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В.В. Старцев, Е.В. Жангуров, А.А. Дымов

Институт биологии Коми научного центра УрО РАН, г. Сыктывкар, Россия

Характеристика почв высотных поясов 
хребта Яптикнырд (Приполярный Урал)

Работа выполнена при частичной финансовой поддержке Комплексной программы
Уральского отделения РАН № 15-12-4-1 «Разнообразие растительного мира 
и почвенного покрова ландшафтов, перспективных для включения в состав 

объекта Всемирного наследия ЮНЕСКО “Девственные леса Коми”».

Рассмотрены особенности дифференциации почв Приполярного Урала на 
примере хребта Яптикнырд в зависимости от инверсии высотных растительных 
поясов, при которой происходит формирование горно-тундрового пояса в нижних 
частях склонов. Установлено, что особенности почвообразования в пределах 
исследованного хребта обусловлены фактором высотной поясности, которая 
служит основной причиной дифференциации растительного и, как следствие, 
почвенного покрова от подножия до вершин горного хребта. Показано, 
что в суровых климатических условиях горно-тундрового пояса в верхних и 
нижних частях мезосклонов формируются торфяно-криоземы (Histic Cryosol 
(Dystric, Reductaquic)) и подбуры глееватые иллювиально-гумусовые (Stagnic 
Entic Podzol (Turbic, Skeletic)). Преобладающими почвами, формирующимися 
под разнотравными луговинами подгольцового пояса, являются дерново-
криометаморфические стратифицированные (Haplic Umbrisol (Skeletic)) и 
серогумусовые почвы (Haplic Leptosol (Skeletic)). Смена растительных сообществ 
в горно-лесном поясе хребта Яптикнырд происходит от ельников разнотравных, 
под которыми формируются дерново-криометаморфические глееватые 
почвы (Stagnic Umbrisol (Skeletic)), до ельников кустарничково-зеленомошных с 
почвами, диагностируемыми как торфяно-подзолы иллювиально-железистые 
потечно-гумусовые криометаморфизованные (Histic Podzol (Skeletic)) и подзолы 
иллювиально-железистые (Albic Podzol (Skeletic)).

Ключевые слова: национальный парк «Югыд ва»; горные почвы; многолетняя 
мерзлота; Cryosol; Podzol; Leptosol; Umbrisol.

Введение

Современным исследованиям почв горных территорий, криолитозо-
ны и северных регионов России уделяется огромное внимание [1]. Почвы 
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горных областей формируются в особых экологических условиях под вли-
янием большого комплекса различных факторов: характера рельефа, раз-
нообразия почвообразующих пород, различий в гидротермическом режиме, 
перепадов высот. Дифференциация экосистем и почвенного покрова в горах 
определяется законом высотной поясности. Большинство ученых [2, 3] вы-
деляют высотный пояс в самостоятельную ландшафтную единицу, которая 
обусловливает особенности дифференциации растительного и почвенного 
покрова. Каждому высотному поясу соответствует определенный преобла-
дающий тип растительности, границы которого позволяют индицировать и 
границы пояса. Распределение высотных поясов Уральских гор, по данным 
[4], можно представить в виде классической схемы (снизу вверх): а) горно-
лесной; б) подгольцовый; в) горно-тундровый; г) холодных гольцовых пу-
стынь. Однако отмечаются случаи нарушения распределения растительных 
поясов. Явление обратного расположения горных поясов получило название 
«инверсия» [5]. Для большинства горных территорий, таких как Полярный 
и Северный Урал, Хибинские горы, характерно «классическое» распределе-
ние высотных поясов [6–11], явления инверсии не наблюдается.

Территория Приполярного Урала благодаря огромным размерам, слож-
ному расчлененному ландшафту характеризуется значительным разнообра-
зием наземных и водных экосистем [12, 13]. Для Приполярного Урала также 
характерно явление высотной поясности [14]. Однако отличительной чер-
той хребтов западного макросклона Приполярного Урала является инверсия 
высотных поясов [15]. Это проявляется в формировании горно-тундрового 
пояса и почв, характерных для него, не только на вершинах (выше 600 м 
над ур. м.), но и ниже горно-лесного пояса (до высот 450–500 м над ур. м.). 
Проведенные исследования [16–19] позволили выявить высокое разнообра-
зие почв исследуемой горной территории. Однако остаются неизученными 
проблемы генезиса, географии и классификации почв в зависимости от рас-
пределения растительности в пределах различных горных поясов. Работы 
по изучению закономерностей высотно-поясного распределения почв При-
полярного Урала носят единичный характер [20, 21].

Цель работы – изучение особенностей формирования почв в высотно-по-
ясном градиенте Приполярного Урала на примере хребта Яптикнырд.

Материалы и методики исследования

Исследования проводили на территории национального парка «Югыд ва» 
в северной части Приполярного Урала (63°59' с. ш., 59°13' в. д.). Объекты 
исследования – 7 почвенных разрезов – расположены на склоне восточной 
экспозиции хребта Яптикнырд, где был заложен эколого-топологический 
профиль (катена) протяженностью 5 км (рис. 1). По профилю происходит 
смена растительных сообществ, которые представлены горными мохово-
лишайниковыми тундрами, луговинами, ельниками разнотравными и мохо-

Характеристика почв высотных поясов хребта Яптикнырд
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во-кустарничковыми (рис. 2, 3). Почвообразующими породами хребта Яп-
тикнырд служат элювий и элюво-делювий горных пород, представленных 
преимущественно метаморфическими сланцами и кварцито-песчаниками.

Согласно ботанико-географическому районированию территория иссле-
дования относится к Камско-Печорско-Западноуральской подпровинции 
Урало-Западносибирской провинции Евразиатской таежной области [22]. 
Согласно почвенно-экологическому районированию [23] исследуемый рай-
он входит в Северо-Уральскую горную почвенную провинцию. Климат При-
полярного Урала резко континентальный, суровый, с длительной морозной 
зимой и коротким прохладным летом. Среднегодовая температура воздуха 
равна –3,2°С, абсолютные минимальная и максимальная температуры со-
ставляют –55°С (январь) и 30°С (июль) соответственно [24]. Приполярный 
Урал является южной границей криолитозоны [25], и почвы исследуемой 
территории в значительной степени формируются под влиянием криогенно-
го фактора и относятся к очень холодному подтипу длительно сезоннопро-
мерзающего типа [26]. 

 

Рис. 1. Расположение объектов исследования
[Fig. 1. The location of research objects]

Диагностику и классификационное положение почв проводили в соот-
ветствии с полевым определителем почв России [27] и системой классифи-
кации WRB [28]. Органогенные горизонты разделяли на подгоризонты О(L), 
О(F), О(H) в зависимости от степени разложенности растительных остатков. 
Для исследованных почв определяли основные физико-химические параме-
тры: кислотность, валовое содержание углерода, азота, обменные формы 
кальция и магния, содержание железа и алюминия. 

В.В. Старцев, Е.В. Жангуров, А.А. Дымов

[Research area]

Национальный парк "Югыд Ва"
[Yugyd Va National Park]
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Содержание углерода и азота определяли на элементном анализаторе ЕА-
1110 (Carlo Erba, Италия) [29] в ЦКП «Хроматография» Института биологии 
Коми НЦ УрО РАН (г. Сыктывкар). Степень насыщенности почвы основани-
ями определяли как отношение суммы обменных катионов к сумме тех же 
катионов и величины гидролитической кислотности, умноженное на 100%. 
Определение гидролитической кислотности – по методу Каппена в модифи-
кации ЦИНАО (ГОСТ 26212–91 Почвы). Содержание железа и алюминия, 
растворимых в кислом растворе оксалата аммония, проводили методом атом-
но-эмиссионной спектрометрии. Для извлечения из почвы несиликатных со-
единений железа вне зависимости от степени окристаллизованности исполь-
зовали метод Мера–Джексона [30]. Определение рН – потенциометрически 
со стеклянным электродом (Аквилон И-500, Россия) с соотношением почва : 
раствор (для органогенных горизонтов – 1:25, для минеральных – 1:2,5). Гра-
нулометрический состав определяли по методу Качинского [31]. Для опре-
деления цвета генетических горизонтов использовали шкалу Манселла [32].

Условные обозначения [Legend]

Рис. 3. Эколого-топологический почвенный профиль хребта Яптикнырд: 
L – протяженность склона, H – высота над уровнем моря. 1 – номер почвенного 

разреза; 2 – ель; 3 – лиственница; 4 – кустарничково-мохово-лишайниковая тундра;
5 – горные луговины; 6 – подстилание массивными плитами горных пород;

7 – подстилание многолетнемерзлыми породами
[Fig. 3. Ecological and topological profile of soils of the Yaptiknyrd ridge: L - The length of the slope, 

H - Altitude above sea level: 1 - Soil pit; 2 - Spruce; 3 - Larch; 
4 - Shrub-moss-lichen tundra; 5 - Mountain meadow; 6 - Rock; 7 - Permafrost]

В.В. Старцев, Е.В. Жангуров, А.А. Дымов
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Результаты исследования и обсуждение

В данной публикации мы рассматриваем почвы, формирующиеся в гор-
но-лесном, подгольцовом и горно-тундровом поясах хребта Яптикнырд. 

Горно-тундровый пояс верхней части макросклона. В рассматривае-
мой макрокатене самый верхний почвенный разрез расположен на высоте 
620 м над ур. м. (65°25'32.2'' с. ш., 60°18'23.4'' в. д.) в горной кустарничко-
во-лишайниковой тундре мелкобугорковато-пятнистым микрорельефом. 
Пятна-медальоны занимают около 5% от площади. В растительном покрове 
встречаются осока, карликовая березка, голубика, различные лишайники. 
В  данных условиях формируется подбур глееватый иллювиально-гумусо-
вый (Р-80). Формула профиля: О(L) (0–3 см) – О(F) (3–7(10) см) – BH (7(10)–
20(30) см) – BG (20(30)–50 см). Под органогенным горизонтом формируется 
темно-серый (2,5 Y 4/2 по Манселлу) иллювиально-гумусовый горизонт ВН. 
В горизонте обильно встречаются обломки коренных пород с размером от 
5 до 50 см, доля породы составляет 30–40% общего объема горизонта. Гле-
евый горизонт BG имеет желтовато-бурый цвет и (2,5Y 7/4) тяжелосугли-
нистый гранулометрический состав. Горизонт бесструктурный, влажный, 
содержание горной породы достигает 50%.

По физико-химическим показателям (табл. 1) подбур характеризуется 
кислой реакцией среды, с глубиной показатели кислотности снижаются.

Значение рН водной вытяжки варьирует от 4,5 в органогенных до 5,7 в 
нижнем глеевом горизонте. В составе обменных катионов преобладает Ca2+. 
Наиболее высокие показатели биогенного накопления обменных оснований 
выявлены в среднеразложившемся подстилочном горизонте О(F). Степень 
насыщенности основаниями увеличивается с глубиной, в минеральных го-
ризонтах показатель достигает 67%, что говорит о средней насыщенности 
основаниями данного типа почв. Наблюдается некоторое увеличение содер-
жания оксалаторастворимых форм железа и алюминия в верхних минераль-
ных горизонтах, содержание дитиониторастворимого железа возрастает с 
глубиной. Максимальное накопление углерода (41%) и азота (1,15%) харак-
терно для органогенных горизонтов. В минеральных горизонтах наблюдает-
ся их значительное уменьшение. Показатель отношения C : N варьирует от 
46 в подстилке до 14 в нижних минеральных горизонтах, что свидетельству-
ет о низкой обеспеченности почвы азотом [33]. По гранулометрическому со-
ставу наблюдается резкое возрастание фракции физической глины в нижнем 
минеральном горизонте (табл. 2). 

Анализ литературы свидетельствует о том, что ареал распространения 
подбуров, которые вcтречаютcя в холодных гумидных облаcтях, очень ши-
рок и затрагивает горные тундры, подгольцовые редколеcья, верхнюю чаcть 
горно-таежного пояcа [34–38]. На Приполярном Урале подбуры изучены в 
горно-леcном и горно-тундровом пояcах [15]. 

Характеристика почв высотных поясов хребта Яптикнырд
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Т а б л и ц а  2 [Table 2]
Гранулометрический состав исследованных почв 

[Texture of the researched soils]

Горизонт
[Horizon]

Глуби-
на, см

[Depth, cm]

Размер механических фракций, мм
и их содержание, %

[The size of mechanical fractions, mm and their content, %]

Сумма
частиц
[Sum of
particles]
< 0,011–0,25 0,25–

0,05
0,05–
0,01

0,01–
0,005

0,005–
0,001 < 0,001

Горно-тундровый пояс [Mountain tundra belt]
Подбур глееватый иллювиально-гумусовый (Р-80) 

[Stagnic Entic Podzol (Turbic, Skeletic)]

BH 7(10)–
20(30) 15 12 48 10 6 9 25

BG 20(30)–
50 5 24 22 0 28 21 49

Подгольцовый пояс [Subalpine belt]
Дерново-криометаморфическая стратифицированная (Р-89) 

[Haplic Umbrisol (Skeletic)]
AYr 5–25 6 13 53 9 16 13 28

CRM 25–40 7 39 14 9 12 19 40
C 40–60 8 48 5 8 13 18 39

Серогумусовая (Р-90) [Haplic Leptosol (Skeletic)]
AY 5–10 9 19 39 8 10 15 33

AYB 10–25 5 19 32 10 15 19 44
BC 25–40 7 14 40 8 12 19 39
C 40–60 12 22 33 7 10 16 33

Горно-лесной пояс [Mountain forest belt]
Дерново-криометаморфическая глееватая (Р-93) 

[Stagnic Umbrisol (Skeletic)]
AY 6–12(15) 5 12 34 8 12 29 49

CRM 12(15)–25 6 15 32 8 13 26 47
CRMg 25–37 4 23 24 8 14 27 49
CRM 37–50 16 18 28 9 11 18 38

Торфяно-подзол иллювиально-железистый потечно-гумусовый 
криометаморфизованный (Р-91) 

[Histic Podzol (Skeletic)]
Eh 18–25 13 9 42 7 8 21 36
BF 25–32 10 10 40 8 10 22 40

BFcrm 32–50 6 5 40 8 13 28 49
BC 50–70 10 12 38 2 10 22 34

Подзол иллювиально-железистый (Р-92) [Albic Podzol (Skeletic)]
E 10–20 28 16 28 6 6 16 28

BF 20–35 42 20 21 2 5 10 17
BC 35–60 29 22 25 5 4 15 24

Горно-тундровый пояс [Mountain tundra belt]
Торфяно-криозем (Р-81) [Histic Cryosol (Dystric, Reductaquic)]

CRg 20(30)–
45 – – – – – – –

CR┴ 45–70 3 60 0 0 7 30 37
Примечание. Прочерк – нет данных.
[Note. The dash - no data].

Подгольцовый пояс. Нижняя граница распространения подгольцово-
го пояса на Приполярном Урале располагается на высоте 500 м над ур. м. 
В  подгольцовом поясе преобладают разнотравные луга, формирующиеся 

В.В. Старцев, Е.В. Жангуров, А.А. Дымов
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на склонах восточной и южной экспозиций по межгорным седловинам и 
ложбинам стока. Горные луга занимают незначительные пространства, в ко-
торых основную фитоценотическую роль играют злаки и разнотравье [39]. 
На склоне крутизной 7–10° на высоте 600 м над ур. м. (65°25'32.8'' с. ш., 
60°18'52.6'' в. д.) формируется дерново-криометаморфическая стратифици-
рованная почва (Р-89). Формула профиля: О(L) (0–1 см) – О(F+Н) (1–5 см) – 
AYr (5–25 см) – CRM (25–40 см) – C (40–60 см). Подстилочный горизонт 
достигает мощности 5 см, под ним формируется стратифицированный се-
рогумусовый горизонт AYr – темно-серый (2,5Y 5/2) слабооструктуренный 
легкий суглинок, пронизан корнями разнотравья. Горизонт характеризуется 
наличием наносного негумусированного природного минерального матери-
ала, который разделяет серогумусовый горизонт на две части, что, вероятно, 
связано со склоновыми процессами. Именно разнотравная растительность, 
почвенная биота и роющая деятельность мелких млекопитающих горных 
луговых сообществ [40] могут способствовать формированию серогумусо-
вого горизонта. Формирующийся ниже горизонт CRM – серо-бурый (2,5Y 
7/2) средний суглинок, характеризуется пластинчато-плитчато-ореховатой 
структурой, что позволяет диагностировать тип почвы как криометаморфи-
ческий. Формирование горизонта CRM в суровых климатических условиях 
Приполярного Урала [41], вероятно, связано с процессами многократного 
промерзания и оттаивания минеральных горизонтов. Горизонт С – бурова-
то-желтый (2,5Y 6/3) средний суглинок, слабо-оструктурен, имеет близкое 
подстилание плотными породами. Доля породы увеличивается от 15% в 
верхней части почвенного профиля до 70% общего объема в горизонте С.

Органогенный горизонт наиболее кислый. Показатель рН минеральных 
горизонтов характеризуется плавным увеличением с глубиной до близких к 
нейтральным значениям (до 6,2). Показатель гидролитической кислотности 
резко уменьшается от органогенных к минеральным горизонтам. Почва име-
ет высокую степень насыщенности основаниями – до 84% в нижнем мине-
ральном горизонте С. Наиболее высокие концентрации содержания обменных 
Ca2+ и Mg2+ характерны для органогенных горизонтов. Максимальное содер-
жание как оксалаторастворимой, так и дитиониторастворимой формы желе-
за и алюминия, углерода и азота наблюдается для серогумусового горизонта 
AYr. Концентрации углерода в подстилке достигали 38,7%, азота – 2,0%, в 
минеральных горизонтах углерода – 8,2%, азота – 0,73%. Отношение C : N 
в минеральной части профиля уменьшается от 13 до 9. Почва развивается на 
средних суглинках, вниз по профилю наблюдается увеличение содержания 
илистой фракции. Схожие закономерности отмечены для почв подгольцового 
пояса, развивающихся в луговых экотонах Северного Урала [11, 42, 43].

На пологом склоне 3–5° на высоте 540 м над ур. м. (65°25'32.9'' с. ш., 
60°19'13.4'' в. д.) под разнотравной луговой растительностью формируется 
серогумусовая почва (Р-90). Формула профиля: О (0–5 см) – AY (5–10 см) – 
AYB (10–25 см) – BC (25–40 см) – С (40–60см). Органогенный горизонт 

Характеристика почв высотных поясов хребта Яптикнырд



16

представлен хорошо разложившейся оторфованной подстилкой с остатками 
сухой травы на поверхности. Под ним формируется маломощный серогуму-
совый горизонт AY – коричневато-серый (2,5Y 5/2) легкий суглинок с при-
месью хорошо разложившихся остатков подстилки в верхней части. Сре-
динный горизонт AYB является переходным в профиле, представляет собой 
желтовато-светло-коричневый (2,5Y 6/3) легкий суглинок, имеет слабовы-
раженную мелкокомковатую структуру. Переход к нижним горизонтам ВС 
и С ясный по изменению окраски и увеличению щебнистости. Содержание 
обломков горных пород увеличивается от 60% на глубине 20 см до 90% на 
глубине 60 см. С глубины 60 см идет резкое подстилание массивными плит-
чатыми обломками горных пород.

Почва слабокислая, значения рН слабо дифференцированы по профи-
лю. Почва слабонасыщена основаниями, содержание Ca2+ убывает вниз по 
профилю от 38,7 до 4,4, содержание Mg2+ – от 1,8 до 0,2. Максимальное 
содержание оксалато- и дитиониторастворимых форм железа приурочено 
к переходному минеральному горизонту AYB. Накопление несиликатных 
форм железа в почве идет по элювиально-иллювиальному типу. Содержа-
ние оксалаторастворимой формы алюминия не дифференцировано по про-
филю. Распределение углерода и азота в профиле почвы носит регрессивно-
аккумулятивный характер. Органогенный горизонт содержит максимальные 
концентрации углерода и азота, значительно снижающиеся в минеральных 
горизонтах. Органическое вещество минеральных горизонтов обогащено 
азотом – отношение C  :  N снижается в минеральной части профиля с 10 
до 4  единиц. В гранулометрическом составе мелкозема максимальное со-
держание имеет крупнопылеватая фракция, убывающая вниз по профилю. 
Распределение илистой фракции хорошо коррелирует с профильным рас-
пределением оксалато- и дитиониторастворимых форм железа с максималь-
ным содержанием в переходных горизонтах. Аналогичные показатели ха-
рактерны для серогумусовых почв, развивающихся под горными луговыми 
сообществами, и горно-луговых дерновых почв, формирующихся под раз-
нотравно-злаковой растительностью в подгольцовом поясе хребтов Мань-
пупунер и Печерья-Таляхчахль Северного Урала [43, 44].

Горно-лесной пояс имеет самую большую протяженность на исследо-
ванном хребте, которая составляет почти 3 км. Перепад высот от верхней 
границы (540 м над ур. м.) пояса к нижней (340 м над ур. м.) около 200 м. 
Значительные пространства в верхней части горно-лесного пояса хребта Яп-
тикнырд занимают ельники разнотравные, почвы которых охарактеризованы 
разрезом Р-93, заложенным на очень пологом склоне крутизной 2–3° (500 м 
над ур. м., 65°25'28.9'' с. ш., 60°23'06.8'' в. д.) и вскрывшим дерново-криоме-
таморфическую глееватую почву (Р-93). Формула профиля: О (0–6 см) – AY 
(6–12(15) см) – CRM (12(15)–25 см) – CRMg (25–37 см) – CRM (37–50 см). 
Органогенный горизонт в нижней части является грубогумусированным 
(смесь органических остатков разной степени разложения с минеральными 
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компонентами). Морфологическим признаком, который позволят отнести по-
чву к типу криометаморфических, является наличие в профиле нескольких 
хорошо выраженных модификаций криометаморфического горизонта. Это 
говорит о влиянии криогенного фактора не только на почвы горно-тундро-
вого пояса, где складываются более холодные микроклиматические условия 
[41], но и на почвы, формирующиеся под пологом древесной растительно-
сти. В верхней части горизонт CRM – желтовато-коричневый (2,5Y 5/4) тяже-
лый суглинок, имеет рассыпчатую тонкоплитчатую структуру, структурные 
отдельности которой имеют длину 5–7  мм и толщину 2–3  мм. Ниже фор-
мируется горизонт CRMg – желтовато-коричневый тяжелый суглинок (2,5Y 
6/3) с четко выраженными морфологическими признаками оглеения в виде 
серо-сизых пятен с ржавыми потеками. Горизонт имеет отчетливо выражен-
ную многопорядковую плитчатую структуру: плитки толщиной 5–8 мм рас-
сыпаются на более тонкие плитки до 2–4 мм. Самый нижний горизонт CRM 
– коричневато-бурый (2,5Y 6/4) плотный средний суглинок, с глубины 50 см 
подстилаемый массивной плитой горных пород. 

Почва отличается кислой реакцией среды с незначительным уменьше-
нием вниз по профилю (рН 5,1–5,6), низким содержанием обменных ос-
нований Ca2+ и Mg2+ в минеральных горизонтах. Содержание оксалато- и 
дитиониторастворимых форм железа имеет элювиально-иллювиальный тип 
распределения по профилю почвы. Максимальным накоплением характе-
ризуется верхний минеральный горизонт CRM. Распределение алюминия 
носит аккумулятивный характер с плавным убыванием вниз по профилю. 
Максимальные концентрации углерода (33,0%) и азота (1,70%) выявлены в 
подстилке. Минеральные горизонты содержат значительно меньше углерода 
и азота. Величины отношения C : N в срединных минеральных горизонтах 
(12–13) свидетельствуют о средней обеспеченности гумуса азотом. Профиль 
почвы формируется на тяжелосуглинистых отложениях, в гранулометриче-
ском составе максимальное содержание имеют крупнопылеватая и илистая 
фракции с равномерным убыванием вниз по профилю.

Согласно литературным данным в горно-лесном пояcе низкогорий При-
полярного Урала в формировании почв огромная роль также принадлежит 
процессу подзолообразования, что приводит к большому разнообразию почв 
данного типа. Учитывая, что решающая роль в формировании почвенного 
профиля принадлежит иллювиированию железа, следует раccматривать гор-
ные подзолы Приполярного Урала как иллювиально-железиcтые, а c учетом 
оcобенноcтей гумуса – как потечно-гумуcовые [17]. В средней части горно-
лесного пояса исследованной катены на склоне крутизной 3–5° формиру-
ется ельник кустарничково-зеленомошный. Благодаря наличию большого 
количества старых и упавших деревьев, приствольным микровозвышениям 
у корней деревьев хорошо выражен микрорельеф. В данных условиях форми-
руется торфяно-подзол иллювиально-железистый потечно-гумусовый криоме-
таморфизованный (Р-91). Координаты: 65°25'36.6'' с. ш., 60°20'48.5'' в. д. Фор-
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мула профиля: О(L) (0–7(10) см) – О(F) (7(10)–16 см) – О(H) (16–18 см) – Eh 
(18–25 см) – BF (25–32 см) – BFcrm (32–50 см) – BC (50–70 см). Почва обладает 
хорошо выраженной дифференциацией на генетические горизонты. Профиль 
почвы формируется под мощным органогенным торфянистым горизонтом (18 
см), состоящим из нескольких подгоризонтов разной степени разложения, гу-
сто пронизан корнями кустарничков, единично встречаются угли и гифы грибов. 
Верхний минеральный подзолистый горизонт Eh пропитан потечным гумусом, 
вследствие чего имеет более темную окраску (10YR 6/2). Явление потечноcти 
гумуcа широко распространено в горных почвах, особенно холодных областей. 
Горизонт BF – темно-бурый (2,5Y 6/4) средний суглинок, обладает мелко-икря-
ной структурой, встречаются характерные ржавые прослойки. Формирующийся 
ниже горизонт BFcrm – желтовато-бурый, обладает непрочной криометаморфи-
ческой плитчато-мелкоореховатой структурой, обильно щебнист (доля породы 
10%), переход к нижнему минеральному горизонту постепенный по увеличению 
доли породы и уменьшению оструктуренности.

Горизонты кислые, наиболее кислыми являются подгоризонты О(L) и 
О(H), с глубиной показатели рН увеличиваются (4,0–4,6). Распределение об-
менных оснований, C и N по профилю происходит по регрессивно-аккуму-
лятивному типу с максимальными концентрациями в органогенных горизон-
тах и резким убыванием в минеральных. Высокие показатели соотношения 
C : N в минеральных горизонтах (13–18) говорят о низкой интенсивности 
обогащения гумуса почвы азотом. Максимальное аккумулирование оксала-
то- и дитиониторастворимых форм железа и алюминия происходит в гори-
зонтах BF и BFcrm. По гранулометрическому составу можно сказать, что по-
чва формируется на средних / тяжелых суглинках. В профиле преобладают 
крупнопылеватая и илистая фракции. Наибольшее содержание фракции ила 
и физической глины приходится на иллювиально-железистые горизонты BF 
и BFcrm (40–49%). Схожие закономерности физико-химических свойств ха-
рактерны для подзолов иллювиально-железисто-гумусовых глинисто-иллю-
виированных потечно-гумусовых, встречающихся на Полярном Урале [7].

Подзол иллювиально-железистый (Р-92) развивается в ельнике кустарничко-
во-зеленомошном на высоте 340 м над ур. м. (65°25'30.6'' с. ш., 60°19'50.0'' в. д.) 
Формула профиля: О(L) (0–5 см) – О(F) (5–8 см) – О(H) (8–10 см) – E (10–
20 см) – BF (20–35 см) – BC (35–60 см). Морфологически профиль почвы хо-
рошо дифференцирован на генетические горизонты. Подстилка мощностью 
10 см делится на несколько подгоризонтов с разной степенью разложения 
растительных остатков от свежего мохового очеса до хорошо разложивше-
гося органического материала. Ниже формируется подзолистый горизонт 
Е – серовато-белесый, супесчано-легкосуглинистый, бесструктурный, имеет 
включения хорошо окатанных валунов размером 5–15  см. Почвы характе-
ризуются морфологически и аналитически выраженной иллювиальной акку-
муляцией алюмо-железо-гумусовых соединений, формирующих специфиче-
ский хемогенный Al-Fe-гумусовый горизонт [45]. 
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Данный тип почвы характеризуется выносом соединений железа и ак-
кумулированием его оксалато- и дитионитрастворимых форм в иллювиаль-
но-железистом горизонте BF. Почва кислая, рН органогенных горизонтов 
4,3–4,5. Минеральные горизонты менее кислые – 5,1–5,5. Максимальным 
накоплением обменных оснований Ca2+, Mg2+ и общего углерода характе-
ризуется срединный среднеразложившийся подгоризонт подстилки. В ми-
неральных горизонтах содержание элементов значительно снижается. 
Отношение C : N по профилю почвы и его высокие значения (14–16) в ми-
неральных горизонтах указывают на низкую обеспеченность гумуса азотом, 
что свойственно почвам, формирующимся в лесных экосистемах. Почва 
формируется на сильно опесчаненых легкосуглинистых породах, илистая и 
фракция физической глины в профиле имеют неравномерное распределение 
с минимальным содержанием в горизонте BF. Полученные морфологиче-
ские и физико-химические данные согласуются с аналогичными подзолами 
Приполярного Урала [46], исследованными ранее, а также подзолами горно-
лесного пояса Хибин [6, 47].

Горно-тундровый пояс нижней части макросклона. Формирование гор-
но-тундрового пояса в нижних частях макросклонов может быть обусловлено 
близким к поверхности залеганием многолетней мерзлоты, которая не дает раз-
виваться древесным породам. Проведенные ранее исследования в горно-тун-
дровом поясе Приполярного Урала, подстилающем горно-лесной [20, 41], по-
казали, что в условиях близкого залегания мерзлотного водоупора (35–45 см) 
формируются глееземы мерзлотные и торфяно-глееземы мерзлотные [20, 21].

В нижней части склона хребта Яптикнырд на высоте 320 м над ур. м. 
(65°25'31.5'' с. ш., 60°24'23.4'' в. д.) преобладает мохово-кустарничковая рас-
тительность. Хорошо выражен криогенный мелкокочковатый микрорельеф 
в сочетании с пятнами-медальонами. Пологий склон, застойное увлажне-
ние, близкое подстилание многолетнемерзлых пород данного участка созда-
ют условия для формирования торфяно-криозема (Р-81). Формула профи-
ля: О (0–7) – Т1 (7–15) – T2 (15–20(30)) – CRg (20(30)–45) – CR┴ (45–70). 
Органогенный горизонт имеет мощность до 20 см и стратифицирован на 
подгоризонты разной степени разложения. Формирующийся ниже горизонт 
CRg – бесструктурный средний суглинок, слегка тиксотропен и имеет при-
знаки оглеения в виде серо-сизых пятен, пронизан корнями. Горизонт CR┴ 
представляет собой серо-бурую бесструктурную минеральную массу сред-
несуглинистого гранулометрического состава. Горизонт мерзлотный, очень 
плотный, холодный. Интересной особенностью является полное отсутствие 
в талой части почвенного профиля щебнистого крупнозема.

Почва слабокислая, характерно неравномерное распределение кислотно-
сти с глубиной. Содержание Ca2+ и Mg2+ плавно убывает по профилю почвы 
до глубины 45 см, где происходит некоторое увеличение концентрации об-
менных оснований, что характерно для почв, подстилаемых многолетне-
мерзлыми породами. Почва формируется на сильноопесчаненых средних 
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суглинках. В гранулометрическом составе нижнего мерзлого минерального 
горизонта преобладают мелкопесчаная и илистая фракции. Распределение 
углерода и азота носит плавный аккумулятивный характер. Максимально 
высокие концентрации углерода – 43,0 и азота – 1,22% содержатся в орга-
ногенном горизонте, в минеральных существенно меньше: углерод – 4,4, 
азот – 0,18%. Органическое вещество слабо обогащено азотом – отношение 
C  :  N в минеральных горизонтах составляет 18–29, что говорит о низкой 
интенсивности биологического круговорота. 

Исследование этих почв в уникальных условиях инверсии горных рас-
тительных поясов с близким залеганием многолетней мерзлоты, вероятно, 
может позволить использовать их как индикатор глобальных изменений, 
связанных с потеплением климата планеты.

Заключение

Формирование почв исследуемой территории определяется влиянием 
фактора высотной поясности, характеризующего смену растительных со-
обществ от вершины до подножия хребта, фактора инверсии горных поясов, 
обусловленного близким подстиланием многолетнемерзлых пород в нижней 
части макросклона, что связано с эффектом конвективного выхолаживания 
долин, суровым климатом Приполярного Урала, в котором формируются 
почвы с морфологически выраженными признаками криогенеза различной 
интенсивности.

В горно-тундровом поясе верхней части макросклона под мохово-ку-
старничково-лишайниковым растительным покровом формируются подбу-
ры глееватые иллювиально-гумусовые. Развивающиеся под разнотравными 
лугами подгольцового пояса почвы представлены дерново-криометаморфи-
ческими стратифицированными и серогумусовыми типами, которые сме-
няются дерново-криометаморфическими глееватыми, характерными для 
верхней части горно-лесного пояса в ельниках разнотравных. В ельниках 
кустарничково-зеленомошных формируются торфяно-подзолы иллювиаль-
но-железистые потечно-гумусовые криометаморфизованные и подзолы ил-
лювиально-железистые. Для горно-тундрового пояса нижней части макро-
склона характерны торфяно-криоземы.

Таким образом, на основе полученных нами данных по макрокатене ис-
следуемого хребта Яптикнырд и анализа существующей литературы можно 
предположить, что катенарная дифференциация почв и инверсия высотных 
растительных поясов является закономерным явлением для горных хребтов 
Приполярного Урала. 
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Viktor V. Startsev, Egor V. Zhangurov, Alexey A. Dymov

Institute of Biology, Komi Scientific Centre, Ural Branch of the Russian Academy of Sciences, Syktyvkar, 
Russian Federation 

Characteristics of soils in altitudinal belts 
of the Yaptiknyrd ridge (Subpolar Urals)

The aim of this work was to study specific features of soil formation depending on the 
altitude-zonal gradient of the Subpolar Urals using the example of the Yaptiknyrd ridge.

We carried out the research in the territory of the Yugyd Va National Park (63°59' 
N, 59°13' E) in the northern part of the Subpolar Urals (See Fig. 1). Research facilities 
(7 soil profiles) (See Fig. 2) were located on the eastern slope of the Yaptiknyrd ridge. 
According to the soil-ecological zoning the study area is in the north of the Ural 
mountain soil province. The climate of the Subpolar Urals is continental, harsh, with 
long frosty winters and short cool summers. We diagnosed and classified soil position 
in accordance with “Field guide of soils in Russia” and classification system WRB. 
For the studied soils we determined the main physical and chemical parameters: 
acidity, total content of C and N, exchangeable cations - Ca2+ and Mg2+, content of 
Fe and Al (See Table 1). The content of carbon and nitrogen was determined using 
elemental analyzer EA 1110 (Carlo Erba, Italy). The degree of saturation of soil bases 
was determined as the ratio of the sum of exchangeable cations to the sum of the same 
cations and hydrolytic acidity values, multiplied by 100%. Granulometric composition 
was determined according to the method of Kachinsky (See Table 2). The colors of the 
genetic horizons were determined using the Munsell scale.

We examined the soils that form in the mountain-forest, subalpine and mountain-
tundra belts of the Yaptiknard ridge. Our research showed that Histic Cryosol and 
Stagnic Entic Podzol form under harsh climatic conditions of the mountain-tundra 
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belt in the upper and lower parts of slopes. The dominant soils forming under mixed 
grass meadows with subalpine belt are Haplic Umbrisol and Haplic Leptosol. Stagnic 
Umbrisol, Histic Podzol and Albic Podzol form in the mountain forest zone. We found 
that soil formation in the study area was influenced by a high-altitude zone factor, 
which determines the change of plant communities from the top to the foot of the ridge; 
a factor for inversion of the mountain belts due to the close occurrence of permafrost, 
due to the effect of convective cooling of the valleys; a severe climate in the Subpolar 
Urals, in which soils with morphologically distinct signs of cryogenesis of various 
intensities form. Thus, basing on the obtained data on the macrocatena (See Fig. 3) of 
the investigated Yaptiknard ridge and analysis of the existing literature, we can assume 
that catenary differentiation of soils and inversion of high-altitude vegetation belts is a 
regular phenomenon for the mountain ranges of the Subpolar Urals. 

The article contains 3 Figures, 2 Tables, 47 References.
Key words: Yugyd Va National Park; mountain soils; permafrost; Cryosol; Podzol; 

Leptosol; Umbrisol.
Funding: The research was partially supported by the Complex program of the 

Ural Branch of the RAS (No 15-12-4-1 “The Diversity of vegetation and soil cover of a 
landscape perspective for inclusion “The Virgin Komi Forests” on the UNESCO world 
heritage list). 
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Рост и морфогенез кедра сибирского, кедрового стланика 
и их гибридов: сравнительный анализ семенного потомства 

в условиях ex situ 

Работа выполнена при финансовой поддержке РФФИ, проект № 15-04-03924-а.

Проведен сравнительный анализ роста и морфогенеза 7-летнего потомства 
кедра сибирского (Pinus sibirica), кедрового стланика (P. pumila) и их гибридов 
в условиях ex situ. Место происхождения семян – смешанная популяция кедра 
сибирского, кедрового стланика и гибридов, расположенная в дельте Верхней 
Ангары (Северное Прибайкалье). Наблюдения проведены на семенном потомстве 
видов и гибридов, представленном несколькими семьями полусибсов. Установлено, 
что среди семенного потомства видов нет особей, которые можно отнести 
к гибридам первого поколения. В этом возрасте кедр сибирский и кедровый 
стланик слабо различались, наибольшие отличия наблюдались по числу боковых 
ветвей и апикальному доминированию. Гибриды превзошли оба родительских 
вида по высоте дерева и ширине кроны на 10 и 27%, соответственно, проявив 
гетерозис. По измеренным морфологическим признакам гибриды оказались 
ближе к кедровому стланику, чем к кедру сибирскому. Следовательно, их семенное 
потомство представлено главным образом бэккроссами на кедровый стланик. 
Слабая дифференциация видов и гибридов в молодом возрасте свидетельствует 
о том, что в полевых условиях их определение затруднительно и необходим сбор 
растительного материала для дальнейших лабораторных исследований.

Ключевые слова: гибридизация; морфогенез; Pinus sibirica; Pinus pumila; 
семенное потомство.

Введение

Кедр сибирский (Pinus sibirica Du Tour) и кедровый стланик (P. pumila 
(Pall.) Regel) – представители пятихвойных сосен из подрода Strobus, имею-
щие протяженные ареалы, которые почти полностью находятся на террито-
рии России. Ареалы этих видов частично перекрываются в юго-восточной 
части Восточной Сибири, область перекрывания охватывает Прибайкалье, 
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Забайкалье и южную часть Якутии. Во многих растительных сообществах, 
где кедр сибирский и кедровый стланик произрастают совместно, есть их 
естественные межвидовые гибриды [1, 2]. Среди многих примеров гибриди-
зирующих видов хвойных [3] данный случай является редчайшим, так как 
отличается контрастными жизненными формами родительских видов: кедр 
сибирский – прямостоячее дерево, кедровый стланик – дерево стелющееся. 
У сосен есть только еще один похожий пример – гибридизация сосны обык-
новенной (P. sylvestris) и сосны горной (P. mugo) [4–6].

Историю исследования гибридизации кедра сибирского и кедрового стла-
ника можно разделить на два этапа, рубежом между которыми служит рабо-
та Д.В. Политова с соавт. [7], в которой впервые приведено генетическое до-
казательство существования генетического обмена между данными видами. 
Первый этап характеризуется морфологическим описанием предположитель-
но гибридных особей, у которых отмечалась промежуточность разных при-
знаков, относящихся к росту, строению шишки и хвои [8–10]. Второй (совре-
менный) этап характеризуется комплексным подходом к изучению процесса 
и включает морфологический [1, 11], физиологический [12] анализ, анализ 
семенной продуктивности [2, 13] и скрещиваемости гибридов [14] с приме-
нением генетических [15–17] и молекулярно-генетических методов [18, 19].

В исследованиях естественной гибридизации первоочередной задачей 
является идентификация гибридов в местах их произрастания. В поле-
вых условиях гибриды кедра сибирского и кедрового стланика достаточно 
просто определить, используя два признака: габитус и цвет созревающих 
шишек. Кедр сибирский представляет собой прямостоячее дерево с фио-
летовыми шишками, кедровый стланик – стелющееся дерево с зелеными 
шишками. Типичные гибриды сочетают признаки родительских видов, имея 
промежуточный габитус и фиолетовые шишки, как у кедра сибирского [1, 
20]. Промежуточность габитуса гибридов выражается либо в отсутствии 
вертикального ствола, который очень часто имеет наклон, либо главный 
ствол очень короткий с отходящими крупными скелетными ветвями, фор-
мирующими чашеобразную крону. Определение молодых неплодоносящих 
особей весьма затруднительно из-за отсутствия женских шишек и еще не 
сформировавшейся кроны. Есть еще ряд морфолого-анатомических призна-
ков хвои, которые дифференцируют виды и являются полезными в опреде-
лении гибридов [16], но их анализ невозможно провести в полевых усло-
виях. А такие признаки, как длина хвои и ее оттенок, слишком изменчивы, 
чтобы на них полагаться. Таким образом, поиск признаков, с помощью ко-
торых можно идентифицировать молодые неплодоносящие особи гибридов, 
представляет собой актуальную задачу.

Экспедиция в северное Прибайкалье с целью изучения естественной ги-
бридизации кедра сибирского и кедрового стланика проводилась дважды, в 
2005 и 2009 гг. В дельте Верхней Ангары, недалеко от пос. Нижнеангарск 
обнаружена популяция, в которой совместно произрастают виды и гибри-

Рост и морфогенез кедра сибирского, кедрового стланика



30

ды [21]. В ходе последней экспедиции провели сбор семян для последую-
щего выращивания потомства видов и гибридов в условиях юга Томской 
области. Такое семенное потомство можно рассматривать как модель, в 
некоторой степени отражающую естественные процессы в смешанной по-
пуляции, состоящей из чистых видов и гибридов. Насколько интенсивно 
происходит межвидовой генетический обмен в естественной популяции? 
Есть ли гибриды среди потомства видов? С каким видом проявит большее 
сходство потомство гибридов? На все эти вопросы можно получить ответы, 
изучив разнообразие морфологических признаков семенного потомства ви-
дов и гибридов из естественной популяции. Ранее для данной популяции 
установили, что в семенах видов в незначительной степени присутствуют 
гибридные зародыши, а в семенах гибридов – в основном беккроссы на ке-
дровый стланик [15]. Анализ морфологического разнообразия однолетних 
сеянцев также выявил предположительно гибридные особи среди семенного 
потомства видов и показал большое разнообразие в потомстве гибридов [22]. 

В данной статье представлен следующий этап работы, который рассма-
тривает уже семилетнее потомство видов и гибридов из той же популяции. 
Таким образом, цель настоящего исследования – выявление морфологиче-
ских признаков, полезных для идентификации молодых неплодоносящих 
гибридных особей в полевых условиях, и понимание популяционных про-
цессов в гибридной зоне, направления скрещиваний и морфологических от-
личий потомства гибридов.

Материалы и методики исследования

Объект исследования – семенное потомство кедра сибирского, кедрового 
стланика и их естественных гибридов. Семена собраны в смешанной попу-
ляции видов и гибридов, расположенной в дельте р. Верхняя Ангара, около 
п. Нижнеангарск (Бурятия), 55°47' с. ш., 109°33' в. д., 487 м над ур. м. По-
сев семян проводили в мае 2010 г. Все семена проходили стратификацию в 
одинаковых условиях (6 мес при температуре от 0 до +5°С). Семенное по-
томство выращивали в однородных почвенно-климатических условиях на 
научном стационаре «Кедр» ИМКЭС СО РАН, Томская область (56°13' с. ш., 
84°51' в. д., 78 м над ур. м.). Посевы обеспечивали минимальным уходом: 
полив и прополка по мере необходимости. Мероприятий по внесению удо-
брений, подкормке, защите от болезней, вредителей и заморозков не прово-
дили. Сеянцы видов и гибридов рассаживали в августе 2012 г., расстояние 
между особями составляло около 20 см. Измерения проводили в сентябре 
2016 г., для измерения выбирали деревья с ненарушенной структурой вет-
вления случайным образом. Всего измерили 276 семилетних деревьев: 7 се-
мей полусибсов кедра сибирского по 10–15 особей в каждой семье, 4 семьи 
кедрового стланика по 15 особей в каждой семье и 6 семей гибридов по 
20 особей в каждой семье.
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Измеряли следующие признаки: высота дерева, ширина кроны, число 
боковых ветвей первого порядка (ауксибласты и проросшие латентные поч-
ки), длина хвои, лидирующей ветви и самой длинной боковой ветви. Рас-
четные признаки – отношение высоты дерева к ширине кроны, апикальное 
доминирование, т.е. отношение длины лидирующей ветви к длине боковой. 
Полученные данные обрабатывали в программе StatSoft STATISTICA 8.0. 
Сравнение проводили с помощью однофакторного дисперсионного анализа 
(ANOVA) и теста Ньюмана–Кейсла, анализа главных компонент и корре-
ляций. Нормальность распределения выборок подтверждалась с помощью 
критерия Колмогорова–Смирнова. 

Результаты исследования

Анализ роста и морфогенеза кедра сибирского, кедрового стланика и 
их гибридов провели у семилетнего семенного потомства, выращенного в 
условиях ex situ. Среди семенного потомства видов не выявили ни одной 
предположительно гибридной особи. Все исследованные особи в потомстве 
кедра сибирского и кедрового стланика выглядели как типичные представи-
тели своего вида. Виды в молодом возрасте слабо различались между собой. 
У особей кедрового стланика главный ствол, как правило, еще хорошо выра-
жен. Кедровый стланик уступал кедру сибирскому по высоте дерева, длине 
хвои, числу ветвей и апикальному доминированию (рис. 1). Ширина кроны 
и ее форма, выраженная как отношение высоты дерева к ширине кроны, у 
видов статистически одинаковые (р < 0,05). Гибриды в отношении измерен-
ных признаков проявили себя по-разному: ожидаемая морфологическая про-
межуточность гибридов проявилась только в одном признаке – длине хвои. 
По высоте дерева и ширине кроны гибриды превзошли оба родительских 
вида. По сравнению с кедром сибирским, а именно у этого родительского 
вида наблюдались лучшие показатели роста, превосходство по высоте де-
рева и ширине кроны составило 10 и 27% соответственно. Гибриды – более 
раскидистые, что выразилось в наименьшем показателе формы кроны. По 
двум оставшимся признакам гибриды оказались неотличимы от родитель-
ских видов: по числу ветвей такие же, как кедр сибирский, по апикальному 
доминированию – как кедровый стланик. 

Анализ характера распределения деревьев по числу ветвей показал, что 
кедр сибирский и гибриды очень похожи, мода и медианы выборок совпада-
ют (рис. 2). Анализ распределения деревьев по значениям апикального до-
минирования показал, что только у кедрового стланика и гибридов уже есть 
боковые ветви, равнозначные лидирующей, которые в будущем сформируют 
стволы-ветви. Более того, у некоторых из них боковая ветвь превзошла лиди-
рующую по длине, что является видоспецифическим признаком для кедрово-
го стланика. У кедра сибирского большинство молодых деревьев (60,4%) ха-
рактеризовались апикальным доминированием в диапазоне 1,61–2,50; 20,8% 
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деревьев имели апикальное доминирование выше 2,50; остальные (18,8%) – 
меньше 1,60, но никогда не наблюдались значения меньше либо равные 1.

