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Исследовано влияние продуктивности местообитания и крон деревьев сосны на параметры 
лесной подстилки (мощность, запасы, актуальную кислотность) и фитомассу компонентов живого 
напочвенного покрова в среднетаежных сосняках зеленомошных на автоморфных почвах в условиях 
Республики Карелия. Наибольшие значения запаса фитомассы напочвенного покрова (абсолютно-
сухая масса) отмечены в сосновых лесах на песчаных почвах (596 ± 67 г/м2), наименьшие – в сосня-
ках на двучленных отложениях (460 ± 83 г/м2). Во всех группах сообществ средние значения общей 
надземной фитомассы живого напочвенного покрова (травяно-кустарничковый и мохово-лишайни-
ковый ярусы) превышали величины подземной фитомассы. При этом, подземная фитомасса травя-
но-кустарничкового яруса превышала надземную массу в среднем в 1.4–2.6 раза в зависимости от 
продуктивности местообитания. Наиболее низкие показатели мощности и запаса лесной подстилки 
отмечены в наиболее сухих и менее продуктивных сообществах сосняков (4.9 ± 0.3 см и 39.6 ±2.9 т/га), 
а наиболее высокие (7.4 ± 0.5 см и 58.1 ± 5.6 т/га) – в высокопродуктивных сосняках на двучленных 
отложениях. Наименьшие значения величины рН подстилки характерны для менее продуктивных 
сообществ, в средне- и высокопродуктивных сообществах она является более высокой. Выявлены 
различия в фитомассе разных компонентов живого напочвенного покрова в межкроновом и подкро-
новом пространствах. Под кроной сосны подземная масса растений травяно-кустарничкового яруса, 
надземная масса кустарничков и, в частности, черники, меньше, а масса зеленых мхов больше по 
сравнению с межкроновыми участками. 

Ключевые слова: сосновые леса, травяно-кустарничковый ярус, мохово-лишайниковый ярус, фито-
масса, лесная подстилка, мощность, запас, актуальная кислотность, средняя тайга, Республика Ка-
релия
DOI: 10.31857/S0033994625010017, EDN: EHNIOO

Живой напочвенный покров и  лесная под-
стилка играют важную роль в  лесных биогео-
ценозах [1–3]. Напочвенный покров является 
необходимым компонентом цикла обмена ве-
щества и  энергии в  лесных экосистемах [4–6], 
влияет на почвенные процессы, состав и актив-
ность почвенной микробиоты [7, 8], участвует 
в формировании лесной подстилки [3]. Соглас-
но Н.  И.  Казимирову с  соавторами [9] лесные 
кустарнички содержат примерно столько  же 
элементов питания, как и хвоя ели. Указывается, 
что напочвенный покров использует невостре-
бованные древостоем элементы питания, свя-
зывает их и  вовлекает в  малый биологический 
круговорот [10–12]. 

Условия местопроизрастания существенно 
влияют на  видовое разнообразие, рост и  раз-
витие растений, соотношение масс их надзем-
ных и  подземных частей. Это относится как 
к  деревьям-эдификаторам, так и  к  растениям, 
составляющим живой напочвенный покров 
[9,  13–18]. Связующим звеном между фитоце-
нозом и почвой в таежных лесах служит лесная 
подстилка, которая является продуктом функ-
ционирования экосистемы и компонентом кру-
говорота веществ, оказывая влияние на  про-
цессы их миграции и  аккумуляции [19, 20]. 
Морфологические и физико-химические харак-
теристики лесной подстилки очень изменчивы 
и связаны с разнообразием микроместообитаний 
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в  пределах сообществ, особенностями состава 
и структуры древостоя [13, 21, 22] и живого на-
почвенного покрова [3, 16]. В  лесных сообще-
ствах древесный ярус через опад влияет на мощ-
ность и  запасы лесной подстилки, во  многом 
определяет ее физико-химические свойства. 
Кроны затеняют поверхность, способствуют пе-
рераспределению осадков, что приводит к изме-
нению свойств почв, особенно их верхних гори-
зонтов, и характеристик нижних ярусов лесного 
сообщества [23–29].

Данная работа продолжает ряд исследований, 
посвященных вопросу взаимодействия разных 
компонентов лесных сообществ в  условиях та-
ежной зоны [3, 9, 14]. Ее цель состоит в изучении 
влияния продуктивности местообитания и крон 
деревьев сосны на фитомассу напочвенного по-
крова и характеристики лесной подстилки в со-
сняках зеленомошных на автоморфных почвах.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Исследования проводили в заповеднике “Ки-

вач”, расположенном в среднетаежной подзоне 
Республики Карелия. Для данной территории 
характерен умеренно континентальный климат 
с чертами морского. Среднегодовая температура 
воздуха по  многолетним наблюдениям состав-
ляет +2.0…+2.5 °С, средняя температура января 
–9…–10 °С, июля – +16…+17 °С. Средняя мно-
голетняя сумма осадков составляет 578…618 мм 
в год [30, 31].

Исследования проводили на  15 пробных 
площадях (ПП), заложенных в  сосняках зе-
леномошных (рис.  1) в  рамках исследований 
по проекту “РИТМ углерода”. Все ПП разделе-
ны на три группы по продуктивности местооби-
тания, определенной на  основе характеристик 
почв и таксационных характеристик древостоев 
(табл.  1). Почвы выделенных групп сообществ 
статистически достоверно (р ≤ 0.05) различают-
ся по содержанию органического вещества (ОВ) 
и  азота (N) в  альфегумусовом горизонте BFH. 
Эти различия в обеспеченности почв главными 
биофильными элементами, с учетом параметров 
древесного яруса и  напочвенного покрова, ха-
рактеризуют пробные площади по  уровню тро-
фности. Первая группа объединяла сосновые 
леса, произрастающие на  подзолах песчаных 
иллювиально-железистых малогумусовых (С1), 
вторая группа – сосняки на подзолах песчаных 
иллювиально-среднегумусовых (С2) и  третья 
группа  – сосняки на  подзолах иллювиально-
сильногумусовых на  двучленных отложениях 
(С3). Всего было заложено 3 ПП, относящихся 
к С1, 9 ПП – С2, 3 ПП – С3. Размер каждой ПП 
составлял 50 × 50 м. 

В  напочвенном покрове представлены виды 
растений типичные для сосняков зеленомошных 
(табл. 1). В ряду С1–С2–С3 происходит умень-
шение обилия брусники и  увеличение участия 
злаков и  разнотравья. Характерной особенно-
стью каждой группы ПП являлось соотношение 
доминантов мохово-лишайникового яруса. Так, 

Рис. 1. Примеры сообществ, относящихся к разным группам по продуктивности местообитаний: A – С1, B – С2, C – С3.
Fig. 1. Examples of communities belonging to groups of different habitat productivity: A – С1, B – С2, C – С3.

А B C
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Таблица 1. Характеристика исследованных групп сообществ сосновых лесов 
Table 1. Characteristics of the studied groups of Scots pine forest communities

Характеристики
Characteristics

Группы
Groups

С1 С2 С3
Количество ПП

Number of sample plots 3 9 3

Подтип почвы
Soil subtype

Подзол иллювиально-
железистый

Ferric illuvial podzol

Подзол иллювиально-
железистый

Ferric illuvial podzol

Подзол иллювиально-
гумусовый

Humic illuvial podzol

Почвообразующая порода
Parent rock

Флювиогляциальные 
песчаные отложения

Glaciofluvial sand

Флювиогляциальные 
песчаные отложения

Glaciofluvial sand
Двучленные отложения

Two-layered deposits

Содержание ОВ / N* 
в альфегумусовом 
горизонте BFH, %

OM / N content in spodic 
horizon BFH, %

1.4 ± 0.1 / 0.020 ± 0.003 2.1 ± 0.2 / 0.038 ± 0.004 3.0 ± 0.4 / 0.060 ± 0.008

Средний состав древостоя
Forest stand composition 

(average)
10С180 10С180–190+ЕедБ 8С180–1902Е+Б

Средний бонитет
Stand quality class (average) III,3 II,4 I,3

Относительная
полнота (мин.–макс.)
Relative stand density 

(min–max)
0.6 – 0.9 0.8 – 1 1

Сумма площадей 
поперечных сечений 

стволов, м2/га 
Basal area, m2/ha 

20.5 – 30.2 27.7 – 40.3 41.4 – 50.1

Средняя высота 
преобладающей породы 
(сосна обыкновенная), м

Average height of the 
predominant tree species 

(Scots pine), m 

21.8 – 24.9 24.3 – 31.4 30.2 – 32.5

Средний диаметр 
преобладающей породы 

(сосна обыкновенная), см
Average diameter of the 

predominant tree species 
(Scots pine), cm

27.3 – 30.8 28.7 – 42.0 37.9 – 43.4

Средняя сомкнутость 
крон, % 

Average canopy density, %
35 35 55

Количество видов 
травяно-кустарничкового 

яруса
Number species in herb-

dwarf-shrubs layer

4 3 – 12 19 – 21

Доминанты травяно-
кустарничкового яруса 

(проективное покрытие)
Dominant species of herb-

dwarf-shrubs layer
(projective cover)

Vaccinium myrtillus (25%)
V. vitis-idaea (15%)

Vaccinium myrtillus (25%)
V. vitis-idaea (12%)

Vaccinium myrtillus (35%)
V. vitis-idaea (8%)

Calamagrostis arundinacea 
(6%)
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при переходе от  относительно бедных условий 
С1 к богатым С3 снижается проективное покры-
тие кустистых лишайников и  возрастает доля 
Hylocomium splendens и мхов р. Dicranum.

На  каждой ПП с  помощью рамки разме-
ром 25 × 25 см закладывали 3–4 учетные пло-
щадки в  зависимости от  разнообразия расти-
тельных микрогруппировок в  напочвенном 
покрове (согласно методике проекта “РИТМ 
углерода”). На  каждой ПП одна учетная пло-
щадка размещалась в межкроновом простран-
стве (мк), остальные – под кроной сосны (пк) 
на  расстоянии 1–2 метров от  ствола дере-
ва. В  сообществах группы С1 было заложено 
10 учетных площадок (3 – в межкроновом про-
странстве, 7 – в подкроновом), в сообществах 
группы С2  – 29 учетных площадок (9  – в  мк, 
20 – в пк), в сообществах группы С3 – 10 учет-
ных площадок (3 – в мк, 7 – в пк).

На  учетной площадке срезали все рас-
тения, входящие в  мохово-лишайниковый 
и  травяно-кустарничковый ярусы. Далее укос 
разбирали по  видам и  взвешивали в  воздушно-
сухом состоянии, и  после высушивания при 
105°С  – в  абсолютно-сухом состоянии. Для 
определения подземной фитомассы растений 
травяно-кустарничкового яруса отбирали поч-
венный монолит размером 25 × 25  см и  глуби-
ной до  30  см, из  которого выбирали все корни 
сосудистых растений без разбора на виды. Кор-
ни промывали в дистиллированной воде и взве-
шивали в  воздушно-сухом и  абсолютно-сухом 
состоянии. Таким образом, получали значения 
воздушно-сухой и абсолютно-сухой массы над-
земных и подземных частей растений для каждой 
учетной площадки размером 625 см2 (0.0625 м2). 
Затем для получения запаса фитомассы эти дан-
ные пересчитывали на 1 м2.

На  каждой учетной площадке после отбора 
надземной части растений был проведен отбор 
образцов лесной подстилки для оценки мор-
фологических (мощности и  запаса) и  физико-
химических (кислотность) показателей. Для 
определения запасов подстилки, также как и для 
определения запаса фитомассы, использовали 
рамку площадью 625  см2 (25 × 25  см). Лесную 
подстилку делили на  подгоризонты в  соответ-
ствии со  степенью разложения растительных 
остатков. В  большинстве случаев выделяли 
2 слоя: OL, представляющий собой слаборазло-
жившийся опад растений, и  OFH  – фермента-
тивный слой, состоящий из полуразложившего-
ся опада.

Для определения запасов образцы подстил-
ки высушивали до  воздушно-сухого состояния 
и  взвешивали. Для пересчета на  абсолютно-су-
хую массу определяли содержание гигроско-
пической влаги в  образцах. Определение ак-
туальной кислотности (рН вод.) проводили 
потенциометрическим методом при помощи 
рН-meter HANNA (Германия). Лабораторные 
аналитические исследования выполняли на на-
учном оборудовании Центра коллективного 
пользования Федерального исследовательского 
центра “Карельский научный центр Российской 
академии наук”.

Статистический анализ проводили в  про-
грамме R [32]. Изучали следующие компоненты 
покрова и  параметры: запас общей надземной 
фитомассы (мохово-лишайникового и травяно-
кустарничкового ярусов), запас надземной и под-
земной фитомассы травяно-кустарничкового 
яруса, запас фитомассы мохово-лишайникового 
яруса, запасы фитомассы групп видов и отдель-
ных видов (кустарнички, разнотравье, черника, 
брусника, зеленые мхи и лишайники), мощность 

Доминанты мохово-
лишайникового яруса 

(проективное покрытие)
Dominant species of 
mosses-lichen layer 
(projective cover)

Pleurozium schreberi (60%)
Cladonia rangiferina (12%)

Pleurozium schreberi (70%)
Hylocomium splendens (13%)

Hylocomium splendens (35%)
Pleurozium schreberi (25%)

Dicranum spp. (12%)

Примечание: С1 – сосняки, произрастающие на подзолах песчаных иллювиально-малогумусовых, С2 – сосняки 
на подзолах песчаных иллювиально-среднегумусовых, С3 – сосняки на подзолах иллювиально-сильногумусовых 
на двучленных отложениях. 
* ОВ – органическое вещество. 
Note: C1 – Scots pine forests growing on sandy illuvial-low-humic podzols, C2 – Scots pine forests on sandy illuvial-medium-
humic podzols, C3 – Scots pine forests on illuvial-high-humic podzols on two-layered deposits.
* OM – organic matter.

Таблица 1. Окончание
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и  запас лесной подстилки, кислотность подго-
ризонтов OL и OFН лесной подстилки. 

Для обработки количественных данных при-
меняли методы описательной статистики. Бóль-
шая часть данных не  соответствовала нормаль-
ному распределению (тест Шапиро–Уилка) 
и  равенству дисперсий (тест Левена), поэтому 
для оценки различий и связей использовали не-
параметрический критерий Краскела–Уоллиса 
и коэффициент корреляции Спирмена. В каче-
стве факторов, влияющих на фитомассу разных 
компонентов живого напочвенного покрова 
и  параметров лесной подстилки, были выбра-
ны: продуктивность местообитания (С1, С2, С3) 
и положение относительно кроны дерева (меж-
кроновое пространство и пространство под кро-
ной сосны). Всего в  статистическом анализе 
использовали данные с  49 учетных площадок. 
При анализе влияния продуктивности место
обитания на  рассматриваемые показатели жи-
вого напочвенного покрова и лесной подстилки 
все учетные площадки, заложенные в  сообще-
ствах одной группы, объединялись. Таким обра-
зом, в статистический анализ вошли данные 10 
учетных площадок С1, 29 учетных площадок С2 
и 10 учетных площадок С3. Анализ варьирования 
запасов фитомассы в зависимости от положения 
относительно кроны сосны проводили, объеди-
няя все пробные площади в одну группу. Таким 
образом, из 49 учетных площадок 15 располага-
лось в межкроновом пространстве, 34 – под кро-
ной сосны.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Влияние продуктивности местообитания 

Среднее значение общей фитомассы растений 
напочвенного покрова составило 555 ± 51  г/м2. 
Во всех трех группах ПП средние значения запаса 
надземной фитомассы превышали запасы подзем-
ной (рис. 2). При рассмотрении запасов фитомас-
сы напочвенного покрова по ярусам выявлено, что 
в группах сообществ С1 и С2 запас фитомассы мхов 
и лишайников преобладал над запасом трав и ку-
старничков. Соотношение запаса подземной и над-
земной фитомассы травяно-кустарничкового яру-
са уменьшалось от сосняков группы С1 (2.6 раза) 
к соснякам группы С3 (1.4 раза) (рис. 2B).

Влияние продуктивности местообитания 
удалось выявить только для запаса фитомас-
сы мохово-лишайникового яруса и  лишайни-
ков (табл.  2). Достоверные различия наблю-
дались в  группах ПП, наиболее контрастных 
по трофности почв и производительности дре-
востоя (С1 и С3).

Несмотря на  высокое варьирование пара-
метров лесной подстилки в  изучаемых сооб-
ществах, установлено увеличение ее мощности 
и  запасов от  сосняков группы С1 к  соснякам 
группы С3 (рис. 3). Наименьшие значения мощ-
ности (от 1 до 5 см) и запаса (39.6 ± 2.9 т/га) под-
стилки отмечены в наиболее сухих условиях со-
обществ С1, а наиболее высокие (соответственно 
10 см и 58.1 ± 5.6 т/га) – в группе С3. Наиболь-
шими значениями pH характеризовалась лесная 

Рис. 2. Запас подземной и надземной фитомассы (среднее значение и стандартная ошибка) живого напочвенного покрова 
(А) и разных ярусов напочвенного покрова (B) в исследованных группах сообществ. 
По горизонтали: группы сообществ (1 – С1, 2 – С2, 3 – С3); по вертикали: слева – запас абсолютно-сухой массы, г/м2; спра-
ва – соотношение запасов подземной и надземной фитомассы травяно-кустарничкового яруса. 
Fig. 2. The stock of underground and aboveground phytomass (mean value and standard error) of the living ground cover (A) and 
different layers of the ground cover (B) in the studied community groups.
Horizontally – community groups (1 – C1, 2 – C2, 3 – C3); y-axis – left scale – the stock of absolutely dry phytomass, g/m2; right 
scale – the ratio of the underground and aboveground phytomass stocks in the herbaceous-dwarf shrub layer.

A B
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подстилка в  группе сообществ С3 (рис.  4). Все 
параметры лесной подстилки имели достовер-
ные различия в зависимости от продуктивности 
местообитания (табл. 2).

Влияние крон деревьев

Средние значения запаса общей фитомассы 
живого напочвенного покрова в  межкроновом 
пространстве и  под кроной дерева составляли, 

соответственно, 608 ± 60 и 514 ± 41 г/м2 и досто-
верно не различались (табл. 2).

Результаты анализа средних значений запаса 
подземной фитомассы растений напочвенного 
покрова в  разных позициях относительно крон 
деревьев показали, что в  межкроновом про-
странстве он составлял 215 ± 29 г/м2 и  являлся 
достоверно более высоким по сравнению с запа-
сом под кроной сосны (табл. 2, рис. 5). Средние 

Таблица 2. Результаты статистического сравнения данных (критерий Краскела–Уоллиса, H)
Table 2. Results of Kruskal–Wallis test (H) of statistical data

Параметры
Parameters

Разные группы 
сообществ 

Different community 
groups

Различия между 
группами* 

Differences between 
groups*

(Dunn’s test)

Подкроновые 
и межкроновые 

участки
Under-crown and inter-

crown areas
H p-value H p-value

Запас фитомассы: 
Stock of phytomass: 1.725 0.422 C1a–C2a–C3a 2.112 0.146Общий

Total
Надземный
Aboveground 2.920 0.232 C1a–C2a–C3a 0.207 0.648

Подземный
Underground 1.749 0.417 C1a–C2a–C3a 5.799 0.016

Травяно-кустарничкового яруса
Herb-dwarf-shrubs layer 3.899 0.142 C1a–C2a–C3a 7.005 0.008

Кустарничков
Dwarf-shrubs 3.468 0.176 C1a–C2a–C3a 7.121 0.007

Черники
European blueberry 2.648 0.266 C1a–C2a–C3a 4.273 0.038

Брусники
Lingonberry 0.115 0.944 C1a–C2a–C3a 3.551 0.059

Мохово-лишайникового яруса
Moss-lichen layer 10.394 0.005 C1a–C2ab–C3b 6.442 0.011

Зеленых мхов
Mosses 3.731 0.154 C1a–C2a–C3a 4.612 0.031

Лишайников
Lichens 13.146 0.001 C1a–C2ab–C3b 0.047 0.827

Лесная подстилка:
Forest floor: 10.248 0.006 C1a–C2b–C3b 0.466 0.494Мощность

Thickness
Запас
Stock 9.420 0.009 C1a–C2b–C3b 1.084 0.297

Кислотность OL
Acidity OL 18.000 <0.001 C1a–C2a–C3b 3.253 0.071

Кислотность OF
Acidity OF 11.092 0.004 C1ab–C2a–C3b 1.200 0.273

Примечание. * латинскими буквами показаны различия между группами сообществ: одинаковые буквы означают, что 
исследованные группы достоверно не различаются между собой, разные буквы означают, что есть достоверное различие 
между группами.
Note. * Differences between community groups are shown in Latin letters: the same letters mean that the groups do not differ 
significantly from each other, different letters mean that there is a significant difference between the groups.
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значения запаса надземной фитомассы напоч-
венного покрова в  межкроновом и  подкроно-
вом пространствах достоверно не  различались 
(табл.  2). Однако величина запаса фитомассы 
травяно-кустарничкового яруса в межкроновом 
пространстве была достоверно выше, а  запаса 
фитомассы мохово-лишайникового яруса до-
стоверно ниже, чем в  подкроновом простран-
стве (рис. 6, табл. 2).

