалах Коровий Камень (рис. 1). В каждом местонахождении опре-
делена ценотическая приуроченность вида, а также изучена его наиболее 
многочисленная ценопопуляция (ЦП). Основные экотопические и фитоце-
нотические параметры местонахождений представлены в табл. 1. Для вы-
явления экологических характеристик типичных местонахождений вида в 
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центральной части ареала исследованы фитоценозы с его участием на горе 
Турпай (у с. Равилово Абзелиловского района Республики Башкортостан, 
53°12'N 58°34'E).

Во всех исследованных местонахождениях Oxytropis spicata редок, число 
фитоценозов с его участием невелико, вид не имел высокого проективного 
покрытия (не более 3%), играя в сообществе роль ассектатора. На Алексан-
дровских сопках выявлено семь фитоценозов, включающих остролодочник 
колосистый, на Коровьем Камне – только один. В центральной части аре-
ала (на горе Турпай) вид произрастает в разнотравно-злаковых и злаково-
разнотравных степях с высоким участием петрофитов и доминированием 
Helictotrichon desertorum (Less.) Nevski, Poa transbaicalica Roshev., Stipa 
zalesskii Wilensky; на Александровских сопках – в составе петрофитных 
степных фитоценозов по каменистым вершинам и юго-западным склонам, 
встречаясь в основном в типчаковых и мордовниково-типчаковых степях. 
В своих наиболее северных местонахождениях по р. Реж остролодочник от-
мечен на крутых южных склонах под пологом соснового леса с разрежен-
ным травяным покровом [15].

Т а б л и ц а  1 [Table 1]
Основные экотопические и фитоценотические параметры местонахождений 

ценопопуляций Oxytropis spicata на территории Свердловской области
[Basic ecotopic and phytocenotic parameters of localities of the studied 

Oxytropis spicata cenopopulations in Sverdlovsk region]

Параметры
[Parameters]

Ценопопуляции
[Cenopopulations]

Большая 
[Bol'shaya]

Остренькая 
[Ostren'kaya]

Режевская 
[Rezhevskaya]

Координаты
[Coordinates]

56°43'N
57°47'E

56°43'N
57°47'E

57°25'N
61°29'E

Крутизна склона, град.
[Slope angle, degree] 14 16 32
Экспозиция, град.
[Exposure, degree] 210 135 180
Каменистость субстрата, %
[Substrate stoniness, %] 10 10 45
Увлажнение / богатство-засоленность
[Humidification / Richness-salinity] 52,6 / 12,5 52,9 / 12,5 55,8 / 12,3
Проективное покрытие травяно-
кустарничкового / кустарникового 
яруса, % / cомкнутость полога деревьев
[Projective cover of grass-undershrub 
layer / shrub layer, % / crown density]

50 / 0 / 0 55 / 35 / 0 15 / 0/ 0,5

Видовое богатство / количество 
видов степного и лесостепного 
флористического комплекса
[Species richness / number of steppe and 
forest-steppe species in floristic complex]

41 / 29 57 / 38 30 / 12

Проективное покрытие 
Oxytropis spicata, %
[Projective cover of Oxytropis spicata, %]

3 1 <1
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Геоботанические описания фитоценозов выполнялись по стандартной 
методике в естественных границах, экологическая характеристика местоо-
битаний остролодочника определялась с помощью экологических шкал ув-
лажнения и богатства-засоленности, разработанных А.Ю. Королюком [17]. 
Статус увлажнения или богатства-засоленности вычисляется исходя из эко-
логических оптимумов видов по следующей формуле:

где Stat – статус описания; Opt(i) – оптимум i-го вида; N – количество видов 
в описании (если данные по некоторым видам отсутствуют, учитывается ко-
личество видов с известными оптимумами).

Статистическую обработку первичных данных производили при помощи 
пакетов «Microsoft Excel 2007» и StatSoft STATISTICA 6.0. Уровни варьиро-
вания признаков приняты по С.А. Мамаеву [18]. В каждой ценопопуляции 
у 10 особей средневозрастного генеративного состояния измеряли комплекс 
морфометрических параметров: высота генеративного побега, длина листа, 
число вегетативных (розеточных) побегов, число генеративных побегов, 
число цветков в соцветии, длина соцветия. Сравнение данных осуществляли 
с помощью критерия Манна–Уитни.

При исследовании ценопопуляций использованы общепринятые методи-
ки [19–22]. Возрастные состояния выделены на основе периодизации онто-
генеза, разработанной Т.А. Работновым [20], дополненной А.А. Урановым 
и сотрудниками его школы [20–22]. Подсчитаны основные популяционные 
параметры: плотность (М, число особей на 1 м2), индексы возрастности 
(дельта) [19] и эффективности (омега) [23]. Тип возрастного спектра опре-
деляли по классификации «дельта–омега» [23]. Важными критериями со-
стояния ЦП являются индексы виталитета (IVC) [24], восстановления (Iв) 
[25] и замещения (Iз) [26]. При учете численности основной счетной едини-
цей служила особь. Жизненность ценопопуляций определяли по методике 
Ю.А. Злобина (критерий Q) [27, 28].

Результаты исследования и обсуждение

В онтогенезе Oxytropis spicata выделены 4 возрастных периода и 10 воз-
растных состояний.

Латентный период. Бобы до 10 мм длины и 5 мм ширины, одногнездные, 
с узкой брюшной перегородкой. Семена темно-коричневые, округлые, 1,8–
2 мм длиной и 1,6–1,7 мм шириной, сплюснутые в латеральном направлении.

Прегенеративный период. Проростки (pl). Семядоли овальные. Первый 
лист тройчатосложный, листочки продолговато-эллиптические, эллиптиче-
ские, цельнокрайние. Все растение опушенное, серовато-зеленое.
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Ювенильное состояние (j). Растения однопобеговые, 2,8–6,0 см высотой. 
Листья ювенильного типа тройчатые или непарноперистосложные с 2 парами 
листочков. Пластинки листочков длиной 0,5–0,8 см, шириной 0,2–0,3 см.

Имматурное состояние (im). Растение представлено первичным побегом, 
достигает высоты 4–10 см, имеет 5–9 непарноперистосложных листьев с 
5–10 парами листочков. Листочки длиной 0,5–0,12 см, шириной 0,2–0,3 см. 
Начинает формироваться каудекс.

Виргинильное состояние (v). Начинается кущение, появляются новые 
побеги. Растения имеют 1–3 розеточных побега. Листья взрослого типа 
непарноперистосложные с 12–16 парами листочков. Пластинки листочков 
длиной 1,2–2,2 см, шириной 0,4–0,5 см.

Генеративный период. Молодые генеративные растения (g1). Форми-
руется многоглавый каудекс. Растения имеют 2–7 розеточных побегов, об-
разуют 1–5 цветоносов высотой 39–50 см. Листья длиной 14–19 см, имеют 
14–16 пар листочков. Листочки длиной 1,2–2,4 см, шириной 0,5–0,6 см.

Средневозрастные генеративные растения (g2) имеют 5–12 розеточных 
побегов и 2–8 цветоносов высотой 36–64 см. Листья 16–27 см длиной с 
16–17 парами листочков. Пластинки листочков длиной 1,9–3,5 см, шириной 
0,5–1,1 см.

Старые генеративные растения (g3) имеют 5–10 розеток и 2–4 цветоноса 
высотой 44–47 см. Листья 13–17 см длиной с 15–17 парами листочков. Ли-
сточки длиной 1,8–2,5 см, шириной 0,5–0,6 см.

Постгенеративный период. Субсенильные (ss) растения имеют 2–8 ро-
зеточных побегов. Листья длиной 14–18 см с 14–16 парами листочков. Пла-
стинки листочков длиной 1,6–2 см, шириной 0,4–0,5 см.

Сенильные (s) растения встречаются в ценопопуляциях редко. В резуль-
тате разрушения каудекса образуются одно- или двупобеговые партикулы с 
листьями ювенильного и имматурного типа.

Ценопопуляция вида, исследованная на сопке Большой, располагается в 
верхней части юго-западного умеренно крутого каменистого склона в со-
обществе с доминированием Echinops crispus S. Majorov и Festuca valesiaca 
Gaudin (см. табл. 1). Ценопопуляция, изученная на сопке Остренькой, на-
ходится почти на вершине в зарослях спиреи городчатой (Spiraea crenata L.) 
с доминированием в травяно-кустарничковом ярусе Artemisia sericea Web., 
Echinops crispus и Festuca valesiaca. Ценопопуляция вида по р. Реж отмече-
на в средней и нижней частях каменистого крутого южного склона в составе 
остепненного соснового леса с разреженным травяным покровом (см. табл. 1), 
наибольшее проективное покрытие в котором имеет Elytrigia lolioides (Kar. 
& Kir.) Nevski (7%).

Местообитания остролодочника в центральной части ареала – на горе 
Турпай – более сухие, чем на Александровских сопках, а тем более по р. Реж 
(значения по шкале увлажнения соответственно 48,8–51,3; 51,9–52,9; 55,8), 
таким образом, наиболее северные местообитания вида характеризуют-
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ся как влажностепные или сухолуговые, по шкале богатства-засоленно-
сти относятся к довольно богатым (средние значения соответственно 13; 
12,5; 12,3). Местообитания остролодочника, исследованные на территории 
Свердловской области, кроме географического положения и экотопических 
параметров, отличаются степенью освещенности травяно-кустарничкового 
яруса: мордовниково-типчаковая степь в верхней части открытого камени-
стого склона сопки Большой не испытывает затенения, в то время как тра-
вяно-кустарничковый ярус в зарослях спиреи городчатой на вершине сопки 
Остренькой умеренно затенен, еще сильнее затенение проявляется в остеп-
ненном сосновом лесу на Коровьем Камне. Таким образом, рассматривае-
мые местообитания выстраиваются в ряд по степени увеличения затенения, 
при этом ценопопуляции на сопках Большая и Остренькая находятся в не-
посредственной близости друг от друга, а ценопопуляция на р. Реж удалена 
от них на 80 км в меридиональном направлении и на 230 км в направлении 
с юго-запада на северо-восток. В результате, анализируя размерные и ко-
личественные признаки зрелых генеративных особей остролодочника, не-
обходимо учитывать влияние не только широтного положения, но и затене-
ния. Так, по ряду признаков, таких как длина генеративного побега и число 
вегетативных побегов, все исследованные ЦП значимо отличаются друг 
от друга, ЦП Остренькая и Большая отличаются также и по длине листа. 
Значимые отличия между территориально близкими ценопопуляциями по 
этим признакам объясняются в данном случае затенением в зарослях спи-
реи городчатой на сопке Остренькой, которое создает более мягкий микро-
климат по сравнению с открытым, постоянно освещенным склоном сопки 
Большой. Известно, что уменьшение интенсивности света приводит к уве-
личению высоты луговых и степных растений [29]; так, в условиях зате-
нения увеличивается длина листа и генеративного побега остролодочника, 
на Остренькой, по сравнению с Большой, возрастает и число вегетативных 
побегов на растение (табл. 2).

Другую группу признаков можно рассматривать как индикаторы зональ-
ного положения популяции. Так, по числу генеративных побегов, длине со-
цветия и числу цветков в соцветии южные популяции не различаются между 
собой, но значимо отличаются от северной (см. табл. 2). Уменьшение числа 
генеративных побегов на особь и числа цветков в соцветии у остролодоч-
ника при продвижении к северному пределу распространения подтвержда-
ет закономерности, выявленные нами ранее для Stipa pennata L. Исследуя 
ценопопуляции Stipa pennata, расположенные в широтном градиенте на се-
верной границе распространения вида, мы показали, что наиболее северная 
ценопопуляция значимо отличается от остальных меньшими значениями 
всех признаков генеративной сферы: так, количество генеративных побегов 
на 1 средневозрастную генеративную особь здесь в 9–10 раз меньше, чем в 
южных местонахождениях [30].
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Т а б л и ц а  2  [Table 2]
Морфометрическая характеристика исследованных 

ценопопуляций Oxytropis spicata
[Morphometric parameters of the studied Oxytropis spicata cenopopulations]

Признаки
[Parameters]

Ценопопуляции
[Cenopopulations]

UБольшая 
[Bol'shaya]

Остренькая 
[Ostren'kaya]

Режевская 
[Rezhevs-

kaya]

Длина листа, см
[Leaf length, cm]

M±m
min-
max

Cv, %

18,6±0,4
16–20

6,3

21,5±0,5
18–23

7,4

20,2±0,1
17–27
15,4

Uo,r = 28,5
Ub,o = 8,5**
Ub,r = 37,5

Длина листочка, см
[Leaflet length, cm]

M±m
min-
max

Cv, %

2,3±0,1
1,9–2,7

10,7

2,3±0,1
2,0–2,6

8,2

3,0±0,1
2,5–3,5

10,2

Uo,r = 1,5**
Ub,o = 39,5
Ub,r = 4,0**

Ширина листочка, см
[Leaflet width, cm]

M±m
min-
max

Cv, %

0,7±0,05
0,5–0,9

19,3

0,8±0,1
0,6–1,1

22,5

0,9±0,05
0,7–1,1

16,6

Uo,r = 30,0
Ub,o = 50,0
Ub,r = 29,0

Длина генеративного 
побега, см
[Reproductive shoot 
length, cm]

M±m
min-
max

Cv, %

40,7±1,3
36–48

9,5

48,6±0,4
47–50

2,8

56,2±1,7
49–64

8,9

Uo,r = 6,5**
Ub,o = 4,0**
Ub,r = 0,0**

Длина соцветия, см
[Inflorescence length, cm]

M±m
min-
max

Cv, %

9,7±0,5
8–13
14,5

10,5±0,5
8,5–13
15,2

13,7±0,7
10–17
15,8

Uo,r = 13,0*
Ub,o = 33,0
Ub,r = 5,5**

Число цветков 
в соцветии
[Number of flowers 
in inflorescence]

M±m
min-
max

Cv, %

33,9±0,5
32–36

4,0

34,3±0,5
32–37

4,8

29,3±1,5
22–35
14,9

Uo,r = 12,0*
Ub,o = 43,0
Ub,r = 13,5*

Число генеративных 
побегов на особь
[Number of reproductive 
shoots per individual]

M±m
min-
max

Cv, %

4,3±0,7
2–8
51,5

4,6±0,4
3–7
27,5

2,3±0,2
1–3
29,3

Uo,r = 4,0**
Ub,o = 37,0
Ub-r = 16,5*

Число вегетативных 
побегов на особь
[Number of vegetative 
shoots per individual]

M±m
min-
max

Cv, %

3,9±0,4
2–5
28,2

6,2±0,5
5–10
25

2,5±0,2
2–3
21,1

Uo,r = 0,0**
Ub,o = 8,0**
Ub,r = 15,0*

Примечание. U – критерий Манна–Уитни, где b – Большая, o – Остренькая, r – Режевская; 
уровень значимости: * p ≤ 0,05; ** p ≤ 0,001.
[Note. U - Mann-Whitney U-test where b - Bol’shaya, o - Ostren’kaya, r - Rezhevskaya; significance level: 
* p ≤ 0,05; ** p ≤ 0,001].
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Возрастные спектры изученных ЦП, за исключением ЦП Остренькая, не-
полночленные – отсутствуют особи постгенеративной группы (табл. 3). В ЦП 
Большая и Остренькая преобладают особи виргинильной и молодой генера-
тивной групп, онтогенетические спектры центрированные. Однако по кри-
терию «дельта–омега» ЦП Остренькая классифицируется как «молодая», 
а ЦП Большая – как «зреющая», что определяется высокой долей зрелых 
генеративных и малой долей имматурных и ювенильных особей в этой ЦП. 
В ЦП Режевская абсолютный максимум приходится на растения ювенильной 
группы, возрастной спектр левосторонний. Высокая доля молодой фракции 
(j–g1) и отсутствие особей постгенеративной группы приводят к тому, что 
по классификации «дельта–омега» ЦП Режевская относится к группе «мо-
лодых». Условия произрастания ЦП Режевская значительно уклоняются от 
оптимальных для рассматриваемого вида, чем, очевидно, и объясняется от-
мирание особей в в постгенеративном периоде и отсутствие их в ценопопу-
ляции. Однако существующее количество генеративных особей достаточно 
для эффективного возобновления ЦП, что отражается на высоких индексах 
восстановления и замещения.

Т а б л и ц а  3 [Table 3]
Демографические параметры ценопопуляций остролодочника колосистого

[Demographic parameters of Oxytropis spicata cenopolations]

ЦП
[Cenopopu-

lation]
∆ – ω Iв

[Ir]
Iз

[Is]

Возрастные группы, %
[Ontogenetic groups, %] IVC М

j im v g1 g2 g3 ss s
Остренькая
[Ostren'kaya]

0,33–
0,48 0,58 1,13 14,3 18,4 20,4 26,5 6,1 6,1 6,12 2,04 1,05 5,4

Большая
[Bol'shaya]

0,31–
0,63 0,45 0,83 2,7 11 31,5 28,8 19,2 6,8 0 0 1,03 8,1

Режевская
[Rezhevskaya]

0,22–
0,37 0,67 2 48 10,7 8 16 8 9,3 0 0 0,96 3,6

Примечание. М – число особей на 1 м2; ∆ – индекс возрастности; ω – индекс 
эффективности; Iв  – индекс восстановления; Iз – индекс замещения; IVC – индекс 
виталитета ценопопуляций.
[Notes. М - Number of individuals per m2; ∆ - Age index; ω - Effectiveness index; Ir - Recovery index;      
Is - Substitution index; IVC - Vitality index].

В Красноуфимских ЦП особи остролодочника распределены равномер-
но по всему сообществу, ЦП Режевская состоит из трех небольших ско-
плений, расположенных вниз по крутому склону. В средней части склона 
находится 1-е скопление площадью 3 м2, ниже по склону – 2-е скопление – 
6 м2, в нижней части склона вдоль тропы расположено самое крупное, 3-е 
скопление – 10 м2. Возрастные спектры скоплений представлены на рис. 2. 
Значительная крутизна склона приводит к скатыванию семян вниз, что от-
ражается на возрастных спектрах скоплений. В 3-м скоплении отмечено 
наибольшее число особей (43), среди которых преобладают ювенильные 
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растения (24), тогда как в 1-м локусе они отсутствуют, а во 2-м их число 
очень мало (4 особи).

Индекс виталитета ценопопуляций, рассчитанный по размерному спек-
тру особей, свидетельствует об ухудшении условий существования вида в 
бореальной зоне по сравнению с лесостепной: наибольшие значения индек-
са отмечены для ЦП Остренькая и ЦП Большая, тогда как для ЦП Режевская 
значение гораздо ниже (см. табл. 3). Оценка жизненности ценопопуляций 
по критерию Q показала, что ЦП Остренькая и Большая относятся к группе 
«процветающая» (Q = 0,5), ЦП Режевская – «депрессивная» (Q = 0,1).

Рис. 2. Онтогенетические спектры скоплений остролодочника колосистого 
в ЦП Режевская. 1, 2, 3 – номера скоплений. По оси Х – онтогенетическое состояние 

(j – ювенильное; im – имматурное; v – виргинильное; g1 – молодое генеративное; 
g2 – средневозрастное генеративное; g3 – старое генеративное; ss – субсенильное; 

s – сенильное); по оси У – число особей данного онтогенетического состояния
[Fig. 1. Ontogenetic spectra of Oxytropis spicata aggregation in Rezhevskaya cenopopulation. 

Note: 1, 2, 3 - Number of aggregation. On the Х axis - Ontogenetic state: p - Germ; j - 
Juvenile, im - Immature, v - Virgin, g1 - Young-generative, g2 - Middle-generative, g3 - Old-

generative, ss – Subsenile; s - Senile; on the Y axis - Number of individuals/м2]

Анализируя изменчивость исследованных морфометрических призна-
ков, необходимо отметить, что все признаки в популяциях, кроме числа ге-
неративных и вегетативных побегов, отличаются низким и средним уров-
нями изменчивости (CV не превышает 20%). В то же время, по имеющимся 
литературным данным, популяции, существующие на северном пределе 
распространения, например таких видов, как Silene nutans L., Adonis sibirica 
Patrin ex Ledeb., Dianthus fischeri Spreng. [31], в основном характеризуются 
высоким и очень высоким уровнями изменчивости признаков вегетативной 
и генеративной сфер.

Известно, что на северном пределе распространения экологическая ам-
плитуда вида сужается, в связи с чем уменьшается количество пригодных 
для него местообитаний. При этом его ценотическая приуроченность мо-
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жет соответствовать таковой в центральной части ареала или существенно 
изменяться. Такой неморальный теневыносливый вид, как Asarum europae-
um  L. в центральной части ареала обычен в широколиственных, широко-
лиственно-еловых, травяных осиновых и березовых лесах [32], на северной 
границе распространения вид произрастает в сообществах, не характерных 
для его ценоареала, в частности, на злаково-разнотравных сенокосных лу-
гах [31]. Возрастание светолюбия по направлению к северу отмечено также 
для других видов, в частности, для бореального лесного Vaccinium myrtil-
lus L. [33]. Результаты исследований северных местонахождений Dianthus 
fischeri, Adonis sibirica, Silene nutans на территории Республики Коми сви-
детельствуют о том, что эти виды не меняют ценотическую приуроченность 
относительно центральной части ареала, сокращается только разнообразие 
включающих их фитоценозов [31]. К этой же группе относится и ковыль пе-
ристый, который даже в своих наиболее северных местонахождениях произ-
растает на участках с высокой концентрацией видов степного и лесостепного 
флористического комплекса, оставаясь доминантом степных сообществ [30].

Остролодочник колосистый в своих наиболее северных местонахожде-
ниях по р. Реж радикально меняет ценотическую приуроченность – свето-
любивый вид степных фитоценозов здесь встречается под пологом остеп-
ненных сосновых лесов с разреженным травяным покровом. Подобным же 
образом ведет себя другой лесостепной и степной вид Taraxacum proximum 
(Dahlst.) Dahlst., наиболее северные местонахождения которого также вы-
явлены по р. Реж. Так, в пределах Красноуфимской лесостепи вид произрас-
тает в степных сообществах с сомкнутым травяным покровом (проективное 
покрытие 65–85%), а в условиях бореальной зоны приурочен к сосновым 
лесам с разреженным травяным покровом (проективное покрытие менее 
10%) [34]. К этой же группе относится Astragalus kungurensis Boriss. – уз-
колокальный эндемик, произрастающий на юге Пермского края и на севере 
Республики Башкортостан преимущественно под пологом остепненных со-
сновых редколесий [14, 35]. Этот вид близок к степному Astragalus wolgensis 
Bunge, представляя по сути его незначительно морфологически обособлен-
ную расу, которая предпочитает затененные, а не открытые местообитания 
[14], отличающиеся ослабленной конкуренцией со стороны других расте-
ний, прежде всего дерновинных злаков [35]. Очевидно, приуроченность 
этих видов к остепненными сосновым лесам с низким проективным покры-
тием травяно-кустарничкового яруса связана со снижением их конкуренто-
способности при продвижении к северу, а также с особыми микроклима-
тическими условиями, создающимися под пологом леса. По сравнению с 
открытым пространством в лесном фитоценозе значительно снижается ско-
рость ветра, увеличиваются влагозапас почвы, глубина снежного покрова, 
сглаживаются суточные и сезонные разницы температур, лесная подстилка 
оказывает отепляющее действие, опасность заморозков под пологом леса 
ниже, чем на открытой местности [36, 37]. Таким образом, условия на юж-
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ных склонах под пологом редкостойного соснового леса более мягкие, чем 
на их открытых участках, что также способствует выживанию остролодоч-
ника и сходных по экологическим требованиям степных видов здесь дли-
тельное время.

Анализируя состояние популяций двух редких видов (Fritillaria ruthenica 
Wickstr. и Gymnadenia conopsea (L.) R. Br.) в разных частях ареала в направ-
лении с севера на юг, Л.Б. Заугольнова с соавт. [38] приходят к выводу, что 
состояние популяционной системы зависит прежде всего от конкретной эко-
лого-ценотической обстановки и чаще всего не обнаруживает прямой связи 
с положением вида в пределах ареала. Полученные нами данные свидетель-
ствуют, что связь как популяционных, так и индивидуальных показателей с 
географическим положением популяции существует: в наиболее северном 
местообитании остролодочник колосистый на индивидуальном уровне име-
ет значимо меньшее число генеративных и вегетативных побегов, цветков в 
соцветии, на популяционном – низкие плотность, численность, индекс вита-
лета и жизненность, меньшую долю генеративных особей, чем в более юж-
ных популяциях. Те же закономерности выявлены нами при исследовании 
индивидуальной и популяционной реакции ковыля перистого в широтном 
градиенте: в северном направлении происходит уменьшение основных счет-
ных и линейных признаков зрелых генеративных особей ковыля, обеспечи-
вающих воспроизведение, а следовательно, и существование его популяций. 
В наибольшей степени ухудшение условий произрастания проявляется в со-
стоянии генеративной сферы, признаки которой в северной популяции по 
своим значениям существенно меньше, чем в остальных, а также в онтоге-
нетической структуре популяции, которая характеризуется низкими индек-
сами восстановления и замещения и более высоким индексом старения [30].

Отличия, выявленные между состоянием двух южных, пространствен-
но близких ценопопуляций остролодочника колосистого в Красноуфимской 
лесостепи, обусловлены различиями эколого-ценотической обстановки в 
этих местообитаниях. На Остренькой сопке в условиях затенения травяного 
яруса кустами спиреи формируется более мягкий микроклимат, что выра-
жается в наилучшем развитии генеративных особей остролодочника, имею-
щих здесь наибольшее число вегетативных побегов, длину листа. На приме-
ре другого степного вида Fritillaria ruthenica также показано соответствие 
максимального развития организма экотопам с самыми высокими баллами 
увлажнения и обеспеченности почв азотом. Исследованные местообита-
ния остролодочника в Красноуфимской лесостепи не имеют значительных 
отличий по увлажнению или богатству почвы, но даже небольшие микро-
климатические отличия оказывают влияние на состояние вида в наиболее 
северных местонахождениях, где его «чувствительность» и требователь-
ность к условиям произрастания резко возрастают. Только в ценопопуляции 
на сопке Остренькой выявлены особи постгенеративной группы, что также 
связано с благоприятными эколого-ценотическими условиями данного ме-
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стообитания. Наиболее высокие популяционные показатели выявлены для 
остролодочника на сопке Большой, где экологические и ценотические ус-
ловия в большей степени сходны с таковыми в центральной части ареала. 
Именно здесь зафиксированы самые высокие плотность, численность, доля 
генеративных особей. Таким образом, в данном случае максимальные оцен-
ки для организма и популяции не совпадают, что отмечено и при исследова-
нии ценопопуляций других видов [38].