 3

 
Рис. 1. Сравнение морфологических признаков семилетнего потомства кедра сибирского (sib), кедрового 
стланика (pum) и их гибридов (hyb) по результатам однофакторного дисперсионного анализа. Точками 

показаны средние значения, отрезками – 95%-ые доверительные интервалы. Разные буквы показывают наличие 
статистически значимых отличий по тесту Ньюмана-Кейсла, p<0,05, совпадающие буквы указывают на 

отсутствие отличий.  
[Fig. 1. Comparison of morphological traits in 7-year seed progeny of Pinus sibirica (sib), Pinus pumila (pum) and the hybrids (hyb) 

according to ANOVA. Middle points are means, segments are 0.95 confidence intervals. Letters show differences according to 
Newman-Keuls test, p<0.05] 
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Рис. 2. Распределение деревьев (%) по значениям апикального доминирования (a) и по числу ветвей (b)  
[Fig. 2 Tree occurrence (%) of Pinus sibirica (sib), Pinus pumila (pum) and the hybrids (hyb) with different apical dominance values 
(а) and number of branches (b). On the Y-axis - Tree occurrence (%); on the X-axis - Apical dominance (a) and number of branches 

(b)] 
 
Разнообразие семей по измеренным признакам внутри видов и гибридов очень слабое (табл. 1). У кедра 

сибирского не наблюдалось статистически значимых отличий по половине измеренных признаков, у кедрового 
стланика – по двум и у гибридов – по одному признаку. Как отмечено выше, гибриды сочетают большое число 
веток, характерное для кедра сибирского, и низкое апикальное доминирование, характерное для кедрового 
стланика. Значения этих признаков у исследованных семей видов не перекрывались и характеризовались 
слабой изменчивостью. Следовательно, эти признаки могут быть полезны для определения гибридов в молодом 
возрасте. 
 

Таблица 1 [Table 1]  
Морфологическое разнообразие (среднее ± стандартное отклонение) среди семей полусибсов кедра 

сибирского (Sib), кедрового стланика (Pum) и гибридов (Hyb) 
[Morphological variability (Mean ± Standard Deviation) among half-sibs of Pinus sibirica (Sib), Pinus pumila (Pum) and the 

hybrids (Hyb)] 
 

Семья 
[Half-sibs] 

Высота 
дерева, см 
[Tree height, 

cm] 

Ширина 
кроны, см 

[Crown width, 
cm] 

Высота /
Ширина 

[Tree 
height/Crown 

width] 

Длина хвои, 
см 

[Needle length, 
cm] 

Число 
ветвей, шт. 
[Number of 
branches] 

Апикальное 
доминирование 

[Apical 
dominance] 

Pinus sibirica
Sib1 30,5±11,3 ab* 15,6±7,4 ab 2,18±0,78 a 6,0±0,9 a 7,8±4,6 a 2,00±0,56 a
Sib2 33,1±9,0 ab 15,1±5,0 ab 2,32±0,64 a 5,9±0,7 a 9,3±5,0 a 2,00±0,45 a
Sib3 26,4±4,0 a 14,8±4,6 ab 1,91±0,50 a 5,5±0,6 a 7,4±1,9 a 1,95±0,57 a
Sib4 29,2±5,4 ab 13,0±3,8 a 2,36±0,52 a 6,4±0,9 a 9,6±3,4 a 2,52±0,75 a
Sib5 33,4±6,4 ab 15,3±3,2 ab 2,23±0,41 a 6,4±1,0 a 10,6±2,9 a 2,29±0,49 a
Sib6 36,1±6,8 b 19,8±6,2 b 1,98±0,69 a 5,7±1,0 a 11,3±3,9 a 1,91±0,56 a
Sib7 45,2±10,6 c 20,0±7,0 b 2,38±0,56 a 7,3±0,9 b 9,7±3,9 a 2,13±0,42 a

Pinus pumila
Pum1 33,3±5,9 a 18,3±4,5 a 1,97±0,75 ab 5,5±0,8 a 6,8±2,7 a 1,30±0,32 b
Pum2 26,6±5,3 b 12,4±4,4 b 2,48±1,19 b 5,5±0,9 a 5,3±2,0 a 1,47±0,40 ab
Pum3 26,3±5,0 b 17,2±4,1 a 1,58±0,36 a 5,6±1,1 a 6,3±3,3 a 1,44±0,27 ab
Pum4 28,8±7,7 b 12,8±3,5 b 2,40±0,85 a 6,3±1,3 a 6,3±2,9 a 1,70±0,59 a

Гибриды [Hybrids]

Рис. 2. Распределение деревьев по значениям апикального 
доминирования (a) и по числу ветвей (b) 

[Fig. 2. Tree occurrence (%) of Pinus sibirica (sib), Pinus pumila (pum) and the hybrids (hyb) 
with different apical dominance values (а) and number of branches (b). On the Y-axis - 

Tree occurrence (%); on the X-axis - Apical dominance (a) and number of branches (b)]

Разнообразие семей по измеренным признакам внутри видов и гибридов 
очень слабое (табл. 1). У кедра сибирского не наблюдалось статистически 
значимых отличий по половине измеренных признаков, у кедрового стла-
ника – по двум и у гибридов – по одному признаку. Как отмечено выше, 
гибриды сочетают большое число веток, характерное для кедра сибирского, 
и низкое апикальное доминирование, характерное для кедрового стланика. 
Значения этих признаков у исследованных семей видов не перекрывались 
и характеризовались слабой изменчивостью. Следовательно, эти признаки 
могут быть полезны для определения гибридов в молодом возрасте.

Анализ главных компонент подтвердил слабую дифференциацию видов 
между собой и гибридов от видов (см. рис. 3). Первые два фактора объяс-
няют большую часть (81,7%) изменчивости. Наибольшая корреляция фак-
тора 1 наблюдалась с высотой дерева (r = 0,94) и числом ветвей (r = 0,80). 
Это те признаки, высокие значения которых характеризуют кедр сибирский. 
Фактор 2 в большей степени коррелировал с апикальным доминированием 
(r = 0,95) и шириной кроны (r = –0,65). Низкие значения апикального доми-
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нирования и широкая крона – признаки, характерные для кедрового стлани-
ка. Среди семей кедрового стланика две (pum2 и pum4) отличались доста-
точно высоким апикальным доминированием и наименее широкой кроной 
(табл. 1), что сблизило их с семенным потомством кедра сибирского (sib3), 
характеризующимся наименьшей высотой деревьев. 

Т а б л и ц а  1 [Table 1] 
Морфологическое разнообразие (среднее ± стандартное отклонение) среди семей 

полусибсов кедра сибирского (sib), кедрового стланика (pum) и гибридов (hyb)
[Morphological variability (Mean ± SD) among half-sibs of Pinus sibirica (sib), 

Pinus pumila (pum) and the hybrids (hyb)]

Семья
[Half-
sibs]

Высота 
дерева, см
[Tree height, 

cm]

Ширина 
кроны, см

[Crown 
width, cm]

Высота /
ширина

[Tree height/
Crown width]

Длина 
хвои, см
[Needle 

length, cm]

Число 
ветвей, 

шт.
[Number of 
branches]

Апикальное 
домини-
рование
[Apical 

dominance]
Pinus sibirica

Sib1 30,5±11,3 ab* 15,6±7,4 ab 2,18±0,78 a 6,0±0,9 a 7,8±4,6 a 2,00±0,56 a
Sib2 33,1±9,0 ab 15,1±5,0 ab 2,32±0,64 a 5,9±0,7 a 9,3±5,0 a 2,00±0,45 a
Sib3 26,4±4,0 a 14,8±4,6 ab 1,91±0,50 a 5,5±0,6 a 7,4±1,9 a 1,95±0,57 a
Sib4 29,2±5,4 ab 13,0±3,8 a 2,36±0,52 a 6,4±0,9 a 9,6±3,4 a 2,52±0,75 a
Sib5 33,4±6,4 ab 15,3±3,2 ab 2,23±0,41 a 6,4±1,0 a 10,6±2,9 a 2,29±0,49 a
Sib6 36,1±6,8 b 19,8±6,2 b 1,98±0,69 a 5,7±1,0 a 11,3±3,9 a 1,91±0,56 a
Sib7 45,2±10,6 c 20,0±7,0 b 2,38±0,56 a 7,3±0,9 b 9,7±3,9 a 2,13±0,42 a

Pinus pumila
Pum1 33,3±5,9 a 18,3±4,5 a 1,97±0,75 ab 5,5±0,8 a 6,8±2,7 a 1,30±0,32 b
Pum2 26,6±5,3 b 12,4±4,4 b 2,48±1,19 b 5,5±0,9 a 5,3±2,0 a 1,47±0,40 ab
Pum3 26,3±5,0 b 17,2±4,1 a 1,58±0,36 a 5,6±1,1 a 6,3±3,3 a 1,44±0,27 ab
Pum4 28,8±7,7 b 12,8±3,5 b 2,40±0,85 a 6,3±1,3 a 6,3±2,9 a 1,70±0,59 a

Гибриды [Hybrids]
Hyb74 23,4±5,1 c 16,2±5,3 b 1,62±0,81 b 5,1±0,9 c 8,3±3,2 a 1,30±0,36 ab
Hyb73 34,3±7,8 b 20,4±5,7 a 1,72±0,30 ab 5,9±1,2 bc 9,9±3,0 a 1,37±0,49 ab
Hyb12 34,8±7,5 b 20,8±5,6 a 1,77±0,63 ab 5,7±0,8 bc 8,1±2,9 a 1,22±0,31 b
Hyb6 44,8±10,4 a 23,1±6,8 a 2,10±0,81 ab 6,9±1,2 a 10,1±3,4 a 1,47±0,37 ab
Hyb4 42,6±10,6 a 19,5±4,1 ab 2,21±0,42 a 6,0±0,7 b 9,8±3,8 a 1,63±0,45 a
Hyb10 41,2±11,9 a 23,4±5,5 a 1,81±0,51 ab 6,5±1,2 ab 9,3±3,8 a 1,54±0,39 ab

Примечание. *Разные буквы показывают наличие статистически значимых отличий 
между семьями кедра сибирского, кедрового стланика и гибридов по результатам 
однофакторного дисперсионного анализа, тест Ньюмана–Кейсла (p < 0,05); совпадающие 
буквы указывают на отсутствие статистически значимых отличий.
[Note. * Different letters show the difference among half-sibs of Pinus sibirica, Pinus pumila, and the 
hybrids according to ANOVA, Newman-Keuls test, p < 0.05; coinciding letters indicate the absence of 
statistically significant differences].

В молодом возрасте виды морфологически очень близки, гораздо ближе, 
чем в зрелом, когда крона полностью сформирована. Можно предположить, 
что взаимосвязь ростовых признаков у видов различна уже в молодом воз-
расте, что со временем приводит к формированию разных жизненных форм. 
Анализ корреляций измеренных признаков выявил принципиальные отли-
чия между видами (табл. 2). У кедра сибирского практически все признаки, 
характеризующие рост, коррелировали с высотой дерева, у кедрового стла-
ника, напротив, нет ни одного признака, коррелирующего с высотой. Ши-
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рина кроны у видов связана с числом ветвей, у кедрового стланика еще и с 
апикальным доминированием. 

Рис. 3. Распределение семей кедра сибирского (sib), кедрового стланика (pum) 
и гибридов (hyb) в плоскости главных компонент

[Fig. 3. Scatter plot of half-sibs of Pinus sibirica (sib), Pinus pumila (pum) 
and the hybrids (hyb) in the first two factors calculated with principal component analysis]

Т а б л и ц а  2 [Table 2]
Корреляция измеренных признаков у кедра сибирского (sib), 

кедрового стланика (pum) и гибридов (hyb)
[Correlations of measured traits in Pinus sibirica (sib), Pinus pumila (pum) and the hybrids (hyb)]

Признак
[Trait]

Высота дерева 
[Tree height]

Ширина кроны 
[Crown width]

Sib
N = 96

Pum
N = 60

Hyb
N = 120

Sib
N = 96

Pum
N = 60

Hyb
N = 120

Ширина кроны [Crown width] 0,714 0,235 0,565 – – –
Число ветвей 
[Number of branches] 0,488 0,023 0,304 0,520 0,360 0,255
Длина хвои [Needle length] 0,332 0,158 0,348 0,207 –0,199 0,346
Апикальное доминирование
[Apical dominance] 0,230 0,152 0,286 –0,202 –0,378 –0,012
Примечание. статистически значимые корреляции (p < 0,01) выделены жирным курсивом.
[Note. correlations with high significance level (p < 0.01) are in bold italics].

В целом у гибридов наблюдалась достаточно тесная взаимосвязь росто-
вых признаков, что отличало их от кедрового стланика. От обоих родитель-
ских видов гибриды отличались положительной корреляцией высоты дерева 
и апикального доминирования, а также ширины кроны и длины хвои. Од-
нако, как показано выше, семьи гибридов разные, и корреляции признаков 
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внутри семьи могут существенно отличаться от общей полученной тенден-
ции взаимосвязи признаков.

Обсуждение результатов исследования

В естественной популяции в дельте Верхней Ангары, где совместно про-
израстают виды и гибриды, доминирует кедровый стланик, на один пло-
доносящий гибрид приходится 3 плодоносящих кедра и 60 стлаников [2]. 
Семенная продуктивность гибридов из данной популяции достаточно хоро-
шая: до четверти семяпочек давали полноценные семена [22]. Для смешан-
ной популяции видов и гибридов из дельты Верхней Ангары установлено, 
что в семенах гибридов большинство зародышей (75,49%) – результат опы-
ления пыльцой кедрового стланика, и лишь небольшая часть образовалась 
от опыления пыльцой кедра сибирского и других гибридных особей: 12,75 
и 11,76% соответственно [15]. Учитывая, что гибриды успешно скрещива-
ются с родительскими видами в обоих направлениях: могут выступать и 
в качестве материнского растения и как доноры пыльцы [14], а фенология 
развития их женских шишек близка к таковой у кедрового стланика [23], 
это ожидаемый результат. Поскольку в гибридной зоне при прочих равных 
условиях опыление происходит пыльцой того вида, который доминирует в 
насаждении [24, 25], в данном случае это кедровый стланик.

Анализ разнообразия этого же семенного потомства видов и гибридов в 
однолетнем возрасте показал, что среди семенного потомства видов есть не-
большая доля сеянцев с нетипичной морфологией, сближающей ее с другим 
видом, которые, как предполагалось, могли представлять F1 [22]. В семи-
летнем возрасте среди семенного потомства видов не обнаружили ни одной 
особи с нехарактерной морфологией, которая имела бы предположительно 
гибридную природу. Вероятно, нетипичная морфология однолетних сеянцев 
кедра сибирского и кедрового стланика отражала только их внутривидовое 
разнообразие. В этой же работе показано, что семенное потомство гибридов, 
имея большой разброс значений морфологических признаков, все же ближе 
к кедровому стланику. Среди семилетнего семенного потомства гибридов 
характер разнообразия морфологических признаков сохранился, следо-
вательно, опыление в природной смешанной популяции в дельте Верхней 
Ангары действительно происходит пыльцой кедрового стланика, доминиру-
ющего вида. Однако для окончательного подтверждения этого вывода тре-
буется молекулярно-генетический анализ. 

Разница в дифференциации однолетнего и семилетнего семенного по-
томства видов и гибридов связана с этапностью онтогенеза. Известно, что 
рост у сеянцев, молодых и взрослых деревьев сосен слабо связан между со-
бой [26, 27]. Генетический контроль роста меняется в зависимости от воз-
раста, что показано как изменение экспрессии генов на некоторых видах 
хвойных [28, 29].
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У семилетнего потомства гибридов наблюдалось превосходство над ро-
дительскими видами по высоте дерева и ширине кроны. Известно, что гете-
розис у сосен – вполне обычное явление [30, 31], оно широко используется 
в плантационном лесовыращивании [32, 33]. Однако с возрастом его эффект 
нивелируется, например, гибриды P. contorta и P. banksiana сохраняют ге-
терозис до 14 лет [34]. Скорее всего, такой же сценарий развития ждет ис-
следованные гибриды, тем более что родительские виды имеют огромные 
различия в размерах и форме кроны. Тем не менее даже небольшое преиму-
щество в росте у гибридов по сравнению с родительскими видами в молодом 
возрасте может обеспечить им определенные преимущества в естественных 
условиях и способствовать успешной конкурентной борьбе с родительски-
ми видами.

Рост кедра сибирского и кедрового стланика начинается одинаково, про-
ростки морфологически слабо различаются, и не только у этих видов, но и 
у других сосен. Однолетние сеянцы видов достаточно хорошо дифференци-
рованы и отличаются типами развития, у кедрового стланика ювенильный 
этап обычно продолжается 2 года, у кедра сибирского – 1 год [35]. Одно- и 
двухлетние сеянцы кедрового стланика могут превосходить сеянцы кедра 
сибирского по высоте из-за более длинного ювенильного побега. С годами 
интенсивность роста видов возрастает, однако закономерности роста у них 
совершенно разные, и в зрелом возрасте они существенно различаются не 
просто морфологическими особенностями побегов и хвои, а жизненной 
формой. Эти закономерности проявились в разных корреляциях простых 
морфогенетических признаков у молодых деревьев. Очевидно, первосте-
пенное значение для формирования кроны имеет апикальное доминирова-
ние как контроль, определяемый апексом лидирующего побега над ростом 
боковых почек [36, 37]. Этот контроль в конечном счете определяет жизнен-
ную форму вертикального дерева, коим является кедр сибирский. В молодом 
возрасте кедр сибирский характеризуется одним стволом, ветви первого по-
рядка, которые регулярно закладываются с 4–5 лет, сильно уступают ему в 
росте и однородны по размеру.

С первых лет жизни развитие кедрового стланика идет по моноподиаль-
ному типу, но, в отличие от прямостоячих видов хвойных, его боковые вет-
ви выходят из-под апикального контроля на ранних этапах онтогенеза, что 
приводит практически к одинаковому росту ранее лидировавшей и боковых 
ветвей [38]. Уже в молодом возрасте кедровый стланик имеет несколько 
единообразных стволов-ветвей, формирующих чашеобразную крону, число 
которых с возрастом увеличивается [2]. Наблюдения в условиях ex situ пока-
зали, что стланик может сохранять вертикальный ствол и моноподиальный 
тип ветвления до 7 и даже до 11 лет. При этом в приземной части стволика, 
как правило, имеется характерный саблевидный изгиб.

Гибриды, описанные в природе, характеризуются промежуточным габи-
тусом, который складывается в результате избирательного апикального до-
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минирования [21]. Избирательность доминирования приводит к тому, что 
взрослые особи гибридов с выраженным стволом имеют сильно раскиди-
стую крону, части которой могут легко ломаться зимой под воздействием 
навала снега. Гибриды как бэккроссы на кедровый стланик проявят с ним 
большее сходство, чем с кедром сибирским. Сформируют ли такие гибриды 
жизненную форму стелющегося дерева, остается пока открытым вопросом. 
Кедровый стланик может иметь одноствольную прямостоячую форму, осо-
би с такой формой роста описаны в области симпатрии с кедром сибирским 
и являются следствием гибридизации [8, 10, 39]. Возможно, одноствольный 
прямостоячий кедровый стланик существует за пределами гибридной зоны. 
Однако известно только одно упоминание об этом [40], по-видимому, фор-
мирование прямостоячего габитуса у данного вида крайне редкое явление. 
К тому же неясно, как проявит себя генетическая составляющая, унасле-
дованная от кедра сибирского, и позволит ли реализовать гибридной особи 
жизненную форму, присущую кедровому стланику.

Заключение

Потомство кедра сибирского, кедрового стланика и их гибридов в семи-
летнем возрасте слабо различается по морфологическим признакам. По-
этому в полевых условиях, особенно в смешанных популяциях, следует 
обращать внимание на крону дерева в целом, выделяя особи, отклоняю-
щиеся от среднестатистического представителя своего вида. Более надеж-
ную идентификацию молодых деревьев гибридов можно провести только 
в лабораторных условиях, используя более тонкие методы исследования 
структурных признаков хвои и молекулярно-генетических маркеров. Ис-
следованное потомство гибридов в основном представлено бэккроссами на 
кедровый стланик, это говорит о том, что в Северном Прибайкалье гибри-
дизация приобретает вид интрогрессии, идущей от кедрового стланика к 
кедру сибирскому.
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Growth and morphogenesis of Siberian stone pine, Siberian dwarf pine 
and their hybrids: comparative analysis of seed progeny ex situ

Pinus sibirica and P. pumila have vast geographic distributions; their overlapping 
range spreads in the Pribaikalia, Zabaikalia and the southern part of Yakutia. There are 
natural interspecies hybrids in many plant communities where the species grow together. 
Mixed population with P. sibirca, P. pumila and their hybrids was found in the Upper 
Angara River delta (55°47' N, 109°33' E, 487 m a.s.l.). We collected seeds from the 
hybrids and the species in this population and then sowed them at the Kedr field station 
managed by the Institute of Monitoring of Climatic and Ecological Systems SB RAS 
(Tomsk oblast, 56°13' N, 84°51' E, 78 m a.s.l.). The aim of the research was detection 
of morphological traits useful for identification of young not cone-bearing hybrid trees 
in the field, and understanding of the population processes in the hybrid zone, tree cross 
directions and morphological differences of hybrid seed progeny. The objects of the study 
were 7-year seed progeny of the species (7 half-sib families in P. sibirica and 4 half-sibs 
in P. pumila) and the hybrids (6 half-sib families). In total, we measured 276 trees. We 
measured tree height, crown width, number of lateral branches (long shoots and grown 
latent buds), needle length, length of the longest terminal shoot, and length of the longest 
lateral shoot. We calculated crown shape (tree height / crown width) and apical dominance 
(ratio of length of the longest terminal shoot to length of the longest lateral shoot).

Seed progeny of the species was usual, putative hybrids were not found among 
them. Although adult trees of the species have a number of differences, young trees 
are similar in many ways. P. pumila was characterized by decreased tree height, 
needle length, number of branches and apical dominance, compared to P. sibirica 
(see Figure 1). The species did not have statistically significant differences in crown 
width and crown shape. Hybrids exceeded both species in tree height and crown 
width. In comparison with P. sibirica, characterized by the best growth parameters, 
hybrid superiority was 10% and 27%, respectively. The number of branches and apical 
dominance differentiated the species the most (See Fig. 2). Half-sib variability among 
both the species and the hybrids was weak (see Table 1). Principal component analysis 
showed poor differentiation between the species and between the species and the 
hybrids (see Figure 3). Seed progeny of the hybrids was closer to P. pumila according 
to the measured traits. Although adult trees of the species have contrast morphology and 
different life-forms, young trees of the species are morphologically similar. Correlation 
analysis revealed principal differences between the species (see Table 2). P. sibirica 
was characterized by strong relation between tree height and other growth traits; on the 
contrary, there are no traits correlated with tree height in P. pumila.
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Thus, the studied hybrid seed progeny are mainly backcrosses to P. pumila. It 
means that in the natural population in the Upper Angara River delta pollination occurs 
by the prevailing species, P. pumila. Since hybrid seed progeny does not differ much 
from the species, its identification is difficult in the field and requires plant material for 
further study in the laboratory.

The article contains 3 Figures, 2 Tables, 40 References. 
Key words: hybridization; morphogenesis; Pinus sibirica; Pinus pumila; seed progeny.
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Биологические особенности представителей рода 
Gentiana (Gentianaceae) в условиях интродукции 

на юге Томской области
Приведены результаты исследования биологических особенностей девяти 

видов рода Gentiana L. в условиях интродукции в Сибирском ботаническом саду 
ТГУ. Все изученные виды отнесены к длительновегетирующим растениям с 
устойчивым ритмом сезонного развития. Большинству исследованных видов 
свойственны высокая фертильность и жизнеспособность пыльцы и высокие 
показатели семенной продуктивности. Скульптура поверхности семенной 
кожуры видоспецифична и может быть использована для диагностики видов по 
карпологическим признакам. Семена горечавок характеризуются затрудненным 
прорастанием, для повышения всхожести им необходима стратификация 
или обработка гибберелловой кислотой. По результатам комплексной 
оценки успешности интродукции изученные виды рода Gentiana могут быть 
рекомендованы для культивирования на юге Томской области.

Ключевые слова: Gentiana; фенология; репродуктивная биология; 
интродукционная оценка; Западная Сибирь.

Введение

Gentiana L. (горечавка) – один из наиболее крупных родов семейства 
Gentianaceae. В настоящее время род насчитывает 362 вида [1], распростра-
ненных главным образом в умеренных, арктических и альпийских место-
обитаниях северного полушария, немногие виды распространены в южном 
полушарии [2]. Наибольшее разнообразие горечавок наблюдается в горных 
сообществах Центральной Азии (79 видов), где они играют заметную роль 
в сложении растительного покрова высокогорий [3]. Во «Флоре СССР» [2] 
отмечается 93 вида сборного рода Gentiana s.l., объем которого у разных ав-
торов понимается неоднозначно. Современная тенденция систематики рода 
направлена на дробление его на более мелкие таксоны и постоянное уточне-
ние их числа и границ. Для удобства номенклатуры мы сохраняем классиче-
ское понимание рода Gentiana, принятое во «Флоре СССР» [2].

Виды Gentiana являются ценными лекарственными растениями. Один из 
европейских видов этого рода – горечавка желтая (G. lutea) – используется в 
научной и народной медицине многих стран в качества средства, возбуждающе-
го аппетит и улучшающего пищеварение, а также обладающего желчегонным 
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действием [4]. Другие виды горечавок находят широкое применение в народ-
ной медицине Сибири, Тибета и Китая [5–7]. Фармакологическое исследование 
некоторых сибирских видов горечавок выявило их перспективность в качестве 
источника сырья для получения препаратов широкого терапевтического воздей-
ствия – желудочно-кишечного, противовоспалительного, ранозаживляющего, 
желчегонного, антигельминтного и противолихорадочного [8–10]. Они с успе-
хом могут применяться как заменители горечавки желтой, природные запасы 
которой сильно истощены, а культура достаточно трудоемка [11]. Большинство 
видов Gentiana отличается высокими декоративными качествами. Среди горе-
чавок, обитающих в высокогорьях, много реликтовых и эндемичных видов. Не-
которые из них малочисленны, редки и очень ограничены в своем распростра-
нении. В связи с этим в большинстве стран горечавки взяты под защиту. Так, в 
Европе охраняются все горечавки альпийских высокогорий [12]. Ценнейший 
лекарственный вид Карпатских высокогорий – G. lutea – занесен в Красную 
книгу Украины [11], эксплуатация его природных ресурсов полностью запре-
щена. G. lagodechiana и G. paradoxa относятся к красивейшим дикорастущим 
растениям эндемичной флоры Кавказа и находятся под государственной охра-
ной [13]. Как правило, такие виды охраняются на всей территории своего ареа-
ла. Охрана некоторых широко распространенных видов (G. cruciata, G. pneumo-
nanthe, G. septemfida и др.) осуществляется локально, на местном уровне.

Изучение и выращивание горечавок в культуре позволяет создать генети-
ческий банк хозяйственно ценных и редких видов в связи с перспективами 
их практического использования и вопросами охраны.

Цель работы – изучение биологических особенностей девяти представи-
телей рода Gentiana L. в культуре и оценка успешности их интродукции на 
юге Томской области.

Материалы и методики исследования

В Сибирском ботаническом саду Томского государственного университе-
та (СибБС ТГУ) на экспозиции лаборатории редких растений собрана кол-
лекция представителей семейства Gentianaceae (горечавковых). В настоящее 
время коллекция насчитывает 15  видов: 1 вид рода Centaurium, 13 видов 
рода Gentiana и 1 вид рода Swertia. Виды рода Gentiana в общем числе пред-
ставлены 30-ю образцами различного происхождения. Большая часть име-
ющихся образцов выращена из семян, полученных по делектусному обме-
ну с другими ботаническими садами и собранных в природе на территории 
Томской области, республик Алтай, Хакасия и Бурятия. Некоторые образцы 
привлечены путем переноса живых растений из природных популяций.

Наблюдения проведены с 2012 по 2016 г. за хорошо развитыми и про-
ходящими полный цикл сезонного развития растениями девяти видов рода 
Gentiana: G. acaulis, G. asclepiadea, G. cruciata, G. lagodechiana, G. macro-
phylla, G. paradoxa, G. pneumonanthe, G. septemfida, G. tibetica (рис. 1).

Т.Н. Катаева, А.С. Прокопьев
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Рис. 1. Виды рода Gentiana в интродукции: a – G. acaulis; b – G. asclepiadea; c – G. cruciata; d – G. lagodechiana; e 
– G. macrophylla; f – G. paradoxa; g – G. pneumonanthe; h – G. septemfida; i – G. tibetica. 

Фото Т.Н. Катаева, А.С. Прокопьев. 

Рис. 1. Виды рода Gentiana в интродукции: a – G. acaulis; b – G. asclepiadea; 
c – G. cruciata; d – G. lagodechiana; e – G. macrophylla; f – G. paradoxa; 

g – G. pneumonanthe; h – G. septemfida; i – G. tibetica.
Фото Т.Н. Катаева, А.С. Прокопьев

[Fig. 1. Species of Gentiana genus in introduction. Photos by TN Kataeva and AS Prokopyev]

Все исследуемые виды – травянистые многолетние растения, произрас-
тающие в естественных условиях на территории Европы, Кавказа, Сибири 
и Восточной Азии. Латинские названия видов рода Gentiana приняты по 
«Флоре СССР» [2].

Биологические особенности представителей рода Gentiana
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G. acaulis L. – горечавка бесстебельная. Среднеевропейский высоко-
горный вид [14]. Распространен в Средней Европе (Карпаты) и Западном 
Средиземноморье (Пиренеи). Растет на скалах и каменистых склонах (каль-
цефоб) в альпийском, реже субальпийском поясах [2, 15]. В СибБС выращи-
вается с 2010 г. Образец привлечен из Швейцарии (г. Грюнинген).

G. asclepiadea L. – горечавка ластовневая. Монтанно-субальпийский вид 
с европейско-малоазиатским типом ареала [16]. Распространен в горах Юж-
ной Европы, Малой Азии, в Карпатах, на Кавказе [2]. Встречается в гор-
но-лесных и луговых формациях от низменностей до субальпийского пояса. 
В СибБС выращивается с 2010 г. Привлечены образцы из Германии (г. Ро-
сток) и Главного ботанического сада РАН (Россия, г. Москва).

G. cruciata L. – горечавка крестовидная. Евро-западноазиатский лугово-
степной вид [17]. Область распространения охватывает Европу, Средизем-
номорье, Малую и Среднюю Азию, Крым, Кавказ, Западную Сибирь. Растет 
на суходольных и остепненных лугах, в разреженных лесах, по окраинам 
колков. Предпочитает участки с неглубоким залеганием карбонатных пород 
[15, 18]. В СибБС выращивается с 2004 г. В коллекции имеются образцы из 
Бельгии, Франции (г. Париж), России (г. Челябинск) и природных местооби-
таний Томской области.

G. lagodechiana (Kusn.) Grossh. – горечавка лагодехская. Эндемик Вос-
точного Кавказа. Распространен в нижнем и среднем горных поясах, растет 
на влажных скалах [19]. В СибБС выращивается с 2010 г. Образец привлечен 
из Главного ботанического сада РАН (Россия, г. Москва).

G. macrophylla Pall. – горечавка крупнолистная. Североазиатский лесо-
степной вид [20]. Распространен в Сибири и на Дальнем Востоке. За пре-
делами России встречается в Монголии, Северном Китае [21]. На южной 
границе ареала достигает Восточного Казахстана (Джунгарский Алатау) 
[22]. Растет на лесных, реже степных лугах, в разреженных березовых и ли-
ственничных лесах, в горах поднимается почти до верхней границы леса. 
В СибБС выращивается с 2006 г. В коллекции имеются образцы из Венгрии, 
Шотландии и природных местообитаний Томской области, Красноярского 
края и Республики Алтай.

G. paradoxa Albov – горечавка особенная. Эндемик Западного Кавказа и 
Закавказья. Типичный мезофильный петрофит, произрастает преимуществен-
но в составе скально-лесных комплексов и известково-каменистых участков в 
поясе дубовых и дубово-грабовых лесов [23]. В СибБС выращивается с 2010 г. 
Образцы получены из Германии (г. Мюнхен) и Швейцарии (г. Берн).

G. pneumonanthe L. – горечавка легочная, или обыкновенная. Евро-за-
падноазиатский луговой вид [17]. Распространен на территории Европы, 
Средиземноморья, Кавказа, Западной и Средней Сибири (по югу). Растет на 
лугах, лесных полянах и опушках, в зарослях кустарников, разреженных ле-
сах [15, 21]. В СибБС выращивается с 2011 г. Привлечены образцы из Швей-
царии (г. Берн) и природных местообитаний Томской области.

Т.Н. Катаева, А.С. Прокопьев



49

G. septemfida Pall. – горечавка семираздельная. Кавказско-малоазийско-
западносибирский монтанный вид [23]. Имеет два изолированных ареала: 
Кавказский, включающий Кавказ, северную часть Малой Азии и северо-
запад Ирана; другой – Алтайский, охватывающий горные системы юга За-
падной, Средней Сибири и Восточного Казахстана [15, 21]. Вторую, сред-
неазиатско-южносибирскую расу некоторые авторы рассматривают как 
отдельный вид – Gentiana fischeri Smirn. (горечавка Фишера) [2, 3, 24, 25]. 
Встречается на лесных и пойменных лугах, в горах распространена по все-
му вертикальному профилю – от лесного до альпийского пояса, где растет в 
светлых лиственничных лесах, субальпийских лугах и редколесьях [3, 21]. 
В СибБС выращивается с 2009 г. В коллекции имеются образцы из Литвы и 
природных местообитаний Республики Алтай.

G. tibetica King. – горечавка тибетская. Восточноазиатский вид. Распро-
странен в Юго-Западном Китае и Восточных Гималаях. Произрастает на от-
крытых склонах среди кустарников на высоте 2 100–4 200 м [3]. В СибБС 
выращивается с 2010 г. Образец привлечен из Ботанического сада МГУ 
(Россия, г. Москва).

Исследуемые образцы видов рода Gentiana представлены в табл. 1.
При изучении ритмов сезонного развития горечавок опирались на ме-

тодику фенологических наблюдений И.Н. Бейдеман [26] и И.В. Борисовой 
[27]. Характеристика ритмов цветения приведена в соответствии с класси-
фикацией, разработанной В.Н. Голубевым [28].

Фертильность пыльцы определяли гистохимической реакцией на краси-
тель ацетоорсеин. Фертильная пыльца окрашивалась в карминово-красный 
цвет, стерильная пыльца оставалась неокрашенной [29]. Исследование про-
растания пыльцевых зерен проводили по методике Д.А. Транковского [29]. 
Основу питательной среды составляет 1%-ный раствор агар-агара с добавле-
нием сахарозы различной концентрации (1, 5, 10, 15, 20, 30%). Опытным пу-
тем установлено, что концентрация сахарозы 15%-ной является оптимальной 
для прорастания пыльцы горечавок. В качестве дополнительных компонен-
тов среды использовались минеральные соли по методике Брюбакера–Квака 
в следующих концентрациях [30]: H3BO3 – 0,01%; Ca(NO3)2•4H2O – 0,03%; 
MgSO4•7H2O – 0,02%; KNO3 – 0,01%. Проросшей считали пыльцу, размер 
пыльцевой трубки которой превышал величину диаметра пыльцевого зерна.

Семенная продуктивность видов определялась по общепринятым ме-
тодикам [31, 32]. Потенциальную (ПСП) и реальную семенную продук-
тивность (РСП) определяли как среднее количество семяпочек и семян на 
генеративный побег. Коэффициент семенификации (КС) рассчитывали как 
отношение РСП к ПСП, выраженное в процентах. Процент плодоцветения 
(ППЦ) устанавливали как отношение числа завязавшихся плодов к числу 
цветков в соцветии, выраженное в процентах.

Всхожесть семян изучали в лабораторных условиях. Семена проращива-
ли в чашках Петри при комнатной температуре, используя общепринятые 
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методики [32]. Опыт проводили на семенах первого года хранения. Перед 
проращиванием часть семян подвергали предварительной обработке гиббе-
релловой кислотой в концентрации 100 мг/л в течение 24 ч или стратифици-
ровали при температуре 0–4°С в течение 1–3 мес.

Т а б л и ц а  1 [Table 1]
Исследуемые образцы видов Gentiana

[The studied Gentiana species samples]

Виды
[Species]

Происхождение интродукционного материала
[The origin of samples for introduction]

Год интродукции 
образца

[Year of sample 
introduction]

G. acaulis Швейцария, г. Грюнинген
[Switzerland, Grüningen] 2010

G. asclepiadea
г. Москва, Главный ботанический сад РАН
[Moscow, Main Botanical Garden of the 
Russian Academy of Sciences]

2010

G. cruciata Томская область, окр. с. Батурино
[Tomsk region, Baturino village] 2013

G. lagodechiana
г. Москва, Главный ботанический сад РАН
[Moscow, Main Botanical Garden of the 
Russian Academy of Sciences]

2010

G. macrophylla Томская область, окр. с. Коларово
[Tomsk region, Kolarovo village] 2012

G. paradoxa Германия, г. Мюнхен
[Germany, Munich] 2010

G. pneumonanthe Томская область, окр. с. Аникино
[Tomsk region, Anikino village] 2013

G. septemfida

Республика Алтай, Шебалинский р-н, 
Семинский перевал
[Altai Republic, Shebalinsky District, 
Seminsky Mountain Pass]

2012

G. tibetica г. Москва, Ботанический сад МГУ
[Moscow, Botanical Garden of Moscow State University] 2010

Морфология семян описана, опираясь на работы З.Т. Артюшенко [33] и 
Т.А. Федотовой [34]. При описании скульптуры поверхности семенной ко-
журы использовали классификацию и терминологию, предложенную в ра-
ботах W. Barthlott [35] и Т.И. Кравцовой [36]. 

Учитывали следующие признаки: форма клеток экзотесты, характер 
структуры антиклинальных стенок (толщина, извилистость) и рельеф на-
ружных и внутренних периклинальных стенок. Морфологические признаки 
семян (размер, форма, окраска) изучали с помощью стереоскопического ми-
кроскопа (МСП-1, Ломо, Россия) при увеличении ×30 и ×40. Исследования 
скульптуры поверхности семенной кожуры проводили с помощью сканиру-
ющего электронного микроскопа (Philips SEM 515, Нидерланды) при уве-
личении от ×30 до ×600. Массу 1 000 шт. семян определяли на электронных 
весах (DX-200, A and D, Япония) с ценой деления 0,001 г.
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За основу при оценке перспективности выращивания видов Gentiana в 
культуре нами использована шкала интродукционной устойчивости, разра-
ботанная Н.В. Трулевич [37] с некоторыми нашими дополнениями. 

Статистическая обработка результатов исследования выполнена в про-
грамме Ms Office Excel. Данные представлены в виде средней арифметиче-
ской и ошибки средней (М ± m).

Результаты исследования и обсуждение

Сезонный ритм развития. Нормальное прохождение растением в ус-
ловиях интродукции всего жизненного цикла вплоть до созревания семян – 
показатель успешности его адаптации к новым условиям [38]. Наблюдения 
сезонного ритма развития показали, что изученные виды рода Gentiana – 
длительновегетирующие растения. В условиях интродукции на юге Том-
ской области вегетация горечавок начинается сразу после схода снежного 
покрова в первой половине апреля и продолжается до наступления посто-
янных осенних заморозков (вторая половина октября). Продолжительность 
полного вегетационного периода горечавок составляет 162–182 дня. Сроки 
наступления основных фенофаз приведены в табл. 2.

По срокам цветения изученные виды относятся к следующим груп-
пам: средневесенне-раннелетнего (G. acaulis), среднелетнего (G. cruciata, 
G. macrophylla), средне-позднелетнего (G. septemfida, G. tibetica), среднелетне-
раннеосеннего (G. asclepiadea, G. pneumonanthe) и позднелетне-позднеосеннего 
(G. lagodechiana, G. paradoxa) циклов цветения. Общая длительность цветения 
в зависимости от вида, составляет от 12 до 57 дней. Продолжительным цветени-
ем (50–57 дней) отличаются G. paradoxa, G. lagodechiana и G. septemfida. Наи-
более короткий период цветения имеет G. acaulis – около 12 дней (см. табл. 2).

Период от образования плодов до созревания семян длится в среднем от 
30 до 70 дней. Длительный период плодоношения (50–70 дней) имеют G. ti-
betica, G. lagodechiana, G. cruciata и G. acaulis. Семена G. pneumonanthe и 
G. septemfida вызревают в течение одного месяца. У G. paradoxa из-за позд-
него цветения большая часть плодов не успевает завязаться до окончания 
срока вегетации, поэтому фаза массового созревания семян не выражена.

Опыт многолетних фенологических наблюдений показал, что все изучен-
ные виды горечавок (за исключением G. paradoxa) в условиях юга Томской 
области ежегодно проходят полный цикл сезонного развития. Плодоноше-
ние G. paradoxa носит нерегулярный характер, созревание семян наблюда-
ется не каждый год и не имеет массового характера.

Фертильность и жизнеспособность пыльцы. Фертильность и жиз-
неспособность пыльцы является важным показателем результативности 
опыления. От качества зрелой пыльцы зависит стабильное получение ка-
чественных семян интродуцированных растений [39]. Кроме того, развитие 
пыльцевых зерен рассматривается как функционально-адаптивный процесс, 
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обеспечивающий надежность воспроизводства особи и популяции в целом. 
Нарушение этого процесса в ответ на воздействие неблагоприятных внеш-
них факторов среды может быть использовано для оценки экологической 
пластичности и толерантности репродуктивных механизмов вида [40]. 

Установлено, что фертильность пыльцы исследованных видов высокая 
и составляет от 77,6% (G. macrophylla) до 98,1% (G. pneumonanthe). Анализ 
жизнеспособности показал, что для пыльцы большинства видов также ха-
рактерна высокая способность к прорастанию (83,6–97,7%), за исключени-
ем пыльцы G. macrophylla (51,7%) и G. tibetica (57,7%), имеющих средние 
значения этих показателей (табл. 3). Рост пыльцевых трубок отмечался нами 
в конце первого часа после посева пыльцы. Таким образом, высокие био-
логические характеристики пыльцы свидетельствуют о хорошей адаптации 
мужской генеративной сферы представителей рода Gentiana к условиям ин-
тродукции.

Семенная продуктивность. Основные показатели семенной продуктив-
ности исследуемых видов позволяют судить как об успешности опыления 
растений, так и о перспективах их воспроизводства в культуре.

Наибольшие значения ПСП отмечены для G. cruciata (8 390,4 семяпочек на по-
бег), G. macrophylla (7 430,8), G. pneumonanthe (7 258,0) и G. asclepiadea (6 046,0). 
Самая низкая ПСП у G. acaulis (114,3) и G. paradoxa (528,8), что обусловлено ми-
нимальным количеством цветков в соцветии (один цветок на побег) (см. табл. 3).

В той же последовательности складывается картина по РСП. Максималь-
ные значения РСП выявлены у G. cruciata (6 353,6 семян на побег), G. pneu-
monanthe (6 098,4) и G. macrophylla (6 076,2), минимальные – у G. paradoxa 
(48,5) и G. acaulis (16,6). Невысокие значения РСП G. paradoxa связаны с 
низким процентом завязываемости плодов (8,3%), которые не успевают 
сформироваться из-за позднего и растянутого периода цветения и плодоно-
шения. Растения уходят под снег в цветущем состоянии. У G. acaulis при 
относительно высоком ППЦ (60%) в плоде формируется немного семян (см. 
табл. 3). Значительная разница между РСП и ПСП этих двух видов опреде-
ляет низкие значения КС (9,2 и 14,5% соответственно).

В целом большинству исследованных видов рода Gentiana в условиях 
культуры свойственна высокая семенная продуктивность. Значительная ре-
зультативность опыления, обеспечивающая завязывание плодов более чем у 
90% цветков, и высокие значения коэффициента семенификации (от 70,5% 
у G. tibetica до 84,0% у G. pneumonanthe) свидетельствуют о способности 
исследованных видов продуцировать достаточное количество полноценных 
семян.

Морфология и всхожесть семян. Семена изученных видов Gentiana 
многочисленные, мелкие, длиной от 1,20 до 1,76 мм, шириной от 0,44 до 
1,39 мм. Средняя масса 1 000 шт. семян варьирует в пределах от 0,043 до 
0,467 г. Самые легкие семена у Gentiana pneumonanthe, самые тяжелые – у 
Gentiana acaulis (см. табл. 4).
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Форма семян варьирует от округлой до продолговато-веретеновидной, но для 
большинства изученных видов характерна продолговатая форма семян (G. acau-
lis, G. cruciata, G. septemfida и др.). У G. asclepiadea семена округлые и уплощен-
ные за счет окружающего семя крыловидного выроста, прерывающегося только 
в области рубчика. По окраске семена имеют разные оттенки коричневого цве-
та – от светло-желто-коричневого до коричневого. Семенной рубчик хорошо вы-
ражен, округлый, заглубленный, расположен на кончике семени. Поверхность 
семенной кожуры хорошо скульптурирована. В зависимости от формы клеток 
экзотесты и характера антиклинальных стенок выделено 3 типа первичной 
скульптуры поверхности семян: сетчатая, удлиненно-сетчатая и сетчато-струй-
чатая (табл. 4, рис. 2). У большинства исследованных видов выражена вторичная 
скульптура, определяющаяся рельефом поверхности клеток экзотесты, который 
может быть бугорчатым, поперечно-ребристым и мелкосетчатым [41].

Ниже приводим морфологические характеристики семян.
G. acaulis. Семена продолговато-овальные, светло-коричневые, с ис-

кривленными жилками, 1,59 (1,40–1,83) мм длиной, 0,85 (0,75–0,93) мм 
шириной. Вес 1 000 шт. семян – 0,467 г. В поперечном сечении округлые, 
глубокобороздчатые. Скульптура поверхности сетчато-струйчатая; ячейки 
удлиненные, антиклинальные стенки приподнятые, утолщенные, слабоиз-
вилистые. Вторичная скульптура поверхности семенной кожуры не выраже-
на (см. рис. 2, a).

G. asclepiadea. Семена округлые, уплощенные, светло-желто-коричневые, 
крылатые, 1,76 (1,50–2,13) мм длиной, 1,39 (1,00–1,75) мм шириной, 0,42 мм 
толщиной. Семя без крыльев яйцевидное, 1,25 (1,03–1,58) мм длиной, 
0,70 (0,45–1,45) мм шириной. Вес 1 000 шт. семян – 0,143 г. Крылья шириной 
0,34 мм располагаются вдоль всей окружности семени, прерываясь только 
в области рубчика. Скульптура поверхности сетчатая; ячейки большие в за-
висимости от их положения на семени разной формы: на теле семени – удли-
ненные, ячейки крыла – изодиаметрические пятиугольные. Антиклинальные 
стенки приподнятые, тонкие, с прямыми краями. Внешние периклинальные 
стенки тонкие, вогнутые, иногда с округлым отверстием в центре, которое 
формируется в результате ее частичного разрушения. Внутренние перикли-
нальные стенки имеют мелкосетчатую скульптуру (рис. 2, b).