Основу напочвенного покрова в  изучен-
ных лесных сообществах составляли лесные 
кустарнички (Vaccinium myrtillus, V. vitis-idaea) 
и  зеленые мхи (Pleurozium schreberi, Hylocomium 
splendens, виды рода Dicranum и др.). Запас фито-
массы зеленых мхов под кронами деревьев был 

достоверно выше по сравнению с межкроновы-
ми участками (табл. 2). Средние значения запаса 
фитомассы лишайников достоверно не различа-
лись на площадках под кроной деревьев и в меж-
кроновом пространстве (табл.  2). Кустарнички 
составляли почти 99% от общего запаса травяно-
кустарничкового яруса. При этом запас надзем-
ной массы основного доминанта  – Vaccinium 
myrtillus был достоверно выше в  межкроновых 
пространствах по  сравнению с  участками под 
кронами деревьев (табл. 2). 

Мощность, запас и  показатели кислотности 
лесной подстилки на межкроновых и подкроно-
вых участках достоверно не различались (табл. 2).

Рис. 3. Мощность (A) и запас (B) лесной подстилки в исследованных группах сообществ. 
По горизонтали: группы сообществ (1 – С1, 2 – С2, 3 – С3); по вертикали: А – толщина (см); В – запас абсолютно-сухой 
массы, т/га. 
Fig. 3. Thickness (A) and stock (B) of forest floor in the studied groups of forest communities.
Horizontally – community groups (1 – C1, 2 – C2, 3 – C3); y-axis: A – thickness, cm; B – stock of the absolute dry mass, t/ha.

Рис. 4. Актуальная кислотность лесной подстилки в исследованных группах сообществ. 
А – подгоризонт OL; B – подгоризонт OFH.
По горизонтали – группы сообществ (1 – С1, 2 – С2, 3 – С3); по вертикали – величина pHвод. 
Fig. 4. Actual acidity of forest floor in the studied community groups.
A – OL subhorizon; B – OFH subhorizon. Horizontally – community groups (1 – C1, 2 – C2, 3 – C3); y-axis – pHwater value.
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Взаимодействие факторов

Для некоторых параметров живого напочвен-
ного покрова (запас общей и  надземной фито-
массы) и лесной подстилки (запас, pH слоя OL), 
соответствующих нормальному распределению, 
был проведен двухфакторный дисперсионный 
анализ для выявления взаимодействия между 
факторами (“продуктивность местообитания” 
и “позиция относительно крон деревьев”). Вы-
явить взаимодействие факторов не  удалось. 
Это говорит о  том, что реакция параметра 

на действие одного фактора проявляется вне за-
висимости от другого фактора. Несмотря на от-
сутствие статистического подтверждения этот 
вывод справедлив и для других параметров, для 
которых не проводился двухфакторный диспер-
сионный анализ из-за их несоответствия зако-
ну нормального распределения. Так, например, 
уменьшение запаса надземной и подземной мас-
сы живого напочвенного покрова и увеличение 
запаса массы мохово-лишайникового яруса под 
кроной сосны по  сравнению с  межкроновыми 
участками наблюдалось в сообществах всех изу-
ченных типов леса (рис. 7).

Проведенный корреляционный анализ 
(рис.  8) показателей запаса фитомассы живого 
напочвенного покрова и  характеристик лесной 
подстилки показал следующее. Величины запаса 
надземной (суммарно мохово-лишайникового 
и травяно-кустарничкового ярусов) и подземной 
фитомассы напочвенного покрова не  связаны 
между собой. Масса корней растений травяно-
кустарничкового яруса положительно связа-
на с  их надземной массой (r = 0.87, p  =  0.001) 
и  отрицательно связана с  массой мохово-
лишайникового яруса (r = –0.47, p = 0.001). 
Кроме того, запас подземной фитомассы харак-
теризуется слабо выраженной, но  достоверной 
положительной связью с  мощностью (r = 0.32, 
p < 0.05) и запасом (r = 0.28, p < 0.05) лесной под-
стилки. Между запасами фитомассы травяно-
кустарничкового и  мохово-лишайникового 
ярусов выявлена статистически значимая отри-
цательная связь (r = –0.51, p = 0.001).

Рис. 5. Запас подземной фитомассы в подкроновом и меж-
кроновом пространстве деревьев сосны.
По горизонтали: 1 – межкроновые участки, 2 – участки под 
кроной сосны; по вертикали – запас абсолютно-сухой мас-
сы, г/м2. 
Fig. 5. Stock of underground phytomass in the under-crown and 
inter-crown areas of Scots pine trees.
X-axis: 1  – inter-crown plots, 2 –under-crown plots; y-axis  – 
absolute dry mass, g/m2. 

Рис. 6. Запас надземной фитомассы травяно-кустарничкового (А) и мохово-лишайникового (B) ярусов в подкроновом 
и межкроновом пространстве деревьев сосны. 
По горизонтали: 1 – межкроновые участки, 2 – участки под кроной сосны; по вертикали – запас абсолютно-сухой массы, г/м2. 
Fig. 6. Stock of the grass-shrub (A) and moss-lichen (B) layers phytomass in the under-crown and inter-crown areas of Scots pine trees. 
Horizontally: 1 – inter-crown plots, 2 – under-crown plots; y-axis – absolute dry mass, g/m2. 
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Фитомасса травяно-кустарничкового яру-
са и  фитомасса черники положительно связа-
ны с  кислотностью подгоризонта OL (r = 0.60 
и  0.68, соответственно, p = 0.001). Запас фито-
массы мохово-лишайникового яруса отрица-
тельно связан с кислотностью подгоризонта OL 
(r = –0.68, p = 0.001).

Условия окружающей среды определяют оби-
лие и разнообразие растений живого напочвен-
ного покрова, в связи с чем запас фитомассы на-
почвенного покрова может варьировать в разных 
типах леса [9, 33–35]. В работе В. И. Казимирова 
и др. [13] было отмечено более низкое значение 
фитомассы растений напочвенного покрова 
в сосняке брусничном по сравнению с сосняком 
черничным. Авторы работы связывали это с уве-
личением влажности. В  настоящем исследова-
нии не  удалось выявить достоверные различия 
запаса фитомассы напочвенного покрова между 
сосняками, различающихся по  трофности почв 
и производительности древостоя. 

В  нашем исследовании выявлено, что под-
земная фитомасса травяно-кустарничкового 
яруса превышает его надземную массу в среднем 
в 1.4–2.6 раза в зависимости от продуктивности 
местообитания (рис.  1B), что соответствует ли-
тературным данным, согласно которым в  лес-
ных сообществах, и  в  сосняках в  частности, 
масса корневых систем растений напочвенного 
покрова может превышать массу надземных ор-
ганов более чем в 2 раза [36–38]. В то же время, 
как следует из рис. 2А, общий запас надземной 
фитомассы напочвенного покрова (травяно-
кустарничковый и  мохово-лишайниковый яру-
сы) превышает запас подземной, что объясня-
ется обилием мхов и лишайников, не имеющих 
подземных органов. 

В  работе Т.  В.  Белоноговой [39] было отме-
чено, что относительная величина массы кор-
ней лесных кустарничков, а  именно Vaccinium 
vitis-idaea, повышается по  мере увеличения су-
хости почвы. Так, в сосняках черничных ее кор-
ни составляли 195% от массы надземной части, 

Рис. 7. Запас фитомассы разных компонентов напочвенного покрова. 
По горизонтали: группы сообществ (1 – СБ, 2 – СЧ1, 3 – СЧ2), межкроновые (мк) и подкроновые (пк) участки; по верти-
кали – запас абсолютно-сухой массы, г/м2. 
Fig. 7. The phytomass stock of different components of the ground cover. 
Horizontally: community groups (1 – C1, 2 – C2, 3 – C3), inter-crown plots (мк) and under-crown plots (пк); y-axis: absolute dry 
mass, g/m2. 
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а  в  сосняках брусничных  – 217%. Результаты 
наших исследований показали четкую законо-
мерность увеличения массы корней растений 
травяно-кустарничкового яруса относительно 
их надземной фитомассы при переходе от более 
богатых почвенных условий сосняков группы 
С3 к  более сухим и  бедным условиям в  сосня-
ках группы С1 (рис.  2B). Это объясняется тем, 
что на низкоплодородных песчаных почвах рас-
тениям требуется развивать большую по  массе 
корневую систему для получения достаточного 
количества питательных веществ, что было по-
казано для древесных растений [17].

Лесная подстилка отличается значительной 
изменчивостью свойств и  реагирует на  изме-
нения условий окружающей среды [20, 40, 41]. 
В  настоящем исследовании отмечено высокое 
варьирование показателей лесной подстилки 

в  изучаемых группах сообществ. Изменение 
мощности и запасов подстилки во многом свя-
зано с условиями их формирования. Известно, 
что неоднородность растительного покрова 
в  лесных биогеоценозах во  многом определя-
ет пространственную гетерогенность лесных 
почв, что наиболее четко проявляется в  орга-
ногенных горизонтах, формирующихся из рас-
тительного опада [20, 21, 37, 42–45]. Мощность 
лесной подстилки находится в  прямой зави-
симости от  условий увлажнения [20, 22, 41]. 
Полученные нами данные подтверждают этот 
факт: наименьшие значения мощности и запа-
са подстилки наблюдаются в  наиболее сухих 
условиях сосняков группы С1, а наибольшие – 
в  более влажных сосняках группы С3. Отсут-
ствие статистически значимого влияния кроны 
дерева на параметры лесной подстилки можно 
связать с  одной стороны с  высокой полнотой 

Рис. 8. Парная корреляция параметров живого напочвенного покрова и лесной подстилки (коэффициент Спирмена)
Fig. 8. Paired correlation of different indicators of ground cover and forest floor (Spearman’s coefficient).
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древостоя, с  другой с  небольшим количеством 
опада хвойных видов деревьев, что было отме-
чено в некоторых исследованиях [22].

Плодородие лесных почв в  регионах с  гу-
мидным климатом во  многом определяют их 
кислотно-щелочные свойства [46, 47]. Раститель-
ный покров оказывает существенное влияние 
на кислотность лесной подстилки и ее простран-
ственное и временное варьирование [42, 48, 49]. 
В  таежных экосистемах кислотность лесной 
подстилки во многом определяется видовым со-
ставом напочвенного покрова [50]. В  исследо-
ванных сообществах наблюдается закономерное 
повышение величины рН, особенно верхнего 
подгоризонта OL, в  ряду сосняков С1–С2–С3. 
Выявлено, что значения pH верхнего подгори-
зонта подстилки положительно связаны с долей 
черники в составе травяно-кустарничкового яру-
са. Это обусловлено особенностями химическо-
го состава опада этого вида, богатого кальцием 
[43, 50, 51]. Обнаружена также значимая отрица-
тельная связь величины рН подгоризонта OL с за-
пасом фитомассы мохово-лишайникового яруса, 
т.е. чем больше масса мхов и  лишайников, тем 
ниже значение pH верхнего подгоризонта под-
стилки. Влияние растительности на кислотность 
подгоризонта OFН прослеживается в  меньшей 
степени. Кроме того, повышение величины рН 
верхних подгоризонтов подстилки в  ряду троф-
ности С1–С2–С3 может происходить вследствие 
повышения доли участия в  древостое деревьев 
ели и лиственных пород, опад которых отличает-
ся большим содержанием кальция по сравнению 
с хвоей сосны [43, 44, 47, 52].

Древесный ярус является эдификатором лес-
ных экосистем, воздействует на среду и изменя-
ет ее, оказывает влияние на  напочвенный по-
кров [53–55]. В. С. Ипатовым и соавторами [56] 
было выявлено, что ель полностью определяет 
структуру напочвенного покрова в  зоне своего 
фитогенного поля, что объясняется строением 
ее кроны. Сосна имеет относительно равномер-
ное распределение листового аппарата по  всей 
кроне и  характеризуется плавным небольшим 
снижением освещенности от края кроны к ство-
лу [57, 58], в связи с чем сосновые фитоценозы 
отличаются более однородными условиями ос-
вещенности.

По результатам нашей работы запас фитомас-
сы компонентов живого напочвенного покрова 
различался на  подкроновых и  межкроновых 

участках. При рассмотрении запаса подземной 
массы напочвенного покрова, массы лесных 
кустарничков и,  в  частности, Vaccinium myrtillus 
установлено, что эти взаимосвязанные по-
казатели достоверно выше в  межкроновом 
пространстве по  сравнению с  участками под 
кроной деревьев. Для массы растений мохово-
лишайникового яруса в целом и массы зеленых 
мхов в  частности отмечена противоположная 
тенденция, эти показатели достоверно выше 
под кроной сосен. В наших предыдущих иссле-
дованиях сосняков черничных на автоморфных 
почвах выявлена та  же особенность измене-
ния обилия зеленых мхов (Pleurozium shcreberi), 
а именно уменьшение их проективного покры-
тия от  ствола сосны к  межкроновым участкам 
[59]. Уменьшение мощности мохового покрова 
при удалении от ствола дерева в сосновом сооб-
ществе отмечено и в работе А. А. Маслова [60]. 
В работе И. В. Лянгузовой и П. А. Примак [38] 
получены результаты, не совпадающие с наши-
ми. Вероятно, причина заключается в том, что их 
исследование проводилось в  средневозрастных 
загущенных сосняках, мы  же изучали 180-лет-
ние сосновые леса с  выраженной горизонталь-
ной структурой древесного полога. Учитывая 
менее выраженные эдификаторные свойства 
сосны по  сравнению с  елью, осиной и  березой 
в отношении изменения светового режима и ко-
личества опада [61], можно предположить, что 
ведущую роль в  распределении кустарничков 
в  напочвенном покрове соснового леса играет 
корневая конкуренция со стороны деревьев [60]. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
При изучении влияния продуктивности ме-

стообитания и  крон деревьев сосны на  запас 
фитомассы напочвенного покрова и характери-
стики лесной подстилки в  условиях сосняков 
зеленомошных на автоморфных почвах выявлен 
ряд закономерностей. Подтверждено влияние 
продуктивности местообитания на  мощность, 
запасы и  кислотность лесной подстилки, запас 
фитомассы растений мохово-лишайникового 
яруса. Для менее продуктивных сообществ ха-
рактерны более низкие значения мощности 
и  запасов подстилки по  сравнению со  средне- 
и высокопродуктивными. Более высокими зна-
чениями pH, т.е. менее кислой реакцией, отли-
чается лесная подстилка высокопродуктивных 
сосняков, для которых также характерно наи-
меньшее, по сравнению с другими изученными 
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группами сообществ участие зеленых мхов и ли-
шайников в напочвенном покрове.

Выявлены различия в  запасе фитомассы 
подземных частей травяно-кустарничкового 
яруса, запасе надземной фитомассы травяно-
кустарничкового и  мохово-лишайникового 
ярусов, зеленых мхов, кустарничков и  черники 
в  межкроновом и  подкроновом пространствах. 
Под кроной сосны масса кустарничков мень-
ше, а масса зеленых мхов больше по сравнению 
с межкроновыми участками. Не удалось выявить 
связи мощности и  запасов лесной подстилки 
с запасом фитомассы напочвенного покрова.

Таким образом, различия параметров лесных 
подстилок установлены только для групп сосно-
вых лесов, различающихся по  трофности почв 
и  производительности древостоя, но  не  выяв-
лены на подкроновых и межкроновых участках. 
Компоненты напочвенного покрова, являясь 
более чувствительным индикатором, реагируют 
на влияние кроны сосны. 

Полученные выводы дополняют представле-
ния о взаимодействии нижних ярусов сообществ 
и органогенного горизонта почв в синэкологии 
светлохвойных таежных лесов.
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Variation of Ground Cover and Forest Litter Phytomass Stocks in Pine Forests  
on Automorphic Soils (Republic of Karelia)

© 2025.  N. V. Genikova*, A. Yu. Karpechko, G. V. Akhmetova 
Forest Research Institute of the Karelian Research Centre of the Russian Academy of Sciences, Petrozavodsk, Russia

*e-mail: genikova@krc.karelia.ru

Abstract. The influence of the type of forest vegetation and the phytogenic field of pine on the parameters 
of forest litter (thickness, stock, actual acidity) and phytomass of the components of the ground cover in 
lingonberry and bilberry pine forests on automorphic soils is studied. The highest values of phytomass (absolute 
dry mass) were found in communities of bilberry pine forests on sandy soils (596 ± 67 g/sq.m.), and the lowest 
in bilberry pine forests on two-layered deposits (460 ± 83 g/sq.m.) due to a lower presence of mosses in the 
ground cover. In all types of forest, the average values of aboveground phytomass (in total, herb-dwarf shrub 
and moss-lichen layers) exceeded the underground one. At the same time, the underground phytomass was 
on average 1.4–2.6 times higher than the mass of the herb-dwarf shrub layer, depending on the type of forest. 
The type of forest influenced the phytomass of the moss-lichen layer and the characteristics of the forest floor. 
The lowest indicators of litter thickness and stock were observed in the driest conditions of lingonberry pine 
forests (less than 5 cm and 39.6 ± 2.9 t/ha), and the highest (5–10 cm and 58.1 ± 5.6 t/ha) – in bilberry pine 
forests on two-layered deposits. The pH value of the forest floor also depends on the forest type: the lowest 
values are typical for lingonberry pine, and the highest – for bilberry forest. Differences in the phytomass of the 
underground parts of the herb-dwarf shrub layer, aboveground phytomass, mass of green mosses, dwarf shrubs 
and bilberry in the inter-crown and under-crown areas were revealed. Under the Scots pine crowns, the mass of 
dwarf shrubs is lower and the mass of green mosses is higher, compared to the inter-crown areas.

Keywords: Scots pine forests, herb-dwarf shrub layer, moss-lichen layer, thickness and stock of forest floor, 
ctual acidity, phytomass, Republic of Karelia
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Изучена изменчивость содержания аскорбиновой кислоты и водорастворимых белков в почках 
у форм сосны обыкновенной (Pinus sylvestris L.), выделенных по типу апофиза семенных чешуй и 
цвету микростробилов, в условиях постоянного избыточного увлажнения почв в подзоне северной 
тайги (устье р. Северная Двина). Установлено, что синтез аскорбиновой кислоты в почках у сосны 
обыкновенной с разным типом апофиза семенных чешуй зависит от сезонного фактора. Содержание 
водорастворимых белков в почках деревьев с выпуклым (f. gibba Christ) и плоским (f. plana Christ) ти-
пом апофиза осенью увеличивается, что свидетельствует об активации защитных реакций при под-
готовке к перезимовке. Содержание в почках водорастворимых белков в октябре 2022 года у сосны с 
плоским типом апофиза была значительно больше по сравнению с формой с выпуклым типом апо-
физа. Это свидетельствует о более сильном стрессе и активации защитных реакций в этот период у 
деревьев с плоским апофизом. У сосны с желтым (f. sulfuranthera Kozubov) и красным (f. erythranthera 
Sanio) цветом микростробилов наблюдаются особенности в синтезе аскорбиновой кислоты в отдель-
ные годы и месяцы. Выявлено, что в августе 2022 года содержание аскорбиновой кислоты в почках 
деревьев сосны с желтыми микростробилами было существенно больше, чем у сосны с красными 
микростробилами. Это указывает на более сильную реакцию формы с желтым цветом микростроби-
лов на влияние стрессовых факторов в этот период. Динамика содержания водорастворимых белков 
в почках сосны с разным цветом микростробилов обусловлена сезонной изменчивостью и, вероятно, 
связана с развитием почечных структур и их подготовкой к наступлению отрицательных температур 
в зимний период.

Ключевые слова: Pinus sylvestris, тип апофиза семенных чешуй, цвет микростробилов, аскорбиновая 
кислота, водорастворимые белки, постоянное избыточное увлажнение почв, северная тайга
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Хвойные характеризуются определенной 
индивидуальной изменчивостью метаболиче-
ских признаков, которая может быть резуль-
татом генотипических различий или особен-
ностей условий жизни отдельных деревьев [1]. 
Выявлено, что степень вариабельности особей 
в  ценопопуляции зависит от  экстремальности 
внешнего воздействия [2]. Постоянное избы-
точное увлажнение почвы на Севере приводит 
к корневой гипоксии, вызывая нарушение кис-
лородного режима в  тканях и,  как следствие, 
хронический стресс, который сопровождается 
изменением метаболических реакций у  всего 
растительного организма. Для гипоксического 

стресса характерны реакции накопления крах-
мала, аминокислот и  белков, органических 
кислот цикла Кребса [3]. В стрессовых услови-
ях повышается значение низкомолекулярных 
неферментативных антиоксидантов раститель-
ных клеток, в том числе аскорбиновой кислоты 
и других соединений [4]. Аскорбиновая кисло-
та занимает доминирующее положение во вну-
три- и  внеклеточной защите [5]. Она наряду 
с другими соединениями участвует в регуляции 
окислительно-восстановительного потенциа-
ла, с которым связана активность многих фер-
ментов и  физиолого-биохимических реакций, 
в том числе таких жизненно необходимых как 
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фотосинтез и дыхание [6]. Содержание аскор-
биновой кислоты тесно связано с  условиями 
произрастания и  физиологическим состояни-
ем растительного организма [6, 7]. 