Популяционные исследования редких видов показали, что благоприят-
ные местообитания, расположенные близко друг к другу, для их сохранения 
предпочтительнее, чем находящиеся на значительном удалении друг от дру-
га, а также что территориально крупные местообитания лучше мелких [39]. 
С этой точки зрения многочисленные и близко расположенные ценопопуля-
ции Александровских сопок подвержены меньшим рискам, чем популяция 
Режевская, численность и структура которой свидетельствуют о критиче-
ских для вида условиях обитания. Популяции остролодочника колосистого 
в пределах бореальной зоны длительное время существуют в значительном 
отрыве от основного ареала в жестких природно-климатических условиях, 
выживают в не характерной для вида эколого-ценотической обстановке, 
чему способствует длительное сохранение всхожести семян (до 10–13 лет) и 
разновременное прорастание их в течение месяца [13].

Заключение

Остролодочник колосистый – светолюбивый вид степных фитоценозов, 
в своих наиболее северных местонахождениях по р. Реж меняет ценоти-
ческую приуроченность, произрастая под пологом остепненных сосновых 
лесов с разреженным травяным покровом. От центральной части ареала 
к северному пределу распространения увеличивается увлажнение место-
обитаний вида. В результате анализа состояния ценопопуляций O. spicata 
выявлена связь как индивидуальных, так и популяционных показателей с 
географическим положением: по числу генеративных побегов и цветков в 
соцветии южные популяции не отличаются между собой, но значимо от-
личаются от северной, превосходя ее. На популяционном уровне отличия 
северной популяции выражаются в низких численности и плотности, мень-
шей доле генеративных особей. Наиболее высокие популяционные пока-
затели имеет ценопопуляция вида, существующая в эколого-ценотических 
условиях, приближенных к таковым в центральной части ареала.
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Vegetation features and cenopopulation condition of Oxytropis spicata (Pall.) 
O. et B. Fedsch at the northern border of their occurrence (Sverdlovsk region)

In Sverdlovsk region there are several endemic and relict plant species that are 
at the border of their occurrence, often in isolation from the main area, constituting 
the most vulnerable part of the local flora. Oxytropis spicata (Pall.) O. et B. Fedsch. 
Is a mountain-steppe endemic of the South Urals that scarcely spreads in the Middle 
Urals. The basic part of the species area is located in the Bashkortostan Republic and 
Chelyabinsk region (See Figure 1). In Sverdlovsk region the species reaches the north 
border of its range and is only localized at 5 points now. As a vulnerable species, it 
is included in the regional Red Book. Special investigations of Oxytropis spicata 
population condition have never been conducted earlier. The aim of the research was 
to study the ontogenetic structure and to reveal the laws of changes in individual 
morphometric features in O. spicata marginal populations in the Urals.

We studied three localities (cenopopulations) of the species in Sverdlovsk region, 
two of them are hills situated in the forest-steppe zone: “Bol’shaya” (56°43'N, 57°47'E) 
and “Ostren'kaya” (56°43'N, 57°47'E), and one is a bank slope in the subzone of south 
taiga “Rezhevskaya” (57°25'N, 61°29'E). In each locality, we identified the species 
coenotic confinement and studied the largest of available cenopopulations. The basic 
ecotopic and phytocenotic parameters are shown in Table 1. The age structure of all 
studied cenopopulations is normally distributed. In the ontogenetic spectrum of the 
cenopopulation “Ostren’kaya” all ontogenetic groups are present. The cenopopulations 
“Bol’shaya” and “Rezhevskaya” have no post-generative individuals. We revealed that 
to the north border of O. spicata occurence the humidification of its habitats increases. 
In the most northern habitats O.spicata changes its confinement to steppe cenosis and 
occurs under the canopy of steppificated pine forests with thinned grass cover. The 
analysis of morphometric features variability demonstrates that all the features in the 
populations, except numbers of generative and vegetative shoots, are characterized by 
low and medium variation rate (CV ≤ 20%). Also, we established the relation of both 
individual and population indices with geographic position (See Table 2). The most 
northern cenopopulation has significantly fewer flowers in an inflorescence, as well as 
generative and vegetative shoots. The two southern cenopopulations are indistinguishable 
by the number of generative shoots and flowers in an inflorescence, but are dissimilar 
significantly to the northern cenopopulation. The species cenopopulation in the boreal 
zone are dissimilar to cenopopulations in the forest-steppe zone by low values of its 
basic demographic parameters, i.e. abundance, density, vitality and viability indices, 
and also by contagious distribution of its individuals in a plant community (See Table 3, 
Figure 2). The highest population indicators are attributed to the cenopopulation 
“Ostren’kaya” which is located under ecological-coenotic conditions close to those 
found in the Central part of the species area.

The article contains 2 Figures, 3 Tables, 39 References.
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Растительность заброшенных сельскохозяйственных угодий 
Башкирского Предуралья

Работа выполнена при поддержке гранта РФФИ № 16-04-00985-а.

В Башкирском Предуралье изучены растительные сообщества четырех 
заброшенных сельскохозяйственных полей, которые в настоящее время 
зарастают лесом. Два поля находятся в зоне широколиственных лесов, два  – 
в зоне хвойных лесов. Продромус изученных сообществ включает 4 класса, 
4 порядка и 17 базальных сообществ. Для всех изученных сообществ характерен 
полидоминантный флористический состав. Каждая залежь отличается группой 
характерных и дифференцирующих видов либо различным доминированием 
нескольких синантропных и луговых видов. Отмечено массовое возобновление 
древесных видов. Вне зависимости от близости заброшенных сельхозугодий 
к субклимаксовым лесам с доминированием липы, клена, вяза, дуба или пихты 
отмечено массовое возобновление березы (Betula pendula), реже сосны (Pinus 
sylvestris). Изученные участки очень сходны физиономически, но достаточно 
хорошо отличаются флористически даже при наличии большого блока общих 
видов.

Ключевые слова: восстановительная сукцессия; залежь; лесовозобновление; 
синтаксономия; базальные сообщества; Южный Урал.

Введение

В результате развала сельского хозяйства России в постперестроечный 
период огромные площади сельскохозяйственных угодий, которые человек 
ранее «отвоевывал» у леса, были заброшены. В настоящее время на многих 
таких участках идет активное лесовозобновление. По некоторым оценкам 
площади таких угодий в стране превышают 20 млн га. В то же время эти 
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участки служат естественными полигонами для изучения процессов восста-
новительных сукцессий и анализа видового богатства с использованием раз-
личных методов и подходов, что привлекает внимание исследователей как в 
России [1–7], так и за рубежом [8–14]. Анализ литературных данных пока-
зывает, что направление и темпы восстановительных сукцессий, а также ди-
намика флористического состава в процессе демутации пока недостаточно 
изучены. Южно-Уральский регион не является исключением, здесь также 
наблюдается процесс массового зарастания бывших сельскохозяйственных 
угодий различными древесными породами. Разработка синтаксономии со-
обществ, формирующихся на залежах, позволит дополнить реальную кар-
тину их современного состояния, выявить особенности восстановительных 
сукцессий, а также создать основу для мониторинга изменения растительно-
го покрова в ходе сукцессий.

Материалы и методики исследования

Объектами исследований были четыре заброшенных поля (залежи), вы-
веденные из сельскохозяйственного оборота. В административном отно-
шении объекты исследования расположены на территории Мишкинского, 
Иглинского, Караидельского и Аскинского районов Республики Башкорто-
стан. Площадь обследованных залежей составляет 154, 88, 30 и 135 га со-
ответственно. Согласно геоботаническому районированию республики [15], 
поля находятся в широколиственно-лесной зоне Мишкинско-Архангельско-
го округа, в котором субклимаксовыми лесными сообществами являются 
мезофитные и ксеромезофитные липово-кленово-дубовые леса союза Aco-
nito septentrionalis-Tilion cordatae Solomeshch et al. 1993 порядка Fagetalia 
sylvaticae Pawłowski et al. 1928 класса Querco-Fagetea Br.-Bl. et Vlieger in 
Vlieger 1937, и в Янаульско-Аскинском и Караидельском округах подзоны 
смешанных широколиственно-темнохвойных лесов хвойно-лесной зоны, в 
которых  субклимаксовыми лесными сообществами являются широколи-
ственно-темнохвойные леса неморального типа порядка Abietetalia sibiricae 
(Ermakov in Ermakov et al. 2000) Ermakov 2006 класса Asaro europaei-Abiete-
tea sibiricae Ermakov, Mucina et Zhitlukhina 2016 [16]. 

В ходе исследования выполнено 106 геоботанических описаний. Размер 
площадок составлял 100 м2. Описания площадок и классификация выпол-
нялись по методике Браун-Бланке [17, 18]. Для каждого вида глазомерно 
определялось проективное покрытие по шкале Браун-Бланке: r – единично; 
± – менее 1%; 1 – 1–5%; 2a (a) – 6–15%; 2b (b) – 16–25%; 3 – 26–50%; 4 – 
51–75%; 5 – 76–100%. Римскими цифрами указан класс постоянства вида 
I – 5–20%; II – 21–40%; III – 41–60%; IV – 61–80%; V – 81–100%.

Названия видов сосудистых растений даны по сводке С.К. Черепанова 
[19], мохообразных – по сводке М.С. Игнатова и др. [20]. Для обработки мате-
риалов использовались программы IBIS 7.1 [21] и StatSoft Statistica 6.0 [22]. 
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Классифицировать сообщества с неустоявшимся флористическим соста-
вом, в частности переходные сообщества сукцессионных стадий, с помо-
щью классического синтаксономического анализа довольно затруднитель-
но. Поэтому в данном случае использовался дедуктивный метод К. Копечки 
и С. Гейни [23], который применяется для классификации сообществ синан-
тропной растительности. При этом выделяются не ассоциации, а базальные 
(основные) или дериватные (замещающие) сообщества; указывается их 
подчиненность высшим синтаксонам в ранге союзов, порядков или классов 
[24–31].

Возраст древостоя определялся по стандартной дендрохронологической 
методике [32]: отбирались керны возрастным буром и подсчитывалось чис-
ло годовых колец. Установлено, что исследованные залежи были заброшены 
в 1998–2000 гг. До этого они использовались в качестве посевных площадей, 
а с началом экономических реформ – как сенокосы и пастбища. В результате 
резкого сокращения поголовья скота это использование также прекратилось, 
что привело к постепенному зарастанию их видами древесных пород. По-
скольку процесс зарастания происходит неравномерно, были описаны раз-
ные участки по степени сомкнутости молодого древостоя от 0 до 90%. 

Результаты исследования и обсуждение

Продромус изученных участков заброшенных сельскохозяйственных 
угодий включает 4 класса, 4 порядка и 17 базальных сообществ и представ-
лен ниже. Как видно из продромуса, большинство участков являются пере-
ходными и в соответствии с дедуктивным методом К. Копечки и С. Гейни 
[23] относятся сразу к двум высшим единицам.

Продромус изученных участков заброшенных сельскохозяйственных 
угодий Башкирского Предуралья

Класс TRIFOLIO-GERANIETEA SANGUINEI Th. Müller 1962 
  Порядок ORIGANETALIA VULGARIS Th. Müller 1961 
   Б.с Fragaria viridis-Anthemis subtinctoria  [Artemisietalia/Arrhenatheretalia]
   Б.с. Hieracium vailantii-Pinus sylvestris [Origanetalia vulgaris]
   Б.с. Fragaria vesca-Pinus sylvestris [Origanetalia vulgaris/Abietetalia sibiricae]
Класс MOLINIO-ARRHENATHERETEA R. Tx. 1937 
  Порядок ARRHENATHERETALIA  R. Tx. 1931 
   Б.с. Agrostis tenuis-Viola arvensis [Artemisietalia/Origanetalia vulgaris]
   Б.с. Hieracium onegense-Betula pendula [Origanetalia vulgaris]
   Б.с. Lathyrus pratensis-Betula pendula [Origanetalia vulgaris/Abietetalia sibiricae]
   Б.с. Tanacetum vulgare-Hieracium onegense [Artemisietalia/Origanetalia vulgaris]
   Б.с. Elytrigia repens-Galium album [Artemisietalia/Origanetalia vulgaris]
   Б.с. Viola canina-Betula pendula [Origanetalia vulgaris]
   Б.с. Campanula trachelium-Betula pendula [Origanetalia vulgaris/Fagetalia sylvaticae]

П.С. Широких, В.Б. Мартыненко, А.А. Зверев и др.
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   Б.с. Centaurea jacea-Deschampsia cespitosa [Artemisietalia/Arrhenatheretalia] 
   Б.с. Agrostis tenuis-Phleum pratense [Artemisietalia/Arrhenatheretalia]
   Б.с. Picris hieracioides-Betula pendula [Arrhenatheretalia/Fagetalia sylvaticae] 
Класс Asaro europaei-Abietetea sibiricae Ermakov, Mucina et Zhitlukhina 

2016
  Порядок ABIETETALIA SIBIRICAE (Ermakov in Ermakov et al. 2000) Ermakov 2006
    Б.с. Elymus caninus-Betula pendula [Abietetalia sibiricae]
    Б.с. Pyrola rotundifolia-Betula pendula [Abietetalia sibiricae]
Класс QUERCO-FAGETEA Br.-Bl. et Vlieger in Vlieger 1937
  Порядок Fagetalia sylvaticae Pawłowski et al. 1928
    Б.с. Carex pallescens-Betula pendula [Fagetalia sylvaticae]
    Б.с. Poa trivialis-Betula pendula [Fagetalia sylvaticae]

Обследованные залежи примыкают к лесным массивам или лесополо-
сам. На участках, расположенных наиболее близко к лесу, сформировались 
сообщества с плотным древесным пологом (80–85%) высотой 5–8 м. По 
мере удаления от леса древостой становится более разреженным, проектив-
ное покрытие деревьев снижается до 0–5% при высоте 2–3 м. 

Для всех сообществ залежей характерен полидоминантный флористиче-
ский состав (табл. 1). С высоким обилием и постоянством в травяном ярусе 
представлены как луговые виды класса Molinio-Arrhenatheretea (Poa angus-
tifolia, Agrostis tenuis, Bromopsis inermis, Trifolium medium, Achillea millefolium, 
Pimpinella saxifraga, Galium album, Fragaria viridis и др.), так и синантропные 
виды класса Artemisietea vulgaris Lohmeyer et al. ex von Rochow 1951 (Taraxa-
cum officinale, Cirsium setosum, Picris hieracioides и др.). С увеличением плот-
ности древостоя проективное покрытие травяного яруса снижается с 85 до 3% 
и, соответственно, изменяется обилие и постоянство видов травянистых рас-
тений. В сообществах с высокой сомкнутостью древостоя встречаются виды 
широколиственных (Ulmus glabra, Quercus robur, Tilia cordata, Campanula 
trachelium, Aegopodium podagraria, Stellaria bungeana Scrophularia nodosa и 
др.) и хвойно-широколиственных лесов (Abies sibirica, Pyrola rotundifolia, 
P. minor, Platanthera bifolia). Ввиду малого количества диагностических видов 
данные сообщества условно отнесены к классам лесной растительности Asa-
ro-Abietetea и Querco-Fagetea. Наряду с этим растительность залежей отли-
чается блоками характерных луговых и синантропных видов либо различным 
доминированием одного/нескольких видов (см. табл. 1). 

В ходе исследований стало очевидно, что вне зависимости от близости 
залежей к субклимаксовым лесам (широколиственным неморальнотравным 
или темнохвойно-широколиственным) с доминированием липы, клена, вяза, 
дуба или пихты на залежах не наблюдается возобновления коренных пород. 
Они практически всегда массово зарастают пионерным видом – березой 
(Betula pendula). В редких случаях заселяются сосной (Pinus sylvestris), но 
только когда рядом есть источник обсеменения. 
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Сообщества открытых и слабозалесенных участков на каждой залежи с 
проективным покрытием древесного яруса от 0 до 40% сходны друг с дру-
гом по флористическому составу. При увеличении сомкнутости древесного 
полога начинает исчезать ряд видов классов Artemisietea vulgaris и Molinio-
Arrhenatheretea. Наиболее бедный флористический состав отмечен в со-
обществах с плотным древостоем, где его проективное покрытие составляет 
более 80%.

Подробная характеристика растительных сообществ изученных залежей 
представлена в табл. 2–5.

В большинстве случаев сложно установить, как те или иные участки ис-
пользовались в период распашки, поскольку отсутствуют данные о севообо-
роте. При опросе местного населения было установлено, что исследованные 
поля на начальных этапах формирования залежи использовались как паст-
бища, затем, после снижения поголовья скота, как частные сенокосы.

Результаты иерархического кластерного анализа показали, что, несмотря 
на внешнее физиономическое и некоторое флористическое сходство, расти-
тельность каждого отдельно взятого заброшенного поля отличается от дру-
гих. На дендрограмме (рис. 1.) сообщества полей разделились на несколько 
групп. Каждая группа объединяет сообщества конкретного поля (от откры-
тых участков до сообществ с плотным древостоем). 

Синтаксон [Syntaxon]
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Рис. 1. Дендрограмма сходства-различия видового состава растительных сообществ 
залежей (коэффициент Съеренсена–Чекановского, метод Уорда). 

Нумерация синтаксонов и названия соответствуют табл. 1
[Fig. 1. Dendrogram of similarity-dissimilarity between species composition in plant 

communities of abandoned fields (the Sørensen-Czekanowski coefficient, Ward’s method). 
Syntaxa numbering and names correspond to Table 1]

П.С. Широких, В.Б. Мартыненко, А.А. Зверев и др.
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Исключение представляют группы 8 и 13, объединяющие сообщества с 
проективным покрытием древостоя 80–90%. В этих фитоценозах снижается 
проективное покрытие травостоев до 3–5%, а их флористические различия 
нивелируются, вероятнее всего, за счет сильного затенения древостоем и 
выпадения из флористического состава многих видов, не выдерживающих 
дефицита освещенности. 
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Рис. 2. Взвешенный фитосоциологический спектр сообществ залежи Аскинского 
района РБ. Нумерация синтаксонов и названия соответствуют таковым в табл. 3
Классы растительности [Classes]: V-P – Vaccinio-Piceetea, B-B – Brachypodio-
Betuletea, Q-F – Querco-Fagetea, A.g.  – Alnetea glutinosae Br.-Bl. et R. Tx. ex 
Westhoff et al. 1946, M-A – Molinio-Arrhenatheretea, T-G – Trifolio-Geranietea 

sanguinei, F-B – Festuco-Brometea, A.v. – Artemisietea vulgaris, S.m. – Stellarietea 
mediae, G-U – Galio-Urticetea Passarge ex Kopecký 1969, P-P – Polygono-Poëtea.

[Fig. 2. Weighted phytosociological spectrum of plant communities in abandoned fields in 
Askinsky district, Republic of Bashkortostan. Syntaxa numbering and names correspond to the 
table. On the X-axis - Syntaxon; on the Y-axis - Participation rate of phytosociological groups]

Сложность флористического состава сообществ хорошо показывают фи-
тосоциологические спектры, которые отражают соотношения долей участия в 
составе ценофлор видов, связанных с разными высшими единицами фло-
ристической классификации. Эффективность использования таких спектров 
для анализа фиторазнообразия различных синтаксонов была показана в ряде 
работ [33–36]. 
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На примере сообществ одной залежи представлены закономерности раз-
личий флористической структуры выделенных синтаксонов на качественном 
уровне (рис. 2). С увеличением плотности древостоя от открытых участков 
до сообществ с наиболее сомкнутым древостоем снижается доля участия 
синантропных видов классов Stellarietea mediae R. Tx. et al. ex von Rochow 
1951, Artemisietea vulgaris и Polygono-Poëtea annuae Rivas-Martínez 1975 
corr. Rivas-Martínez et al. 1991, а также луговых, опушечных и степных ви-
дов, относящихся к классам Molinio-Arrhenatheretea, Trifolio-Geranietea и 
Festuco-Brometea Br.-Bl. et Tx. ex Soó 1947, усиливаются ценотические пози-
ции лесных видов классов Querco-Fagetea, Brachypodio-Betuletea Ermakov, 
Koroljuk et Latchinsky 1991 и Vaccinio-Piceetea Br.-Bl. in Br.-Bl., Sissingh et 
Vlieger 1939. Однако даже при сильном затенении древостоем синантроп-
ные, луговые и опушечные виды составляют основную долю во флористи-
ческом составе и сохраняют свое присутствие довольно длительное время.

Заключение

Синтаксономия изученных участков заброшенных сельскохозяйствен-
ных угодий включает 4 класса, 4 порядка и 17 базальных сообществ. На этих 
участках отмечено массовое возобновление древесных видов. Вне зависи-
мости от их пространственной близости к субклимаксовым лесам (широко-
лиственным неморальнотравным или темнохвойно-широколиственным) с 
доминированием липы, клена, вяза, дуба или пихты на полях практически 
всегда массово возобновляется пионерный вид – береза (Betula pendula). 
В  редких случаях возобновляется сосна (Pinus sylvestris), но только когда 
рядом есть источник обсеменения. 

Все исследованные залежи схожи друг с другом физиономически, но до-
статочно хорошо различаются флористически, даже при наличии большого 
блока общих видов.
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Vegetation of abandoned fields in the Bashkir Cis-Urals

We studied plant communities developed in four abandoned fields in the South-
Ural region (1 field - 55°50'16.95''N, 57°11'23''E; 2 - 56°06'21''N, 56°40'06''E; 3  - 
55°41'18''N, 56°09'31''E; 4 - 55°00'22''N, 57°03'20''E), and observed reforestation 
process throughout all  key sites. Totally, we collected 106 geobotanical relevés and 
further classified them into 17 basal communities according to the Braun-Blanquet and 
Kopečky & Hejný methods. 

The study area is situated in the Bashkir Cis-Urals within the contact zone of 
coniferous-deciduous forests of the class Asaro europaei-Abietetea sibiricae and 
deciduous forests of the class Querco-Fagetea. Linden, maple, elm, oak or fir trees 
form the majority of native forest communities around the abandoned fields. Regardless 
of spatial closeness these tree species do not encroach into plant communities in the 
abandoned fields. Commonly, the secondary tree species, i.e. Betula pendula, is 
overspreading in the abandoned fields or, seldom, Pinus sylvestris, in case if  mature trees 
occurred nearby. All of investigated successional plant communities are characterized 
by the polydominant floristic composition in the field layer. Species typical of the 
classes Molinio-Arrhenatheretea, Trifolio-Geranietea and Artemisietea vulgaris are 
characterized by a high abundance and constancy. Each community comprised a group 
of differentiate species, or predominated by some synanthropic and meadow species 
(See Table 1).

The results of cluster analysis showed clear floristical differences, in spite of 
the presence of a large block of common species. Every cluster group includes the 
successional plant communities (from treeless meadows to woody communities with 
well developed tree canopy) described within the same abandoned field (See Figure 1). 
The analysis of phytosociological structure showed that increasing tree’s canopy 
coverage is accompanied by reducing proportion of synanthropic species typical of 
classes Stellarietea mediae, Artemisietea vulgaris and Polygono-Poёtea, as well as 
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meadow, marge and steppe species of classes Molinio-Arrhenatheretea, Trifolio-
Geranietea and Festuco-Brometea (See Figure 2). The role of forest species of classes 
Querco-Fagetea, Brachypodio-Betuletea and Vaccinio-Piceetea gradually increased. 
However, many synanthropic, meadow and marge species can survive during quite a 
long time even under strong shady conditions produced by the tree canopy.

The article contains: 5 Tables, 2 Figures, 36 References 
Key words: restoration succession; abandoned fields, reforestation, syntaxonomy, 

basal community, South Ural.
Fundings: This work was supported by the Russian Foundation for Basic Research 

(Grant No 16-04-00985-a).
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заповедник, пос. Якша, Республика Коми, Россия

Население мелких млекопитающих 
восточной части Среднего Тимана

Представлены первые результаты исследований населения мелких 
млекопитающих восточной части Среднего Тимана. Выявлен видовой состав 
насекомоядных и грызунов, приведены показатели численности видов и 
их значимости в суммарных уловах. Показано, что структура населения 
животных в значительной степени формируется под влиянием ландшафтных 
особенностей местности и ее географического положения. Важными 
ландшафтными характеристиками являются состав и соотношение разных 
типов местообитаний. Рассмотрены особенности структуры сообществ 
мелких млекопитающих основных биотопов. Показаны предпочтения разными 
видами животных тех или иных местообитаний. Сравнение видового 
разнообразия мелких млекопитающих восточной части Среднего Тимана с 
другими районами севера Русской равнины позволило выявить особенности в его 
населении животных. Здесь повышена доля «таежных» видов – Myodes rutilus и 
Sorex caecutiens, уменьшена значимость Sorex araneus и увеличена доля Microtus 
oeconomus. 

Ключевые слова: структура населения; биотопическое размещение; 
оптимальные местообитания; северная тайга.

Введение

Население мелких млекопитающих, его структура формируются под 
влиянием целого ряда факторов, среди которых большое значение имеют 
положение территории относительно видовых ареалов и ее ландшафтные 
особенности. Обычно в центре видового ареала плотность популяции выше, 
чем на его периферии [1, 2]. Это объясняется тем, что в центральной ча-
сти ареала вида складываются наиболее оптимальные условия для суще-
ствования животных. По направлению к периферии ареала среда обитания 
становится более экстремальной: увеличивается давление абиотических и 
биотических факторов, сокращается площадь пригодных для жизни место-
обитаний, поэтому распределение животных принимает мозаичный харак-
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тер, а плотность популяции существенно сокращается. Ландшафтная не-
однородность территории оказывает сильное влияние на пространственное 
распределение мелких млекопитающих и на формирование их численности 
[3-5]. В данном контексте наиболее важными ландшафтными характеристи-
ками являются состав и соотношение разных типов местообитаний, их раз-
меры и конфигурация [6-7]. Чаще всего эти местообитания ассоциируются 
с определенными типами растительных сообществ. В зависимости от пре-
обладания в ландшафте тех или иных биотопов условия существования для 
отдельных видов мелких млекопитающих будут складываться по-разному. 