G. cruciata. Семена продолговато-овальные, коричневые, 1,20 (1,03–1,40) мм 
длиной, 0,53 (0,48–0,58) мм шириной. Вес 1 000 шт. семян – 0,193 г. Скульп-
тура поверхности сетчато-струйчатая; ячейки удлиненные, узкие. Антикли-
нальные стенки приподнятые, утолщенные, с прямыми краями. Вторичная 
скульптура не выражена (см. рис. 2, c).

G. lagodechiana. Семена продолговато-удлиненные, светло-коричневые, 
1,47 (1,30–1,73) мм длиной, 0,47 (0,40–0,50) мм шириной, на верхушке от-
тянутые. Вес 1 000 шт. семян – 0,105 г. Скульптура поверхности удлиненно-
сетчатая; ячейки удлиненные, пяти- или шестиугольные. Антиклинальные 
стенки приподнятые, тонкие, с прямыми краями. Внешние периклинальные 
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стенки тонкие, частично разрушающиеся. Поверхность ячеек мелкосетчатая 
(рис. 2, d).

G. macrophylla. Семена продолговато-овальные или продолговато-яйцевид-
ные, коричневые, 1,33 (1,18–1,43) мм длиной, 0,63 (0,55–0,75) мм шириной. 
Вес 1 000 шт. семян – 0,257 г. Скульптура поверхности сетчато-струйчатая; 
ячейки удлиненные, узкие, антиклинальные стенки приподнятые, утолщен-
ные, с прямыми краями. Вторичная скульптура не выражена (см. рис. 2, e).

G. paradoxa. Семена продолговато-яйцевидные, слегка серповидно-изогну-
тые, коричневые, 1,61 (1,30–1,75) мм длиной, 0,70 (0,55–0,75) мм шириной, на 
верхушке заостренные. Вес 1 000 шт. семян – 0,283 г. Скульптура поверхности 
сетчатая; ячейки удлиненно-ромбические. Антиклинальные стенки припод-
нятые, тонкие, с прямыми краями. Внешние периклинальные стенки тонкие, 
частично разрушенные. Поверхность ячеек мелкосетчатая (см. рис. 2, f).

G. pneumonanthe. Семена продолговато-веретеновидные, коричневые, 
1,39 (1,13–1,60) мм длиной, 0,44 (0,38–0,50) мм шириной. Вес 1 000 шт. се-
мян – 0,043 г. Скульптура поверхности сетчатая; ячейки большие, изодиа-
метрически многоугольные или слегка продолговатые. Антиклинальные 
стенки приподнятые, тонкие, с прямыми краями. Внешние периклинальные 
стенки тонкие, вогнутые, частично разрушенные. Поверхность ячеек мелко-
сетчатая (см. рис. 2, g).

G. septemfida. Семена продолговатые, слегка серповидно-изогнутые, 
светло-коричневые, 1,48 (1,25–1,73) мм длиной и 0,51 (0,43–0,70) мм шири-
ной, на верхушке тупо заостренные. Вес 1 000 шт. семян – 0,147 г. Скульпту-
ра поверхности удлиненно-сетчатая; ячейки удлиненные, многоугольные. 
Антиклинальные стенки приподнятые, тонкие, с прямыми краями. Внешние 
периклинальные стенки тонкие, частично разрушенные. Поверхность ячеек 
мелкосетчатая (рис. 2, h).

G. tibetica. Семена овальные, коричневые, 1,44 (1,08–1,73) мм длиной и 
0,67 (0,53–0,80) мм шириной. Вес 1 000 шт. семян – 0,400 г. Скульптура по-
верхности сетчато-струйчатая; ячейки удлиненные, узкие. Антиклинальные 
стенки приподнятые, утолщенные, извилистые. Вторичная скульптура не 
выражена (см. рис. 2, i).

Семена видов Gentiana характеризуются затрудненным прорастанием. 
Из литературы известно, что после созревания и диссеминации семена горе-
чавок находятся в состоянии эндогенного покоя, который обусловлен недо-
развитым, слабо дифференцированным зародышем [42, 43]. Чтобы вывести 
их из состояния покоя, широко используется метод воздействия холодной 
стратификации, при котором семена помещают во влажную среду и выдер-
живают в течение нескольких недель при низкой положительной температу-
ре 0–4°С. При этих условиях они проходят дозревание и после перенесения 
в условия более высоких температур – прорастают [44]. Также прорастание 
покоящихся семян можно стимулировать, замачивая их в растворе гибберел-
лина [45].
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Наши исследования согласуются с литературными данными. Установле-
но, что свежесобранные семена горечавок не прорастают совсем или прорас-
тают, но дают невысокий процент всходов. Так, у G. asclepiadea и G. lagode-
chiana прорастало около 30% семян. Семена G. pneumonanthe, G. septemfida 
и G. paradoxa имели единичные всходы. G. acaulis, G. cruciata и G. macro-
phylla характеризуются полным отсутствием прорастания. Исключение со-
ставила G. tibetica, свежесобранные семена которой имели всхожесть 70%.
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Рис. 2. Форма и скульптура поверхности семян Gentiana: a – G. acaulis; 
b – G. asclepiadea; c – G. cruciata; d – G. lagodechiana; e – G. macrophylla; 

f – G. paradoxa; g – G. pneumonanthe; h – G. septemfida; i – G. tibetica. Фото А.А. Акинина
[Fig. 2. Shape and surface sculpture of Gentiana seeds. Photos by AA Akinina]

Для некоторых видов прорастание может стимулировать сухое хранение 
в течение нескольких месяцев. При этом всхожесть семян у G. pneumonanthe 
составила уже 38,0%, G. macrophylla – 40,0%, а семена G. lagodechiana и 
G. tibetica после 6 месяцев сухого хранения продемонстрировали высокую 
всхожесть (80,0 и 98,5% соответственно).

Опыт проращивания семян горечавок в разных условиях показал, что 
многим видам перед посевом требуется дополнительная обработка – холод-
ная стратификация или замачивание семян в растворе гибберелловой кисло-
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ты. Стратификация в течение 1 месяца в 2–2,5 раза увеличивает лаборатор-
ную всхожесть семян для G. asclepiadea (59,0%) и G. macrophylla (96,5%) и 
значительно стимулирует прорастание семян у G. cruciata (88,0%), G. para-
doxa (92,0%) и G. septemfida (87,0%). Процент проросших семян у G. pneu-
monanthe после выдерживания при низких положительных температурах 
увеличивается в 1,5 раза и составляет 60,5%. В то же время семена G. acau-
lis для успешного прорастания нуждаются в более длительной холодной 
стратификации (не менее 3 месяцев), после которой прорастало более 60% 
семян. Обработка семян горечавок раствором гибберелловой кислоты так-
же эффективно стимулирует их прорастание. При этом количество пророс-
ших семян, по сравнению со стратификацией, возросло у G. septemfida до 
99,5%, G. cruciata – 100%, G. macrophylla – 100%, G. pneumonanthe – 97,5%, 
и только для G. asclepiadea и G. paradoxa этот показатель несколько снизил-
ся. В подавляющем большинстве замачивание семян горечавок в растворе 
гибберелловой кислоты может полностью заменить действие пониженных 
температур, а в случае с G. pneumonanthe служит наиболее эффективным 
способом стимуляции их прорастания (табл. 5).

Т а б л и ц а  5  [Table 5]
Лабораторная всхожесть семян видов Gentiana

[Laboratory germination of Gentiana seeds]

Виды
[Species]

Всхожесть семян при разных условиях проращивания, %
[Seed germination under different conditions, %]

свежесобран-
ные семена
[fresh seeds]

после 6 месяцев 
сухого хранения
[after dry storage 
during 6 months]

стратификация
[stratification]

обработка 
гибберелловой 

кислотой
[treatment with 
gibberellic acid]

G. acaulis 0 0 64,0 –
G. asclepiadea 31,5 24,0 59,0 51,0
G. cruciata 0 0 88,0 100
G. lagodechiana 33,0 80,0 100 92,7
G. macrophylla 0 40,0 96,5 100
G. paradoxa 4,0 0 92,0 66,0
G. pneumonanthe 3,0 38,0 60,5 97,5
G. septemfida 1,0 0 87,0 99,5
G. tibetica 70,0 98,5 – –
Примечание. «–» – данные отсутствуют.
[Note. «–» data not available].

Как видно из наших исследований, процесс дозревания семян у некото-
рых видов горечавок (G. lagodechiana и G. tibetica) может происходить в 
процессе их сухого хранения. Остальным видам для стимуляции прораста-
ния или увеличения всхожести семян требуется предпосевная обработка.

Интродукционная оценка. При интродукционной оценке исследуемых 
видов учитывались такие биологические показатели, как сохранение харак-
терной жизненной формы, регулярность прохождения основных фенологи-
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ческих фаз развития, способность к размножению, зимостойкость, повреж-
даемость болезнями и вредителями.

Все изученные виды рода Gentiana обладают высокой зимостойкостью. 
За период наблюдений выпад после перезимовки не наблюдался. Растения 
сохраняют присущий им габитус и имеют регулярный ритм сезонного раз-
вития. Размножение горечавок в культуре осуществляется преимущественно 
семенным способом. Большинство из них характеризуются высокими показа-
телями семенной продуктивности и всхожести семян. Ограниченное семено-
шение отмечено для G. acaulis и G. paradoxa. Все горечавки, за исключением 
G. acaulis, способны в культуре давать самосев. Способность к вегетативному 
размножению менее выражена. Для большинства видов вегетативное размно-
жение становится возможным только во взрослом генеративном состоянии 
путем искусственного деления особи. Лишь у G. acaulis хорошо проявляется 
способность к разрастанию особи за счет образования новых розеток, что обе-
спечивает ее эффективное вегетативное размножение делением куртины.

Виды горечавок мало повреждаются вредителями и болезнями. В отдель-
ные годы отмечались повреждения листьев растений грибными заболеваниями 
(G. macrophylla, G. tibetica) и подгрызание плодов насекомыми-вредителями.

По результатам комплексной оценки успешности интродукции изучен-
ные виды рода Gentiana отнесены к устойчивым (G. acaulis, G. asclepiadea, 
G. lagodechiana, G. paradoxa, G. pneumonanthe) и высокоустойчивым 
(G.  cruciata, G. macrophylla, G. septemfida, G. tibetica) растениям и могут 
быть рекомендованы для культивирования на юге Томской области.

Заключение

Изученные виды рода Gentiana по срокам цветения отнесены к пяти 
группам: средневесенне-раннелетнего, среднелетнего, средне-позднелет-
него, среднелетне-раннеосеннего и позднелетне-позднеосеннего циклов 
цветения. Пыльца большинства из них высокофертильна и характеризует-
ся высокой способностью к прорастанию, что свидетельствует о хорошей 
адаптации мужской генеративной сферы к условиям интродукции. Горечав-
кам свойственны высокие показатели плодообразования и коэффициента се-
менификации, за исключением G. acaulis и G. paradoxa. Семена изученных 
видов мелкие, различаются по массе, форме, окраске и скульптуре поверх-
ности. Семена характеризуются затрудненным прорастанием, которое об-
условлено эндогенным покоем. Для прорастания и повышения всхожести 
им необходима холодная стратификация или обработка гибберелловой кис-
лотой. Комплексная оценка успешности интродукции показала, что виды 
Gentiana зимостойки, в большинстве имеют устойчивый ритм сезонного 
развития, регулярно цветут, плодоносят и мало повреждаются вредителя-
ми и болезнями. Основным способом воспроизводства горечавок в культу-
ре является семенное размножение. Все исследованные виды отнесены к 
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устойчивым и высокоустойчивым растениям и могут быть рекомендованы 
для культивирования в условиях юга Томской области.
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Kataeva TN, Prokopyev AS. Biological features of the genus Gentiana (Gentianaceae) representatives 
when introduced in the south of Tomsk region. Vestnik Tomskogo gosudarstvennogo universiteta. 
Biologiya – Tomsk State University Journal of Biology. 2017;38:45-67. doi: 10.17223/19988591/38/3 In 
Russian, English summary

Tatyana N. Kataeva, Alexey S. Prokopyev

Tomsk State University, Siberian Botanical Garden, Tomsk, Russian Federation

Biological features of the genus Gentiana (Gentianaceae) 
representatives when introduced in the south of Tomsk region

Species of the genus Gentiana are valuable medicinal and ornamental plants. Some 
of them are relics and endemics with a conservation status. Studying and growing 
Gentiana species in culture makes it possible to create a genetic bank of commercially 
valuable and rare species for their conservation and potential practical use. The aim of 
our work was to reserch biological characteristics of Gentiana L. species representatives 
in culture and to evaluate the success of their introduction in the south of Tomsk region. 

Currently, the collection of Siberian Botanical Garden of Tomsk State University 
counts up to 15 Gentiana species and is represented by 30 samples of different origin. 
We observed 9 species of the Gentiana genus (See Table 1): G. acaulis, G. asclepiadea, 
G. cruciata, G. lagodechiana, G. macrophylla, G. paradoxa, G. pneumonanthe, 
G. septemfida, and G. tibetica, which were well-developed and undergoing a full cycle 
of seasonal development, from 2012 to 2016 (See Fig. 1). We studied the rhythms 
of Gentiana development according to the method of phenological observations of 
IN Beydman and IV Borisova. The characteristics of flowering rhythms are given 
according to the classification of VN Golubeva. The pollen fertility was determined 
by a histochemical reaction to aceto-orcein dye. Pollen seed germination was studied 
according to the method of DA Trankovsky. The seed productivity of specieas was 
determined by conventional methods. Potential (PSP) and Real (RSP) seed productivity 
was determined as the average number of ovules and seeds per a generative shoot. The 
coefficient of seed productivity was calculated as the ratio of RSP to PSP, expressed as a 
percentage. The percentage of flowering and fruiting (PFF) was established as the ratio 
of the number of the fruits set to the number of flowers in the fluorescence, expressed 
as a percentage. Seed germination was studied in the laboratory. Seed morphology is 
described according to ZT Artyushenko and TA Fedotova. To describe seed coat surface 
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sculpture, we used the classification and terminology of W Barthlott and TI Kravtsova. 
The prospects of growing Gentiana species in culture were evaluated according to the 
introductory stability scale of NV Trulevich.

We have found out that all species under study have a long growing period. 
They are classified into five groups in terms of their flowering time: early spring - 
midsummer (G. acaulis), midsummer (G. cruciata, G. macrophylla), midsummer - 
late summer (G. septemfida, G. tibetica), midsummer - early autumn (G. asclepiadea, 
G. pneumonanthe), and late summer - late autumn (G. lagodechiana, G. paradoxa). 
Some species of gentian are long-flowering (up to two months) (See Table 2). The 
pollen of most species is highly fertile and well germinating, which testifies the 
adaptability of their male reproductive system to the introduction conditions. Gentiana 
species have high fruit and seed formation indicators, except for G. acaulis and G. 
paradoxa. The potential and actual seed yield in different species may differ, which 
depends on the number of flowers (fruits) on the reproductive shoot and the number 
of ovules (seeds) in a fruit (See Table 3). The seeds of the species under study are 
small, different in mass, shape, color and surface sculpture. The sculpture of the seed 
coat is species-specific and can be used to diagnose species based on their carpological 
features (See Table 4, Fig. 2). The seeds are hard to germinate, which stems from their 
endogenous dormancy. In order to improve their germinating capacity, the seeds need 
cold stratification or treatment with gibberellic acid. In the overwhelming majority of 
cases, soaking gentian seeds in a gibberellic acid solution can fully replace the action 
of lower temperatures (See Table 5). A comprehensive evaluation of the introduction 
success has shown that the species of Gentiana are winter-hard, most have a stable 
seasonal development rhythm, flower and fructify regularly. The main way of gentian 
reproduction in culture is seed propagation. Vegetative propagation is complicated for 
many species. Gentiana are not very susceptible to pests or diseases. Thus, all species 
under study are classified as resistant and highly resistant plants and highly resistant can 
be recommended for cultivation in the south of Tomsk region. 

The article contains 2 Figures, 5 Tables, 45 References.
Key words: Gentiana; phenology; reproductive biology; evaluation of the 

introduction success; West Siberia.
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И.А. Кириллова, Д.В. Кириллов

Институт биологии Коми НЦ УрО РАН, г. Сыктывкар, Россия

Репродуктивная биология Platanthera bifolia (L.) Rich. 
(Orchidaceae) на северной границе ареала (Республика Коми)

Работа выполнена при поддержке гранта РФФИ № 16-44-110167 р_а.

Приведены результаты изучения репродуктивной биологии Platanthera 
bifolia (L.) Rich в Республике Коми, где вид находится на северной границе своего 
распространения. Установлено, что плодозавязываемость P. bifolia в регионе 
составляет 79,5%, что соответствует среднему показателю по ареалу вида, и 
зависит от погодных условий вегетационного сезона и конкретного фитоценоза. 
Обнаружено, что плоды (11,8–15,0 мм длиной и 2,7–3,9 мм шириной) и семена 
(0,66 × 0,13 мм) P. bifolia на территории региона мельче, чем в других частях 
ареала вида. Выявлено влияние погодных условий и типа местообитаний на 
объем семян и зародышей этого вида: в более суровых условиях они уменьшаются. 
Семенная продуктивность высокая, одна коробочка содержит в среднем 
5 189 семян, реальная семенная продуктивность особи – 59 079 шт. Ограничения 
в воспроизводстве, существующие на северной границе ареала вида (более 
низкое качество семян, короткий вегетационный период и др.), компенсируются 
образованием большего числа семян в коробочках при общем уменьшении их 
размера и габитуса всего растения. Наилучшие условия для реализации семенного 
возобновления вида в Республике Коми складываются во влажных (сфагновых) 
лесных сообществах, где отмечены максимальное количество ювенильных 
особей, более высокий процент плодообразования и наибольшие показатели 
семенной продуктивности.

Ключевые слова: орхидные; морфометрия семян; качество семян; 
плодозавязываемость, семенная продуктивность.

Введение

Виды семейства Орхидные вследствие специфических особенностей 
своей биологии, высокой декоративности и слабой устойчивости к антро-
погенным факторам являются одними из самых уязвимых растений нашей 
флоры. Половина всех видов орхидных, произрастающих на территории 
России, включена в Красную книгу Российской Федерации [1]. Изучение 
разных аспектов репродуктивной биологии этих видов очень актуально. На 
сегодняшний день существует дефицит информации о семенной продуктив-
ности отдельных видов орхидных из-за сложности в подсчете огромного чис-
ла мельчайших пылевидных семян, содержащихся в одной коробочке [2, 3], 



69

а для большинства видов орхидных умеренных широт вообще нет никаких 
сведений об их репродуктивных характеристиках [4]. Platanthera bifolia (L.) 
Rich. – редкий вид, включенный в приложение к Красной книге Республики 
Коми [5] как вид, нуждающийся в биологическом надзоре. Биологию это-
го вида изучали в разных частях его ареала [6–10], однако на территории 
европейского северо-востока России он практически не обследован. Целью 
нашей работы стало изучение разных аспектов репродуктивной биологии 
P. bifolia в Республике Коми.

Материалы и методики исследования

Объектом нашего исследования являлась Platanthera bifolia (L.) Rich. 
(любка двулистная) – евразиатский бореальный вид. В Республике Коми 
P. bifolia находится на северной границе своего ареала, чаще встречается 
на юге региона. Произрастает на сыроватых или избыточно увлажненных 
местах: в березняках черничных, дернисто-осоковых, осинниках травяных, 
в ельниках зеленомошных, черничных, долгомошных, сосняках бруснич-
ных, травяно-сфагновых и сфагновых, а также в сырых смешанных лесах, 
на болотах, иногда на влажных лугах [11]. Размножается семенным путем. 
Опыляется ночными бабочками, которых привлекает сильный аромат некта-
ра, содержащегося в шпорце. В качестве опылителей P. bifolia указывают 
Agrostis segetum, Aplocera (Anaitis) plagata, Cucullia umbratica, Deilephila 
porcellus, D. elpenor, Entephria caesiata, Hada plebeja (Hadena dentina), Hy-
les gallii, Hyloicus pinastri, Lamprotes c-aureum (Plusia v. aureum), Macroglos-
sum sp., Sphinx ligustri, S. pinastri [12–15]. Плод P. bifolia – коробочка, раскры-
вающаяся шестью продольными щелями, содержащая большое количество 
мельчайших пылевидных семян. По классификации семян RL Dressler [16], 
они относятся к Orchis-типу. Зрелые семена состоят из прозрачной тесты и 
недифференцированного зародыша.

Исследования P. bifolia проводили в 2000–2016 гг. на территории Рес-
публики Коми. Регион расположен на северо-востоке европейской части 
России. Протяженность его с юга на север составляет 785 км, с запада на 
восток – 695 км. По рельефу и геологическому строению восток территории 
относится к горному Уралу (Северный, Приполярный и Полярный Урал), а 
остальная часть – к Русской равнине (Тиманский кряж, Печорская низмен-
ность, Вычегодско-Мезенская равнина). Изучено 11 ценопопуляций (ЦП) 
вида (табл. 1) (в пределах Вычегодско-Мезенской равнины (ЦП 1–7) и Се-
верного Урала (ЦП 8–11)), часть из них наблюдали в течение ряда лет. При 
изучении морфометрических особенностей растений учитывали их высоту, 
длину соцветия, число и размеры листьев и цветков. В каждой ЦП проанали-
зировано по 30 генеративных особей. При исследовании генеративной сфе-
ры с каждого растения для измерений брали по два цветка из средней части 
соцветия, их фиксировали с помощью прозрачного скотча на картон, затем 
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сканировали и проводили измерения в программе Gimp 2.8. В последующем 
данные усредняли и использовали как показатели размеров частей цветка 
для отдельного растения. 

Т а б л и ц а  1 [Table 1]
Местонахождения изученных ценопопуляций (ЦП) 

Platanthera bifolia в Республике Коми
[Locations of studied Platanthera bifolia coenopopulations (СP)  in the Komi Republic]

№ ЦП
[№ CP]

Местонахождение
[Location]

Географические 
координаты
[Geographic 
coordinates]

Местообитание
[Habitat]

1

Пойма р. Сысола (нижн. 
течение), заказник 
«Сыктывкарский»

[Floodplain of the Sysola 
river (lower reaches), 

“Syktyvkarskiy” reserve]

61°33'17,30"N
50°39'29,80"E

Заболоченный сосново-
березовый хвощово-

осоково-сфагновый лес
[Overlogged pine-birch equisetum-

sedge-sphagnum forest]

2

Окр. дер. Слудка, 
бол. Усть-Пожег

[Vicinity of Sludka village, 
Ust’-Pozheg bog]

61°55'35,50"N
50°13'14,49"E

Заболоченный сосновый 
кустарничково-разнотравно-

сфагновый лес
[Overlogged pine dwarf shrub-

herb-sphagnum forest]

3
Окр. дер. Коччойяг, ур. Ярега

[Vicinity of Kochchoyyag 
village, Yarega place]

61°57'17,78"N
50°43'51,25"E

Сосновый разнотравно-
зеленомошный лес

[Pine herb green moss forest]

4

Пойма р. Тылаю 
(нижн. течение)

[Floodplain of the Tylayu 
river (lower reaches)]

61°33'55,08"N
50°40'29,10"E

Сосновый разнотравно-
сфагновый лес

[Pine herb-sphagnum forest]

5

Заказник «Юил», 
северная часть

[Northern part of the 
“Yuil” reserve]

61°36'31,77"N
50°26'45,96"E

Березняк чернично-
зеленомошный

[Birch bilberry green moss forest]

6

Пойма р. Важелью 
(средн. течение), 

заказник «Важелью»
[Floodplain of the river 

Vazhel`yu (middle reaches), 
“Vazhel`yu” reserve]

61°39'06,06"N
50°40'05,86"E

Сосново-березовый 
кустарничково-

зеленомошный лес
[Pine-birch dwarf shrub 

green moss forest]

7

Пойма р. Тылаю 
(нижн. течение)

[Floodplain of the Tylayu 
river (lower reaches)]

61°34'24,22"N
50°40'54,46"E

Ельник разнотравно-
зеленомошный

[Spruce herb green moss forest]

8

Пр. берег р. Печора, 
15 км выше пос. Якша
[Right bank of the Pechora 

river, 15 km upstream 
from Yaksha village]

61°48'00,07"N
57°02'25,96"E

Сосняк бруснично-
лишайниковый

[Pine cowberry lichen forest]

И.А. Кириллова, Д.В. Кириллов
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№ ЦП
[№ CP]

Местонахождение
[Location]

Географические 
координаты
[Geographic 
coordinates]

Местообитание
[Habitat]

9

Лев. берег р. Печора, 
7 км выше пос. Якша

[Left bank of the Pechora river, 7 km 
upstream from Yaksha village]

61°48'02,70"N
56°58'25,60"E

Разнотравно-сфагновый ельник
[Spruce herb sphagnum forest]

10

Пр. берег р. Печора, устье 
р. Бол. Шежым, окр. кордона 

Шежым-Печорский
[Right bank of the Pechora 

river, vicinity of the Shezhim 
Pechorskiy cordon]

62°05'47,20"N
58°25'10,09"E

Разнотравный луг 
на опушке леса

[Herb meadow on the forest edge]

11

Пр. берег р. Печора, 6 км 
выше устья р. Бол. Шежым

[Right bank of the Pechora 
river, 6 km upstream from the 
Bolshoy Shezhim river mouth]

62°04'29,60"N
58°29'02,10"E

Заболоченный сосняк
[Overlogged pine forest]

Плодозавязываемость, семенную продуктивность и морфометрию семян 
изучали в 8 ЦП вида (ЦП 1–8) в 2010–2016 гг. (табл. 1). Среднесуточные 
температуры воздуха в летний период в данных местообитаниях в разные 
годы исследования приведены в табл. 2.

Т а б л и ц а  2 [Table 2]
Среднесуточные температуры воздуха в летний период по декадам

[Average daily air temperatures in summer for decades]

№ ЦП
[№ CP]

Год
[Year]

Среднесуточные температуры, °С
[Average daily temperatures, °C]

06_I 06_II 06_III 07_I 07_II 07_III 08_I 08_II 08_III

1–7

2010 11,8 12,5 17,8 19,9 17,9 22,7 24,9 14,0 8,6
2011 16,5 11,6 19,8 18,6 19,1 22,5 14,6 13,4 11,0
2014 15,5 11,8 13,1 16,2 13,8 13,6 19,4 16,2 12,6
2015 15,0 13,8 20,0 12,3 13,9 15,0 14,9 13,3 9,2
2016 10,5 17,8 15,6 19,6 19,7 20,3 20,7 19,4 14,5

8 2016 11,0 17,0 14,6 19,4 19,6 19,0 20,3 19,6 13,6

Для изучения морфометрии семян использован световой микроскоп 
(ЛОМО МСП-2, Россия) с цифровой видеокамерой (ЛОМО ТС-500, Россия) 
(увеличение 4,5×). Измерения проводили в программе ToupView. Анализи-
ровали среднюю длину и ширину семени и зародыша, отношение этих по-
казателей друг к другу, объем семени (VS) и зародыша (VE), долю воздуш-
ного пространства в семени (AS) [17, 18], цвет и форму семенной кожуры 
у 40–50 выполненных семян из каждой выборки. Для определения качества 
семян брали смесь семян из коробочек, отобранных с разных растений в 
пределах одной ЦП (не менее 600 семян с каждой ЦП), неполноценными 
считали семена без зародыша. Подсчет количества семян в коробочках про-

о к о н ч а н и е  т а б л.  1 [Table 1 (end)] 
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веден с применением разработанного нами метода анализа цифровых изо-
бражений семян Орхидных в программном пакете ImageJ [19]. Семена ска-
нировали на сканере HP Scanjet G2710 с разрешением 1 200 dpi. Полученное 
изображение обрабатывали средствами программы ImageJ (ver. 1.5). С помо-
щью алгоритма «Find Maxima» программа проводит анализ яркости пиксе-
лей, составляющих изображение, и выделяет наиболее темные участки как 
векторные точки. В нашем случае каждый затемненный участок являлся се-
менем. Программа автоматически проводит подсчет количества проставлен-
ных векторных точек – их число будет соответствовать числу семян на изо-
бражении (в коробочке). Практика проведения подсчета семян показала, что 
в автоматическом режиме может возникать некоторая погрешность в отра-
жении реального числа семян в коробочке (разница с данными ручного под-
счета составляет в среднем 10,9%). Довольно часто на изображении могут 
присутствовать артефакты (частицы коробочки, песчинки, пылинки и т.д.), 
которые программа тоже обозначает как точки и включает в общую сумму. 
Группу прилипших друг к другу семян программа считает одним объектом. 
Все эти моменты снижают качество подсчета, поэтому в каждом случае мы 
проводили ручную корректировку – после автоматической расстановки век-
торных точек просматривали весь рисунок и убирали точки с артефактов 
или добавляли их при групповом расположении семян. Ручная работа уве-
личивает время на обработку коробочек, но в то же время качество подсчета 
достигает абсолютного уровня. В каждой ЦП подсчитаны семена в 5–10 ко-
робочках из средней части соцветия, в общей сложности обследовано 55 ко-
робочек. В работе использовали следующие показатели: условно-реальная 
семенная продуктивность [20], реальная семенная продуктивность [21, 22], 
условно-потенциальная семенная продуктивность [4] и урожай семян [23]. 

Проверку на нормальность распределения выборок значений морфоме-
трических параметров растений и семян проводили с помощью W-теста 
Шапиро–Уилка. Поскольку в результате проверки у некоторых выборок 
выявлены отклонения от нормального распределения, для их сравнения ис-
пользовали две группы методов: параметрические (t-критерий Стьюдента 
для выборок с нормальным распределением) и непараметрические (крите-
рий Уилкоксона–Манна–Уитни для данных с отклонениями от нормального 
распределения). Подготовительную обработку и анализ данных проводили 
в приложении Microsoft Office Excel 2010, статистические расчеты выполне-
ны с помощью среды R (вер. 3.3.2).

Результаты исследования и обсуждение

Морфометрические особенности P. bifolia изучали в разных частях Ре-
спублики Коми в 2000–2016 гг. По результатам наблюдений выявлено, 
что средняя высота генеративных особей этого вида в регионе составляет 
41,2±9,2 (20,5–74,0) см. (Здесь и далее приведены среднее арифметическое 
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(M), стандартное отклонение (SD), границы минимального и максималь-
ного значения (Lim) – (M±SD (Lim).) Листья – в числе двух, нижний лист, 
13,4±3,4 (5,6–23,5) см длиной и 3,7±0,9 (0,8–6,9) см шириной, второй лист – 
11,1±3,3 (3,3–22,0) см длиной и 2,7±0,9 (0,6–6,0) см шириной. Иногда встре-
чаются растения с одним развитым листом (их доля может достигать в от-
дельные годы 33%). В Мурманской области около половины генеративных 
растений P. bifolia имеют один лист [8], что, по мнению И.В. Блиновой [8], 
может отражать специфику стратегии этого вида на Севере в виде адаптации 
к короткому вегетационному периоду. Соцветие P. bifolia довольно рыхлое, 
многоцветковое, 10,0±3,3 (3,5–21,5) см длиной, в регионе оно насчитывает 
16±4,2 (3–32) цветков. Прицветники – 12,7±1,9 (8,1–20) мм длиной. Средний 
листочек наружного круга – 8,7±1,1 (4,4–13,5) мм длиной, два боковых ли-
сточка наружного круга – 10,5±1,2 (6,9–14,2) мм. Губа  12,2±1,8 (7,2–17) мм 
длиной и 2,3±0,5 (1,2–3,3) мм шириной. Шпорец тонкий, слегка изогнутый, 
24,3±2,5 (15,6–31) мм длиной и 1,2±0,2 (0,7–1,6) мм шириной. 

Установлено, что в ЦП на Северном Урале растения достоверно мель-
че, чем на Вычегодско-Мезенской равнине, с меньшим количеством более 
мелких цветков (см. табл. 3). Также изменяются параметры генеративной 
сферы в разных местообитаниях в один год исследований. Так, в 2016 г. раз-
меры цветков у растений P. bifolia на Вычегодско-Мезенской равнине в сход-
ных биотопах (сфагновый тип леса) оказались схожими, а в зеленомошном 
лесу  – мельче, длина соцветия статистически значимо не отличалась (см. 
табл.  4). Подобная закономерность отмечена и для ЦП вида на Северном 
Урале, в разнотравно-сфагновом лесу цветки оказались крупнее и шпорец 
длиннее, чем в сосняке бруснично-лишайниковом [24].

Таким образом, при ухудшении условий произрастания (более северные 
местонахождения или более сухие местообитания) у P. bifolia уменьшают-
ся размеры цветков при общем уменьшении габитуса растений. У другого 
представителя этого семейства – Gymnadenia conopsea (L.) R.Br., также на-
ходящегося в Республике Коми на северной границе ареала и содержащего 
нектар в шпорце, при неблагоприятных условиях, наоборот, при уменьше-
нии габитуса растений происходит увеличение размеров цветков [19]. Воз-
можно, разница в репродуктивных стратегиях этих двух орхидей на Севере 
связана с тем, что G. conopsea опыляется дневными бабочками, а P. bifolia – 
ночными. Для первого вида важным аттрактантом, кроме наличия нектара, 
является и визуальный образ цветка. Эксперименты по уменьшению разме-
ра околоцветника P. bifolia [25] также показали, что это не влияет на успех 
его опыления и плодозавязываемость.

Длина шпорца варьирует в разных ЦП вида на территории региона от 
22,3 до 26,6 мм. Этот признак отличается между регионами и местообитани-
ями по ареалу вида. В Мурманской области длина шпорца P. bifolia состав-
ляет 16–20 мм [2]. Для большей части Скандинавии характерны размеры 
шпорца в пределах 27–34 мм, они понижаются в березовых лесах на севере 
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74

до 18–21 мм [6, 12, 13, 26]. На балтийском о-ве Эланд наблюдается расхожде-
ние в длине шпорца: растения, произрастающие на лугах и пастбищах, име-
ют более короткие шпорцы (19–23 мм), чем лесные растения (28–40 мм) [12]. 

Т а б л и ц а  3 [Table 3]
Морфометрические параметры генеративных особей Platanthera bifolia 

в разных частях Республики Коми
[Morphometric parameters of Platanthera bifolia generative individuals 

in different parts of the Komi Republic]

Признак
[Character]

Вычегодско-Мезенская 
равнина1

[Mezen–Vychegda Plain1]

Северный Урал2

[North Urals2]

M±SD (Lim) M±SD (Lim)
Высота растения (ВР), см
[Plant height (PH), cm] 47,8±8,27 (29,0–74,0) 36,7±6,77 (20,5–62,6)**
Длина соцветия (ДС), см
[Length of inflorescence (LI), cm] 11,9±3,01 (3,9–21,5) 8,8±2,70 (3,5–19,0)**
Число цветков (ЧЦ), шт.
[Number of flowers (NF), pcs.] 17,1±3,57 (10–32) 14,9±4,31 (3–30)**
Длина губы (ДГ), мм
[Length of lip (LL), mm] 12,7±1,69 (9,3–17,0) 11,2±1,47 (7,2–14,7)**
Длина верхнего лепестка наружно-
го круга околоцветника (ДВЛ), мм
[Length of the upper petal of the outer 
circle of the perianth (LUP), mm]

9,0±0,98 (6,4–13,5) 8,1±0,98 (4,4–10,0)**

Длина нижнего лепестка наружно-
го круга околоцветника (ДНЛ), мм
[Length of the lower petal of the outer 
circle of the perianth (LLP), mm]

10,8±1,11 (7,3–14,2) 9,9±1,09 (6,9–12,5)*

Ширина губы (ШГ), мм
[Width of lip (WL), mm] 2,5±0,44 (1,4–3,3) 1,8±0,29 (1,2–2,6)*

Длина шпорца (ДШп), мм
[Length of spur (LS), mm] 24,8±2,61 (15,6–31,0) 23,5±2,19 (19,3–29,5)*
Ширина шпорца (ШШп), мм
[Width of spur (WS), mm] 1,3±0,16 (0,9–1,6) 1,1±0,15 (0,7–1,5)**
Длина прицветника (ДПр), мм
[Length of bract (LB), mm] 13,2±1,91 (8,6–20,0) 11,8±1,79 (8,1–16,2)*
Длина завязи (ДЗ), мм
[Length of ovary (LO), mm] 11,8±1,73 (6,5–18,2) 10,7±1,32 (7,8–14,0)*
Примечание. здесь и в табл. 4, 6, 7 приведены среднее арифметическое (M); стандартное 
отклонение (SD); границы минимального и максимального значения (Lim); *p  <  0,05; 
**p < 0,01. 1 – выборка 195 растений, 335 цветков; 2 – выборка 295 растений, 190 цветков.
[Note. M - arithmetic mean; SD - standard deviation; Lim - boundaries of minimal and maximal values;  

* p < 0.05; ** p < 0.01. 1 - Sampling from 195 plants, 335 flowers; 2 - Sampling from 295 plants, 190 flow-
ers].

В Европе для большей части территории характерна длина шпорца око-
ло 18 мм, которая отклоняется в двух крайних концах широтного градиента 
(юго-восток Франции и северо-запад Шотландии) [27]. Ряд исследователей 
[16, 25] считают, что длина шпорца P. bifolia положительно коррелирует 
с длиной хоботка местных опылителей, другие [27] полагают, что она из-
меняется в широтном направлении и больше связана с типом местообита-
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ний, условиями среды (свойства почвы, затененность). Например, в Англии 
все популяции P. bifolia, находящиеся в более затененных местообитаниях, 
имели более длинные шпорцы [27]. В Республике Коми также отмечена из-
менчивость длины шпорца в зависимости от типа местообитаний и геогра-
фического положения ЦП, шпорец короче у растений из более сухих ме-
стообитаний, а также находящихся в более суровых условиях (на Северном 
Урале).

Т а б л и ц а  4  [Table 4]
Морфометрические параметры генеративных особей Platanthera bifolia 

в разных ценопопуляциях Республики Коми в 2016 г.
[Morphometric parameters of Platanthera bifolia generative individuals 

in different coenopopulations of the Komi Republic in 2016]

Признак
[Character]

ЦП 1
[Coenopopulation 1]

ЦП 4
[Coenopopulation 4]

ЦП 6
[Coenopopulation 6] 1–4 4–6 1–6

M±SD (Lim) M±SD (Lim) M±SD (Lim)
ВР, см [PH, cm]

47,8±6,75 
(32,0–60,0)

52,4±8,53 
(33,0–74,0)

42,6±6,82 
(29,0–56,0) * * **

ДС, см [LI, cm]
12,2±2,24 
(8,0–17,5)

12,6±2,47 
(8,0–17,8)

12,7±3,39 
(7,0–21,0)

ЧЦ, шт. [NF, pcs.] 15,7±3,05 (10–21) 16,0±3,12 (10–21) 17,4±3,49 (11–24) *
ДГ, мм 
[LL, mm]

13,1±1,79 
(9,4–17,0)

12,9±1,84 
(9,7–16,2)

11,9±1,11 
(10,0–14,5) * **

ДВЛ, мм 
[LUP, mm]

9,1±1,01 
(6,6–11,7)

9,3±0,88 
(7,8–11,2)

8,7±0,78 
(7,3–10,1) **

ДНЛ, мм 
[LLP, mm]

11,0±1,04 
(8,7–13,2)

11,0±1,06 
(9,1–13,2)

10,3±0,92 
(7,8–12,2) * **

ШГ, мм 
[WL, mm] 2,4±0,32 (1,8–3,0) 2,9±0,32 (2,1–3,3) 2,5±0,35 (1,9–3,2) ** **
ДШп, мм 
[LS, mm]

25,1±2,50 
(19,8–31,0)

25,1±2,74 
(17,9–30,9)

23,8±2,21 
(19,8–29,0) * *

ШШп, мм 
[WS, mm] 1,2±0,13 (1,0–1,5) 1,4±0,11 (1,2–1,6) 1,3±0,13 (1,1–1,6) * * *
ДПр, мм 
[LB, mm]

13,7±1,90 
(8,6–16,5)

12,5±1,80 
(8,9–15,6)

12,7±1,93 
(9,8–16,6) * *

ДЗ, мм 
[LO, mm]

12,5±1,68 
(10,0–15,5)

12,6±1,61 
(10,3–18,2)

11,0±1,15 
(9,0–13,8) ** **

Примечание. Обозначения признаков см. в табл. 3. * p < 0,05; ** p < 0,01.
[Note. Symbols are the same as in Table 3. * p < 0.05; ** p < 0.01]. 

Процент плодообразования P. bifolia в Республике Коми варьирует от 
47,3 до 97,1%, составляя в среднем 79,5%. Для России в целом приведены 
подобные показатели – 40–90% [28]. В Центральной Европе [29, 30] процент 
плодообразования этого вида составляет 63,7–71,5%. Доля завязавшихся 
плодов варьирует в зависимости от года исследования (табл. 5). В трех ЦП 
(ЦП 1, 3, 4) плодозавязываемость изучали в 2014 и 2015 гг., во всех этих ЦП 
в 2015 г. она снизилась. Вероятной причиной этому являются холода, совпавшие 
с периодом массового цветения вида (начало июля 2015 г., см. табл. 2), и свя-
занная с ними низкая активность насекомых-опылителей. Если сравнивать 
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процент плодообразования в один сезон в различных местообитаниях, то 
он оказался выше в более влажных биотопах. Минимальная плодозавязы-
ваемость (47,3%) отмечена в ельнике разнотравно-зеленомошном (ЦП 7) в 
2016 г., что, вероятно, связано с недостатком опылителей в данном конкрет-
ном биоценозе.

Т а б л и ц а  5 [Table 5]
Характеристика плодов и процент плодообразования 

Platanthera bifolia в Республике Коми
[Fruit characteristics and percentage of fruit set in Platanthera bifolia in the Komi Republic]

№ ЦП
[№ CP]

Год
[Year]

Длина 
коробочки, см

[Length of seed capsule, 
cm]

Ширина коробочки, см
[Width of seed capsule, cm]

Плодозавязы-
ваемость, %
[Fruit set, %]

M±SD (Lim) M±SD (Lim)

1
2011 13,7±0,74 (11,6–15,6) 3,5±0,39 (2,8–4,6) 97,1
2014 15,0±1,07 (12,2–17,3) 3,9±0,37 (3,1–4,7) 95,2
2015 13,0±0,74 (11,4–14,2) 3,2±0,38 (2,4–3,9) 77,1

2 2011 12,5±1,27 (9,6–14,9) 2,9±0,32 (2,3–3,7) 89,4
3 2014 14,1±1,72 (10,6–17,1) 3,2±0,37 (2,5–4,0) 83,6

2015 12,5±1,46 (10,3–14,7) 3,1±0,56 (2,4–4,1) 71,2
4 2014 14,4±2,30 (11,3–20,2) 3,9±0,59 (2,9–5,3) 96,0

2015 13,4±1,30 (11,1–16,0) 3,7±0,41 (3,0–4,4) 86,9
5 2014 12,4±1,91 (9,4–15,5) 2,8±0,43 (2,1–3,9) 91,4
6 2015 12,5±1,19 (10,7–14,2) 2,7±0,40 (2,0–3,1) 62,0

2016 11,8±1,15 (9,8–13,7) 3,5±0,39 (2,7–4,2) 61,0
7 2016 14,1±1,89 (11,7–16,7) 3,6±0,38 (3,0–4,0) 47,3
8 2016 12,7±1,04 (10,9–14,4) 3,2±0,29 (2,6–3,6) 75,0

Плод P. bifolia в Республике Коми – 13,3±1,7 (9,4–20,2) мм длиной и 
3,4±0,5 (2,0–5,3) мм шириной. На Северо-Западном Кавказе плоды этого 
вида крупнее – 17,9×3,8 мм [31]. Размеры коробочек изменяются по годам. Так, 
в трех ЦП (1, 3 и 4), изученных в 2014 и 2015 гг., размер коробочек в 2015 г. 
уменьшился, при этом уменьшилась и доля завязавшихся плодов (табл. 5). 
Это может быть связано с температурным режимом августа, когда происхо-
дит созревание семян – в 2015 г. он был более холодным, чем в предыдущем 
году (см. табл. 2). Если рассматривать размеры плодов в один год изучения 
в разных местообитаниях, то они также отличались. Более крупные коро-
бочки отмечены в ЦП со сфагновых типов лесных сообществ, в более сухих 
лишайниковых и зеленомошных сообществах коробочки этого вида мельче 
(см. табл. 5). Например, в 2015 г. изучены коробочки в четырех ЦП (двух – 
сфагнового типа (ЦП 1, 4) и двух – зеленомошного (ЦП 3, 6)), в первых раз-
мер коробочек составил 13,0–13,4×3,2–3,7 мм, во вторых – 12,5×2,7–3,0 мм.

Семена P. bifolia – темно-коричневого цвета. Форма семян – сильно вы-
тянутая удлиненная веретеновидная (индекс семени 5,0) (рис. 1). Их длина 
в Республике Коми составляет 0,66±0,08 (0,35–0,85) мм, ширина – 0,13±0,19 
(0,08–0,19) мм. Для Мурманской области приведены подобные параметры 
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семян [32]. В Европе [33], на Кавказе [31] и в Пермском крае [34] семена 
P. bifoila крупнее: 0,8–0,9×0,15–0,25; 0,89×0,23 и 0,89×0,15 мм соответствен-
но, т.е. на севере семена этого вида мельче, чем в центре ареала. Зародыш 
семян P. bifolia – удлиненной формы (индекс зародыша – 1,7), в регионе 
его длина составляет 0,18±0,02 (0,10–0,25) мм, ширина – 0,11±0,15 (0,06–
0,16) мм. В Мурманской области зародыш семян этого вида несколько мель-
че – 0,16×0,10 мм [32], на Кавказе [31] – крупнее (0,23×0,16 мм). В семени 
содержится 65,6% (от 57 до 80%) пустого воздушного пространства.

Рис. 1. Семена Platanthera bifolia в Республике Коми (фото Д.В. Кириллова) 
[Fig. 1. Platanthera bifolia seeds in the Komi Republic. Photo by DV Kirillov]

Выявлено влияние погодных условий на размер семян этого вида. Се-
мена в трех ЦП с Вычегодско-Мезенской равнины (ЦП 1, 3 и 4) изучены в 
2014–2015 гг. В 2015 г. объем семян и зародышей во всех ЦП уменьшился 
(табл. 6, 7). Эту же картину мы наблюдали и у семян другого представителя 
сем. Orchidaceae – Cypripedium guttatum Sw. – в популяциях с Вычегодско-
Мезенской равнины. Начало июля (время цветения) и август (время созрева-
ния плодов) этого года были холодными (табл. 2). Лето 2016 г. было жарким, 
в ЦП 6 объем семян и зародышей увеличился по сравнению с предыдущим 
годом. Размеры семян, собранных в один сезон в различных местообитани-
ях, также отличались. Наиболее крупные семена обнаружены у растений, 
произрастающих в сфагновых типах леса (табл. 6, 7).