Белки играют важнейшую роль в  процес-
сах роста древесных растений и  их адаптации 
к  неблагоприятным факторам внешней среды. 
Под действием различных стрессов в  клетках 
активизируется экспрессия генов, кодирующих 
синтез стрессовых белков [8–10]. С индукцией 
синтеза стрессовых белков предположительно 
связано увеличение содержания водораствори-
мых белков [11]. Водорастворимые белки вы-
полняют роль криопротектора и  предохраняют 
меристематические ткани от  низкотемператур-
ных повреждений.

Наиболее надежными морфологическими 
маркерами наследственных форм у хвойных яв-
ляются признаки генеративных органов. Они 
обладают низкими уровнями экологической 
и  географической изменчивости, стабильны 
во всех метамерах кроны деревьев и во времени 
[2, 12–14]. В  этом случае принято считать, что 
в процессе онтогенеза признак независим по от-
ношению к формирующим его условиям, а раз-
витие его определяется преимущественно гено-
типом особи [15]. Деревья разных форм сосны 
обыкновенной (Pinus sylvestris L.) могут разли-
чаться по  содержанию стрессовых метаболитов 
с  защитной функцией. Более высокий уровень 
индивидуальной и сезонной изменчивости ряда 
признаков P. sylvestris отмечен в  условиях оли-
готрофных болот [16].

Цель работы – изучить изменчивость содер-
жания стрессовых метаболитов в  почках форм 
сосны обыкновенной с  разным типом апофи-
за семенных чешуй и  цветом микростробилов 
в условиях постоянного избыточного увлажне-
ния почв.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Исследования проведены на  постоянных 

пробных площадях в  северотаежных разно-
возрастных кустарничково-сфагновых сосня-
ках в районе устья р. Северная Двина (рис. 1), 
где почвы представлены торфом, как пра-
вило, сфагновым или пушицево-сфагновым 
с  низкой степенью разложения. Торф имеет 
сильнокислую реакцию (рН солевой суспен-
зии – 2.6–3.2), высокую обменную и гидроли-
тическую кислотность, очень низкую степень 

насыщенности основаниями (11–14%). Золь-
ность верхнего слоя торфа составляет 2–4%. 
В  сосняках такого типа большую часть те-
плого периода уровень почвенно-грунтовых 
вод находится в  непосредственной близости 
от  поверхности и  только эпизодически, после 
длительных сухих периодов снижается до  25–
30  см.  Средняя продолжительность подтопле-
ния верхнего 10-сантиметрового слоя почвы 
составляет 64 дня [17]. Торф верхних горизон-
тов характеризуется низкой объемной массой, 
высокой полевой влажностью, близкой к пол-
ной влагоемкости (90–94%). 

Лесоводственно-таксационная характе-
ристика древостоев выполнена на  основе 
общепринятых методов [18, 19]. Состав дре-
востоя  – 10С, средний возраст  – 100  лет, 
средняя высота – 10 м, средний диаметр ство-
ла – 11 см, сомкнутость крон – 0.4, класс бо-
нитета  – Va. Подрост представлен сосной, 
а  подлесок  – карликовой березой. Травяно-
кустарничковый ярус характеризуется пре-
обладанием багульника, клюквы, кассандры, 
подбела, голубики. Из трав иногда встречают-
ся пушица и морошка. Моховой покров состо-
ит из сфагновых мхов.

В  2020 и  2022  годах на  пробных площадях 
у 10 постоянных модельных деревьев в возрас-
те 90–110  лет, относящихся к  каждой из  вы-
деленных форм: с  микростробилами красного 
(f. erythranthera Sanio) и желтого (f. sulfuranthera 
Kozubov) цвета, с  выпуклым (f. gibba Christ) 
и  плоским (f. plana Christ) типом апофиза се-
менных чешуй, ежемесячно с  июля до  дека-
бря на  боковых ветвях по  всей кроне методом 

Рис. 1. Карта-схема района исследований.
Fig. 1. Map of the study area.
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случайной выборки отбирали терминальные 
почки. В  лабораторных условиях спектрофо-
тометрическим методом (на спектрофотометре 
NanoDrop) определяли содержание в  почках 
аскорбиновой кислоты [20] и водорастворимых 
белков по методу Kalb, Bernlohr [21]. Все мате-
риалы исследований обработаны статистиче-
скими методами [22, 23]. Для оценки достовер-
ности различий при сравнении одноименных 
показателей использовали t-критерий Стью-
дента и  F-критерий Фишера. Климатические 
факторы оценивали по  данным метеостанции 
«Архангельск», находящимся в  открытом до-
ступе на сайтах Северо-Евразийского климати-
ческого центра и Гисметео [24, 25].

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Изменчивость содержания стрессовых 

метаболитов в почках форм Pinus sylvestris, 
выделенных по типу апофиза семенных чешуй

В  2020 и  2022  годах в  период с  июля по  де-
кабрь уровень содержания аскорбиновой кис-
лоты в  почках и  характер его сезонной динами-
ки (за исключением октября 2020  года) у  сосны 
с разным типом апофиза был сходен (рис. 2, а). 
В  декабре 2020  года как у  сосны с  плоским, так 
и у сосны с выпуклым типом апофиза содержание 
аскорбиновой кислоты в почках было достоверно 
выше (t = 3.90–3.95; p < 0.05), чем в ноябре. В де-
кабре 2022  года этот показатель у  деревьев обе-
их форм был существенно выше (t = 2.59–7.57; 
p < 0.05), чем в  летние и  осенние месяцы. Это 
свидетельствует о  более высокой активности 

Рис. 2. Сезонная динамика биохимических показателей почек у форм сосны обыкновенной с плоским (1) и выпуклым (2) 
типом апофиза.
а – содержание аскорбиновой кислоты, мкг/г воздушно сухой массы; б – содержание водорастворимых белков, мг/г воз-
душно сухой массы.
По горизонтали – год, декада месяца; по вертикали – среднее значение с ошибкой.
Fig. 2. Seasonal dynamics of bud biochemical parameters in Scots pine forms with flat (1) and convex (2) apophyses.
а – content of ascorbic acid, µg/g air dry weight; б – content of water-soluble proteins, mg/g air dry weight. Horizontally – year, de-
cade of the month; vertically – the average value with an error.
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антиоксидантной системы почек сосны при пе-
резимовке. Дисперсионный анализ данных, по-
лученных в 2020 и 2022 годах, подтвердил отсут-
ствие влияния фактора «тип апофиза семенных 
чешуй» и  достоверное влияние фактора «сезон» 
на динамику содержания аскорбиновой кислоты 
в почках сосны (табл. 1, 2). 

Ранее высказывалось предположение, что 
устойчивость к низким температурам обеспечи-
вается как в результате снижения интенсивности 
обмена до  очень низкого уровня, так и  вслед-
ствие синтеза в осенний период различных сое-
динений, в том числе белков, обладающих крио-
защитным действием [26]. 

Согласно полученным нами данным 
(рис.  2,  б), в  целом наблюдалось сходство в  се-
зонной динамике содержания водорастворимых 

белков в почках деревьев сосны с разным типом 
апофиза семенных чешуй. Вместе с тем, в октябре 
2020  года величина этого показателя у  деревьев 
с плоским типом апофиза семенных чешуй была 
значимо больше (t = 2.47; p < 0.05), чем у деревь-
ев с выпуклым типом (рис. 2, б). Среднемесячная 
температура воздуха в  октябре 2020  года была 
выше среднемноголетнего показателя. Количе-
ство осадков в этот период было меньше нормы 
(табл. 3). Эти условия могли способствовать сни-
жению уровня грунтовых вод, и,  как следствие, 
ослаблению корневой гипоксии сосны. Судя 
по  более высокому содержанию водораствори-
мых белков в почках в этот период, деревья с пло-
ским типом апофиза испытывали более сильное 
воздействие дезадаптирующих факторов и,  как 
следствие, усиливали свои защитные функции.

Таблица 1. Результаты однофакторного дисперсионного анализа влияния факторов «тип апофиза» и «цвет ми-
кростробилов» на содержание стрессовых метаболитов в почках Pinus sylvestris 
Table 1. Results of one-way analysis of variance of the effect of the «type of apophysis» and «color of microstrobilus» 
factors on the content of stress metabolites in the buds of Pinus sylvestris 

Год
Year

Декада месяца
Decade of the 

month

Аскорбиновая кислота
Ascorbic acid

Водорастворимые белки
Water-soluble proteins

Тип апофиза
Type of apophysis

F η2 Sη2 F η2 Sη2

2020

II.07 0.29 0.016 0.055 0.40 0.022 0.054
III.08 0.53 0.029 0.054 0.74 0.040 0.053
II.09 0.82 0.044 0.053 0.64 0.034 0.054
I.10 2.17 0.108 0.050 6.08* 0.253 0.042
I.11 0.00 0.000 0.056 4.66* 0.206 0.044
I.12 0.13 0.007 0.055 3.47 0.162 0.047

2022

I.07 0.76 0.040 0.053 1.56 0.080 0.051
I.08 2.30 0.113 0.049 3.52 0.164 0.046

II.09 0.65 0.035 0.054 0.43 0.023 0.054
I.10 0.15 0.008 0.055 0.94 0.049 0.053
I.11 0.16 0.009 0.055 0.20 0.011 0.055
I.12 0.26 0.014 0.055 4.43* 0.198 0.045

Цвет микростробилов
Color of microstrobilus

2020

II.07 0.00 0.000 0.056 1.50 0.077 0.051
III.08 3.33 0.156 0.047 1.50 0.077 0.051
II.09 0.21 0.012 0.055 4.54* 0.201 0.044
I.10 0.75 0.040 0.053 0.18 0.010 0.055
I.11 2.11 0.105 0.050 0.30 0.016 0.055
I.12 0.07 0.004 0.055 0.12 0.006 0.055

2022

I.07 0.01 0.000 0.056 2.75 0.133 0.048
I.08 5.85* 0.245 0.042 0.02 0.001 0.056

II.09 4.51* 0.200 0.044 0.12 0.007 0.055
I.10 0.58 0.031 0.054 0.52 0.028 0.054
I.11 0.18 0.010 0.055 0.01 0.001 0.056
I.12 0.54 0.029 0.054 0.79 0.042 0.053

Примечание. F – критерий Фишера, η2 – показатель силы влияния фактора, Sη2 – ошибка η2, * – различия достоверны 
при критических значениях F-критерия.
Note. F – Fisher’s criterion, η2 – factor’s effect size measure, Sη2 – error of η2, * – differences are significant at critical values of the 
F-criterion.
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Содержание водорастворимых белков в поч-
ках сосны с плоским апофизом в июле 2020 года 
было значимо ниже (t = 2.60–2.86; p  <  0.05) 
по  сравнению с  содержанием в  августе, сентя-
бре и  октябре. В  августе и  сентябре этот пока-
затель был существенно выше (t = 3.42–3.58; 
p < 0.01), чем в  декабре. В  октябре содержа-
ние водорастворимых белков в  почках у  со-
сны с  плоским апофизом было значимо выше 
(t = 2.61–4.43; p < 0.05), чем в ноябре и декабре.  
У  сосны с  выпуклым апофизом семенных че-
шуй в  сентябре 2020  года содержание водорас-
творимых белков в почках было значимо выше, 
чем в июле (t = 2.66; p < 0.05), ноябре и декабре 
(t = 2.82–3.05; p < 0.05).

В  июле 2022  года содержание водораствори-
мых белков в  почках сосны с  плоским типом 
апофиза семенных чешуй было существенно 
ниже (t = 2.95–4.41; p < 0.05), чем в августе и сен-
тябре, а в августе значимо выше (t = 2.33–5.11; 
p < 0.05), чем в  октябре и  декабре. В  сентябре 
содержание водорастворимых белков в  почках 
сосны с  плоским апофизом было существенно 
выше (t = 3.23; p < 0.05), чем в декабре. У сосны 
с  выпуклым апофизом содержание водораство-
римых белков в почках в июле было достоверно 
ниже (t = 2.35–3.25; p < 0.05), чем в августе, сен-
тябре и  октябре, а  в  августе, сентябре, октябре 
и ноябре 2022 года этот показатель был значимо 
выше (t = 2.69–3.81; p < 0.05), чем в декабре. 

Проведенный однофакторный дисперси-
онный анализ подтвердил достоверное вли-
яние фактора «тип апофиза» на  содержание 

водорастворимых белков в  октябре и  ноябре 
2020 года, а также в декабре 2022 года (табл. 1). 
Влияние фактора «сезон» на  содержание водо-
растворимых белков в почках в 2020 и 2022 годах 
также было достоверным (табл. 2).  

Таким образом, в разные годы установлена по-
ложительная динамика содержания водораство-
римых белков в почках в период с июля по октябрь 
у форм сосны с разным типом апофиза в услови-
ях постоянного избыточного увлажнения почв 
в подзоне северной тайги. Это связано с осенней 
подготовкой деревьев сосны к действию отрица-
тельных температур. Ранее отмечалось [27], что 
у сосны обыкновенной осенью на фоне снижения 
активности метаболических процессов в меристе-
матических клетках наблюдалась инициация це-
лого ряда адаптивных механизмов, включающих 
изменения физико-химических свойств цитозоля 
посредством синтеза водорастворимых соедине-
ний и  увеличение компартментации цитоплаз-
мы за  счет увеличения количества мембранных 
структур. Выявленные нами различия в содержа-
нии водорастворимых белков в  почках деревьев 
сосны с разным типом апофиза семенных чешуй 
в отдельные периоды года указывают на особен-
ности их защитных реакций. По-видимому, это 
обусловлено  наследственными свойствами. 

Изменчивость содержания стрессовых 
метаболитов в почках форм P. sylvestris, 
выделенных по цвету микростробилов

У сосны с желтым и красным цветом микростро-
билов характер сезонной динамики содержания 

Таблица 2. Результаты однофакторного дисперсионного анализа влияния фактора «сезон» на  содержание 
стрессовых метаболитов в почках Pinus sylvestris 
Table 2. Results of one-way analysis of variance of the effect of the «season» factor on the content of stress metabolites 
in the buds of Pinus sylvestris 

Форма Год
Аскорбиновая кислота

Ascorbic acid
Водорастворимые белки

Water-soluble proteins
F η2 Sη2 F η2 Sη2

Плоский тип апофиза
f. plana Christ

2020
2022

4.52*
8.77*

0.295
0.448

0.065
0.051

5.21*
4.46*

0.325
0.292

0.062
0.066

Выпуклый тип апофиза
f. gibba Christ

2020
2022

2.59*
11.29*

0.194
0.511

0.075
0.045

3.31*
5.42*

0.234
0.334

0.071
0.062

Желтый цвет 
микростробилов

f. sulfuranthera Kozubov
2020
2022

3.21*
10.74*

0.229
0.499

0.071
0.046

5.82*
4.79*

0.350
0.307

0.060
0.064

Красный цвет 
микростробилов

f. erythranthera Sanio
2020
2022

2.93*
10.15*

0.213
0.484

0.073
0.048

2.52*
4.62*

0.189
0.299

0.075
0.065

Примечание. F – критерий Фишера, η2 – показатель силы влияния фактора, Sη2 – ошибка η2. * – различия достоверны.
Note. F – Fisher’s criterion, η2 – factor’s effect size measure, Sη2 – error of η2, * differences are significant.
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аскорбиновой кислоты в  почках (июль–декабрь 
2020 и 2022 годов) сходен (рис. 3, а). Следует от-
метить, что в июле 2020 года этот показатель был 
максимальным, а  в  2022  году  – минимальным. 
Это могло быть связано с тем, что июль 2022 года 
был значительно теплее обычного (табл. 3). Мож-
но предположить, что высокая температура при-
вела к  снижению уровня грунтовых вод, несмо-
тря на  большое количество выпавших осадков 
(табл. 3), что способствовало уменьшению дефи-
цита кислорода в  корнеобитаемом слое торфа. 
В  декабре 2022  года содержание аскорбиновой 
кислоты в почках деревьев обеих форм было су-
щественно выше (t = 3.03–5.58; p < 0.05) по срав-
нению с другими месяцами. Это свидетельствует 
о развитии защитных механизмов для предотвра-
щения окислительного стресса в  зимний пери-
од. Установлены достоверные различия (t = 2.42; 

p  <  0.05) в  содержании аскорбиновой кислоты 
в почках сосен с разным цветом микростробилов 
в августе 2022 года: у сосны с желтым цветом ми-
кростробилов содержание аскорбиновой кисло-
ты было существенно выше, чем у сосны с крас-
ными микростробилами. При этом в  августе 
количество выпавших осадков было значительно 
ниже среднемноголетнего показателя (табл.  3), 
что могло способствовать понижению уровня 
грунтовых вод и, как следствие, ослаблению кор-
невой гипоксии. В этих условиях защитная реак-
ция у сосны с красными микростробилами была 
слабее, чем у сосны с желтыми микростробилами. 
Последняя проявила более высокую чувствитель-
ность к действию стрессовых факторов. 

Проведенный однофакторный дисперсион-
ный анализ подтвердил достоверное влияние 
фактора «цвет микростробилов» на  содержание 

Рис. 3. Сезонная динамика биохимических показателей почек у форм сосны обыкновенной с желтым (1) и красным (2) 
цветом микростробилов.
а – содержание аскорбиновой кислоты, мкг/г воздушно сухой массы; б – содержание водорастворимых белков, мг/г воз-
душно сухой массы. По горизонтали – год, декада месяца; по вертикали – среднее значение с ошибкой.
Fig. 3. Seasonal dynamics of bud biochemical parameters in Scots pine forms with microstrobili of yellow (1) and red (2) color.
а – content of ascorbic acid, µg/g air dry weight; б – content of water-soluble proteins, mg/g air dry weight. Horizontally – year, de-
cade of the month; vertically – the average value with an error.
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аскорбиновой кислоты в почках сосны в августе 
и сентябре 2022 года (табл. 1). Установлено также 
существенное влияние фактора «сезон» на содер-
жание аскорбиновой кислоты в  почках у  форм 
с разным цветом микростробилов как в 2020, так 
и 2022 годах (табл. 2). Таким образом, наблюда-
емые различия в  синтезе аскорбиновой кисло-
ты в отдельные годы и месяцы у деревьев сосны 
с разным цветом микростробилов, вероятно, свя-
заны с наследственными свойствами этих форм.

В  разные календарные периоды 2020  года 
(с июля до декабря) достоверных различий в со-
держании водорастворимых белков в почках де-
ревьев сосны с разным цветом микростробилов 
не выявлено. У сосны с желтым цветом микро-
стробилов содержание водорастворимых бел-
ков в  июле 2020  года было существенно ниже 
(t = 2.61–4.95; p < 0.05), чем в августе, сентябре, 
октябре и ноябре (рис. 3). В сентябре этот пока-
затель у деревьев данной формы был существен-
но больше (t = 3.12–5.45; p < 0.05), чем в ноябре 
и  декабре. У  сосны с  красным цветом микро-
стробилов содержание водорастворимых белков 
в августе было существенно выше (t = 2.89–4.14; 
p < 0.05), чем в  ноябре и  декабре, а  в  октябре 
выше (t = 2.60; p < 0.05), чем в декабре. 

По данным, полученным в 2022 году, в июле 
у формы сосны с желтым цветом микростробилов 
содержание водорастворимых белков в  почках 
было существенно ниже (t = 2.38–2.68; p < 0.05), 
чем в августе и октябре. У сосны с красными ми-
кростробилами содержание водорастворимых 

белков в  почках в  июле было значимо ниже 
(t  =  2.71–3.60; p < 0.05), чем в  августе, сентя-
бре, октябре и ноябре. В августе и сентябре у де-
ревьев обеих форм содержание водораствори-
мых белков в  почках было существенно выше 
(t = 2.64–3.56; p < 0.05), чем в декабре. У сосны 
с  желтым цветом микростробилов содержание 
водорастворимых белков в  почках в  октябре 
и  ноябре было значимо выше (t = 2.49–3.83; 
p < 0.05), чем в  декабре. Существенных различий 
в содержании водорастворимых белков в почках 
у форм сосны с разным цветом микростробилов 
в разные календарные периоды 2022 года не на-
блюдалось (t = 0.11–1.66; p > 0.05). 