Ландшафтные условия на огромном пространстве таежного севера Рус-
ской равнины разнообразны. В пределах этой территории выделяются не-
сколько крупных ландшафтных регионов (провинций). Они значительно 
отличаются по рельефу, климату и структуре растительного покрова. Один 
из них - Тиманский кряж - возвышенность, протянувшаяся на 900 км в юго-
восточном направлении, отделяющая бассейн р. Печоры от бассейнов рек 
Мезени и Северной Двины. В ландшафтном отношении Тиманский кряж 
делится на три части – Северный, Средний и Южный Тиман. Кроме того, 
несмотря на относительно небольшую ширину и высоту возвышенности, за-
падная и восточная части ее на Среднем Тимане хорошо дифференцированы 
по своим природным условиям [8]. 

Вместе с тем сведения о населении мелких млекопитающих севера Рус-
ской равнины немногочисленны. Для полного анализа структуры населе-
ния животных необходимы многолетние исследования (в годы низкой чис-
ленности обычно регистрируется небольшое число видов) и применение 
определенных методов учетов, которые лишены избирательности в отлове 
разных видов. К настоящему времени с учетом этих замечаний для такой 
большой территории опубликованы материалы лишь по пяти пунктам, рас-
положенным в разных районах Архангельской области и Республики Коми 
[9-11]. Однако данные по животным Тимана отсутствовали, что и побудило 
нас организовать учеты мелких млекопитающих в средней части этого ланд-
шафтного региона. В данной работе приведены первые результаты много-
летних исследований населения насекомоядных и грызунов Среднего Ти-
мана. Представлены материалы по видовому разнообразию данной группы 
животных, дана оценка численности разных видов, приведены сведения о 
биотопических предпочтениях и особенностях структуры населения.

Материалы и методики исследования

Исследования населения мелких млекопитающих проводились в вос-
точной части Среднего Тимана (север Республики Коми) в бассейне сред-
него течения р. Печорской Пижмы в урочище Каменный с 2014 по 2016 г. 
Этот район расположен в подзоне северной тайги (64°53' с. ш., 51°28' в. д.). 
Огромные площади занимают ельники кустарничково-зеленомошные, кото-
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рые типичны для этой подзоны [12]. Древостой разреженный (сомкнутость 
крон 0,4-0,5), кроме ели, в качестве примеси, встречаются береза и сосна. 
Кустарниковый ярус редкий, состоящий из рябины, можжевельника, березы. 
Травяно-кустарничковый ярус полидоминантный, сложен черникой, брус-
никой, голубикой, вороникой и местами багульником. Лесное разнотравье 
выражено очень слабо. В моховом покрове преобладают зеленые мхи с пят-
нами кукушкина льна и лишайников. На склонах гряды в местах близкого 
залегания грунтовых вод произрастают травяные леса с большим участием 
ели и березы. Долина реки в этой части района развита слабо. Вдоль реки 
встречаются массивы лугов, на приречных террасах – вторичные леса пиро-
генного происхождения.

Названия лесных местообитаний (в том числе и латинские) даны по 
определителю типов леса Европейской России, разработанному в Центре 
по проблемам экологии и продуктивности лесов РАН Л.Б. Заугольновой и 
В.Б. Мартыновой [13]. В нем помимо названий местообитаний по видам-до-
минантам приводятся также латинские названия синтаксонов флористиче-
ской классификации. 

Численность мелких млекопитающих оценивалась при помощи ловчих 
канавок. Длина каждой такой канавки составляла 50 м, ширина – 15-18 см, 
а глубина – до 30 см. На дно их вкапывалось по пять конусов, которые на 1/3 
заливались водой. Канавки открывались в третьей декаде августа на 10 дней. 
За показатель учета принимали число животных, отловленных за 10 дней 
работы канавки (экз./10 кан.-сут). Выбор такого показателя позволил срав-
нить полученные результаты по Тиману с литературными данными по дру-
гим районам Европейского Севера. Всего в районе исследований работало 
пять канавок, которые располагались в четырех местообитаниях – ельнике 
кустарничково-зеленомошном, березняке мелкотравно-зеленомошном, бе-
резняке высокотравном и на лугу разнотравном. В ельнике кустарничково-
зеленомошном на гряде функционировало две канавки, одна из них нахо-
дилась недалеко от реки, а вторая – в удалении от нее на 1,5 км. Расстояние 
между крайними канавками составило 2,5 км. За период работы отработано 
138 канавко-суток, отловлено 400 особей 14 видов. Применение канавок для 
изучения населения землероек и полевок обусловлено тем, что у них отсут-
ствует избирательность в отлове животных.

Для количественной оценки размещения видов по биотопам использован 
коэффициент верности биотопу [14], определяемый по формуле X = M1–M2/s, 
где M1 – средняя многолетняя численность вида в данном биотопе; M2  – 
средняя многолетняя численность в регионе; s – среднее квадратичное от-
клонение численности для региона. Значения данного коэффициента могут 
быть положительными и отрицательными. Максимально положительные 
значения будут иметь характерные и преферентные виды, отрицательные – 
чуждые для данного местообитания виды. Виды, имеющие положительные 
значения коэффициентов в нескольких биотопах либо значения, близкие к 
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нулю, будут являться индифферентными. К доминантам относили виды, ко-
торые составляли в суммарных уловах 10% и более. Статистическую значи-
мость различий долей определяли по методу Фишера. 

В качестве меры видового разнообразия применялись информационные 
индексы Шеннона: индекс разнообразия H′ = –Σpi × lnpi и индекс выравнен-
ности E = H′/lnS, где p - относительное обилие вида; S - число видов [15]. 
Для определения сходства структуры населения мелких млекопитающих 
Среднего Тимана с другими районами использовали кластерный анализ. Их 
группировка выполнялась по методу Варда. Все вычисления проводились с 
помощью программного пакета StatSoft STATISTICA for Windows 6.0.

Результаты исследования и обсуждение

Видовое богатство мелких млекопитающих на восточном макрослоне 
Среднего Тимана в урочище Каменный оказалось типичным для северной 
тайги Русской равнины (табл. 1). Отсутствовала в уловах лишь водяная по-
левка. Это связано с ее большой редкостью в данном районе. Долина р. Пе-
чорской Пижмы на этом участке развита слабо. Река прорезает здесь самую 
восточную известняковую гряду, поэтому старицы и другие оптимальные 
местообитания для водяной полевки здесь практически отсутствуют.

Т а б л и ц а  1  [Table 1]
Численность мелких млекопитающих в северной тайге 

Среднего Тимана (август, экз./10 кан.-сут)
[The number of small mammals in the northern taiga of the 

Middle Timan (August, ind./10 groove-days)]

Вид
[Species]

Показатели численности
[Abundance index]

Среднее
[Mean] Min-max Доля, %

[Proportion, %]
Обыкновенная бурозубка 
(Sorex araneus Linnaeus, 1758) 7,3±1,7 0,7-11,0 20,9
Равнозубая бурозубка (Sorex isodon Turov, 1924) 0,8±0,2 0-1,7 2,2
Тундряная бурозубка (Sorex tundrensis Merriam, 1900) 0,2±0,06 0,1-0,4 0,7
Средняя бурозубка (Sorex caecutiens Laxmann, 1788) 10,0±2,6 4,4-17,1 28,7
Малая бурозубка (Sorex minutus Linnaeus, 1766) 1,5±0,4 0,8-3,0 4,4
Крошечная бурозубка (Sorex minutissimus Zimmerm., 1780) 0,1±0,09 0-0,4 0,4
Кутора (Neomys fodiens Pennant, 1771) 0,3±0,1 0-0,7 0,9
Крот (Talpa europaea Linnaues 1758) 0,3±0,1 0-0,5 0,7
Красная полевка (Myodes rutilus Pallas, 1779) 6,1±2,4 0,7-12,6 17,3
Рыжая полевка (Myodes glareolus Schreber, 1780) 1,7±0,3 0,9-2,7 4,8
Темная полевка (Microtus agrestis Linnaeus, 1761) 2,0±0,3 0-5,6 5,7
Полевка-экономка (Microtus oeconomus Pallas, 1776) 3,1±1,4 0,7-7,3 8,7
Лесной лемминг (Myopus schisticolor Lilljeborg, 1844) 0,2±0,08 0-0,6 0,5
Лесная мышовка (Sicista betulina Pallas, 1779) 1,5±0,5 0-2,7 4,2
Итого [Total] 35,0±7,4 14,4-48,3 100,0

Суммарная численность мелких млекопитающих в районе незначитель-
на (35,0 экз./10 кан.-сут) и мало отличается от аналогичных показателей для 
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северной европейской тайги. Например, в Архангельской области этот по-
казатель равен 35,9 экз./10 кан.-сут [16]. Основу населения Среднего Тимана 
составляют три вида доминанта – средняя (28,7%) и обыкновенная (20,9%) 
бурозубки и красная полевка (17,3%), доля которых достигает 67%. Эти три 
вида являются самыми распространенными на севере европейской части 
России. При этом обилие красной полевки в 3,5 раза превышает аналогич-
ные показатели для рыжей полевки. Лишь в средней тайге Архангельской 
области красная полевка уступает по численности рыжей полевке [10]. Для 
части видов – равнозубой и крошечной бурозубок, европейского крота, лес-
ного лемминга – Средний Тиман представляет самую периферию ареала, 
поэтому численность их здесь незначительна. Средние показатели обилия 
этих видов не превышают 1,0 экз./10 кан.-сут. Из серых полевок довольно 
высокая численность характерна для полевки-экономки. Она выше, чем в 
других районах Европейского Севера. Ее доля в уловах составляет в среднем 
8,7%, хотя площадь оптимальных стаций данного вида здесь незначительна. 
Относительно высокая численность полевки-экономки в данном случае обу-
словлена близостью лесолугового ландшафта, который занимает огромную 
территорию в пойме нижнего течения р. Печоры, где полевка-экономка до-
минирует в населении мелких млекопитающих.

Численность мелких млекопитающих изменялась за годы наблюдений от 
14,1 (2014 г.) до 48,3 экз./10 кан.-сут (2016 г.). В первые два года в уловах 
преобладали насекомоядные (рис. 1): в 2014 г. их доля составляла 62,8%, 
а в 2015 г. увеличилась до 78,3%. Особенно высокой была численность 
средней бурозубки, которая почти в два раза превышала показатели обилия 
обыкновенной бурозубки. На третий год численность насекомоядных видов 
значительно уменьшилась (40,5% в уловах), а обилие грызунов продолжало 
расти. При этом соотношение двух доминирующих видов землероек прак-
тически сравнялось. Такие различия в динамике численности двух групп 
мелких млекопитающих объясняются большей зависимостью землероек от 
погодных условий. В северной тайге европейской части важной причиной 
снижения обилия насекомоядных является температурный режим весной: 
большая смертность животных происходит в поздние и затяжные весны 
[11, 17]. Внутри групп землероек и грызунов изменения численности видов 
были синхронными. Лишь у лесной мышовки максимальное обилие зареги-
стрировано в год низкой численности других видов животных. Лесной лем-
минг в небольшом числе отмечен только в год обилия грызунов. 

Суммарная численность мелких млекопитающих варьировала в разных 
биотопах. Больше всех зверьков отлавливалось в березняке высокотравном 
(47,0 экз.), меньше – в березняке мелкотравно-зеленомошном (27,2 экз./ 
10 кан.-сут). Показатели обилия в ельнике кустарничково-зеленомошном и на 
лугу мало отличаются и составили соответственно 39,2 и 37,7 экз./10 кан.-сут. 
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Темная полевка (Microtus agrestis Linnaeus, 1761) 2,00,3 05,6 5,7 
Полевка-экономка (Microtus oeconomus Pallas, 1776) 3,11,4 0,77,3 8,7 
Лесной лемминг (Myopus schisticolor Lilljeborg, 1844) 0,20,08 00,6 0,5 
Лесная мышовка (Sicista betulina Pallas, 1779) 1,50,5 02,7 4,2 
Итого [Total] 35,07,4 14,448,3 100,0

 
Суммарная численность мелких млекопитающих в районе незначительна (35,0 экз./10 кан.-сут.) и мало 
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62,8%, а в 2015 г. увеличилась до 78,3%. Особенно высокой была численность средней бурозубки, которая 
почти в два раза превышала показатели обилия обилие обыкновенной бурозубки. На третий год численность 
насекомоядных видов значительно уменьшилось (40,5% в уловах), а обилие грызунов продолжало расти. При 
этом соотношение двух доминирующих видов землероек практически сравнялось. Такие различия в динамике 
численности двух групп мелких млекопитающих объясняются большей зависимостью землероек от погодных 
условий. В северной тайге Европейской части важной причиной снижения обилия насекомоядных является 
температурный режим весной: большая смертность животных происходит в поздние и затяжные весны [11, 17]. 
Внутри групп землероек и грызунов изменения численности видов были синхронными. Лишь у лесной 
мышовки максимальное обилие зарегистрировано в год низкой численности других видов животных. Лесной 
лемминг в небольшом числе отмечен только в год обилия грызунов.  
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отлавливалось в березняке высокотравном (47,0 экз.), меньше – в березняке мелкотравно-зеленомошном (27,2 
экз./10 кан.-сут.). Показатели обилия в ельнике кустарничково-зеленомошном и на лугу мало отличаются и 
составили, соответственно, 39,2 экз. и 37,7 экз./10 кан.-сут.  
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здесь значительно меньше, чем в других биотопах. Однако статистически значимые различия в этом случае из-
за малочисленности выборки отмечены только с лугом (p ˂ 0,05). Суммарная доля землероек в ельнике 
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При этом соотношение видов в разных биотопах значительно различа-

лось (рис. 2). В ельнике кустарничково-зеленомошном более половины уло-
вов занимала средняя бурозубка (51,5%). Различия с другими местообита-
ниями статистически значимы (F = 4,44–8,01; p ˂ 0,05). Доля обыкновенной 
бурозубки здесь значительно меньше, чем в других биотопах. Однако стати-
стически значимые различия в этом случае из-за малочисленности выборки 
отмечены только с лугом (p ˂ 0,05). Суммарная доля землероек в ельнике 
кустарничково-зеленомошном была самой максимальной (76,1%). По этому 
показателю данный биотоп статистически достоверно отличался от травя-
ных местообитаний (F = 14,8–15,4; p ˂ 0,01). В число доминантов ельника 
вошло три вида – средняя бурозубка, красная полевка (15,6%) и обыкновен-
ная бурозубка (13,2%). Их суммарная доля составила 80,3%. Рыжая полевка 
была немногочисленной, а из серых полевок в небольшом числе отлавлива-
лась только темная полевка. Лишь в этом биотопе за все время учетов заре-
гистрирована тундряная бурозубка.

Структура населения животных березняка мелкотравно-зеленомошного 
незначительно отличалась от предыдущего биотопа. Здесь доминировали те 
же три вида - средняя бурозубка (39,6%), красная полевка (30,2%) и обык-
новенная бурозубка (20,4%). Удельный вес этих видов увеличился до 90,3%. 
Доля красной полевки в березняке мелкотравно-зеленомошном максималь-
ная среди местообитаний. По этому показателю она выше в два раза, чем в 
ельнике кустарничково-зеленомошном (F = 4,21; p ˂ 0,05), и в восемь раз, 
чем на лугу (F = 4,45; p ˂ 0,05). Суммарная доля землероек в этом биотопе 
уменьшилась до 61,3%. Как и в ельнике, здесь отмечено мало серых полевок 
(2,0%).

В травяных биотопах доля землероек в уловах (45,7–46,9%) значительно 
меньше, чем в моховых местообитаниях, но здесь существенно увеличива-
ется значимость серых полевок. В березняке высокотравном первые два ме-
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ста поделили красная полевка (26,6%) и обыкновенная бурозубка (25,5%). 
Третье место занимает темная полевка (11,7%) и только четвертое – средняя 
бурозубка (10,6%). В этом местообитании отмечено самое высокое обилие 
темной полевки, равнозубой бурозубки (6,4%) и рыжей полевки (7,4%). 
В  населении животных луга доминировали полевка-экономка (28,3%), 
обыкновенная (25,6%) и средняя (11,5%) бурозубки. Показатель значимости 
полевки-экономки в этом биотопе самый максимальный, но из-за малочис-
ленности выборок в других местообитаниях различия между биотопами по 
этому показателю оказались статистически недостоверными. Лесные полев-
ки ловились на лугу в меньшем числе (8,0%), чем в других биотопах. На-
пример, в березняке высокотравном они составили 34%. На лугу отмечено 
также относительно высокое обилие малой бурозубки (7,1%) и лесной мы-
шовки (8,0%). 

     

 

Рис. 2. Структура населения мелких млекопитающих 
разных биотопов северной тайги Среднего Тимана 

[Fig. 2. Population structure of small mammals in different biotopes of the northern taiga 
of the Middle Timan. On the X-axis - Species; on the Y-axis - Proportion of species, %]

Виды [Species]: 1 – Sorex araneus, 2 – S. isodon, 3 – S. tundrensis, 4 – S. caecutiens, 5 – S. minutus, 
6 – S. minutissimus, 7 – Neomys fodiens, 8 – Talpa europaea, 9 – Myodes rutilus, 10 – M. glareolus, 

11 – Microtus agrestis, 12 – M. oeconomus, 13 – Myopus schisticolor, 14 – Sicista betulina

Биотопическое размещение отдельных видов во многом зависит от их 
экологических потребностей. Немалую роль при этом играют исторические 
связи животных с определенными типами местообитаний, в которых про-
ходило формирование их как видов [18]. Эти местообитания, как правило, 
являются наиболее оптимальными по условиям существования: в них чис-
ленность вида достигает максимальных показателей. Соотношение опти-
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мальных и пессимальных биотопов и их площадей в той или иной местности 
может, таким образом, существенно влиять на биотопическое распростране-
ние животных и их численность [19]. Более того, ограниченность в опти-
мальных стациях определяет некоторые особенности в выборе животными 
не типичных для них местообитаний. 

Обыкновенная бурозубка - один из самых эвритопных видов землеро-
ек [20], на Среднем Тимане, как и всюду на Европейском Севере, населя-
ет самые разнообразные местообитания. Оптимальными биотопами этого 
вида являются здесь травянистые стации, о чем свидетельствуют значения 
коэффициента верности биотопу (табл. 2). Средняя численность обыкно-
венной бурозубки в березняке травяном достигала 12,0 экз./10 кан.-сут, на 
лугу – 9,7 экз./10 кан.-сут, тогда как в других местообитаниях она меньше 
5,5 экз./10  кан.-сут. Равнозубая бурозубка требовательна к увлажнению, 
определенному микроклимату среды [21], а также запасам кормовых ресур-
сов. Такие условия формируются только под пологом темнохвойных высо-
котравных лесов, которые на севере Русской равнины в основном приуроче-
ны к поймам рек. На Среднем Тимане в районе исследований площадь таких 
местообитаний очень ограничена. Поэтому равнозубая бурозубка чаще ре-
гистрировалась здесь в березняке высокотравном (максимальное положи-
тельное значение коэффициента верности биотопу) и ловилась единично в 
ельнике зеленомошном около реки. При этом она отсутствовала на лугах, 
тогда как западнее в этих местообитаниях данный вид довольно обыкно-
венен [22]. В основной части ареала тундряная бурозубка в таежной зоне 
проявляет явную привязанность к открытым или полуоткрытым местооби-
таниям [23]. В тиманской тайге она регистрировалась в небольшом коли-
честве только в ельнике кустарничково-зеленомошном. Средняя бурозубка 
считается одним из наиболее политопных видов. Она с успехом населяет 
как сухие, так и влажные местообитания. При этом спектр ее оптимальных 
местообитаний в разных регионах может значительно различаться [20]. На 
Европейском Севере она тесно связана с сообществами таежного типа [17]. 
Такая связь отчетливо прослеживается и на Среднем Тимане. Здесь средняя 
бурозубка хотя и встречается во многих местообитаниях, но оптимальными 
биотопами являются зеленомошные леса. Средняя численность вида в ель-
нике кустарничково-зеленомошном достигает 20,2 экз., в березняке мохо-
вом – 10,8 экз., в остальных стациях она меньше 5,0 экз./10 кан.-сут. Многие 
исследователи отмечали большое сходство в биотопическом размещении 
малой бурозубки с обыкновенной бурозубкой [20, 24]. При этом некоторые 
разногласия вызывает отношение малой бурозубки к биотопам различной 
влажности, что обусловлено ландшафтными особенностями местности. На 
Среднем Тимане она отмечена во всех стациях, но оптимальным биотопом 
данного вида является луг (7,1% в суммарных уловах). 

На всем огромном ареале красной полевки прослеживается тесная связь 
ее с лесными сообществами таежного типа. На Европейском Севере ос-
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новными стациями вида служат моховые ельники и сосняки [17, 25]. В ти-
манской тайге красная полевка ловилась во всех типах местообитаний. Ее 
численность довольно низка только на лугах (1,3 экз.), тогда как в других 
биотопах она колебалась от 7,8 до 12,5 экз./10 кан.-сут. Однако, судя по зна-
чению коэффициента верности биотопу (+1,09), наиболее оптимальные ус-
ловия для этого вида складываются в березняке высокотравном, тогда как 
в ельнике кустарничково-зеленомошном этот показатель составил лишь 
+0,07. На этот биотоп приходится почти половина (44,5%) всех отловленных 
красных полевок, тогда как на два моховых местообитания – 50,9%. 

Т а б л и ц а  2  [Table 2]
Показатели верности биотопам у мелких млекопитающих 

северной тайги Среднего Тимана
[Indicators of  loyalty to the habitats in small mammals of the northern taiga of the Middle Timan] 

Вид
[Species]

Биотопы [Biotopes]

Ельник 
кустарничково- 
зеленомошный

[Piceeta 
fruticulosa-

hylocomiosa]

Березняк 
мелкотравно-

зеленомошный
[Betuleta 

parviherbosa]

Березняк 
высокотравный

[Betuleta 
magnoherbosa]

Луг 
разнотравный

[Pratum 
mixtoherbetum]

Sorex araneus –0,88 –0,76 +1,18 +0,48
Sorex isodon +0,06 –0,73 +1,39 –0,72
Sorex tundrensis +1,51 –0,50 –0,50 –0,50
Sorex caecutiens +1,38 +0,10 –0,69 –0,78
Sorex minutus +0,27 –1,29 –0,09 +1,11
Sorex minutissimus +1,49 –0,50 –0,50 –0,50
Neomys fodiens –0,50 –0,50 –0,50 +1,50
Talpa europaea –0,50 –0,50 –0,50 +1,50
Myodes rutilus +0,07 +0,16 +1,09 –1,32
Myodes glareolus –0,36 –0,88 +1,43 –0,19
Microtus agrestis –0,52 –0,86 +1,41 –0,04
Microtus oeconomus –0,62 –0,62 –0,23 +1,47
Myopus schisticolor 0,00 +1,42 –0,71 –0,71
Sicista betulina –0,81 –0,83 +0,44 +1,20

Рыжая полевка встречается в разных местообитаниях. На севере Русской 
равнины она наиболее плотно заселяет разные типы травянистых лесов [16, 
17, 25]. В районе исследований оптимальным биотопом является березняк 
высокотравный: показатель верности этому местообитанию составляет 
+1,43. Спектр стаций, предпочитаемых темной полевкой, очень широк. Она 
населяет открытые травянистые и болотные стации и лесные биотопы. На 
Среднем Тимане темная полевка в годы высокой численности регистриро-
валась во всех местообитаниях. Показатели ее средней численности были 
максимальными в березняке высокотравном – 5,5 экз./10 кан.-сут, меньше на 
лугу - 2,3 экз./10 кан.-сут. В остальных биотопах она встречалась редко. В 
березняке высокотравном отловлено 56,7% всех темных полевок.
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Гигрофильность полевки-экономки во многом определяет ее биотопиче-
ское размещение. Особенностью этого вида является высокая потребность в 
сочных кормах, поэтому в лесной зоне она предпочитает влажные травяные 
местообитания, которые на севере Русской равнины сосредоточены в пой-
мах рек [17, 25]. На Среднем Тимане полевка-экономка - один из наиболее 
стенотопных видов мелких грызунов - отлавливалась исключительно на 
лугах. На большей части ареала лесной лемминг является редким видом и 
предпочитает хвойные леса с хорошо развитым моховым покровом [26, 27]. 
Эта же закономерность характерна и для лесного лемминга Среднего Тима-
на. Средняя численность его составила здесь 0,2 экз./10 кан.-сут. Единичные 
зверьки отлавливались только в моховых стациях. Лесная мышовка населяет 
разнообразные местообитания, однако особое предпочтение она отдает тра-
вянистым сообществам [28]. Поэтому на Европейском Севере приурочен-
ность ее к пойменным биотопам – характерная черта данного вида [17, 25]. 
На Среднем Тимане лесная мышовка в небольшом количестве отмечалась 
во всех местообитаниях. Типичными местообитаниями ее здесь являются 
луга, на которых доля вида в населении животных достигает 8%. В ельнике 
кустарничково-зеленомошном она отлавливалась лишь рядом с рекой, с уда-
лением от нее лесная мышовка из уловов исчезает.

Для выявления особенностей в видовом разнообразии мелких млекопи-
тающих Среднего Тимана проведено его сравнение с другими районами се-
вера Русской равнины. Для этого использовали опубликованные данные по 
следующим пунктам: в северной тайге - Пинега в Архангельской области 
[16], в средней тайге - Раменье в Архангельской области [10], Дань [9] и 
Якша (наши данные) в Республике Коми. Какая-либо связь индекса Шен-
нона с широтой местности отсутствовала. Так, в северной тайге для мелких 
млекопитающих Пинеги его значение составило 1,74, а Среднего Тимана 
(Каменный) – 2,03. В средней тайге значения варьировали от 1,77 до 2,09. 
Сходным образом изменялись значения индекса выравненности. Более рав-
номерным соотношением видов характеризовалось население животных в 
пунктах Каменный (0,77) и Дань (0,75). Во всех других случаях значения 
индекса выравненности не превышало 0,65. Таким образом, видовое раз-
нообразие мелких млекопитающих во многом обусловлено ландшафтными 
условиями территории. Этим и объясняются высокие показатели индексов 
Шеннона и выравненности на Среднем Тимане.