Доля полноценных семян в коробочке P. bifolia в регионе составляет 
78,5% (40,4–88,7%). А.И. Широков с соавт. [35], проводившие исследования 
в Нижегородской области, относят P. bifolia к видам, регулярно образую-
щим полноценные семена (на 90–100%). На северной границе ареала не-
полноценных семян в популяциях этого вида больше, что, вероятно, связано 
с менее благоприятными условиями для развития и перекрестного опыле-
ния особей. Наименьшее число полноценных семян отмечено в ЦП 6 и 7 в 
2016 г. (табл. 6, 7).
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Т а б л и ц а  6 [Table 6]
Морфометрическая характеристика семян Platanthera bifolia 

в Республике Коми в 2010–2011 и 2014 гг.
[Morphometric characteristics of Platanthera bifolia seeds in the Komi Republic 

in 2010-2011 and 2014]

№
ЦП
[№
CP]

Год 
[Year]

Семя [Seed]

AS, 
%

ПС, %
[SE, %]

Длина, мм
[Length, mm]

Ширина, мм
[Width, mm]

Индекс 
семени

[Seed 
index]

Объем семени,
×10–3 мм3

[Volume of 
seed,×10–3 mm3]

M±SD (Lim) M±SD (Lim)

1
2010 0,64±0,079 

(0,45–0,85) 
0,14±0,017 
(0,10–0,18) 4,78 3,23 65,3 79,2

2011 0,63±0,085 
(0,48–0,78) 

0,13±0,019 
(0,10–0,17) 4,78 2,79 66,3 83,5

2 2011 0,57±0,046 
(0,45–0,65)** 

0,13±0,022 
(0,08–0,18) 4,65 2,52 80,0 87,9

1 2014 0,70±0,070 
(0,58–0,83)

0,14±0,016 
(0,11–0,17) 5,04 3,58 68,3 88,7

3 2014 0,66±0,074 
(0,50–0,80)*

0,14±0,018 
(0,09–0,17) 4,82 3,27 69,8 85,0

4 2014 0,73±0,064 
(0,53–0,84)*

0,15±0,016
 (0,11–0,18)** 4,89 4,34 68,6 83,6

5 2014 0,69±0,072 
(0,55–0,80)*

0,14±0,016
(0,10–0,17)** 4,95 3,53 67,8 76,9

Зародыш [Embryo]

№
ЦП
[№ 
CP]

Год 
[Year]

Длина, мм
[Length, mm]

Ширина, мм
[Width, mm]

Индекс 
зародыша

[Embryo index]

Объем зародыша,
×10–3 мм3

[Volume of embryo,
×10–3 mm3]

1
2010 0,18±0,016 

(0,14–0,21) 
0,11±0,013 
(0,08–0,14) 1,65 1,14

2011 0,18±0,021 
(0,13–0,23) 

0,10±0,016 
(0,07–0,14)* 1,83** 0,94

2 2011 0,15±0,019 
(0,11–0,19)* 

0,08±0,014 
(0,06–0,12)* 1,86 0,50

1 2014 0,20±0,017 
(0,15–0,22)

0,10±0,011 
(0,08–0,13) 1,89 1,14

3 2014 0,18±0,024 
(0,12–0,22)**

0,10±0,014 
(0,07–0,13) 1,73* 0,99

4 2014 0,19±0,020 
(0,15–0,23)**

0,12±0,015 
(0,08–0,15)** 1,69 1,37

5 2014 0,18±0,025 
(0,12–0,23)*

0,11±0,013 
(0,08–0,13)* 1,71 1,14

Примечание. здесь и в табл. 7: AS – доля пустого воздушного пространства в семени, 
ПС – доля полноценных семян. *p < 0,05; **p < 0,01.
[Note. AS - portion of empty air space in the seed, SE - the percentage of seeds with embryo. *p < 0.05; 
**p < 0.01].
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Т а б л и ц а  7 [Table 7]
Морфометрическая характеристика семян Platanthera bifolia 

в Республике Коми в 2015–2016 гг.
[Morphometric characteristics of Platanthera bifolia seeds in the Komi Republic in 2015-2016]

№
ЦП
[№
CP]

Год 
[Year]

Семя [Seed]

AS, 
%

ПС, %
[SE, %]

Длина, мм
[Length, mm]

Ширина, мм
[Width, mm]

Индекс 
семени

[Seed 
index]

Объем семени,
×10–3 мм3

[Volume of seed, 
×10–3 mm3]M±SD (Lim) M±SD (Lim)

1 2015 0,70±0,068 
(0,48–0,83)

0,13±0,013 
(0,10–0,17) 5,25 3,10 63,2 88,1

3 2015 0,72±0,068 
(0,57–0,83)

0,12±0,015 
(0,10–0,16)** 5,88* 2,71 65,3 88,7

4 2015 0,63±0,108 
(0,35–0,83)*

0,13±0,016 
(0,08–0,16) 4,93* 2,79 59,1 84,7

6
2015 0,61±0,058 

(0,48–0,71)
0,12±0,011 

(0,09–0,14)** 5,27 2,30 63,6 73,1

2016 0,65±0,086 
(0,39–0,83)* 

0,14±0,018
(0,11–0,19)** 4,68* 3,33 57,1 40,4

7 2016 0,73±0,063 
(0,59–0,85)*

0,15±0,017 
(0,10–0,18) 5,05* 4,30 64,9 53,2

8 2016 0,64±0,048 
(0,54–0,75)* 

0,13±0,016 
(0,09–0,17)* 4,96 2,83 59,7 86,0
Зародыш [Embryo]

№
ЦП
[№
CP]

Год 
[Year]

Длина, мм
[Length, mm]

Ширина, мм
[Width, mm]

Индекс 
зародыша

[Embryo index]

Объем зародыша,
×10–3 мм3

[Volume of embryo,
×10–3 mm3]

1 2015 0,18±0,022 
(0,13–0,22)

0,11±0,011 
(0,08–0,12) 1,66 1,14

3 2015 0,18±0,025 
(0,10–0,23)

0,10±0,011 
(0,08–0,13) 1,79* 0,94

4 2015 0,18±0,028 
(0,10–0,23)

0,11±0,015 
(0,08–0,16) 1,68 1,14

6
2015 0,16±0,019 

(0,12–0,21)*
0,10±0,009 

(0,08–0,12)* 1,64 0,84

2016 0,19±0,017 
(0,16–0,22)**

0,12±0,011 
(0,09–0,14)** 1,62 1,43

7 2016 0,20±0,018 
(0,16–0,25)**

0,12±0,012 
(0,09–0,14) 1,72* 1,51

8 2016 0,18±0,018 
(0,14–0,21)**

0,11±0,012 
(0,08–0,13)** 1,68 1,14

Примечание. Обозначение признаков см. в табл. 6. *p < 0,05; **p < 0,01.
[Note. Symbols are the same as in Table 6. *p < 0.05; **p < 0.01].
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Коробочка P. bifolia в Республике Коми содержит в среднем 5 189 семян 
(минимально – 1 960 шт., максимально – 10 174 шт.). В Московской области 
[36] этот показатель близок к полученному нами – 5 384 шт. На Северо-За-
падном Кавказе [31], в Мурманской [37] и Тверской [38] областях в коробоч-
ке этого вида содержится меньшее среднее количество семян – 3 165, 2 671 и 
3 831 шт. соответственно. На материале из Венгрии известны более высокие 
значения – 6 262–6 440 шт. [39]. Данный показатель изменяется в зависи-
мости от местообитания и года исследования (табл. 8). Так, у растений со 
сфагновых типов местообитаний (ЦП 1, 4) семян в коробочке содержится 
больше, чем с зеленомошных (ЦП 3, 6). Анализ полученных нами данных 
показал, что число семян в коробочке коррелирует с размерами плода, в 
большей степени с длиной.

Число полноценных семян в коробочке P. bifolia в регионе составляет 
4 251 семян (2 433–5 461 шт.). Это довольно высокий показатель, в других 
частях ареала вида он ниже. Например, в Крыму [40] в коробочке этого вида 
содержится в среднем 3 971 полноценное семя, в Тверской области [38] – 
3 655 шт., а на Северо-Западном Кавказе – 2 896 шт. [31]. 

Средний показатель условно-потенциальной семенной продуктивности 
(семенной продуктивности в случае 100%-ного опыления цветков) P. bifolia 
в Республике Коми составил 80,4 тыс. шт. (минимально – 54,1 тыс. семян, 
максимально – 105,3 тыс.). Средний показатель условно-реальной семенной 
продуктивности генеративной особи – 69,6 тыс. шт. (34,5–101,1 тыс. шт.). 
Для Центральной Европы известно значение – 77,3 тыс. семян [30]. Средний 
показатель реальной семенной продуктивности генеративной особи P. bifo-
lia в Республике Коми довольно высокий – 59 079 шт. В других частях ареа-
ла он ниже: например, для Тверской области [38] он составил 36 532 шт., для 
Северо-Западного Кавказа [31] – 19 823 шт.

Можно заключить, что на северной границе ареала, где существуют 
ограничения репродуктивного процесса (короткий вегетационный период, 
низкое качество семян и т.д.), у P. bifolia существует дополнительное при-
способление для максимальной реализации семенного возобновления – уве-
личение числа семян в коробочке. Вероятно, это общая стратегия орхидных 
для компенсации проблем с семенным возобновлением. Так, увеличение се-
мян в коробочке отмечено у безнектарных видов орхидей для компенсации 
более низкой эффективности опыления по сравнению с нектароносными 
орхидными [30], а также у некоторых тропических орхидей, характеризую-
щихся очень низкой плодозавязываемостью [41]. 

Урожай семян определяли умножением показателя реальной семенной 
продуктивности на среднее число генеративных особей на 1 м2. Он составил 
в разных ЦП от 11,1 тыс. до 169 тыс. семян на 1 м2 (см. табл. 8). Несмотря 
на то, что образуется такое огромное количество семян, прорастает лишь 
малая их часть, так как для дальнейшего развития им необходима встреча 
с мицелием совместимого микобионта. Поэтому большая часть проростков 

Репродуктивная биология Platanthera bifolia (L.) Rich. 
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погибает еще на стадии протокорма. Семена этого вида не имеют периода 
покоя и прорастают сразу, попав в почву, поэтому не могут образовывать 
банк семян в почве [42]. Для P. bifolia характерны волны возобновления, 
причиной которых является чередование благоприятных и неблагоприятных 
периодов для выживания протокормов в почве [43]. Ювенильные растения 
отмечены во всех обследованных нами ЦП вида в регионе, но максимальное 
их количество зафиксировано во влажных лесных сообществах, где скла-
дываются наиболее благоприятные условия для семенного возобновления 
вида, выше эффективность опыления и семенная продуктивность.

Заключение

Исследования репродуктивной биологии Platanthera bifolia (L.) Rich. на 
территории Республики Коми выявили, что ограничения в воспроизводстве, 
существующие на северной границе ареала вида (более низкое качество се-
мян, короткий вегетационный период и др.), компенсируются образованием 
большего числа семян в коробочках при общем уменьшении их размера и 
габитуса всего растения. Семенная продуктивность вида высокая по срав-
нению с более южными частями ареала вида, одна коробочка содержит в 
среднем 5 189 семян, средний показатель реальной семенной продуктивно-
сти генеративной особи – 59 079 шт. Наилучшие условия для реализации 
семенного возобновления на территории региона складываются во влажных 
(сфагновых) лесных сообществах.
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Reproductive biology of Platanthera bifolia (L.) Rich. (Orchidaceae) 
on its northern distribution border (The Komi Republic)

Species from the Orchidaceae family due to their biological features are one of the 
most vulnerable components in vegetation of the boreal zone. The aim of our research 
was to study reproduction biology of Platanthera bifolia (L.) Rich. (Orchidaceae) in the 
Komi Republic where its northern distribution area border is located.

We carried out investigations during 2000-2016 in the area of the Mezen-Vychegda 
plain and the Northern Urals. We studied 11 coenopopulations (CP) of the species (See 
Table 1). To study morphometric characteristics of plants we considered their height, 
the length of inflorescence, as well as the number and the size of leaves and flowers. 
We analyzed up to 30 generative individuals in each CP. Light microscope LOMO 
MSP-2 (4.5x zoom) with digital camcorder LOMO TC-500 was used to study seed 
morphometry. ToupView software was used in the research. We analyzed the average 
length and width of the seed, the ration of these parameters, seed value, embryo value 
and seed air space value. In order to estimate seed quality, we took seed mixture 
from capsules from different plants throughout one CP (at least 600 seeds from each 
CP). Seeds without embryo were considered invalid. Seed number in capsules was 
determined using our original approach developed on the basis of the ImageJ 1.5 
software (2015). Average daily air temperatures in summer in the given habitats in 
different years of study are shown in Table 2. We studied fruit set, seed productivity 
and seed morphometry in 8 CP of the species (CP 1-8) in 2010-2016 (See Tables 3-4).  

We established that effectiveness of pollination in the Komi Republic (79.5%) 
corresponds to the average for the area. Fruit set depends on  weather conditions of 
the vegetation season and specific phytocoenosis (See Table 5). Fruits (11.8-15.0 
mm long and 2.7-3.9 mm wide) and seeds (0.66×0.13 mm) (See Fig. 1) of P. bifolia 
were smaller in the model region than in other parts of the species distribution area. 
We revealed influence of weather and habitat on the seed and embryo values; they 
were smaller in more severe conditions (See Table 6-7). Seed quality was lower in the 
northern distribution area border (78.5%) in comparison with the centre of the area. 
Seed productivity was high (See Table 8); one seed capsule contains, on average, 5189 
seeds; real seed productivity of the individual plant - 59079 seeds. Seed yield varied 
in different coenopopulations from 11.1 to 169 thousand seeds per 1 m2. Reproduction 
limiting on the northern area border (lower seed quality, short vegetation period etc.) 
is balanced by higher seed production in capsules, whereas their size and plant habitus 
decrease. In the Komi Republic, the best conditions to realize seed reproduction were 
found in wet sphagnous forests. 

The article contains 1 Figure, 8 Tables, 43 References.
Key words: Orchidaceae; morphometry of orchid seeds; seed quality; fruit set; 

seed productivity.
Funding: This work was supported by the Russian Foundation for Basic Research 

(Grant No 16-44-110167 р_а).
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Влияние региональных и локальных факторов среды 
на распространение и структуру популяций

Scutellaria baicalensis Georgi 

Работа выполнена при поддержке гранта РФФИ 
(проект №16-54-53057) и частично по бюджетной теме № VI.52.1.7.

На протяженном широтно-долготном градиенте на территории 
Восточной Азии проведено комплексное изучение популяций Scutellaria 
baicalensis Georgi и фитоценозов с участием вида. Изучена онтогенетическая 
структура 48 популяций, проанализировано 488 геоботанических описаний. 
ССА-ординация выявила, что видовое богатство сообществ с участием 
изучаемого вида связано с фактором увлажнения. На уровне фитоценозов 
региональные и локальные факторы среды показывают сходные тренды. При 
этом основные макроклиматические показатели являются лимитирующими 
распространение вида. Среди региональных факторов выявлены более сильные 
взаимосвязи демографических параметров с переменными ENVIREM по 
сравнению с переменными BIOCLIM. Локальными факторами, связанными 
с онтогенетической структурой популяций, являются степень пастбищной 
дигрессии и экотопологические условия местообитаний вида. Полученные 
результаты свидетельствуют о возможности значительного ухудшения 
состояния периферийных популяций S. baicalensis при интенсификации 
процессов аридизации в регионе. Поэтому необходим мониторинг численности 
и демографических показателей в краевых местонахождениях, находящихся на 
лимите увлажнения.

Ключевые слова: факторы среды; климатические переменные; локальные 
условия; экологические шкалы; структура популяций и сообществ.

Введение

При изучении биологических особенностей вида важной характеристи-
кой являются динамика и состояние его популяций в разных частях ареа-
ла. Популяционный анализ в различных эколого-географических условиях 
позволяет выявить факторы, ограничивающие распространение вида и ли-
митирующие его численность. Известно, что в различных частях ареалов 
растений наблюдаются отличия в численности и особенностях простран-
ственного размещения. В центральной части ареала вид реализует свои эко-
лого-ценотические и биологические потенции, а на периферии отмечаются 



90

ослабление ценотического статуса, снижение численности и жизненности по-
пуляций. Это связано с тем, что для центра ареала вида характерно наличие 
оптимальных условий для произрастания. При продвижении к периферии 
возрастает напряженность абиотических и биотических факторов и сокраща-
ется площадь пригодных местообитаний. Эту закономерность часто называют 
«моделью изобильного центра» (abundance-centre model), и некоторые авторы 
рассматривают ее как общее биогеографическое правило для всех видов [1, 
2]. Необходимо отметить, что часто выделение центра и краев ареала проис-
ходит по географическому признаку. Однако при этом географически пери-
ферические популяции видов могут не быть экологически периферическими 
вследствие наличия локальных благоприятных условий [3]. Часто на струк-
туру популяций видов оказывают влияние микроклимат и другие локальные 
условия местообитаний. Особенно это касается реликтовых видов, для них 
изолированные периферические популяции часто приурочены к рефугиумам, 
условия которых являются оптимальными для произрастания.

Шлемник байкальский Scutellaria baicalensis Georgi – реликтовый вид, 
распространенный в степях Восточной Азии. Это растение широко исполь-
зуется в народной и традиционной медицине. В многочисленных публика-
циях подробно изучен химический состав растения (в основном корней) и 
приведены данные по фармакологической активности основных биологиче-
ски активных веществ [4–6]. В последние годы активно исследуется генети-
ческое разнообразие вида в природных [7] и культурных популяциях [8] для 
оценки характера накопления основных действующих веществ – флавоно-
идов, а также генофонда S. baicalensis в целях дальнейшего использования 
лекарственного сырья [9]. Ранние исследования по экологии и структуре по-
пуляций вида в основном проводились на территории Восточного Забайка-
лья и Дальнего Востока России и при этом не охватывали центральную и 
периферийные части ареала вида в Монголии и Китае. 

Поскольку напряженность факторов изменяется в значительной степе-
ни на различных участках ареала, нами выдвинуто предположение, что от-
дельные факторы или их комплекс могут оказывать влияние на демографию 
популяций. Поэтому целью нашего исследования явился анализ различных 
экологических факторов на локальном и региональном уровнях с оценкой 
их влияния на распространение и структуру популяций S. baicalensis в раз-
личных регионах Восточной Азии. 

Материалы и методики исследования

Сбор материала проводился в различных регионах Восточной Азии: За-
байкальский край России, Восточный аймак Монголии и провинция Вну-
тренняя Монголия Китая. Изучены две группы факторов, оказывающих 
воздействие на онтогенетическую структуру популяций S. baicalensis: ре-
гиональные (набор различных макроклиматических переменных и индек-
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сов) и локальные (увлажненность местообитаний, богатство и засоленность 
почвы, экотопологические характеристики, выпас). В общий анализ вклю-
чено 19  биоклиматических переменных BIOCLIM (www.worldclim.org) и 
9 переменных и индексов ENVIREM [10]. На основе точных географических 
координат для каждого местообитания получены количественные данные, 
которые в дальнейшем вовлекались в общий анализ. Изученные популяции 
находились на разнонаправленных градиентах основных климатических па-
раметров, что в целом обусловило мозаику различных местообитаний (рис. 1).

Рис. 1. Распределение основных макроклиматических параметров 
на изучаемой территории. Серыми точками обозначены местонахождения, 

где выполнялись геоботанические описания, квадратами – изученные 
популяции Scutellaria baicalensis. Изотермы показаны серыми линиями, 

изогиеты – черной пунктирной и точечной линиями
[Fig. 1. Distribution of the main macroclimatic parameters in the study area. Places, where relevés 
were taken, are marked by gray points, studied populations of Scutellaria baicalensis - by white 

quadrates. Isotherms are showed by gray lines, isohyets - by black dash and dotted lines]

Для анализа экологической приуроченности вида использовано 128 ге-
оботанических описаний из коллекции «Database of Siberian Vegetation 
(DSV)» международной метабазы фитоценотек «Global Index of Vegetation-
Plot Databases» под индексом AS-RU-002 [11] и 360 описаний с территории 
Забайкалья, Монголии и Китая (261 описание выполнено авторами статьи, 
99 – А.Ю. Королюком и Н.А. Дулеповой). Хранение и обработка данных 
проводились с использованием программ IBIS 6.2 [12]. Для выявления 
экологических факторов, отвечающих за дифференциацию сообществ, 
применен канонический корреляционный анализ ССА, реализованный в 

http://www.worldclim.org
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программе PAST 3.06 [13]. Для характеристики экологической структуры 
растительных сообществ с участием S. baicalensis использованы экологи-
ческие оптимумы растений Южной Сибири [14]. Влияние выпаса оценива-
лось по модифицированной 5-балльной шкале пастбищной дигрессии (гра-
дации: 1 – влияние выпаса очень слабое или отсутствует, 2 – слабый выпас, 
3 – умеренный выпас, 4 – сильный выпас, 5 – сбой). Для анализа эколо-
го-топологической приуроченности вида нами использован метод «модель 
сопки» [15], модифицированный ранее для оценки различных параметров 
видов [16]. В целом изучено 48 ценопопуляций (ЦП) вида в разных частях 
ареала (см. рис. 1). Для изучения онтогенетической структуры и плотности 
ЦП в каждой из них на трансекте закладывалось 25–45 пробных площадок 
размером 1 м2. Использовались линейные трансекты, шаг трансекты за-
висел от площади, занимаемой конкретной ценопопуляцией. Для характе-
ристики онтогенетической структуры применяли общепринятые демогра-
фические показатели: индексы восстановления и замещения [17], индекс 
старения [18], индексы возрастности и эфективности [19]. Экологическая 
плотность (экз./м2) рассчитывалась исходя из численности особей на еди-
ницу обитаемого пространства [20]. Взаимозависимость факторов среды 
и параметров структуры ценопопуляций изучалась с помощью корреля-
ционного анализа. Степень связи определялась значениями коэффициента 
корреляции (r) между изучаемыми признаками. Все изученные параметры 
(кроме проективного покрытия изучаемого вида) характеризовались нор-
мальным распределением, поэтому для анализа использовались линейные 
корреляции по Пирсону. Статистическая обработка данных проводилась в 
программе PAST 3.06 [13].

Результаты исследования и обсуждение

Scutellaria baicalensis – травянистый стержнекорневой поликарпик, раз-
множение осуществляется только семенным путем. Вид встречается в раз-
личных вариантах степных растительных сообществ, но большей частью 
приурочен к нителистниковым степям. Ранее [21, 22] подробно изучены фи-
тоценотическая приуроченность S. baicalensis и взаимосвязи эколого-цено-
тических условий с демографическими показателями популяций. 

Основная часть ареала вида в России сосредоточена в Восточном Забай-
калье, что подтверждается ранними исследованиями [4]. На Дальнем Восто-
ке вид встречается спорадически и представлен небольшими популяциями, 
поэтому внесен в региональные списки охраны [23, 24]. Центральная часть 
ареала вида сосредоточена в Восточном Китае, отмечены единичные наход-
ки вида на территории Северной Кореи и Японии. Изучение ареала вида 
показало, что его северная граница ограничена изотермой –4°С, западная – 
изогиетой в 200 мм (рис. 2).

Д.В. Санданов, Б.Б. Найданов, В.М. Шишмарев 



93Влияние региональных и локальных факторов среды на распространение

Рис. 2. Распространение Scutellaria baicalensis. Точками обозначены местонахождения 
вида, пунктирной линией – изотерма –4°С, точечной – изогиета 200 мм

[Fig. 2. Distribution of Scutellaria baicalensis. Dots mark species locations, 
dashed line -4˚C isotherm, dotted line - 200 mm isohyet]

Поскольку для распространения вида более важным является широтный 
градиент (см. рис. 1), нами отобрано 153 описания с участием S. baicalen-
sis из провинции Внутренняя Монголия Китая, выполненных в степных 
сообществах в направлении от севера к югу. ССА-ординация показала су-
ществование нескольких градиентов, связанных с видовым составом со-
обществ (рис. 3). Первая ось на схеме ординации в первую очередь связана 
с фактором увлажнения, который определяется как осадками (bio-12), так 
и увлажнением почв (IVM). С увеличением увлажнения закономерно уве-
личивается видовое богатство сообществ (Div). Противоположную направ-
ленность имеет фактор теплообеспеченности (bio-1). В целом первая ось 
является основной (eigenvalue = 40,29%). На взаимосвязанных градиентах 
увеличения увлажнения и уменьшения температур сообщества выстроились 
от сухих степей до остепненных лугов и луговых степей. Вторая ось менее 
значима (eigenvalue = 22,57%). В большей мере за распределение описаний 
на ней отвечают различия в высоте над уровнем моря. Так, в верхней части 
ординационной схемы сгруппировались описания в диапазоне 1 100–1 500 м, 
а в нижней – ценозы при высотах 700–1 100 м.

Ранее проведенный анализ фитоценотической приуроченности вида 
выделил пять основных типов растительных сообществ, которые характе-
ризовались близким флористическим составом вследствие экологического 
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сходства их местообитаний [22]. Проведенная ординация всех описаний, 
где изучались популяционные характеристики, показала сходство ряда ме-
стообитаний из Забайкалья и Внутренней Монголии (рис. 4). В этом плане 
наименьшим уровнем увлажненности характеризовались растительные со-
общества Монголии, что также подтверждается их позициями на периферии 
ареала вида при лимите увлажнения (см. рис. 1).

Рис. 3. ССА-ординация описаний с участием Scutellaria baicalensis. 
Bio-1 – среднегодовая температура, Bio-4 – сезонность температуры, 

Bio-12 – годовая сумма осадков, Bio-15 – сезонность осадков, Div – число 
видов на описание, IVM – градации увлажнения по экологическим шкалам) 

[Fig. 3. CCA-ordination of relevés with Scutellaria baicalensis. Bio-1 - Mean annual temperature, 
Bio-4 - Temperature seasonality, Bio-12 - Mean annual precipitations, Bio-15 - Precipitation 

seasonality, Div - Species richness on each plot, IVM - Indicator value for moisture]

Для оценки влияния пастбищной дигрессии нами отобраны модельные 
популяции в одинаковых фитоценозах для трех географически удаленных 
регионов: Забайкалье (нителистниковая степь), Монголия (крыловоковыль-
ная степь), Внутренняя Монголия (байкальскоковыльная степь) (таблица). 
При слабом уровне выпаса для популяций S. baicalensis характерны нали-
чие полночленного онтогенетического спектра и высокая плотность попу-
ляций. При умеренной пастбищной дигрессии плотность популяций снижа-
ется и происходит выпадение ювенильных и имматурных особей, которые 
наиболее восприимчивы не только к поеданию, но и к вытаптыванию. При 
перевыпасе происходит частичная или полная элиминация особей прегене-
ративного и / или сенильного периода и наблюдаются популяции регресси-
онного типа. При этом отмечаются низкие показатели плотности популяций, 
которые в основном представлены генеративными особями, устойчивыми к 
пастбищной нагрузке (таблица). 
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Рис. 4. Ординация растительных сообществ с участием Scutellaria baicalensis. 
На оси абсцисс – градации увлажнения по оптимумным шкалам 

А.Ю. Королюка [14], на оси ординат – градации богатства-засоленности почв
[Fig. 4. Ordination of plant communities with Scutellaria baicalensis. 

On the Y axis - Indicator value for moisture calculated according to optimum scales 
of AYu Korolyuk [14], on the X axis - Indicator value for soil richness and salinity]

Онтогенетическая структура популяций Scutellaria baicalensis 
при различной степени пастбищной дигрессии

[Ontogenetic structure of Scutellaria baicalensis populations under different types of grazing]

Регион
[Region]

Пастбищ-
ная дигрес-

сия
[Grazing]

Онтогенетическое состояние особей, %
[Ontogenetic state of individuals, %] Плотность 

популяции, 
особей/м2

[Population density, 

individuals per square 
j im v g 1 g2 g3 ss, s

Забайкалье 
[Transbaika-
lia]

Слабая
[Slight] 4,1 14,3 36,7 25,5 9,2 4,1 6,1 3,27
Умеренная
[Moderate] 0 4,8 12,1 15,7 28,9 22,9 15,6 1,97
Сильная
[High] 0 0 0 29,2 33,3 4,2 33,3 0,77

Монголия
[Mongolia]

Слабая
[Slight] 13,3 29,7 42,9 3,9 7,8 1,6 0,8 2,67
Умеренная
[Moderate] 0 0 11,8 26,5 52,9 5,9 2,9 2,72
Сильная
[High] 0 0 0 36,4 54,5 9,1 0 0,44

Внутренняя 
Монголия
[Inner 
Mongolia]

Слабая
[Slight] 1,9 3,8 10,5 31,4 43,8 5,7 2,9 3,5
Умеренная
[Moderate] 0 0 25,6 65,1 9,3 0 0 1,43

Примечание [Note]. Онтогенетические состояния [Ontogenetic states]: j – ювенильное [ju-
venile]; im – имматурное [immature]; v – виргинильное [virgin]; g1 – молодое генеративное 
[young-generative]; g2 – средневозрастное генеративное [middle generative]; g3 – старое генера-
тивное [old generative]; ss – субсенильное [subsenile]; s – сенильное [senile].
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Описанные закономерности частично обсуждены нами ранее [25]. Кор-
реляционный анализ данных всех изученных популяций показал незначи-
тельную связь индекса возрастности растений со степенью пастбищной 
дигрессии (r  =  0,56), что в некоторой степени отражает тренд снижения 
численности молодых особей при высокой степени выпаса. По-видимому, 
для выявления более детальных взаимосвязей необходимы дополнительные 
исследования с тщательно отобранной выборкой местообитаний с учетом 
типов фитоценозов или флористического состава сообществ. 

Изучаемый вид встречается на склонах различной экспозиции и крутиз-
ны, при этом предпочитает петрофитные местообитания в срединной части 
склона и на верхушках сопок. Эти данные подтверждаются экотопологиче-
скими моделями (рис. 5). Выявлено, что на пологих склонах разных экспо-
зиций у сообществ с участием S. baicalensis более высокое проективное по-
крытие (рис. 5, А) и, соответственно, видовое богатство (рис 5, C). При этом 
местообитания вида на более крутых склонах южных и юго-западных экс-
позиций с низким проективным покрытием и видовой насыщенностью ха-
рактеризуются большей каменистостью (рис. 5, B). Для этих местообитаний 
также характерно высокое обилие изучаемого вида. 

  
А B C

А – Проективное покрытие сообществ с участием 
S. baicalensis, %
[A - Projective cover of plant communities with S. baicalensis, %]

16–31 32–47 
48–63 64–79 
80–95

B – Каменистость местообитаний S. baicalensis, 
% покрытия почвы камнями 
[B - Stoniness of S. baicalensis habitats, % of soil covered with stones]

0–16 17–32 
33–48 49–64 
65–80

C – Видовое богатство сообществ с участием 
S. baicalensis, число видов в описании
[C - Species richness of coenoses with S. baicalensis,  
number of species]

17–30 31–44 
45–57 58–70 
71–84

Рис. 5. Модели распределения локальных факторов в местообитаниях 
Scutellaria baicalensis на топо-ординационных схемах

[Fig. 5. Models of local factors distribution in Scutellaria baicalensis habitats on topo-ordinated schemes]
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Корреляционный анализ выявил слабые связи между локальными усло-
виями среды и онтогенетической структурой популяций изучаемого вида, 
выраженной в различных демографических индексах. Отмечено, что про-
ективное покрытие сообществ с участием S.  baicalensis показывает поло-
жительные связи с градациями увлажнения (r = 0,55) и отрицательные с бо-
гатством и засолением почв (r = –0,48), что подтверждается результатами 
ординации (см. рис. 3 и 4). Наиболее значимые связи выявлены для про-
ективного покрытия S. baicalensis и индекса эффективности (r = 0,63). Био-
климатические переменные BIOCLIM также имеют слабые корреляцион-
ные связи с онтогенетической структурой популяции и оказывают бóльшее 
влияние на характер распространения вида (см. рис. 1 и 2). При этом они 
связаны с такими параметрами сообществ, как средний статус увлажнения 
по экологическим шкалам и видовая насыщенность (см. рис. 3). Сходные 
взаимозависимости для растительных сообществ и отдельных видов также 
отмечены в ряде публикаций [26, 27]. Согласно современным исследовани-
ям переменные ENVIREM гораздо лучше могут выявлять закономерности 
распространения и особенности экологии видов, так как они в бóльшей сте-
пени связаны с экофизиологическими параметрами [10]. Так, нами выявле-
ны сильные положительные корреляционные связи между индексом арид-
ности Торнвайта и индексом возрастности (r = 0,74) и индексом старения 
(r = 0,86) и отрицательные с индексом замещения (r = –0,85). Эти же демо-
графические индексы также тесно связаны с потенциальной эвапотранспи-
рацией в самой влажной четверти года (r = 0,72 и r = 0,75 соответственно). 
Отрицательные корреляционные связи вышеуказанной переменной также 
характерны для индекса замещения (r = –0,72). Полученные результаты по-
казывают, что для изучаемого вида при увеличении засушливости климата 
в значительной степени снижается семенное возобновление, что отражается 
в низкой численности особей прегенеративного периода. Сходные законо-
мерности наблюдаются и при высокой пастбищной нагрузке. В свете выяв-
ленных климатологами тенденций аридизации климата на территории юга 
Сибири необходим мониторинг состояния популяций S. baicalensis на севе-
ро-восточной границе ареала вида в Забайкалье. Необходимо также отме-
тить, что дальнейшие исследования в этом направлении (на примере разных 
видов и сообществ) могут быть перспективными в рамках концепции пула 
видов [28, 29]. 

Заключение

Проведенные исследования показали, что биоклиматические факторы 
в большей степени оказывают влияние на распространение S. baicalenis и 
характеристики фитоценозов с участием вида. Показатели локальных фак-
торов также позволяют проводить оценку растительных сообществ, обилия 
и экологических предпочтений изучаемого вида, но слабо связаны с онтоге-
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нетическими параметрами популяций. На уровне растительных сообществ 
распределение и характер влияния региональных и локальных факторов 
являются в значительной степени сходными. Использование переменных 
и индексов ENVIREM показало значимые взаимосвязи на популяционном 
уровне (в частности, демографические параметры), что позволило оценить 
перспективы развития периферийных популяций вида при интенсификации 
процессов аридизации. Отмечено, что некоторые локальные факторы, такие 
как выпас, могут также оказывать большое влияние на онтогенетическую 
структуру популяций. Распределение и обилие вида тесно связано со струк-
турой ландшафта, поэтому актуальной является дальнейшая подробная 
оценка экотопологических характеристик местообитаний S. baicalensis.

Литература 

1. Gaston K. The Structure and Dynamics of Geographic Ranges. Oxford : Oxford University 
Press, 2003. 266 p.

2. Guo Q.F., Taper M., Schoenberger M., Brandle J. Spatial-temporal population dynamics 
across species range: from centre to margin // Oikos. 2005. Vol. 108. PP. 47–57.

3. Gerst K.L., Angert A.L., Venable D.L. The effect of geographic range position on demographic 
variability in annual plants // Journal of Ecology. 2011. Vol. 99. PP. 591–599.

4. Гольдберг Е.Д., Дыгай А.М., Литвиненко В.И., Попова Т.П., Суслов Н.И. Шлемник 
байкальский. Фитохимия и фармакологические свойства. Томск : Изд-во Том. ун-та, 
1994. 222 с. 

5. Gao Z., Huang K., Yang X., Xu H. Free radical scavenging and antioxidant activities of 
flavonoids extracted from the radix of Scutellaria baicalensis Georgi // Biochimica et 
Biophysica Acta – General Subjects. 1999. Vol. 1472, is. 3. PP. 643–650. 

6. Min L. New therapeutic aspects of flavones: the anticancer properties of Scutellaria and its 
main active constituents wogonin, baicalein and baicalin // Cancer treatment reviews. 2009. 
Vol. 35, is. 1. PP. 57–68. 

7. Bai Ch., Wen M., Zhang L., Li G. Genetic diversity and sampling strategy of Scutellaria 
baicalensis germplasm resources based on ISSR // Genetic Resources and Crop Evolution. 
2013. Vol. 60. PP. 1673–1685. 

8. Yuan Q., Zhang Zh., Hu J., Guo L., Shao A., Huang L. Impacts of recent cultivation on 
genetic diversity pattern of a medicinal plant, Scutellaria baicalensis (Lamiaceae) // BMC 
Genetics. 2010. Vol. 11 (29). 

9. Su S., He Ch., Li L., Chen J., Zhou T. Genetic characterization and phytochemical analysis 
of wild and cultivated populations of Scutellaria baicalensis // Chemistry & Biodiversity. 
2008. Vol. 5. PP. 1353–1363. 

10. Title P.O., Bemmels J.B. ENVIREM: an expanded set of bioclimatic and topographic 
variables increases flexibility and improves performance of ecological niche modeling // 
Ecography. 2017. doi: 10.1111/ecog.02880

11. Korolyuk A.Yu., Zverev A.A. Database of Siberian Vegetation (DSV) // Biodiversity & 
Ecology. 2012. Vol. 4. PP. 312. 

12. Зверев А.А. Информационные технологии в исследованиях растительного покрова. 
Томск : ТМЛ Пресс, 2007. 304 с. 

13. Hammer Ø., Harpe D.A.T., Ryan P.D. PAST: Paleontological Statistics Software Package 
for Education and Data Analysis // Palaeontologia Electronica. 2001. Vol. 4 (1). PP. 1–9. 

Д.В. Санданов, Б.Б. Найданов, В.М. Шишмарев 

http://apps.webofknowledge.com/full_record.do?product=WOS&search_mode=GeneralSearch&qid=1&SID=3CB2OHfueOEw4lGqcZm&page=1&doc=1&cacheurlFromRightClick=no
http://apps.webofknowledge.com/full_record.do?product=WOS&search_mode=GeneralSearch&qid=1&SID=3CB2OHfueOEw4lGqcZm&page=1&doc=1&cacheurlFromRightClick=no
http://elibrary.ru/contents.asp?issueid=9517
http://elibrary.ru/contents.asp?issueid=9517
http://apps.webofknowledge.com/full_record.do?product=WOS&search_mode=GeneralSearch&qid=1&SID=3CB2OHfueOEw4lGqcZm&page=1&doc=3&cacheurlFromRightClick=no
http://apps.webofknowledge.com/full_record.do?product=WOS&search_mode=GeneralSearch&qid=1&SID=3CB2OHfueOEw4lGqcZm&page=1&doc=3&cacheurlFromRightClick=no
C:\Users\�����������\Downloads\10.1111\ecog.02880


99Влияние региональных и локальных факторов среды на распространение

14. Королюк А.Ю. Экологические оптимумы растений юга Сибири // Ботанические 
исследования Сибири и Казахстана. Барнаул ; Кемерово, 2006. Вып. 12. С. 3–38. 

15. Королюк А.Ю. Модель сопки – метод анализа структуры растительного покрова // 
Растительность России. 2008. № 13. С. 117–122. 

16. Санданов Д.В., Дулепова Н.А., Гармаева Л.Л. Fornicium uniflorum (Asteraceae) 
в Забайкалье: распространение, экология, структура сообществ и популяций // 
Растительный мир Азиатской России. 2016. № 2 (22). С. 25–31. 

17. Жукова Л.А. Популяционная жизнь луговых растений. Йошкар-Ола : Ланар, 1995. 224 с.
18. Глотов Н.В. Об оценке параметров возрастной структуры популяций растений // 

Жизнь популяций в гетерогенной среде. Йошкар-Ола : МарГУ, 1998. Ч. 1. С. 146–149.
19. Животовский Л.А. Онтогенетическое состояние, эффективная плотность и 

классификация популяций // Экология. 2001. № 1. С. 3–7. 
20. Одум Ю. Экология. М. : Мир, 1986. Т. 2. 376 с. 
21. Санданов Д.В. Оценка состояния ценопопуляций восточноазиатских видов растений в 

различных частях ареала // Растительный мир Азиатской России. 2010. № 2 (6). С. 80–87.
22. Санданов Д.В. Оценка фитоценотической приуроченности восточноазиатских 

степных растений в связи с демографическими характеристиками популяций // 
Проблемы ботаники Южной Сибири и Монголии : сб. науч. ст. по материалам 
междунар. науч.-практ. конф. Барнаул : Изд-во Алтайского гос. ун-та, 2015. С. 219–
224.

23. Красная книга Амурской области : редкие и находящиеся под угрозой исчезновения 
виды животных, растений и грибов / ред. О.Н. Кожемяко и др. Благовещенск : Изд-во 
БГПУ, 2009. 446 с.

24. Красная книга Еврейской автономной области. Редкие и находящиеся под угрозой 
исчезновения виды растений и грибов / ДВО РАН, Ин-т комплекс. анализа регион. проблем ; 
отв. ред. Т.А. Рубцова ; науч. ред. С.Д. Шлотгауэр. Новосибирск : АРГА, 2006. 248 с. 

25. Бухашеева Т.Г., Санданов Д.В., Асеева Т.А., Чирикова Н.К., Шишмарев В.М. 
Возрастная структура ценопопуляций и сырьевая фитомасса Scutellaria baicalensis 
Georgi (Lamiaceae) // Растительные ресурсы. 2007. Т. 43, вып. 4. С. 23–31.

26. Raatikainen K.M., Heikkinen R.K., Pykälä J. Impacts of local and regional factors on 
vegetation of boreal semi-natural grasslands // Plant Ecology. 2007. Vol. 189. PP. 155–173.

27. Gaujour E., Amiaud B., Mignolet C., Plantureux S. Factors and processes affecting plant 
biodiversity in permanent grasslands: a review // Agronomy for Sustainable Development. 
2012. Vol. 32, is. 1. PP. 133–160. 

28. Houseman G.R., Gross K.L. Linking grassland plant diversity to species pools, sorting and 
plant traits // Journal of Ecology. 2011. Vol. 99. PP. 464–472. 

29. Li L., Liu Y., Wang X., Fang J., Wang Q., Zhang B., Xiao P., Mohammat A., Terwei A. 
Different effect of regional species pool on plant diversity between forest and grassland 
biomes in arid Northwest China // PLoS ONE. 2015. Vol. 10 (7): e0131982. doi: 10.1371/
journal.pone.0131982 

Поступила в редакцию 03.03.2017; повторно 21.04.2017 г.;
принята 26.04.2017; опубликована 15.06.2017

Авторский коллектив: 
Санданов Денис Викторович – канд. биол. наук, с.н.с. лаборатории флористики и геоботаники 
Института общей и экспериментальной биологии СО РАН (Россия, 670047, г. Улан-Удэ, 
ул. Сахьяновой, 6). 
E-mail: sdenis1178@mail.ru
Найданов Булат Борисович – канд. биол. наук, ведущий инженер лаборатории флористики и 
геоботаники Института общей и экспериментальной биологии СО РАН (Россия, 670047, г. Улан-
Удэ, ул. Сахьяновой, 6). 
E-mail: orongoy930@yandex.ru

C:\Users\�����������\Downloads\10.1371\journal.pone.0131982
C:\Users\�����������\Downloads\10.1371\journal.pone.0131982
mailto:sdenis1178@mail.ru
mailto:orongoy930@yandex.ru


100

Шишмарев Вячеслав Михайлович – канд. биол. наук, м.н.с. лаборатории медико-биологических 
исследований Института общей и экспериментальной биологии СО РАН (Россия, 670047, г. Улан-
Удэ, ул. Сахьяновой, 6). 
E-mail: shishmarevslava@rambler.ru

Sandanov DV, Naidanov BB, Shishmarev VM. Influence of regional and local environmental factors 
on the distribution and population structure of Scutellaria baicalensis Georgi. Vestnik Tomskogo 
gosudarstvennogo universiteta. Biologiya – Tomsk State University Journal of Biology. 2017;38:89-103. 
doi: 10.17223/19988591/38/5 In Russian, English summary

Denis V. Sandanov, Bulat B. Naidanov, Vyacheslav M. Shishmarev
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Influence of regional and local environmental factors on the distribution 
and population structure of Scutellaria baicalensis Georgi 

Dynamics and condition of species populations in different parts of their distribu-
tion is a very important part of studies of species biology. This kind of research is use-
ful for relict species, which have isolated populations confined to refugia at the edges 
of their distribution. Scutellaria baicalensis Georgi is a relict species, growing in the 
steppes of East Asia. This plant is widely used in folk and traditional medicine. The 
aim of our study was to analyze different environmental factors on regional and local 
scales with assessment of their influence on distribution and population structure of 
S. baicalensis in different regions of East Asia.

We collected the material throughout a long latitudinal and longitudinal gradient 
within East Asia (Latitude - between 29-65 degrees, Longitude - between 100-130 de-
grees) (See Fig. 1). 19 bioclimatic variables (www.worldclim.org) and 9 ENVIREM 
variables (http://envirem.github.io/#downloads) were involved in the analysis. We es-
timated ecological features of the species on the basis of 488 relevés. CCA-ordination 
was carried out in PAST 3.06. Eco-topological confinement of species was evaluated 
on planar models. We studied 48 populations in different parts of species distribution. 
Ontogenetic structure was considered using common indices applied in plant demog-
raphy: index of regeneration, index of substitution, index of senescence, index of age-
ness, and index of efficiency. Relationships between environmental factors and species 
demography were analyzed with Pearson linear correlations.

The northern edge of S. baicalensis distribution was limited by -4° isotherm, 
and the western part was shaped by 200 mm isohyet (See Fig. 2). CCA-ordination 
of 153  relevés from Inner Mongolia showed the importance of moisture which is 
determined by precipitations(bio-12) and soil moisture (IVM) (See Fig. 3). This trend 
was also connected with species richness (Div). In general, the first axis is more important 
(eigenvalue=40.29%). The second axis is less important (eigenvalue=22.57%) and 
mostly characterized by the elevation. On the upper part of ordination scheme, there are 
relevés within 1100 to 1500 m, on the bottom - within 700 to 1100 m. The ordination of 
all relevés with the studied populations revealed low soil moisture parameters in steppe 
communities of Mongolia (See Fig. 4). Population demography also depends on the 
grazing level (See Table). The studied species prefers petrophytic habitats in the middle 
part and on top of hills (See Fig. 5). The analysis revealed low correlation between 
local factors and ontogenetic structure of populations. We obtained similar data for 
bioclimatic variables and observed high positive correlation between Thornthwaite 
aridity index and ageness index (r=0.74) and senescence index (r=0.86), and negative 
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correlation for substitution index (r=-0.85). All these demographic indices also showed 
good correlation with mean monthly PET of the wettest quarter (r=0.72; r=0.75; r=-
0.72, respectively). The obtained results demonstrated that after an increase in climate 
aridity seed reproduction of species decreased, which resulted in a low quantity of 
young individuals. In view of recently revealed tendencies towards an increase in arid-
ity in the studied region, it is necessary to monitor S. bacalensis populations at the 
north-western edge of species distribution in Transbaikalia. 

The article contains 5 Figures, 1 Table, 29 References. 
Key words: environmental factors; bioclimatic variables; local conditions; plant 
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Динамика роста и плодоношения кедра сибирского (Pinus 
sibirica Du Tour): цикличность или ациклические колебания?

Работа выполнена за счет базового бюджетного финансирования (ФАНО) 
при поддержке РФФИ (проекты № 15-04-03924 и 15-04-03483).

Методом многолетних наблюдений (1990–2007 гг.) изучена динамика 
радиального роста и плодоношения кедра сибирского в юго-восточной части 
Западно-Сибирской равнины. Динамика роста – это циклический процесс с 
четко выраженной положительной автокорреляцией. Динамика плодоношения 
представляла собой случайный (ациклический) процесс. Очень высокие и очень 
низкие урожаи без какой-либо закономерности чередовались на протяжении 
очень коротких периодов. Это предполагает полное отсутствие автокорреляций 
и случайный характер многолетней динамики внешних факторов, влияющих на 
плодоношение. Обсуждены причины существенных различий между динамикой 
роста и динамикой плодоношения.