Методом однофакторного дисперсионно-
го анализа было доказано достоверное влияние 
фактора «сезон» на содержание водорастворимых 
белков у форм сосны с разным цветом микростро-
билов в 2020 и 2022 годах (табл. 2). Вероятно, се-
зонная динамика содержания водорастворимых 
белков связана с  развитием почечных структур 
и  их подготовкой к  наступлению отрицательных 
температур при перезимовке. Известно [28], что 
увеличение концентрации растворимых белков 
и свободных аминокислот позволяет снизить риск 
повреждения клеточных структур при действии 
отрицательных температур в зимний период.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В  результате исследований, выполненных 

в  северотаежных кустарничково-сфагновых 
сосняках (вблизи устья р. Северной Двины) 

Таблица 3. Метеорологические показатели по метеостанции Архангельск
Table 3. Meteorological indicators taken from Arkhangelsk weather station

Месяц
Month

Средняя температура
воздуха, °С

Average air temperature air, °С

Средне-
многолетняя 
температура 
воздуха, °С
Long-term 

annual average air 
temperature, °С

Сумма осадков, мм
Total precipitation, mm Средне-многолетняя 

сумма осадков, мм
Long-term annual 

average precipitation, mm

год 
year

год
year

2020 2022 2020 2022
Июль 
July 17.0 19.3 15.6 119 120 64

Август
August 13.1 17.4 13.6 91 37 67

Сентябрь 
September 10.4 8.2 7.9 83 54 69
Октябрь
October 4.3 5.0 1.5 55 69 63
Ноябрь 

November 0.6 –4.0 –4.1 42 36 51
Декабрь

December –7.7 –8.9 –9.5 40 40 42
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установлено, что синтез аскорбиновой кисло-
ты в  почках у  сосны обыкновенной (Pinus syl-
vestris L.) с выпуклым (f. gibba Christ) и плоским 
(f. plana Christ) типом апофиза семенных чешуй 
зависит от сезонного фактора. Влияния фактора 
«тип апофиза» на динамику содержания аскор-
биновой кислоты не установлено. 

Осенняя подготовка деревьев к зимнему перио-
ду сопровождается усилением синтеза водораство-
римых белков, что свидетельствует об  активации 
защитных реакций, позволяющих снизить риск 
повреждения мембранных структур при действии 
отрицательных температур. В  октябре 2022  года 
содержание водорастворимых белков в почках со-
сны с  плоским типом апофиза семенных чешуй 
было достоверно выше, чем у сосны с выпуклым 
типом апофиза. Последняя в меньшей степени ре-
агировала на действие сезонных изменений. 

Установлено сходство в  сезонной динамике 
содержания аскорбиновой кислоты у  форм со-
сны с микростробилами красного (f. erythranthera 
Sanio) и  желтого (f. sulfuranthera Kozubov) цвета. 
Однако в августе 2022 года содержание аскорби-
новой кислоты в почках деревьев сосны с желтым 

цветом микростробилов было существенно выше, 
чем у  деревьев с  красным цветом микростроби-
лов, что указывает на более выраженную реакцию 
сосны с желтым цветом микростробилов на влия-
ние стрессовых факторов в этот период.

Существенных различий в содержании водо-
растворимых белков в  почках у  деревьев сосны 
с  желтым и  красным цветом микростробилов 
в  июле  – декабре 2020 и  2022  годов не  наблю-
далось, однако доказано достоверное влияние 
фактора «сезон» на  величину этого показателя. 
У  деревьев сосны с  разным цветом микростро-
билов в августе – октябре отмечено повышенное 
содержание водорастворимых белков в  почках, 
что, по-видимому, связано с  развитием почеч-
ных структур и их подготовкой к перезимовке.
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Variability of Stress Metabolites Content in the Forms of Pinus Sylvestris (Pinaceae) 
in Dwarf Shrub Sphagnum Pine Forests (Arkhangelsk Region)
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Abstract. The variability of ascorbic acid and water-soluble proteins content in buds of Scots pine (Pinus 
sylvestris L.) forms growing under constant excessive moistening of northern taiga soils at the mouth of the 
Northern Dvina River was studied. The forms were distinguished by the types of seed scale apophyses and 
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microstrobilus color. It was found that synthesis of ascorbic acid in buds of Scots pine with different types of seed 
scale apophyses depends on the seasonal factor. The content of water-soluble proteins in tree buds with convex 
(f. gibba Christ) and flat (f. plana Christ) apophysis types increases in autumn, which indicates the activation of 
protective response in preparation for overwintering. At the same time, in October 2022, the content of water-
soluble proteins in pine buds with flat apophyses was significantly higher compared to the form with convex 
apophyses This indicates a  stronger stress and activation of defense reactions in trees with flat apophyses. 
In pine trees with yellow (f. sulfuranthera Kozubov) and red (f. erythranthera Sanio) color of microstrobili, 
specific patterns in the synthesis of ascorbic acid were observed in certain years and months. In August 2022, the 
ascorbic acid content in buds of pine trees with yellow microstrobili was significantly higher than that of pine 
trees with red microstrobili. This indicates a stronger response of the form with yellow-coloured microstrobili to 
the stress factors. The dynamics of the water-soluble proteins content in pine buds with different microstrobilus 
color is determined by seasonal variability and is probably related to the development of bud structures and their 
preparation for the transition to winter dormancy.

Keywords: Scots pine (Pinus sylvestris), forms, types of seed scale apophyses, microstrobilus colour, ascorbic 
acid, water-soluble proteins, permanent excessive soil moisture, northern taiga
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Изучено влияние сплошных рубок главного пользования в  спелых среднетаежных ельниках чер-
ничном влажном и  долгомошно-сфагновом на  численность подроста и  видовой состав травяно-
кустарничкового и мохово-лишайникового ярусов. Установлено, что на 4-летних вырубках ельников 
средняя густота подроста колеблется от  7.0 до  8.8  тыс. экз. га–1. Из  состава растений напочвенно-
го покрова полностью или частично выпадают наиболее типичные для еловых лесов виды – Oxalis 
acetosella, Gymnocarpium dryopteris, Avenella flexuosa, Galium boreale, Lycopodium clavatum, L. annotinum. 
Отмечено интенсивное распространение светолюбивого вида Chamaenerion angustifolium. На вырубках 
ельников по сравнению с исходными сообществами видовое разнообразие снижается, равномерность 
распределения покрытий видов увеличивается.

Ключевые слова: еловые леса, сплошнолесосечная рубка, древесный подрост, напочвенный покров, 
видовое разнообразие средняя тайга, Республика Коми
DOI: 10.31857/S0033994625010033, EDN: EHBFGA

Рубки главного пользования  – значимый 
антропогенный фактор, приводящий к  созда-
нию ценозов, неспособных в  полном объеме 
осуществлять функции, аналогичные таковым 
в природных лесных экосистемах. Как правило, 
изменение экологической обстановки, в резуль-
тате промышленных рубок, приводит к  преоб-
разованию почвенного покрова и как следствие, 
к  изменению состава и  структуры сообществ 
еловых лесов [1, 2]. Изменения состава растений 
лесных сообществ после рубок древостоев осве-
щены во многих работах [3–9 и др.]. Достаточно 
полно охарактеризованы процессы естествен-
ного возобновления древесных растений на вы-
рубках [10–13 и др.] и сукцессии растений ниж-
них ярусов сообществ [3, 5, 14–16 и др.]. 

Однако сведения по биоразнообразию расте-
ний и его сохранению на вырубках ельников не-
достаточны для проектирования и организации 

грамотного природопользования с  экологиче-
ской точки зрения [17]. В  последние годы уде-
ляется большое внимание вопросам сохранения 
и восстановления биологического разнообразия 
растений после лесозаготовительных меропри-
ятий. Изучение сукцессий после сплошнолесо-
сечных рубок среднетаежных ельников необ-
ходимы для оценки процесса восстановления 
исходных биоценозов. Выявление на  вырубках 
видового биоразнообразия растений нижних 
ярусов и сравнение этого показателя с видовым 
разнообразием исходных еловых лесов, оценка 
количества недоруба и  подроста на  вырубках, 
а также характеристика состояния подроста по-
зволят установить закономерности восстанови-
тельных процессов в исследуемых сообществах. 

Цель исследований – оценка влияния сплош-
нолесосечных рубок на  видовое разнообразие 
среднетаежных ельников.
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МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Исследования выполнены на  территории 

Чернамского лесного стационара Института 
биологии Коми НЦ УрО РАН в  подзоне сред-
ней тайги (62°01' с. ш., 52°28' в. д.). Изучаемые 
объекты  – спелые ельники черничный влаж-
ный (Piceetum myrtillosum) и  долгомошно-
сфагновый (Piceetum polytrichoso-sphagnosum) 
и  фитоценозы, сформировавшиеся на  их месте 
на 4-летний вырубке. Характеристика древосто-
ев изученных еловых лесов приведена в  работе 
[18]. В 2009 г. работы продолжены на вырубках 
этих ельников [19]. 

Ельник черничный влажный. Состав древостоя 
по  запасу  – 7Е2Б1С (Picea obovata Ledeb., Betula 
pubescens Ehrh., B. pendula Roth, Pinus sylvestris L.), 
возраст деревьев –70–210 лет, бонитет – V, запас 
стволовой древесины – 265 м3га–1. Средняя высо-
та ели сибирской составляет 12 м, средний диа-
метр – 14 см. Подлесок представлен единичны-
ми экземплярами ивы (Salix sp.), рябины (Sorbus 
aucuparia L.) и  шиповника (Rosa  sp.). Еловый 
подрост равномерно расположен по всей терри-
тории пробной площади, его плотность состав-
ляет 2.08 экз. га–1. Общее проективное покры-
тие травяно-кустарничкового яруса  – 50–60%. 
Сформирован черникой (Vaccinium myrtillus L.), 
брусникой (V. vitis-idaea L.), морошкой (Rubus 
chamaemorus L.), хвощом лесным (Equisetum 
sylvaticum L.), папоротником (Dryopteris sp.), кис-
лицей (Oxalis acetosella L.), майником двухлист-
ным (Majanthemum bifolium (L.) F. Schmidt), сед-
мичником европейским (Trientalis europaeа  L.), 
линней северной (Linnaea borealis L.), геранью 
лесной (Geranium sylvaticum  L.) и  гудайерой 
ползучей (Goodyera repens (L.) R. Br.). Мохово-
лишайниковый ярус имеет общее покрытие 
90–95%, основные доминанты яруса: Hylocomi-
um splendens (Hedw.) B. S. G., Pleurozium schreberi 
(Brid.) Mitt. и  Dicranum polysetum Hedw., пят-
нами встречаются Polytrichum commune Hedw. 
и сфагновые мхи (Sphagnum sp.).

Ельник долгомошно-сфагновый. Состав дре-
востоя – 6Е3Б1С (Picea obovata, Betula pubescens, 
B. pendula, Pinus sylvestris), древостой разно-
возрастный (70–200  лет), бонитет  – V, запас  – 
223 м3га–1. Средний диаметр ели – 13 см, средняя 
высота  – 11  м. Подлесок образован редкими 
кустами рябины, ивы и  шиповника. Подрост 
(99Е1С) в  количестве 1.85 экз. га-1, в  основном 
находится в  удовлетворительном состоянии.  

Общее проективное покрытие травяно-
кустарничкового яруса  – около 40%. В  его со-
ставе представлены: черника, брусника, линнея 
северная, хвощ лесной, осока шаровидная (Carex 
globularis L.), морошка. В  хорошо развитом мо-
ховом ярусе доминируют сфагновые мхи, уча-
ствуют политриховые и зеленые мхи.

В  зимний период 2005–2006 гг. в  исследуе-
мых ельниках проведена сплошнолесосечная 
рубка с  сохранением подроста с  применением 
технологии хлыстовой заготовки древесины. 
Исследования проведены на  следующих техно-
логических элементах вырубок: пасека  – часть 
делянки (лесосеки), на  которой выполняются 
первоначальные лесозаготовительные опера-
ции (валка, обрезка сучьев, раскряжевка) и с ко-
торой поваленные деревья (хлысты) трелюют 
по  одному трелевочному волоку, пасечный тре-
левочный волок  – территория для трелевки леса 
с двух соседних пасек, между которыми он про-
ходит. Ширина пасек вырубок составляла 30 м, 
ширина волока – 10 м [20]. 

В  ельнике черничном влажном после зимней 
рубки количество не  спиленных деревьев со-
ставляет 400 экз. га–1, их запас равен 1.1  м3  га–1. 
Подрост, в  том числе самосев, составляю-
щий 8.3  экз.  га–1, имеет состав 6Е3Б1РбедСОс. 
В травяно-кустарничковом ярусе пасечных участ-
ков вырубки присутствуют следующие виды 
растений: черника, брусника, линнея северная, 
майник двулистный, осока шаровидная, хвощ 
лесной, луговик извилистый (Avenella flexuosa (L.) 
Drei.) Мохово-лишайниковый покров формиру-
ют Pleurozium schreberi и сфагновые мхи, пятнами 
встречаются Polytrichum commune и  Hylocomium 
splendens, редко Dicranum polysetum. В  травяно-
кустарничковом ярусе волочного участка домини-
руют брусника, линнея северная, майник, ожика 
волосистая (Luzula pilosa (L.) Willd.) с участием хво-
ща, луговика извилистого, кипрея узколистного 
(Epilobium angustifolium L.), иван-чая (Chamaenerion 
angustifolium L.). В  мохово-лишайниковом ярусе 
представлены Polytrichum commune и  сфагновые 
мхи (Sphagnum wulfianum, S. girgensohnii, S. russowii), 
а также Pleurozium schreberi, в меньшей степени Di-
cranum polysetum. 

На вырубке ельника долгомошно-сфагнового 
оставлены тонкомерные деревья ели, сосны 
обыкновенной, березы в количестве 588 экз. га–1 
с запасом древесины 38 м3 га–1. Подрост имеет со-
став 7Б3Е, представлен в количестве 6.8 экз. га–1. 
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На пасечных участках вырубки ельника господ-
ствуют черника, брусника, линнея северная, 
осока шаровидная, хвощ, луговик извилистый, 
иван-чай. Моховый покров состоит из  Poly-
trichum commune, Sphagnum wulfianum, S. girgen-
sohnii, S. russowii, встречаются мелкие пятна Di-
cranum polysetum. Травяно-кустарничковый ярус 
волока представлен брусникой, линнеей север-
ной, хвощом, луговиком извилистым и иван-ча-
ем. В  моховом ярусе преобладает Polytrichum 
commune в  сочетании с  Sphagnum angustifolium, 
S. russowii, S. girgensohnii и редко зелеными мхами. 
Ельники черничный влажный и  долгомошно-
сфагновый и  сообщества вырубок этих ельни-
ков развиваются на  иллювиально-гумусово-
железистом глееватом подзоле.

На  вырубках ельников проанализирова-
но 20  учетных площадок размером 0.25  м2 
(50  ×  50  см), которые располагались с  учетом 
технологических элементов вырубок. Выявлен 
видовой состав и проективное покрытие сосуди-
стых растений и мхов. Перечет подроста прово-
дили по ступеням толщины 1–2 см или ступеням 
высоты 0.2–0.5 м. Подрост распределяли по вы-
сотам: самосев до 0.2 м; мелкий 0.21–0.5 м; сред-
ний 0.51–1.5 м; крупный – более 1.5 м. Одновре-
менно осуществляли учет состояния подроста 
(здоровый, сомнительный и  усыхающий). Учет 
покрытия растений при оценке обилия исполь-
зовали шкалу Браун-Бланке: 1 балл – покрытие 
менее 5%; 2 – от 5 до 25%; 3 – от 26 до 50%; 4 – 
от 51 до 75%; 5 баллов – от 76 до 100%. 

Для оценки видового разнообразия исполь-
зовали индекс Шеннона и  меру его выравнен-
ности. Расчет Индекса Шеннона осуществлялся 
по формуле:
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где: S – общее число видов, i – порядковый но-
мер вида, ni – число особей i-го вида, N – общее 
число особей.

Мера выравненности (индекс Пиелу, E) опре-
делялась по формуле:
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где ¢H  – индекс Шеннона, Hmax – максимальная 
величина индекса Шеннона, S  – общее число 
видов.

Для оценки бета-разнообразия нами приме-
нен индекс Жаккара, индекс Коха и  мера Ру-
жички. Расчет индекса Жаккара (Ij) производи-
ли по формуле:

	 I
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где: с – количество общих видов, а – количество 
видов на первой площадке, b – количество видов 
на второй площадке.

Индекс Коха (IK) вычисляли по  следующей 
формуле:

	 I
n S

SK =
−( )×
−
1

τ
,� 4

где: n  – число сравниваемых точек (списков), 
S  – общее число видов на  изучаемой террито-
рии, τ – сумма видов на всех сравниваемых точ-
ках (S1 + S2 + … + Sn).

Мера Ружички (KR) была вычислена, как:
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где: KR  – мера Ружички, S  – общее число ви-
дов, i – порядковый номер вида, Ai – обилие i-го 
вида на первой площадке, Bi – обилие i-го вида 
на второй площадке.

Экологические шкалы для составления спек-
тров изученных сообществ взяты из базы данных 
«Флора сосудистых растений Центральной Рос-
сии» (https://www.impb.ru/eco/).

Все расчеты выполняли в  среде R (паке-
ты “base”, “utils”, “graphics”, “stats”, “pvclust”) 
с  оболочкой RStudio на  основе собственно-
го кода. В  статье представлены дендрограммы 
по  каждому исследуемому индексу для визуа-
лизации биологического разнообразия. Анализ 
микроклиматических условий на  изученных 
площадках производился стандартным образом.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
В  спелых ельниках проведена сплошно-

лесосечная рубка, т. е. древостой на  лесосеке 
вырублен в  один прием. Рубка предусматрива-
ет последующее естественное лесовозобновле-
ние путем сохранения подроста. Как правило, 
технологические схемы рубок с  сохранением 
подроста основываются на  принципе ограни-
чения движения лесозаготовительной техники 
по зоне лесосеки и скопления на малой площади 
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наиболее трудоемких лесозаготовительных ра-
бот  – трелевка и  погрузка древесины [21]. Мо-
ниторинговыми исследованиями на  вырубках 
разных регионов России отмечена определен-
ная зависимость темпов и  характера формиро-
вания подроста от  лесорастительных условий 
[2,  10,  22]. Количество подроста и  недоруба 
на вырубках представлено на рис. 1. На выруб-
ке ельника черничного влажного подрост ели 
как предварительного, так и последующего воз-
обновления, представлен категориями мелкого 
и среднего. Береза послерубочного происхожде-
ния относится по высоте к мелкой категории. 

На  вырубках сухой или усыхающий подрост 
ели составляет 9–18%, сомнительный  – 9% 
от общего количества (рис. 2). Растения подле-
ска на вырубках ельников черничного влажного 
и  долгомошно-сфагнового представлены раз-
личными видами ивы (Salix sp.), рябиной (Sorbus 
aucuparia) и шиповником (Rosa aciculаris). На вы-
рубке ельника черничного влажного видовое 
разнообразие подлесочных растений несколько 
больше, чем на  вырубке ельника долгомошно-
сфагнового. 

На  4-х летних вырубках ельников не  сруб
ленные деревья (недоруб) ели сибирской, сосны 
обыкновенной, березы пушистой (Betula pubes-
cens) и березы повислой (B. pendula) составляют 
400–588 экз. га–1 (рис. 1). Процесс формирования 
древостоев в  сообществах Piceetum myrtillosum 
и Piceetum polytrichoso-sphagnosum до смыкания 
крон, независимо от присутствия подроста про-
ходит стадию производного елово-лиственного 
ценоза. Известно, что леса таежной зоны после 
промышленных рубок восстанавливаются через 
смену коренных ельников производными мяг-
колиственными лесами [22–24]. По  имеющим-
ся данным [10], на  пасеках вырубок с  малона-
рушенными участками растительного покрова 
и оставшимся еловым тонкомером и подростом, 
ель сохраняет свое доминирующее положение 
в структуре производного биоценоза. В условиях 
Республики Коми автор выделил три характер-
ные зоны разрушения почв и  лесовозобновле-
ния. На значительном участке вырубок (59–70%) 
в  межволочном пространстве главенствующее 
положение занимают береза и осина, встречает-
ся подрост хвойных пород. При средней степени 
техногенного нарушения (трелевочные волока, 

Рис. 1. Количество подроста и недоруба на вырубках ельника черничного влажного (Piceetum myrtillosum) (1) и долгомошно-
сфагнового (Piceetum polytrichoso-sphagnosum) (2)
Fig. 1. The amount of undergrowth (left) and undercut (right) on the clear-cuts of Piceetum myrtillosum (1) and Piceetum 
polytrichoso-sphagnosum (2).
Y-axis: amount of undergrowth and undercut, ind. ha–1
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заезды техники) на  18–29% площади вырубки 
формируются высокополнотные и  производи-
тельные лиственные древостои, под пологом ко-
торых начинает возобновляться ель. На участках 
с полностью разрушенными верхними горизон-
тами почвы или отличающимися захламленно-
стью древесными остатками (магистральные во-
лока, стоянки сучкорезных машин, погрузочные 
площадки и  др.), занимающих 6–15% площади 
вырубок среди чисто лиственного куртинного 
подроста возрастает до  40% доля ивы, рябины, 
ольхи серой. 