Результаты кластерного анализа выборок животных из разных районов 
севера Русской равнины показали расхождение их по двум группам (рис. 3). 
Первую группу составило население мелких млекопитающих северотаеж-
ных районов (Каменный и Пинега), вторую – население животных средне-
таежных районов (Раменье, Дань и Якша). Различия между этими группами 
заключаются в том, что в северной тайге более высокий «статус» имеют «та-
ежные» виды – красная полевка и средняя бурозубка. Их доля в суммарных 
уловах колебалась от 46,0% (Каменный) до 48,7% (Пинега). В среднетаеж-
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ных районах она была значительно меньше (Раменье – 28,1%, Дань – 27,2%). 
Лишь на самой восточной окраине Русской равнины (Якша) значимость 
этих видов возрастала до 37,1%, что связано с близостью Уральской горной 
страны. Вместе с тем доля обыкновенной бурозубки, малой бурозубки и ры-
жей полевки в северной тайге меньше, чем в средней тайге. 

 
 

Рис. 3. Дендрограмма сходства населения мелких млекопитающих разных районов Европейского Севера 
[Fig. 3. Dendrogram of similarity of small mammal communities in different areas of the European North. On the X-axis - Euclidean 

distance; on the Y-axis - Location]  
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или близко или чаще всего значительно преобладает обыкновенная бурозубка. На Среднем Тимане суммарный 
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районах северной тайги. По этому показателю он близок к населению животных средней тайги. Особенностью 
населения Среднего Тимана является также относительно высокая доля полевки-экономки. Специфика в 
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В населении мелких млекопитающих Среднего Тимана по сравнению с 
другим северотаежным районом (Пинегой) статистически достоверно мень-
ше доля обыкновенной бурозубки, соответственно 20,9 и 33,1% (F = 6,45; 
p ˂ 0,05). В результате различия в соотношении средней и обыкновенной 
бурозубок достигают больших значений. По сравнению с Пинегой здесь не-
сколько выше удельный вес малой бурозубки, рыжей полевки, темной по-
левки и лесной мышовки. Их суммарная доля в населении животных Сред-
него Тимана составляет 19,1%, тогда как в северной тайге Архангельской 
области – 8,2% (F = 6,46; p ˂ 0,05). Однако более важной характеристикой 
является численность полевки-экономки. На Среднем Тимане она значи-
тельно выше, чем во всех других районах севера Русской равнины. Здесь ее 
доля в суммарных уловах достигает 8,7%, в остальных пунктах – менее 2%. 
Как уже указывалось выше, это объясняется близостью района исследова-
ний к лесо-луговому пойменному ландшафту низовий реки Печоры, а также 
наличием относительно большой площади оптимальных стаций. 
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Заключение

Суммарная численность мелких млекопитающих на Среднем Тимане 
мало отличалась от аналогичных показателей равнинной части Европейско-
го Севера. Соотношение видов сходно с другими северотаежными района-
ми. В сборах доминировали три вида - средняя и обыкновенная бурозубки, 
красная полевка. В отличие от других районов доля обыкновенной бурозуб-
ки была ниже средней бурозубки, тогда как это соотношение или близко, или 
чаще всего значительно преобладает обыкновенная бурозубка. На Среднем 
Тимане суммарный удельный вес таких видов, как малая бурозубка, рыжая 
и темная полевки, лесная мышовка, выше, чем в других районах северной 
тайги. По этому показателю он близок к населению животных средней тай-
ги. Особенностью населения Среднего Тимана является также относительно 
высокая доля полевки-экономки. Специфика в населении животных данного 
района обусловлена ландшафтными условиями данной местности. 
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The population of small mammals in the eastern part of the Middle Timan

Landscape heterogeneity of the territory is an important factor in the formation of 
population structure of small mammals. In this respect, the northern taiga of the Middle 
Timan is of great interest, as the habitats here are specific types that are missing in other 
areas of the European North. In addition, this region has never conducted research on 
small mammals, so our data are the first on the population structure of this group of 
animals. We conducted studies in the eastern part of the Middle Timan in the middle 
reaches of the Pechorskaya Pizhma river (64°53'N, 51°28'E) from 2014 to 2016. A large 
area is occupied by spruce wet; in the river valley grow birch forests and meadows. 
We assessed the number of animals using 50-meter catching grooves, in the bottom of 
which five cones were dug. During the third week of August annually, we opened five 
grooves in four different habitats for 10 days. The number of small animals caught in 
10 days was taken as a record indicator (ind./10 groove-days). 

We noted 14 species of shrews and voles. The total number of small mammals is 
relatively minor - 35.0 ind./ 10 groove-days. It is not very different from the respective 
figures for the northern European taiga. The basis of the population is constituted 
by three species - Sorex caecutins (28.7%), S. araneus (20.9%) and Myodes rutilus 
(17.3%). Their abundance indices exceeded 6 ind./10 groove-days. Common species 
here are Microtus (14.4%), among which Microtus oeconomus is quite numerous. The 
number of Sorex minutus, Myodes glareolus and Sicista betulina is insignificant (1-2 
ind./ 10 groove-days). The rare species (less than 1% of catches) are Sorex tundrensis, 
S. minutissimus, Myopus schisticolor. For them, the region is the area periphery. 

The number and proportion of small mammal species differed in their habitats. We 
observed the maximum abundance in high-grass birch forests (47.0 ind.), the minimum 
- in moss birch forests (27.2 ind./10 groove-days). In moss spruce fir forests and in 
meadows these indices were close and made respectively 39.2 and 37.7 ind. /10 groove-
days. In fir groves and moss birch forests shrews (61.3-76.1%) prevailed in catches. 
Among them, three species of S. caecutiens, M. rutilus and S. araneus dominated, 
Microtus being rare. Only in these habitats Myopus schisticolor was encountered. In 
grassy biotopes the significance of shrews decreased, they made less than a half of 
catches (45.7-46.9%). Here, the share of gray voles increased. In high-grass birch forests 
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the first two places were divided by M. rutilus (26.6%) and S. araneus (25.5%). The 
third place was taken by Microtus agrestis (11.7%), while the fourth – by S.caecutins 
(10.6%). S. isodon was also typical (6.4%). In meadows, Microtus oeconomus (28.3%), 
S. araneus (25.6%) and S. caecutins (11.5%) dominated. The share of forest voles was 
minimum (8.0%), and the abundance of Sicista betulina (8.0%) was the highest among 
habitats. 

The article contains 3 Figures, 2 Tables, 28 References.
Key words: population structure; habitat occupancy; optimal habitat; northern 

taiga.
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Состояние красношейной поганки Podiceps auritus 
(Aves: Podicipediformes) в азиатской части России

Работа выполнена в рамках проекта УрО РАН № 15-12-4-28.

На основании собственных данных и анализа литературных источников 
проведена ревизия состояния красношейной поганки Podiceps auritus (L.) в 
азиатской части РФ. Общая численность гнездовой популяции этой территории 
составляет приблизительно 30–60 тыс. пар. Основная её часть (20–45 тыс. 
пар) сосредоточена в Западной Сибири, где вид местами ещё обычен, однако 
его численность здесь быстро снижается: за последние два–три десятилетия 
она сократилась втрое. Столь быстрые темпы снижения численности вида 
требуют включить его в Красную книгу РФ и начать осуществлять срочные 
меры по его охране.

Ключевые слова: плотность гнездования; динамика численности; 
лимитирующие факторы; меры охраны.

Введение

Международный союз охраны природы в 2015 г. присвоил красношейной 
поганке Podiceps auritus (L.) категорию VU (уязвимый вид) на основании 
быстрого снижения её численности в Северной Америке и Европе. Ранее 
этот вид много лет не вызывал беспокойства (находился в категории LC). 
Но в течение последних 30 лет мировое население красношейной поган-
ки сократилось на 30%. В числе причин названы антропогенная деградация 
гнездовых местообитаний, в частности, вырубка деревьев вокруг лесных 
озёр, колебания уровня воды и выращивание радужной форели, конкури-
рующей с красношейной поганкой в питании за водных беспозвоночных. 
Кроме того, птицы гибнут в рыболовных сетях, уязвимы при разливах нефти 
на местах зимовок и для болезней. Мировая популяция вида оценивается 
в 239–583 тыс. особей [1], численность в Европе – в 6,4–9,2 тыс. пар, или 
12,9–18,5 взрослой особи [2]. В Северной Америке численность каждые 
10 лет снижается на 29,9%, за последние 40 лет она статистически значимо 
уменьшилась на 75,9%. Относительно небольшая европейская популяция 
сокращается со скоростью в 30% за 21,3 года (3 поколения).

В Евразии вид распространен от Скандинавии к востоку до бассейна 
Анадыря, Камчатки, Охотского побережья; к северу до устья Оби, в бассей-
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не Енисея до 61-й параллели, в бассейне Лены до 64-й, до долины средне-
го Анадыря; к югу до южного Алтая, юго-восточного Забайкалья, бассейна 
Амура; на Сахалине [3]. Площадь гнездового ареала в азиатской части РФ 
составляет 6,6 млн км2 (по: [1, 4]) – четверть площади мирового ареала. На 
протяжении XX в. в гнездовом ареале красношейной поганки в Европе про-
изошли заметные изменения, вызванные в первую очередь эвтрофикацией 
озёр в результате деятельности человека [5]. В южных частях гнездового 
ареала численность её уменьшилась, а в северных – увеличилась. Так, до 
конца 1940-х гг. вид был обычен и даже многочислен на озёрах Барабинской 
лесостепи, где затем стал крайне редок [6]. На начало XXI в. численность в 
РФ оценивалась примерно в 55 тыс. особей [7]. 

Целью настоящей работы является анализ тренда численности популя-
ций красношейной поганки и оценка их современного состояния в азиат-
ских субъектах РФ.

Урал

На Южном Урале красношейная поганка была обычна в 1982–2006  гг. 
на озёрах лесостепи, реже встречалась на водоёмах горных и степных рай-
онов, общая численность вида оценивалась приблизительно в 4–5 тыс. 
гнездящихся пар [8]. Эти данные относятся почти целиком к Челябинской 
области, поскольку в соседних Оренбургской области и Республике Баш-
кортостан вид крайне редок [9, 10]. В национальном парке «Башкирия» за 
период 1996–2003 гг. зарегистрирована единственная пролётная особь [11], 
довольно редко вид встречается в Восточно-Уральском заповеднике [12]. 

На северо-востоке Челябинской области красношейная поганка обычна 
в окрестностях оз. Маян, где на сильно заросших участках озёр образует 
небольшие разреженные колонии, нередко совместно с другими поганками, 
крачками, чайками. Часто гнёзда встречаются и вне колоний [13]. Южнее, в 
Еткульском районе, в 1970–1980-х гг. вид был обычен или даже многочислен 
[14], а в 2014 г. здесь лишь на оз. Большой Сарыкуль обнаружены несколь-
ко особей [15]. В среднем за последние годы, по данным автора [15–17], 
плотность вида на водоёмах лесостепной части области составила около 
0,6 пары/км2 (от 0,3 до 0,9), а общая численность в этой части – примерно 
1,2 (0,6–1,8) тыс. гнездящихся пар. Таким образом, за 15–20 лет численность 
вида снизилась в три раза. В остальной части области (в горных и степных 
районах) сейчас обитает, по-видимому, не более 200 пар. Вместе с тем ино-
гда встречаются и довольно крупные скопления птиц. Так, на небольшом 
оз. Чокарево в Увельском районе в июле 2015 г. наблюдали 300–400 взрос-
лых поганок, многие из которых имели птенцов [18].

В более северных частях Урала вид встречается значительно реже. Точ-
ных данных по численности нет, но, как и для Южного Урала, имеются сви-
детельства её снижения, в частности, за 30-летний период наблюдений на 
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прудах у г. Верхнего Тагила [19]. На биостанции Уральского университета 
в окрестностях г. Екатеринбурга вид был обычен на лесных озёрах в конце 
1970-х гг., в 2000 г. численность упала в 4 раза, а в 2001 г. он вообще не об-
наружен [20].

Западная Сибирь

В середине XX в. численность красношейной поганки была выше в лес-
ной зоне Западной Сибири, чем в степной и лесостепной [21]. В 1980-х гг. 
в южном Зауралье она была повсеместно обычным, местами многочислен-
ным гнездящимся видом, её обилие в лесостепи было на порядок выше, чем 
на юге лесной зоны [22]; наиболее оптимальные условия для размножения 
складывались в северной лесостепи – её обилие здесь составляло 18–65 осо-
бей/км2 (на мелких заросших озёрах до 300), в южной лесостепи – около 
12 особей/км2; в степной зоне была очень редка. Спустя 17 лет, в 2001 г., на 
тех же водоёмах в окрестностях г. Макушино Курганской области мы [23] 
нашли красношейную поганку гораздо более редкой (0,1 пары/км2), а на сле-
дующий год вообще не обнаружили [24]. К 2015 г. плотность на водоёмах 
частично восстановилась до 3 пар/км2 [25]. Значительное падение числен-
ности (вплоть до исчезновения) наблюдали в 2000-х гг. и во многих других 
районах области [26, 27], за исключением лишь пойменных водоёмов в до-
лине Тобола. Нужно заметить, что гидрологический цикл в конце 1990-х – на-
чале 2000-х гг. находился в фазе повышенной водности: в эти годы, возможно, 
происходило перераспределение гнездящихся птиц с крупных озёр на вновь 
образовавшиеся мелкие лесные водоёмы, где они были гораздо менее замет-
ны. Наряду со скрытным образом жизни это могло отразиться на результатах 
учётов. Общая численность вида в Курганской области в 1980-х гг., на основа-
нии экстраполяции данных Т.К. и В.Н. Блиновых [22, 28], составляла порядка 
19 тыс. гнездящихся пар, сейчас – около 6 тыс. пар (таблица). 

В полосе подтаёжных лесов среднелетний запас в 2006–2011 гг. оцени-
вался приблизительно в 8 (3–20) тыс. особей, что в 10 раз меньше, чем в 
1967–1982 гг. [29]. В южной тайге в 1990–1994 гг. такой запас составлял 
21 (9–48) тыс. особей; по крайней мере, в Приобье и Прииртышье он сни-
зился с конца 1960-х гг. в 1,3 раза [30]. В северной тайге Западной Сибири 
красношейная поганка зарегистрирована только в долине Оби, где её средне-
летнее обилие в 1973 г. составляло порядка 2 (1–4) тыс. особей [31]. Обычна 
на гнездовании по р. Куноват [32], в Двуобье [33–35]. Наиболее северное 
место гнездования вида – лесотундра южного Ямала [36, 37]. Современная 
численность на территории ЯНАО, по-видимому, составляет порядка 0,5–
1  тыс. пар (см. таблицу). В ХМАО красношейная поганка обычна на не-
больших укромных водоёмах с развитой водной растительностью в поймах 
Оби, Иртыша и более мелких рек [38]. Здесь гнездятся не менее 3 тыс. пар. 
В Березовском районе по Оби – одна из многочисленных гнездящихся птиц 
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[39]. Обычна в Елизаровском заказнике [40], в окрестностях Нефтеюганска 
[41]. На междуречьях практически отсутствует. Редка в бассейне р. Большо-
го Югана [42].

В Тюменской области в 1984–2005 гг. красношейная поганка была обычным 
гнездящимся видом поймы Тобола в Ярковском районе [43], в 1996 г. – также и 
на большинстве водоёмов в окрестностях г. Тюмени [44]. В 1982 г. населяла 
оз. Чертан у с. Озёрная в Ялуторовском районе с плотностью 7 особей/км2 
[45]. В Казанском районе (лесостепь) в сезон 2007 г. нами [46] зарегистриро-
вана единственная пара, как и в Армизонском в 2012 г. [47]. 

В Омской области в конце XX в. эта поганка населяла пресные озёра ле-
состепной и, вероятно, степной зоны, на заросших озёрах была обычна [48]. 
В частности, была обычна в Омском районе [49], гнездилась на пойменных 
водоёмах Иртыша и заливных лугах с плотностью 4–8 особей/км2 [50]. На 
водоёмах Омска в 1986–1988 гг. в среднем за лето её плотность составляла 
7 особей/км2, а в 2006–2007 гг. она не встречена [51].

Редкий вид Томской области, гнездится на озёрах со сплавинами на 
Средней Кети [52]. В июне – июле 2008 г. зарегистрирован в среднем тече-
нии р. Андарма (0,1 особи/км2) в юго-восточной части Васюганского боло-
та [53], гнездится также на притоках р. Томи [54]. Общая численность на 
Васюганском болоте, учитывая его огромные размеры (около 50 тыс. км2), 
может составлять 2–3 тыс. пар.

В Новосибирской области красношейная поганка довольно редка, рас-
пространена на гнездовании в основном в лесостепной и лесной зонах: в Ка-
расукском, Каргатском, Венгеровском, Усть-Тарском районах, в пойме Оби 
ниже Новосибирска [55]. В Барабинской низменности в первой половине 
XX в. была обычна [56–58], с конца 1940-х гг. отмечено резкое ухудшение 
состояния популяции [6], в 1971–1976 гг. была очень редка, единичные осо-
би встречались лишь на пролёте в районе оз. Чаны [59], в 1982–1988 гг. здесь 
снова оказалась обычна [60], но затем встречи стали крайне редки [55]. Вме-
сте с тем в отдельных местах на севере области в 2005–2012 гг. наблюдали 
заметный рост численности [61]. 

В Кемеровской области вид занимает небольшие водоёмы, пойменные 
протоки и старицы в равнинной части, изредка встречается на горных озёрах 
Кузнецкого Алатау [62], найден на гнездовании на Пугачевских озёрах южнее 
г. Кемерово, в пойме Томи в Крапивинском районе, на Шестаковских болотах на 
востоке Чебулинского района, озёрах Большой Берчикуль и Малый Берчикуль 
на севере Тисульского района [63]. В равнинной части области – малочисленный 
гнездящийся вид [64], на водохранилищах в 1984–1994 гг. был обычен [65].

В Алтайском крае красношейная поганка очень редка, гнездование уста-
новлено на некоторых озёрах в Угловском районе [66, 67], в Баевском – на 
оз. Травное, в Быстроистокском – на озёрах Малое Камышное, Хвощёвое, 
Большое Карасевое, в Соколовском заказнике и предполагается ещё в целом 
ряде мест [68]. 
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Ориентировочная численность красношейной поганки в субъектах азиатской 
части РФ и сведения о включении её в региональные Красные книги

[Estimated numbers of the Horned Grebe in the regions of the Asian part of the Russian 
Federation and information about its inclusion in regional Red Data Books]

Субъект РФ
[Subject of the Russian Federation]

Площадь 
гнездового ареала, 

тыс. км2

[Breeding area, 
thousand km2]

Численность, тыс. 
гнездовых пар

[Number, thousands 
of breeding pairs]

Категория в 
региональной 
Красной книге
[Category in the 

regional Red Data 
Book]

Челябинская область
[Chelyabinsk region] 89 0,7–2 –
Свердловская область
[Sverdlovsk region] 194 1–2 –
Курганская область
[Kurgan region] 71 5–7 –
Ямало-Ненецкий АО
[Yamal-Nenets autonomous Okrug] 50 0,5–1 –
Ханты-Мансийский АО
[Khanty-Mansiysk 
autonomous Okrug]

310 3–8 –

Тюменская область 
[Tyumen region] 280 4–10 –
Омская область 
[Omsk region] 141 2–6 –
Томская область 
[Tomsk region] 230 2–4 –
Новосибирская область
[Novosibirsk region] 178 1–3 3
Кемеровская область
[Kemerovo region] 96 0,5–1 3

Алтайский край [Altay region] 168 0,5–2 3
Республика Алтай
[Republic of Altay] 50 0,1–0,3 –
Республика Хакасия
[Republic of Hakassia] 62 0,3–0,5 4
Красноярский край
[Krasnoyarsk region] 320 2–3 4
Республика Тыва 
[Republic of Tyva] 169 0–1 –
Иркутская область
[Irkutsk region] 690 2–6 –
Республика Бурятия
[Republic of Buryatia] 351 1–2 –
Забайкальский край
[Zabaykalskiy region] 432 0,1–0,3 –
Республика Саха (Якутия)
[Republic of Sakha (Yakutia)] 900 0,2–0,5 3
Амурская область
[Amur region] 362 0–0,1 2
Хабаровский край
[Khabarovsk region] 700 0–0,1 3
Еврейская АО
[Jewish Autonomous region] 36 0–0,1 –
Сахалинская область
[Sakhalin region] 87 0,3–0,8 –
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Субъект РФ
[Subject of the Russian Federation]

Площадь 
гнездового ареала, 

тыс. км2

[Breeding area, 
thousand km2]

Численность, тыс. 
гнездовых пар

[Number, thousands 
of breeding pairs]

Категория в 
региональной 
Красной книге
[Category in the 

regional Red Data 
Book]

Магаданская область
[Magadan region] 120 0,4–1 –
Камчатский край
[Kamchatka region] 410 0,1–0,5 –
Чукотский АО
[Chukotka Autonomous okrug] 100 0–0,1 –

В Республике Алтай в гнездовое время 2004 г. встречалась парами на не-
больших озёрах у подножия западной части хр. Сайлюгем, по долинам рек 
Калгуты и Аргамджи [69]. В Алтайском заповеднике в 1980–2000 гг. была 
обычна на лесных озёрах среднегорья, многочисленна на озёрах Джулукуль-
ской котловины [70].

В Хакасии численность гнездящейся группировки варьируется в пре-
делах 0,68–1 тыс. особей, из них более 70% обитают в Усть-Абаканском, 
Таштыпском, Ширинском и Орджоникидзевском районах, остальные – в 
Аскизском, Бейском и Боградском. В 2005–2013 гг. численность вида умень-
шилась, он исчез из большинства водоёмов степи и лесостепи [71].

Восточная Сибирь и Дальний Восток

Почти на всей территории Восточной Сибири и Дальнего Востока крас-
ношейная поганка редка, по-видимому, вследствие недостатка гнездовых 
местообитаний. На Енисее она распространена к северу до 61-й параллели 
[3], севернее до 1990-х гг. зарегистрированы три случайные встречи и одна 
в 1997 г. [72]. Численность вида в Красноярском крае не превышает 5–6 тыс. 
особей, из них более 65% населяют бассейн Ангары, среднего Чулыма и 
верхней Кети. Сравнительно обычен в Тоджинской котловине. Меньше этих 
поганок на лесных водоёмах ленточных боров правобережья Южно-Мину-
синской (15%), Канской (7%), Чулымо-Енисейской (5%) и западной части 
Назаровской (3%) котловин. На Подкаменной Тунгуске встречается фраг-
ментарно. В последнее время происходит уменьшение обилия вида, осо-
бенно в южных и западных районах края, по-видимому, из-за беспокойства, 
вызванного освоением южно-таёжных и подтаёжных водоёмов [73]. В про-
шлом красношейная поганка была обыкновенна на гнездовании в западной 
части Минусинской котловины, где встречалась чаще, чем чомга [74], кото-
рая в региональную Красную книгу, в отличие от неё, не включена.

В Иркутской области красношейная поганка населяет преимуществен-
но таёжные высокопродуктивные водоёмы. Она обычна в пойме р. Малая 
Анга, единичные особи и пары обнаружены на р. Киренга, в долинах рек 

О к о н ч а н и е  т а б л и ц ы  [Table (end)]
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Чона и Мура, бассейнах рек Зима и Ия, устье р. Иркут; изредка гнездится 
на озёрах Байкало-Ленского заповедника, Тажеранской степи и Крестовской 
пади; возможно, также в лесостепи Верхнего Приангарья [75]. В истоках и 
верхнем течении Ангары с 1983 по 2009 г. её численность заметно увеличи-
лась [76]. Регулярно гнездится на городских водоёмах Иркутска, низовьев 
Иркута [77].

В Бурятии красношейная поганка редка, распространена по всей терри-
тории бассейна оз. Байкал, гнездится в долине Верхней Ангары, где ещё в 
1983 г. была местами массовым видом [78, 79], на оз. Арангатуй, в пойме Се-
ленги и, возможно, в устье Верхней Ангары и дельте Селенги [80]. В июле 
2010 г. встречен выводок на р. Большой Чивыркуй в Баргузинском районе 
[81]. По-видимому, численность в республике снижается: в 1974–1975 гг. 
десятки пар гнездились колониями и поодиночке на нескольких озёрах в 
верховьях Витима [82], а в июне 2008 г. здесь встречена лишь одна пара [83].

Редка в Читинском районе Забайкальского края, гнездится в окрестно-
стях оз. Шакшинское [84].

В Якутии красношейная поганка – редкий вид с ограниченным ареалом, 
населяет только ее южную часть [85]. Спорадично гнездится на озёрах Ви-
люйского бассейна и в долине Лены от пос. Кангалассы до устья Вилюя [86–
88], проникая, очевидно, из бассейна Енисея, на некоторых из них относи-
тельно обычна; известны залёты в бассейн среднего течения р. Колыма [89].

Сведений о гнездовании вида в Амурской, Еврейской областях, Хабаров-
ском крае и на Чукотке почти нет. Так, в Амурской области они ограничены 
вековой давностью [90], когда красношейная поганка гнездилась в долине 
среднего течения Зеи и, возможно, Амура в Шимановском районе. На про-
лёте она отмечена на озёрах Зейско-Буреинской равнины [91] и Хинганского 
заповедника [92]. Вероятно, гнездового населения в области уже нет.

В Хабаровском крае красношейная поганка – редкий пролётный и, воз-
можно, гнездящийся вид [93], отмечена в устье Уссури (Хабаровский рай-
он), пойме Амура в Нанайском районе, пойме Амгуни и на оз. Чукчагирское 
в районе им. Полины Осипенко, на реках Кур и Уда (Тугуро-Чумиканский 
район), оз. Болонь, побережье близ с. Аян (Аяно-Майский район), о-ве Боль-
шой Шантар и в заливе Чихачева [94].

На Сахалине эта поганка населяет его северную часть [95], где в целом 
редка [96]: гнездится в северо-восточной части на побережьях заливов На-
бильский, Пильтун, Чайво, в северо-западной – в устье р. Чёрная и на косе 
Кеми (залив Помрь), в северной – предположительно на озёрах в устье 
р. Большая (залив Байкал); обнаружена в Лунско-Набильском секторе [97]. 
В ряде заливов поселяется разреженными колониями [98], местами доволь-
но обычна, в частности, в заливе Чайво, где на некоторых густо заросших 
травой озёрах образует поселения, насчитывающие до 40 пар [99].

В Магаданской области красношейная поганка гнездится на небольших 
сильно заросших лесотундровых озёрах равнинной части бассейна р. Кава, 
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где не является редкостью, численность относительно стабильна [100, 101]. 
В меньшем количестве гнездится на озёрах в пойме р. Чукча [102], на охото-
морском побережье, в частности, в Малкачанской тундре [103] и, возможно, 
окрестностях Магадана [104, 105].