Ключевые слова: Pinus sibirica; прирост по диаметру; семенная 
продуктивность; флуктуации во времени.

Введение

Многолетнюю динамику жизнедеятельности деревьев, ее характер и при-
роду обычно изучают на примере размера и структуры годичного кольца 
древесины, что объясняется относительной методической легкостью ретро-
спективного восстановления признаков за длительный период времени. Име-
ющиеся достижения систематизированы в ряде обобщающих работ [1–6]. 

Радиальный рост ствола неплохо характеризует состояние вегетативной 
сферы дерева, но почти ничего не говорит о состоянии его репродуктивной 
сферы. Между тем именно успешное воспроизводство является важнейшей 
функцией любых живых организмов. Многолетние ряды репродуктивных 
признаков, подобные рядам радиального прироста ствола, у хвойных полу-
чают по следам, оставляемым шишками на ветвях [7–9]. В модифицирован-
ном виде (по внутренним следам от шишек, скрытым в древесине ветвей), 
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этот метод позволяет восстанавливать динамику плодоношения за многие 
десятки лет [10]. Анализ длительных рядов динамики плодоношения кедра 
сибирского в различных районах Западной и Восточной Сибири показал, 
что в них, так же как и в рядах радиального прироста, присутствуют циклы 
самой разнообразной протяженности и амплитуды, но структура циклично-
сти принципиально иная [11–16]. 

Это направление исследований изначально развивалось как боковая ветвь 
дендрохронологии – «репрохронология», по определению В.Н. Воробьева 
[17]. В этом качестве репрохронология своими средствами пытается решать 
классические дендрохронологические задачи, даже такие специфические, 
как, например, реконструкция климатов прошлого [16]. При этом задачи 
репродуктивной биологии древесных растений и лесного семеноводства 
остаются, как правило, вне поля зрения исследователей. Настоящая работа 
призвана посмотреть на динамику плодоношения именно с этой стороны. 

Обсуждая природу погодичной динамики семенной продуктивности ке-
дра сибирского, исследователи стремились понять, какие факторы мешают 
стабильному плодоношению. Самый характерный пример – классические 
работы Т.П. Некрасовой [18]. На самом деле нестабильность плодоношения 
в погодичной динамике – это весьма стабильное свойство очень многих, в 
том числе процветающих, многолетних растений, которое нисколько не ме-
шает их успешному воспроизводству [19, 20]. Скорее всего, этот признак 
является адаптивным и поддерживается естественным отбором [21, 22]. 
В настоящей работе сделана попытка обсудить эту тему на примере кедра 
сибирского.

В динамике плодоношения кедра сибирского отчетливо преобладает, т.е. 
обеспечивает максимальный вклад в общую изменчивость признака, самый 
короткий 3–4-летний цикл [14]. Следовательно, именно его исследование 
наиболее актуально для понимания динамики плодоношения. Ранее ряды 
погодичной динамики вегетативных и генеративных признаков были рас-
смотрены нами именно как вариационные ряды, без приуроченности их от-
дельных элементов к конкретным календарным годам [23]. Оказалось, что 
для большинства вегетативных признаков характерен обычный, для многих 
генеративных – огромный размах флуктуаций. Распределение вегетативных 
признаков близко к нормальному, а распределение генеративных признаков 
было, как правило, депрессивным, причем низкие значения признака отме-
чались в несколько раз чаще, чем высокие. 

Практически все длительные (более 5 лет) ряды динамики плодоношения 
кедра сибирского получены по следам на побегах от шишек. Наш 18-летний 
ряд впервые получен методом прямого учета числа шишек, числа и массы 
полных семян. Цель данной работы – сравнительный анализ собственно ди-
намики роста и плодоношения кедра сибирского, а также выявление харак-
тера и природы различий между ними. 
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Материалы и методики исследования

Материал собран в юго-восточной части Западно-Сибирской равнины, 
на крайнем юге таежной зоны, в Томь-Обском междуречье, 20 км к юго-
западу от г. Томска (56°13'36'' с. ш., 84°51'54'' в. д.). Это Нижне-Сеченов-
ский припоселковый кедровник, тип леса разнотравный, средний возраст 
160–180 лет, III класс бонитета, полнота 0,5, средняя высота 22 м, средний 
диаметр ствола 53 см. 

Учет урожая и отбор шишек проводили ежегодно в период с 1990 по 2007 г. 
В разные годы использовали от 25 до 100 деревьев, в среднем 50–60. В годы, 
когда число деревьев было одинаковым, состав использованных деревьев от-
личался не более чем на 15%. Обеспечить наблюдение за одними и теми же 
деревьями в течение 18 лет было технически невозможно хотя бы потому, что 
некоторые деревья погибали, их приходилось заменять. Урожай определяли 
методом подъема в крону, полного стряхивания шишек и их подсчета на земле. 

С каждого дерева брали образец 10–15 шишек. В шишках подсчитывали 
число чешуй в фертильной зоне. Умножением этого признака на 2 получали 
исходное число семяпочек в шишке. Затем подсчитывали число развитых 
(нормального размера) семян в шишке. Долю (%) полных семян с развиты-
ми зародышами определяли методом рентгенографии. Из двух последних 
признаков рассчитывали число полных семян в шишке. Затем по рентгено-
грамме из каждого образца отбирали 100 полных семян и путем их взвеши-
вания определяли массу одного семени. 

Ширину годичных колец измеряли у 15 деревьев из числа тех, которые в 
течение всех 18 лет использовались для учета плодоношения. С каждого де-
рева использовали два керна, взятых на противоположных сторонах ствола.

Результаты исследования

Анализ изменчивости ширины кольца ксилемы в основании ствола по-
казал, что в последние несколько десятилетий использованные деревья явно 
находились на этапе стабилизации радиального прироста: в ряду представ-
лены только циклические колебания, возрастной тренд отсутствует (рис. 1, a). 
Средняя ширина годичного кольца ксилемы за последние 18 лет состави-
ла 1,97 ± 0,92 мм (С = 16,3%). Минимальное значение признака составляет 
примерно 50% от максимального. Хорошо заметен 4–6-летний цикл. Поэто-
му налицо значительная автокорреляция прироста: по данным за последние 
40 лет, прирост в текущем году положительно связан с приростом в пред-
шествующем году (r = 0,41, р = 0,05).

Среднее за период наблюдений число шишек на дереве составило 
369 ± 71 шт. с колебаниями по годам от 10 до 740 шт., коэффициент ва-
риации – 69% (рис. 1, b). Говорить о форме распределения признака при 
таком небольшом числе наблюдений достаточно сложно. Тем не менее оно 

С.Н. Горошкевич



107Динамика роста и плодоношения кедра сибирского

явно депрессивное: за 18 лет не отмечено ни одного года с урожаем шишек в 
диапазоне от 193 до 391 шт., причем 4 раза урожай был менее 60 шт., 5 раз – 
более 630 шт. 

    
                                    a                                                                            b

 
                                       c                                                                       d

Рис. 1. Динамика роста и плодоношения кедра сибирского (Pinus sibirica Du Tour) в 
Нижне-Сеченовском припоселковом кедровнике: a – ширина годичного кольца, мм; 

b – число зрелых шишек на дереве, шт.; c – число полных семян с развитыми 
зародышами, % от исходного числа семяпочек; d – масса полных семян на дереве, кг

[Fig. 1. Dynamics of Siberian stone pine (Pinus sibirica Du Tour) growth and seed production
in Nizhne-Sechenovo village-side forest: a - Tree ring width, mm; b - Mature cone number 

per tree, pcs; с - Fill seeds number, % of initial ovule number; d - Fill seed weight per tree, kg]

Анализ динамики признака позволяет довольно четко разделить 18 лет 
наблюдений на 4 группы по величине урожая шишек:

– в 1992, 1995, 1998 и 2004 гг. – очень низкий (до 50 шишек/дерево);
– в 1996, 2002 и 2005 гг. – низкий (180–200 шишек/дерево);
– в 1990, 1991, 1994, 2000, 2001 и 2006 гг. – средний (390–510 шишек/

дерево);
– в 1993, 1997, 1999, 2003 и 2007 гг. – высокий (более 630 шишек/дерево). 
В этом ряду оказалось невозможно найти какую-либо закономерность. 

Так, в двух случаях отмечено два очень низких или низких урожая подряд, 
один раз между двумя очень низкими или низкими урожаями выявлен ин-
тервал три года. В двух случаях отмечено два средних урожая подряд, один 
раз между двумя средними урожаями установлен интервал 6 лет. Наконец, 
интервал между высокими урожаями составлял от 1 до 3 лет. 

Динамика числа полных семян в процентах от исходного числа семя-
почек, характеризующая качество урожая, оказалась еще более сложной: в 
первую половину периода наблюдений высокие значения признака (5 лет) 
чередовались с низкими (4 года), во вторую половину периода наблюдений 
абсолютно преобладали его средние значения (6 лет из 9) (рис. 1, c). 
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Итоговый показатель семенной продуктивности – масса полных семян 
на дерево – зависел в основном от числа шишек, но положительно был свя-
зан также и с числом полных семян в шишке. Поэтому динамика массы пол-
ных семян на дерево выступала результирующей по отношению к динамике 
двух других признаков (рис. 1, d). Годы группировались в те же три группы, 
что и по урожаю шишек, но 1999 г. из-за малого числа семян в шишках пере-
местился из группы высокого в группу среднего урожая: 

– 0–0,5 кг, очень низкий урожай (1992, 1995, 1998 и 2004 гг.);
– 1–1,5 кг, низкий урожай (1996, 2002 и 2005 гг.);
– 4–6 кг, средний урожай (1990, 1991, 1994, 1999, 2000, 2001 и 2006 гг.);
– 8,8–11,3 кг, высокий урожай (1993, 1997, 2003 и 2007 гг.).
Концентрация значений признака в пределах этих четырех диапазонов 

очень высока: в сумме они составляли менее половины от общего диапа-
зона изменчивости! Погодичная динамика признаков произвольна: высо-
кие, средние, низкие и очень низкие урожаи чередовались без какой-либо 
закономерности. Автокорреляции внутри ряда семенной продуктивности 
недостоверны. Слабая тенденция к обратной связи убывает с увеличени-
ем интервала между годами: r = –0,39 между текущим и последующим, 
r = –0,24 между текущим и последующим + 1, r = 0,07 между текущим и 
последующим + 2. 

Обсуждение результатов исследования

Попытки найти закономерность в чередовании низких и высоких уро-
жаев семян предпринимались на всем протяжении существования лесного 
семеноводства. На первых порах хорошо прослеживалось желание исследо-
вателей представить динамику плодоношения как периодический процесс. 
В классическом труде Н.С. Нестерова [24] сообщается, что у дуба череш-
чатого (Quercus robur L.) обильные урожаи желудей в Европейской части 
России бывают строго (!) каждый 6-й год. Этот вывод обосновывается со-
лидным 55-летним рядом наблюдений: за весь этот период лишь один раз, и 
то из-за конкретной причины (очень сильного поздневесеннего заморозка), 
очередной высокий урожай отмечен не на 6-й, а на 7-й год после преды-
дущего. Впрочем, уже в этой работе периодичность плодоношения не рас-
сматривается как абсолютный закон. В частности, о сосне обыкновенной 
(Pinus sylvestris L.) говорится, что в центре Европейской России она обильно 
плодоносит в среднем через 6 лет. Это характеризует не что иное, как цикли-
ческий характер динамики плодоношения. В дальнейшем сообщения о пе-
риодическом чередовании урожаев семян у древесных растений появлялись 
все реже, а о циклическом – все чаще. Уже во 2-м издании своего «Лесного 
семеноводства» А.П. Тольский [25] пишет только о повторяемости урожаев 
у разных видов лесных деревьев и приводит только средние сроки между 
высокими, средними и низкими урожаями семян. 

С.Н. Горошкевич
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Углублению представлений о динамике плодоношения отчасти способ-
ствовала математическая обработка многолетних рядов наблюдений при-
нятыми в дендрохронологии методами, позволяющими выявить структуру 
цикличности [14, 15, 26]. Выяснилось, что в динамике плодоношения, как 
и в динамике любого другого природного процесса, одновременно присут-
ствуют самые разнообразные по продолжительности и выраженности ци-
клы, причем их состав и доля очень сильно варьируют в зависимости от 
происхождения той или иной репрохронологии. Вместе с тем сделан один 
важный вывод: в динамике плодоношения очень велико значение коротких 
и самых коротких (2–3-летних) циклов; оно многократно выше, чем в дина-
мике, например, радиального или линейного прироста. Сделав этот вывод, 
исследователи длинных рядов, в сущности, сами поставили под сомнение 
необходимость дальнейшего развития этих работ. Действительно, зачем по-
лучать и анализировать длинные ряды, если почти вся погодичная изменчи-
вость сосредоточена в коротких циклах. Гораздо важнее, во всяком случае, 
для репродуктивной биологии древесных растений и лесного семеновод-
ства, тщательно исследовать внутреннюю структуру этих самых коротких 
циклов. На этом мы, собственно, и сосредоточимся в дальнейшем.

Сам феномен многолетней цикличности любых явлений в живой при-
роде предполагает либо их зависимость от таких же циклических колебаний 
внешних факторов, либо наличие значимых автокорреляций внутри ряда 
[3]. В динамике плодоношения это в основном циклические колебания кли-
мата и влияние текущего урожая на последующие [27–29].

В колебаниях климата нет циклов продолжительностью меньше 5–6 лет, 
причем такие короткие циклы выражены едва заметно, а более или менее су-
щественное значение имеют лишь 11- и 22-летние циклы, связанные с сол-
нечной активностью [30–32]. Следовательно, климатически обусловленные 
циклы плодоношения также не могут иметь меньшую продолжительность. 
Реальное существование таких циклов должно выражаться в чередовании 
хотя бы 3–4-летних, а еще лучше – 5–6-летних периодов с относительно по-
вышенными и относительно пониженными урожаями. В литературе нередко 
встречаются сообщения о таком характере динамики плодоношения, в том 
числе и даже в первую очередь у кедра сибирского [33–34]. Л.Ф. Правдин 
[11], обобщивший первые результаты наблюдений, сделал вывод, что у этого 
вида динамика плодоношения выражается не в смене урожайных лет неуро-
жайными, а в смене периодов с повышенными и пониженными урожаями. 
Э.Б. Королева [35] установила, что у кедра корейского (Pinus koraiensis Sieb. 
& Zucc.) за 22 года наблюдений отмечено два – повышенных и два периода 
пониженных урожаев, каждый по 7–8 лет. D. Tomback [36] сообщила о воз-
можности 3–4-летних периодов обильного плодоношения у американского 
вида кедровых сосен – сосны белоствольной (P. albicaulis Engelm.). У ке-
дра сибирского 11-летняя цикличность плодоношения обнаружена в 1950– 
1960-е гг. в Западной Сибири [37] и на Урале [38]. В обоих случаях иссле-
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дователи констатировали положительную связь урожая шишек с солнечной 
активностью (числами Вольфа). В дальнейшем В.Н.  Воробьев [39] на ре-
презентативном материале 60–70-летних рядов показал, что 10–14-летние 
циклы если и присутствуют в динамике плодоношения кедра сибирского, 
то с активностью солнца они связаны слабо, неоднозначно. На юго-восто-
ке Западно-Сибирской равнины климатическая цикличность точно такая 
же, как и в любом другом регионе планеты: циклов с продолжительностью 
меньше 5–6 лет не выявлено [40]. В динамике плодоношения кедра, по на-
шим данным, наоборот, нет сколько-нибудь заметных периодов с длиной 
больше 3–4 лет. Это означает, что динамика плодоношения никак не связана 
с цикличностью средних температур воздуха и суммами осадков, которые 
анализируются в работах по динамике климата. Она определяется совсем 
другими климатическими факторами [18]. 

Влияние текущего урожая на последующие вряд ли может выходить за 
пределы 2–3-летнего периода [29, 41]. Поэтому при большой продолжитель-
ности неурожайных циклов, например у ели, автокорреляция между теку-
щим и последующими урожаями семян не выходит за пределы статисти-
ческой погрешности [42]. Индуцированные этим фактором циклы должны 
быть очень короткими, в идеале 2-летними. Такая 2-летняя цикличность 
действительно обнаружена, например, у пихты. G.R. Powell [43] и Т.П. Не-
красова [44] показали, что в 1970-е гг. у двух видов – пихты сибирской (Abies 
sibirica Ldb.) и пихты бальзамической (A. balsamea Mill.) – обильное пло-
доношение наблюдалось в одни и те же (четные) годы. Этот эндогенный 
режим был настолько четким, что упомянутые авторы даже сочли возмож-
ным говорить не о цикличности, а о периодичности плодоношения. В лите-
ратуре имеются сведения о наличии ритмических колебаний урожая явно 
эндогенного происхождения и у некоторых других хвойных растений. Так, 
В.Н. Усов [45, 46] сообщил, что у ели корейской (Picea koraiensis Nakai) в 
Приморье плодоношение происходит строго через два года на третий; за 
20 лет наблюдений не отмечено ни одного нарушения этой закономерности. 
Похожее явление обнаружено даже у сосны: K.F. Wenger [47] показал, что 
сосна ладанная (P. taeda L.) на юге США плодоносит обычно два года под-
ряд с 2-летним интервалом. В нашей работе обнаружена слабая тенденция 
к обратной связи между текущим и последующим урожаями семян. Такая 
едва заметная связь могла бы быть второстепенной причиной 2-летней ци-
кличности плодоношения. Но 2-летней цикличности плодоношения у ке-
дра сибирского не найдено ни в нашей работе, ни в других исследованиях. 
Между текущим урожаем и урожаем через 2 года связь еще слабее, а между 
текущим урожаем и урожаем через 3 года она полностью отсутствует. Это 
означает, что внутренние причины вообще не участвуют в формировании 
динамики плодоношения кедра сибирского.

Таким образом, в динамике плодоношения хвойных возможно домини-
рование довольно длинных циклов, предположительно связанных с клима-
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тическими циклами такой же продолжительности, и очень коротких циклов, 
предположительно эндогенного происхождения. Есть основания полагать, 
что также возможен и принципиально иной вариант – нециклическая ди-
намика плодоношения. Приведенный в настоящей работе ряд наблюдений 
слишком кроток, чтобы на его основании делать далеко идущие выводы. 
Тем не менее, судя по нашим результатам, у кедра сибирского совершенно 
отсутствуют какие-либо закономерности в динамике плодоношения, за ис-
ключением чисто статистических, вероятностных. Вот полученная после-
довательность очень низких (ОН) низких (Н), средних (С) и высоких (В) 
урожаев шишек: С→С→ОН→В→С→ОН→Н→В→ОН→С→С→С→Н→ 
→В→Н→ОН→С→В. Не требуется специальных расчетов, чтобы убедиться 
в совершенно случайном расположении элементов внутри этого ряда. Веро-
ятность любых комбинаций примерно соответствует частоте встречаемости 
элементов и их сочетаний. Например, при вероятности высокого урожая в 
22% очень мала вероятность последовательности из двух высоких урожа-
ев подряд. Поэтому такой последовательности и нет в нашем ряду. Вероят-
ность среднего урожая почти в 2 раза выше. Следовательно, вероятность 
последовательности из двух или даже трех средних урожаев значительно 
выше, чем из двух высоких. Действительно, такие последовательности от-
мечены в реальной динамике. Таким же образом легко объяснить и сред-
нюю продолжительность периода, например, между двумя высокими, двумя 
средними или двумя низкими урожаями. 

Настоящая работа – не исключение. В литературе нередко встречаются 
сообщения о примерно таком же характере динамики плодоношения. Боль-
шая часть их относятся к роду сосна. Это сосна обыкновенная в Белоруссии 
[48, 49], на северо-западе России [50] и в Финляндии [51], кедр сибирский 
на Алтае [52, 53], кедр корейский в Приморье [54] и др. Характер динамики 
плодоношения, описанный в настоящей и упомянутых выше работах, пред-
полагает полное отсутствие автокорреляций и точно такой же – совершенно 
случайный – характер многолетней динамики влияющих на плодоношение 
внешних (климатических) факторов. 

Как результаты настоящей работы, так и огромное число других пу-
бликаций показывают, что у кедра сибирского и хвойных растений вообще 
генеративные признаки многократно более изменчивы, чем вегетативные. 
Многолетняя динамика роста – это всегда циклический процесс с преобла-
данием длинных климатически обусловленных циклов и четко выраженной 
положительной автокорреляцией как климатической, так и не климатиче-
ской природы [1–4]. Динамика плодоношения может быть случайной и за-
кономерной, циклической и периодической, эндогенно и экзогенно обуслов-
ленной, содержащей и не содержащей автокорреляцию, однако она всегда 
характеризуется чередованием очень высоких и очень низких урожаев се-
мян на протяжении очень коротких (в несколько лет) периодов. У лесных 
деревьев без ежегодного и достаточно стабильного в многолетней динамике 
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роста немыслим успех в борьбе за существование. Напротив, равномерное 
по годам плодоношение у таких растений, по-видимому, не поддерживается 
естественным отбором, так как при продолжительности жизни в десятки и 
сотни лет оно не дает носителям этого признака, а также их потомству, ника-
ких существенных преимуществ в борьбе за существование. 

Для тех растений, семена которых входят в трофические цепи экосистем, 
т.е. используются животными в качестве корма, регулярное плодоношение 
может быть даже вредным признаком, существенно затрудняющим воспро-
изводство [55–59]. Именно резкая неравномерность плодоношения по годам 
позволяет таким видам успешно существовать. В англоязычной литерату-
ре для обозначения этого явления есть даже специальный термин – «mast-
ing», или «mast seeding» (от «mast» – съедобный орехоподобный плод, «mast 
year» – урожайный год) [60, 61]. В неурожайные годы численность потреби-
телей семян, как правило, существенно снижается из-за отсутствия кормо-
вой базы [42, 62–64]. Это обеспечивает обильное возобновление вида в уро-
жайный год, следующий за неурожайным [22, 65]. Семена кедра являются 
основой трофических цепей в сибирских лесных экосистемах. Поэтому не 
удивительно, что его семенная продуктивность характеризуется нерегуляр-
ностью и очень высоким уровнем изменчивости в погодичной динамике. 

Заключение

Анализ результатов показал, что в динамике радиального роста кедра си-
бирского на юге лесной зоны преобладают относительно длинные циклы, 
предположительно климатически обусловленные, с четко выраженной по-
ложительной автокорреляцией. Для динамики плодоношения характерен 
нециклический (случайный) характер. Описанная в настоящей работе для 
кедра сибирского, а также в некоторых других публикациях, относящихся к 
роду сосна, она предполагает полное отсутствие автокорреляций и случай-
ный характер многолетней динамики влияющих на плодоношение внешних 
факторов.

Динамика плодоношения кедра сибирского характеризуется чередовани-
ем очень высоких и очень низких урожаев семян на протяжении 2–3 лет. 
Рост значительно более стабилен в погодичной динамике. Эти различия яв-
ляются частью закрепленной естественным отбором стратегии выживания: 
стабильный рост полезен, стабильное плодоношение не полезно, особенно у 
тех видов, семена которых используются животными в качестве корма. В не-
урожайные годы численность потребителей семян резко снижается. В сле-
дующие за ними урожайные годы это обеспечивает обильное возобновление 
вида. Кедр сибирский явно относится к числу именно таких растений. 

С.Н. Горошкевич



113Динамика роста и плодоношения кедра сибирского

Литература

1. Битвинскас Т.Т. Дендроклиматические исследования. Л. : Гидрометеоиздат, 1974. 172 с.
2. Fritts H.C. Tree-rings and climate. New York : Academic Press, 1976. 567 p.
3. Schweingruber F. Tree rings and environment. Dendroecology. Berne ; Stuttgart ; Vienna : 

Paul Haupt Publ., 1996. 609 p.
4. Ваганов Е.А., Шиятов С.Г., Мазепа В.С. Дендроклиматические исследования в Урало-

Сибирской Субарктике. Новосибирск : Изд-во СО РАН, 1996. 246 c.
5. Ваганов Е.А., Шашкин А.В. Рост и структура годичных колец хвойных. Новосибирск : 

Наука, 2000. 214 с. 
6. Speer J.H. Fundamentals of tree-ring research. Tucson : University of Arizona Press, 2010. 

333 p.
7. Некрасова Т.П. К методике изучения динамики плодоношения у хвойных // Известия 

восточных филиалов АН СССР. 1957. № 6. С. 138–145.
8. Горчаковский П.Л. Новое в методике исследования динамики семеношения хвойных // 

Ботанический журнал. 1958. Т. 43, № 10. С. 1445–1449.
9. Воробьев В.Н., Горошкевич С.Н. Методика ретроспективного изучения динамики 

мужского «цветения» Pinus sibirica (Pinaceae) // Ботанический журнал. 1989. Т. 74, 
№ 4. С. 554–557.

10. Воробьев В.Н. Метод ретроспективного изучения динамики семеношения Pinus 
sibirica Du Tour (Pinaceae) // Ботанический журнал. 1979. Т. 64, № 7. С. 971–974.

11. Правдин Л.Ф. Итоги работ по изучению плодоношения кедра сибирского // Труды 
Института леса и древесины АН СССР. 1963. Т. 62. С. 174–189.

12. Ирошников А.И. Полиморфизм популяций кедра сибирского // Изменчивость 
древесных растений Сибири / отв. ред. Е.Г. Минина и А.И. Ирошников. Красноярск : 
Ин-т леса и древесины СО АН СССР, 1974. С. 77–103.

13. Ирошников А.И. Плодоношение и качество семян хвойных пород в северных и горных 
районах Сибири // Плодоношение лесных пород Сибири / отв. ред. Л.И. Милютин. 
Новосибирск : Наука, 1982. С. 98–117.

14. Воробьев В.Н. Биологические основы комплексного использования кедровых лесов. 
Новосибирск : Наука, 1983. 253 с.

15. Несветайло В.Д. Многолетняя динамика репродуктивной деятельности и радиального 
прироста кедра сибирского в припоселковом кедровнике южной тайги // Экология. 
1987. № 6. С. 19–25.

16. Савчук Д.А., Воробьев В.Н. Сравнение динамики роста и репродукции кедра 
сибирского // Сибирский экологический журнал. 1999. № 2. С. 125–129. 

17. Воробьев В.Н. Репрохронология хвойных: программа и методы // Сибирский 
экологический журнал. 1999. Т. 6, № 2. С. 117–123.

18. Некрасова Т.П. Биологические основы семеношения кедра. Новосибирск : Наука, 
1972. 272 с.

19. Herrera C.M., Jordano P., Guitián J., Traveset A. Annual variability in seed production 
by woody plants and the masting concept : reassessment of principles and relationship to 
pollination and seed dispersal // The American Naturalist. 1998. Vol. 152, № 4. PP. 576–
594. 

20. Schauber E.M., Kelly D., Turchin P., Simon C., Lee W.G., Allen R.B., Payton I.J., 
Wilson P.R., Cowan P.E., Brockie R.E. Masting by eighteen New Zealand plant species: 
the role of temperature as a synchronizing cue // Ecology. 2002. Vol. 83. PP. 1214–1225.

21. Silvertown J.W. The evolutionary ecology of mast seeding in trees // Biological Journal of 
Linnean Society. 1980. Vol. 14. PP. 235–250.

22. Visser M.D., Jongejans E., van Breugel M., Zuidema P.A., Chen Y.-Y., Kassim A.R., 
de Kroon H. Strict mast fruiting for a tropical dipterocarp tree: a demographic cost-benefit 



114

analysis of delayed reproduction and seed predation // Journal of Ecology. 2001. Vol. 99. 
PP. 1033–1044.

23. Горошкевич С.Н. Динамика роста и плодоношения кедра сибирского. Уровень и 
характер изменчивости признаков // Экология. 2008. № 3. С. 181–188. 

24. Нестеров Н.С. Очерки по лесоведению. М. ; Л. : Гос. лесное техн. изд-во, 1933. 247 с. 
25. Тольский А.П. Лесное семеноводство. М. ; Л. : Гослесбумиздат, 1950. 167 с. 
26. Комин Г.Е. Цикличность динамики урожайности плодов и семян древесных 

растений // Записки Свердловского отделения Всесоюзного ботанического общества. 
Свердловск : Изд-во Урал. гос. ун-та, 1973. Вып. 6. С. 82–84. 

27. Kelly D., Sork V.L. Mast seeding in perennial plants: why, how, where? // Annual Review 
of Ecology and Systematics. 2002. Vol. 33. PP. 427–447.

28. Drobyshev I., Niklasson M., Mazerolled M.J., Bergero Y. Reconstruction of a 253-year long 
mast record of  European beech reveals its association with large scale temperature variability 
and no long-term trend in mast frequencies // Agricultural and Forest Meteorology. 2014. 
Vol. 192–193. PP. 9–17.

29. Hacket-Pain A.J., Friend A.D., Lageard J.G.A., Thomas P.A. Tree rings and masting: 
considering reproductive phenomena when interpreting tree rings? // Tree Rings in 
Archaeology, Climatology and Ecology. 2016. Vol. 14. PP. 78–85. 

30. Шнитников А.В. Внутривековая изменчивость компонентов общей увлажненности. 
Л. : Наука, 1969. 244 с.

31. Алисов Б.П., Полтораус Б.В. Климатология. М. : Изд-во МГУ, 1974. 299 с. 
32. Scafetta N. Empirical evidence for a celestial origin of the climate oscillations and its 

implications // Journal of Atmospheric and Solar-Terrestrial Physics. 2010. Vol. 72. PP. 951–970.
33. Соловьев Ф.А. Кедр сибирский и его народнохозяйственное значение // Труды 

Института биологии УрФ АН СССР. 1955. Вып. 6. С. 3–34.
34. Ирошников А.И. Плодоношение кедра сибирского в Западном Саяне // Труды 

Института леса и древесины АН СССР. 1963. Т. 62. С. 104–120.
35. Королева Э.Б. Динамика семеношения кедра корейского за последние 20 лет // 

Половая репродукция хвойных / отв. ред. Т.П. Некрасова. Новосибирск : Наука, 1973. 
Т. 2. С. 139–141.

36. Tomback D.F. Foraging strategies of Clark’s nutcracker // Living Bird. 1978. Vol. 16. 
PP. 123–161.

37. Некрасова Т.П. Цикличность плодоношения кедра сибирского // Биология семенного 
размножения хвойных Западной Сибири / отв. ред. Т.П. Некрасова и Н.П. Мишуков. 
Новосибирск : Наука, 1974. С. 3–15.

38. Хохрин А.В., Кирсанов В.А., Смолоногов Е.П. Анализ плодоношения кедра на Урале 
в связи с генетической неоднородностью и солнечной активностью // Развитие 
лесообразовательного процесса на Урале / отв. ред. Б.П. Колесников, Р.С. Зубарева. 
Свердловск : Уральский научный центр СО РАН, 1977. С. 102–115.

39. Воробьев В.Н. Цикличность репродуктивной деятельности кедра // Плодоношение 
лесных пород Сибири / отв. ред. Л.И. Милютин. Новосибирск : Наука, 1982. С. 25–44. 

40. Алехина Н.М., Таранюк М.И. Роль циклов в атмосферных процессах // Актуальные 
проблемы геологии и географии Сибири. Томск : Том. гос. ун-т, 1998. Т. 4. С. 99–101.

41. Sala A., Hopping K., McIntire E.J.B., Delzon S., Crone E.E. Masting in whitebark pine 
(Pinus albicaulis) depletes stored nutrients // New Phytologist. 2012. Vol. 196. PP. 189–199.

42. Krebs C.J., Boonstra R., Boutin S., Sinclair A.R.E., Smith J.N.M., Gilbert B.S., Martin K., 
O’Donoghue M., Turkington R. Trophic dynamics of the boreal forests of the Kluane 
region // Arctic. 2014. Vol. 67, suppl. 1. PP. 71–81.

43. Powell G.R. Biennial strobilus production in balsam fir : a review of its morphogenesis and 
discussion of its apparent physiological basis // Canadian Journal of Forest Researches. 
1977. Vol. 7, № 4. PP. 547–555.

С.Н. Горошкевич



115Динамика роста и плодоношения кедра сибирского

44. Некрасова Т.П. Пыльца и пыльцевой режим хвойных Сибири. Новосибирск : Наука, 
1983. 186 с.

45. Усов В.Н. Особенности семеношения ели корейской в Приморском крае // Охрана, 
учет и восстановление лесов Дальнего Востока / отв. ред. И.А. Павленко. Уссурийск : 
Приморский сельскохозяйственный ин-т, 1991. С. 9–13. 

46. Усов В.Н. Особенности семеношения ели корейской в Приморском крае // Леса 
и лесообразовательный процесс на Дальнем Востоке / отв. ред. Ю.И. Манько. 
Владивосток : ДВО РАН, 1999. С. 214–216.

47. Wenger K.F. Annual variation in the seed crops of loblolly pine // Journal of Forestry. 1957. 
Vol. 55, № 8. PP. 567–569.

48. Юркевич И.Д., Лубяко М.Н., Кругликов Г.Г. Плодоношение сосны и ели в лесах 
БССР // Сборник работ по лесному хозяйству. Минск, 1940. Вып. 1. С. 38–45. 

49. Азниев Ю.Н. Плодоношение сосны обыкновенной в Белоруссии // Лесная генетика, 
селекция и семеноводство / отв. ред. В.И. Ермаков. Петрозаводск : Карелия, 1970. 
С. 405–410.

50. Гиргидов Д.Я. Прогноз урожая семян сосны // Сборник научно-исследовательских 
работ по лесному хозяйству. М. ; Л. : Гослесбумиздат, 1961. Вып. 4. С. 244–253.

51. Koski V. On the variation of flowering and seed crop in mature stands of Pinus sylvestris L. // 
Silvae Fennica. 1980. Vol. 14, № 1. PP. 71–75.

52. Разливалов Г.М. Кедровые леса Казахстана и перспективы их использования // Труды 
по лесному хозяйству Сибири. Новосибирск : Изд-во СО АН СССР, 1960. Вып. 6. 
С. 37–44.

53. Воробьев В.Н. Плодоношение кедра сибирского по высотным подпоясам Северо-
Восточного Алтая // Известия СО АН СССР. Сер. биолого-медицинских наук. 1964. 
№ 12, вып. 3. С. 86–90.

54. Флягина И.А. Динамика семяношения кедровых лесов Сихотэ-Алиньского 
заповедника // Сихотэ-Алиньский заповедник : экологические исследования / отв. 
ред. Э.М. Сидорова. Владивосток : ДВНЦ АН СССР, 1985. С. 50–60. 

55. Каплуновский П.С. Особенности плодоношения буковых лесов // Лесоведение. 1972. 
№ 1. С. 51–61.

56. Forcella F. Ovulate cone production in pinyon: negative exponential relationship with late 
summer temperature // Ecology. 1981. Vol. 62, № 2. PP. 488–491.

57. Crawley M.J., Long C.R. Alternate bearing, predator satiation and seedling recruitment in 
Quercus robur L. // Journal of Ecology. 1995. Vol. 83, № 4. РP. 683–696.

58. Krebs C.J., Boonstra R., Cowcill K., Kenney A.J. Climatic determinants of berry crops in 
the boreal forest of the southwestern Yukon // Botany. 2009. Vol. 87, № 4. PP. 401–408.

59. Krebs C.J., Cowcill K., Boonstra R., Kenney A.J. Do changes in berry crops drive population 
fluctuations of rodentsin the southwestern Yukon? // Journal of Mammalogy. 2010. Vol. 91, 
№ 2. PP. 500–509.

60. Kelly D. The evolutionary ecology of mast seeding // Trends of Ecology and Evolution. 
1994. Vol. 9, № 12. PP. 465–470.

61. Crone E.E., Rapp J.M. Resource depletion, pollen coupling, and the ecology of mast 
seeding // Annals of the New York Academy of Sciences. 2014. Vol. 1322. PP. 21–34.

62. Kataev G.D. Population monitoring of small mammals in the Kola peninsula over 75 
years // Russian Journal of Ecology. 2012. Vol. 43, № 5. PP. 406–408.

63. Жигальский О.А. Динамика численности и структуры населения рыжей полевки 
(Myodes (Clethrionomys) glareolus) при зимнем и весеннем начале размножения // 
Зоологический журнал. 2012. Т. 91, № 5. С. 619–628.

64. Bogdziewicz M., Zwolak R., Crone E.E. How do vertebrates respond to mast seeding? // 
Oikos. 2015. Vol. 125, № 3. PP. 300–307. 



116

65. Peters V.S., Macdonald S.E., Dale M.R.T. The interaction between masting and fire is key 
to white spruce regeneration // Ecology. 2005. Vol. 86, № 7. PP. 1744–1750.

Поступила в редакцию 02.02.2017 г.; повторно 07.04.2017 г.; 
принята 10.05.2017; опубликована 15.06.2017

Горошкевич Сергей Николаевич – д-р биол. наук, г.н.с. лаборатории дендроэкологии, Институт 
мониторинга климатических и экологических систем СО РАН (Россия, 634055, Томск, 
пр. Академический, 10/3).
e-mail: gorosh@imces.ru

Goroshkevich SN. Dynamics of Siberian stone pine (Pinus sibirica Du Tour) growth and seed production: 
cyclicity or acyclic oscillation? Vestnik Tomskogo gosudarstvennogo universiteta. Biologiya – Tomsk 
State University Journal of Biology. 2017;38:104-120. doi: 10.17223/19988591/38/6 In Russian, English 
summary

Sergey N. Goroshkevich

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

Dynamics of Siberian stone pine (Pinus sibirica Du Tour)
growth and seed production: cyclicity or acyclic oscillation?

The paper is based on the analysis of 18-year-old series of seed production dynamics 
in Siberian stone pine which was first obtained by direct counting the number of cones, 
as well as the number and mass of full seeds. The aim of the study was the comparative 
analysis of the dynamics of growth and seed production in Siberian stone pine, as well 
as revealing the nature of the differences between them.

We collected the material in the southeastern part of the West Siberian Plain, in 
the south of the southern taiga, in the Tom-Ob interfluve, 20 km south-west of Tomsk, 
and in Nizhne-Sechenovsky near-settlement cembretum. We recorded the crop and 
collected cones annually between 1990 and 2007. We used from 25 to 100 trees in 
different years. We determined the crop by climbing into the crown, shaking the cones 
and counting them on the ground. The sample volume was 10-15 cones. The number of 
full seeds was determined by radiography. The width of the annual rings was measured 
in 15 trees. We used two cores from each tree from the opposite sides of the trunk. 

In the series of variability of the annual ring width, only cyclic fluctuations are 
presented, the age trend is absent. The average width of the annual ring of xylem over 
the past 18 years was 1.97 ± 0.92 мм (С = 16.3%). The minimum quantity of the 
characteristic is approximately 50% of the maximum. A 4-6 year cycles are clearly 
visible (See Fig.). Therefore, there is a significant autocorrelation of growth: according 
to the data for the last 40 years, the increase in the current year is positively related to 
the increase in the previous year (r = 0.41, p = 0.05). The average number of cones 
per tree during the observation period was 369 ± 71 pieces with the fluctuations from 
10 to 740 pieces (С = 69%). The distribution of the feature is clearly depressive: a 
single year with a cone crop in the range of 193 to 391 pieces was not noted during 
18 years. In the series of seed production dynamics, no regularity was found. Thus, 
two low crops were twice recorded in a row and once between two low crops there 
was an interval of three years. Two middle crops were twice recorded in a row but 
once between two middle crops there was an interval of six years. Finally, the interval 
between high crops ranged from 1 to 3 years. Autocorrelations within a seeding series 
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are not significant. The weak tendency to negative correlation decreases with the 
increasing interval between years: r = - 0.39 between current and subsequent, r = - 0.24 
between current and subsequent + 1, r = 0.07 between current and subsequent + 2. The 
analysis of information from the scientific literature has shown that in the dynamics 
of conifer seed production the dominance of rather long (up to 10-14 years) cycles is 
possible, presumably associated with climatic cycles of the same duration (mainly in 
Pinus). Very short cycles presumably of endogenous origin (for example, in Abies) are 
possible, too. There are reasons to believe that a fundamentally different variant is also 
possible: non-cyclic (random) dynamics of seeding. Described in the present work for 
the Siberian stone pine, and also in some other publications related to the genus Pinus, 
it implies a complete absence of autocorrelations within series and exactly the same, 
accidental, character of the long-term dynamics of external factors affecting the seed 
production.

The article contains 1 Figure, 65 References.
Key words: Siberian stone pine; growth and seed production dynamics; cyclicity; 

autocorrelation.
Funding: This work was partially supported by the Russian Foundation for Basic 

Research (Grants No 15-04-03924 and 15-04-03483).
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Содержание биологически активных веществ в листьях 
некоторых видов рода Campanula L. (Campanulaceae)

Определено содержание фенольных соединений (катехинов, флавонолов, 
танинов), сапонинов, пектиновых веществ, аскорбиновой кислоты и 
каротиноидов в листьях 8 видов рода Campanula, интродуцированных в 
лесостепную зону Западной Сибири. Установлены высокие показатели 
содержания основных групп биологически активных веществ, за исключением 
катехинов: флавонолов – до 9,4%, танинов – до 34,7%, сапонинов – до 39,6%, 
пектиновых веществ – до 18,3%, аскорбиновой кислоты – до 272,8 мг%, 
каротиноидов – до 327,7 мг%, и их значительная межвидовая и индивидуальная 
изменчивость. Сезонная динамика вторичных метаболитов в листьях различна: 
количество танинов и сапонинов выше в фазу весеннего отрастания, флавонолов 
и пектиновых веществ – в фазу цветения, накопление аскорбиновой кислоты и 
каротиноидов имело разнонаправленный характер.

Ключевые слова: фенольные соединения; пектиновые вещества; 
аскорбиновая кислота; каротиноиды; колокольчики; Западная Сибирь.

Введение

Исследование фитохимического состава полезных видов растений при 
интродукции необходимо для комплексной оценки их адаптационного по-
тенциала и перспективности культивирования в данном регионе. Количе-
ственное содержание различных групп биологически активных веществ 
служит показателем уровня метаболизма и фактором устойчивости расте-
ний в конкретных условиях обитания, определяет практическую значимость 
видов. Представители рода колокольчик Campanula L. издавна используют-
ся в народном хозяйстве, прежде всего, как декоративные растения [1–4]. 
Применение некоторых видов в эмпирической медицине обосновано со-
временными исследованиями, подтвердившими противоязвенную, противо-
судорожную, антимикробную и антиоксидантную активность препаратов 
из надземных органов колокольчиков [5–8]. В них выявлено присутствие 
алкалоидов, терпеноидов, дубильных веществ, сапонинов, кумаринов [9], 
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показана перспективность как источника флавоноидных соединений [10, 11]. 
Между тем большинство колокольчиков в фитохимическом отношении сла-
бо изучены, сведения о содержании различных метаболитов и их динамике 
в различных органах растений на видовом уровне фрагментарные или отсут-
ствуют, что обусловливает актуальность подобных исследований. Ранее [12, 
13] нами установлено высокое содержание в листьях некоторых видов фла-
вонолов, танинов, сапонинов, пектиновых веществ, аскорбиновой кислоты и 
каротиноидов, тогда как содержание катехинов оказалось незначительным.

Цель исследования – сравнительная характеристика содержания основ-
ных групп биологически активных веществ в листьях восьми видов рода 
Campanula, интродуцированных в лесостепную зону Западной Сибири.

Материалы и методики исследования

Работа выполнена в 2015–2016 гг. в Центральном сибирском ботаниче-
ском саду СО РАН (г. Новосибирск) на коллекции декоративных растений 
природной флоры. Объектами исследования были следующие виды коло-
кольчика из секции Campanula: болонский (C. bononiensis L.), жестково-
лосистый (C. cervicaria L.), скученный (C. glomerata L.), молочноцветко-
вый (C.  lactiflora Bieb. (Gadellia lactiflora (M. Bieb.) Schulkina)), точечный 
(C. punctata Lam.), круглолистный (C. rotundifolia L.), Такесима (C. takesi-
mana Nakai), тирсовидный (C. thyrsoides L.). Большинство из них принад-
лежит к жизненной форме травянистых поликарпиков с длительно вегетиру-
ющими феноритмотипами; C. cervicaria и C. thyrsoides в условиях культуры 
развиваются, как правило, по типу двулетних монокарпиков. Материалом 
для исследования послужили растения: C. cervicaria – из семян, собранных 
в Новосибирской области, C. rotundifolia – репродукции Сибирского ботани-
ческого сада (г. Томск), у остальных видов – выращенные из семян местных 
репродукций от интродукционных образцов различного происхождения.

Для определения содержания групп биологически активных веществ ис-
пользовали свежие листья, собранные в фазы весеннего отрастания и полно-
го цветения. В условиях Новосибирска отрастание растений колокольчиков 
начинается в третьей декаде апреля – первой декаде мая, но куст из побегов 
с вполне развитыми листьями (когда проводится сбор сырья) формируется 
в третьей декаде мая. Цветение C. rotundifolia наступает в середине июня, 
C. cervicaria, C. lactiflora и C. thyrsodes – в конце июня, остальные виды за-
цветают в первой половине июля. В связи с разновременным отрастанием 
и цветением разных видов сбор сырья проводили в 2–3 срока (табл. 1, 2). 
Погодные условия периода исследования характеризовались следующими 
особенностями. Май 2015 г. – умеренно теплый, избыточно увлажненный, 
2016 г. – в пределах нормы. Среднедекадные температуры июня обоих лет 
превышали климатическую норму на 2–4°C, распределение осадков было 
крайне неравномерным. 

Содержание биологически активных веществ в листьях
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Т а б л и ц а  1 [Table 1]
Содержание групп биологически активных веществ (%) в листьях видов Campanula 

в фазу весеннего отрастания 
[Content of groups of biologically active substances (%) in Campanula leaves 

in the spring growth phase]

Вид
[Species]

Дата сбора 
сырья
[Date of 

raw material 
collection]

Катехины
[Catechins]

Флавонолы
[Flavonols]

Танины
[Tannins]

Сапонины 
[Saponins]

Пектиновые
вещества

[Pectic 
substances]

C. bononiensis 27.05
19.05

0,28
0,32

3,2
4,4

20,7
32,4

22,2
27,8

10,9
11,2

C. cervicaria 21.05
19.05

0,12
0,20

3,5
5,3

23,1
32,4

20,9
23,9

10,9
13,6

C. glomerata 21.05
19.05

0,11
0,13

3,8
4,9

30,4
33,0

17,8
23,5

11,0
11,8

C. lactiflora 21.05
02.06

0,12
0,19

1,9
3,3

26,1
23,4

12,6
18,4

6,1
13,2

C. punctata 27.05
19.05

0,09
0,16

3,7
5,5

15,5
25,1

26,5
31,1

6,1
6,8

C. rotundifolia 21.05
19.05

0,18
0,31

4,2
7,3

30,1
33,4

23,3
24,4

5,2
9,1

C. takesimana 27.05
19.05

0,11
0,15

3,1
4,5

14,8
25,5

31,3
39,6

5,0
8,5

C. thyrsoides 21.05
02.06

0,09
0,09

3,0
5,0

19,7
18,0

24,0
14,6

9,5
10,8

Примечание. Здесь и в табл. 2: над чертой – значение 2015 г., под чертой – значение 2016 г. 
[Note: Above the line - the value of 2015, below the line - the value of 2016].