На развитие растений напочвенного покрова 
существенное влияние оказывает численность 
и  густота подроста. Валка и  трелевка деревьев, 
воздействие лесозаготовительной техники вы-
зывают значительные повреждения и  резкое 
снижение проективного покрытия травяно-
кустарничкового и мохово-лишайникового яру-
сов. Кроме того, в  процессе рубки происходит 
отмирание некоторых лесных видов растений 
напочвенного покрова и  внедрение луговой 
растительности [22]. Значительные изменения 
в фитоценозах отмечаются в течении 3–6 лет по-
сле рубки, и  только к  10–14  годам видовой со-
став растений напочвенного покрова приближа-
ется к исходному [15].

В  ходе сплошнолесосечных рубок спелых 
древостоев ельников происходит разрушение 
структуры сообществ, нарушаются и частично 
уничтожаются отдельные ярусы и разрывают-
ся ценотические связи между сохранивши-
мися компонентами экосистем [25]. При  ис-
следовании особый интерес представляет 
развитие растений нижних ярусов и создавае-
мый им «фитогенный» микроклимат, который 

в  немалой степени определяет процесс есте-
ственного возобновления и  темпы сукцессий 
растительности на  вырубках. Лесозаготовки 
в  обоих исследуемых ельниках проводились 
в зимний период, в связи с чем изменения со-
става и  структуры травяно-кустарничкового 
и  мохово-лишайникового ярусов технологи-
ческих элементов вырубок выражены меньше, 
чем при рубках в отсутствии снежного покрова. 
Согласно имеющимся данным [26], на зимних 
вырубках ельников мохово-лишайниковый 
и  травяно-кустарничковый ярусы целиком 
уничтожается лишь на  2–3%, редко на  5% 
площади. Растительный покров этих участ-
ков испытывает сильное воздействие освет-
ления после рубки. Нашими наблюдениями 
установлено, что на  необлесенных вырубках 
ельника черничного влажного и долгомошно-
сфагнового поселяется иван-чай узколистный. 
На  вырубке ельника черничного влажного 
повышается обилие ожики волосистой на  во-
локе и осоки шаровидной на пасечных участ-
ках (табл. 1). Отмечено также, что на вырубках 
ельников под защитой пней с  меньшим оби-
лием сохраняется Maianthemum bifolium. Из-
менения обилия факультативных гелиофитов 
(Carex globularis и Equisetum sylvaticum) в боль-
шей степени связаны с  изменением условий 
увлажнения [27, 28]. 

Обилие лесных видов (Linnea borealis, Vaccini-
um myrtillus, V. vitis-idaea) почти не  изменяется. 
В мохово-лишайниковом покрове доминирую-
щая роль принадлежит представителям родов 
Polytrichum и  Sphagnum, которые лучше пере-
носят повышение интенсивности солнечной 
радиации и сохраняют свою жизнеспособность 
в  изменившихся экологических условиях [9]. 

Рис. 2. Состояние подроста ели на вырубках ельника черничного влажного (A) и долгомошно-сфагнового (B).
Fig. 2. The state of Siberian spruce undergrowth on the clear-cuts of Piceetum myrtillosum (A) and Piceetum polytrichoso-
sphagnosum (B).
Blue – healthy, orange – uncertain, grey – dying off.
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Таблица 1. Обилие и встречаемость видов травяно-кустарничкового и мохово-лишайникового ярусов в изу-
ченных еловых лесах и на вырубках
Table 1. Abundance and occurrence of the species in the herb-shrub and moss-lichen layers of the studied spruce forests 
and clear-cuts

Жизненная форма, 
вид

Life form, species

Черничный влажный
Piceetum myrtillosum

Долгомошно-сфагновый
Piceetum polytrichoso-sphagnosum

до рубки
before felling

4-х летняя вырубка
4-year-old clear-cut до рубки

before felling

4-х летняя вырубка
4-year-old clear-cut

волок
skidding roads

пасека
forest swath

волок
skidding roads

пасека
forest swath
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1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13
Кустарнички / Dwarf shrubs:
Vaccinium myrtillus 5 100 – – 4 80 4 80 – – 5 100
V. vitis-idaea 2 45 3 75 4 80 2 40 3 75 3 75
Linnea borealis 3 75 2 35 2 45 1 20 2 45 2 45
Травы / Herbs
Maianthemum 
bifolium 4 80 3 75 2 45 – – – – – –
Trientalis europaea 2 40 – – – – 2 40 – – – –
Oxalis acetosella 3 40 – – – – – – – – – –
Gymnocarpium 
dryopteris 3 70 – – – – 1 20 – – – –
Rubus saxalis – – – – – – 1 20 – – – –
Geranium sylvaticum + – – – – – + – – – – –
Luzula pilosa + – 3 75 – – – – – – – –
Deschampsia flexuosa + – – – – – – – – – – –
Carex globularis 1 18 – – 2 40 1 30 – – 3 75
Equisetum sylvaticum 3 65 2 30 3 75 4 80 2 40 3 60
Galium boreale – – – – – – + – – – – –
Rubus chamaemorus – – – – – – + 10 – – – –
Chamaenerionan 
gustifolium – – 3 75 – – – – 3 75 – –
Lycopodium clavatum + – – – – – + – – – – –
L. annotinum 1 6 – – – – 1 13 – – – –
Avenella flexuosa + – 5 80 4 80 2 55 5 100 5 100
Мхи / Mosses:
Polytrichum commune 2 40 3 75 3 75 5 100 4 80 4 80
Pleurozium schreberi 3 75 2 40 5 100 2 30 3 75 3 75
Dicranum polysetum 3 60 2 40 2 40 – – – – – –
Hylocomium 
splendens 5 100 – – 3 75 2 30 3 75 3 75
Sphagnum wulfianum 1 8 4 80 4 80 – – – – – –
S. girgensohnii + – – – – – 1 15 3 75 5 100
S. russowi 2 40 4 80 5 100 2 40 3 75 5 100
S. angustiflolium – – – – – – 2 40 3 75 5 100
Лишайники / Lichens:
Cladina arbuscula – – – – – – + – – – – –
C. rangiferina + – – – – – + – – – – –
Peltigera aphtosa + – – – – – + – – – – –
Примечание. (–) – вид отсутствует, (+) – единично.
Note. (–) – species is absent, (+) – single.
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При отсутствии материнского древостоя на вы-
рубках наблюдается увеличение не только осве-
щенности, но  и  испарения воды с  поверхности 
почвы, в  результате чего изменяется влажность 
верхних почвенных горизонтов; кроме того, 
происходит увеличение скорости ветровых по-
токов и  возрастает диапазон колебания тем-
ператур [29]. Проективное покрытие зеленых 
мхов (Pleurozium schreberi, Hylocomium splendens) 
на разреженных пасечных участках сокращается 
в 2 раза, полностью исчезают лишайники Cladi-
na arbuscula, C. rangiferina, Peltigera aphtosa. 

На  вырубке ельника черничного влажно-
го на  волоке общее проективное покрытие 
травяно-кустарничкового яруса составляет 
50–60%, а  мохово-лишайникового  – 20–30%. 
Пасечный участок имеет общее покрытие 
травяно-кустарничкового яруса – 60%, мохово-
лишайникового  – 80–90% (табл.  2). На  вы-
рубке ельника долгомошно-сфагнового 
на волоке общее проективное покрытие травяно-
кустарничкового и  мохово-лишайникового 
ярусов повышается до 70 и 60 %, соответствен-
но. На  пасечном участке вырубки общее про-
ективное покрытие травяно-кустарничкового 
яруса составляет 70%, моховый покров почти 
сплошной (95–100%). По  сравнению с  ель-
никами на  трелевочном волоке вырубок на-
блюдается снижение общего проективного 

покрытия мохово-лишайникового яруса и  не-
значительное повышение общего проективно-
го покрытия травяно-кустарничкового яруса. 
Эти изменения в  меньшей степени выражены 
на  пасечных участках вырубок исследуемых 
ельников.  

Одним из  показателей состояния расти-
тельного сообщества является его видовое раз-
нообразие. Как правило, для оценки альфа-
разнообразия используют Индекс Шеннона, 
который находится в пределах от 1.5 до 4.0. Чем 
выше значение этого показателя, тем большим 
разнообразием отличается объект исследо-
вания. Напочвенный покров исследованных 
еловых сообществ характеризуется средним 
видовым богатством и  достаточно высокой 
выравненостью участия видов (рис.  3). Ин-
декс Шеннона в  ельнике черничном влажном 
(VM_1) составляет 2.61 при индексе выравнен-
ности 0.94, в  ельнике долгомошно-сфагновом 
(SM_1) – 2.64 при индексе выравненности 0.93. 
Эти сообщества закономерно богаче видами 
по сравнению с теми, которые сформировались 
на их вырубках. На вырубке ельника чернично-
го влажного индекс Шеннона снижается до 2.43 
на волоке (VM_4_1) и до 2.52 на пасечном участ-
ке (VM_4_2); на вырубке ельника долгомошно-
сфагнового  – до  2.37 на  волоке (SM_4_1) 
и  до  2.46 на  пасеке (SM_4_2). Интересно, что 

Таблица 2. Характеристика напочвенного покрова в изученных сообществах до и после рубки
Table 2. Characteristics of the ground vegetation in the studied communities before and after clear-cutting

Сообщество
Community

Общее проективное покрытие, %
Total projective cover, %

Число видов
Number of 

species

Индекс 
Шеннона
Shannon 

index

Мера 
выравненности 
(индекс Пиелу)

Pielou evenness index

травяно-
кустарничковый 

ярус
herb-dwarf shrub 

layer

мохово-
лишайниковый 

ярус
moss-lichen layer

Черничный влажный / Piceetum myrtillosum
До рубки

Before felling 40–50 90–95 24 2.61 0.94

4-летняя 
вырубка /
4-year-old 
clear-cut

волок /
skidding 

roads
50–60 20–30 12 2.44

0.98
пасека /

forest swath 60 80 12 2.51
Долгомошно-сфагновый / Piceetum polytrichoso-sphagnosum

До рубки
Before felling 40 95–100 23 2.64 0.93

4-летняя 
вырубка /
4-year-old 
clear-cut

волок /
skidding 

roads
70 60 11 2.30

0.99
пасека /

forest swath 70 95–100 12 2.41
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одновременно, равномерность распределения 
показателей обилия видов в  пострубочных со-
обществах увеличивается до 0.98–0.99. На наш 
взгляд, это можно объяснить снятием после 
рубки воздействия древесного яруса, вызывав-
шего формирование мозаичности напочвенно-
го покрова. Не менее интересно и то, что в обе-
их типах ценозов, разнообразие на  волочных 
участках вырубки меньше, чем на пасечных.

Видовое богатство двух ельников достаточно 
сходно (индекс Жаккара составляет 0.57). При 
этом (рис. 4), пасечный участок вырубки ельника 
черничного влажного (0.71) более похож на дору-
бочное сообщество, чем волок и пасека вырубки 
ельника долгомошно-сфагнового – 0.77. Общее 
сходство, оцененное по индексу Коха, в первой 
группе сообществ среднее (0.56), во  второй  – 
средневысокое (0.67). 

Отмечено, что сходства видового состава 
исходных сообществ и  волочных участков вы-
рубки чуть меньше среднего (индекс Жаккара 
равен 0.47) для ельника черничного влажного 
и чуть выше (0.56) – для ельника долгомошно-
сфагнового, но  в  обоих случаях оно меньше, 
чем сходство между исходными сообществами 
и пасеками (0.71). Примерно такое же сходство 

(0.53 и  0.67) показывают волочные и  пасеч-
ные участки вырубок между собой. Интерес-
но, что по  количественным показателям (мера 
Ружички) исходные сообщества оказываются 
более похожими (имея закономерно более низ-
кое сходство – 0.39), чем производные (рис. 4).  
Производные сообщества отличаются бóльшим 
внутренним сходством: волок и  пасека выруб-
ки ельника черничного влажного (0.53) и  во-
лок и  пасека вырубки ельника долгомошно-
сфагнового (0.67). Однако в  целом результаты 
количественной оценки сходства несуществен-
но отличаются от итогов качественной.

Микроклимат ельников и  их вырубок нами 
не исследован в полном объеме, однако некото-
рые тенденции все же можно отметить. Наблю-
даются изменения состава видов, отличающих-
ся по  отношению к  свету: исчезают сциофиты 
(Oxalis acetosella, Gymnocarpium dryopteris), вы-
падают (частично или в  полностью) некото-
рые виды факультативных гелиофитов (Avenella 
flexuosa, Galium boreale, Lycopodium clavatum, 
L.  annotinum и др.) на технологических элемен-
тах вырубок ельников. Преобладают относи-
тельно тенелюбивые растения, предпочитающие 
средне увлажненные бедные почвы (с сохране-
нием этого уровня более или менее постоянным 

Рис. 3. Ординация изученных еловых сообществ и вырубок в осях значений индекса Шеннона и индекса выравненности 
Пиелу. 
VM – Piceetum myrtillosum; SM – Piceetum polytrichoso-sphagnosum; VM_4_1 и VM_4_2 – волок и пасека на 4-летней вы-
рубке Piceetum myrtillosum; SM_4_1 и SM_4_2 – волок и пасека на 4-летней вырубке Piceetum polytrichoso-sphagnosum.
Fig. 3. Ordination of the studied Siberian spruce communities and clear-cuts along the axes of the Shannon index and Pielou evenness 
index values.
VM – Piceetum myrtillosum; SM – Piceetum polytrichoso-sphagnosum; VM_4_1 and VM_4_2 – skidding road and forest swath on 
the 4-year-old clear-cut of Piceetum myrtillosum; SM_4_1 and SM_4_2 – skidding road and forest swath on the 4-year-old clear-cut 
of Piceetum polytrichoso-sphagnosum.
X-axis – Shannon index; y-axis – Pielou evenness index.
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в  течение сезона) (рис.  5, 6). По  отношению 
к  влажности почвы остаются в  обоих случаях 
виды влажнолесолуговой и  сыроватолесолуго-
вой экологических групп, хотя на вырубке ель-
ника долгомошно-сфагнового отмечается незна-
чительное их уменьшение на волоке. Богатство 
почвы элементами минерального питания оста-
ется стабильным (почвы были и остались небо-
гатыми), хотя их обеспеченность азотом немного 
падает: с  уровня «бедные» (исходные сообще-
ства) до уровня «очень бедные» (пасечный уча-
сток вырубки ельников). Интересно при этом, 
что в  обоих типах ельников несколько повы-
шается степень кислотности почвы в  исходных 
сообществах pH составляет 4.5–5.5, на  волоке 
и  пасеке вырубки 3.5–4.5. Несколько увеличи-
вается освещенность, оставаясь, в целом, более 
или менее стабильной на уровне полуоткрытых 
пространств/светлых лесов, и  одновременно 
устанавливается более стабильный уровень ув-
лажнения: оно со слабо переменного переходит 
к относительно устойчивому (рис. 5, 6).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В  результате иследований, выполненных 

на территории Чернамского лесного стационара 

Института биологии Коми НЦ УрО РАН в под-
зоне средней тайги в  спелых ельниках чер-
ничном влажном и  долгомошно-сфагновом 
и  на  сформировавшихся на  их месте 4-летних 
вырубках показано, что средняя густота под-
роста через 4  года после рубки составляет 7.0–
8.8  тыс. экз. га–1. На  волоке вырубок ельников 
наблюдается снижение общего проективного 
покрытия мохово-лишайникового яруса и  не-
значительное повышение покрытия травяно-
кустарничкового яруса по  сравнению с  исход-
ными ельниками. Эти изменения в  меньшей 
степени выражены на пасечных участках выру-
бок исследованных еловых лесов. В  результа-
те стресса (вырубки) претерпевает изменение 
видовой состав мохово-лишайникового яру-
са; из  состава травяно-кустарничкового яру-
са полностью или частично выпадают наибо-
лее типичные для еловых лесов виды  – Oxalis 
acetosella, Gymnocarpium dryopteris, Avenella 
flexuosa, Galium boreale, Lycopodium clavatum, 
L. annotinum, происходит заселение светолюби-
вого вида Chamaenerion angustifolium. На выруб-
ках ельников по  сравнению с  исходными со-
обществами видовое разнообразие снижается, 
равномерность распределения покрытий видов 
увеличивается. 

Рис. 4. Дендрограмма сходства исследованных сообществ (Евклидово расстояние, метод полной связи) на основе индекса 
Жаккара (слева) и меры Ружички (справа) 
1 – Piceetum myrtillosum до рубки; 2 – 4-летняя вырубка Piceetum myrtillosum (волок); 3 – 4-летняя вырубка Piceetum myrtil-
losum (пасека); 4  – Piceetum polytrichoso-sphagnosum до  рубки; 5  – 4-летняя вырубки Piceetum polytrichoso-sphagnosum 
(волок); 6 – 4-летней вырубки Piceetum polytrichoso-sphagnosum (пасека). 
Fig. 4. Similarity dendrogram of the studied communities (Euclidean distance, complete linkage) based on Jaccard index (left) and 
Ruzicka measure (right).
1 – Piceetum myrtillosum before felling; 2 – 4-year-old clear-cut of Piceetum myrtillosum (skidding roads); 3 – 4-year-old clear-cut 
of Piceetum myrtillosum (forest swath); 4 – Piceetum polytrichoso-sphagnosum before felling; 5 – 4-year-old clear-cut of Piceetum 
polytrichoso-sphagnosum (skidding roads); 6 – 4-year-old clear-cut of Piceetum polytrichoso-sphagnosum (forest swath). 
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Рис. 5. Участие (%) видов разных экологических групп в составе сообщества Piceetum myrtillosum до рубки (голубой цвет), 
после рубки на волоках (оранжевый цвет) и пасеках (серый цвет). 
Экологические группы: 
A – по влажности почвы: 1 – сухолесолуговая, 2 – свежелесолуговая 3 – влажнолесолуговая, 4 – сыроватолесолуговая, 
5 – сыролесолуговая, 6 – мокролесолуговая; 
B – по богатству почвы минеральными солями: 1 – семиолиготрофная, 2 – субмезотрофная, 3 – мезотрофная, 4 – перме-
зотрофная, 5 – семиэвтрофная; 
C – по богатству почвы азотом: 1 – субанитрофильная, 2 – геминитрофильная, 3 – субнитрофильная; 
D – по реакции почвенного раствора: 1 – перацидофильная, 2 – мезоацидофильная, 3 – субацидофильная, 4 – нейтрофильная; 
E – по освещенности экотопа: 1 – полянная, 2 – кустарниковая, 3 – разреженнолесная, 4 – светлолесная, 5 – густосветлолесная; 
F – по переменности увлажнения экотопа: 1 – константофильная, 2 – субконстантофильная, 3 – гемиконтрастофильная.
Fig. 5. The share (%) of the species of different ecological groups in Piceetum myrtillosum community before felling (blue), after fell-
ing on skidding roads (orange) and forest swaths (gray).
Ecological groups according to:
A – soil moisture: 1 – dry forest-meadow, 2 – fresh forest-meadow, 3 – humid forest-meadow, 4 – slightly damp forest-meadow, 
5 – damp forest-meadow, 6 – wet forest-meadow;
B – soil richness in mineral salts: 1 – semioligotrophic, 2 – submesotrophic, 3 – mesotrophic, 4 – permesotrophic, 5 – semieutrophic;
C – soil richness in nitrogen: 1 – subanitrophic, 2 – geminitrophic, 3 – subnitrophic; 
D – soil solution reaction: 1 – peracidophilic, 2 – mesoacidophilic, 3 – subacidophilic, 4 – neutrophilic;
E – ecotope illumination: 1 – clearing, 2 – shrubs, 3 – sparse forest, 4 – open forest, 5 – dense open forest;
F – ecotope moisture variability: 1 – constantophilic, 2 – subconstantophilic, 3 – hemicontrastophilic.
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Рис. 6. Участие (%) видов разных экологических групп в составе сообщества Piceetum polytrichoso-sphagnosum до рубки (голубой цвет), 
после рубки на волоках (оранжевый цвет) и пасеках (серый цвет). 
Экологические группы: 
A – по влажности почвы: 1 – сухолесолуговая, 2 – свежелесолуговая 3 – влажнолесолуговая, 4 – сыроватолесолуговая, 5 – сыролесолуго-
вая, 6 – мокролесолуговая; 
B – по богатству почвы минеральными солями: 1 – семиолиготрофная, 2 – субмезотрофная, 3 – мезотрофная, 4 – пермезотрофная, 5 – се-
миэвтрофная, 6 – субэвтрофная;
C – по богатству почвы азотом: 1 – субанитрофильная, 2 – геминитрофильная, 3 – субнитрофильная; 
D – по реакции почвенного раствора: 1 – перацидофильная, 2 – мезоацидофильная, 3 – субацидофильная, 4 – нейтрофильная, 5 – субал-
калифильная;
E – по освещенности экотопа: 1 – полянная, 2 – кустарниковая, 3 – разреженнолесная, 4 – светлолесная, 5 – густосветлолесная; 
F – по переменности увлажнения экотопа: 1 – константофильная, 2 – субконстантофильная, 3 – гемиконтрастофильная, 4 – субконтрас-
тофильная.
Fig. 6. The share (%) of the species of different ecological groups in Piceetum polytrichoso-sphagnosum community before felling (blue), after felling 
on skidding roads (orange) and forest swaths (gray).
Ecological groups according to:
A – soil moisture: 1 – dry forest-meadow, 2 – fresh forest-meadow, 3 – humid forest-meadow, 4 – slightly damp forest-meadow, 5 – damp forest-
meadow, 6 – wet forest-meadow;
B – soil richness in mineral salts: 1 – semioligotrophic, 2 – submesotrophic, 3 – mesotrophic, 4 – permesotrophic, 5 – semieutrophic, 6 – subeutrophic;
C – soil richness in nitrogen: 1 – subanitrophilic, 2 – geminitrophilic, 3 – subnitrophilic; 
D – reaction of soil solution: 1 – peracidophilic, 2 – mesoacidophilic, 3 – subacidophilic, 4 – neutrophilic, 5 – subalkaliphilic;
E – illumination of the ecotope: 1 – clearing, 2 – shrubs, 3 – sparse forest, 4 – open forest, 5 – dense open forest;
F – variability of ecotope moistening: 1 – constantophilic, 2 – subconstantophilic, 3 – hemicontrastophilic, 4 – subcontrastophilic.
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Abstract.The effect of principal felling in mature middle taiga Siberian spruce forests (Piceetum myrtillosum, 
Piceetum polytrichoso-sphagnosum) on the number of undergrowth and the species composition of the herb-
dwarf shrub and moss-lichen layers was studied. It was found that on 4-year-old spruce clear-cuts the average 
density of undergrowth varies from 7.0 to 8.8 thousand ind.·ha-1. The ground cover composition completely or 
almost completely lacks the most typical species of mature spruce forests such as Oxalis acetosella, Gymnocarpium 
dryopteris, Deschampsia flexuosa, Galium boreale, Lycopodium clavatum, and L. annotinum. An extensive spread 
of the light-demanding pioneer species Chamaenerion angustifolium is observed. A comparative assessment of 
the projective cover and species diversity showed that successional processes occur in the living ground cover.