На Камчатке вид в целом малочислен [106], в мае на море наблюдаются 
стаи до двух десятков птиц, в период размножения более скрытен, чем серо-
щёкая поганка. На севере Камчатки – малочисленный пролётный вид, факты 
гнездования не известны [107].

Заключение

Таким образом, общая численность гнездовой популяции красношейной 
поганки в азиатской части РФ сейчас составляет порядка 30–60 тыс. пар. 
Эта оценка примерно вдвое выше результата, полученного В.Г. Кривенко и 
В.Г. Виноградовым (2008), – 55 тыс. особей для всей территории РФ. Тем не 
менее анализ литературных источников и собственных данных подтвержда-
ет негативный тренд динамики численности вида в азиатской части РФ. От-
носительно высокая численность популяции (20–45 тыс. пар) сохраняется 
в Западной Сибири, где во многих местах вид ещё вполне обычен и даже 
многочислен, однако именно здесь, почти на всей её территории наиболее 
заметно сокращение численности вида: ещё 20–30 лет назад она была в три 
раза выше. В числе приоритетных мер охраны вида должно быть сохране-
ние гнездовых местообитаний, в частности, запрет вырубки деревьев вокруг 
лесных озёр и ограничение разведения рыбы. 
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Vladimir V. Tarasov

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

The current status of Asian populations of the Horned Grebe 
Podiceps auritus (Aves: Podicipediformes) in Russia

The author presents the results of analysis of the current status of Asian populations 
of Horned Grebes Podiceps auritus (L.) based on his own studies and the published 
data. This work is part of the preparation of the next edition of the Red Data Book of 
the Russian Federation. The state of the world Horned Grebe population had not caused 
concern for many years, but in 2015, the Horned Grebe was included in the IUCN Red 
List of Threatened Species and assigned the VU (Vulnerable Species) category because 
of a rapid decline in the species’ numbers in North America and Europe. 

Despite the voluminous published data on the Horned Grebe, precise information 
on the species’ population dynamics in some regions of the Russian Federation is very 
scarce. A few publications feature estimated numbers achieved by extrapolation of the 
species’ density data, but usually the authors would just give grade definitions like 
“common”, “numerous” or “rare”. Therefore, our quantitative estimation of the Horned 
Grebe breeding population in the Asian part of Russia is quite rough: 30-60 thousand 
pairs. The species’ breeding area in that territory is about 6.6 million km² or 25% of 
its world range area. Presuming that the species breeds with the same average density 
(5-9 pairs / thousand km²) in the rest of its range as in the Asian part of Russia, we may 
estimate the world Horned Grebe population at the same numbers as in the IUCN Red 
List of Threatened Species (Version 2016-3) (239-583 thousand individuals).

The largest species’ resources are located in the Trans-Urals and the western part of 
Western Siberia (Kurgan, Tyumen, Omsk regions and the Khanty-Mansiysk autonomous 
okrug). Eastward of that territory the abundance of the Horned Grebe reduces 
significantly. The few data on the species’ population dynamics in the Trans-Urals and 
the western part of Western Siberia show that the population in that area decreased by 
70% over the last two or three decades. Those regions are now breeding grounds for 
more than a half of the Asian population of the Horned Grebe in Russia (16-36 thousand 
pairs). The average species’ density there is 14-36 pairs / thousand km². As for the vast 
territory of Eastern Siberia and the Far East featuring mostly mountainous landscape, 
the Horned Grebe is very rare there (probably due to insufficiency of breeding habitats) 
and nests with a much lower density (1-3 pairs / thousand km²) while its total numbers 
in that area are 7-15 thousand pairs. Some breeding areas of the species observed for a 
relatively long period of time also show a negative trend in the population abundance. 
All these data provide sufficient grounds for governmental protection of the species and 
its inclusion in the Red Data Book of the Russian Federation. However, it is necessary 
to point out the widespread decrease in the species’ numbers even in areas with no 
anthropogenic activity which shows that the reasons behind the abundance reduction 
are global and have not only been anthropologically induced. Possibly, there are other 
factors affecting the species’ migrations and wintering. Priority measures for the species 
protection are conservation of breeding habitats, particularly restriction of forest felling 
and fish farming around forest lakes.

The article contains 1 Table, 107 References. 
Key words: nesting density; population dynamics; limiting factors; protective 

measures.
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Роль мелатонина в регуляции ИУК-зависимых 
реакций растений в разных условиях освещения

Показаны способность мелатонина (Мел) регулировать ИУК-зависимые 
ростовые реакции 7-дневных проростков Arabidopsis thaliana (L.) Heynh. 
экотипа Columbia дикого типа Col и его мутантной линии axr1-3 с нарушенной 
трансдукцией сигнала ауксина, а также возможность совместного действия 
Мел и ИУК на растяжение сегментов колеоптилей пшеницы Triticum aestivum 
L. сорта Иргина. Направление и величина действия Мел зависели от условий 
освещения (темнота, свет разного спектрального состава: синий, красный 
и белый свет), уровня ИУК и трансдукции ее сигнала. Поскольку Мел только 
частично компенсировал нарушения трансдукции сигнала ИУК и усиливал 
эффективность регуляции ростовых процессов только в присутствии ИУК, то 
нами высказано предположение, что действие Мел не связано с активацией им 
Н+-АТФазы плазмалеммы, но изменяет эффективность действия ИУК. 

Ключевые слова: Arabidopsis thaliana; Col; axr1-3; Triticum aestivum; 
мелатонин; ИУК; фотоморфогенез; пигменты.

Введение

К настоящему времени установлено широкое распространение мела-
тонина (Мел) в царстве растений, начиная от одноклеточных водорослей 
и заканчивая высшими растениями. Известно об уровне Мел более чем в 
100 видах пищевых и лекарственных растений [1–4]. Этот индоламин най-
ден в надземных и подземных органах растений. Содержание Мел в рас-
тениях разных видов колеблется от 9,5 (Asparagus officinalis) до 5 288,1 пг/г 
ткани (Festuca aurundinacea) [5], что усложняет интерпретацию функций 
этого вещества в растении. 

На уровень Мел в растениях оказывают действие УФ-излучение [6, 7], 
низкая температура [8, 9], токсичные органические вещества и тяжелые ме-
таллы [10]. Максимальное содержание Мел наблюдают при воздействии на 
растение УФ-В-излучения в диапазоне 280–315 нм [6]. Также установлена 
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зависимость содержания Мел в растениях от спектрального состава света 
[6]. Приведенные выше данные свидетельствуют о том, что изменение уров-
ня Мел может служить ответной реакцией растений на воздействие многих 
внешних факторов. 

В настоящее время установлено, что Мел оказывает влияние на мно-
гие процессы в растении. Например, показано его действие на рост корней 
(Phalaris canariensis, Avena sativa и Brassica juncea) и гипокотилей (Lupinus 
albus), а также цветение растений (Chenopodium rubrum) [2, 8, 13–15]. Мел 
обладает уникальными антиоксидантными свойствами, определяющими 
его протекторную функцию при свободно радикальном повреждении ДНК, 
белков и липидов. Мел может непосредственно связывать Н2О2 и/или уси-
ливать деятельность ферментов антиоксидантной системы [16]. Установле-
но, что Мел непосредственно действует на уровень экспрессии большого 
числа генов в геноме Arabidopsis [17]. В том числе показано, что Мел влия-
ет на содержание фитогормонов, избирательно регулируя ген синтеза АБК 
MdNCED3 и гены катаболизма AБК MdCYP707A1 и MdCYP 707A2 и тем са-
мым снижая содержание гормона у представителей рода Malus [16].

Предшественником Мел, вещества индольной природы, служит ами-
нокислота триптофан [11, 12], которая является также предшественником 
хорошо изученного гормона растений индолил-3-уксусной кислоты (ИУК). 
Существование общих звеньев в пути биосинтеза этих двух соединений по-
зволяет предполагать взаимосвязь между ними на уровне синтеза или регу-
ляции процессов растительного организма. 

ИУК и Мел имеют сходную молекулярную структуру. У обеих молекул 
отмечено присутствие индольного кольца. Отличия связаны с количеством 
замещающих групп. Мелатонин имеет ацетильную группу в положении 3 
и метоксигруппу в положении 5, а ИУК имеет одну карбоксильную группу 
в положении 3. Поскольку молекулы со сходной структурой часто имеют и 
сходные функции, то J. Kolar и I. Machackova [3] предположили, что мела-
тонин обладает в растениях ауксиноподобной активностью. Hernarndez-Ruiz 
et al. [14] выявили ауксин-подобное действие Мел на рост этиолированных 
гипокотилей у Lupinus albus. Однако при изучении регуляции органогенеза 
у Hypericum perforatum L. in vitro S.J. Murch et al. [18] не показали для Мел 
стимулирующего влияния на образование корней, характерного для ИУК. 
Существование противоречивых данных о гормональной функции Мел в 
растении является основанием для дальнейших исследований в этом на-
правлении. Кроме того, не выявлена взаимосвязь Мел и ИУК как продуктов 
метаболизма триптофана в регуляции ростовых процессов растений. 

В связи с этим цель нашей работы заключалась в исследовании роли Мел 
в ауксин-зависимых ростовых реакциях Arabidopsis thaliana и Triticum aesti-
vum и в выяснении характера взаимодействия Мел и ИУК в регуляции роста 
в условиях разнокачественного освещения. 

Роль мелатонина в регуляции ИУК-зависимых реакций растений
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Материалы и методики исследования

Исследования проводили на 7-дневных проростках A. thaliana (L.) 
Heynh. экотипа Columbia дикого типа Col и его мутантной линии axr1-3, 
выращенных в темноте и на белом (БС), синем (СС) и красном (КС) свету в 
условиях длинного дня (16 ч свет : 8 ч темнота) при температуре 22–25°С. 
Источником света служили белые TL-D 36W/54-765, синие TL-D 36W/18 
и красные TL-D 36W/15 люминесцентные лампы («Philips», Нидерланды) 
(рис. 1). Проростки культивировали в чашках Петри при плотности потока 
фотонов ФАР на уровне семядолей около 120 мкмоль /(м2 с) в асептических 
условиях на безгормональной агаризованной питательной среде Мурасиге-
Скуга (контроль) и с добавлением Мел и ИУК («Sigma», США) в диапазоне 
концентраций 0,1 пМ – 1 мкМ (опыт). В каждом варианте взято по 3 чашки 
Петри, в которые было заложено по 100 семян. 

Рис. 1. Спектры излучения белых TL-D 36W/54-765 (a), синих TL-D 
36W/18 (b) и красных TL-D 36W/15 (c) люминесцентных ламп

[Fig. 1. Radiation spectra of white TL-D 36W/54-765 (a), blue TL-D 36W/18 (b) and red TL-D 36W/15 
(c) luminescent lamps. On the Y-axis - Intensity, relative unit; on the X-axis - Wavelength, nm]
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Совместное действие ИУК и Мел в регуляции ростовых процессов в тем-
ноте оценивали по величине прироста сегментов колеоптилей пшеницы Tri-
ticum aestivum L. сорта Иргина – компетентной к ИУК и более простой, чем 
проростки, биологической системе. Для этого из зоны растяжения 3-днев-
ных колеоптилей вырезали с помощью станочка Бояркина сегменты по 5 мм 
и помещали в 2%-ный раствор сахарозы без (контроль) и с добавлением 
ИУК или Мел, или ИУК + Мел (опыт). Мел или ИУК добавляли к раствору 
в диапазоне концентраций от 0,1 пМ до 1 мкМ, при совместном внесении 
гормонов Мел добавляли в двух концентрациях – 0,1 пМ или 1 мкМ.

В ходе эксперимента измеряли ростовые параметры и определяли содер-
жание фотосинтетических пигментов. Регистрацию оптической плотности 
экстракта пигментов проводили на спектрофотометре «Genesys 10S UV-
VIS» (США) при длине волны 470, 648 и 664 нм. Для расчета содержания 
фотосинтетических пигментов в семядолях использовали коэффициенты 
для 96%-ного раствора этилового спирта [19]. 

В каждом варианте измерено по 50 осевых органов проростков A. thaliana 
или сегментов колептилей T. aestivum при помощи бинокулярной лупы БМ-
51-2 (8,75х). Измерение площади поверхности семядоли (с учетом черешка и 
пластинки) проводили с использованием программы «Moticam 2300» (Испа-
ния) на фотографиях, сделанных с помощью цифровой камеры через микро-
скоп «Micros» (Австрия). Содержание основных фотосинтетических пигмен-
тов измеряли 5-кратно для каждого варианта. На рисунках приведены средние 
арифметические и их среднеквадратичные отклонения из двух независимых 
опытов. Статистическая обработка полученных данных и построение графи-
ков выполнены в программе Microsoft Office Excel 2010. Данные представле-
ны в виде средних арифметических и среднеквадратичных отклонений.

Результаты исследования и обсуждение

Моделью для исследования роли Мел в ИУК-зависимом морфогенезе рас-
тений и взаимодействия ИУК и Мел в регуляции ростовых процессов служи-
ли проростки двух линий Col и axr1-3 A. thaliana экотипа Columbia. Выбор 
мутантной линии axr1-3 обусловлен тем, что мутации по гену AXR1 опреде-
ляли нарушение трансдукции сигнала ауксина, а следовательно, и механизма 
действия ауксина на растительные клетки [20]. К настоящему времени стало 
известно, что ген AXR1 (AUXIN RESISTANT 1, Gene ID: AT1G05180) кодирует 
белок, связанный с убиквитин-активирующим ферментом E1 и его мутации 
вызывают аномалии развития растений, связанные с изменением морфогене-
за (размеров и формы), и направления роста мутантных растений [16, 20, 21]. 
Мутантные растения характеризуются более короткими побегами, большим 
количеством боковых побегов вследствие сниженного апикального домини-
рования и большим количеством соцветий с мелкими цветками и меньшим 
образованием пыльцы. У них нарушается геотропизм корней [21]. Сосуди-
стые пучки стеблей у мутанта менее дифференцированы, чем у дикого типа. 
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Как известно, действие гормонов подчиняется дозовому эффекту, поэтому 
установление аналогии между Мел и ИУК в регуляции морфогенеза A. thaliana 
на БС осуществляли на основе оценки эффективности их различных концен-
траций на рост разных органов у проростков. Нами показано, что действие 
ИУК в малых концентрациях (0,1 и 10 пМ) тормозило растяжение корня и ги-
покотиля проростков дикого типа и не влияло на рост проростков мутанта (рис. 
2). Реакция корня объясняется нарушением пути передачи сигнала ауксина у 
мутанта axr1-3, которое даже при равном с диким типом содержании ИУК, 
определяет его устойчивость к ауксинам [21]. С увеличением концентрации 
экзогенная ИУК (1 нМ) повышала растяжение корня у мутанта и гипокотиля 
у обеих линий. Диапазон концентраций ауксина (10 пМ – 1 мкМ), стимулиру-
ющих рост семядолей у мутанта, шире, чем у дикого типа (1 нМ). Реакция на 
действие высокой концентрации ИУК (1 мкМ) сильнее выражена у корня, чем 
у гипокотиля, что проявилось в значительном торможении его растяжения. 

Следует отметить, что причиной торможения 1 мкМ ИУК корня пророст-
ков A. thaliana могло быть ИУК-индуцированное увеличение уровня этиле-
на [22], ингибирующего рост корней в длину [23]. В свою очередь этилен 
мог стимулировать биосинтез ауксина в корнях путем активации генов α- и 
β-субъединиц антранилат-синтазы (ASA1), TAA1 (tryptophan amino-
transferase of Arabidopsis 1) и TAR (TAA-Related). Под контролем 
этилена мог находиться транспорт ауксина в зону растяжения с использо-
ванием транспортера ауксина AUX1 и переносчиков ауксина PIN2/EIR1 или 
эффективность ауксина на деление клеток покоящего центра меристемы [23]. 

Различия ростовых реакций корня axr1-3 с реакциями дикого типа в от-
вет на ИУК также могли быть связаны с его сниженной чувствительностью 
к этилену, жасмоновой кислоте и метилжасмонату. Это предположение со-
гласуется с обнаруженной связью сигнальных путей жасмоновой кислоты и 
ИУК. Белок AXR1-3 нужен для связи протеосомных путей этих фитогормо-
нов и важен в ответе растений на их действие [24, 25].

В отличие от действия ИУК экзогенный Мел в малых концентрациях сти-
мулировал растяжение гипокотиля (0,1 пМ), корня и семядоли (0,1–10 пМ) 
у проростков axr1-3 и семядоли (0,1 пМ) у проростков дикого типа (см. 
рис. 2). Рост осевых органов у Col не изменялся или тормозился. Поскольку 
Мел низкой концентрации (0,1 пМ) вызывал удлинение корня и гипокоти-
ля у мутанта axr1-3, аналогичное действию более высокой концентрации 
ИУК (1 нМ), то можно предположить, что взаимодействие между этими дву-
мя гормонами выражалось в изменении биосинтеза эндогенной ИУК или 
трансдукции ее сигнала. Первое предположение находит подтверждение в 
экспериментах на этиолированных проростках Brassica juncea [2]. Автора-
ми установлено, что максимальный положительный эффект Мел на удлине-
ние корня сопровождался увеличением эндогенного уровня ауксина. Однако 
действие высоких концентраций Мел незначительно увеличивало уровень 
эндогенного ауксина, опосредуя ингибирование корня. 

И.Ф. Головацкая, Е.В. Бойко, Р.А. Карначук
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Рис. 2. Влияние ИУК (a, b, c) и Мел (d, e, f) на длину корня (a, d) и 
гипокотиля (b, e) и площадь поверхности семядоли (c, f) 7-дневных 

проростков A. thaliana на белом свету: 1 – Col, 2 – axr1-3
[Fig. 2. The effect of  IАА (a, b, c) and Mel (d, e, f) on the root (a, d) and hypocotyl 

(b, e) length, and the area of cotyledon surface (c, f) of 7-day-old A. thaliana seedlings 
under white light: 1 - Col, 2 - axr1-3. On the Y-axis - Root and hypocotyl length, mm 

and Cotyledon area, mm2; on the X-axis - IАА and melatonin concentration, M]

Разное по величине действие экзогенного Мел на ростовые реакции 
проростков дикого типа и мутанта A. thaliana могло быть связано с разным 
уровнем эндогенного Мел. В соответствии с данными других авторов Мел 
ингибировал удлинение корня у Phalaris canariensis и Avena sativa при бо-
лее низких концентрациях (0,01 мМ), чем у B. juncea (100 мМ). При этом 
уровень Мел у однодольных ниже, чем у 2 близких видов Brassica [13, 15].

Изменение ростовых процессов при адаптации растений к свету сопря-
жено с изменением его метаболизма. Основным процессом в растении, осу-
ществляющим поставку энергии и субстратов для синтетических процессов 
на свету, является фотосинтез. Его интенсивность зависит от сформирован-
ности фотосинтетического аппарата, в том числе и уровня фотосинтети-
ческих пигментов. Первыми фотосинтезирующими органами проростков 
A. thaliana являются семядоли, для которых показана зависимость содержа-
ния фотосинтетических пигментов от сигналинга ИУК (рис. 3). 

На безгормональной среде у проростков axr1-3 содержание пигментов на 
БС выше, чем у Col. Действие экзогенных веществ изменяло уровень зеле-
ных и желтых пигментов в семядолях. Введение 1 нМ ИУК в питательную 
среду повышало содержание всех трех групп пигментов у Col или сохраняло 
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его на уровне контроля у axr1-3. Поддержание высокого уровня пигментов 
могло обеспечить достаточную интенсивность фотосинтеза, поставляюще-
го метаболиты для активации роста гипокотилей и семядолей. Действие 
остальных концентраций гормона снижало содержание пигментов.

Рис. 3. Содержание фотосинтетических пигментов у 7-дневных проростков 
A. thaliana в зависимости от концентрации ИУК в питательной среде 
на белом свету: 1 – хлорофилл а, 2 – хлорофилл b, 3 – каротиноиды

[Fig. 3. The content of photosynthetic pigments in 7-day-old A. thaliana seedlings 
depending on IАА concentration in the nutrient medium under white light: 

1 - chlorophyll a, 2 - chlorophyll b, 3 - carotenoids. On the Y-axis - Content, μg/seedling; 
on the X-axis - IAA concentration, M (a), Melatonin concentration, M (b)]

Экзогенный Мел оказывал стимулирующее действие на уровень фото-
синтетических пигментов в семядолях у Col при большей концентрации 
(1 мкМ), чем ИУК (1 нМ). Действие других концентраций Мел снижало со-
держание хлорофилла а, хлорофилла b и каротиноидов в семядолях про-
ростков обеих линий. Интересно то, что действие высокой концентрации 
Мел (1 мкМ) увеличивало содержание всех пигментов в семядоле пророст-
ков Col до уровня пигментов у мутанта. С другой стороны, обработка Мел 
(10 пМ, 1 нМ) восстанавливала у мутанта axr1-3 содержание пигментов до 
уровня дикого типа, как и размеров гипокотиля (0,1 пМ) и корня (0,1 и 10 пМ), 
возможно, компенсируя нарушение трансдукции сигнала ИУК в проростках. 
Обнаруженная зависимость интенсивности процессов в растении от концен-
трации Мел, вероятно, опосредована его влиянием на уровень экспрессии раз-
ного числа генов в геноме. Анализ профилей экспрессии генов Arabidopsis 
показал, что обработка 100 пМ Мел существенно затрагивала экспрессию 
только 81 гена, тогда как обработка 1 мМ мелатонином – 1 308 генов [17]. 

И.Ф. Головацкая, Е.В. Бойко, Р.А. Карначук
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Нами установлено, что Мел и ИУК в низких концентрациях (0,1 и 10 пМ) 
одинаково тормозили накопление пигментов фотосинтеза в семядолях ди-
кого типа, тогда как у мутанта с нарушением трансдукции сигнала ИУК эф-
фективность Мел снижалась по сравнению с таковой ИУК.

Поскольку известно о влиянии света на уровень Мел в растении [6], то 
представляется возможным взаимодействие света и гормона в регуляции 
морфогенеза. Нами проведены исследования на СС, КС и БС. В качестве 
контроля взяты этиолированные проростки. В эксперименте использован 
Мел в концентрации 1 мкМ, оказывающей стимулирующее действие на со-
держание фотосинтетических пигментов у линии Col A. thaliana.

Исследование морфогенеза A. thaliana на начальных этапах онтогенеза 
показало, что рост проростков исходной линии Col в темноте (Т) сопрово-
ждался активным растяжением гипокотиля и сохранением его петли и сло-
женных семядолей. Эти признаки характеризуют нормальный темновой 
фенотип проростков в процессе скотоморфогенеза. У этиолированных про-
ростков мутанта axr1-3 отметили укороченные и утолщенные гипокотили 
по сравнению с Col (рис. 4), ингибирование растяжения которых составило 
17%. Карликовый фенотип мутанта axr1-3 в темноте связан с нарушением 
функционирования гена AXR1, который у родительской линии Col участвует 
в подавлении реакций фотоморфогенеза в темноте [24].

В соответствии с донорно-акцепторными связями между органами одно-
временно с торможением роста гипокотиля у проростков мутанта увеличи-
лась длина их корня (рис. 4) и составила 147% от нормы. Реакция семядолей 
мутанта на темноту кардинально отличалась от реакции дикого типа. Несмо-
тря на отсутствие света, происходило увеличение площади их поверхности 
за счет поперечного роста черешков и пластинки, тогда как у дикого типа 
меньшие по размерам семядоли имели узкие пластинки. Форму и размеры 
семядолей хорошо иллюстрирует рис. 3, на котором также показано 20%-ное 
увеличение диаметра апикальной зоны гипокотиля у мутанта axr1-3.

Действие белого света (БС) на проростки выражалось в торможении рас-
тяжения гипокотиля и активации роста корня и развития фотосинтетическо-
го аппарата (семядолей). Эти признаки характеризовали световой фенотип 
проростков обеих линий в процессе фотоморфогенеза. Форма и размеры се-
мядолей проростков A. thaliana, выросших на БС, показаны на рис. 3. Доста-
точно наглядно представлено многократное увеличение площади поверх-
ности семядолей на свету по сравнению с этиолированными семядолями 
(темнота). Кроме того, у мутанта отмечено торможение растяжения корня 
на 21% относительно дикого типа (см. рис. 4). 

Культивирование проростков Col A. thaliana на синем свету (СС) сопро-
вождалось схожими фотоморфогенетическими реакциями, вызванными БС 
(см. рис. 4), однако больше удлинялся корень и расширялись семядоли. У 
мутанта реакция на СС выражена сильнее, что проявилось в увеличении ин-
гибирования элонгации гипокотиля на 33% и стимуляции роста семядоли на 
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15% по сравнению с диким типом. Установленные нами реакции проростков 
A. thaliana в ответ на длительное действие СС согласуются с реакциями про-
ростков при их кратковременной деэтиоляции на СС (439 нм) [25]. 

Рис. 4. Ростовые параметры 7-дневных проростков A. thaliana линий Col (1) 
и axr1-3 (2) на безгормональной среде (3) и в присутствии 1 мкМ мелатонина 

(4) в темноте (Т), на белом (БС), синем (СС) и красном (КС) свету:
а – длина гипокоптиля, мм; b – длина корня, мм; с – площадь семядоли, мм2

[Fig. 4. Growth parameters of 7-day-old A. thaliana seedlings of lines Col (1) 
and axr1-3 (2) in control medium (3) and 1 μM melatonin (4) in darkness (Т), and under 

white (БС), blue (СС) and red (КС) light. On the Y-axis - Hypocotyl length, mm (a), 
Root length, mm (b) and Cotyledon area, mm2(c); on the X-axis - Lighting conditions]

Красный свет (КС) оказывал меньшее морфогенное действие на пророст-
ки, чем БС и СС. У проростков обеих линий формировались более короткий 
корень и меньшая пластинка семядолей, а также более длинный гипокотиль 
по сравнению с другими участками спектра. 

Оценивая изменения ростовых параметров органов проростка в зави-
симости от условий освещения, мы показали положительную корреляцию 
между длиной корня и площадью поверхности семядолей (см. рис. 4). 