Т а б л и ц а  2 [Table 2]
Содержание групп биологически активных веществ (%) в листьях видов Campanula 

в фазу цветения
[Content of groups of biologically active substances (%) in Campanula leaves in the flowering phase]

Вид
[Species]

Дата сбора 
сырья
[Date of 

raw material 
collection]

Катехины
[Catechins]

Флавонолы
[Flavonols]

Танины
[Tannins]

Сапонины
[Saponins]

Пектиновые
вещества

[Pectic 
substances]

C. bononiensis 15.07
18.07

0,09
0,23

2,4
1,8

16,0
28,6

13,0
11,9

8,4
14,4

C. cervicaria 29.06
04.07

0,12
0,11

4,3
4,1

13,9
19,5

18,0
22,7

10,3
13,0

C. glomerata 15.07
18.07

0,11
0,15

4,0
7,4

19,0
34,4

24,0
7,2

8,5
18,3

C. lactiflora 29.06
11.07

0,17
0,06

4,6
4,3

21,8
26,5

9,7
9,3

10,3
10,7

C. punctata 15.07
11.07

0,01
0,16

6,1
4,5

25,0
24,4

16,1
23,1

8,7
10,5

C. rotundifolia 29.06
04.07

0,19
0,17

5,3
9,4

34,7
13,5

20,7
22,8

9,0
12,3

C. takesimana 15.07
11.07

0,07
0,10

3,2
3,3

17,6
21,4

33,9
20,3

7,2
8,5

C. thyrsoides 29.06
04.07

0,09
0,08

3,4
5,2

11,2
14,8

18,8
6,5

11,0
12,0

Т.А. Кукушкина, Т.И. Фомина
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Первая декада июля этих лет отличалась умеренно теплой погодой, вто-
рая была теплее нормы на 3°C, увлажнение – избыточным.

Количество катехинов определяли спектрофотометрическим методом 
(Agilent 8453 UV-Vis, США), основанным на их способности давать малино-
вое окрашивание с раствором ванилина в концентрированной соляной кис-
лоте. Плотность раствора измеряли при длине волны 504 нм. Содержание 
катехинов в пробе определяли по калибровочной кривой, построенной по 
(±)-катехину «Sigma» C-1788 (США) [14]. Количество флавонолов определе-
ляли методом, основанным на реакции комплексообразования флавонолов с 
хлоридом алюминия. Плотность раствора измеряли на спектрофотометре при 
длине волны 415 нм. Концентрацию флавонолов определяли по калибровоч-
ному графику, построенному по рутину [15]. Содержание танинов (гидроли-
зуемых дубильных веществ) определяли спектрофотометрическим методом 
с использованием 2%-ного водного раствора аммония молибденовокислого. 
Интенсивность полученной окраски измеряли при длине волны 420 нм. Рас-
чет дубильных веществ производили по ГСО танина [16]. Содержание сапо-
нинов определяли весовым методом. Экстрагировали сырье этанолом, затем 
упаривали экстракт до отсутствия запаха спирта и добавляли 7-кратный объ-
ем ацетона. Образовавшийся осадок через 18 ч отфильтровывали, высушива-
ли при 70°С, взвешивали и вычисляли содержание «сырого сапонина» [17].

Содержание пектиновых веществ (пектинов и протопектинов) определя-
ли бескарбазольным спектрофотометрическим методом, основанным на по-
лучении специфического желто-оранжевого окрашивания уроновых кислот с 
тимолом в сернокислой среде. Для получения воспроизводимых результатов 
из сырья удаляли сахара. Плотность растворов измеряли на спектрофотоме-
тре (Agilent 8453 UV-Vis, США) при длине волны 480 нм в кювете с рабочей 
длиной 1 см. Количество пектиновых веществ определяли по калибровочной 
кривой, построенной по галактуроновой кислоте [18]. Определение аскор-
биновой кислоты проводили титриметрическим методом, основанным на ее 
редуцирующих свойствах (реакция Тильманса). Суммарное количество ка-
ротиноидов определяли в ацетоново-этанольном экстракте спектрофотоме-
трическим методом. Оптическую плотность раствора измеряли при длинах 
волн, соответствующих максимумам поглощения хлорофиллов a (662 нм) и 
b (644 нм), каротиноидов (440,5 нм). Расчет концентрации пигментов прово-
дили по формулам: Са + Сb = 5,134D662 + 20,436D644; Скар = 4,695D440,5 – 
– 0,268(Са + Сb) [19]. Все биохимические показатели, кроме аскорбиновой 
кислоты, рассчитаны на массу абсолютно сухого сырья. За результат при-
нимали среднее из трех параллельных определений по каждому показателю.

Результаты исследования и обсуждение

Впервые определено количественное содержание в листьях исследо-
ванных видов фенольных соединений: катехинов, флавонолов, танинов. 
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Активная роль в метаболизме растений этих веществ как регуляторов роста, 
развития и репродукции служит фактором экологической пластичности и 
адаптивной изменчивости видов [20]. Содержание катехинов незначительное: 
0,09–0,32% в молодых листьях и 0,01–0,23% – в листьях цветущих растений, 
с максимальными значениями у C. bononiensis и C. rotundifolia (см. табл. 1, 2).

Установлено высокое содержание флавонолов. Их количество в фазу 
цветения по сравнению с фазой отрастания, как правило, возрастает, но ам-
плитуда погодичных флуктуаций показателя более значительная. В 2015 г. 
содержание флавонолов в молодых листьях варьировало от 1,9 (C. lactiflora) 
до 4,2% (C. rotundifolia), в период цветения предельные значения составили 
соответственно 2,4 (C. bononiensis) и 6,1% (C. punctata). Погодные условия 
2016 г. более благоприятствовали синтезу фловонолов, количество которых 
в весенний период колебалось на уровне 3,3–7,3% с минимальным и макси-
мальным значениями у тех же видов. В листьях цветущих растений содер-
жание флавонолов сильно варьировало: от 1,8% у C. bononiensis до 9,4% у 
C. rotundifolia. Ранее у представителей секции Campanula были обнаружены 
в надземных органах флавонолы кемпферол, кверцетин, рамнетин, рутин, у 
C. bononiensis – также мирицетин [11, 21].

Выявлено высокое содержание в листьях колокольчиков танинов. Весной 
их количество варьировало в пределах 14,8–33,4% с устойчиво высокими 
значениями для C. glomerata, C. rotundifolia и сравнительно низкими – для 
C. thyrsoides. В период цветения содержание танинов в большинстве слу-
чаев снизилось, при этом диапазон варьирования показателя увеличился от 
11,2 до 34,7%. Наибольшие количества этих веществ в листьях цветущих 
растений обнаружены у поликарпиков C. glomerata, C. punctata, C. rotundi-
folia, C. lactiflora, а минимальные – у завершающих жизненный цикл моно-
карпиков C. cervicaria и C. thyrsoides. Судя по полученным данным, условия 
инсоляции, тепло- и влагообеспеченности сезона 2016 г. в большей мере 
способствовали накоплению танинов. Ранее отмечалось наличие дубильных 
веществ в надземных органах C. glomerata (4%) и C. rotundifolia [9].

Важную роль в растениях выполняют сапонины, регулирующие ростовые 
процессы и обеспечивающие фитопатогенную защиту [22]. В весенний период 
количество сапонинов в листьях исследованных видов варьировало в пределах 
12,6–39,6%, причем подавляющее число значений превышало 20%. Сравнение 
данных показало, что погодные условия весны 2015 г. были менее благопри-
ятными для биосинтеза сапонинов, вероятно, из-за избыточного увлажнения. 
Наиболее высокое содержание этих соединений отмечено в молодых листьях 
C. takesimana, C. punctata, минимальное – у C. lactiflora. В фазу цветения ко-
личество сапонинов снизилось по сравнению с весенним периодом, особенно 
существенно у C. bononiensis, C. lactiflora и C. thyrsoides. Диапазон варьирования 
показателя для листьев цветущих растений составил 11,2–34,7%.

Впервые у исследованных видов Campanula определено содержание 
пектиновых веществ, имеющих большое значение в формировании засу-
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хо- и холодоустойчивости растений [23]. Их количество в листьях весной 
колебалось от 5,0 до 13,6% с максимумом у C. cervicaria, C. glomerata и 
C. bononiensis. В фазу цветения содержание пектиновых веществ возросло 
до 7,2–18,3%. Заметно беднее пектинами и протопектинами листья C. takesi-
mana. Все полученные данные по содержанию пектиновых веществ в ли-
стьях колокольчиков выше для 2016 г. Большее варьирование значений по 
годам отмечено в фазу отрастания. Вероятно, это связано с контрастными 
условиями мая лет исследования.

Ранее нами установлено для других видов рода Campanula высокое со-
держание аскорбиновой кислоты и каротиноидов [12, 13]. В молодых листьях 
количество аскорбиновой кислоты, как правило, наибольшее: C. bononiensis – 
247,2–272,8 мг%, C. rotundifolia – до 250,7 мг%, C. punctata – до 238,2 мг% 
(рис. 1). Значения показателя для всех видов, кроме C. bononiensis, в фазу от-
растания были выше в 2016 г. Динамика накопления витаминов, как и других 
вторичных метаболитов, сильно зависит от внешних условий и потому не-
однозначна. В 2015 г. содержание аскорбиновой кислоты ко времени цвете-
ния у ряда видов, напротив, повысилось по сравнению с весенним периодом 
(до 40%). В листьях цветущих растений колокольчиков определено от 109,6 
до 246,0 мг% аскорбиновой кислоты. Из исследованных видов наибольшая 
C-витаминная активность отмечена у C. bononiensis и C. rotundifolia.
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Рис. 1. Изменчивость содержания аскорбиновой кислоты в листьях видов Campanula:  
1 – C. bononiensis, 2 – C. cervicaria L., 3 – C. glomerata, 4 – C. lactiflora, 5 – C. punctata, 6 – C. rotundifolia, 7 – C.

takesimana, 8 – C. thyrsoides L. 
[Fig. 1. Variability of ascorbic acid content in Campanula leaves. 

On the Y axis - Content of ascorbic acid in mg% per wet mass of raw material] 
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показатель составил 84,9–209,1 мг% при существенно меньших значениях для 2016 г. Однако, у C. glomerata 
значения двух лет сопоставимы, у C. cervicaria содержание каротиноидов заметно ниже в 2015 г. (рис. 2).  
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Суммарное количество каротиноидов значительно варьирует у видов по 
годам. В фазу отрастания показатель составил 84,9–209,1 мг% при суще-
ственно меньших значениях для 2016 г. Однако у C. glomerata значения двух 
лет сопоставимы, у C. cervicaria содержание каротиноидов заметно ниже в 
2015 г. (рис. 2). 
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В период цветения динамика накопления каротиноидов была разнона-
правленной, диапазон варьирования увеличился: 74,6–327,7 мг% в 2015 г. и 
50,9–243,3 мг% в 2016 г. Максимальное содержание этих веществ отмечено 
в молодых листьях C. takesimana, C. cervicaria, C. punctata и в листьях цве-
тущих растений C. rotundifolia. Сравнительно бедны каротиноидами, осо-
бенно в фазу цветения, листья C. thyrsoides.

Проведенное исследование показало, что виды рода Campanula харак-
теризуются высоким содержанием в листьях флавонолов, танинов, сапони-
нов, пектиновых веществ, аскорбиновой кислоты и каротиноидов, но в них 
мало катехинов. Все показатели, кроме количества катехинов, значительно 
варьируют на видовом уровне и по годам. Наиболее высоким содержанием 
основных групп биологически активных веществ отличаются C. rotundifo-
lia, C. glomerata, C. punctata и C. bononiensis, сравнительно низким – C. lac-
tiflora и C. thyrsoides. Сезонная динамика вторичных метаболитов в листьях 
различна. По полученным данным, количество танинов и сапонинов выше 
в фазу весеннего отрастания, флавонолов и пектиновых веществ – в фазу 
цветения, тогда как накопление аскорбиновой кислоты и каротиноидов ока-
залось разнонаправленным.

Заключение

Исследовано содержание основных групп биологически активных ве-
ществ в листьях в фазы весеннего отрастания и цветения в 2015–2016 гг., 
у 8 видов рода колокольчик Campanula L.: болонского (C. bononiensis L.), 
жестковолосистого (C. cervicaria L.), скученного (C. glomerata L.), молоч-
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ноцветкового (C. lactiflora Bieb. (Gadellia lactiflora (M. Bieb.) Schulkina)), 
точечного (C. punctata Lam.), круглолистного (C. rotundifolia L.), Такесима 
(C. takesimana Nakai), тирсовидного (C. thyrsoides L.), интродуцированных в 
лесостепную зону Западной Сибири (г. Новосибирск). Установлено высокое 
содержание в листьях флавонолов (до 9,4%), танинов (до 34,7%), сапони-
нов (до 39,6%), пектиновых веществ (до 18,3%), аскорбиновой кислоты (до 
272,8 мг%) и каротиноидов (до 327,7 мг%); количество катехинов незначи-
тельное (до 0,32%). Полученные данные подтверждают результаты ранее 
проведенного исследования о перспективности видов рода Campanula как 
источника флавоноидов, танинов, сапонинов и их пищевой ценности бла-
годаря высокому содержанию в листьях витаминов и пектиновых веществ.
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Siberia (Novosibirsk). The importance of the work is due to the recent studies confirming 
the biological activity of preparations from above-ground parts of bellflowers and 
incomplete knowledge of the majority of them. The aim of this study was a comparative 
characteristics of the major groups of biologically active substances (catechins, 
flavonols, tannins, saponins, pectic substances, ascorbic acid and carotenoids) in 
leaves of 8 species: C. bononiensis L., C. cervicaria L C. glomerata L., C. lactiflora 
Bieb. (Gadellia lactiflora (M. Bieb.) Schulkina), C. punctata Lam., C. rotundifolia L., 
C. takesimana Nakai, and C. thyrsoides L. 

We studied the collection of ornamental plants of the natural flora of the Central 
Siberian Botanical Garden, SB RAS in 2015-2016. The material was plants grown 
from seeds of different origin: Novosibirsk region (C. cervicaria), Siberian Botanical 
Garden, Tomsk (C. rotundifolia) and local reproductions of introduced samples 
(other species). To determine the quantity of metabolites, we used freshly collected 
raw material - leaves in the spring growth phase and leaves of flowering plants. We 
determined the amount of catechins spectrophotometrically (504 nm), basing on their 
ability to give crimson colour with vanillin solution in concentrated hydrochloric 
acid. A calibration curve constructed from (±)-catechin “Sigma” C-1788 (USA) was 
used to determine the content of catechins in a sample. The amount of flavonols was 
determined spectrophotometrically (415 nm) by a reaction of complexation of flavonols 
with aluminium chloride. A calibration schedule constructed from rutin was used to 
determine the concentration of flavonols. The content of tannins (hydrolysable tanning 
substances) was determined spectrophotometrically (420 nm) using a 2% aqueous 
solution of ammonium molibdate. Tanning substances were calculated according to 
state standard reference samples of tannins. The content of saponins was determined by 
weighing. The content of pectic substances (pectins and protopectins) was determined 
by noncarbazole spectrophotometric method (480 nm), based on obtaining a specific 
yellow-orange colour of uronic acids with thymol in sulfuric acid medium. To obtain 
reproducible results, we removed sugars from raw material. The percentage of pectic 
substances was determined using a calibration curve constructed from galacturonic acid. 
Ascorbic acid was determined by titrimetric method based on its reducing properties 
(Tilmans’ reaction). The total amount of carotenoids was determined in acetone-ethanol 
extract spectrophotometrically. The optical density of the solution was measured at 
wavelengths corresponding to absorption maxima of chlorophylls a (662 nm) and b 
(644 nm) carotenoids (440.5 nm). Pigment concentration was calculated according to 
the formulae: Са + Сb = 5,134D662 + 20,436D644; Сcarotenoids = 4,695D440,5 – 
0,268(Са + Сb). All biochemical parameters, except for ascorbic acid, were calculated 
in relation to the mass of absolutely dry raw material.

We noted a high content of flavonols (up to 9.4%), tannins (up to 34.7%), 
saponins (up to 39.6%), pectic substances (up to 18.3%), ascorbic acid (up to 272.8 
mg%), carotenoids (up to 327.7 mg%), and small amount of catechins (up to 0.32%) 
in leaves (See Tables). We revealed significant interspecific and individual variability 
of metabolites. Their seasonal dynamics was different: the amount of tannins and 
saponins was higher in the phase of spring growth, but that of flavonols and pectins - 
in the flowering phase, while the accumulation of ascorbic acid and carotenoids was 
mixed. From two years of studies, more favorable conditions for the synthesis of 
the major metabolites formed in 2016. We determined the highest content of various 
groups of biologically active substances for C. rotundifolia, C. glomerata, C. punctata, 
C. bononiensis, and relatively low - for C. lactiflora, C. thyrsoides (See Figures and 
Tables). The obtained data confirmed the results of a previous study on the prospects of 
species of the genus Campanula as a source of flavonoids, tannins, saponins and their 
nutritional value due to a high content of vitamins and pectic substances in their leaves.

Содержание биологически активных веществ в листьях
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И.В. Лукъянчук, Е.В. Жбанова

Селекциoнно-генетический центр – Всероссийский научно-исследовательский 
институт генетики и селекции плодовых растений 

им. И.В. Мичурина, г. Мичуринск, Россия

Оценка генетической коллекции земляники 
по содержанию в плодах антоцианов

Отражены результаты многолетнего исследования накопления антоцианов 
в ягодах большого набора сортов, гибридных сеянцев, элитных и отборных форм 
земляники генетической коллекции Всероссийского НИИ генетики и селекции 
плодовых растений им. И.В. Мичурина. На основе анализа разнообразного и 
многочисленного сортового фонда земляники установлено, что содержание 
антоцианов в плодах в среднем по коллекции находится на невысоком уровне и 
составляет 52,3 мг/100 г сырой массы (это указывает на недостаточное внимание 
в селекции к созданию форм с повышенным содержанием данных веществ), при 
этом размах варьирования количества антоцианов в плодах находится в широком 
диапазоне – 10,5–171,6 мг/100 г. Изменчивость данного признака у гибридных 
сеянцев больше и составляет от 6,0 до 242,0 мг/100 г. Выделены перспективные 
генотипы с высоким накоплением антоцианов, представляющие интерес для 
селекции и практического использования: сорта Фейерверк – 107,4  мг/100  г, 
Привлекательная – 106,3 мг/100 г, Рубиновый кулон – 103,1 мг/100 г, отборные 
сеянцы 3/2-3 (Фейерверк × Львовская ранняя) – 242,0 мг/100 г, 3/3-16 (Фейерверк × 
Марышка) – 176,0 мг/100 г, 3/6-15 (Рубиновый кулон × Марышка) – 165,0 мг/100 г, 
3/6-72 (Рубиновый кулон × Марышка) – 178,2 мг/100 г. Выявлено, что, несмотря на 
все разнообразие гибридного потомства по содержанию антоцианов, наибольшее 
количество сеянцев с высоким их накоплением (от 80,0 до 100,0  мг/100  г и 
выше) получено в семьях, где обе родительские формы обладают высоким 
уровнем признака (Фейерверк, Привлекательная, Рубиновый кулон). Данные 
сорта рекомендуется использовать в качестве источников и доноров высокого 
содержания антоцианов в дальнейшей селекции.

Ключевые слова: Fragaria × ananassa Duch; селекция; сорта; гибридные 
сеянцы; элитные формы. 

Введение

За последние десятилетия антоцианы плодов и ягод стали темой мно-
гочисленных исследований. Их состав и количество во многом определя-
ют пригодность сортов к замораживанию и технологической переработке, 
Р-витаминные и антиоксидантные свойства ягод. Установлено, что анти-
оксидантная активность коррелирует с общим содержанием фенольных со-
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единений, в том числе с антоцианами. Это весьма мощные антиоксиданты, 
обладающие бо́льшей эффективностью, чем витамины C и E [1–3]. В эпи-
демиологических исследованиях показано, что умеренное потребление 
продукции с высоким содержанием антоцианов позволяет снизить риск 
сердечно-сосудистых заболеваний [3, 4]. Кроме того, они характеризуются 
противовоспалительными, антимикробными, гепатопротекторными свой-
ствами [1, 2]. По химическому составу антоцианы являются гликозидами – 
веществами, молекулы которых состоят из неуглеводной части (агликона) 
и углеводного остатка. Агликоны антоцианов называют антоцианидинами. 
К настоящему времени идентифицировано более тридцати различных анто-
цианидинов, при этом основная их часть (более 90%) представлена пелар-
гонидином (Pg), цианидином (Cy), пеонидином (Pn), дельфинидином (Dp), 
петунидином (Pt) и мальвидином (Mv). Разнообразие антоцианов обуслов-
лено количеством гидроксильных групп, природой и количеством присо-
единенных к молекуле сахаров, положением гликозилирования, природой и 
количеством алифатических или ароматических кислот, присоединенных к 
сахарам. В настоящее время обнаружено более 500 антоцианов различного 
строения, и число идентифицированных веществ быстро растет по мере со-
вершенствования методов анализа [1, 3].

В ягодах земляники антоцианы составляют 58,1–81,0% от общего со-
держания фенольных соединений [5]. Спектр антоцианов, характерных для 
данной культуры, включает 3-глюкозиды и 3-рутинозиды цианидина и пе-
ларгонидина, ацилированные производные пеларгонидина и цианидина – 
пеларгонидин-3(сукцинил)глюкозид и цианидин-3(сукцинил)глюкозид, 
пеларгонидин-3(малонил)глюкозид, пеларгонидин-3(6″-ацетил)глюкозид, а 
также пеларгонидин-3-диглюкозид [6]. Многими авторами отмечается, что, 
независимо от генетического происхождения сортов и экологических фак-
торов, доминирующим антоцианом в плодах земляники, составляющим до 
95% от их общего количества, является пеларгонидин-3-глюкозид. Второй 
по распространенности антоциан земляники – пеларгонидин-3(малонил)
глюкозид. Наличие цианидин-3-глюкозида является постоянным для земляни-
ки, хотя содержится он в меньшем количестве, чем пеларгонидин-3-глюкозид и 
пеларгонидин-3(малонил)глюкозид [5–11]. Различные сорта F. ananassa × Duch. 
по содержанию антоцианов имеют значительное варьирование – от 5 (Ана-
насная белая, Абрикос, Любительская) до 100 и более миллиграммов на 100 г 
мякоти плодов (Рубиновый кулон, Чернобривка, Белруби, Дукат, Довер, Дар-
роу) [12].

Все признаки октоплоидной земляники ананасной, в том числе связан-
ные с биохимическим составом плодов, имеют полигенный контроль [12, 
13]. Установлено, что содержание антоцианов наследуется количественно с 
частичным доминированием высокого содержания и частыми случаями про-
явления положительного гетерозиса или трансгрессии по данному признаку. 
По сообщению C.A. Lundergan, J.N. Moore, величина наследуемости содер-
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жания антоцианов в широком смысле (Н2) достигает высокого уровня – 0,81, 
что свидетельствует о зависимости выраженности этого признака преиму-
щественно от генетических факторов и в малой степени от условий среды 
[14]. Другие исследователи также указывают на высокий уровень генети-
ческой обусловленности признака – 96,5% [15]. Все эти данные свидетель-
ствуют об эффективности улучшения земляники по содержанию в плодах 
антоцианов путем гибридизации и дальнейшего отбора [12]. 

В селекции на улучшение химического состава ягод большой интерес 
представляют такие комбинации скрещивания, которые обеспечивают поло-
жительную трансгрессию селектируемого признака. Трансгрессия – эффект 
суммирующего действия полимерных генов, выражающийся в устойчивом 
увеличении (положительная трансгрессия) или уменьшении (отрицатель-
ная трансгрессия) значения какого-либо полимерно наследующегося при-
знака у отдельных особей F2 по сравнению с крайними (+, –) значениями 
этого признака у родительских форм [16]. Следует отметить, что у гетеро-
зиготных плодовых и ягодных культур при скрещивании трансгрессивное 
расщепление наблюдается в потомстве, полученном непосредственно от 
этого скрещивания; так как это потомство не является F1, его следует рас-
сматривать как Fn [17]. С.Д. Айтжанова [18] в качестве лучших доноров по 
содержанию антоцианов выделяет сорта Сюрприз олимпиаде, Рубиновый 
кулон и элитный отбор 167-9 (Кокинская ранняя × Сюрприз олимпиаде). По 
ее мнению, наследование данного признака носит, как правило, промежу-
точный характер с уклонением в сторону лучшего или худшего родителя. 
Выщепление значительного количества трансгрессивных сеянцев отмечено 
лишь в комбинациях, где оба родителя не обладали крайней степенью выра-
женности этого признака. Не установлено существенных различий в насле-
довании антоцианов при прямых и обратных скрещиваниях внутри вида F. 
× ananassa. Отмечена средняя положительная связь между растворимыми 
сухими веществами и антоцианами. Обнаружено отсутствие тесной связи 
между массой ягод и содержанием в них антоцианов, что дает возможность 
создавать крупноплодные сорта земляники с оптимальным биохимическим 
составом. 

Большое значение в своей работе придавал селекции земляники на по-
вышенное накопление в ягодах антоцианов профессор А.А. Зубов. Им из-
учалась комбинационная способность сортов по признакам качества ягод, 
в том числе содержанию антоцианов, с использованием диаллельных скре-
щиваний и генетико-статистических методов анализа потомства [19]. Наи-
более высокую общую комбинационную способность (ОКС) по накоплению 
антоцианов имели сорта Редкоут, Зенга Зенгана, Лакомая, Рубиновый кулон. 
Они рекомендованы для селекции на улучшенный химический состав ягод. 
Лучшие комбинации родителей по содержанию антоцианов – Мариева ×       
× Редкоут, Зенга Зенгана × Фейрфакс, Зенга Зенгана × Редкоут, Лакомая × 
Редкоут, Фестивальная × Белруби. Дополнены сведения в данном направ-
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лении и другими исследователями [20]. Так, высокое значение ОКС имели 
сорта Привлекательная и элита 298-22-19-21, в качестве лучшей по содер-
жанию антоцианов выделена комбинация Привлекательная × Кама. Таким 
образом, в связи с возрастающим интересом к антоцианам плодов и ягод 
изучение генетической коллекции земляники по уровню накопления анто-
цианов в плодах и их наследование в гибридном потомстве представляются 
весьма актуальными.

Целью настоящего исследования являлись выявление изменчивости со-
держания антоцианов в плодах земляники в зависимости от генетического 
происхождения изучаемых форм, определение пределов их варьирования у 
сортов и гибридных сеянцев, а также выделение перспективных генотипов – 
ценных источников и доноров высокого их накопления.

Материалы и методики исследования

В работе обобщены результаты многолетних исследований по содержа-
нию антоцианов у сортов, гибридных сеянцев, отборных и элитных форм 
земляники генетической коллекции, собранной в лаборатории частной гене-
тики и селекции ФГБНУ ВНИИГиСПР им. И.В. Мичурина (г. Мичуринск, 
Тамбовская область). 

В полевых условиях для массовой оценки содержания антоцианов у боль-
шого числа гибридных сеянцев применяли разработанную во ВНИИГиСПР 
им. И.В. Мичурина А.А. Зубовым и К.В. Станкевич шкалу, в которой имеют-
ся цветной рисунок и цифровое выражение их количества [21]. Сравнивая 
окраску свежих плодов земляники того или иного генотипа с аналогичным 
цветом на этой шкале, исследователь устанавливает количественное со-
держание антоцианов в образцах согласно соответствующему цифровому 
значению шкалы. Этот метод позволяет быстро и довольно точно оценить 
большое количество гибридов и сортов по данному показателю в полевых 
условиях. Предварительно отобранные формы, представляющие интерес по 
накоплению антоцианов, в дальнейшем анализировались в лабораторных 
условиях. Анализы проводили в период массового созревания плодов (II–
III декада июня).

Для определения суммарного содержания антоцианов использовали 
спектрофотометрический метод. Навеску свежих ягод (1 г) экстрагировали 
смесью 96%-ного этилового спирта и 1,5н соляной кислоты в соотношении 
85:15. Растертую пробу переносили на воронку Бюхнера, полученный филь-
трат доводили до определенного объема экстрагентом. Экстракт переносили 
в склянки с притертой пробкой, выдерживали в темноте. В таких услови-
ях происходит полное превращение антоцианов в катионную, окрашенную 
форму. Содержание антоцианов определяли на спектрофотометре (Genesys 
10uv, США) при длине волны 535 нм в кювете с рабочей длиной 1 см. 

Содержание антоцианов рассчитывали по формуле
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где А – концентрация антоцианов в мг на 100 г навески; Е – оптическая плот-
ность раствора; V – объем, мл; н – масса навески в г; K – 98,2 – коэффициент, 
вычисленный на основе экстинкционных коэффициентов 1%-ных растворов 
антоцианов (цианидин-3-галактозида и цианидин-3-арабинозида) при рабо-
те с кюветой толщиной в 1 см [22].

Статистическая обработка данных (вычисление средней арифметической (х), 
стандартной ошибки средней арифметической (Sx), коэффициента вариации (V)) 
проводили по стандартным методикам [23] с использованием программ Micro-
soft Excel 7,0 и StatSoft STATISTICA 6.0. Для сравнительной трансгрессивной из-
менчивости в различных комбинациях скрещивания определяли максимальную 
и среднюю степени трансгрессии и частоту трансгрессии [12].

Степень трансгрессии – величина превышения по определенному при-
знаку лучшим гибридом лучшей родительской формы. Выражается в про-
центах и вычисляется по формуле

г
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П
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где Пг – максимальное значение признака лучшего гибрида; Пр – максималь-
ное значение признака лучшего родителя.

Частота трансгрессии также выражается в процентах и находится по 
формуле

чТ 100,A
B

   

где А – количество гибридов, превосходящих по признаку лучшую роди-
тельскую форму; В – общее количество изученных гибридов.

По мнению А.А. Зубова, лучше степень трансгрессии называть макси-
мальной степенью трансгрессии определенной выборки (Тсмакс.). Для срав-
нительной оценки трансгрессивной изменчивости в разных комбинациях 
скрещивания он рекомендует определять среднюю степень трансгрессии 
Тссредн., вычисляемую с использованием показателей всех трансгрессив-
ных сеянцев, которая меньше варьирует с изменением величины выборки. 
Формула ее вычисления следующая:

c

г

ср
средн.

П 100%[ 100 ]
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где ∑ – сумма; f – число повторяющихся сеянцев с определенным значени-
ем признака, превосходящим его значение у лучшей родительской формы; 
Пг  – значение признака гибрида, превосходящее максимальное значение 
того же признака у лучшей родительской формы; Пр – максимальное зна-
чение признака лучшей родительской формы во взятой выборке; А – коли-
чество гибридов, превосходящих по признаку лучшую родительскую фор-
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му; Тс – степень трансгрессии конкретного гибридного сеянца или группы 
сеянцев. 

Средняя степень трансгрессии при оценке различных комбинаций скре-
щивания является важным показателем, так как при одинаковой максималь-
ной степени и частоте трансгрессии она может быть различной, и предпочте-
ние следует отдавать тем комбинациям, у которых этот показатель выше [12].

Результаты исследования и обсуждение

Многие зарубежные исследователи определили средний уровень накопле-
ния антоцианов в ягодах земляники в пределах от 15,0 до 60,0 мг/100 г сы-
рой массы. Более того, обнаружены формы с содержанием данных веществ 
до 80,0 мг/100 г [8]. Сорта со светлоокрашенными ягодами и, соответственно, 
низким уровнем антоцианов (менее 50,0 мг/100 г) малоценны [12]. Однако про-
веденный анализ большого количества сортов (73) различного эколого-геогра-
фического происхождения показал, что на их долю приходится значительная 
часть исследованных форм (52,3%). Количество генотипов с уровнем накопле-
ния антоцианов в пределах 50,0–80,0 мг/100 г составило 38,5%. Сортов с высо-
ким (80,1–100,0 мг/100 г) и очень высоким (более 100,0 мг/100 г) содержанием 
антоцианов значительно меньше – по 4,6% соответственно (рис. 1). 

3 
 

растворов антоцианов (цианидин-3-галактозида и цианидин-3-арабинозида) при работе с кюветой толщиной в 1 
см [22]. 

Статистическая обработка данных (вычисление средней арифметической (х), стандартной ошибки средней 
арифметической (Sx), коэффициента вариации (V) проводили по стандартным методикам [23] с использованием 
программ Microsoft Excel 7,0 и StatSoft STATISTICA 6.0. Для сравнительной трансгрессивной изменчивости в 
различных комбинациях скрещивания определяли максимальную и среднюю степени трансгрессии и частоту 
трансгрессии [12]. 

Степень трансгрессии – величина превышения по определенному признаку лучшим гибридом лучшей 
родительской формы. Выражается в процентах и вычисляется по формуле: 

100 100,ПгТс
Пр
   

где Пг – максимальное значение признака лучшего гибрида; Пр – максимальное значение признака лучшего 
родителя. 

Частота трансгрессии также выражается в процентах и находится по формуле: 

100,AТч
B

  , 

где А – количество гибридов, превосходящих по признаку лучшую родительскую форму; В – общее количество 
изученных гибридов. 

По мнению А.А. Зубова, лучше степень трансгрессии называть максимальной степенью трансгрессии 
определенной выборки (Тс макс.). Для сравнительной оценки трансгрессивной изменчивости в разных 
комбинациях скрещивания он рекомендует определять среднюю степень трансгрессии Тс средн., вычисляемую 
с использованием показателей всех трансгрессивных сеянцев, которая меньше варьирует с изменением 
величины выборки. Формула ее вычисления следующая: 

г

р
средн.

П 100%[ 100 ]
П ( ) ,

f
Тс fTc

A A

  
  , 

где ∑ – сумма; f – число повторяющихся сеянцев с определенным значением признака, превосходящим его 
значение у лучшей родительской формы; Пг – значение признака гибрида, превосходящее максимальное 
значение того же признака у лучшей родительской формы; Пр – максимальное значение признака лучшей 
родительской формы во взятой выборке; А – количество гибридов, превосходящих по признаку лучшую 
родительскую форму; Тс – степень трансгрессии конкретного гибридного сеянца или группы сеянцев.  

Средняя степень трансгрессии при оценке различных комбинаций скрещивания является важным 
показателем, так как при одинаковой максимальной степени и частоте трансгрессии она может быть различной, 
и предпочтение следует отдавать тем комбинациям, у которых этот показатель выше [12]. 

 
Результаты исследования и обсуждение 

 
Многие зарубежные исследователи определили средний уровень накопления антоцианов в ягодах 

земляники в пределах от 15,0 до 60,0 мг/100г сырой массы. Более того, обнаружены формы, с содержанием 
данных веществ до 80,0 мг/100г [8]. Сорта со светлоокрашенными ягодами и, соответственно, низким уровнем 
антоцианов (менее 50,0 мг/100г) малоценны [12]. Однако, проведенный анализ большого количества сортов 
(73) различного эколого-географического происхождения, показал, что на их долю приходится значительная 
часть исследованных форм (52,3%). Количество генотипов с уровнем накопления антоцианов в пределах 50,0–
80,0 мг/100г составило 38,5%. Сортов с высоким (80,1–100,0 мг/100г) и очень высоким (более 100,0 мг/100г) 
содержанием антоцианов значительно меньше – по 4,6% соответственно (рис.1).  
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Группы сортов с содержанием антоцианов, мг/100г [Groups of varieties with anthocyanin content, mg /100g]: 

 – < 50,0;  – 50,1-80,0;  – 80,1-100,0;  – >100,0 
 [Fig. 1. Percentage of strawberry varieties to anthocyanin content (mg /100g) in fruits]  
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Рис. 1. Процентное соотношение сортов земляники
по содержанию антоцианов в плодах. 

Группы сортов с содержанием антоцианов, мг/100 г 
[Groups of varieties with anthocyanin content, mg /100g]: 
 – < 50,0;  – 50,1–80,0;  – 80,1–100,0;  – >100,0 

[Fig. 1. Percentage of strawberry varieties to anthocyanin content in fruits] 

Различия по накоплению антоцианов между сортами весьма велики 
(рис.  2). Минимальное за годы исследований накопление антоцианов от-
мечено у сорта Кария (10,5 мг/100 г), максимальное – у сорта Рубиновый 
кулон (171,6 мг/100 г) при среднем значении по всем сортам 52,3 мг/100 г. 
Многие современные сорта американской (Сельва, Камароза, Хоней), гол-
ландской (Вима Рина, Вима Занта, Вима Кимберли), итальянской (Джоли, 
Ароза, Клэри, Галя чив) селекции характеризуются светлой окраской плодов 
и содержат менее 50,0 мг/100 г антоцианов (см. рис. 2). Сорт Камароза, ко-
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торый охватывает примерно 50% мирового рынка земляники [24], по нашим 
данным, накапливает всего 36 мг/100 г антоцианов. К богатым антоцианами 
сортам земляники следует отнести: Зенга Зенгана, Лакомая, Привлекатель-
ная, Рубиновый кулон, Торпеда, Фейерверк.

Рис. 2. Сравнительная оценка ряда сортов и элитных форм земляники 
по накоплению в ягодах антоцианов. По вертикали – сорта и элитные формы 

земляники; по горизонтали – суммарное количество антоцианов, мг/100 г:
1 – Эльсанта; 2 – Вима Занта; 3 – Ред Гонтлет; 4 – Хоней; 5 – Барлидаун; 

6 – Урожайная ЦГЛ; 7 – Фаветта; 8 – Хуммиджента; 9 – Корона; 10 – Кама; 
11 – Памяти Зубова; 12 – Элита 298-22-19-21; 13 – Лакомая; 14 – Элита 613-30;

15 – Рубиновый кулон; 16 – Привлекательная; 17 – Фейерверк
[Fig. 2. Comparative evaluation of some strawberry varieties and advanced forms for the accumulation 

of anthocyanins in fruits. On the X-axis - varieties and advanced forms of strawberries; 
on the Y-axis - total number of anthocyanins, mg /100 g: 1 - Elsanta; 2 - Vima Zanta; 

3 - Red Gauntlet; 4 - Honeoye; 5 - Barlidaun; 6 - Urozhaynaya CGL; 7 - Favetta; 8 - Khummidzhenta;
9 - Korona; 10 - Kama; 11 - Pamyati Zubova; 12 - advanced form 298-22-19-21;

13 - Lakomaya; 14 - advanced form 613-30; 15 - Rubinovy kulon; 16 - Privlekatel’naya; 17 - Feyerverk]

Сорта Привлекательная, Рубиновый кулон, Фейерверк селекции ФГБНУ 
ВНИИГиСПР сочетают высокое (более 100 мг/100г по среднемноголет-
ним данным) и стабильное накопление антоцианов в ягодах. Причем полу-
чены они при использовании в гибридизации ценного донора по данному 
признаку – сорта Зенга Зенгана. Также высоким уровнем антоцианов (до 
91,7 мг/100 г) отличаются сорта и элитные формы Памяти Зубова, Флора, 
298-22-19-21, 613-30, 750-30 (табл. 1). 
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Т а б л и ц а  1 [Table 1]
Сорта и элитные формы земляники – ценные источники 

высокого содержания антоцианов
[Strawberry varieties and advanced forms as important sources of high anthocyanin content] 

Сорт, элитная 
форма

[Variety, advanced 
form]

Происхождение
[Origin]

Содержание 
антоцианов, мг/100 г

[Anthocyanin content, mg/100 g]
Коэффи-

циент
вариации 
[Coefficient
of variation]

V, %

Размах 
варьирования, 

min–max
[Range of varying, 

min-max]

Среднее
[Mean],

х±m

Зенга Зенгана 
[Zenga Zengana]

Германия, сеянец 
Марке × Зигер
[Germany, Marke 
plantlet × Ziger]

48,4–110,0 73,4±14,5 39,1

Рубиновый кулон 
[Rubinovy kulon]

Зенга Зенгана × 
Фейрфакс 

[Zenga Zengana × Fairfax]
79,4–171,6 103,1±5,8 21,8

Фейерверк 
[Feyerverk]

Зенга Зенгана × 
Фейрфакс 

[Zenga Zengana × Fairfax]
70,4–136,4 107,4±4,0 14,8

Лакомая 
[Lakomaya]

Зенга Зенгана × Редкоут 
[Zenga Zengana × Redcoat] 57,2–136,4 84,6±11,4 38,0

Флора
[Flora]

Зенга Зенгана × Редкоут 
[Zenga Zengana × Redcoat] 78,8–88,0 83,5±2,3 5,5

Привлекательная 
[Privlekatel’naya]

Рубиновый кулон × 
Олбриттон 

[Rubinovy kulon × Allbritton]
74,8–138,6 106,3±5,1 17,9

элита 613-30 
[advanced 
form 613-30]

Рубиновый кулон × 
Лакомая 

[Rubinovy kulon × Lakomaya]
79,2–114,6 91,7±9,9 21,5

элита 750-30 
[advanced 
form 750-30]

Рубиновый кулон × 
Скотт 

[Rubinovy kulon × Scott]
74,8–123,2 90,4±9,9 24,5

отборная 
форма 922-67 
[selected form 
922-67]

516-167 × Кардинал × 
Привлекательная

[Cardinal× Privlekatel’naya]
83,6–85,8 84,7 –

Поскольку генетическая варианса содержания антоцианов в ягодах зем-
ляники состоит в основном из аддитивной компоненты, возможно прово-
дить подбор родительских форм по фенотипу. 

Как отмечал А.А.  Зубов, наиболее эффективным методом для дости-
жения этой цели является самоопыление сортов с относительно высоким 
содержанием антоцианов, отбор и скрещивание выдающихся по данному 
признаку инбредных сеянцев J1 и J2 и получение гетерозисных гибридов 
[12]. Этим методом во ВНИИГиСПР им. И.В. Мичурина получены элит-
ные сеянцы с очень высоким для земляники содержанием антоцианов – до 
160 мг/100 г. 

Оценка генетической коллекции земляники
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Анализ сортового фонда в дальнейшем позволил провести гибриди-
зацию и получить достаточно разнообразный материал по содержанию в 
ягодах антоцианов. Размах варьирования по данному показателю у гибрид-
ных сеянцев очень большой: от 6,0 до 242,0 мг/100 г. Несмотря на все раз-
нообразие гибридного потомства по содержанию антоцианов, наибольшее 
количество сеянцев с высоким их накоплением (от 80,0 до 100,0 мг/100 г и 
выше) получено в семьях, где в качестве родительских форм использовали 
сорта с высоким уровнем признака (Фейерверк, Привлекательная, Рубино-
вый кулон). 

Так, наибольший выход темноокрашенных сеянцев с количеством анто-
цианов в ягодах более 80,0 мг/100 г получен в семьях: Привлекательная × 
× 298-22-19-21 (45,2%), Привлекательная × Кама (34,2%), где средняя сте-
пень трансгрессии составляла выше 20,0%. Частота трансгрессии в комби-
нациях Привлекательная × 298-22-19-21 составляла 9,7%, Привлекатель-
ная × Кама – 6,3% (табл. 2). 

Трансгрессивные сеянцы в указанных семьях накапливали в плодах 
свыше 100 мг/100 г антоцианов, что превышало их содержание у лучшей 
родительской формы (сорт Привлекательная). В комбинации (516-167 × 
×  Кардинал) × Фейерверк максимальная степень трансгрессии (Тс макс.) 
по содержанию в ягодах антоцианов составляла 20,4%, частота трансгрес-
сии (Тч) – 23,1%; в семье (516-167 × Кардинал) × Привлекательная Тс макс. 
составляла 10,5%, Тч  – 16,7%. В комбинации Привлекательная × 298-22-
19-21 на долю светлоокрашенных сеянцев (содержание антоцианов менее 
60,0 мг/100 г) приходилось 38,7%; Привлекательная × Кама (оба родитель-
ских сорта характеризуются высоким накоплением антоцианов) – 34,2%; 
Урожайная ЦГЛ × Кама (контрастные по содержанию антоцианов родитель-
ские формы) – 70,4%.

Темной окраской ягод и очень высоким содержанием антоцианов харак-
теризовались отдельные сеянцы, полученные с участием сортов Фейерверк 
и Рубиновый кулон: 3/2-3 (Фейерверк × Львовская ранняя) – 242,0 мг/100 г; 
3/3-16 (Фейерверк × Марышка) – 176,0 мг/100  г; 3/6-15 (Рубиновый ку-
лон × Марышка) – 165,0 мг/100 г; 3/6-72 (Рубиновый кулон × Марышка) – 
178,2 мг/100 г. У гибридных сеянцев 3/6-15 и 3/6-72 также отмечен высокий 
уровень содержания витамина C (81,4 мг/100 г).

Отборный сеянец 5/1-10 (922-67 × Марышка) накапливал до 163,7 мг/100 г 
антоцианов, где одна из исходных форм (922-67), полученная с участием сор-
та Привлекательная, характеризуется высоким их содержанием. Отборный 
сеянец 1/6-2 (Рубиновый кулон × Марышка) также характеризуется высо-
ким накоплением антоцианов (112,2 мг/100 г). В отдельные годы изучения 
отборные сеянцы 914-30, 914-33, 914-67 (Фестивальная × Привлекательная), 
924-56 (206-88-7 × Фейерверк), 921-24 ((516-167 × Кардинал) × Фейерверк), 
915-32, 915-36 (298-22-19-21 × Фейерверк) накапливали антоцианы в значи-
тельных количествах (104,5–167,2 мг/100 г).
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Таким образом, среди множества исследованных отборных сеянцев вы-
делено значительное количество темноокрашенных, богатых антоцианами 
форм, которые представляют интерес для дальнейшей селекционной работы. 

Заключение

Анализ литературных данных и собственные исследования авторов статьи 
показали, что доля генотипов с повышенным содержанием в плодах антоциа-
нов в общем количестве возделываемых сортов незначительна, что указывает 
на необходимость ведения селекционной работы в данном направлении. В ре-
зультате многолетней работы по изучению антоцианов в плодах земляники 
выделены сорта и отборные формы – ценные источники высокого их содержа-
ния: Фейерверк, Рубиновый кулон, Зенга Зенгана, Привлекательная, Лакомая, 
Памяти Зубова, Флора, Торпеда, 914-30, 914-33, 924-67, 924-56, 921-24, 915-
32, 915-36, 5/1-10, 1/6-2, элиты 298-22-19-21, 613-30, 750-30 и др. Наиболее 
перспективным путем получения ценных генотипов по данному показателю 
является вовлечение в гибридизацию доноров высокого содержания антоциа-
нов – сортов Рубиновый кулон, Привлекательная, Фейерверк.
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Federal State Budgetary Scientific Institution “I.V. Michurin Federal Research Centre”, affiliated 
“Breeding and genetics centre - I.V. Michurin All Russian Research Institute for Genetics and Breeding of 
Fruit Plants”, Michurinsk, Tambov region, Russian Federation

Estimation of genetic collection for anthocyanin content 
in strawberry fruits 

The isolation of valuable genotypes with high anthocyanin content in fruits is a 
promising and current direction of strawberry breeding in connection with the growing 
interest to their biological and pharmacological activity, and antioxidant properties. 
The aim of the present study was identification of anthocyanin content variability in 
strawberry fruits both depending on genetic origin of available forms, definition of 
range for their varying in varieties and hybrid seedlings, and also isolation of promising 
genotypes as important sources and donors for high anthocyanin accumulation. 
The present paper gives the results of long-term investigations for accumulation of 
anthocyanins in fruits of a great set of varieties, hybrid seedlings, advanced and selected 
seedlings of strawberry from genetic resources of Federal State Budgetary Scientific 
Institution “ IV Michurin Federal Research Centre” and affiliated “Breeding and 
genetics centre - IV Michurin All Russian Research Institute for Genetics and Breeding 
of Fruit Plants” (Tambov region, Michurinsk) (See Fig. 2).