Keywords: spruce forests, clear-cutting, tree undergrowth, ground cover, species diversity middle taiga, Komi 
Republic
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В статье представлены результаты анализа генезиса генеративных структур вечнозеленого кустарни-
ка, интродуцированного на Южный берег Крыма – Danae racemosa (L.) Moench (Asparagaceae). Есте-
ственный ареал вида охватывает территории Турции, Сирии, Закавказье и Иран. Соцветия содержат 
цветки трех типов: тычиночные, обоеполые и пестичные. Цитоэмбриологический анализ генезиса 
генеративных структур D. racemosa показал, что основными признаками мужской генеративной сфе-
ры являются центростремительный тип формирования стенки микроспорангия, секреторный тапе-
тум; сукцессивный тип микроспорогенеза, изобилатеральное или тетраэдральное расположение ми-
кроспор в тетрадах. Стенка зрелого пыльника сформирована уплощенными клетками эпидермиса и 
эндотецием с фиброзными утолщениями. Пыльцевые зерна у D. racemosa трехклеточные. Женская 
генеративная сфера представлена анатропными, битегмальными, медионуцеллятными семязачат-
ками. Мегаспорогенез проходит с образованием линейной тетрады мегаспор. Зародышевый мешок 
развивается по Polygonum-типу. У всех цветков D. racemosa, независимо от их типа, на ранних эта-
пах формируются зачатки мужской и женской генеративных сфер. В обоеполых цветках развиваются 
фертильные пыльники и семязачатки. В пыльце таких цветков преобладают морфологически нор-
мальные пыльцевые зерна (более 70%). В тычиночных цветках женская генеративная сфера подвер-
гается редукции на стадии мегаспороцита. В пестичных цветка стерилизация пыльников происходит 
на стадии микроспороцитов, однако пыльники сохраняются, и в некоторых случаях в них образуется 
небольшое количество пыльцы.
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Danae racemosa (L.) Moench  – представи-
тель монотипного рода Danae (Medik.), вклю-
ченного в  подсемейство Nolinacaea семейства 
Asparagaceae  [1]. Естественным ареалом вида 
является север Турции, северо-запад Сирии, 
юго-восточные регионы Закавказья и  Иран 
[2–4]. Danae racemosa  – это вечнозеленый ку-
старник с  темно-зелеными глянцевыми филло-
кладиями и  ярко-красным ягодами, созреваю-
щими осенью и  сохраняющимися на  растении 
в течение зимы, что делает этот кустарник при-
влекательным для ландшафтного дизайна. Рас-
тение культивируется в южных регионах России, 
в частности на Южном берегу Крыма [5].

Биохимические исследования вегетативных 
органов D. racemosa показывают перспектив-
ность использования его как источника цен-
ных биологически активных веществ [6–8]. 
В  частности, установлено, что филлокладии 
содержат флавоноиды, среди которых пре-
обладают квертицин и  кемпферол [8], а  вы-
сушенные корни  – гликозид квертицина [6], 
которые влияют на кровеносные сосуды, пре-
пятствуя атеросклерозу, а также обладают ан-
тиоксидантными и  противовоспалительными 
свойствами [7, 9]. Рассматривают D. racemosa 
и  как растение, содержащее вещества, обла-
дающие антиноцицептивными (обезболиваю-
щими) свойствами [10]. 

mailto:tnkuzmina@rambler.ru
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Поскольку одним из основных критериев ак-
климатизации растения является оценка состоя-
ния его гаметофитов [11], то изучение репродук-
тивной биологии вида позволяет на  основании 
данных об особенностях генезиса генеративных 
структур охарактеризовать интродукционный 
потенциал вида, что, в свою очередь, служит ос-
нованием для разработки рекомендаций по оп-
тимизации условий выращивания [12].

Согласно литературным данным, D. racemosa – 
двудомное растение, у  которого отмечается 
редукция генеративных структур противопо-
ложного пола [13]. В  настоящее время извест-
ны основные цитоэбриологические признаки, 
присущие D. racemosa [14–16], однако для вида 
не указаны стадии редукции андроцея и гинецея. 
Известные на сегодняшний день сведения о ре-
продуктивной биологии D. racemosa не дают пол-
ной картины генезиса генеративных структур. 

Цель исследования  – анализ формирова-
ния мужской и  женской генеративных сфер 
у D. racemosa и определение стадий их редукции 
при формировании цветков различных половых 
типов, а  также проведение оценки цитоморфо-
логического состояния качества мужского гаме-
тофита цветков различных типов.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Материал собирали в арборетуме Никитско-

го ботанического сада  – Национального науч-
ного центра РАН (г. Ялта, Республика Крым; 
44°30'34'' с. ш., 34°13'58'' в. д.) в  2022–2024 гг. 
Соцветия, а  также бутоны различных стадий 
развития брали с 10 контрольных растений. Ма-
териал фиксировали в смеси FAA (formalin : ace-
tic acid : alcohol 70%) в течение 3–5 часов, после 
чего материал переводили в 70% раствор спирта. 
Для обезвоживания объектов использовали изо-
пропиловый спирт. Перед заливкой в  парафин 
материал переводили в  ксилол. Пропитывание 
бутонов и цветков парафином проводили в тер-
мостате при температуре +60 °С в  течение 3–7 
суток. Для получения серии парафиновых сре-
зов толщиной 5–7 мкм использовали ротаци-
онный микротом RMD-3000 (Россия). Посто-
янные препараты окрашивали гематоксилином 
и алциановым синим [17]. При анализе пыльни-
ков и  семязачатков ориентировались на  совре-
менные классификации и  типизации генезиса 
генеративных структур [18–22].

Постоянные препараты пыльцевых зерен 
D. racemosa готовили из  пыльцы пыльников 50 
цветков с учетом их полового/морфологическо-
го типа. Их окрашивали метиловым зеленым 
и  пиронином [23]. Анализ каждого варианта 
проводили в 100 полях зрения. Морфологически 
нормальными считали пыльцевые зерна с одно-
родной окраской и  выраженными клеточными 
структурами. Признаками аномального пыль-
цевого зерна были вакуолизация и  изменение 
структуры цитоплазмы и  клеток. В  случае де-
генерации содержимого пыльцевого зерна оно 
оценивалось как стерильное. Морфометриче-
ские измерения пыльцевых зерен проводили 
с учетом типа цветка. Объем выборки для мор-
фометрии составлял 300 пыльцевых зерен для 
каждого типа цветка.

Анализ цитоэмбриологических препаратов 
проводили с  помощью светового микроско-
па AxioScope A.1 (Zeiss, Германия) и  подклю-
ченной к  нему системы анализа изображения 
AxioCamERc5s (Zeiss, Германия). Полученные 
цифровые снимки анализировали, используя 
программные приложения AxioVision Rel. 4.8.2. 
(Zeiss, Германия) и  ImageJ 1.48v. Определение 
95% доверительного интервала (95% ДИ) вы-
борочных долей пыльцевых зерен различных 
типов проводили методом Уилсона с  помощью 
онлайн-калькулятора [24]. 

Статистическую обработку данных мор-
фометрических параметров пыльцевых зерен, 
включая дескриптивную статистику и критерий 
Стьюдента (t), делали с  использованием про-
граммного приложения Statistica 10.0 (StatSoft. 
Ins., USA). При сравнении выборочных долей 
пыльцевых зерен цветков различных типов ис-
пользовали критерий χ2 Пирсона. Доверитель-
ная вероятность составляла p = 0.95.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
У Danae racemosa генеративные почки заклады-

ваются на корневищах в конце осени года, пред-
шествующего цветению [25]. В условиях Южного 
берега Крыма рост побегов начинается в  конце 
зимы – начале весны в год цветения. На каждом 
побеге формируется несколько соцветий. Коли-
чество цветков в соцветиях варьирует от 2 до 16. 
Чаще всего встречаются небольшие соцветия, 
состоящие их двух–пяти цветков, однако есть 
и  одиночные цветки. Их развитие идет в  акро-
петальном порядке. Цветки мелкие, диаметр 

http://vassarstats.net/prop1.html
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околоцветника не превышает 4 мм [26]. В соцве-
тиях D. racemosa в различном соотношении были 
выявлены цветки трех морфологических типов: 
тычиночные и  два типа обоеполых цветков  – 
с длинным столбиком, рыльцем, расположенным 
выше пыльников (длинностолбчатые), и  цветки 
рыльце столбика, у которых находится на уровне 
пыльников (среднестолбчатые) (рис. 1). 

Установлено, что в соцветиях около половины 
цветков (46–50%) являются обоеполыми со стол-
биком средней длины, однако в  некоторых со-
цветиях их доля достигает 82–89%. Доля тычи-
ночных цветков варьирует от 26 до 46%, но может 
и превышать эти значения, составляя до 86%. Ко-
личество цветков с длинным столбиком пестика 
варьирует в диапазоне 12–24%, при этом в неко-
торых соцветиях их вообще не  было. Проведен-
ный анализ позволяет считать вид моноэцичным, 
что опровергает существующие в  литературных 
источниках данные о его двудомности [13]. Кро-
ме того, нами не  наблюдалось отмеченной при 
описании вида зависимости количества цветков 
в соцветии от их полового типа [5]. 

У цветков D. racemosa независимо от их мор-
фологического/полового типа андроцей пред-
ставлен шестью тычинками, тычиночные нити 
которых срастаются, образуют колонку. Пыль-
ники четырехгнездные, к  моменту созревания 
перегородки между гнездами разрушаются.

Дифференциация клеточных слоев стен-
ки микроспорангия D. racemosa идет в  центро-
стремительном направлении. При формиро-
вании микроспорангия в  результате деления 
археспориальных клеток образуются первичный 

париетальный слой и спорогенные клетки. Эн-
дотеций является производным первичного па-
риетального слоя. А  тапетум и  средний слой  – 
производные вторичного париетального слоя, 
который образуется в  результате деления пер-
вичных париетальных клеток (рис. 2, 1–6). Стен-
ка микроспорангия сформированного пыльника 
представлена 4–5 слоями клеток: эпидермой, 
эндотецием, одним или двумя средними слоями 
и  тапетумом. Тапетум секреторного типа. Его 
клетки имеют одно или два ядра (рис. 2, 7). В не-
которых бутонах на  стадии микроспороцитов 
тапетальные клетки интенсивно окрашивались 
гематоксилином, что свидетельствует о  разру-
шении их ядер, т. е. кариорексисе, являющемся 
этапом некробиоза клеточных структур. В таких 
пыльниках клеточные слои стенки микроспо-
рангия и микроспороциты уплощены и сморще-
ны, что является признаком деструкции пыль-
ников (рис. 2, 8). 

При нормальном развитии пыльника внача-
ле микроспорогенеза за  счет разрастания ваку-
оли клетки тапетума увеличиваются в  размерах 
(рис.  3, 1–3), а  на  стадии вакуолизированных 
микроспор он преобразуется в  тапетальную 
пленку. Апоптоз клеток тапетального слоя сред-
него слоя микроспор проявляется в постмейоти-
ческий период (рис. 3, 4–7). 

В  этот  же период происходит облитерация 
средних слоев микроспор, а  клетки эпидер-
мы уплощаются. В  эндотеции формируются 
фиброзные утолщения. Таким образом, зре-
лый пыльник D. racemosa образован упло-
щенными клетками эпидермиса и  крупными 

Рис. 1. Цветки Danae racemosa (продольный срез): 1 – тычиночный цветок; 2 – обоеполый (среднестолбчатый) цветок; 3 – 
пестичный (длинностолбчатый) цветок (an – пыльники; st – рыльце пестика; ov – завязь). Масштабная линейка – 1 мм.
Fig. 1. Flowers of Danae racemosa (longitudinal section): 1 – staminate flower; 2 – bisexual (mesostylous) flower; 3 – pistillate (mac-
rostylous) flower (an – anthers; st – stigma of pistil; ov – ovary). Scale bar – 1 mm.
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Рис. 2. Поперечные срезы микроспорангиев Danae racemosa на ранних стадиях развития: 1 – примордий пыльника на ста-
дии археспориальных клеток; 2–6  – дифференциация клеточных слоев стенки микроспорангия; 7  – сформированный 
пыльник; 8 – дегенерации пыльников у пестичного (длинностолбчатого) цветка (ac – археспориальная клетка; e – эпидер-
ма; en – эндотеций; ml – средний слой; ppc – первичные париетальные клетки; sc – спорогенные клетки; spc – вторичный 
париетальный слой; t – тапетум). Масштабная линейка: 1–7 – 10 мкм; 8 – 20 мкм.
Fig. 2. Cross sections of microsporangium of Danae racemosa in the early stages of development: 1 – anther primordium at the stage 
of archesporial cells; 2–6 – differentiation of cell layers of the microsporangium wall; 7 – the formed anther; 8 – degeneration of the 
anther of the pistillate (macrostylous) flower (ac – archesporial cell; e – еpidermis; en – endothecium; ml – middle layer; ppc – pri-
mary parietal cells; sc – sporogenic cells; spc – secondary parietal layer; t – tapetum).
Scale bar: 1–7 – 10 μm; 8 – 20 μm. 
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изодиаметрическими клетками эндотеция с фи-
брозными утолщениями.

Микроспорогенез у  D. racemosa проходит 
по  сукцессивному типу. Образующиеся в  ходе 
него микроспоры, расположены в тетрадах изоби-
латерально или тетраэдрально. Зрелые пыльцевые 
зерна трехклеточные, одноборозные (рис.  3, 8). 
Экваториальный диаметр пыльцевого зерна пре-
вышает длину полярной оси. Так, экваториаль-
ный диаметр пыльцевых зерен обоеполого сред-
нестолбчатого цветка составляет 22.88 ± 0.11 мкм, 
а его полярная ось 18.41 ± 0.12 мкм. У тычиноч-
ных цветков пыльцевые зерна имеют экватори-
альный диаметр длиной 23.12 ± 0.12 мкм и поляр-
ную ось – 18.70 ± 0.11 мкм. Сравнение размеров 
пыльцевых зерен тычиночных и обоеполых сред-
нестолбчатых цветков D. racemosa не выявило су-
щественных различий между ними по экватори-
альному диаметру (t = 1.50; p = 0.134) и полярной 
оси (t = 1.77; p = 0.077). 

Цитоморфологический анализ средних об-
разцов пыльцы показал, что в пыльниках длин-
ностолбчатых цветков, как правило, нет мор-
фологически нормальных пыльцевых зерен. 
В  основном они содержат дефективную или 
стерильную пыльцу. Лишь в  единичных слу-
чаях можно обнаружить длинностолбчатые 
цветки, в  пыльниках которых формируется 

незначительное количество морфологически 
нормальных пыльцевых зерен, доля которых ва-
рьирует от 13 до 32%. В отличие от этого, в пыль-
никах обоеполых/среднестолбчатых и  тычи-
ночных цветков преобладают морфологически 
нормальные пыльцевые зерна (табл.  1). Срав-
нительный анализ показал, что, учитывая доли 
морфологически нормальных пыльцевых зерен, 
качество пыльцы у  обоеполых цветков выше, 
чем у  тычиночных цветков (χ2 = 6.20; df  =  1; 
p  =  0.0122), главным образом за  счет образова-
ния аномальных пыльцевых зерен (χ2 = 7.18; 
df = 1; p = 0.0074). При этом у них нет статисти-
чески значимого различия по долям стерильных 
пыльцевых зерен (χ2 = 0.23; df = 1; p = 0.6297). 

Таким образом, из основных признаков гене-
зиса микроспорангия у D. racemosa можно выде-
лить: центростремительный тип формирования 
стенки микроспорангия; секреторный тип тапе-
тума, который на  стадии микроспор трансфор-
мируется в  тапетальную пленку, наличие 3–4 
слоев спорогенных клеток, сукцессивный тип 
микроспорогенеза и  изобилатеральное или те-
траэдральное расположение микроспор в тетра-
дах. В целом перечисленные признаки генезиса 
мужской генеративной сферы D. racemosa соот-
ветствуют характеристикам, свойственным пред-
ставителям семейства Asparagaceae [14, 16]. Од-
нако, в отличие от большинства представителей 

Таблица 1. Цитоморфологическая характеристика пыльцы обоеполых и тычиночных цветков Danae racemosa
Table 1. Cytomorphologycal characteristics of pollen grains from bisexual and staminate flowers of Danae racemosa

Год
Year N1

Пыльцевые зерна, %
Pollen grains, %

Морфологически нормальные
Morphologically normal

Аномальные
Abnormal

Стерильные
Sterile

Среднее
Mean

95% 
доверительный 

интервал
95% confidence 

interval

Среднее
Mean

95% доверитель
ный интервал
95% confidence 

interval

Среднее
Mean

95% 
доверительный 

интервал
95% confidence 

interval
Обоеполый цветок / Bisexual flower

2022 1132 65.81 63.0–68.52 19.17 16.98–21.57 15.02 13.06–17.22
2023 1151 73.15 70.52–75.63 12.08 10.32–14.09 14.77 12.84–16.94
2024 1113 78.98 76.49–81.27 10.96 9.26–12.93 10.06 8.43–11.97

Среднее
Mean 3396 72.61 71.09–74.08 14.08 12.95–15.29 13.31 12.21–14.49

Тычиночный цветок / Staminate flower
2022 1031 61.11 58.1–64.04 22.41 19.97–25.06 16.49 14.35–18.88
2023 1076 76.02 73.38–78.48 13.20 11.31–15.35 10.78 9.06–12.77
2024 675 72.89 69.41–76.11 12.89 10.57–15.63 14.22 11.79–17.06

Среднее
Mean 2782 69.73 68.00–71.41 16.53 15.20–17.96 13.73 12.50–15.05

Примечание. 1 Количество проанализированных пыльцевых зерен.
Note. 1 The number of analyzed pollen grains.
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Рис. 3. Поперечные срезы микроспорангиев Danae racemosa в ходе мейотического (1, 2) и постмейотического периодов 
развития (3–7) и зрелые пыльцевые зерна (8): 1–3 – микроспорогенез; 4 – молодые микроспоры; 5 – вакуолизированные 
микроспоры; 6 – формирование двухклеточных пыльцевых зерен; 7 – стенка зрелого микроспорангия и трехклеточные 
пыльцевые зерна (8) (e – эпидерма; en – эндотеций; m – микроспоры; ml – средний слой; msc – микроспороциты; pg – 
пыльцевые зерна; t – тапетум; tm ― тетрады микроспор). Масштабная линейка – 10 мкм.
Fig. 3. Cross sections of the microsporangium of Danae racemosa at the stages of meiotic (1, 2) and postmeiotic development (3–7) 
and mature pollen grains (8): 1–3 – microsporogenesis; 4 – the stage of young microspores; 5 – the vacuolized microspores; 6 – for-
mation of two-cell pollen grains; 7 – the wall of mature microsporangia and three-cell pollen grains (8) (e – еpiderma; en – endo-
tecium; m – microspores; ml – middle layer; msc – microsporocytes; pg – pollen grains; t – tapetum; tm ― tetrad of microspores). 
Scale bar – 10 μm.
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семейства, у D. racemosa формируются трехкле-
точные пыльцевые зерна.