В соответствии с результатами нашего исследования на ранних этапах 
онтогенеза A. thaliana мутации по гену AXR1-3 обусловливали уменьшение 
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длины гипокотиля, увеличение длины корня и площади поверхности семя-
долей в темноте, на СС и БС. При этом на СС происходили более сильные 
фотоморфогенетические реакции в проростке мутанта, чем на смешанном 
БС. Это, вероятно, связано с тем, что на БС [26] активировалось большее 
число регуляторных фоторецепторов, но в силу перекрестного взаимодей-
ствия путей сигналинга света разного спектрального состава их действия 
частично ослаблялись. В частности, показано зависимое от света взаимо-
действие фоторецепторов CRY1 и PHYВ [27], участвующих в подстройке 
реакций на действие света различного спектрального состава по СС/УФ-А и 
КС/ДКС. Другим объяснением могут служить известные принципы фоторе-
гуляции активности криптохромов. СС активирует криптохромы, тогда как 
присутствие ЗС в смешанном световом потоке БС инактивирует их, а следо-
вательно, снижает эффективность СС [28].

Исследования роли Мел в регулировании ростовых и биохимических про-
цессов растений показали, что направление и величина действия 1 мкМ Мел 
зависели от условий освещения и уровня сигналинга ИУК. В темноте Мел 
ингибировал растяжение гипокотиля и корня только у проростков мутанта 
относительно контроля без гормона (см. рис. 4). В то же время на БС Мел 
увеличивал размеры семядолей дикого типа. У обеих линий Мел уменьшал 
размеры корня и семядолей на СС, но увеличивал размеры корня на КС. При 
этом эффективность Мел в регулировании роста axr1-3 повышалась в 5 и 2 
раза (на СС) и в 2 раза (на КС) по сравнению с таковой у Col соответственно.

Наблюдаемые нами различия реакций корней на действие Мел в услови-
ях разного селективного света могли быть опосредованы эндогенным уров-
нем Мел. Данное предположение подтверждается результатами других ав-
торов [6]. Высокое содержание Мел показано в корнях Glycyrrhiza uralensis, 
выращенных на КС, в то время как в корнях растений, выращенных на СС, 
оно не отличалось от варианта на БС. 

Таким образом, нами установлено светозависимое действие мелатонина 
на формообразование проростков A. thaliana. Мел снижал эффективность 
СС в регуляции роста корней и семядолей и повышал эффективность КС для 
корней. При длительном действии на БС Мел оказывал стимулирующее вли-
яние на рост проростков A. thaliana в более низких концентрациях (0,1 пМ), 
чем ИУК (1 нМ). Мел восстанавливал у мутанта axr1-3 рост осевых органов 
и содержание пигментов до уровня дикого типа, компенсируя нарушения 
трансдукции сигнала ИУК. 

Другой моделью для нашего исследования взаимодействия ИУК и Мел в 
регуляции ростовых процессов служили сегменты зоны растяжения колеоп-
тилей пшеницы сорта Иргина. При анализе элонгации клеток колеоптилей по-
казали, что экзогенная ИУК в диапазоне концентраций от 0,0001 до 0,01 нМ 
не изменяла темпы их роста, тогда как с увеличением концентрации в диапа-
зоне от 0,1 до 1000 нМ постепенно увеличивала их растяжение (рис. 5). Сти-
мулирующее действие ауксина в диапазоне 100–1000 нМ составило 30–40%. 
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Рис. 5. Влияние ИУК и Мел на растяжение сегментов колеоптилей 
Triticum aestivum сорта Иргина в темноте: 1 – Мел;

2 – ИУК; 3 – ИУК + 0,1 пМ Мел; 4 – ИУК + 1 мкМ Мел
[Fig. 5. The effect of IАА and Mel on the elongation of coleoptile segments 

of Triticum aestivum cv. Irgina in darkness: 1 - Mel, 2 - IАА, 3 - IАА + 0,1 pМ Mel, 
4 - IАА + 1 μM Mel. On the Y-axis - Increment, % of control; on the X-axis - Сoncentration, nM]

Действие Мел в диапазоне исследуемых концентраций достоверно не из-
меняло растяжения колеоптилей в темноте по сравнению с контролем (см. 
рис. 4). Полученные данные могли свидетельствовать об его инертности по 
отношению к росту клеток растяжением с помощью механизма закисления 
клеточных стенок, контролируемого ауксином. Присутствие Мел модифици-
ровало действие ИУК. Отмечена дозовая зависимость активности веществ в 
регуляции роста. При низкой концентрации мелатонина неактивные в био-
тесте низкие концентрации ИУК не изменяли скорость растяжения, тогда 
как более высокие концентрации от 10 до 1 000 нМ увеличивали стимулиро-
вание растяжения колеоптилей (см. рис. 5). Наиболее сильный эффект ИУК 
при совместном действии с Мел (ИУК + 0,1 пМ Мел) отмечен при ее кон-
центрациях 100 и 1 000 нМ. Прирост сегментов колеоптилей увеличился на 
80% по отношению к контролю без гормонов или на 40% по отношению к 
приросту, вызванному действием одной ИУК. 

Напротив, увеличение концентрации Мел в смеси с ИУК (ИУК + 1 мкМ 
Мел) снижало их совместный эффект на 20–40% по сравнению с ИУК + 
0,1 пМ Мел в диапазоне концентраций ИУК от 0,1 до 1 000 нМ. Получен-
ные результаты свидетельствовали об изменении чувствительности колеоп-
тилей к ИУК или изменении трансдукции сигнала гормона под влиянием 
Мел. Увеличение концентрации Мел могло влиять также на окислительно-
восстановительный потенциал клеток, поскольку, проявляя про- и антиок-
сидантные функции [16], он контролирует уровень морфогенных АФК [29]. 
Сопоставляя полученные нами данные по росту сегментов колеоптилей 
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T. aestivum с данными по росту проростков A. thaliana, установили общую 
закономерность: Мел в низких концентрациях в присутствии ИУК увеличи-
вал растяжение клеток.

Поскольку мутации по гену AXR1 связаны с нарушением трансдукции 
сигнала ауксина, то полученные нами результаты могут свидетельствовать 
о важной роли Мел в морфогенезе A. thaliana и его возможном взаимодей-
ствии с ауксином в регуляции ростовых процессов. Оценивая действие Мел 
на различные процессы, следует также рассматривать возможность того, что 
вносимый Мел включается в регуляцию метаболизма растительных клеток. 
Для растений пока не установлены рецепторы Мел, тогда как у животных по-
казано присутствие ядерных (RZR/RORα and RZR/RORβ) и мембранных ре-
цепторов Мел МТ1 в клетках крови [30] и MT2 у предиапоцитов – незрелых 
жировых клеток (3T3-L1) [31]. Для этих клеток установлено участие Мел в 
регуляции синтеза цитокинов и окислительно-восстановительного статуса 
[30, 31] за счет увеличения активности марганец- и медь/цинк-содержащих 
супероксиддисмутаз (MnSOD, Cu/ZnSOD).

Заключение

Полученные нами данные свидетельствуют об участии мелатонина в 
ИУК-зависимых реакциях ското- и фотоморфогенеза проростков арабидоп-
сиса, а также о его совместном действии с ИУК на растяжение колеоптилей 
пшеницы. Мел оказывал стимулирующее влияние на рост корня и гипоко-
тиля axr1-3 и семядолей Col проростков A. thaliana в более низких концен-
трациях, чем ИУК. Мел был менее эффективен при нарушении трансдукции 
сигнала ИУК и неэффективен в отсутствие ИУК. Мел частично снимал на-
рушения морфогенеза и синтеза фотосинтетических пигментов у мутанта 
axr1-3. Из сказанного следует, что действие Мел не связано с активацией 
им Н+-АТФазы плазмалеммы, но изменяет эффективность действия ИУК. 
Нами получены новые данные о фенотипическом проявлении мутации по 
гену AXR1 у проростков A. thaliana в разных условиях освещения.
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Irina F. Golovatskaya, Ekaterina V. Boyko, Raisa A. Karnachuk
Tomsk State University, Tomsk, Russian Federation 

Role of melatonin in the regulation of IAA-dependent 
plant reactions under different lighting conditions

Currently, expansion of melatonin (Mel) in the plant kingdom has been established. 
Mel has an impact on many processes in a plant. The existence of contradictory data 
about the Mel hormonal function in a plant is the basis for further research. Moreover, 
in the regulation of plant growth processes an interrelation of Mel and indole-3-acetic 
acid (plant hormone IAA) (as metabolic products of tryptophan) has not been found. In 
this regard, the aim of this research was to determine the role of Mel in auxin-dependent 
growth reactions and possible interaction of Mel and IAA in the regulation of plant 
processes in the dark and in the light. 

Our studied objects were 7-day-long seedlings of Arabidopsis thaliana (L.) Heynh. 
Columbia ecotype Col wild type and its mutant line axr1-3 with impaired transduction of auxin 
signal. They were grown in hormone-free Murashige and Skoog medium in the dark, under 
blue, red and white light (control) and with an addition of Mel (an experience) under long-
day conditions (16 h light: 8 h dark) at PAR photon flux density about 120 µmol / (m2 s), 
at a temperature 22-25oС. The light source was white TL-D 36W / 54-765, blue TL-D 
36W / 18 and red TL-D 36W / 15 fluorescent lamps (Fig. 1). Also, we studied wheat 
coleoptile segments Triticum aestivum L. of Irgina variety. These segments were cultured 
in the darkness using 2% sucrose (control) with an addition of IAA or Mel, or Mel + IAA 
(experience). The range of the studied concentrations of Mel and IAA varied from 0.1pM 
to 1 µM. In the experiment, we measured growth parameters and determined the content 
of photosynthetic pigments. The optical density of the extract of pigments in 96%-ethanol 
was registered using the spectrophotometer at a wavelength of 470, 648 and 664 nm. 

Our experiments showed that direction and magnitude of 1 µM Mel influence 
depended on the lighting conditions and IAA signal transduction (Fig. 4). In the 
darkness Mel inhibited the elongation of mutant axial organs, whereas it increased 
the size of the cotyledon wild type under the white light. Mel reduced the size of the 
root and the cotyledons under the white light in both lines, but increased the size of 
the root under the red light. Furthermore, the efficiency of Mel during axr1-3 growth 
regulation was higher than Col. The experience has shown that the exogenous Mel 
under the white light has a stimulating effect on the growth of seedlings of A. thaliana 
in lower concentrations (0.1 pM) than IAA (1 nM). Mel was restoring axr1-3 mutant 
axial organs growth and the content of photosynthetic pigments to the wild-type levels, 
probably by compensating violations of IAA signal transduction (Fig. 2, 3). In the 
absence of the IAA Mel did not affect the coleoptile segments of T. aestivum elongation, 
but during their coeffect Mel intensified its effectiveness in the regulation of the growth 
processes (Fig. 5). It appears from this that the action of Mel was not associated with the 
activation of plasma membrane H+-ATPase, but changed the efficiency of IAA action.

The article contains 5 Figures, 31 References.
Key words: Arabidopsis thaliana; Col; axr1-3; Triticum aestivum; melatonin; 

IAA; photomorphogenesis; pigments.
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Почвенно-растительный покров асимметричных 
водоразделов степной зоны Волго-Уральского междуречья

В ходе многолетних мониторинговых исследований установлено, что 
гидротермические условия склонов водоразделов разной крутизны и экспозиции 
и их плоские вершины отличаются по комплексу показателей, в результате чего 
формируются почвы и растительные сообщества, значительно различающиеся 
между собой по свойствам и составу. Для асимметричных водоразделов показана 
мозаичность почвенно-растительного покрова: ряд биогеоценозов по составу 
фитоценозов и свойствам черноземов близки к настоящим степям, а часть – к 
сухим степям. При этом обобщенные характеристики почв и растительности 
территории соответствуют подзоне засушливых степей. Полученные данные 
дают возможность отнести полярную асимметрию водоразделов к условиям, 
повышающим видовое и структурное разнообразие почвенно-растительного 
покрова на современном этапе эволюции степных ландшафтов. 

Ключевые слова: почвы; растительный покров; степная зона; 
асимметричный водораздел; мезоклимат.

Введение

Ведущим фактором формирования почвенно-растительного покрова яв-
ляются гидротермические условия, складывающиеся из соотношения коли-
чества и характера поступления влаги и величин инсоляции. Значительная 
часть территории Волго-Уральского междуречья расположена в степной 
зоне; в ее северной части распространены луговые степи, южнее переходя-
щие в типичные степи на черноземах обыкновенных и южных. Однако на 
эту постепенно меняющуюся последовательность влияет ряд региональных 
особенностей, которые вызывают нарушения географической зональности 
почв и растений на мезоуровне. К ним, в частности, относятся орография 
и геологическое строение территории, характеристики гидрографической 
сети, химизм почвообразующих пород, интенсивность антропогенных на-
грузок и т.п. Таким образом, почвенный покров и растительность отдельных 
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типов ландшафтов формируют мозаику, из которой складывается обобщен-
ный облик степи, свойственный определенной подзоне. Эта мозаичность 
базируется на пространственной структуре распределения тепла и влаги, 
углерода и питательных ресурсов, характерной для субаридных ландшаф-
тов [1–4]. 

Большая роль в возникновении такой мозаичности принадлежит асимме-
трии речных водоразделов, феномен которой исследуется более ста лет на 
разных континентах и в различных природных зонах [5–10]. Установлено, 
что в пределах подобных водоразделов вследствие отличий в экспозициях и 
морфологии склонов, инсоляции и условиях увлажнения формируются био-
топы, специфичные в плане характеристик почвенно-растительного покрова 
[11–14].

В пределах межбассейновых водоразделов обычно выделяют ландшафт-
ные асимметрии, связанные с меридиональным и широтным простиранием 
речных долин. Чаще объектами изучения являются меридиональные прояв-
ления асимметрии [6, 11, 13], реже – полярные асимметрии [15–18]. 

В Волго-Уральском междуречье гидрографическая сеть ориентирована 
с востока на запад. Следствием этого обстоятельства стала широтная асим-
метрия водоразделов: короткие, крутые и покатые склоны обращены на юг, 
северные, как правило, длинные и пологие. Феномен ландшафтной асимме-
трии Волго-Уральского междуречья ранее рассматривался исследователями 
с точки зрения геоморфологии [19], а также как явление, обусловливающее 
отличие в инсоляции склонов разных экспозиций [20]. При этом специфика 
почвенно-растительного покрова асимметричных ландшафтов оставалась 
мало изученной [21].

Цель исследования – изучение влияния гидротермических и топографи-
ческих факторов асимметричных водоразделов степной зоны Волго-Ураль-
ского региона на формирование растительности и почв, а также изучение 
взаимосвязи и взаимозависимости между свойствами черноземов и видо-
вым составом фитоценозов. 

Материалы и методики исследования

В основу исследования положены результаты многолетних полевых ис-
следований почв и растительности степей Волго-Уральского междуречья. 
Работы проводились в период максимальной вегетации растительности (ко-
нец июня – начало июля) в 2010–2012 и 2014 гг. Климат территории конти-
нентальный с резкими температурными контрастами: холодная малоснеж-
ная зима, жаркое сухое лето, быстрый переход от зимы к лету, неустойчивое 
количество и недостаточность атмосферных осадков, преобладание испаре-
ния над увлажнением [22]. Среднегодовое количество осадков составляет 
320–370 мм, большая часть которых приходится на летне-зимний период. 
Летние дожди, как правило, имеют ливневый характер; при этом вода сте-

А.М. Русанов, М.А. Сафонов



163Почвенно-растительный покров асимметричных водоразделов

кает к подошвам склонов и испаряется, не успевая впитаться в почву. Не-
достаток влаги приводит к частым засухам, продолжительность которых в 
отдельные годы превышает 25–35 дней. Длительность активной вегетации 
растений варьирует от 150 до 155 дней, при этом сумма температур свыше 
+10°С составляет 2 450–2 650°С. Средняя температура января колеблется от 
–16,3 до –17,5°С, июля – от +20,7 до +23,9°С. Устойчивый снежный покров 
образуется в конце второй – начале третьей декады ноября, разрушается в 
первой – второй декадах апреля. Высота снежного покрова достигает 25–
30 см; из-за сильных ветров залегание снега неравномерное. 

Район исследований – асимметричный водораздел рек Чаган–Бузулук 
(52°2'47'' с.ш., 52°29'44'' з.д.) с хорошо сохранившейся естественной рас-
тительностью, приуроченный к Общесыртовско-Предуральской степной 
провинции. Сложный по морфологии склон южного направления имеет 
длину 550 м. Он представлен элювиальной (с уклоном до 5°), транзитной 
(2,5–3,5°), небольшой по протяженности выпуклой (3,5–6,0°) и аккумуля-
тивной (до 1,0°) микрозонами. Местный базис эрозии составляет 70 м. Про-
тяженность прямого пологого склона северной экспозиции составила около 
800 м, а средний его уклон равен 3,0° при базисе эрозии 55 м. Вершина водо-
раздела представлена выровненным плато шириной до полукилометра. По-
чвы территории представлены черноземами южными карбонатными мало-
гумусными и слабогумусированными мало- и среднемощными глинистыми 
и тяжелосуглинистыми на элювиальных мергелях и делювиальных пестро-
цветных отложениях тяжелого гранулометрического состава с локальными 
вкраплениями темно-бурых засоленных глин морского генезиса.

Методы работ включали полевые наблюдения и лабораторные иссле-
дования. Для получения данных о гидротермическом режиме проводился 
мониторинг климатических показателей. Общепринятыми методами опре-
делялись высота снежного покрова и температура приземного слоя атмос-
феры. Температура почвы измерялась путем заложения датчиков «Термо-
хрон» DS1921G на глубину 20 см. 

Физические и химические свойства почв исследовались общепринятыми 
методами [23]. Период биологической активности почв (ПБА) определялся 
методом Д.С. Орлова и О.Н. Бирюковой [24]. Целлюлозоразлагающая актив-
ность почв исследовалась методом аппликации [25]. 

Видовой состав растений анализировался в пределах парциальных флор 
[26]; для его определения использовался «Определитель сосудистых расте-
ний Оренбургской области» [27]. При проведении исследований были зало-
жены серии геоботанических площадок 10×10 м в 10-кратной повторности в 
верхней, средней и нижней частях склонов северной и южной экспозиции, а 
также на водоразделе. На площадках изучались свойства почв, определялся 
флористический состав растительных сообществ и проводилось их геобота-
ническое описание. 
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Результаты исследования и обсуждение

На формирование биогеоценозов влияет ряд факторов, и различия между 
почвами и растительностью в разных частях асимметричных водоразделов 
определяются их сочетаниями и интенсивностью проявления. Важнейшим 
климатообразующим фактором и соответственно условием, определяющим 
характеристики растительного покрова и свойств почв, является солнечная 
радиация. Интенсивность инсоляции зависит от угла падения солнечных 
лучей на земную поверхность: на склонах южного направления в середине 
летнего дня они падают почти под прямым углом, сильнее нагревая поверх-
ность; на северных склонах лучи касаются плоскости земли под острыми 
углами. Вследствие этих отличий склоны, обращенные на юг, получают теп-
ла в 2–3 раза больше, чем северные [28, 29]. Разное количество тепловой 
энергии, поступающей к склонам полярных направлений и к плато, опре-
деляют различия во всем комплексе гидротермических показателей склоно-
вого ландшафта, формируя на каждом его фрагменте лишь ему присущий 
мезоклимат (табл. 1). 

Т а б л и ц а  1  [Table 1]
Основные характеристики мезоклимата асимметричного водораздела 

[Main characteristics of the mesoclimate of the asymmetric watershed]

Показатели 
[Parameters]

Склон северной 
экспозиции 

[Slope of the northern 
exposition]

Выровненный 
водораздел 

[Leveled watershed]

Склон южной 
экспозиции 

[Slope of the southern 
exposition]

Средняя температура 
приземного слоя 
воздуха в июле, °С
[Average surface air 
temperature in July, °С ]

+18,1 +20,6 +25,3

Средняя температура 
приземного слоя 
воздуха в январе, °С
[Average surface air 
temperature in January, °С]

–17,8 –18,5 –20,3

Высота снежного 
покрова, см
[Snow cover depth, cm]

32,8 27,0 17,7

Запасы воды в снеге, мм
[Overall water reserves 
in snow, cm]

82,0 67,5 44,3

За время наблюдений температура на выровненном водоразделе соответ-
ствовала средним показателям для засушливых степей Урала. На северном, 
«холодном», склоне летом она оказалась на 2,5°С ниже, а на противополож-
ном, «теплом», – на 4,7°С выше средних для плато значений. Обратная кар-
тина складывается зимой: на южном склоне выявлена относительно низкая 
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среди других фрагментов водораздела температура, что в немалой степени 
связано с различиями в высоте снежного покрова. Снеговая съемка показа-
ла, что под влиянием ветра южных направлений высота снега на наветрен-
ном склоне оказалась минимальной, в то время как на противоположном, 
северном, она заметно превосходила средние значения для окружающего 
пространства. Как результат – глубина промерзания почв на склоне северно-
го направления составила 75 см, на южном – 110 см. Следствием разницы в 
высоте снежного покрова являются и различия в запасах воды в почве, так 
как именно талая вода во многом определяет активность первых фаз вегета-
ции растений. Если же принять во внимание, что при активном снеготаянии 
на покатых элементах склона южного направления часть талой воды с по-
верхностным стоком выпадает из влагооборота в системе «почва–растение– 
атмосфера», то дефицит почвенной влаги на южных склонах проявляет себя 
значительно раньше, чем на северных [30]. 

Особенности местного климата обеспечивают неоднородность почвен-
ного покрова территории (табл. 2).

Т а б л и ц а  2 [Table 2]
Свойства южных черноземов водораздельного ландшафта

[Properties of southern chernozems of the watershed landscape]

Показатели 
[Parameters]

Склон северной 
экспозиции
[Slope of the 

northern exposition]

Выровненный 
водораздел

[Leveled watershed]

Склон южной 
экспозиции
[Slope of the 

southern exposition]
Мощность гумусового 
горизонта, см 
[Depth of humus horizon, cm]

40–52 42 28–37

Содержание гумуса, %
[Humus content, %] 5,0–5,8 5,1 3,2–4,8
Степень гумификации 
органического вещества почв, %
[Degree of soil organic 
matter humification, %]

43 45 35

ПБА, сут
[Period of biological activity, days] 148 142 135
Целлюлозолитическая 
активность, % 
[Cellulosolytic activity,%]

25,4 21,1 15,3

Коэффициент структурности 
[Soil pedality coefficient] 1,52–1,67 1,53 0,73–1,14
Плотность почв, г/см3 

[Soil density, g/cm3] 1,07–1,18 1,13–1,22 1,17–1,35
Водопроницаемость, мм/ч
[Water infiltration, mm/h] 110–143 128 66–82

Приведенные в таблице данные позволяют сделать вывод о существен-
ных отличиях в свойствах почв склонов разных экспозиций и собственно 
водораздельного плато. Исходя из цели работы, авторы сочли возможным не 
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обсуждать подробно варьирование каждого из показателей, а представить 
лишь общую картину изменчивости характеристик почв. 

Почвообразующими породами склона северного направления явились 
делювиальные карбонатные тяжелые суглинки, а на выровненном водо-
разделе – карбонатные элювиально-делювиальные тяжелые и средние су-
глинки. Мощность верхних гумусововых горизонтов (А+АВ) на северном 
склоне и на выровненном плато, а также содержание гумуса в этих почвах 
оцениваются как величины среднего уровня. На южном склоне генетиче-
ской основой процессам почвообразования служат элювиально-делювиаль-
ные карбонатные глины, а на небольших по протяженности относительно 
крутых фрагментах – карбонатные среднезасоленные тяжелые суглинки. 
Черноземы склона имеют малую мощность генетических горизонтов и низ-
кий уровень содержания важнейшей составляющей органического вещества 
почв – гумуса. При этом на южном склоне выявлена неоднородность почв 
как по мощности верхних горизонтов, так и по содержанию гумуса, что 
связано со сложным строением склонового ландшафта: более крутые его 
участки имеют самые низкие показатели по обоим признакам. Кроме того, 
на подобных фрагментах южных склонов выявлена такая редко встречаю-
щаяся в европейских черноземах морфологическая особенность почвенного 
профиля, как языковатая граница перехода между горизонтами (А+АВ) и 
В, связанная, вероятно, с низкими зимними температурами при невысокой 
мощности снежного покрова и анизотропностью переходного горизонта. 
Глубина языков не превышала 7 см, ширина – до 3 см.

Черноземы северного склона и плато, в отличие от южного склона, име-
ют очень высокую степень гумификации органического вещества почв, что 
характеризует высокую интенсивность процессов гумусообразования. 

Период биологической активности почв (ПБА) характеризует собой тот 
отрезок времени, на протяжении которого среднесуточная температура пре-
вышает +10°С, а запасы продуктивной почвенной влаги при этом составля-
ют более 2%. По своей сути ПБА отражает продолжительность активной 
фазы вегетации зональных растительных сообществ. Различия почв водо-
раздела по этому показателю связаны с тем, что биологическая активность 
черноземов южного склона носила прерывистый характер прохождения из-
за 3–5 периодов иссушения верхнего горизонта, когда содержание доступ-
ной влаги в них снижалось ниже критических отметок. Длительность таких 
временных отрезков составляла от 3 до 7 суток. На плато такие периоды от-
мечались не более трех раз с продолжительностью каждого не более трех су-
ток, а на северных склонах ПБА прерывался 1–2 раза лишь в относительно 
засушливые годы. Что касается влияния биологической активности почв на 
рост и развитие растений, то следует отметить, что для их вегетации имеет 
значение не только продолжительность ПБА за весь весенне-осенний пе-
риод, но и длительность перерывов в его прохождении из-за различий се-
мейств и видов, формирующих фитоценозы, по их устойчивости к засухе. 
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Целлюлозолитическая активность служит показателем трансформации орга-
нического вещества почв и косвенно определяет уровень их плодородия. Уста-
новлено, что по этому показателю почвы склона южной экспозиции почти в два 
раза уступают черноземам, приуроченным к северным склонам (см. табл. 2). 

Структурно-агрегатный состав почв является главным регулятором всей 
совокупности их физических свойств [23, 31, 32]. Судя по коэффициенту 
структурности, наиболее благоприятными показателями обладают чернозе-
мы северного склона, особенно в его нижней, аккумулятивной части. На по-
катых фрагментах склона противоположного направления этот показатель 
принимает минимальные значения. 