We determined the total content of anthocyanin pigments in laboratory with 
the use of spectrophotometric method (Leonchenko VG, Khanina NP, 1985). The 
comprehensive assessment of anthocyanin content in hybrid seedlings in open field 
required AA Zubov’s and KV Stankevich’s (1979) technique with the use of anthocyanin 
pigment scale. Transgressive variation was defined according to recommendations of 
AA Zubov (2004). 

On the basis of various and numerous varietal resources of strawberry in the 
Central Chernozem Region we stated that anthocyanin content in strawberry fruits, as 
well as medium index per collection was 52.3 mg/100g of wet weight (it is proved by 
adequate breeding measures for development of forms with higher content of the given 
substances), and here the range of varying of anthocyanin content was within a wide 
range- 10.5-171.6 mg/100g. As studies have shown, the percentage of varieties with light-
colored fruits (52.3%) is much higher than with dark-colored fruits (4.6%) (See Fig. 1). 
Variability of the given character is higher in hybrid seedlings and within 6.0 to 242.0 
mg/100g (See Table 2). We singled out prospective genotypes with high accumulation 
of anthocyanins. The following varieties can be considered as important for breeding 
and practical consumption (See Table 1): Feyerverk - 107.4 mg/100g, Privlekatel’naya - 
106.3 mg/100g, Rubinovy kulon - 103.1 mg/100g. Selected seedlings 3/2-3 (Feyerverk 
× L’vovskaya rannyaya) - 242.0 mg/100g, 3/3-16 (Feyerverk × Maryshka) - 176.0 
mg/100g, 3/6-15 (Rubinovy kulon × Maryshka)  - 165.0 mg/100g, 3/6-72 (Rubinovy 
kulon × Maryshka) - 178.2 mg/100g. We found out that in spite of all differences in 
hybrid progenies for anthocyanin content, the greatest number of seedlings with their 
high accumulation (from 80.0 to 100.0 mg/100g and more) was obtained in families 
where both parental forms have high anthocyanin content: Feyerverk, Privlekatel’naya, 
Rubinovy kulon). We recommend using the given varieties as sources and donors of 
high anthocyanin content in further breeding.

The article contains 2 Figures, 2 Tables, 24 References.
Key words: Fragaria × ananassa Duch.; breeding; varieties; hybrid seedlings; 

advanced form.
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Состояние популяций охраняемого лишайника 
Lobaria pulmonaria в заповеднике «Кологривский лес» 

(Костромская область)

Работа выполнена при частичной поддержке РФФИ (проект № 16-34-00866 мол_а).

Проведена оценка состояния популяций охраняемого лишайника Lobaria 
pulmonaria в заповеднике «Кологривский лес» (Костромская область). Исследованы 
малонарушенные разновозрастные хвойно-широколиственные леса «ядра» 
заповедника и одновозрастные хвойно-мелколиственные леса, сформировавшиеся 
после пожаров и рубок. Выяснено, что Lobaria pulmonaria широко распространена 
в липняках и ельниках «ядра» заповедника, где встречается на деревьях семи 
видов, чаще всего на Sorbus aucuparia и Tilia cordata. В лесах с небольшой 
давностью антропогенных воздействий места обитания лобарии легочной 
в основном приурочены к одновозрастным осинникам и ельникам, в которых 
Lobaria pulmonaria встречается на форофитах трех видов, чаще всего на стволах 
Populus tremula. Встречаемость стерильных и фертильных субпопуляций в целом 
невысока, но значительно различается между исследованными участками. 
В «ядре» заповедника стерильными являются 16,5% исследованных субпопуляций, 
фертильными – 24,2%. В лесах второго участка – 5 и 11,9% соответственно. 
Статистический анализ показал, что в самоподдержании популяции Lobaria 
pulmonaria в малонарушенных лесах «ядра» заповедника значительную роль играет 
половое размножение; в лесах с небольшой давностью антропогенных воздействий 
Lobaria pulmonaria почти всегда размножается только вегетативным способом. 
Полученные результаты свидетельствуют о стабильном состоянии популяции 
лобарии легочной в лесах «ядра» заповедника; для прогноза долговременной 
динамики популяций Lobaria pulmonaria в одновозрастных еловых и осиновых 
лесах необходимы дополнительные исследования, учитывающие сукцессионную 
динамику этих древостоев.

Ключевые слова: субпопуляция; онтогенетическая структура популяции; 
таблицы сопряженности; устойчивое лесопользование.
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Введение

Лишайник лобария легочная (Lobaria pulmonaria (L.) Hoffm.) широко 
распространен в мире и, согласно данным Глобальной Информационной 
Системы по Биоразнообразию GBIF, встречается в 60 странах на всех кон-
тинентах [1]. Lobaria pulmonaria широко применяется в природоохранной 
практике как важный индикатор малонарушенных лесов, а также исполь-
зуется как umbrella species при решении вопросов сохранения и поддержа-
ния лесного биоразнообразия. За последнее столетие в результате массового 
сведения старовозрастных лесов и техногенного загрязнения воздуха в Ев-
ропе произошло резкое сокращение ареала этого вида, многие популяции 
полностью исчезли [2]. Из-за быстрого сокращения ареала Lobaria pulmo-
naria получила охранный статус в ряде европейских стран, а также внесена 
в Красную книгу РФ [2, 3]. При этом на севере Европейской России лобария 
легочная все еще остается широко распространенным видом, и многие ис-
следователи полагают, что состояние ее популяций на этой территории не 
вызывает опасений [4, 5]. В то же время в центре Европейской России этот 
вид, по всей видимости, является редким. Так, на территории Костромской 
области Lobaria pulmonaria встречается только в северо-восточной ее ча-
сти [6], в Тверской, Ярославской, Нижегородской областях известны лишь 
единичные места нахождения этого вида, с территории Московской области 
Lobaria pulmonaria, по всей видимости, уже исчезла [7].

Важным фактором, лимитирующим распространение Lobaria pulmona-
ria, является слабая способность к заселению новых деревьев [8]. В жизнен-
ном цикле этого лишайника преобладает вегетативное размножение [2], ко-
торое осуществляется с помощью фрагментации талломов или посредством 
образования и отчленения специфических структур – соредий или изидий. 
Однако эти зачатки распространяются только на небольшое расстояние, не 
превышающее нескольких десятков метров [9]. Наиболее важным для рас-
селения Lobaria pulmonaria на большие расстояния является половое раз-
множение, которое осуществляется с помощью аскоспор, образующихся в 
плодовых телах – апотециях [8]. Аскоспоры способны распространяться на 
несколько сотен метров, но условия, при которых они образуются, до насто-
ящего времени остаются малоисследованными.

Имеющиеся в литературе данные о структуре популяций Lobaria pul-
monaria [10–13] не позволяют оценить возможности длительного самопод-
держания этого вида в лесах, различных по составу и по давности пред-
шествующих антропогенных воздействий. Тем не менее такие сведения 
необходимы для разработки мер по охране популяций лобарии легочной при 
рубках леса. Подходом, позволяющим оценить возможности самоподдержа-
ния этого вида в лесах различного состава и структуры, является имитаци-
онное моделирование, которое широко применяется для изучения динамики 
популяций разных видов, в том числе популяций лишайников [14–15]. Нами 
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разработана концептуальная схема модели расселения Lobaria pulmonaria в 
лесных экосистемах [16], учитывающей динамику популяций лобарии ле-
гочной и динамику популяций ее форофитов, которая имитируется с помо-
щью системы моделей EFIMOD [17]. Интеграция модели популяционной 
динамики Lobaria pulmonaria в модель динамики древостоя EFIMOD позво-
лит оценить возможности длительного самоподдержания популяций этого 
лишайника в разных по составу и возрасту лесах при разных сценариях ве-
дения лесного хозяйства. Для параметризации модели расселения лобарии 
легочной необходимо привлечение дополнительного полевого материала об 
онтогенетической структуре ее популяций, а также о состоянии популяций 
ее форофитов в различных частях ареала данного вида. 

Целью настоящей работы является сбор и анализ материала по оценке 
состояния популяций Lobaria pulmonaria и ее форофитов в гемибореальной 
зоне на северо-востоке Костромской области.

Материалы и методики исследования

Климат Костромской области умеренно континентальный, с коротким, 
сравнительно теплым летом и продолжительной, относительно холодной и 
многоснежной зимой. Область находится под преимущественным воздей-
ствием воздушных масс умеренных широт, преобладает западный перенос 
воздушных масс. Характерна холодная снежная зима со средним январски-
ми температурами –12...–14°С и сравнительно теплым летом с июльскими 
температурами +17...+18°С. Осадки в течение года распределяются более 
или менее равномерно, повсюду имеется достаточное увлажнение: 615 мм 
в год [18, 19]. Максимум осадков приходится на лето, минимум – на весну. 

Полевые исследования проводили в северо-восточной части области на 
территории заповедника «Кологривский лес» (58°56'41" с. ш., 43°51'03" в. д., 
рис. 1).

Популяции Lobaria pulmonaria изучали на двух участках. Первый ис-
следованный участок находится на территории «ядра» заповедника и пред-
ставляет собой массив старовозрастного хвойно-широколиственного леса 
площадью 918 га. В лесном покрове преобладают перестойные ельники и 
липняки, также имеются небольшие фрагменты березовых лесов, образо-
вавшихся на месте рубок 1930-х гг. [20]. Хвойно-широколиственные леса 
«ядра» заповедника являются уникальными для территории Костромской 
области, так как согласно литературным данным [20–21] антропогенные 
воздействия в них отсутствовали как минимум в последние триста лет. По 
всей видимости, это наиболее длительно существующий лесной массив в 
области. Второй исследованный участок расположен в районе кордона Сеха. 
Интенсивное лесопользование на этой территории велось с первой поло-
вины XX в. и вплоть до создания заповедника в 2006 г. В настоящее время 
в лесном покрове этого участка преобладают средневозрастные и молодые 
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березняки (массивы площадью не менее 100 га). Небольшие участки осино-
вых лесов (от 10 до 15 га) приурочены в основном к водоразделам. Фрагмен-
ты еловых лесов (площадью от 10 до 80 га) сохранились преимущественно 
вдоль водоохранной зоны р. Сеха и ее притоков.

Рис. 1. Исследованные участки на территории заповедника «Кологривский 
лес». Точками показаны места находок Lobaria pulmonaria

[Fig. 1. Study areas in the Kologriv Forest Nature Reserve. 
Points indicate the findings of Lobaria pulmonaria]

Полевые исследования проводили маршрутным методом на территории 
«ядра» заповедника в 2010 [22], 2012 и 2013 гг. и в районе кордона Сеха в 
2013 г. Маршруты планировались таким образом, чтобы максимально охва-
тить разнообразие лесных сообществ на исследованных участках.

За счетную единицу принимали субпопуляцию Lobaria pulmonaria – со-
вокупность талломов (или один таллом) лишайника, растущих на стволе 
одного дерева [10, 14]. Под популяцией в данной работе, в соответствии с 
Fahselt [23], понимали совокупность субпопуляций на исследованном участ-
ке или в определенном типе леса. Для каждой находки фиксировали геогра-
фические координаты при помощи GPS-навигатора Garmin 62. Протяжен-
ность маршрутов составила ~20 км в «ядре» заповедника и ~30 км в районе 
кордона Сеха. Всего описано 393 субпопуляции Lobaria pulmonaria в «ядре» 
заповедника и 218 – в районе кордона Сеха. У форофита лобарии легочной 
определяли вид и онтогенетическое состояние: виргинильное (v), генератив-
ное (g) или сенильное (s) [24]. Если Lobaria pulmonaria встречена на мерт-

Н.В. Иванова, Е.В. Терентьева



153

вой древесине, отмечали тип субстрата (валеж или сухостой) и его видовую 
принадлежность. В исследованиях 2010 г. в «ядре» заповедника онтогене-
тические состояния форофитов не указывали. У некоторых деревьев опре-
деляли абсолютный возраст с помощью возрастного бурава. Определение 
абсолютного возраста всех исследованных форофитов не представлялось 
возможным вследствие высокой пораженности деревьев Populus tremula L. 
и Sorbus aucuparia L. (наиболее распространенных форофитов лобарии ле-
гочной) стволовой гнилью. Также указывали доминантный вид древесного 
яруса в месте обнаружения лобарии легочной.

При описании онтогенетической структуры субпопуляций Lobaria pulmo-
naria фиксировался факт присутствия или отсутствия в субпопуляции веге-
тативного и / или полового размножения. Различали три типа субпопуляций. 
Субпопуляции, в которых встречались только талломы без репродуктивных 
структур, относили к стерильным; такие субпопуляции не продуцируют ни-
каких зачатков. Субпопуляции, в которых встречались талломы с апотециями, 
называли фертильными. В таких субпопуляциях, помимо фертильных талло-
мов, всегда присутствуют талломы, размножающиеся вегетативно, т.е. субпо-
пуляции этого типа продуцируют как половые, так и вегетативные зачатки. Все 
остальные субпопуляции, т.е. те, которые продуцируют только вегетативные 
зачатки, относили к группе «прочие». Поскольку количественный учет талло-
мов изучаемого вида лишайника часто затруднен, их число не учитывали; фик-
сировали только принадлежность субпопуляции к тому или иному типу.

Для каждого исследованного участка при разных доминантах древостоя 
рассчитывали встречаемость разных типов субпопуляций. Анализировали 
связь между (1) участком, (2) доминантом древостоя, (3) онтогенетическим 
состоянием форофита (отдельно по видам и участкам) и присутствием суб-
популяций разных типов. Поскольку анализируемые переменные являют-
ся качественными, анализ проводили с помощью таблиц сопряженности 
и критерия хи-квадрат. Если нулевая гипотеза об отсутствии связи между 
двумя качественными переменными отклонялась, то оценивали значимость 
отклонений наблюдаемых частот от ожидаемых для каждой ячейки таблицы 
сопряженности. Для этого рассчитывали девиаты Фримана–Тьюки и крити-
ческие значения для них по методу, изложенному в [25]. Если полученное 
абсолютное значение девиата имело статистическую значимость, связь меж-
ду переменными интерпретировали как тяготение или избегание. Положи-
тельные значения соответствовали тяготению; в этом случае наблюдаемые 
частоты превышали ожидаемые в соответствии со статистической моделью. 
Отрицательные значения интерпретировали как избегание (наблюдаемые 
частоты значимо ниже ожидаемых). В анализ включали только те перемен-
ные, для которых наблюдаемые частоты для каждой ячейки таблицы сопря-
женности больше пяти. Расчеты и графики выполняли в среде статистиче-
ского программирования R [26].
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Результаты исследования и обсуждение

Результаты проведенного исследования выявили существенные различия 
в ценотической приуроченности и составе форофитов Lobaria pulmonaria на 
исследованных участках. Встречаемость стерильных и фертильных субпо-
пуляций также различалась между участками и типами леса.

Древесный ярус «ядра» заповедника (участок 1) образован Picea abies 
(L.) H. Karst., Abies sibirica Ledeb., Tilia cordata Mill., Ulmus glabra Huds., 
Acer platanoides L., Betula spp. Возраст наиболее старых деревьев ели 
280 лет, липы – 125 лет. Древостои разновозрастные. В пологе леса имеются 
«окна», образованные при падении деревьев, ширина таких «окон» состав-
ляет несколько десятков (50 и более) метров, поэтому «окна» рассматрива-
лись нами как отдельный тип сообществ. Sorbus aucuparia и Salix caprea L. 
в «окнах» достигают высоты древесного яруса (20–25 м). Часть деревьев па-
дает с выворачиванием корневой системы, образуя ветровально-почвенные 
комплексы. Lobaria pulmonaria широко распространена в преобладающих в 
«ядре» заповедника еловых и липовых лесах, «окнах» в пологе леса, а также 
в березняках; она встречалась на стволах, сухостое и валеже Sorbus aucu-
paria, на стволах Tilia cordata, Acer platanoides, Ulmus glabra, Salix caprea, 
Betula spp., а также на ветвях Picea abies (табл. 1).

В районе кордона Сеха (участок 2) Lobaria pulmonaria чаще всего встре-
чалась в одновозрастных осиновых (60,1% встреч) и еловых лесах (34,9%). 
В преобладающих на этом участке березняках отмечено только 11 находок 
(5%). Разнообразие форофитов Lobaria pulmonaria в лесах кордона Сеха 
ниже по сравнению с «ядром» заповедника; исследуемый лишайник встре-
чался на стволах, сухостое и валеже Populus tremula и Sorbus aucuparia, а 
также на стволах Alnus incana (L.) Moench (см. табл. 1).

Т а б л и ц а  1 [Table 1]
Встречаемость Lobaria pulmonaria на деревьях разных видов 

на исследованных участках
[The occurrence of Lobaria pulmonaria on different host tree species in the studied areas]

«Ядро» заповедника
["Core" of the Nature Reserve]

Окрестности кордона Сеха
[the Sekha Site]

Виды форофитов
[Host tree species]

Число находок
[Number of findings]

Виды форофитов
[Host tree species]

Число находок
[Number of findings]

Sorbus aucuparia 195 Populus tremula 189
Tilia cordata 135 Sorbus aucuparia 27
Ulmus glabra 44 Alnus incana 2

Acer platanoides 13
Picea abies 3
Betula spp. 2
Salix caprea 1

Всего находок [Total] 393 218

На обоих участках Lobaria pulmonaria встречалась на форофитах вирги-
нильного, генеративного и сенильного онтогенетических состояний, а также 
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на сухостое и валеже с корой; субпопуляций на оголенной мертвой древе-
сине не отмечено. Данные о встречаемости субпопуляций разных типов на 
форофитах разных онтогенетических состояний приведены ниже. В наших 
предыдущих исследованиях, проведенных на этих же участках на пробных 
площадях [27], показано, что, несмотря на способность заселять деревья 
разного возраста, в целом Lobaria pulmonaria тяготеет к деревьям старших 
онтогенетических состояний, имеющих большой диаметр ствола.

Встречаемость стерильных и фертильных субпопуляций невысока, но 
значительно различалась между исследованными участками. Так, в «ядре» 
заповедника стерильными являлись 16,5, а фертильными – 24,2% субпопу-
ляций (рис. 2). В лесах кордона Сеха субпопуляции этих типов встречались 
реже: 5,0 и 11,9% соответственно.

Рис. 2. Типы субпопуляций Lobaria pulmonaria на исследованных 
участках: в ядре заповедника (1) и в районе кордона Сеха (2). Стерильные 

субпопуляции – черные прямоугольники, фертильные субпопуляции – серые 
прямоугольники, прочие субпопуляции – белые прямоугольники

[Fig. 2. Types of Lobaria pulmonaria subpopulations in the study areas: in the "core" 
of the Reserve (1) and in the Sekha Site (2). Sterile subpopulations are black bars, 

fertile subpopulations are gray bars and other subpopulations are white bars. 
On the X axis - Study areas; on the Y axis - Numbers of subpopulations of different types]

Сведения о незначительном вкладе числа фертильных талломов в попу-
ляционный спектр у Lobaria pulmonaria ранее получены в исследованиях, 
проводившихся в таежных лесах республик Коми [11], Карелия [12], а также 
в Свердловской области [10]. Такая особенность объясняется низкой вероят-
ностью образования плодовых тел и характерна для этого вида лишайника 
[8]. Небольшое число стерильных субпопуляций, видимо, также обычно для 
Lobaria pulmonaria и объясняется ограниченной способностью этого вида к 
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колонизации новых субстратов вследствие низкой приживаемости зачатков 
[8, 10, 29].

Результаты анализа таблиц сопряженности выявили значимую связь 
между участком и типом субпопуляции (р < 0,05), а также доминантом дре-
востоя и типом субпопуляции Lobaria pulmonaria (р < 0,05) (табл. 2, 3).

Т а б л и ц а  2 [Table 2]
Число анализируемых типов субпопуляций Lobaria pulmonaria на исследованных 

участках в сообществах с доминированием разных древесных видов
[Number of different types of Lobaria pulmonaria subpopulations in the 

study areas and in stands dominated by different tree species]

типы субпопуляций
[types of subpopulations]

Стерильные 
субпопуляции

[Sterile 
subpopulations]

Фертильные 
субпопуляции

[Fertile subpopulations]

Прочие 
субпопуляции

[Other 
subpopulations]

«Ядро» заповедника ["Core" of the Nature Reserve]
Ельники [Spruce forests] 49 61 169
Липняки [Linden forests] 11 30 55
Березняки [Birch forests] 5 2 7
Окна в пологе леса 
[Gaps in the tree canopy] 0 2 2

Окрестности кордона Сеха [the Sekha Site]
Осинники [Aspen forests] 5 11 115
Ельники [Spruce forests] 3 13 60
Березняки [Birch forests] 3 2 6

Т а б л и ц а  3 [Table 3]
Девиаты Фримана–Тьюки для таблиц сопряженности

[Freeman-Tukey deviates for contingency tables]

Исследованные участки 
[Study areas]

Стерильные 
субпопуляции

[Sterile subpopulations]

Фертильные 
субпопуля-

ции
[Fertile sub-
populations]

Прочие суб-
популяции

[Other 
subpopulations]

«Ядро» заповедника 
["Core" of the Nature Reserve] 2,17 1,87 –2,09

Кордон Сеха [the Sekha Site] –3,68 –2,88 2,62
Типы леса [Forest types]

Ельники («ядро» заповедника) 
[Spruce forests ("Core" of the Nature 
Reserve)]

2,61 0,80 –1,64

Липняки («ядро» заповедника)
[Linden forests ("Core" of the Nature 
Reserve)]

0,01 2,28 –1,36

Осинники (кордон Сеха)
[Aspen forests (the Sekha Site)] –3,20 –3,44 2,51
Ельники (кордон Сеха)
[Spruce forests (the Sekha Site)] –2,31 –0,47 1,09
Примечание. Статистически значимые отклонения выделены жирным шрифтом (р < 0,05).
[Note. Statistically significant deviates are in bold (р < 0.05)].

Н.В. Иванова, Е.В. Терентьева



157

Статистический анализ показал, что стерильные и фертильные субпопу-
ляции значимо чаще встречались в «ядре» заповедника, а в лесах кордона 
Сеха – значимо реже. Кроме того, стерильные субпопуляции «тяготели» к 
еловым лесам «ядра» заповедника и «избегали» осиновых лесов. В ельни-
ках кордона Сеха фертильные субпопуляции также очень редки, но недо-
статочный объем выборки (всего три находки) не позволил статистически 
подтвердить этот результат. Также показано, что фертильные субпопуляции 
значимо чаще встречались в липняках «ядра» заповедника и значимо реже – 
в осинниках кордона Сеха.

Т а б л и ц а  4  [Table 4]
Число субпопуляций Lobaria pulmonaria разных типов 

на форофитах разных онтогенетических состояний
[Number of subpopulations of Lobaria pulmonaria on different 

host tree species at different ontogenetic stages]

Уча-
сток

[Study 
area]

Онтогенетические 
состояния форофитов

[Ontogenetic stages of trees]

Стерильные 
субпопуляции

[Sterile 
subpopulations]

Фертильные 
субпопуляции

[Fertile 
subpopulations]

Прочие 
субпопуляции

[Other 
subpopulations]

Всего
[Total]

Sorbus aucuparia

«Я
др

о»
 за

по
ве

дн
ик

а 
["

C
or

e"
 o

f t
he

 N
at

ur
e 

R
es

er
ve

]

Виргинильное [Virginal] 1 0 5 6
Генеративное 
[Reproductive] 9 11 21 41
Сенильное [Senile] 0 3 8 11
Мертвая древесина 
[Dead wood] 4 9 10 23

Tilia cordata
Виргинильное [Virginal] 1 0 1 2
Генеративное 
[Reproductive] 3 12 24 39
Сенильное [Senile] 1 0 2 3

Ulmus glabra
Виргинильное [Virginal] 4 0 0 4
Генеративное 
[Reproductive] 1 12 17 30
Сенильное [Senile] 3 2 3 8
Мертвая древесина 
[Dead wood] 0 2 2 4

Acer platanoides
Виргинильное [Virginal] 9 1 0 10
Генеративное 
[Reproductive] 1 1 1 3

Picea abies
Виргинильное [Virginal] 1 0 2 3

Betula spp.
Генеративное 
[Reproductive] 0 0 1 1
Мертвая древесина 
[Dead wood] 0 1 0 1

Salix caprea
Мертвая древесина 
[Dead wood] 0 0 1 1
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Уча-
сток

[Study 
area]

Онтогенетические 
состояния форофитов

[Ontogenetic stages of trees]

Стерильные 
субпопуляции

[Sterile 
subpopulations]

Фертильные 
субпопуляции

[Fertile 
subpopulations]

Прочие 
субпопуляции

[Other 
subpopulations]

Всего
[Total]

Ко
рд

он
 С

ех
а 

[t
he

 S
ek

ha
 S

ite
]

Populus tremula
Виргинильное [Virginal] 0 0 5 5
Генеративное 
[Reproductive] 4 13 132 149
Мертвая древесина 
[Dead wood] 1 2 14 17

Sorbus aucuparia
Виргинильное [Virginal] 0 0 1 1
Генеративное 
[Reproductive] 1 0 4 5
Сенильное [Senile] 1 3 0 4
Мертвая древесина 
[Dead wood] 4 5 8 17

Alnus incana
Генеративное 
[Reproductive] 0 0 1 1
Мертвая древесина 
[Dead wood] 0 0 1 1

Статистический анализ не выявил значимой связи между онтогенетиче-
ским состоянием форофита (рассчитывали отдельно для разных видов фо-
рофитов) и типом субпопуляции лобарии легочной. Такой результат, по всей 
видимости, связан с недостаточным объемом выборок даже для самых часто 
встречающихся видов форофитов (табл. 4).

Полученные нами результаты показали, что как в малонарушенных ле-
сах («ядро» заповедника), так и в сообществах с небольшой давностью ан-
тропогенных воздействий (кордон Сеха) Lobaria pulmonaria размножается 
преимущественно вегетативно, но в малонарушенных сообществах высока 
вероятность размножения половым путем. Кроме того, в малонарушенных 
лесах колонизация новых деревьев происходит более успешно, чем в лесах 
с небольшой давностью антропогенных воздействий. Следовательно, мож-
но предположить, что в «ядре» заповедника популяция Lobaria pulmonaria 
может устойчиво существовать в течение довольно длительного времени.

Относительно высокое число стерильных субпопуляций в «ядре» запо-
ведника, по всей видимости, объясняется высокой встречаемостью Lobaria 
pulmonaria на этом участке [22] и высоким разнообразием ее форофитов 
(7 видов). В лесах кордона Сеха, где число стерильных субпопуляций не-
велико, Lobaria pulmonaria встречалась чаще всего единично [27], а разноо-
бразие ее форофитов низкое (3 вида).

Наши результаты подтвердили литературные данные о том, что половое 
размножение у лобарии легочной наиболее вероятно в лесах, длительное 
время не подвергавшихся антропогенным нарушениям [2]. Причины этого 
явления до настоящего времени остаются малоисследованными; предпола-

о к о н ч а н и е  т а б л.  4 [Table 4 (end)]
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гается, что высокая встречаемость фертильных талломов может быть связа-
на с благоприятными микроклиматическими условиями, которые создаются 
в малонарушенных лесах [4]. Также известно, что Lobaria pulmonaria явля-
ется гетероталличным видом [8], т.е. формирование плодовых тел возмож-
но только в генетически гетерогенных популяциях. Высокое генетическое 
разнообразие популяций лобарии легочной в малонарушенных лесах под-
тверждено в ряде исследований [8, 28].

На наш взгляд, при анализе структуры субпопуляций лобарии легочной 
также важно учитывать, что максимально возможная продолжительность 
существования талломов Lobaria pulmonaria на форофитах разных видов, 
по всей видимости, различается. Полученные нами данные об абсолютных 
возрастах форофитов лобарии легочной в «ядре» заповедника показали, что 
деревья Sorbus aucuparia и Tilia cordata становятся пригодными для колони-
зации Lobaria pulmonaria в возрасте около 30 лет. Наиболее старые исследо-
ванные нами деревья рябины имели возраст 90 лет, липы – 140 лет. Следова-
тельно, субпопуляции Lobaria pulmonaria могут существовать на форофитах 
этих видов не менее 60 и 110 лет соответственно. Согласно литературным 
данным, средний возраст таллома, в котором возможно наступление фер-
тильной стадии, составляет 25–30 лет [2, 9, 29]. Таким образом, за время 
жизни субпопуляций лобарии легочной на Sorbus aucuparia и Tilia cordata 
с высокой вероятностью можно ожидать появление фертильных талломов.

В лесах с небольшой давностью антропогенных воздействий осина явля-
лась наиболее распространенным форофитом Lobaria pulmonaria. В осин-
никах лобария легочная встречалась исключительно на Populus tremula, 
несмотря на присутствие деревьев других видов, пригодных для заселения 
(например, Sorbus aucuparia, Betula spp.). Основываясь на собранных в этом 
исследовании данных о возрастах осин, можно предположить, что они ста-
новятся пригодными для заселения лобарией легочной в возрасте около 
40  лет, следовательно, образование лишайником плодовых тел возможно 
при достижении деревьями возраста не менее 70 лет. Среди исследованных 
нами осин только единичные деревья имели возраст 90–110 лет, возраст 
большинства составлял 60–75 лет. Низкая встречаемость фертильных суб-
популяций может быть связана с тем, что талломы, обитающие на стволах 
Populus tremula, еще не достигли возраста, в котором возможно наступле-
ние фертильной стадии. Также отметим, что по нашим наблюдениям оси-
ны редко достигают старших классов возраста вследствие их пораженности 
стволовой гнилью. Вероятно, что за время жизни Populus tremula во многих 
субпопуляциях лобарии легочной талломы не успевают достигнуть возрас-
та, в котором возможно образование плодовых тел. Для подтверждения этих 
предположений необходимы дополнительные исследования структуры суб-
популяций Lobaria pulmonaria на осинах разного возраста.

При низкой вероятности образования плодовых тел расселение на боль-
шие расстояния (сотни метров) затруднено, следовательно, число потенци-
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альных форофитов на единицу площади и расстояние между ними могут 
считаться ключевыми факторами, определяющими возможности длительно-
го самоподдержания популяций лобарии легочной. Для прогноза долговре-
менной динамики популяций Lobaria pulmonaria необходимы дополнитель-
ные исследования, учитывающие сукцессионную динамику древостоев, их 
площадь, а также давность и интенсивность предшествующих антропоген-
ных воздействий. Безусловно, популяции лобарии легочной в одновозраст-
ных осинниках и ельниках являются источниками диаспор для заселения 
соседних территорий. Однако с учетом полученных нами данных о тяготе-
нии Lobaria pulmonaria к менее нарушенным сообществам наиболее пер-
спективными для сохранения ее популяций, по всей видимости, являются 
наиболее старовозрастные осиновые и еловые леса, образовавшиеся после 
однократных антропогенных воздействий.

Заключение

Проведенное исследование позволило оценить состояние популяций 
редкого лишайника Lobaria pulmonaria в северо-восточной части Костром-
ской области. Во всех исследованных лесах отмечена невысокая встреча-
емость стерильных и фертильных субпопуляций, что подтверждает имею-
щиеся сведения об ограниченной способности этого вида к расселению на 
соседние территории. Результаты статистического анализа показали, что как 
в малонарушенных лесах, так и в сообществах с небольшой давностью ан-
тропогенных воздействий Lobaria pulmonaria преимущественно размножа-
ется вегетативно, но в малонарушенных лесных сообществах размножение 
данного вида половым путем наблюдается чаще. Кроме того, в малонару-
шенных лесах колонизация новых деревьев происходит более успешно, чем 
в лесах с небольшой давностью антропогенных воздействий. Длительное 
самоподдержание популяций лобарии легочной и ее успешное расселение 
на соседние участки наиболее вероятно в разновозрастных лесах «ядра» за-
поведника «Кологривский лес». Полученные нами данные о ценотической 
приуроченности Lobaria pulmonaria, разнообразии ее форофитов и их воз-
растах, встречаемости субпопуляций разных типов в разных по составу ле-
сах предполагается использовать для параметризации модели расселения 
этого вида лишайника в лесных экосистемах.
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Population status of the protected lichen Lobaria pulmonaria 
in the Kologriv Forest Nature Reserve (Kostroma region)

Lobaria pulmonaria (L.) Hoffm. is an epiphytic lichen species occurring in various 
forest types. In many parts of Europe Lobaria pulmonaria was in a steady decline 
during the last century due to intensified forest management and air pollutions. In 
boreal forests of the European part of Russia Lobaria pulmonaria is widely spread in 
forests after cuttings (mainly in aspen and spruce stands), but population dynamics of 
the lichen in the hemiboreal region is not clear. The aim of this study was to evaluate 
the population status of the protected lichen Lobaria pulmonaria in forest ecosystems 
in the north-east of Kostroma region.

We studied two locations in the Kologriv Forest Nature Reserve. The first study area 
was located in the “Core” of the Reserve, in uneven-aged Picea abies – Tilia cordata 
forests. Forests in the second study area (the Sekha Site) were mostly fragmented due 
to clear-cuttings and fires; even-aged mixed coniferous and deciduous stands prevailed. 
We studied Lobaria pulmonaria populations by the routing method; we described 393 
and 218 trees with Lobaria pulmonaria (subpopulations) in the “Core” and in the Sekha 
Site, respectively (See Fig.1). For each Lobaria pulmonaria finding we described forest 
type, host tree species and their life stage, as well as the subpopulation type. Lichen 
subpopulations without soralia and isidia were defined as sterile and subpopulations 
with fruit bodies (apothecia) as fertile. All other subpopulations were named as “other”. 
Statistical treatment was performed by analyzing contingency tables and chi-square test.

We found that Lobaria pulmonaria often occurred in the “Core” of the Reserve 
on 7 tree species, mostly on Sorbus aucuparia and Tilia cordata. In the second study 
area Lobaria pulmonaria was found in even-aged spruce and aspen stands on 3 tree 
species, mostly on Populus tremula (See Table 1). Frequency of sterile and fertile 
subpopulations was low, but it differed between the study areas. In the “Core” of the 
Reserve, the proportion of sterile subpopulations was 16.5% and the proportion of 
fertile subpopulations was 23.4%. In the second area the proportions were 5% and 
11.9%, respectively (See Fig. 2). Statistical analysis (See Tables 2-4) showed that in 
uneven-aged forests located in the “Core” of the Reserve sexual reproduction plays 
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an important role in self-maintenance of Lobaria pulmonaria populations. In even-
aged aspen and spruce forests in the second study area Lobaria pulmonaria reproduced 
mainly by vegetative propagules. Our results show that long-term self-maintenance of 
Lobaria pulmonaria populations is typical of larger and old stands in the “Core” of the 
Reserve. These results confirm the data on the preference of old-growth forests by the 
lichen. Additional data on succession of forest stands should be received for a long-term 
prognosis of Lobaria pulmonaria population dynamics in even-aged spruce and aspen 
forests.

The article contains 2 Figures, 4 Tables, 29 References.
Key words: subpopulation; ontogenetic population structure; contingency tables; 
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Временная динамика структурных и функциональных 
характеристик Енисейского фитопланктона

в нижнем бьефе Красноярской ГЭС
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Представлены результаты изучения формирования фитопланктонного 
сообщества и флуоресцентных характеристик вод в условиях сброса 
высоконапорной Красноярской ГЭС. Сезонные и межгодовые изменения 
фитопланктона оценивали на основе численности и биомассы клеток 
фитопланктона, а также концентрации хлорофилла а. Выявлены 
закономерности сезонных сукцессий и межгодовых вариаций структурно-
функциональных характеристик фитопланктона. Обнаружено, что основу 
флористического списка в реке Енисей составляют диатомовые водоросли (66% 
от общего видового состава), преобладающие в планктоне во все сезоны года. 
Наибольший вклад в общую численность и биомассу фитопланктона вносят 
нанофитопланктон (2–20 мкм) и микрофитопланктон (20–64 мкм). В комплекс 
доминантов в ранневесенний период входили Diatoma vulgare Bory и Hannaea arcus 
(Ehrb.) Patr., в летний – Aulacoseira islandica (O. Müll.) Sim. и Cyclotella radiosa 
(Grun.) Lemm., позднелетний – Fragilaria crotonensis Kitt. Вместе с тем на фоне 
увеличивающегося видового разнообразия и интенсивного развития водорослей в 
весенне-летний период отмечен спад концентрации хлорофилла а. Установлено, 
что во все рассматриваемые годы пики численности и биомассы фитопланктона 
приходятся на июнь за счет колониальных диатомовых водорослей, попадающих 
в нижний бьеф со стоком из верхнего бьефа.

Ключевые слова: река Енисей; нижний бьеф; Bacillariophyta; размер клеток; 
хлорофилл а.

Введение

Зарегулирование стока реки является мощным антропогенным воздей-
ствием, глубоко нарушающим естественный гидрологический режим, из-
меняющим морфометрические и гидравлические характеристики верхних 
и нижних бьефов, а также трансформирующим динамику процессов замер-
зания и вскрытия рек, сроки и продолжительность ледовых явлений [1–3]. 
Помимо этого, зарегулирование реки ведет к полной перестройке водной 
экосистемы, при этом изменяется и существенная её компонента – фито-
планктон, который занимает одно из центральных мест в формировании 
экосистемы [1, 4–6].
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Река Енисей – крупнейшая водная артерия Сибири, подвергнутая русло-
вому зарегулированию во второй половине XX в. Бассейн р. Енисей вытянут 
в меридиональном направлении, пересекает различные природно-климати-
ческие зоны и различается условиями существования гидробионтов. Ско-
рость течения реки ниже Красноярской ГЭС составляет 1,5–2,0 м/с. Мор-
фометрические особенности вышележащего Красноярского водохранилища 
и глубина водозаборных отверстий обусловливают в нижнем бьефе Крас-
ноярской ГЭС понижение температуры воды летом и повышение осенью и 
зимой [7]. Вода р. Енисей относится к ультрапресным по минерализации, 
олигогумозным по цветности и характеризуется низкой концентрацией био-
генных элементов [8–10]. В связи с невысокой обеспеченностью минераль-
ным питанием развитие фитопланктона в реке характеризуется невысокими 
показателями (средняя биомасса меньше 2,0 мг/л, среднее содержание хло-
рофилла а меньше 5 мкг/л).

К настоящему времени имеется большой массив данных, касающийся 
кормовых ресурсов р. Енисей, в том числе и фитопланктона, разных участ-
ков как до момента зарегулирования русла в 1967 г. в верхнем течении реки, 
так и после [11–15]. В зарегулированных реках в условиях высоких ско-
ростей течения в составе альгоценозов встречаются истинно планктонные 
виды и водоросли обрастаний, а также виды фитопланктона водохранили-
ща, сбрасываемые из верхнего бьефа. Поэтому познание закономерностей 
трансформации видовой структуры фитопланктона р. Енисей в процессе эк-
зогенной сукцессии, происходящей при зарегулировании стока реки и обра-
зовании водохранилищ, в настоящее время может способствовать развитию 
представлений об изменении водных сообществ.

Цель данной работы – выявить ритм сезонного развития фитопланктона 
в условиях сброса высоконапорной Красноярской ГЭС, а также определить 
концентрацию хлорофилла а в р. Енисей.

Материалы и методики исследования

Материалом для работы послужили проведенные авторами сборы фито-
планктона в 2008–2014 гг. Пробы собирали на расстоянии 34 км ниже Красно-
ярской ГЭС в точке с координатами 55°59'1" с. ш.; 92°47'13" в. д. Процедура 
сбора и обработки материала соответствовала стандартным методам, которые 
более подробно рассмотрены в работе [16]. Концентрирование речной воды 
осуществляли фильтрационным методом на мембранных фильтрах марки 
«Владипор» (Россия) типа МФАС-ОС-3 (диаметр пор 0,80 мкм). При уста-
новлении видового состава фитопланктона разных групп водорослей пользо-
вались многочисленными отечественными определителями, монографиями, 
атласами, а также сводками зарубежных авторов. Номенклатура водорослей 
принята с учетом таксономических преобразований согласно системе, при-
нятой в Международной альгологической базе данных (http://www.algaebase.
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org). Система диатомовых водорослей приведена согласно [17]. Принадлеж-
ность водорослей к различным условиям существования определяли согласно 
[18]. Количественную обработку проб фитопланктона проводили ежедневно, 
видовой состав и биомассу водорослей определяли еженедельно. По разме-
рам клетки водоросли дифференцировали согласно [19]. Степень сложности 
фитопланктонных сообществ определяли, рассчитывая индекс видового раз-
нообразия Шеннона (по биомассе) [20]. К доминирующим водорослям отно-
сили виды, дающие основной вклад в суммарную биомассу фитопланктона. 
Для выявления возможных изменений, коснувшихся качественных и количе-
ственных показателей фитопланктона р. Енисей в настоящее время, привлека-
лись литературные источники, освещавшие эту проблему ранее [12, 13].

В 2012–2014 гг. наряду с исследованием водорослей еженедельно про-
водили определение концентрации хлорофилла а флуориметрическим ме-
тодом на флуориметре ЛФлИ, разработанном в Институте биофизики СО 
РАН (г. Красноярск), без экстракции пигментов из клеток [21]. Длина волны 
возбуждения 450 нм, спектральный интервал 100 нм. Длина волны измеряе-
мого излучения 680 нм, спектральный интервал 30 нм. Чувствительность по 
хлорофиллу (in vivo) 0,05 мкг/л. Трофический статус по показателям продук-
тивности фитопланктона (биомасса и содержание хлорофилла а) оценивали 
согласно [22].

Всего за период исследований собрано и обработано 2 453 количествен-
ные и качественные пробы фитопланктона, 89 проб по определению со-
держания хлорофилла а. Статистическую обработку материала проводили 
с использованием компьютерной программы Microsoft Excel. На рисунках 
данные представлены в виде средней арифметической (за месяц или за год) 
со стандартной ошибкой средней.

Результаты исследования и обсуждение

Всего в фитопланктоне р. Енисей обнаружено 99 видов, разновидностей 
и форм водорослей из 6 отделов. Собственно планктонных из них оказался 
только 21 вид, остальные – водоросли дна и обрастаний, а также смешан-
ного планктонно-бентосного типа местообитаний. Особую роль в форми-
ровании фитоценоза исследуемого участка реки на протяжении четырех лет 
наблюдений играли диатомовые (65 таксонов рангом ниже рода) и зеленые 
водоросли (22). Отделы цианобактерии (8), динофитовые (2), золотистые (1) 
и криптофитовые (1) немногочисленны и характеризовались небольшим ви-
довым разнообразием (таблица).

Высокое видовое разнообразие фитопланктона исследуемого участка от-
мечено в летний и осенний периоды, низкое – в зимний и весенний. В фито-
планктоне р. Енисей наибольшую по численности роль играли диатомовые 
водоросли, характеризующиеся выраженной сезонностью пиков развития 
отдельных видов, приуроченных к определенным коротким интервалам 
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годового цикла (рис. 1). Так, c конца апреля до конца мая в большом ко-
личестве регистрировались Diatoma vulgare Bory и Hannaea arcus (Ehrb.) 
Patr., которые в этот период относились к числу массовых видов. В июне в 
планктоне реки доминировала Aulacoseira islandica (O. Müll.) Sim., в июле – 
Cyclotella radiosa (Grun.) Lemm., в августе – Fragilaria crotonensis Kitt. В по-
явлении этих видов прослеживается определенная последовательность, по-
вторяющаяся в общих чертах из года в год.

Таксономическая структура фитопланктона р. Енисей 
в нижнем бьефе Красноярской ГЭС, 2008–2014 гг.

[Taxonomic structure of the Yenisei River phytoplankton downstream 
of the Krasnoyarsk HPS, 2008-2014]

Отдел
[Phylum]

Количество
[Number]

% от общего 
числа видов

[Percentage 
of the total number 

of species]

классов
[Class]

порядков
[Order]

семейств
[Family]

родов
[Genus]

видов
[Species]

Cyanobacteria 2 3 6 6 8 8
Bacillariophyta 2 5 9 22 65 66
Chlorophyta 1 4 10 16 22 22
Dinophyta 1 1 1 1 2 2
Cryptophyta 1 1 1 1 1 1
Chrysophyta 1 1 1 1 1 1
Всего
[In all] 8 15 28 47 99 100

С июня 1994 г. по август 1995 г. Н.А. Кожевниковой проведен анализ 
вертикального распределения водорослей в верхнем бьефе Красноярского 
водохранилища [23]. В результате ею установлено, что на Приплотинном 
плесе (у плотины) в июне в нефотическом холодном слое доминирующее 
положение занимала A. islandica, в июле–августе – C. radiosa, субдоминтом 
являлась F. crotonensis. Поскольку для глубоководного Красноярского во-
дохранилища характерен глубинный сброс воды через плотину (18–40 м), 
то очевидно, основу фитопланктона реки создает сток водорослей через 
плотину, в том числе и видов, доминировавших в более ранние сроки, но 
опустившихся в гиполимнион.

На исследуемом участке реки индекс видового разнообразия Шеннона 
(Hb) в течение 2008–2014 гг. изменялся от 0,99 до 2,93. Ежегодно понижен-
ные значения Hb отмечались зимой (когда структура фитопланктона имела 
упрощенную структуру) и летом (когда на фоне качественного богатства 
количественно доминировал один вид – A. islandica). Высокие Hb получе-
ны весной и осенью, когда в структуре фитопланктона четко выраженных 
доминирующих по биомассе видов (свыше 50%) не выделялось, а видовая 
структура альгоценоза имела сложный характер.
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Рис. 1. Сезонная и межгодовая динамика численности (тыс. кл. /л) 
массовых видов водорослей: (а) – Diatoma vulgare (1), Hannaea arcus (2); 

(b) – Asterionella formosa (1), Aulacoseira islandica (2);
(c) – Cyclotella radiosa (1), Fragilaria crotonensis (2)

[Fig. 1. Seasonal and interannual dynamics of the number of dominant algal species: 
On the Y-axis - Phytoplankton abundance, 103 cell/l; on the X-axis - Month, year]

Анализируя большой массив данных, касающийся альгофлоры Верхнего 
Енисея, стоит отметить изменения, коснувшиеся структуры современного 
фитопланктона нижнего бьефа Красноярской ГЭС. Если основу домини-
рующего комплекса водорослей поздней весной в 2008–2014 гг. составля-
ли D. vulgare и H. arcus, то в 1984 г. систематически в нем присутствовали 
Cymbella ventricosa Kütz. и Cryptomonas sp. [13]. В настоящее время лет-
ний пик увеличения биомассы фитопланктона связан с массовым развити-
ем A. islandica и C. radiosa, а не с Asterionella formosa Hass., A. gracillima 
(Hantzsch.) Heib., Aulacoseira granulata var. angustissima (O. Müll) Sim.            
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(= Melosira granulata var. angustissima (Ehr.) O. Müll), как в июне–июле 
1974 г., на что указывала Т.С. Чайковская [12]. А.Д. Приймаченко [13] по ре-
зультатам исследований 1984–1987 гг. среди летних доминирующих по био-
массе водорослей отмечала совершенно иные виды – C. ventricosa, Diatoma 
elongatum (Lyngb.) Ag., Navicula radiosa Kütz., Aulacoseira granulata (Ehr.) 
Sim., Synedra ulna (Nitzsch.) Ehr. Зеленая водоросль Ulothrix zonata (Web. et 
Mohr) Kütz., встречавшаяся раньше в толще воды р. Енисей в нижнем бьефе 
Красноярской ГЭС практически в течение всего года, теперь в планктоне 
регистрируется единично во второй половине мая. Однако этот вид в значи-
тельном количестве развивается с апреля по июль в рипали реки, обрастая 
камни [24]. В то же время, как и ранее, доминанты C. radiosa, A. formosa, 
F. crotonensis относятся к наиболее постоянным и ведущим видам для всех 
лет исследования.