Синкарпный гинецей D. racemosa образован 
тремя плодолистиками. В каждом гнезде завязи 
формируется по  два анатропных семязачатка, 
имеющих угловую плацентацию. На начальном 
этапе генезиса примордия семязачатка в субэпи-
дермальном слое образуются три клетки с густой 
плотной цитоплазмой, которые делятся пери-
клинально (рис. 4, 1). Наружная производная 

центральной клетки дифференцируется в  ар-
хеспориальную клетку (рис. 4, 2). Производные 
клеток, примыкающих к археспориальной, пре-
терпевают повторные периклинальные деле-
ния, формируя латеральную область нуцеллуса. 
Внутренние производные, расположенные под 
археспориальной клеткой, таблитчатые. Их по-
перечное деление дает начало инициалям ба-
зальной части нуцеллуса и гипостазы. Развитие 
зон нуцеллуса отмечается в период дифференци-
ации мегаспороцита и  мегаспорогенеза. В  этот 

Рис. 4. Семязачатки Danae racemosa на ранних стадиях развития: 1–3 – примордий семязачатка на стадии археспориальной 
клетки; 4 – дегенерация семязачатка; 5, 6 семязачаток на стадии мегаспороцита и дифференциации интегументов (ac – 
археспориальная клетка; ii – внутренний интегумент; iii – инициаль внутреннего интегумета; ioi – инициаль наружного 
интегумента; ms – мегаспороцит, n – нуцеллус; o i – наружный интегумент). Масштабная линейка – 10 мкм.
Fig. 4. Ovules of Danae racemosa in the early stages of development: 1–3 – primordial ovule at the stage of the archesporial cell; 
4 – degeneration of the ovule; 5, 6 ovules at the stage of megasporocyte and differentiation of integuments (ac – archesporial cell; ii – 
internal integument; iii – initial of the internal integument; ioi – initial of the outer integument; ms – megasporocyte, n – nucellus; o 
i – outer integument). Scale bar – 10 μm.
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период происходят антиклинальные деления 
клеток латеральной области нуцеллуса. В  ну-
целлусе зрелого семязачатка выделяется эпидер-
мальный слой, латеральная и базальная области. 
В  зрелом семязачатке латеральная область со-
стоит из  двух или трех слоев клеток. Базальная 
область нуцеллуса представлена двумя рядами 
клеток, вытянутых вдоль продольной оси семя-
зачатка, образующих постамент. В  зрелом се-
мязачатке клетки базальной области нуцеллуса 
вакуолизированы. Согласно современной клас-
сификации [19], по типу нуцеллуса семязачаток 
D. racemosa можно охарактеризовать как медио-
нуцеллятный синдермальной вариации.

В  основании нуцеллуса и  внутреннего инте-
гумента дифференцируется гипостаза, представ-
ленная двумя слоями клеток с густой цитоплаз-
мой. Клетки вытянуты поперек продольной оси 
семязачатка. 

Семязачаток у  D. racemosa битегмальный. 
Формирование интегументов начинается на ста-
дии дифференциации мегаспороцита. Инициали 
внутреннего интегумента располагаются в  эпи-
дермальном слое на уровне клеток латеральной 
зоны нуцеллуса (см. рис.  4, 4). Наружный ин-
тегумент имеет дермально-субэпидермальное 
происхождение. В  зрелом семязачатке он мас-
сивный, в основании образован пятью–шестью 
слоями клеток. Внутренний интегумент обра-
зован двумя слоями клеток, и только в области, 
примыкающей к нуцеллусу, он становится трех-
слойным. Микропиле образовано внутренним 
интегументом. 

Археспорий у  D. racemosa одноклеточный. 
Археспориальная клетка преобразуется в  мега-
спороцит без отделения париетальной клетки. 
Мегаспорогенез происходит с  образованием 
линейной тетрады мегаспор. Развитие зароды-
шевого мешка идет по Polygonum-типу. Зароды-
шевый мешок состоит из  яйцеклетки, двух си-
нергид, центральной клетки и трех антипод. 

В  тычиночных цветках дегенерация семяза-
чатков происходит на  стадии дифференциации 
мегаспороцитa. В  сформированных бутонах 
тычиночных цветков ткани семязачатка пред-
ставлены уплощенными облитерированными 
клетками без содержимого. Дегенерации подвер-
гаются также ткани завязи и столбика (рис. 5, 6). 

Таким образом, зрелые семязачатки D. racemosa 
анатропные, медионуцеллятные, битегмальные. Их 
микропиле образовано внутренним интегументом. 

Мегаспоры в тетраде расположены линейно, а раз-
витие зародышевого мешка идет по Polygonum-ти-
пу. Известно, что ряд спаржевых имеют краcси-
нуцеллятные семязачатки, в частности такой тип 
семязачатков приводится при описании видов 
родов Ruscus L. и Semele Kunth. [15], а также Poly
gonatum Mill. [27] и  Lomandra Labill. [28]. Ранее 
крассинуцеллятный тип семязачатков приводил-
ся при характеристике Danae [15]. В то же время 
семязачатки родов Dracaena Vand. ex L., Nolina 
Michx., Comospermum Rauschert. характеризуют 
как тенуинуцеллятные. Однако, это определение 
дается с оговоркой на то, что нуцеллус у них уве-
личен в  халазальной части, при том, что архес-
пориальная клетка трансформируется в мегаспо-
роцит без деления и  образования париетальной 
клетки [29]. Первоначально семязачатки с подоб-
ным типом нуцеллуса обозначали как «атипично 
крассинуцеллятные» [30]. В предложенной позже 
классификации структур, образующих семязача-
ток, выделен медионуцеллятный тип нуцеллуса, 
который сочетает признаки крассинуцеллятности 
(развитие латеральной и  базальной областей ну-
целлуса) и тенуинуцеллятности (слабое развитие 
или отсутствие апикальной области) [19]. По на-
шему мнению, отсутствие в  нуцеллусе Danae 
racemosa париетальной ткани, при наличии мно-
гослойных латеральной и  базальной областей, 
свидетельствует о его медионуцеллятном типе. 

При анализе цитоэмбриологических призна-
ков покрытосеменных растений с  раздельнопо-
лыми цветками, важно определить стадию ге-
незиса цветка, на котором происходит редукция 
генеративных структур противоположного пола, 
приводящую к  его половой дифференциации. 
Среди однополых растений выделяют два типа 
цветков: (1) цветки без зачатков органов противо-
положного пола и (2) цветки с зачатками органов 
противоположного пола [13]. В качестве примера 
растения, у  которого формирование однополых 
цветков происходит без закладки меристем ге-
неративных элементов противоположного пола, 
можно привести Actinidia chinensis Planch. [31]. 
К видам, у которых однополые цветки образуют-
ся в результате дегенерации генеративных струк-
тур на  определенном этапе онтогенеза цветка, 
относятся диэцичные представители семейства 
Asparagaceae, в  том числе Asparagus officinale L. 
[32, 33] и Lomandra longifolia Labill. [28]. У одно-
полых растений стерилизация мужской генера-
тивной сферы возможна как на стадии развития 
археспориальных и  спорогенных клеток, так 

https://www.worldfloraonline.org/taxon/wfo-4000035024;jsessionid=AF711A62DC38E8CAE90471627F7AFD9C
https://www.worldfloraonline.org/taxon/wfo-4000030741;jsessionid=AF711A62DC38E8CAE90471627F7AFD9C
https://www.worldfloraonline.org/taxon/wfo-4000030741;jsessionid=AF711A62DC38E8CAE90471627F7AFD9C
https://www.worldfloraonline.org/taxon/wfo-4000022099;jsessionid=AF711A62DC38E8CAE90471627F7AFD9C
https://www.worldfloraonline.org/taxon/wfo-4000012499;jsessionid=AF711A62DC38E8CAE90471627F7AFD9C
https://www.worldfloraonline.org/taxon/wfo-4000026206;jsessionid=AF711A62DC38E8CAE90471627F7AFD9C
https://www.worldfloraonline.org/taxon/wfo-4000026206;jsessionid=AF711A62DC38E8CAE90471627F7AFD9C
https://www.worldfloraonline.org/taxon/wfo-4000009070;jsessionid=AF711A62DC38E8CAE90471627F7AFD9C
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и  на  стадиях микро- и  мегаспорогенеза и  даже 
при дифференциации гаметофитов [13]. У Danae 
racemosa во всех цветках закладываются примор-
дии пыльников и семязачатков. В последующем 
развитии цветка можно выделить три направле-
ния: в  обоеполых цветках андроцей и  гинецей 
развиваются без отклонений, формируя фер-
тильные гаметофиты обоих полов; в  пестичных 
цветках происходит стерилизация пыльников, 
а  в  тычиночных  – редукции подвергается жен-
ская генеративная сфера.

Цитоэмбриологический анализ показал, что 
деструкция пыльников в пестичных цветках Danae 
racemosa начинается на стадии микроспороцитов. 
В клетках тапетума таких микроспорангиев четко 
выражен кариорексис и  трансформация тканей 
стенки. На этой же стадии развития микроспоран-
гия происходят дегенеративные процессы в пыль-
никах пестичных цветков Asparagus officinalis [33].

Известно, что развитие микроспорангиев 
является согласованным детерминированным 

Рис. 5. Семязачатки Danae racemosa в период мегаспорогенеза (1, 2), зрелого зародышевого мешка (3–5) и продольный 
срез дегенерированной завязи тычиночного цветка (6) (ap – антиподы, ch – халаза, cln – клетки латеральной зоны нуцеллу-
са, ea – яйцевой аппарат, es – зародышевый мешок, f – фуникулус, ii – внутренний интегумент, oi – наружный интегумент, 
mgs – мегаспора, n – нуцеллус, pn – полярное ядро). Масштабная линейка: 1 – 4 – 10 мкм; 5 – 20 мкм; 6 – 50 мкм. 
Fig. 5. Ovules of Danae racemosa during megasporogenesis (1, 2), mature embryo sac (3–5) and longitudinal section of the degen-
erated ovary of the staminate flower (6) (at – antipodes, ch – chalase, cln – cells of the nucellus lateral zone, ea – ovular apparatus, 
es – embryo sac, f – funiculus, ii – inner integument, oi – outer integument, mgs – megaspore, n – nucellus, pn – polar nucleus). 
Scale bar: 1–4 – 10 μm; 5 – 20 μm; 6 – 50 μm.



59ХАРАКТЕРИСТИКА ГЕНЕРАТИВНОЙ СФЕРЫ 

РАСТИТЕЛЬНЫЕ  РЕСУРСЫ        том  61           вып.  1        2025

процессом трансформации тканей, образующих 
его, среди которых особое значение имеет тапе-
тум [22, 34, 35]. Как правило, стерильность пыль-
ников связана с  нарушениями, возникающими 
в  клетках тапетальной ткани. Это может быть 
как преждевременный апоптоз тапетума [36, 37], 
так и его гипертрофия [38, 39]. При нормальном 
развитии пыльника апоптоз тапетальной ткани 
начинается, как правило, на  стадии формиро-
вания каллозных оболочек у микроспороцитов. 
При дегенерации микроспорангиев деструктив-
ные процессы в  клетках тапетума могут проис-
ходить на  более ранних стадиях, что приводит 
к  нарушению симпластического межтканевого 
взаимодействия клеточных слоев стенки микро-
спорангия и, в конечном счете, приводит к  ги-
бели спорогенной ткани [38]. Нарушения апоп-
тоза тапетальной ткани связывают с  мутацией 
фермента Ацил-КоА-синтетазы [40]. На  уль-
траструктурном уровне они проявляются в виде 
аббераций структур эндоплазматического рети-
кулума [41]. Выявлено, что гены, регулирующие 
накопление каллозы в клеточных оболочках ми-
кроспороцитов, активируются только в пыльни-
ках тычиночных цветков [33]. При гипертрофии 
тапетума отмечают в его клетках утолщение тан-
гентальных стенок, что препятствует транспор-
тировке питательных веществ в микроспороци-
ты и  приводит к  их гибели [42]. В  стерильных 
пыльниках отмечают избыточное накопление 
активных форм кислорода и дефицит антиокси-
дантных ферментов, что усугубляет окисление 
мембранных липидов и приводит к накоплению 
малонового альдегида [43]. Аналогичные нару-
шения запрограммированной дегенерации кле-
ток тапетума отмечают в пестичных цветках при 
гинодиэции [39, 44].

Однако, в  длинностолбчатых цветках Danae 
racemosa пыльники дегенерируют не полностью, 
в некоторых случаях в них образуются пыльце-
вые зерна, но доля образующихся морфологиче-
ски нормальных пыльцевых зерен не превышает 
32%. Известно, что репродуктивные структу-
ры оказываются стерильными, когда аномалия 
развития отмечаются у  60% и  более гаметофи-
тов [45]. Следовательно, даже при образовании 
пыльцевых зерен, мужская генеративная сфера 
в таких цветках не функциональна, что позволя-
ет их рассматривать как пестичные. 

Редукция женской генеративной сферы 
у  Danae racemosa имеет более выраженный ха-
рактер. У  тычиночных цветков D. racemosa 

в  редуцированных завязях семязачатки пред-
ставлены облитерированными тканями. Их де-
генерация, как и  у  других представителей се-
мейства Asparagaceae c разнополыми цветками, 
происходит на стадии мегаспороцита [28, 32]. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Морфологический анализ соцветий Danae 

racemose (L.) Moench показал, что в  них при-
сутствуют цветки различных половых и  мор-
фологических типов: тычиночные, обоеполые 
с длинными и средними столбиками.

Во  всех цветках D. racemosa закладываются 
примордии пыльников и  семязачатков. В  по-
следующем развитие цветка идет в зависимости 
от его типа: в тычиночных цветках женская ге-
неративная сфера (семязачатки, завязи) редуци-
руется; в обоеполых цветках андроцей и гинецей 
формируются без отклонений, формируя фер-
тильные гаметофиты, у  таких цветков столбик 
пестика находится на  уровне пыльников (сред-
нестолбчатые цветки); у  цветков с  длинным 
столбиком пестика отмечаются морфологически 
сформированные семязачатки и редукция муж-
ских гаметофитов, что позволяет характеризо-
вать их как пестичные. 

Мужская генеративная сфера D. racemosa ха-
рактеризуется центростремительным типом 
формирования стенки микроспорангия; секре-
торным тапетумом, наличием 3–4 слоев спо-
рогенных клеток, сукцессивным типом микро-
спорогенеза, в  результате которого образуются 
тетрады с  изобилатерально или тетраэдрально 
расположенными микроспорами. Стенка зрело-
го пыльника сформирована эпидермисом и эн-
дотецием с фиброзными утолщениями. Пыльце-
вые зерна у D. racemosa трехклеточные.

Женская генеративная сфера D. racemosa 
представлена анатропными битегмальными ме-
дионуцеллятными семязачатками. Мегаспоро-
генез проходит с образованием линейной тетра-
ды мегаспор. Зародышевый мешок развивается 
по Polygonum-типу. Мужская стерильность у пе-
стичных цветков проявляется как в деструкции 
микроспорангиев на  стадии микроспороцитов, 
так и на уровне гаметофитов. Семязачатки в ты-
чиночных цветках дегенерируют до  мегаспоро-
генеза. В обоеполых цветках у цветков со стол-
биком средней длины мужской и  женский 
гаметофит развиваются нормально.
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Characteristics of the Generative Sphere of Danae Racemosa (Asparagaceae) under 
Introduction in the Crimea Peninsula
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Abstract. The article presents the analysis of the genesis of the flower reproductive structures of Danae racemosa 
(L.) Moench (Asparagaceae) – an evergreen shrub introduced to the Southern coast of Crimea. The natural 
range of the species covers Turkey, Syria, Transcaucasia and Iran. The inflorescences of D. racemosa contain 
flowers of three types: staminate, bisexual and pistillate. Cytoembryological analysis of the development of 
reproductive structures of D. racemose has shown that the main features of the male generative sphere of 
D. racemosa are the centripetal type of microsporangium wall formation; secretory tapetum; a successive type of 
microsporogenesis, microspore tetrads are isobilateral or tetrahedral. The wall of the mature anther has a layer of 
flattened epidermal cells and endothecium with fibrous thickenings. Pollen grains in D. racemosa are tricellular.  
The female generative sphere of D. racemosa is represented by anatropic, bitegmic, medionucellate ovules. 
Megasporogenesis takes place with the formation of a linear tetrad of megaspores. The embryo sac develops 
by Polygonum-type. In all D. racemosa flowers, regardless of the type, the rudiments of anthers and ovules 
are formed in the early stages. Fully functional male and female generative structures (anthers and ovules) 
develop in bisexual flowers. Morphologically normal pollen grains (about 70%) predominate in the pollen of 
such flowers. In staminate flowers, the female generative sphere undergoes reduction. Ovules degenerate at 
megasporocyte stage. In the pistillate flowers, anthers abortion occurs at microsporocyte stage, however, the 
anthers remain, and in some cases, a small amount of pollen is formed in them.

Keywords: microsporogenesis, megasporogenesis, flower types, Danae racemosa
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В статье представлены результаты многолетних исследований сезонного развития, семенной продук-
тивности и состояния зародышей в семенах Anemonoides altaica (C. A. Mey.) Holub. В условиях лесосте-
пи Западной Сибири растения A. altaica успешно проходят все фенофазы и образуют семена. Один ге-
неративный побег образует 31–37 шт. семян. Процент семенификации очень высокий (80.9–89.8%), 
реализация потенциала семенной продуктивности близка к максимальной. Во время диссеминации 
зародыши не дифференцированы и находятся на начальных стадиях развития: глобулярной и треу-
гольной. Семена выполненные, доля дефектных семян незначительная и составляет 3%. Представи-
тели A. altaica перспективны для выращивания на территории лесостепи Западной Сибири по сле-
дующим репродуктивным показателям: сезонному развитию, семенной продуктивности и развитию 
зародышей в семенах.
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Ветреничка алтайская (Anemonoides altai-
ca (C. A. Mey.) Holub) – короткокорневищ-
ный поликарпический травянистый многолет-
ник, эфемероид [1]. Произрастет в  смешанных 
и темнохвойных лесах, на их опушках, луговинах, 
в лесотундрах, на субальпийских лугах на терри-
тории Сибири. Является третичным немораль-
ным реликтом [2].

A. altaica содержит углеводы, сесквитерпено-
иды, стероиды, γ-лактоны и органические кис-
лоты [3]. Надземная часть обладает антибактери-
альной активностью, применяется при лечении 
лишая, ревматизма, мигрени. В форме настойки 
применяется наружно при язвах, внутренне при 
заболеваниях печени и пищеварительной систе-
мы, гриппе и туберкулезе легких. Отвар исполь-
зуется при эпилепсии. Также A. altaica приме-
нятся в ветеринарии для лечения сапа лошадей 
[4–5]. Вид занесен в  Красную книгу Сибири, 
нуждается в местной охране [6]. Является медо-
носом. Может использоваться как декоративное 
раноцветущее растение [4].

Таким образом, A. altaica является ценным 
ресурсным растением, которое представляет 
интерес для выращивания ex situ. Работы по ин-
тродукции A. altaica были начаты в  ЦСБС СО 
РАН в 80-х гг. XX века [7]. Поскольку с 80-х гг. 
до нынешнего времени на территории Западной 
Сибири отмечается тенденция к  потеплению 
климата [8], которое могло повлиять на  семен-
ное размножение A. altaica, данные нуждаются 
в уточнении. Так как во многих природных по-
пуляциях доля семян без нарушений в развитии 
зародыша и  эндосперма не  превышает 53–60% 
[9], в условиях интродукции необходима оценка 
семян по  наличию и  степени развития зароды-
шей и эндосперма. 