Свойства почв в значительной мере определяют видовой состав рас-
тительных сообществ. Список высших сосудистых растений района ис-
следования включает 182 вида, относящихся к 89 родам и 38 семействам. 
Наиболее многовидовые рода: Artemisia (5 видов), Astragalus, Potentilla (по 
4 вида); Silene, Veronica (по 3 вида). По видовой насыщенности преобладают 
семейства Asteraceae и Poaceae, что характерно в целом для растительности 
степной зоны. Доля одновидовых семейств составляет 28,9%. С точки зре-
ния представленности экологических групп в изученной флоре преобладают 
мезоксерофиты и ксерофиты (44,5%); по отношению к освещенности явно 
преобладают облигатные гелиофиты (91,2%). 

Т а б л и ц а  3 [Table 3]
Представленность ведущих семейств в изученных парциальных флорах*

[Representation of the leading families in the studied partial florae*]

Семейства
[Family]

Флора степей 
Южного Урала 

[33]
[Flora of steppes of 
the Southern Urals]

Парциальная флора [Partial flora]

Водораздел
[Watershed]

Склон 
северной 

экспозиции
[Slope of 

the northern 
exposition]

Склон южной 
экспозиции

[Slope of 
the southern 
exposition]

Asteraceae 1 / 12,6 1 / 14,3 1 / 18,8 1 / 11,8
Poaceae 2 / 9,2 2 / 8,9 2 / 11,6 1 / 11,8
Fabaceae 3 / 7,6 3 / 12,5 2 / 11,6 2 / 9,8
Brassicaceae 4 / 6,8 5 / 5,4 4 / 7,2 4 / 5,9
Caryophyllaceae 5 / 5,0 7 / 6,2 6 / 4,3 –
Chenopodiaceae 6 / 4,5 8 / 1,8 7 / 2,9 3 / 7,8
Cyperaceae 7 / 4,4 - 8 / 1,4 –
Rosaceae 8 / 4,1 4 / 7,1 3 / 10,1 3 / 7,8
Apiaceae 9 / 3,5 8 / 1,8 7 / 2,9 4 / 5,9
Ranunculaceae 10 / 2,7 6 / 3,6 7 / 2,9 6 / 2,0
Общее число 
видов, шт. 
[Total number 
of species]

1 613 92 113 81

Примечание. В числителе – место семейства в флоре по численности видов; в 
знаменателе – доля видов семейства в изученной флоре.
[Note: in the numerator - the position of the family in the flora according to the number of species; in the 
denominator-the proportion of the family species in the studied flora].
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Отмеченные виды растений неравномерно распределены по профилю 
водораздела. Это касается видового разнообразия растений на площадках в 
разных частях профиля, встречаемости отдельных видов и представленно-
сти отдельных семейств (табл. 3). Так, максимальное видовое разнообразие 
отмечено на северном склоне, а минимальное – на южном. При этом среднее 
сходство парциальных флор составляет 62,5%.

Флора вершины водораздела по составу соответствует зональным при-
знакам. В число основных входят семейства, традиционно считающиеся 
«ядром» степной флоры: Asteraceae, Poaceae, Fabaceae, Caryophyllaceae, 
Rosaceae и др. На их долю приходится более 60% видов (см. табл. 3). 

В растительном покрове преобладают растительные сообщества, относя-
щиеся к группам формаций злаковых и разнотравно-злаковых степей. Боль-
шие площади заняты фитоценозами, относящимися к типчаково-ковыльной 
(Stipa lessingiana Trin. et Rupr. + Festuca valesiaca Gaudin.) и ковыльно-тип-
чаковой (Stipa capillata L.+ Festuca valesiaca) ассоциациям. В растительном 
покрове могут быть выделены подъярусы. Верхний ярус слагают единич-
ные представители кустарников, в частности Amygdalus nana L., Caragana 
arborescens L. В собственно травянистом ярусе по высоте доминируют ко-
выли (Лессинга и волосатик); несколько уступает им типчак (Festuca vale-
siaca). Также из злаков часто отмечаются Phleum phleoides L., Poa angusti-
folia L. Разнотравье представлено Achillea micrantha Willd., Adonis wolgensis 
Steven ex DC., Artemisia austriaca Jacq., Centaurea marschalliana Spreng., Di-
anthus andrzejowskianus (Zapal.) Kulcz., Euphorbia caesia Kar. et Kir., Galium 
ruthenicum Willd., Phlomis pungens Willd., Plantago lanceolatа L., Potentilla 
bifurca L., Rumex confertus Willd., Salvia tesquicola Klok. et Pobed., Scabiosa 
ochroleuca L., Trifolium elegans Savi., Verbascum phoeniceum L. и др. Проек-
тивное покрытие травостоя составляет 70–80%, из них на совокупную долю 
разнотравья приходится не более 10–20%.

Экологические условия склона северного направления отличаются боль-
шим разнообразием, чем на водораздельном плато, следствием чего стало 
расширение спектра семейств и видового разнообразия растительности. На 
склоне существенно увеличивается разнообразие видов семейств Boragina-
ceae, Lamiaceae, Scrophulariaceae (см. табл. 3). Появляются такие виды рас-
тений, как Cichorium intybus L., Gypsophila paniculata L., Nonea rossica Stev., 
Tragopogon dubius Scop., Veronica incana L. В пределах аккумулятивной 
микрозоны склона, где влажность почв редко снижается до критического 
уровня, произрастают виды, типичные для юга лесостепной зоны, располо-
женной значительно севернее, – Bromopsis inermis (Leyss.) Holub. и Koeleria 
cristata L. Растительность склона представлена сообществами, относящи-
мися к группе формаций злаковые степи (фитоценозы типчаковой (Festuca 
valesiaca) и ковыльно-типчаковой (Festuca valesiaca + Stipa lessingiana) 
ассоциаций, преимущественно приуроченные к верхней и средней частям 
склонового ландшафта). В пределах микрозоны аккумуляции описаны со-
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общества, относящиеся к группе формаций разнотравно-злаковые степи 
(сообщества разнотравно-типчаковой (Festuca valesiaca + mh) и разнотрав-
но-ковыльной (Stipa lessingiana + mh) формации). Как и на плато, в составе 
подъярусов доминируют единичные кустарники, ковыль Лессинга, типчак и 
другие злаки, разнотравье и лишайники. Проективное покрытие раститель-
ности возрастает вниз по профилю склона, меняясь с 65–75% в пределах 
верхней склоновой микрозоны до 85–95% в границе аккумулятивного фраг-
мента склона, в том числе на разнотравье приходится до 15% на верхней 
микрозоне и до 25–30% на его подошве.

На склоне южной экспозиции представленность семейств и видов за-
метно отличается от выровненного водораздела (см. табл. 3). Флора этой 
территории пополнилась представителями семейств Apiaceae, Limoniaceae 
и Chenopodiaceae, не встречавшимися на водоразделе; одновременно из нее 
исчезли представители семейства Caryophyllaceae. Среди видового соста-
ва впервые для исследуемого пространства выявлены такие растения, как 
Bassia prostrata (L.) Beck, Eryngium planum L., Lappula stricta (Ledeb.) Guer-
ke, Medicago falcata L., Pimpinella saxifraga L. На крутых участках склона 
произрастает ферула каспийская (Ferula caspica Bieb.) – вид, в целом не ти-
пичный для степной зоны. В пределах средней части склона выявлены не-
большие по площади ареалы засоленных почв, образование которых связано 
с локальным распространением засоленных почвообразующих пород. В со-
ставе растительности этих местообитаний доминируют Limonium gmelinii 
Willd. и Camphorosma monspeliaca L. Важно отметить, что северная граница 
распространения последних трех видов проходит южнее района исследова-
ний. Как и в случае с произрастанием на северном склоне Bromopsis inermis 
и Koeleria cristata, данный пример соответствует правилу предварения Але-
хина и Вальтера, согласно которому склоны северных направлений несут 
на себе виды, свойственные более северным растительным группировкам, 
а склоны южных экспозиций – растения, характерные для зон, расположен-
ных южнее в ряду географической зональности. При этом авторы связывали 
это отклонение от закона зональности растительности с углом падения сол-
нечных лучей. Анализ полученных данных показал, что в условиях асимме-
трии склонов под влиянием различий в воздействиях факторов среды фор-
мируются почвы, которые по мощности гумусового горизонта, содержанию 
и качеству гумуса и некоторым физическим свойствам соответствуют типам 
и подтипам почв, расположенных севернее (обыкновенным черноземам на 
нижних микрозонах северных склонов) и южнее (темно-каштановым обыч-
ным и темно-каштановым карбонатно-солонцеватым на наиболее крутых 
участках склонов южного направления) в ряду географической зонально-
сти. Следовательно, вышеупомянутое правило предварения обусловлено не 
только прямым влиянием инсоляции на формирование флоры, но и опосре-
дованным – через формирование в условиях склоновых ландшафтов разно-
го направления почв, по своим свойствам в значительной мере отличающих-
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ся от черноземов водораздельного плато и обеспечивающих вегетацию не 
свойственных для исследуемой территории видов растений.

Частным примером влияния микромозаичности почв на пространствен-
ную структуру фитоценозов является тот факт, что на крутых фрагментах 
южного склона наилучшими признаками подземных и наземных вегетатив-
ных органов обладали те экземпляры растений, чья корневая система (слу-
чайно) проникала в языковатые углубления, заполненные обогащенным ор-
ганикой почвенным материалом, попавшим в них из верхнего гумусового 
горизонта. 

В пределах южного склона среди фитоценозов наиболее распространены 
сообщества, относящиеся к полынково-ковыльной (Stipa capillata + Artemis-
ia austriaca) и типчаково-полынково-ковыльной (Stipa capillata + Artemisia 
austriaca + Festuca valesiaca) ассоциациям на пологих участках склонового 
ландшафта, проективное покрытие которых составляет 60–65%; а также раз-
нотравно-ковыльной (Stipa capillata + Variicherbitas) и ковыльно-разнотрав-
ной (Stipa capillata + Variicherbitas) ассоциациям на его крутых фрагментах 
с проективным покрытием 50–55%, из которых на разнотравье приходилось 
от 20 до 30%. В пределах крутосклоновых участков разнотравье представле-
но Achillea micrantha, Artemisia austriaca, Eryngium planum, Euphorbia cae-
sia, Medicago falcata, Phlomis desertorum, Rumex confertus, Salvia tesquicola, 
Verbascum phoeniceum и др. 

Среди геоботанических показателей степных сообществ особое место 
принадлежит ежегодно производимой фитомассе, главной составляющей 
биологического фактора почвообразования. Запасы растительной органики 
составили на южном склоне 125,6–174,9 ц/га, на плато водораздела – 211,1–
225,3 и на южном склоне – 216,7–266,1 ц/га. При этом соотношение под-
земной (в слое 0–20 см) и надземной биомассы менялось от южного склона 
к северному с 2,8–3,0 до 3,5–4,4. Различия в биологическом факторе почво-
образования являются отражением всей совокупности свойств и режимов 
почв: от габитуса почвенного профиля и качественного состава и содержа-
ния гумуса до физических свойств и гидротермического режима.

Почвы водораздела, в зависимости от экспозиции склона и ее крутизны, 
отличаются по структурно-агрегатному составу, от которого, в свою очередь, 
зависит плотность почв, выполняющая регулирующую роль в формировании 
видового состава степных фитоценозов. Доминирующее положение в степ-
ной растительности занимают виды семейства Poaceae, анатомической осо-
бенностью которых является мочковатая корневая система, нуждающиеся в 
черноземах с низкими показателями плотности. Ее оптимум, характерный для 
целинных черноземов всех типов, находится в пределах 1,00–1,20 г/см3  [34]. 
Именно при таких ее значениях придаточные корни через межагрегатные 
и внутриагрегатные поры густо принизывают почвенную массу и с макси-
мальной эффективностью используют влагу, обеспечивая тем самым опти-
мальные условия для вегетации злаковых трав. Для растений со стержневы-
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ми корнями высокая плотность не является лимитирующим фактором для 
вегетации. В частности, установлено, что черноземы выровненного плато и 
северных пологих склонов водораздела имеют оптимальную плотность для 
развития дикорастущих видов злаков. При движении вниз по склону этот 
показатель постепенно снижается и достигает своих минимальных значе-
ний (0,92 г/см3) в пределах зоны аккумуляции. Плотность корнеобитаемо-
го слоя почв склона южного направления весьма неоднородная. В пределах 
транзитного и аккумулятивного участков склона она близка к оптимальной, 
а на незначительных по протяженности и относительно крутых элювиаль-
ной и выпуклой позициях она характеризуется как уплотненная и плотная 
(более 1,30 г/см3). На этих территориях доля видов растений со стержневой 
корневой системой максимальна.

В процессе работ получены материалы, которые легли в основу ещё од-
ного суждения на роль физических свойств почв в доминировании злаков. 
Она проявляется на самых ранних фазах их вегетации. Известно, что се-
мена диких видов трав семейства мятликовые (Poaceae) приспособлены к 
прорастанию при самых низких положительных температурах (от +1°С). 
Установлено, что самые первые фазы вегетации злаков (набухание семян 
и их прорастание) в степной зоне Волго-Уральского междуречья продол-
жаются в среднем 3–5 дней. Следом за прорастанием наступает фаза ин-
тенсивного развития придаточных корней; они густо пронизывают верхний 
(0–10 см) слой почвы, чему способствуют преобладание в структурном со-
ставе агрономически ценных агрегатов, высокая агрегатная и межагрегат-
ная пористость, оптимальная плотность и водоудерживающая способность 
почв. Несмотря на характерный для степной зоны быстрый рост весной по-
ложительных температур, между началом вегетации злаков и достижением 
среднесуточной температуры, обеспечивающей начало развития растений 
других семейств, проходит от 7 до 10 дней, а при затяжной весне и более. 
За этот период масса корневых систем злаков достигает уровня, который за-
трудняет вегетацию растений других семейств. 

Заключение

Морфологической особенностью рельефа Волго-Уральского междуре-
чья является полярная асимметрия речных водоразделов, вследствие чего 
к склонам разных экспозиций поступает различное количество солнечной 
радиации, что выразилось в специфике мезоклимата каждого фрагмента во-
дораздельного пространства. Неоднородность гидротермических условий 
проявились в свойствах и составе почв и растительности водоразделов: на 
плато они соответствуют зональным признакам засушливых степей, склоно-
вые ландшафты южных экспозиций близки к сухим степям, склоны север-
ного направления в большей степени соответствуют настоящим степям. Од-
ним из следствий таких изменений в экологии ландшафтов стало нарушение 
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закона зональности растительности в соответствии с правилом предварения 
Алехина и Вальтера. 

Представленные материалы дают возможность отнести полярную асим-
метрию водоразделов с ее широким спектром экологических факторов к ус-
ловиям, повышающим видовое и структурное разнообразие почвенно-рас-
тительного покрова степных регионов. Изменчивость характеристик почв и 
растительности в геоморфологическом градиенте может быть использова-
на для обобщенного анализа процессов эволюции склоновых ландшафтов 
степной зоны и для решения вопросов, связанных с выполнением работ по 
государственному экологическому мониторингу земель.
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Soil and vegetation of asymmetric watersheds 
of the steppe zone of the Volga-Ural Interfluve

A distinctive feature of the geomorphology of the Volga-Ural interfluve is polar 
orientation and asymmetry of the watersheds associated with the latitudinal stretch of 
the valleys of most rivers of the region. The aim of the research was to evaluate the 
influence of hydrothermal and topographic factors of asymmetric watersheds of the 
steppe zone of the Volga-Ural region on the formation of vegetation and soils, and also 
to study the relationship and interdependence between the properties of chernozems 
and species composition of phytocenoses. 

The research is based on the results of long-term field studies of soils and vegetation 
of steppes of the Volga-Ural Interfluve. We carried out our studies during the period of 
the maximum vegetation growth (late June-early July) in 2010-2012 and 2014. The 
study area was an asymmetric watershed of the Chagan-Buzuluk rivers (52°2'47''N, 
52°29'44''E) with well-preserved natural vegetation, confined to Obshchy Syrt-Pre-
Urals steppe province. Research methods included field observations and laboratory 
tests. We studied physical and chemical properties of soils by conventional methods 
(Shein EV). The period of soil biological activity was determined according to Orlova 
and Biryukova. Cellulose-decomposing activity of soils was investigated by the 
method of application by NS Vostrov and AN Petrova. Species composition of plants 
was analyzed within partial florae by BA Yurtsev; for this, we used “The identification 
manual of vascular plants of Orenburg region” by ZN Ryabinina and MS Knyazev. 
While conducting the research, we laid a number of 10×10 m geobotanical plots in a 
10-fold replication in the upper, middle and lower parts of the slopes of the southern 
and northern expositions, as well as on the watershed. On the plots, we studied soil 
properties, determined floristic composition of plant communities and carried out their 
geobotanical description. 

Differences in the complex of hydrothermal parameters of the slope landscape 
form a specific mesoclimate at its each fragment (See Table 1) which provides soil 
cover heterogeneity of the area (See Table 2). A set of mesoclimate and soil cover 
conditions caused a diversity of phytocenoses limited to various landscape elements. 
Some parts of the profile differ in species diversity of plants, occurrence of individual 
species and representation of individual families (See Table 3). Thus, the maximum 
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species diversity is noted at the northern slope, whereas the minimum - at the southern 
one; the average similarity of partial florae is 62%. During long-term monitoring 
studies, we established that hydrothermal conditions of the watershed slopes of 
different steepness and exposition and their flat tops differ in a set of parameters, 
resulting in the formation of soil and plant communities with considerable differences 
in properties and composition. Asymmetric watersheds showed the mosaic structure of 
soil and vegetation cover: a number of ecosystems in composition of phytocenoses and 
properties of chernozems are close to true steppes, and some other- to dry steppes. In 
addition, the generalized characteristics of soils and vegetation of the area correspond 
to the subzone of dry steppes. The data obtained allow classifying the polar asymmetry 
of watersheds as a condition that increases species and structural diversity of soil and 
vegetation cover at the present stage of evolution of steppe landscapes.

The article contains 3 Tables, 34 References.
Key words: soils; vegetation cover; steppe zone; asymmetrical watershed; 

mesoclimate.
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Особенности увлажнения бассейна Томи и экологический 
спектр флоры (по отношению к режиму увлажнения)

Бассейн р. Томи характеризуется большим разнообразием географических 
условий, в том числе и климатических, следствием которых является 
высокая контрастность распределения ресурсов влаги. Для каждого бассейна 
сформированы массивы данных среднемесячных температур воздуха и сумм 
атмосферных осадков. С помощью комплексного показателя засушливости 
Д.А.  Педя выявлены центры повышенного («влажного») и пониженного 
(«сухого») увлажнения бассейна р. Томи. На равнинной части «сухой» центр 
располагается в пределах Кузнецкой котловины, а в горах – в западной части 
Горной Шории и южной части Кузнецкого Алатау. «Влажный» центр на 
равнине располагается в пределах возвышенности Сокур и Притомского района, 
а в горной части – в предгорьях, западной части Горной Шории и в наиболее 
высокой части Кузнецкого Алатау. При этом местоположение этих центров 
сохраняется как летом, так и зимой. Существенную значимость атмосферная 
засушливость имеет для мезофитов и мезогигрофитов горных районов зимой, 
особенно в наиболее суровое время холодного периода.

Ключевые слова: индекс засушливости; коэффициент корреляции; 
экологический спектр; бассейн р. Томи.

Введение

Экологические условия любой территории во многом предопределены 
климатом, от которого в первую очередь зависит соотношение баланса теп-
ла и влаги. В ботанических исследованиях довольно часто используются 
температурные показатели или данные о количестве осадков [1–3]. Тем не 
менее для количественной характеристики увлажнения территории разра-
ботаны разнообразные комплексные показатели: индексы, коэффициенты 
[4–9]. Большинство из этих показателей было введено для классификации 
климатов, ландшафтно-климатического, почвенно-климатического, сельско-
хозяйственного и гидрологического районирования, но единого показателя, 
характеризующего увлажненность (засушливость) (метеорологическую, 
гидрологическую или агрометеорологическую (почвенную)), в настоящее 
время не существует. Нами предпринята попытка оценить влияние особен-
ностей увлажнения на экологическую структуру флоры бассейна Томи с по-
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мощью комплексного показателя увлажнения территории – индекса атмос-
ферной засушливости Д.А. Педя [10].

Материалы и методики исследования 

Территория бассейна Томи (площадь водосбора – 62  000 км2; исток: ме-
стоположение – Кузнецкий Алатау, высота 903 м; координаты: 53°39'05" с. ш.; 
89°45'50" в. д.; устье: р. Обь, высота 68 м; координаты: 56°50'00" с. ш.; 
84°29'20" в. д.) представляет собой сочетание районов с равнинным и гор-
ным рельефом. Наиболее низкая северная и западная части территории по-
степенно повышаются к югу и востоку. Таким образом, бассейн р. Томи 
характеризуется большим разнообразием географических условий, в том 
числе и климатических, следствием которых является высокая контраст-
ность распределения ресурсов влаги, что отражается на соотношении эко-
логических групп по фактору увлажнения во флоре бассейна [11].

Территория бассейна условно разделена на две части: равнинную (се-
веро-восточная часть Колывань-Томской возвышенности, восточная часть 
Кузнецкой котловины) и горную (Кузнецкий Алатау, Горная Шория). Рав-
нинная часть бассейна Томи находится в пределах лесостепной зоны, юга 
Томской области (Притомский геоморфологический район) и восточной 
части Кузнецкой котловины. В природно-климатическом отношении в за-
висимости от географического положения модельных бассейнов в условиях 
с различным характером турбулентности воздушных потоков обособляются 
климаты степи подгорного «иссушения» и климаты степи динамического 
центра Кузнецкой котловины. Климаты лесостепи разделяются на подрайо-
ны с нарушенной вертикальной поясностью по склонам котловины типично 
лесостепного облика (южнее Кемерово), подтайги с повышенным увлаж-
нением (равнинное правобережье Томи) и лесостепи в зоне подветренно-
го «иссушения» (междуречье Ини и Томи, бассейн р. Абы). Примечателен 
местный климат Караканского хребта в динамическом центре котловины, 
где, несмотря на высоту до 400 м, распространены степные ландшафты. 
Кроме северной и южной части котловины, разделяемых Тарадановским 
увалом, заметно обособляются по увлажнению три полосы в продольном 
направлении: подсалаирская – наиболее засушливая, центральный водораз-
дел, получающий больше осадков, особенно в северной части, и придолин-
ная полоса Притомья на участке ниже с. Крапивино, также менее увлажнен-
ная. В Кузнецком Алатау и Горной Шории хорошо выражены вертикальные 
пояса (от предгорных степей до высокогорных тундр) [9].

В связи с различиями климатических условий, в том числе и увлажне-
ния, обусловлено все разнообразие местообитаний в пределах водосбора 
Томи, в пределах которого выделено 22 модельных бассейна. Для каждого 
бассейна сформированы массивы данных среднемесячных температур воз-
духа и сумм атмосферных осадков (по месяцам, сезонам, в том числе и по 
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отдельным критическим для растений периодам, а также в целом за кален-
дарный год) [12–14]. По этим массивам данных рассчитывались индексы за-
сушливости S Д.А. Педя [10]. Чаще всего этот индекс (S) использовался для 
оценки засух, реже в агрометеорологических целях и не использовался для 
решения экологических задач в ботанике. С помощью индекса S можно ха-
рактеризовать условия как влаго-, так и теплообеспеченности. Для описания 
увлажненности (засушливости) Д.А. Педь берет для каждого месяца теплого 
периода показатели Ss, рассчитанные следующим образом: Ss = ΔT/δt – ΔR/
δr, где Ss – интенсивность засухи теплого периода (s – summer, лето); ΔT, 
ΔR – отклонения от нормы (средних значений) температуры воздуха, осад-
ков; δt, δr – средние квадратические отклонения этих величин. Первые два 
члена правой части уравнения характеризуют атмосферную засушливость. 
Положительным значениям показателя Ss соответствуют засушливые пе-
риоды, а отрицательным – влажные (в теплый период). Зимой, наоборот, 
положительным значениям Sw (показатель зимней засушливости, w – win-
ter, зима) соответствуют влажные периоды, отрицательным – засушливые. 
Кроме того, положительным значениям S соответствует повышенный тер-
мический режим какого-либо района (модельного бассейна), отрицатель-
ным – территория, характеризуемая возвратами холодов. В теплое время года 
условия засушливости характеризуются значениями Ss ≥ 2, при Ss ≤ –2 на-
блюдается избыточное увлажнение. Промежуточные значения Ss от –1 до + 
1 отражают нормальные условия, или условия слабой аномальности (от ± 1 
до ±2). Величины Ss, превышающие ±3, характеризуют условия избыточного 
увлажнения (засушливости). В холодное время года засушливость Sw опре-
деляется суммой нормированных величин температуры и осадков холодного 
периода. Если Sw > 2, то зима считается мягкой (теплой и многоснежной), 
если Sw < –2, то – суровой (холодной и малоснежной).

Сочетание сложного рельефа и климатических условий обусловили не-
равномерность распределения ресурсов влаги, для оценки которых нами ис-
пользована бассейновая концепция с выделением модельных бассейнов [15].

Основой распределения видов растений по отношению к влажности 
послужили стандартные экологические шкалы и характеристики режима 
увлажнения местообитаний [16–20]. Объединение видов в условно однород-
ные экологические группы со сходным отношением к конкретному фактору 
среды (увлажнению) проводилось, в первую очередь, с учетом приурочен-
ности к определенным типам местообитаний. Также привлекались данные, 
содержащиеся в работах ученых по экологическому анализу, в особенности 
сибирских флор, характеризующих экологические диапазоны видов по эко-
логическим шкалам, экологическим оптимумам и т.п. [21–24].

Динамика индексов засушливости рассматривалась на основе много-
летних месячных показателей температуры и осадков 22 метеостанций, что 
позволяет объективно сравнить значения показателя различных станций и 
отдельных сезонов.

Р.Т. Шереметов, С.А. Шереметова
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Зависимость между индексами засушливости и числом видов экологиче-
ских групп определялась путем построения графиков, а для оценки тесноты 
связи использовался коэффициент детерминации [25], с помощью Statsoft 
STATISTICA 8.0 получены модули коэффициентов корреляции между по-
казателями увлажнения за отдельные временные отрезки (месяц, сезон) го-
дового цикла для равнинных и горных бассейнов.