Сезонная динамика количественных показателей фитопланктона нижне-
го бьефа Красноярской ГЭС показала слабое развитие водорослей зимой и 
осенью, интенсивное – весной и летом (рис. 2). Динамика количественных 
показателей имела вид одновершинной кривой. Подобный характер разви-
тия фитопланктона с одним летним максимумом отмечается в другой си-
бирской реке – Оби [25], но отличается от р. Средний Иртыш, где сезонная 
динамика количественных показателей фитопланктона имеет вид двухвер-
шинной кривой с пиками в начале и конце лета [26].

Рис. 2. Сезонная динамика численности (a) и биомассы (b) фитопланктона
в нижнем бьефе Красноярской ГЭС, р. Енисей

[Fig. 2. Seasonal dynamics of abundance (a) and biomass (b) of phytoplankton
downstream of the Krasnoyarsk HPS, Yenisei River. On the Y-axis - Phytoplankton abundance, 

106 cell/l (a), Phytoplankton biomass (b), mg/l; on the X-axis - Month, year]

Зимой отмечена крайне низкая концентрация водорослей. Общая числен-
ность фитопланктона изменялась в пределах 0,07–0,78 млн кл./л; биомасса – 
0,07–0,92 мг/л. На протяжении весеннего периода общая численность фито-
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планктона варьировала от 0,16 до 6,01 млн кл./л, биомасса – 0,14–9,90 мг/л. 
С марта по апрель количественные показатели фитопланктона имели низкие 
значения. Однако с конца апреля до конца мая распределение фитоплан-
ктона в нижнем бьефе Красноярской ГЭС имело тенденцию к увеличению 
численности и биомассы, связанную с интенсивным развитием диатомовых 
водорослей: D. vulgare (максимальная численность достигала 0,59 млн кл./л, 
биомасса – 1,49 мг/л) и H. arcus (0,30 млн кл./л и 0,60 мг/л соответственно). 
В летний период количественные показатели фитопланктона в реке варьиро-
вали в большом диапазоне: общая численность в июне–августе изменялась 
в пределах от 0,28 до 12,25 млн кл./л, общая биомасса – 0,34–23,00  мг/л. 
В  течение всего июня интенсивно развивалась A. islandica, достигая мак-
симального развития в середине месяца, что совпадало с максимальной 
численностью и биомассой фитопланктона в целом. Осенью величины ко-
личественных показателей фитопланктона снизились, его обилие в нижнем 
бьефе изменялось в пределах 0,17–1,51 млн кл./л и 0,19–1,82 мг/л, состав-
ляя в среднем за сезон 0,53±0,02 млн кл./л и 0,58±0,02 мг/л соответствен-
но. Подобный ход развития фитопланктона в нижнем бьефе Красноярской 
ГЭС наблюдали и ранее [11–13]. Стоит отметить, что в пределах г. Красно-
ярска основное повышение численности и биомассы фитопланктона после 
ввода в эксплуатацию Красноярской ГЭС произошло в 80-е гг. ХХ в., когда 
численность увеличилась в среднем в 7 раз, биомасса – в 8 раз. Причиной 
интенсивного развития фитопланктона в р. Енисей послужил увеличивший-
ся поток биогенов и органического вещества в экосистему реки вследствие 
возросшей антропогенной нагрузки, что в дальнейшем привело к повы-
шению трофности водотока [8]. В настоящее время на фоне значительного 
варьирования минимальных и максимальных значений численности и био-
массы фитопланктона резких межгодовых вариаций фитопланктона не уста-
новлено. В 2008–2014 гг. по сравнению с 1984–1987 гг. общая численность 
фитопланктона осталась на прежнем уровне, биомасса увеличилась в 2 раза.

Широкое применение для биологического анализа пигментных характе-
ристик фитопланктона связано с быстротой получения и информативностью 
показателей, а также с более высокой (по сравнению с микроскопическим 
подсчетом клеток водорослей) воспроизводимостью результатов. Наиболее 
важным в реакциях фотосинтеза является хлорофилл а. Содержание основ-
ного пигмента зеленых растений хлорофилла а считается универсальной 
эколого-физиологической характеристикой фотосинтетической активности 
и развития водорослей, позволяющей выражать биомассу в единицах этого 
важного компонента растительной клетки [27]. Он коррелирует с биомассой 
фитопланктона, содержанием биогенных элементов, взвешенного органиче-
ского вещества и с прозрачностью воды. Полученные связи между перечис-
ленными параметрами дают основание использовать концентрацию хлоро-
филла а для оценки трофического статуса водоёма, первичной продукции 
фитопланктона, а также интенсивности самоочищения вод [28].
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Концентрация хлорофилла а, являясь показателем продуктивности во-
доема, связана с объемом клеток водорослей [29]. Известно, что мелкокле-
точные виды водорослей имеют более высокую фотосинтетическую актив-
ность. Высокие значения фотосинтетической активности мелкоклеточных 
видов частично обусловливаются большим содержанием хлорофилла в 
клетках, а частично – большей эффективностью преобразования поглощен-
ной энергии. В ходе работы установлено, что общая численность и биомасса 
фитопланктона р. Енисей формировались в основном за счет водорослей с 
мелкими размерами: нанофитопланктона (2–20 мкм) и микрофитопланкто-
на (20–64 мкм). И только в летние месяцы в пробах часто регистрирова-
лись клетки водорослей с длиной более 64 мкм. Стоит отметить, что спад 
фотосинтетической активности, приходящийся на весенне-летний период, 
очевидно, связан с изменением видового состава фитопланктона с доми-
нированием в биомассе клеток с бóльшими объемами (рис. 3). Как сказано 
выше, к числу доминирующих видов с конца апреля до конца мая относи-
лись D. vulgare и H. arcus с объемами клеток 677±15 и 3 741±151 мкм3 соот-
ветственно. Объем клеток доминанта летнего фитопланктона, A. islandica, 
составлял 4 361±97 мкм3. Объемы других ведущих и постоянных видов сле-
дующие: C. radiosa – 247±12 мкм3, A. formosa – 346±13 мкм3, F. crotonensis – 
1784±65 мкм3.

Рис. 3. Среднемесячные значения содержания хлорофилла а (1) и объема 
клеток фитопланктона (2) в 2012–2013 (а) и 2013–2014 гг. (b)

[Fig. 3. Monthly mean values of chlorophyll a concentration (1) and cell volume (2)
in 2012-2013 (a) and 2013-2014 (b). On the Y-axis - Chlorophyll a concentration (1), mg/l

and cell volume (2), mm3; on the X-axis - Month]
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Вследствие низкой обеспеченности минеральным питанием развитие 
фитопланктона в р. Енисей характеризуется невысокими показателями 
(средняя биомасса меньше 2,0 мг/л, среднее содержание хлорофилла а мень-
ше 5 мкг/л), типичными для мезотрофных и олиготрофных вод, что согласу-
ется с более ранними исследованиями [30] (рис. 4). Низкая продуктивность 
фитопланктона нижнего бьефа Красноярской ГЭС, очевидно, обусловлена 
низкими температурами сбрасываемых глубинных вод Красноярского во-
дохранилища и высокими скоростями течения, характерными для данного 
участка реки.

Рис. 4. Межгодовая динамика концентрации хлорофилла а (1) 
и биомассы фитопланктона (2)

[Fig. 4. Interannual dynamics of chlorophyll a concentration (1) and biomass of phytoplankton (2).
On the Y-axis - Phytoplankton biomass, mg/l 

and Chlorophyll a concentration, mg/l; on the X-axis - Year]

Причиной различных оценок категорий трофности по хлорофиллу а и 
биомассе фитопланктона, возможно, являются известная вариабельность 
удельного содержания хлорофилла а в единице биомассы и имеющий ме-
сто нелинейный характер связи между концентрацией хлорофилла а и био-
массой клеток водорослей [22, 28]. На удельное содержание хлорофилла а 
в единице биомассы влияет огромное количество экологических факторов, 
которые подробно рассмотрены в работе [27]. К числу основных факторов 
относятся: обеспеченность водорослей минеральным питанием, световой 
режим, время суток, сезон года, температурные условия, а также таксоно-
мический и размерный состав альгоценозов. Однако влияние большинства 
факторов неотделимо друг от друга, и поэтому содержание хлорофилла в 
клетках водорослей, по-видимому, определяется всем комплексом условий.

Процент содержания хлорофилла а в единице биомассы фитопланкто-
на на протяжении двухгодичных измерений возрастал в зимние месяцы, 
причем в 2013–2014 г. в несколько раз по сравнению с предыдущим годом 
(рис. 5). В сезонной динамике процентного содержания хлорофилла а от-
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мечена тенденция: высокое содержание хлорофилла а в единице биомассы 
зимой, уменьшение его количества весной, затем окончательный спад в кон-
це лета и вновь увеличение осенью.

Рис. 5. Сезонная динамика содержания хлорофилла а в единице 
биомассы фитопланктона (β, %) в 2012–2014 гг.

[Fig. 5. Seasonal dynamics of chlorophyll a content per phytoplankton biomass unit (β, %) (2012-2014).
On the Y-axis - Chlorophyll a content per phytoplankton biomass unit, %; on the X-axis - Date]

Сезонные изменения удельного содержания хлорофилла а в клетке мож-
но объяснить, во-первых, изменениями поступающей солнечной радиации – 
при высокой летней инсоляции в результате светового ингибирования может 
наблюдаться снижение содержания хлорофилла а в клетках [31]. Во-вторых, 
размерной структурой альгоценоза, подверженной сезонным флуктуациям – 
удельное содержание хлорофилла а в клетке у мелких форм выше, чем у 
крупных, поскольку мелкоразмерный планктон при одинаковом содержании 
хлорофилла а эффективнее поглощает солнечное излучение [9].

Заключение

В флористическом составе фитопланктона нижнего бьефа Красноярской 
ГЭС зарегистрировано 99 видов и внутривидовых таксонов водорослей. 
Максимальным количеством видов характеризуются диатомовые водорос-
ли, которые преобладают в планктоне во все сезоны года. Доминирующи-
ми видами весеннего комплекса являлись D. vulgare и H. arcus, летнего – 
A.  islandica, C. radiosa, F. crotonensis. В течение года в реке наблюдаются 
резкие колебания количественных показателей фитопланктона. Максималь-
ные значения общей численности и общей биомассы фитопланктона за все 
время наблюдений приходились на июнь, что совпадало с интенсивным 
развитием холодолюбивого вида A. islandica. Летом обогащение реки фи-
топланктоном ниже плотины Красноярской ГЭС происходит за счет стока 
водорослей из верхнего бьефа. Процент содержания хлорофилла в единице 
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биомассы фитопланктона имеет сезонные колебания. На протяжении двух-
годичных измерений процент содержания хлорофилла возрастал в зимние 
месяцы. Концентрация хлорофилла а зависит от размерной структуры фи-
топланктона. Доминирование в численности и биомассе фитопланктона 
клеток водорослей с бóльшими объемами в весенне-летний период отрази-
лось на снижении концентрации хлорофилла а в этот период. По показате-
лям продуктивности фитопланктона (биомасса и содержание хлорофилла а) 
енисейские воды относятся к категории олиготрофных и мезотрофных.
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Russian Federation

Temporal dynamics of structural and functional characteristics 
of the Yenisei river phytoplankton downstream 
of the Krasnoyarsk hydroelectric power station

The Yenisei River is the biggest waterway in Siberia. In the second half of the 
20th century, the Yenisei River was overlapped by dams, and it deeply damaged the 
natural hydrological, hydrochemical and hydrobiological regimes of the river. As a 
result of constructing the Krasnoyarsk hydroelectric power station, a significant river 
component - phytoplankton, which occupies the central place in the formation of the 
aquatic ecosystem - has changed downstream of the river. In the river, phytoplankton 
is formed from phytoperiphyton and allochthonous algae, including phytoplankton 
species of upstream reservoirs. Therefore, knowledge of transformation laws of 
phytoplankton species composition, which occurs during the regulation of the river flow 
and formation of reservoirs, may contribute to the development of ideas about changing 
the aquatic communities. The aim of this research was to explore the formation of 
phytoplankton under the conditions of water discharge in the Krasnoyarsk HPS and to 
study chlorophyll a concentration.

We collected phytoplankton samples at a distance of 34 km below the Krasnoyarsk 
HPS (55°59'1.8''N, 92°47'13.4''E) in 2008-2014 and analyzed them according  standard 
hydrobiological methods (See Table). In 2012-2014, we measured fluorescent water 
characteristics along with the study of algae. We took the nomenclature for algae 
considering taxonomic transformations according to the system adopted by the 
International algae database (http://www.algaebase.org). A quantitative processing of 
phytoplankton samples was conducted daily, species composition and biomass of algae 
was determined weekly. In size, algae cells were differentiated according to Rainey. 
The degree of complexity of phytoplankton communities was determined calculating 
the Shannon species diversity index (by biomass). The dominant algae included 
species making the main contribution into the total phytoplankton biomass. In 2012-
2014, along with the study of algae, we determined chlorophyll а concentration by 
fluorimetric method, weekly (See Fig. 3). We collected and processed a total of 2453 
qualitative and quantitative phytoplankton samples for the period of study; 89 samples 
to determine chlorophyll а content. 

Временная динамика структурных и функциональных характеристик

mailto:ponomarevayulia@mail.ru
mailto:polina@icm.krasn.ru
http://www.algaebase.org


180 Ю.А. Пономарева, П.В. Постникова

Altogether, we found 99 species, kinds and forms of algae from 6 groups in the 
river phytoplankton. In the Yenisei River, diatoms, which predominate in plankton in 
all seasons, are characterized by the maximum number of species. There is a certain 
sequence in the appearance of dominant algae. From late April to late May, Diatoma 
vulgare Bory and Hannaea arcus (Ehrb.) Patr. were recorded in quantities, in June - 
Aulacoseira islandica (O. Müll.) Sim., in July - Cyclotella radiosa (Grun.) Lemm., 
in August - Fragilaria crotonensis Kitt. (See Fig. 1). Upstream of the Krasnoyarsk 
reservoir A. islandica had a dominant position in nephotic cold layer in June, in July 
and August - C. radiosa; F. crotonensis was a subdominant. It is known that deep water 
discharge through the dam (18-40 м) is specific for the Krasnoyarsk reservoir. This 
causes the flow of algae over the dam. In general, the dynamics of the total number and 
the total biomass of phytoplankton had the form of unimodal curve within the year (with 
a peak in June) (See Fig. 2). Nanophytoplankton (2-20 mkm) and microphytoplankton 
(20-64 mkm) made the biggest contribution to the total biomass of phytoplankton. We 
recorded peaks of number and biomass of phytoplankton in June in all years in question. 
We found that the percentage of chlorophyll content per phytoplankton biomass unit 
had seasonal variations and increased in winter (See Fig. 5). It is known, that the 
concentration of chlorophyll a depends on dimensional structure of phytoplankton. In 
spring and summer, the domination of algae cells with bigger volumes in phytoplankton 
caused a decrease in chlorophyll а concentration.

Key words: Yenisei River; downstream; Bacillariophyta; cell size; chlorophyll а.
The article contains 5 Figures, 1 Table, 31 References.
Funding: The work was supported by the Russian Foundation for Basic Research 
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Особенности адаптивных реакций Betula pendula Roth, 
произрастающей в условиях породного отвала 

Кедровского угольного разреза

Проведен комплекс различных методов диагностики листьев B. pendula 
на территории породного отвала угольного разреза «Кедровский». Выявлены 
некоторые особенности адаптивных реакций березы повислой, в том числе 
изменения водного режима деревьев, в сторону повышения водоудерживающей 
способности (до 56,5%) и снижения суточных потерь (до 19,8%). В листьях 
B. pendula установлено увеличение содержания пролина, сахаров и фенольных 
соединений, но снижение содержания аскорбиновой кислоты. Наименьший 
размах варьирования у исследуемых растений выявлен по содержанию 
фенольных соединений и водоудерживающей способности. Совокупный 
анализ характеристик водного режима и биохимических показателей у 
березы свидетельствует о взаимной обусловленности этих параметров. 
Выявленные перестройки в механизмах водного гомеостаза и функционировании 
антиоксидантной системы B. pendula позволяют рассматривать их как 
приспособительные и защитные реакции, направленные на ее выживание в 
условиях породного отвала. Исследуемые показатели можно использовать 
в биоиндикации и для оценки состояния древесных растений на техногенно 
нарушенных территориях.

Ключевые слова: береза повислая; водный режим; биохимические 
показатели; эмбриоземы; Кемеровская область. 

Введение

Кемеровская область относится к регионам Российской Федерации, стра-
дающим от высоких техногенных нагрузок на атмосферу, почву, поверх-
ностные и подземные воды. Добыча полезных ископаемых сопровождается 
серьезными экологическими изменениями природных ландшафтов. Одной 
из главных задач улучшения экологической ситуации является создание эко-
логически благоприятной среды. Главным «инструментом» восстановления 
нарушенных земель является растительность, с помощью которой проис-
ходит преобразование нарушенных экотопов в биологически продуктивные 
местообитания. Специфика отвалов состоит в том, что экологические усло-
вия на них существенно отличаются от естественных в сторону олиготроф-
ности и ксероморфизма, поэтому число произрастающих на них видов рас-
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тений ограничено. К доминирующим видам среди растительных сообществ 
на отвалах вскрышных пород угольной промышленности Кузбасса относит-
ся B. pendula благодаря ее малотребовательности к плодородию почвы и вы-
сокой семенной продуктивности [1]. Она является светолюбивой древесной 
породой, достаточно засухоустойчива.

Важнейшим механизмом адаптации древесных растений в экстремаль-
ных экологических условиях является совокупность многих перестроек в 
растительном организме. Физиолого-биохимические исследования позволя-
ют всесторонне анализировать состояние древесных растений и являются 
важным критерием оценки их устойчивости к неблагоприятным условиям 
среды [2, 3]. В литературе достаточно много сведений о физиолого-биохи-
мических особенностях берез в условиях техногенного воздействия. Об-
наружены определенные закономерности в оценке морфологических [4] и 
морфометрических показателей, в том числе флуктуирующей асимметрии 
[5–7]; показаны изменения содержания фотосинтетических пигментов у бе-
резы повислой в условиях техногенного загрязнения [8]; выполнены иссле-
дования водного обмена березы повислой разных экологических зон [9–12]. 
Рядом авторов показано, что скорость потери воды изолированными листья-
ми растений коррелирует со степенью загрязнения воздуха и может служить 
показателем качества среды [13, 14]. Однако до сих пор остается открытым 
вопрос о возможных механизмах регуляции водного обмена на уровне цело-
го растения. Большинство публикаций посвящено изучению адаптивных 
реакций у березы повислой в условиях техногенного загрязнения городской 
среды, однако единичны работы по структурно-функциональным показате-
лям на малоплодородных субстратах, в том числе на отвалах [15], поэто-
му выявление соответствия условий произрастания древесных растений их 
биологическим требованиям на рекультивируемых территориях весьма ак-
туально.

Цель исследований – выявить особенности адаптивных реакций B. pen-
dula, произрастающей в условиях породного отвала угольного разреза «Ке-
дровский»: изучение показателей водного режима (содержание общей воды 
(оводненность), водоудерживающей способности, суточных потерь, водного 
дефицита; содержание аскорбиновой кислоты, фенольных соединений, про-
лина и сахаров в листьях.

Материалы и методики исследования

Объектом исследований служила береза повислая (Betula pendula Roth), 
произрастающая в различных экологических условиях на территории по-
родного отвала угольного разреза «Кедровский». Кедровский разрез распо-
ложен в 25 км севернее г. Кемерово (56°32'52'' с. ш., 86°05'54'' в. д.). Отвал 
имеет равнинно-наклонный рельеф с высотой 58 м, его площадь составля-
ет 599,3 га, возраст – 30–35 лет. Породы отвала представлены песчаником 
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(60%), алевролитами (20%), аргиллитами (15%), суглинками и глинами 
(5%). Преобладающей фракцией являются крупные агрегаты (от 3 до 10 и 
более мм), содержание мелких частиц снижено. Насаждение представле-
но посадками Pinus sylvestris, Populus tremula, единично встречались Salix 
viminalis, Populus balsamifera, Acer negundo, Hippophae rhamnoides. Возраст 
деревьев составлял 25–30 лет, II класса бонитета с полнотой 0,3–0,5. Живой 
напочвенный покров образован разнотравно-злаковым сообществом с об-
щим проективным покрытием, равным 40–60%.  

Эксперимент проведен в 2013–2016 гг. на двух площадках наблюдений (ПН): 
№ 1 (опыт) – спланированный породный отвал со сформированным фитоцено-
зом естественного происхождения; № 2 (контроль) – участок, расположенный 
в 5 км от породного отвала со сходным по составу фитоценозом. Агрохимиче-
ский анализ эмбриоземов проведен в аккредитованном испытательном центре 
агрохимической службы ФГУ ЦАС «Кемеровский». По агрохимическим по-
казателям эмбриоземы всех ПН характеризовались высокой обеспеченностью 
обменным калием (100–240 мг/кг) и низкой обеспеченностью подвижным фос-
фором (10–50 мг/кг). На эмбриоземах ПН № 1, в сравнении с ПН № 2, выявлена 
низкая обеспеченность нитратным азотом (3,6–6,0 мг/кг). Анализ содержания 
подвижных форм тяжелых металлов (Pb, Cd, Cu, Zn, Mn, Ni, Co, Fe, Cr) не по-
казал превышения существующих ПДК. 

Сбор материала проводили в вегетационный период (июнь–август). Для 
исследований образцы листьев собирали с десяти модельных деревьев удов-
летворительного жизненного состояния (с десяти ветвей с нижней трети по 
периметру кроны) на каждом изучаемом участке. Отбирали листья березы 
с полностью развернувшейся листовой пластинкой, без видимых признаков 
повреждений в период с 9 до 10 ч с помощью секатора на шесте.

Исследования водного режима проведены по общепринятой методике 
[16]. Водный дефицит определяли весовым методом, первое взвешивание – 
сразу после срезки. Срезанные листья после взвешивания ставили во влаж-
ную камеру черешками в воду и переносили в лабораторию. Второе взве-
шивание – через 2 часа. Оводненность листьев высчитывали как отношение 
разности сырой и абсолютно сухой массы пробы листьев к сырой массе 
данной пробы листьев в процентах. Листья взвешивали на лабораторных 
весах Ohaus Scout Pro 200 (США) с точностью до 0,05 г. Образцы листьев до 
абсолютно сухого состояния доводили в сушильном шкафу при температуре 
105°С в закрытых бюксах в течении 4 ч. Суточные потери рассчитывали как 
разность массы листьев в начале эксперимента и массы пробы через сутки в 
процентах, водоудерживающую способность – как разность между оводнен-
ностью и суточными потерями.

Содержание аскорбиновой кислоты определяли титриметрическим мето-
дом с применением 2,6-дихлорфенолиндофенола натрия [17]. Определение 
фенольных соединений – по методу Левенталя–Нейбауера. Метод основан 
на легкой окисляемости фенолов калия перманганатом в присутствии инди-
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госульфокислоты при комнатной температуре, титрование проводят медлен-
но до появления золотисто-желтого окрашивания [18].

Содержание свободного пролина определяли по методу Bates с соавт. [19] 
в модификации Воскресенской с соавт. [20] с использованием кислого нин-
гидринового реактива. Для этого навеску листьев (100 мг) мелко нарезали, 
заливали 10 мл 3%-ного раствора сульфосалициловой кислоты и растирали 
в течение 5 мин в ступках до получения однородной массы, растертую массу 
переносили на фильтр. 2 мл фильтрата помещали в пробирку и добавляли 
2 мл реагента (1,25 г нингидрина + 30 мл ледяной уксусной кислоты + 20 мл 
6 М H3PO4). Затем в пробирки добавляли 2 мл ледяной уксуной кислоты. 
После тщательного перемешивания содержимого пробирки ставили на час в 
кипящую водяную баню. После этого охлаждали в ледяной бане, добавляли 
4 мл толуола, взбалтывали 20–30 с и отстаивали. Интенсивность окраски 
определяли спектрофотометрически при длине волны 520 нм («LEKI SS 
1207», Финляндия). Концентрацию свободного пролина рассчитывали с по-
мощью калибровочной кривой.

Определение сахаров проводили по методике Филипцовой и Смолича 
[21]. Взвешивали 5 г листьев, растирали их горячей дистиллированной во-
дой (70°С) и оставляли на 10 мин для экстракции. Затем охлаждали, отфиль-
тровывали через воронку Шотта и переносили в мерную колбу. Отбирали 
1 мл осветленной отфильтрованной вытяжки, добавляли 15 мл глицерата 
меди, перемешивали и нагревали на водяной бане при 70°С в течение 6 мин. 
Определяли оптическую плотность раствора спектрофотометрически при 
длине волны 582 нм («LEKI SS 1207», Финляндия). Концентрацию сахаров 
рассчитывали с помощью калибровочной кривой, построенной по глюкозе. 
Повторность опытов трехкратная из смешанной пробы. Данные представ-
лены в виде средних арифметических значений и их среднеквадратических 
(стандартных) ошибок, рассчитан коэффициент вариации (v, %). Статисти-
ческая обработка полученных данных и построение графиков выполнены 
с помощью стандартного пакета программ StatSoft STATISTICA 8.0 for 
Windows и Microsoft Office Excel 2007.

Результаты исследований и обсуждение

Количественное содержание влаги в ассимиляционном аппарате древес-
ных растений, а также изменение этого показателя в течение вегетацион-
ного периода и в зависимости от условий произрастания, времени суток и 
других факторов позволяют объективно оценить состояние водного баланса 
растения в целом. Одной из важных характеристик стрессоустойчивости 
древесных растений являются их водоудерживающая способность и суточ-
ные потери. Изменение водоудерживающей способности связано с уровнем 
оводненности клеток и носит защитный характер против повреждающего 
действия неблагоприятных факторов внешней среды. Оводненность являет-
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ся наиболее стабильным показателем водного режима. Независимо от того, 
повышается или понижается температура, снижается содержание воды в по-
чве или атмосфере, растение всегда снижает свои функции в результате обез-
воживания. Чем выше водоудерживающая способность растения, тем оно 
устойчивее к неблагоприятным условиям среды [22]. По данным наших ис-
следований, на спланированном отвале (ПН № 1) отмечались статистически 
значимое (p < 0,05) повышение водоудерживающей способности листьев 
и снижение суточных потерь по сравнению с контролем (рис. 1). Выявле-
но, что в июне в листьях березы повислой водоудерживающая способность 
максимально повышалась на 7,2%, в то же время отмечалось снижение су-
точных потерь воды – на 9,7% в сравнении с контролем. У растительных 
образцов, произрастающих на отвале, на уровне тенденции отмечены зна-
чения степени оводненности (ниже на 3,2–4,2%, чем в контрольной зоне). 
Стабильность данного показателя и повышение водоудерживающей способ-
ности на протяжении всего периода вегетации дают основание говорить о 
достаточно высокой адаптационной способности водообмена березы повис-
лой в условиях отвала.

Снижение содержания воды на 20–30% приводит к развитию водного 
дефицита в тканях растений, который служит показателем напряженности 
водного режима растений или недостаточного для полного насыщения кле-
ток количества воды [23]. Нашим экспериментом установлено, что водный 
дефицит в листьях березы достаточно высокий (19,3–40,5%), особенно в 
июле. У образцов на ПН № 2 исследуемый показатель в 1,3–2 раза меньше, 
чем на ПН № 1. Это свидетельствует о том, что береза повислая в процессе 
транспирации листьев интенсивнее расходует влагу на первом участке, чем 
на втором.

Биохимические механизмы защиты предотвращают обезвоживание клет-
ки, обеспечивают детоксикацию продуктов распада, способствуют восста-
новлению нарушенных структур цитоплазмы. Высокую водоудерживаю-
щую способность цитоплазмы в условиях недостатка влаги поддерживает 
накопление низкомолекулярных гидрофильных белков, связывающих в виде 
гидратных оболочек значительные количества воды. Этому помогают так-
же взаимодействие белков с пролином, концентрация которого значительно 
возрастает в условиях водного стресса, а также увеличение в цитоплазме 
содержания сахаров [24–26]. Сахара и пролин как осмотически активные со-
единения активно участвуют в механизмах поддержания водного гомеостаза 
деревьев. Свободный пролин является стрессовым метаболитом, его содер-
жание сильно возрастает при недостатке воды, что связывают с распадом 
белков. Накопление углеводов и аминокислоты пролина благоприятствует 
удержанию воды в клетке и обеспечивает высокую водоудерживающую спо-
собность цитоплазмы. Нашими исследованиями выявлено, что содержание 
сахаров в листьях деревьев варьировало в пределах от 1,73 до 2,32%, про-
лина – 2,35–5,35 мг%. Максимальные значения сахаров отмечены в августе 
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(2,32%), минимальные – в июле (1,73%). На спланированном отвале (ПН 
№ 1) в листьях B. pendula содержание углеводов превысило контроль в сред-
нем на 9%, аминокислоты – на 41% (рис. 2).

Рис. 1. Водный режим Betula pendula, произрастающей в условиях 
породного отвала (%), по параметрам: 1 – водный дефицит; 
2 – водоудерживающая способность; 3 – суточные потери

[Fig. 1. Water regime of Betula pendula, growing in the waste dump, (%) according 
to the following parameters: 1 - Water scarcity; 2 - Water-holding capacity; 3 - Daily loss]

Рис. 2. Динамика исследуемых биохимических показателей в листьях Betula pendula, 
(% от контроля) по параметрам: 1 – содержание пролина; 2 – содержание сахаров; 

3 – содержание аскорбиновой кислоты; 4 – содержание фенольных соединений
[Fig. 2. The dynamics of the studied biochemical parameters in the leaves of Betula 
pendula (% of control), according to the following parameters: 1 - Proline content; 

2 - Sugar content; 3 - Ascorbic acid; 4 - Content of phenolic compounds]

О.Л. Цандекова, Е.Ю. Колмогорова
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В экстремальных экологических условиях синтез аскорбиновой кислоты 
и фенольных соединений служит в качестве неспецифического ответа анти-
оксидантной системы древесных растений. Многие исследователи отмеча-
ют увеличение фенольных соединений при неблагоприятных условиях, но 
снижение содержания аскорбиновой кислоты [27–29]. Наши исследования 
подтвердили данную закономерность. Так, в листьях B. pendula содержание 
фенольных соединений повышалось во все сроки наблюдений, в сравнении 
с контролем. Наибольшие отличия данного показателя отмечены в июле и 
превысили контроль на 14%. Анализ динамики содержания аскорбиновой 
кислоты в течение вегетации показал, что на всех площадках наблюдений 
отмечалось максимальное содержание данного показателя в июле (79,98–
97,76 мг/100 г), минимальное – в августе (19,16–22,18 мг/100 г). В июне у 
исследуемых образцов отмечено максимальное снижение (на 30%) аскорби-
новой кислоты относительно контроля.

На основе полученных экспериментальных данных рассчитан коэффи-
циент вариации (рис. 3). Наименьшие значения по данному признаку вы-
явлены у двух показателей – содержания фенольных соединений (17–19%) 
и водоудерживающей способности (11%).

Рис. 3. Коэффициент вариации у Betula pendula, произрастающей в условиях 
породного отвала (%), по параметрам: 1 – водный дефицит; 2 – водоудерживающая 

способность; 3 – суточные потери; 4 – содержание аскорбиновой кислоты; 
5 – содержание фенольных соединений; 

6 – содержание пролина; 7 – содержание сахаров
[Fig. 3. The coefficient of variation in Betula pendula, growing in the waste dump, (%) according 

to the following parameters: 1 - Water scarcity; 2 - Water-holding capacity; 3 - Daily loss; 
4 - Ascorbic acid; 5 - Content of phenolic compounds; 6 - Content of free proline; 7 - Sugar content]

Размах варьирования других показателей и их коэффициент вариации 
оказались значительно выше, особенно по содержанию аскорбиновой кис-

Особенности адаптивных реакций Betula pendula Roth. 

[Control] [Experiment]
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лоты (52–57%) и свободного пролина (55–57%). В связи с этим можно пред-
положить, что условия экологической среды оказывают наиболее заметное 
воздействие, которое необходимо для приспособления B. pendula к специфи-
ке конкретного местообитания.

Выводы

Совокупный анализ характеристик водного режима и биохимических по-
казателей у B. pendula свидетельствует о взаимной обусловленности этих 
параметров, что в целом обеспечивает ее успешное произрастание в услови-
ях породного отвала Кедровского угольного разреза.

Установлены некоторые особенности адаптивных реакций березы повис-
лой, в том числе изменения водного режима листьев, в сторону повышения 
водоудерживающей способности (до 56,5%) и снижения суточных потерь 
(до 19,8%). У растительных образцов, произрастающих на отвале, степень 
оводненности ниже, чем в контроле, на 3,2–4,2%.

На спланированном отвале в листьях B. pendula отмечено увеличение со-
держания пролина в среднем на 41%, сахаров – на 9% и фенольных соедине-
ний – на 14%, а также снижение содержания аскорбиновой кислоты на 30%.

Наименьший размах варьирования у исследуемых растений выявлен по 
содержанию фенольных соединений и водоудерживающей способности, 
наибольший – по содержанию аскорбиновой кислоты и пролина.

Выявленные перестройки в механизмах водного гомеостаза и функцио-
нировании антиоксидантной системы B. pendula позволяют рассматривать 
их как приспособительные и защитные реакции, направленные на ее вы-
живание на породном отвале. Исследуемые показатели можно использовать 
в биоиндикации и для оценки состояния древесных растений на техногенно 
нарушенных территориях.
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Peculiarities of adaptive responses in Betula pendula Roth, 
growing in the waste dump of the Kedrovsky coal mine

The majority of publications are devoted to the study of adaptive reactions in Betula 
pendula under technogenic pollution of the urban environment, but there are few works 
on structural and functional parameters on poor substrates, including dumps. The aim 
of the research was to reveal the peculiarities of B. pendula adaptive reactions in the 
waste dump of the Kedrovsky coal mine.

The object of research was Betula pendula, which grows in various ecological 
conditions on the territory of the waste dump of the Kedrovsky coal mine, which is 
located 25 km to the north of Kemerovo (56°32'52''N, 86°05'54''E). The age of the trees 
was 25-30 years; bonitet class II with density 0.3-0.5. We conducted the experiment 
in 2013-2016 at two observation sites (OS): 1 - control - a site situated 5 km from the 
waste dump with a phytocenosis similar in composition; 2 - experiment - a planned 
waste dump with a formed phytocenosis of natural origin. According to agrochemical 
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properties, embryozems of all OS were characterized by a high content of exchange 
potassium (100…240 mg/kg) and low content of mobile phosphorus (10…50 mg/kg). 
In embryozems of OS 1, in comparison with OS 2, we revealed a low content of nitrate 
nitrogen (3.6…6.0 mg/kg).The analysis of the content of mobile forms of heavy metals 
(Pb, Cd, Cu, Zn, Mn, Ni, Co, Fe, Cr) did not show an excess of the existing MPC.  
We collected the material during the growing season (June-August). For the study, we 
sampled leaves from ten model trees of a satisfactory vital state (from 10 branches of 
the lower third along the crown perimeter) in each study area.  We selected birch leaves 
with a completely unfolded leaf plate without visible signs of damage from 9 to 10 h 
by means of a pole pruner. We studied water relationship indicators according to a 
generally accepted methodology. The daily loss was calculated as the difference in the 
weight of the leaves at the beginning of the experiment and in the weight of the sample 
in a day in percent, the water retention capacity as the difference between the water cut 
and the daily losses. We determined the ascorbic acid content by the titrimetric method 
using 2.6-dichlorophenolindophenol sodium; phenolic compounds-by the Leventhal-
Neubauer method; the content of free proline - by the method of Bates with co-authors 
in Voskresenskaya’s modification using an acidic ninhydrin reagent; sugars - by the 
methods of Filiptsova and Smolich.

A cumulative analysis of the characteristics of the water regime and biochemical 
indicators in the birch demonstrates mutual conditioning of these parameters. In the 
course of the experiment, we revealed some peculiarities of B. pendula adaptive 
reactions, including changes in water relationships of trees, in the direction of increasing 
water retention capacity (up to 56.5%) and a decrease in daily losses (up to 19.8%) (See 
Fig. 1). On the planned dump in the test samples, the sugar content exceeded the control 
by an average of 9%, and the proline amino acid-by 41% (See Fig. 2). In the leaves of 
B. pendula, the content of phenolic compounds increased throughout the whole period 
of observations. The greatest differences in this indicator were registered in July and 
exceeded control values by 14%. In June, the studied plants showed a maximum decrease 
(by 30%) in ascorbic acid, compared to control. The smallest range of variation in the 
investigated plants was detected by the content of phenolic compounds (17-19%) and 
water retention capacity (11%) (See Fig. 3). The revealed changes in the mechanisms of 
water homeostasis and the functioning of the antioxidant system of B. pendula allow us 
to consider them as adaptive and protective reactions aimed at its survival in the waste 
dump. The investigated indicators can be used in bioindication and for assessing the 
condition of woody plants in technogenically disturbed territories.

The article contains 3 Figures, 29 References.
Key words: birch; water regime; biochemical indicators; embryozems; Kemerovo 

region.

References

1. Kupriyanov AN, Manakov YuA, Lazarev KS. Wood plant naturalization on the rock dumps 
in Kuzbass. Vestnik Krasnoyarskogo gosudarstvennogo agrarnogo universiteta – The 
Bulletin of KrasGAU. 2011;9:130-133. In Russian

2. Pavlov IN. Drevesnye rasteniya v usloviyakh tekhnogennogo zagryazneniya [Woody plants 
under technogenic pollution]. Ulan-Ude: BSC Center of the SB RAS Publ.; 2006. 359 p. 
In Russian

3. Marakaev OA, Smirnova NS, Zagoskina NV. Technogenic stress and its effect on deciduous 
trees (an example from parks in Yaroslavl). Russ J Ecol. 2006;37(6):373-377. doi: 10.1134/
S1067413606060026

https://link.springer.com/article/10.1134/S1067413606060026
https://link.springer.com/article/10.1134/S1067413606060026


194 О.Л. Цандекова, Е.Ю. Колмогорова

4. Migalina SV, Ivanova LA, Makhnev AK. Changes of leaf morphology in Betula pendula 
Roth and B. pubescens Ehrh. along a zonal-climatic transect in the Urals and Western 
Siberia. Russ J Ecol. 2010;41(4):293-301. doi: 10.1134/s106741361004003x

5. Kozlov MV, Wilsey BJ, Koricheva J, Haukioja E. Fluctuation asymmetry of birch leaves 
increases under pollution impact. Journal of Applied Ecology. 1996;33(6):1489-1495. doi: 
10.2307/240478

6. Ivanov VP, Ivanov YuV, Marchenko SI, Kuznetsov VlV. Application of fluctuating asymmetry 
indexes of silver birch leaves for diagnostics of plant communities under technogenic 
pollution. Russ J Plant Physiol. 2015;62(3):340-348. doi: 10.1134/S1021443715030085

7. Hagen SB, Ims RA, Yoccoz NG, Sorlibraten O. Fluctuating asymmetry as an indicator of 
elevation stress and distribution limits in mountain birch (Betula pubescens). Plant Ecology. 
2008;195(2):157-163. doi: 10.1007/s11258-007-9312-y

8. Tsandekova OL, Neverova OA. Influence of motor transport emissions on the wood plants leaves 
pigmentary complex. Izvestiya Samarskogo nauchnogo tsentra RAN – Proceedings of the 
Samara Scientific Center of the Russian Academy of Sciences. 2010;12(1-3):853-856. In Russian

9. Scoffoni C, Vuong C, Diep S, Cochard H, Sack L. Leaf shrinkage with dehydration: 
coordination with hydraulic vulnerability and drought tolerance. Plant Physiol. 
2014;164(4):1772-1788. doi: 10.1104/pp.113.221424

10. Sazonova TA, Pozdnyakova SV, Pridacha VB. Water regime features of Betula pendula 
(Betulaceae) with normal and abnormal trunk wood structure in the ontogeny. Botanicheskiy 
zhurnal – Botanical Journal. 2012;11:1435-1447. In Russian

11. Kulagin AYu, Giniyatullin RKh. Water deficit of wood plants in different environmental 
conditions. Izvestiya Saratovskogo universiteta. Novaya seriya. Seriya khimiya, biologiya, 
ekologiya – Izvestiya of Saratov University. New Series. Series: Chemistry. Biology. 
Ecology. 2015;15(3):57-64. In Russian 

12. Amosova IB, Feklistov PA. Distribution of a moisture on section of a trunk in Betila 
pendula. Lesnoy vestnik – Forestry Bulletin. 2010;3(72):97-100. In Russian 

13. Belyaeva YuV. Results water-holding capacity of the leaf blades  Betula pendula  Roth, 
growing under anthropogenic impact (illustrated g.o. Tolyatti). Izvestiya Samarskogo 
nauchnogo tsentra RAN – Proceedings of the Samara Scientific Center of the Russian 
Academy of Sciences.  2014;16(5-5):1654-1659. In Russian

14. Suntsova LN, Inshakov EM, Kozik EV. Assessment of urban environment state by 
phytoindication method (based on example of Krasnoyarsk). Lesnoy zhurnal – Forestry 
Journal. 2011;4:29-32. In Russian

15. Chukina NV, Filimonova EI, Fayruzova AI, Borisova GG. Morphological and physiological 
features of Betula pendula Roth growing on ash dumps of the middle Urals. Proceedings of 
Petrozavodsk State University. Biological Sciences. 2016;6(159):68-75. In Russian 

16. Malyy praktikum po fiziologii rasteniy [Small workshop on plant physiology]. 
Mokronosov AT, editor. Moscow: Moscow State University Publ.; 1994. 184 p. In Russian

17. Neverova OA. Praktikum po biokhimii [Workshop on biochemistry]. Kemerovo: Kemerovo 
Institute of Food Industry Publ.; 2005. 69 p. In Russian

18. Korenskaya IM, Ivanovskaya NP, Izmalkova IE. Lekarstvennye rasteniya i lekarstvennoe 
rastitel’noe syr’e, soderzhashchie antratsenproizvodnye, prostye fenoly, lignany, dubil’nye 
veshchestva [Medicinal plants and medicinal plant raw materials containing anthracene 
derivatives, simple phenols, lignans, and tannins]. Voronezh: Voronezh State University 
Publ.; 2007. pp. 50-51. In Russian

19. Bates LE, Waldren RP, Teare ID. Rapid determination of free proline for water stress 
studies. Plant Soil. 1973;39:205-207. doi: 10.1007/BF00018060

20. Voskresenskaya OL, Alyabysheva EA, Polovnikova MG. Bol’shoy praktikum po 
bioekologii: uchebnoe posobie [A large workshop on bioecology: A tutorial]. Yoshkar-Ola: 
Mari State University Publ.; 2006. pp. 66-67. In Russian

http://elibrary.ru/author_items.asp?authorid=69422
http://elibrary.ru/author_items.asp?authorid=102053
http://elibrary.ru/author_items.asp?authorid=93137
http://dx.doi.org/10.1134/S106741361004003X
https://www.jstor.org/stable/2404787?seq=1#page_scan_tab_contents
https://link.springer.com/article/10.1134/S1021443715030085
http://www.academia.edu/13862131/Fluctuating_asymmetry_as_an_indicator_of_elevation_stress_and_distribution_limits_in_mountain_birch_Betula_pubescens_
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/24306532
https://link.springer.com/article/10.1007/BF00018060


195Особенности адаптивных реакций Betula pendula Roth. 

21. Filiptsova GG, Smolich II. Biokhimiya rasteniy: metodicheskie rekomendatsii [Biochemistry 
of plants: methodical recommendations]. Minsk: Belarusian State University Publ.; 2004. 
pp. 6-7. In Russian

22. Chudinova LA, Orlova NV. Fiziologiya ustoychivosti rasteniy [Physiology of plant 
resistance]. Perm: Perm State University Publ.; 2006. 124 p. In Russian

23. Yakovets OG. Fitofiziologiya stressa [Phytophysiology of stress]. Minsk: Belarusian State 
University Publ.; 2009. 101 p. In Russian

24. Baena GE, Rolland F, Thevelein JM, Sheen JA. Central integrator of transcription network 
in plant stress and energy signaling. Nature. 2007;448:938-942.

25. Milyutina IL, Sudachkova NE, Romanova LI. Response of the antioxidant system of light-
demanding and shade-bearing pine species to phytocenotic stress. Contemp. Probl. Ecol. 
2013;6(2):149-155. doi: 10.1134/S199542551302011X

26. Verbruggen N, Hermans C. Proline accumulation in plants: a review. Amino Acids. 
2008;35:753-759. doi: 10.1007/s00726-008-0061-6

27. Kolmogorova EYu, Neverova OA. The effect of some components of the antioxidant 
system on the resistance of woody plants growing under the conditions of coal pit waste 
dump. Vestnik Altayskogo gosudarstvennogo agrarnogo universiteta – Bulletin of Altai 
State Agricultural University. 2015;9(131):61-65. In Russian

28. Garifzyanov AR, Ivanishchev VV, Muzafarov EN. Otsenka ustoychivosti Betula pendula 
Roth pri proizrastanii na tekhnogenno zagryaznennykh territoriyakh [Evaluation of 
the stability of Betula pendula Roth when growing on technologically contaminated 
territories]. Izvestija Tulskogo gosudarstvennogo universiteta. Natural Sciences. 
2011;2:315-324. In Russian

29. Balandaykin ME. Correlation of the content of ascorbic acid in the assimilation apparatus 
Betula pendula Roth. with agent by pathological. Khimija Rastitel’nogo Syr’ja – Chemistry 
of Plant Raw Material. 2014;1:153-157. In Russian

Received 26 January 2017; Revised 17 April 2017;
Accepted 26 April 2017; Published 15 June 2017

Author info:
Tsandekova Oksana L, Cand. Sci. (Agric.), Researcher of the Laboratory of Ecological Biomonitoring, 
Federal Research Center for Coal and Coal Chemistry, Siberian Branch of the Russian Academy of 
Sciences, “Institute of Human Ecology” (Kemerovo), 10 Leningradskiy Ave., Kemerovo 650065, Russian 
Federation. 
E-mail: zandekova@bk.ru
Kolmogorova Elena Yu, Cand. Sci. (Biol.), Researcher of the Laboratory of Ecological Biomonitoring, 
Federal Research Center for Coal and Coal Chemistry, Siberian Branch of the Russian Academy of 
Sciences, “Institute of Human Ecology” (Kemerovo), 10 Leningradskiy Ave., Kemerovo 650065, Russian 
Federation. 
E-mail: kolmogorova_elena@bk.ru

https://link.springer.com/article/10.1134/S199542551302011X
https://link.springer.com/article/10.1007%2Fs00726-008-0061-6
mailto:zandekova@bk.ru
mailto:kolmogorova_elena@bk.ru