Результаты исследования и обсуждение

При анализе увлажненности бассейна Томи выявлено, что наиболее остро 
засушливость в теплый период проявляется в центральной части Кузнецкой 
котловины. Кроме того, на отдельных этапах теплого периода равнинной 
части бассейна Томи формируются два контрастных центра атмосферной 
засушливости. Первый («сухой») формируется в Кузнецкой котловине и 
включает в себя модельные бассейны рек Бол. Промышленной и Уньги, при 
этом в наиболее теплую часть вегетационного периода он становится бо-
лее глубоким по сухости и расширяется по площади, включая в себя водо-
сборы Абы и Чернового Нарыка. Второй центр, по характеру увлажнения 
противоположный первому, формируется севернее, в пределах возвышен-
ных территорий Сокура и частично Притомского района Колывань-Томской 
возвышенности. Он охватывает модельные бассейны рек: Стрелины, Лебя-
жьей – весной и Сосновки, Тугояковки – осенью.

В горной части бассейна Томи в теплое время года также существуют 
два противоположных по характеру локальных центра увлажнения: от-
носительно «сухой» и «влажный» (табл. 1). Центр относительно высокой 
увлажненности приурочен к наиболее приподнятым гипсометрическим 
уровням Кузнецкого Алатау, особенно в бассейне Нижней Терси. Статус 
самого увлажненного бассейна он сохраняет в течение всего теплого пе-
риода. Кроме того, влажными, но уступающими по величине увлажнения 
Нижней Терси, являются бассейны Тайдона, Бол. Казыра и Усы, первенство 
которых меняется в течение теплого времени года. Наиболее засушливыми в 
горных районах являются горно-шорские бассейны – Кабырза, Мундыбаш, 
Теш (особенно весной, в начале лета и осенью).

Таким образом, увлажненность горной части бассейна Томи отличается от 
увлажнения равнинной более упрощенной формой распределения. В течение 
всего теплого периода годового цикла местоположение наиболее засушливой 
части и наиболее увлажненной не меняется. Первая приурочена к бассейнам 
Горной Шории – Кабырзе и Мундыбашу (Ss = 1,2–1,5; S = 1,2–1,6). Местопо-
ложение второго центра («влажного») приурочено к наиболее возвышенной 
части Кузнецкого Алатау – бассейн р. Ниж. Терсь (Ss = –2,0...–3,6). На отдель-
ных этапах меняется лишь глубина засушливости. Засушливость «сухого» 
центра не превышает Ss = 2,0 и существенно уступает по величине «влаж-
ному» центру (Ss = –2,0...–3,6).
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Т а б л и ц а  1 [Table 1]
Индекс засушливости теплого периода бассейна р. Томи

[Drought index of the warm period of the Tom’ river basin]

Станция
[Station]

Горные 
модельные 
бассейны

[Model basins 
of mountain 

rivers]

Месяц (№ п/п)
[Month, sequential number]

Теплый период 
и его фазы
[Warm period 
and its phases]

IV V VI VII VIII IX X IV–
V

IV–
X

V–
VI

IX–
Х

Голец 
Подлунный
[Golets 
Podlunnyy]

Уса
[Usa] –0,7 –0,6 –1,0 –0,4 –0,4 –0,4 0,3 –0,6 –0,8 –0,8 0,1

Ц. Рудник
[Ts. Rudnik]

Тайдон
[Taydon] –0,2 –0,4 –0,8 –1,1 –0,7 –0,5 0,1 –0,4 –0,6 –0,8 –0,4

Усть-Кабырза
[Ust'-Kabyrza]

Кабырза
[Kabyrza] 1,2 0,9 0,7 1,2 1,0 1,2 1,5 1,0 1,3 0,8 1,4

Темиртау
[Temirtau]

Мундыбаш 
[Mundybash] 1,6 1,5 0,7 0,6 0,3 1,4 1,0 1,6 1,2 1,1 1,3

Коммунар
[Kommunar]

Верх. Терсь
[Verkh. Ters'] 0,3 0,8 1,7 0,2 1,0 0,0 –1,6 0,6 1,0 1,4 –0,6

Ненастная
[Nenastnaya]

Ниж. Терсь
[Nizhn. Ters'] –3,5 –3,1 –2,8 –2,8 –2,6 –3,6 –2,0 –3,4 –2,5 –3,1 –3,3

Неожиданный 
[Neozhidannyy]

Бол. Казыр
[Bol. Kazyr] 0,2 –0,8 0,9 1,4 0,6 0,2 –0,1 –0,4 0,7 0,1 0,1

Подкатунь, 
Грива
[Podkatun', 
Griva]

Теш
[Tesh] 0,8 1,6 1,0 1,0 0,6 1,9 0,7 1,3 –0,3 1,3 1,5

Станция
[Station]

Равнинные 
модельные 
бассейны
[Model basins 
of plain rivers]

IV V VI VII VIII IX X IV–
V

IV–
X

V–
VI

IX–
Х

Кольчугино
[Kol'chugino]

Уньга
[Un'ga] 1,5 1,3 0,8 0,6 1,2 0,9 1,7 1,4 1,2 1,1 1,1

Болотное 
[Bolotnoe]

Лебяжья
[Lebyazh'ya] –1,5 –0,7 0,6 0,6 –0,2 –0,1 0,5 –1,1 0,1 0,0 0,3

Топки 
[Topki]

Стрелина 
[Strelina] –2,6 –1,0 0,3 0,6 0,1 –0,8 –0,3 –1,8 –0,2 –0,3 –0,4

Трудар-
мейская 
[Trudarmeys-
kaya]

Ускат
[Uskat] 0,5 –0,1 –0,5 –0,8 –0,1 0,1 –0,7 0,2 0,0 –0,3 –0,1

Тайга
[Tayga]

Сосновка
[Sosnovka] –1,4 –0,6 –0,4 –0,4 –0,7 –1,1 –2,5 –0,8 –0,5 –0,5 –1,6

Новокузнецк
[Novokuznetsk]

Аба
[Aba] 2,5 0,2 –0,5 –0,7 0,1 0,5 1,9 0,9 0,2 –0,2 0,8

Киселевск
[Kiselevsk]

Черновой 
Нарык 
[Chernovoy 
Naryk]

2,1 0,3 –0,2 –0,6 0,1 0,5 1,3 1,0 0,3 0,0 0,7

Р.Т. Шереметов, С.А. Шереметова
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Станция
[Station]

Горные 
модельные 
бассейны

[Model basins 
of mountain 

rivers]

Месяц (№ п/п)
[Month, sequential number]

Теплый период 
и его фазы
[Warm period 
and its phases]

IV V VI VII VIII IX X IV–
V

IV–
X

V–
VI

IX–
Х

Томск
[Tomsk]

Кисловка 
[Kislovka] 0,5 0,5 0,4 0,6 0,2 0,4 0,3 0,5 0,7 0,5 0,4

Кемерово
[Kemerovo]

Бол. Про-
мышленная
[Bol. Pro-
myshlennaya]

0,1 –0,1 1,1 1,5 1,4 1,0 2,1 –0,3 1,1 0,5 1,3

Томск
[Tomsk]

Порос
[Poros] 0,2 0,1 –0,3 –0,2 –0,2 0,1 –0,5 0,2 0,1 –0,1 –0,2

Брагино
[Bragino]

Самуська 
[Samus'ka] –0,3 0,4 0,1 0,2 0,0 0,2 –0,7 0,2 –2,4 0,3 –0,1

Томск
[Tomsk]

Басандайка 
[Basandayka] –0,2 0,1 –0,5 –0,2 –0,4 –0,3 –0,9 0,0 –0,1 –0,2 –0,6

Крапивино
[Krapivino]

Бунгарап 
[Bungarap] –0,3 0,0 –0,5 –0,7 –0,6 –0,5 0,3 0,1 –0,1 –0,3 –0,2

Тайга
[Tayga]

Тугояговка 
[Tugoyakovka] –1,3 –0,6 –0,6 –0,5 –0,7 –0,9 –2,6 –0,8 –0,5 –0,6 –1,5

В целом в бассейне Томи наиболее засушливой частью являются равнин-
ные модельные бассейны, особенно расположенные в Кузнецкой котловине, 
горная часть в теплое время года отличается избыточным увлажнением. Од-
нако общей особенностью увлажнения как для равнинных, так и для горных 
районов является наличие центров наибольшего и наименьшего увлажне-
ния.

В начале холодного периода (ноябрь) обе группы модельных бассейнов 
(горные и равнинные) находятся в резко отличающихся по формированию 
увлажненности условиях. Большая часть равнинных бассейнов в это время 
существенно переувлажнена, S > 3,0, что соответствует сильно избыточно-
му увлажнению. Исключение составляют бассейны рек Лебяжья, Стрели-
на, Бол. Промышленная (Sw колеблется от –1,3 до –1,8...–1,9). В декабре 
увлажненность равнинной территории существенно меняется – индекс зим-
ней засушливости Sw снижается в два раза и не превышает 1,4. В декабре на 
фоне увеличения зимней засушливости начинает формироваться центр наи-
большей сухости, приуроченный к центру Кузнецкой котловины. В декабре 
становится «сухим» бассейн р. Бол. Промышленная (Sw = –0,8), а в самую 
холодную часть зимнего периода «сухая» территория существенно расши-
ряется и включает модельные бассейны рек Аба, Черновой Нарык, Ускат 
(Sw = –0,6...–0,8). Такой же уровень сухости характерен и для бассейнов рек, 
расположенных в низовье Томи – Самуськи и Кисловки (табл. 2).

В отличие от равнинных, горные бассейны характеризуются повышенны-
ми значениями зимнего индекса засушливости Sw не в ноябре, а в декабре, 
особенно предгорные бассейны рек Теш, Тайдон, Мундыбаш (Sw = 3,8–4,7). 

о к о н ч а н и е  т а б л.  1 [Table 1 (end]
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В  других бассейнах величина индекса увеличивается от 1,3 (Уса) до 2,6 
(Ниж. Терсь). Среди горных модельных бассейнов выделяется бассейн 
р. Теш, который в течение зимнего сезона сохраняет статус бассейна макси-
мального зимнего увлажнения. В целом за зимний период наиболее увлаж-
ненными являются модельные бассейны рек Тайдон (Sw = 1,1) и Мундыбаш 
(Sw = 1,3), а самыми «сухими» являются Уса и Кабырза (Sw = –1,1...–1,3).

Т а б л и ц а  2 [Table 2]
Индекс засушливости холодного периода бассейна р. Томи

[Drought index of the cold period of the Tom’ river basin]

Станция
[Station]

Горные 
модельные 
бассейны

[Model basins 
of mountain 

rivers]

Месяц (№ п/п)
[Month, sequential number]

Холод-
ный 

период
[Сold 

period]

XI XII I II III XI–III

Голец 
Подлунный
[Golets 
Podlunnyy]

Уса
[Usa] –1,4 1,3 –0,2 1,1 –0,4 –1,5

Ц. Рудник
[Ts. Rudnik]

Тайдон
[Taydon] –0,2 3,8 1,2 1,6 0,1 1,1

Усть-Кабырза
[Ust'-Kabyrza]

Кабырза
[Kabyrza] –1,6 1,6 –3,6 –2.0 –1,3 –1,5

Темиртау
[Temirtau]

Мундыбаш 
[Mundybash] 1,0 3,8 0,5 0,7 2,2 1,3

Коммунар
[Kommunar]

Верх. Терсь
[Verkh. Ters'] 0,1 2,1 –0,6 –1,9 –1,5 –0,9

Ненастная
[Nenastnaya]

Ниж. Терсь
[Nizhn. Ters'] 0,0 2,7 1,5 –0,6 –1,2 0,2

Неожиданный
[Neozhidannyy]

Бол. Казыр
[Bol. Kazyr] –0,7 2,3 –0,9 –1,8 –0,7 –0,4

Подкатунь, 
Грива
[Podkatun', Griva]

Теш
[Tesh] 2,7 4,7 2,3 2,9 2,7 1,7

Станция
[Station]

Равнинные 
модельные 
бассейны
[Model basins 
of plain rivers]

XI XII I II III XI–III

Кольчугино
[Kol'chugino]

Уньга
[Un'ga] 3,2 0,7 –0,1 –0,4 –0,6 –0,2

Болотное 
[Bolotnoe]

Лебяжья
[Lebyazh'ya] 1,9 0,2 0,6 1,6 1,7 0,6

Топки 
[Topki]

Стрелина 
[Strelina] 1,8 0,0 0,6 1,9 1,5 0,5

Трудармейская 
[Trudarmeyskaya]

Ускат
[Uskat] 3,0 0,7 –0,6 –0,4 –0,7 –0,4

Р.Т. Шереметов, С.А. Шереметова
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Станция
[Station]

Горные 
модельные 
бассейны

[Model basins 
of mountain 

rivers]

Месяц (№ п/п)
[Month, sequential number]

Холод-
ный 

период
[Сold 

period]

XI XII I II III XI–III

Тайга
[Tayga]

Сосновка
[Sosnovka] 3,7 1,3 0,4 0,0 0,0 0,4

Новокузнецк
[Novokuznetsk]

Аба
[Aba] 3,7 0,3 –0,7 –0,7 –0,3 –0,4

Киселевск
[Kiselevsk]

Черновой 
Нарык 
[Chernovoy 
Naryk]

3,3 0,7 –0,8 –0,6 –0,6 –0,4

Томск
[Tomsk]

Кисловка 
[Kislovka] 3,1 0,1 –0,4 –0,8 –0,6 –0,5

Кемерово
[Kemerovo]

Бол. Про-
мышленная
[Bol. Pro-
myshlennaya]

1,3 –0,8 –0,5 0,9 1,0 –0,4

Томск
[Tomsk]

Порос
[Poros] 4,1 0,9 0,6 –0,1 –0,2 0,4

Брагино
[Bragino]

Самуська 
[Samus'ka] 3,0 0,3 –0,5 –0,7 –0,8 –0,5

Томск
[Tomsk]

Басандайка 
[Basandayka] 4,8 1,4 0,9 0,0 0,1 0,8

Крапивино
[Krapivino]

Бунгарап 
[Bungarap] 3,3 0,0 –0,2 –0,9 –0,9 –0,5

Тайга
[Tayga]

Тугояговка 
[Tugoyakovka] 4,0 1,2 0,9 0,3 0,3 0,8

По приуроченности к местообитаниям с разными условиями увлажнения 
выделено 6 групп, из них 4 основные и 2 дополнительные (табл. 3). Экологиче-
ский состав флор по фактору увлажнения модельных бассейнов различен, что 
выражает их специфику, предопределенную особенностями их физико-гео-
графических условий. В экологических спектрах по режиму увлажнения всех 
модельных бассейнов наблюдается преобладание мезофильных групп. Мезо-
фиты составляют не менее 40%. Совокупность мезофитов и мезогигрофитов 
дает более 50% видов в степных котловинных бассейнах, а в горных – 70%. 
Максимальное число ксерофитов и мезоксерофитов отмечено для бассейнов 
рек Ускат, Аба и Уньга (соответственно 24, 28, 32%). Именно к этой части бас-
сейна Томи приурочен центр наибольшей атмосферной засушливости.

Для оценки соотношения экологических групп и степени увлажнения, 
выраженного индексом засушливости Д.А. Педя, приводятся модули коэф-
фициентов корреляции для 8 горных и 14 равнинных модельных бассейнов. 
Кроме того, расчеты проведены отдельно по теплому и холодному периодам 
годового цикла и для всех модельных бассейнов, выделенных на водосборе 
р. Томи (табл. 4).
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Т а б л и ц а  3 [Table 3]
Соотношение экологических групп по фактору влажности во флорах 

модельных бассейнов р. Томи
[Ratio of ecological groups according to humidification factor in the florae

of the model basins of the Tom’ river]

Речные 
бассейны

[River basins]

Экологические группы, выделенные 
по фактору увлажнения (число видов)

[Ecological groups according to humidification factor (number of species)]

Мезофиты
[Meso-
phytes]

Мезоги-
грофиты

[Mesohygro-
phytes]

Гигро-
фиты

[Hygro-
phytes]

Гидро-
фиты

[Hydro-
phytes]

Мезоксе-
рофиты
[Mesoxe-
rophytes]

Ксеро-
фиты
[Xero-
phytes]

Кабырза
[Kabyrza] 266 178 63 30 78 –
Мундыбаш
[Mundybash] 257 166 72 47 72 2
Теш
[Tesh] 216 133 67 37 61 –
Бол. Казыр
[Bol. Kazyr] 251 157 62 22 54 –
Уса
[Usa] 274 189 72 40 56 –
Верх. Терсь
[Verkh. Ters'] 267 186 83 45 68 –
Ниж. Терсь
[Nizhn. Ters'] 230 173 77 33 63 –
Тайдон
[Taydon] 206 123 57 38 55 –
Черновой 
Нарык 
[Chernovoy 
Naryk]

180 100 54 36 81 4

Бунгарап 
[Bungarap] 189 113 57 36 54 2

Бол. Про-
мышленная 
[Bol. Promysh-
lennaya]

202 122 52 34 68 21

Аба
[Aba] 208 88 42 32 88 57
Ускат
[Uskat] 213 95 47 34 101 84
Уньга
[Un'ga] 217 110 62 43 100 42
Стрелина
[Strelina] 207 97 52 37 70 9
Лебяжья
[Lebyazh'ya] 202 107 59 39 62 17
Сосновка 
[Sosnovka] 199 106 53 38 58 10

Тугояговка 
[Tugojakovka] 215 107 62 38 52 8

Самуська
[Samus'ka] 205 112 67 51 52 –

Р.Т. Шереметов, С.А. Шереметова
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Речные 
бассейны

[River basins]

Экологические группы, выделенные 
по фактору увлажнения (число видов)

[Ecological groups according to humidification factor (number of species)]

Мезофиты
[Meso-
phytes]

Мезоги-
грофиты

[Mesohygro-
phytes]

Гигро-
фиты

[Hygro-
phytes]

Гидро-
фиты

[Hydro-
phytes]

Мезоксе-
рофиты
[Mesoxe-
rophytes]

Ксеро-
фиты
[Xero-
phytes]

Басандайка
[Basandayka] 215 138 78 45 85 18
Кисловка
[Kislovka] 210 116 68 59 59 17
Порос
[Poros] 217 127 76 65 50 –
Томь
[Tom'] 448 279 156 115 188 136

Т а б л и ц а  4 [Table 4]
Модули коэффициентов корреляции между индексом засушливости 

Д.А. Педя и числом видов в экологических группах по фактору 
увлажнения равнинных модельных бассейнов

[Modules of correlation coefficients between Ped’s drought index and number of species 
in ecological groups according to humidification factor of plain model basins]

Месяц
[Month]

Экологические группы
[Ecological groups]

Мезо-
фиты
[Meso-
phytes]

Мезоги-
грофиты
[Mesohy-
grophytes]

Гигрофиты
[Hygro-
phytes]

Гидро-
фиты

[Hydro-
phytes]

Мезоксе-
рофиты
[Mesoxe-
rophytes]

Ксеро-
фиты
[Xero-
phytes]

Тёплый период и его фазы [Warm period o its phases]
IV 0,10 0,16 0,17 0,02 0,55 0,47
V 0,12 0,20 0,26 0,34 0,40 0,29
VI 0,03 0,12 0,02 0,04 0,06 0,07
VII 0,16 0,31 0,14 0,16 0,10 0,20
VIII 0,10 0,07 0,13 0,02 0,40 0,25
IX 0,01 0,06 0,06 0,11 0,44 0,41
X 0,24 0,12 0,29 0,17 0,43 0,21

IV–V 0,01 0,01 0,06 0,19 0,45 0,39
IV–X 0,06 0,06 0,16 0,11 0,45 0,24
V–VI 0,11 0,22 0,18 0,27 0,27 0,12
IX–Х 0,13 0,05 0,20 0,04 0,44 0,30

Холодный период [Сold period]

XI 0,26 0,27 0,45 0,31 0,03 0,03
XII 0,26 0,13 0,37 0,16 0,10 0,02

I 0,42 0,43 0,52 0,22 0,33 0,43
II 0,10 0,03 0,11 0,23 0,13 0,26
III 0,07 0,00 0,12 0,25 0,16 0,30

XI–III 0,36 0,27 0,35 0,05 0,19 0,33

Проверка уровня связей экологических групп с атмосферной засушли-
востью горных бассейнов в теплое время года также показала отсутствие 
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существенных связей. Зимний сезон в горных бассейнах является более 
важным фактором для мезофитов и мезогигрофитов, особенно в декабре–
январе. Получена высокая статистически значимая зависимость этих групп 
с засушливостью зимнего сезона в целом для уровня вероятности 0,95 
(табл.  5). Остальные группы продемонстрировали отсутствие каких-либо 
значимых связей с атмосферной засушливостью в горных условиях.

Т а б л и ц а  5 [Table 5]
Модули коэффициентов корреляции между индексом 

засушливости Д.А. Педя и числом видов в экологических группах 
по фактору увлажнения горных модельных бассейнов

[Modules of correlation coefficients between Ped’s drought index and number of species 
in ecological groups according to humidification factor of mountain model basins]

Месяц
[Month]

Экологические группы
[Ecological groups]

Мезофиты
[Meso-
phytes]

Мезогигрофиты
[Mesohy-
grophytes]

Гигрофиты
[Hygro-
phytes]

Гидрофиты
[Hydro-
phytes]

Мезоксерофиты
[Mesoxe-
rophytes]

Тёплый период и его фазы [Warm period o its phases]
IV 0,26 0,14 0,30 0,20 0,38
V 0,17 0,15 0,10 0,42 0,45
VI 0,32 0,01 0,02 0,12 0,34
VII 0,36 0,03 0,28 0,16 0,24
VIII 0,42 0,06 0,12 0,06 0,33
IX 0,16 0,22 0,32 0,16 0,31
X 0,10 0,23 0,63 0,06 0,26

IV –V 0,22 0,14 0,18 0,34 0,43
IV –X 0,48 0,11 0,15 0,08 0,50
V–VI 0,29 0,04 0,03 0,28 0,40
IX–Х 0,20 0,19 0,41 0,11 0,30

Холодный период [Сold period]

XI 0,54 0,53 0,14 0,36 0,02

XII 0,78 0,82 0,25 0,24 0,13

I 0,71 0,55 0,12 0,33 0,52

II 0,59 0,61 0,23 0,38 0,39

III 0,39 0,55 0,20 0,35 0,05

XI–III 0,78 0,78 0,21 0,25 0,16

В целом прослеживается незначительная чувствительность мезоксеро-
фитов и ксерофитов к засушливости весны и осени. В зимний период време-
ни на равнинной части бассейна Томи сколько-нибудь существенных связей 
экологических групп с зимней засушливостью не выявлено. Заметна лишь 
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общая, за исключением гидрофитов, несколько повышенная реакция на са-
мую холодную часть зимы.

Заключение

С помощью комплексного показателя увлажнения (индекса Педя) вы-
явлена пространственно-временная неоднородность бассейна Томи. На 
равнинной части «сухой» центр располагается в пределах Кузнецкой кот-
ловины, а горах – в западной части Горной Шории и южной части Кузнец-
кого Алатау. «Влажный» центр на равнине размещается в пределах возвы-
шенности Сокур и Притомского района, а в горной части – в предгорьях, 
западной части Горной Шории и в наиболее высокой части Кузнецкого 
Алатау. При этом местоположения этих центров обладают относительной 
устойчивостью в годовом климатическом цикле. Неравномерное распреде-
ление увлажнения на числе видов экологических групп как равнинных, так 
и горных модельных бассейнов в теплое время годового цикла не отражает-
ся. Тем не менее для двух групп: мезофитов и мезогигрофитов – наибольшее 
значение имеет зимняя засушливость горных районов, что подтверждается 
высокой статистически значимой связью, особенно в декабре и январе, в 
наиболее суровое время холодного периода.
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Rashit Tur. Sheremetov, Svetlana An. Sheremetova

Institute of Human Ecology, Siberian Branch of the Russian Academy of Sciences, Kemerovo, Russian 
Federation

 Features of the Tom’ river basin humidification and ecological spectrum
of the flora (in relation to humidification regime)

The aim of this work was to assess the effect of humidification peculiarities on the 
Tom river basin ecological structure using a complex territory humidification index, i.e. 
Ped's drought index.

The Tom’ river basin is situated in the depths of a huge part of the land, near the 
center of Eurasia, at the crossroads of Western and Eastern Siberia, and is considerably 
distant from the seas and oceans, which determines the degree of continentality of its 
climate. Watershed area is 62 000 km2; river source: location - the Kuznetsk Alatau, 
height 903 m; coordinates: 53°39'05''N; 89°45'50''E.; river mouth: Ob’ river, height 68 
m; coordinates: 56°50'00''N; 84°29'20''E). The area is a mixture of areas with lowland 
and mountainous terrain. A significant area is within the plains of the forest-steppe zone 
and occupies the South-Eastern part of the West Siberian plain and the Kuznetsk Basin. 
The diversity of geographic conditions, including climate, is a significant cause of a high 
contrast of humidification resources distribution. Under such circumstances, an important 
environmental problem is the identification of the ratio of ecological characteristics of 
flora and humidification, which largely determines the biodiversity of the region. 

Taking into account the uneven humidification, which determines the diversity 
of habitats in the Tom’ watershed, we determined 22 model basins. For each basin 
we generated datasets of average monthly air temperatures and sums of atmospheric 
precipitations. We used these data quantities to calculate complex Ped's drought index 
(S). Using Ped's drought index, we identified centers of high (“wet”) and low (“dry”) 
humidification of the Tom’ river basin. On the flat part, the “dry” center is within the 
Kuznetsk Basin, and in the mountains it is located in the Western part of the Mountain 
Shoriya and the southern part of the Kuznetsk Alatau. The “wet” center, on the plain, 
is within the Sokur upland and Pritomsky area, and in the mountains it is situated in 
the foothills of the Western part of the Mountain Shoriya and in the highest part of the 
Kuznetsk Alatau. The location of these centers is the same both in summer and winter. In 
winter, on the plain, as well as in summer, there are two centers of winter humidification: 
“dry” and “wet”, and the winter location coincides with the summer one: “dry” is within 
hollow basins (Uskat, Aba, Chernovoy Naryk, Bol’shaya Promyshlennaya, Un’ga and 
Bungarap); “wet” is within the Sokur upland and Pritomsky area (Lebyazh’ya, Strelina, 
Sosnovka, Tugoyakovka, Basandayka).

We revealed that atmospheric aridity is significantly important for mesophytes and 
mesohygrophytes in mountain areas in winter, especially during the most severe cold 
period, while the established relation is high and valid at a significance level (p<0.05). 

The article contains 5 Tables, 25 References.
Key words: drought index; correlation coefficient; environmental facilities; the 

Tom’ river basin.
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