Цель данной работы заключается в  выяв-
лении критериев успешности интродукции 
A. altaica по репродуктивным показателям в ус-
ловиях Западной Сибири. 

Для достижения цели были поставлены 
следующие задачи: определить особенно-
сти сезонного развития, оценить семенную 
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продуктивность и степень развития зародышей 
в зрелых семенах A. altaica.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 
Материал был взят из  биоресурсной науч-

ной коллекции Центрального Сибирского бо-
танического сада СО РАН (ЦСБС СО РАН). 
В  коллекцию растения поступили из  природ-
ных местообитаний Кемеровской области. 
Растения произрастают в  условиях открыто-
го грунта. Исследования проводили в  течение 
3 лет (2021–2023 гг.). 

Для изучения отбирали зрелые генеративные 
особи (возрастное состояние g2). Фенологические 
наблюдения выполнялись по методике И. Н. Бей-
деман [10]. Гидротермические показатели вегета-
ционных периодов были получены от метеостан-
ции «Огурцово», ближайшей к ЦСБС СО РАН.

Потенциальную (ПСП) и реальную (РСП) се-
менную продуктивность, а  также процент семе-
нификации (ПС) рассчитывали на  один генера-
тивный побег по стандартным методикам [11–12]. 

Оценку зародышей по стадиям развития про-
водили во  время диссеминации по  методике, 
представленной в обзоре И. И. Шамрова [13]. Для 
упрощения извлечения зародышей семена окра-
шивали 1%-ным водным раствором сафранина. 
Учитывался процент дефектных семян с наруше-
ниями развития эндосперма и зародыша.

Данные обработаны с  привлечением пара-
метров описательной статистики. Определяли 
M – среднюю арифметическую, ± m – ее ошиб-
ку, минимальные (min) и  максимальные (max) 
варианты в выборке. Объем выборок составлял 
не  менее 30 шт. Достоверность различий пока-
зателей семенной продуктивности между вегета-
ционными периодами 2021, 2022 и 2023 г. под-
тверждали с  помощью t-критерия Стьюдента. 
Нормальность распределений вариантов в срав-
ниваемых выборках подтверждена критерием 
Колмогорова–Смирнова (0.43–1.30). Расчеты 
проводились в программе Statistica. 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Сезонное развитие

Anemonoides altaica по  феноритмотипу отно-
сятся к гемиэфемероидам: растения вегетируют 
с весны до начала лета.

Гидротермические условия периода вегета-
ции A. altaica 2021–2023 гг. были различными 
(рис.  1). Весна 2022  года была самой теплой: 
среднемесячные температуры апреля и  мая со-
ставляли 5.2 °С и 15.4 °С, весной 2021 года дан-
ные показатели были ниже и  достигали 3.3 °С 
и  14.2 °С. Наиболее холодными были апрель 
и май 2023 года, их среднемесячные температуры 
были равны 1.1 °С и 11.7 °С. Май 2022 был очень 
засушливым, выпало всего 3 мм осадков, что со-
ставляет всего 8% от среднемноголетней нормы. 
В  2023  году в  мае также наблюдался сильный 
дефицит осадков, всего за  месяц выпало 6  мм, 
что составляет 16% от нормы. В июне 2023 года 
засуха продолжилась, за  месяц выпало 25.4  мм 
осадков (46% от нормы), наиболее засушливым 
были первая и вторая декада месяца, в эти пери-
оды выпало крайне мало осадков: 5 мм и 0.4 мм.

Рис. 1. Гидротермические условия 2021–2023 гг.
По  горизонтали: год исследования; по  вертикали: слева – 
температура, °С; справа – количество осадков, мм.
Fig. 1. Hydrothermal conditions in 2021–2023.
Horizontally: the year of research; y-axis: to the left – temperature, °С; 
to the right – precipitation, mm.
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Начало вегетации A. altaica приходится 
на  третью декаду апреля (рис.  2). После схода 
снежного покрова растения быстро переходят 
к  бутонизации и  цветению. Фаза бутонизации 
очень короткая и занимает у особи менее одного 
дня. Цветение длится около двух недель и закан-
чивается в конце первой – начале второй дека-
ды мая. Цветение одного цветка составляет 11 
дней. Созревание плодов также продолжается 
в течение двух недель и заканчивается в третьей 
декаде мая. Фаза диссеминации проходит го-
раздо быстрее и  занимает 5–10 дней, заканчи-
вается в  первой декаде июня. В  2021 и  2022 гг. 
вегетация A. altaica закончилась в  конце июня, 
а в 2023 году – на 16 дней раньше, в начале вто-
рой декады июня. Вероятно, этому способство-
вали аномально засушливые условия на  протя-
жении мая и июня 2023 года.

Семенная продуктивность

Генеративный побег A. altaica заканчивается 
цветком, из которого развивается многоорешек 
[14]. В  единичных случаях встречаются генера-
тивные побеги с двумя цветками.

Потенциальная семенная продуктивность 
генеративного побега A. altaica составляет 37.6–
40.9 шт. семязачатков (табл. 1). Данный показа-
тель довольно стабилен, достоверных различий 
в ПСП по годам не наблюдается (табл. 2).

Реальная семенная продуктивность варьи-
рует в  пределах 30.6–36.7 шт. семян. В  2022 

и  в  2023 гг. генеративные побеги A. altai-
ca достоверно различались по  РСП (табл.  2). 
Максимальная РСП была зарегистрирована 
в 2022 году (36.7 ± 1.7 шт. семян), а минималь-
ная – в 2023 году (30.6 ± 1.6 шт. семян). 

Процент семенификации имеет высокое зна-
чение – 80.9–89.8%. В 2022 и в 2023 гг. отмеча-
лись статистически значимые различия генера-
тивных побегов по данному показателю (табл. 2). 
В 2022 году ПС принимал наиболее высокое зна-
чение (89.8%), а в 2023 – наименьшее (80.9%).  

В  целом, показатели семенной продуктив-
ности A. altaica довольно стабильны, высокий 
процент семенификации (80.9–89.8%) свиде-
тельствует о  реализации потенциала, близкой 
к максимальной. Условия 2022 г. были наиболее 
благоприятными, реализация потенциала се-
менной продуктивности происходила более эф-
фективно, поскольку такие показатели, как РСП 
и ПС в этот вегетационной период были наибо-
лее высокими и достоверно отличались от пока-
зателей 2023 года. 

Вероятно, на  успешность развития семян 
из  семязачатков A. altaicа могут оказывать вли-
яние температурные условия весенних месяцев 
(апрель–май), на  протяжении которых растения 
проходят критические периоды развития и наибо-
лее восприимчивы к воздействиям факторов окру-
жающей среды. По  литературным данным, для 
A. altaica характерно подснежное отрастание [18], 
которое происходит в  апреле, когда завершается 

Рис. 2. Сезонное развитие Anemonoides altaica.
Fig. 2. Seasonal development of Anemonoides altaica.
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формирование бутонов. В  мае протекают такие 
важные периоды, как цветение и созревание пло-
дов. В  2022  году среднемесячные температуры 
апреля и  мая были наиболее высокими (5.2 °С 
и 15.4 °С), а в 2023 году – наиболее низкими (1.1 °С 
и 11.7 °С), как и РСП и ПС A. altaicа. А в 2021 году 
температура апреля и мая (3.3 °С и 14.2 °С.), а так-
же РСП и ПС занимали промежуточное положе-
ние между показателями 2022 и 2023 гг.

Работа по  изучению семенной продуктивно-
сти A. altaicа в  условиях ЦСБС СО РАН была 
начата Г. П. Семеновой [7] в  1980-х годах. Со-
гласно ее данным, РСП на  один генеративный 
побег A. altaicа составляет 8 шт. семян, а коэффи-
циент завязывания семян (аналог ПС) довольно 
низкий и  достигает 20.8%. Наши исследования 
свидетельствуют о том, что РСП и ПС A. altaicа 
превышают показатели, полученные Г. П. Семе-
новой, в  4 раза. Реализация потенциала семен-
ной продуктивности у особей A. altaicа проходит 
более эффективно. Одним из факторов, обуслов-
ливающих данное явление, может быть потепле-
ние климата в  Западной Сибири [8]. Похожая 

тенденция отмечается в  условиях г. Перми, где 
процент семенификации A. altaicа в  2020–2021 
гг. принимает более высокие значения (90–94%), 
чем 20 лет назад, в 1997–1999 гг. (76–85%) [15].

Стадии развития зародышей во время 
диссеминации

Во  время диссеминации в  семенах A. altaica 
зародыши находились на начальных стадиях раз-
вития (рис. 3), что согласуется с литературными 
данными [16–17], их длина составляет всего 4% 
от длины эндосперма и находятся на двух стади-
ях развития (табл. 3): 

1. Глобулярная. На этой стадии длина зароды-
шей достигала 0.090 ± 0.004 мм, семядоли отсут-
ствуют. Данная стадия является преобладающей 
и занимает 61% от всей выборки семян.

2. Треугольная. На этой стадии длина зароды-
шей достигала 0.110 ± 0.002 мм, семядоли отсут-
ствуют. Форма зародыша напоминает равносто-
ронний треугольник с  немного закругленными 
углами. Данная стадия занимает 36% от всей вы-
борки семян.

Таблица 1. Семенная продуктивность Anemonoides altaica
Table 1. Seed productivity of Anemonoides altaica

Признак
The trait

2021 г.
2021 year

2022 г.
2022 year

2023 г.
2023 year

M ± m Min. Max. M ± m Min. Max. M ± m Min. Max.
ПСП, шт. семязачатков

Number of ovules, pcs. 40.0 ± 1.7 21 78 40.9 ± 1.8 20 61 37.6 ± 1.5 21 54
РСП, шт. семян

Number of seeds, pcs. 34.5 ± 1.7 10 69 36.7 ± 1.7 16 59 30.6 ± 1.6 14 47
ПС, %

Seed set coefficient, % 85.9 ± 1.6 42 100 89.8 ± 1.1 74 100 80.9 ± 2.1 50 97

Таблица 2. Сравнение показателей семенной продуктивности в период 2021–2023 гг. по t-критерию Стьюдента
Table 2. Comparison by Student’s t-test of seed productivity in 2021–2023 

Признак
The trait

2021 г.
2021 year

2022 г.
2022 year

2023 г.
2023 year t t 0.05 df

ПСП, шт. семязачатков
Nmber of ovules, pcs.

40.0 40.9 – 0.34 1.99 83
40.0 – 37.6 0.99 1.99 82

– 40.9 37.6 1.43 2.00 63

РСП, шт. семян 
Number of seeds, pcs.

34.5 36.7 – 0.90 1.99 83
34.5 – 30.6 1.59 1.99 82

– 36.7 30.6 2.69* 2.00 63

ПС, %
Seed set coefficient, %

85.9 89.8 – 1.83 1.99 83
85.9 – 80.9 1.91 1.99 82

– 89.8 80.9 3.77* 2.00 63
Примечание. * полужирным шрифтом выделены значения t-критерия, которые превышают табличное значение на уровне 
значимости 0.05.
Note. * t-test values that exceed the reference values at the 0.05 significance level are highlighted in bold.



70 ГУСАР

РАСТИТЕЛЬНЫЕ  РЕСУРСЫ        том  61           вып.  1        2025

Наличие в  выборке двух стадий развития, 
вероятно, может являться одной из причин не-
равномерного прорастания семян, описанного 
С. И. Юдиным [18].

В  условиях интродукции доля семян с  нор-
мально развитым эндоспермом и  зародышем 
очень высокая и  составляет 97% от  выборки, 
в  отличие от  природных популяций A. altaica, 
в которых она не превышает 53–60% от выбор-
ки, а  в  некоторых популяциях равна нулю [9]. 
Было обнаружено всего одно дефектное семя 
с рыхлым эндоспермом, без зародыша.

A. altaica относится к семейству Ranunculaceae, 
для представителей которого характерны се-
мена с  мощным эндоспермом и  недоразвитым 
зародышем [19–20], доразвитие которого про-
исходит после диссеминации.  Семена A. altaica 

после того, как опадают с  материнского расте-
ния, входят в состояние морфофизиологического 
глубокого эпикотильного покоя (Б–В3

э) [21] и об-
разуют почвенный банк семян. Семена прораста-
ют после трехмесячной теплой стратификации, 
во  время которой происходит доразвитие заро-
дыша. Для развития эпикотиля необходимо дей-
ствие низких положительных температур. В усло-
виях интродукции семена начинают прорастать 
осенью: набухают, появляется зародышевый 
корешок; в  таком состоянии проростки зиму-
ют [18]. Отличительной особенностью семян A. 
altaica является то, что при высыхании они теря-
ют жизнеспособность и не прорастают. Поэтому 
в отдельные годы засушливые гидротермические 
условия, наступившие после диссеминации, мо-
гут ограничивать семенное размножение данного 
вида и снижать запас в почвенном банке семян.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В  результате исследования сезонного раз-

вития, семенной продуктивности и  состояния 
зародышей в  семенах ветренички алтайской 
(Anemonoidеs altaica (Fisch. ex C. A. Mey.) Holub.) 
установлено, что растения в условиях лесостепи 
Западной Сибири ежегодно проходят все фено-
логические фазы и образуют семена в числе 30.6–
36.7 шт. на генеративный побег. Процент семени-
фикации имеет высокое значение (80.9–89.8%), 
при этом реализация потенциала семенной про-
дуктивности близка к  максимальной. Подавля-
ющее большинство семян (97%) выполненные, 
содержат эндосперм и  зародыш, а  процент де-
фектных семян минимален (3%). Таким образом, 
растения A. altaica перспективны для выращива-
ния на территории Западной Сибири по критери-
ям сезонного развития, семенной продуктивно-
сти и развитию зародышей в семенах. 

Таблица 3. Размеры эндосперма и зародыша Anemonoides altaica во время диссеминации
Table 3. Endosperm and embryo size in Anemonoides altaica at the seed dispersal time

Стадии развития 
зародышей

Stages of embryo 
development

Эндосперм
Endosperm

Зародыш
Embryo

Отношение длины 
зародыша к длине 

эндосперма
Ratio of embryo to 
endosperm length

Длина, мм
Length, mm

Ширина, мм
Width, mm

Длина, мм
Length, mm

Ширина, мм
Width, mm

Глобулярная
Globular 2.39 ± 0.04 1.36 ± 0.02 0.09 ± 0.004 0.10 ± 0.003 0.04 ± 0.001

Треугольная
Triangular 2.57 ± 0.05 1.40 ± 0.04 0.11 ± 0.002 0.11 ± 0.003 0.04 ± 0.001

Рис. 3. Стадии развития зародышей Anemonoides altaica и их 
процентное соотношение: а  – глобулярная, b – треуголь-
ная. 
Fig. 3. Development stages of Anemonoides altaica embryos and 
their percentage proportion: a – globular, b – triangular.
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Seed Reproduction of Anemonoides Altaica (Ranunculaceae) in the Forest-steppe 
of West Siberia

© 2025. А. S. Gusar
Central Siberian Botanical Garden SB RAS, Novosibirsk, Russia 

e-mail: gusara663@gmail.com

Abstract. The article reports the seasonal development, seed productivity and the state of embryos in the seeds 
of Anemonoides altaica (C. A. Mey.) Holub. The studies were conducted for three years (2021–2023). In forest-
steppe of West Siberia A. altaica successfully goes through all phenological phases. One generative shoot forms 
31–37 seeds. The seed set coefficient (ratio of the number of seeds to the number of ovules) is very high (80.9–
89.8%), realization of the seed yield potential is close to the maximum value. During seed dispersal, the embry-
os in the seeds are not differentiated and go through the initial stages of development: globular and triangular. 
The majority of seeds are well filled and contain embryos and endosperms. The proportion of defective seeds 
(with disturbance in embryo or endosperm development) is insignificant (reaching 3%). Based on the following 
reproductive indicators: seasonal development, seed productivity and development of embryos in seeds, A. al-
taica is considered as a promising species for cultivation in the forest-steppes of Western Siberia.

Keywords: Anemonoides altaica, seasonal development, reproductive biology, seed yield, embryos, Western 
Siberia
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Впервые разработан протокол микроклонального размножения Оxytropis chankaensis Jurtz. – редкого 
эндемика Приморского края. В качестве первичных эксплантов использованы семена второго года 
хранения. Всхожесть семян составила 36%, жизнеспособность – 75%. Культивирование проводилось 
на среде Мурасиге и Скуга. Выявлено влияние четырех регуляторов роста (6-бензиламинопурина, ти-
диазурона, 1-нафтилуксусной кислоты и индолил-3-масляной кислоты) в концентрациях от 0.5 до 
2 мг/л, а также их сочетаний на коэффициент размножения и укоренение микроклонов в условиях in 
vitro. Показано положительное влияние 0.5 мг/л тидиазурона и 2 мг/л индолил-3-масляной кислоты 
на увеличение числа побегов исследуемого вида. Коэффициент размножения на средах с вышеука-
занными регуляторами роста составил 6 и 7 соответственно. Одновременное внесение двух регуля-
торов роста в питательную среду приводит к образованию каллусной ткани, которая в дальнейшем 
витрифицируется. Образование корней отмечается на средах Мурасиге–Скуга, дополненных 1 мг/л 
индолил-3-масляной кислоты или 0.5 мг/л 1-нафтилуксусной кислоты. 

Ключевые слова: микроклональное размножение, редкие виды, сохранение биоразнообразия, эн-
демичный вид
DOI: 10.31857/S0033994625010067, EDN: EGOXWM

Виды со  специализированной средой оби-
тания и  узким ареалом имеют больший риск 
исчезновения по  сравнению с  широко распро-
страненными [11]. Таким видом является остро-
лодочник ханкайский – Oxytropis chankaensis 
Jurtz. (Fabaceae), редкий эндемик Дальнего Вос-
тока, произрастающий на песчаных отложениях 
по юго-западному побережью озера Ханка. 

В  настоящий момент в  международной базе 
The Plant List O. chankaensis указывается как 
O. hailarensis subsp. chankaensis (Jurtzev) Kitag., од-
нако, имеется ряд исследований, в которых мне-
ния о статусе Oxytropis chankaensis различаются. 
Так, в работе Л. И. Малышева [4] О. chankaensis 
приводится в  качестве синонима O. hailarensis. 
Во  Флоре Китая O. chankaensis и  O. hailarensis 
относят в  синонимы к  O. oxyphylla, тогда как 
по данным Е. В. Артюковой и М. М. Козырен-
ко [1] O. hailarensis и O. oxyphylla являются неза-
висимыми видами. Мы принимаем точку зрения 

Н. С. Павловой [5] и считаем O. chankaensis са-
мостоятельным видом.

О. chankaensis – многолетние травянистые 
растения до  20–25  см высотой с  непарно-
перистосложными листьями, покрытыми 
белыми волосками. Имеют головчатое, ша-
ровидное или продолговатое соцветие красно-
фиолетового цвета [5]. Отмечается высокая 
декоративность вида как в  период цветения, 
так и в период вегетации. Кроме того, остроло-
дочник ханкайский обладает лекарственными 
свойствами [7, 9]. Вид имеет узко ограниченный 
ареал, к тому же территория его произрастания 
испытывает высокую антропогенную нагрузку, 
что может привести к  его полному исчезнове-
нию. О. chankaensis охраняется в Ханкайском за-
поведнике [6]. Эксперимент по введению в куль-
туру путем переноса растений на  вегетативной 
стадии онтогенеза из  естественного места оби-
тания на  территорию Ботанического сада-ин-
ститута ДВО РАН оказался не удачным, так как 
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растения погибали (личное сообщение с.н.с. ла-
боратории флоры БСИ ДВО РАН В. А. Калин-
киной). В настоящее время успешным способом 
сохранения О. chankaensis является криоконсер-
вация семян [2, 3]. 

Сохранить О. chankaensis представляется воз-
можным с помощью методов микроклонального 
размножения, что и явилось целью настоящего 
исследования. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Объекты

В  качестве первичных эксплантов исполь-
зовали зрелые семена Oxytropis chankaensis, для 
скарификации и стерилизации которых исполь-
зовали наиболее эффективный способ из прове-
денного ранее исследования [10], и микрорасте-
ния, полученные in vitro.

Реагенты

Для приготовления среды Мурасиге–Скуга 
(MS) использовали макро- и  микроэлементы, 
а  также витамины [16], агар-агар и  регуляторы 
роста: 6-бензиламинопурин (6-БАП), 1-нафти-
луксусная кислота (НУК) (SigmaAldrich, США), 
индолил-3-масляная кислота (ИМК) и тидиазу-
рон (ТДЗ) (Natursim, Китай). 

Питательные среды и условия

Во  всех экспериментах использовали пита-
тельную 0.7%-ную агаризованную среду Му-
расиге–Скуга (MS) с  добавлением 3%-ной са-
харозы. Перед автоклавированием pH среды 
доводили до значения 5.6–5.8. Автоклавировали 
c помощью парового стерилизатора Sanyo MLS-
3781L (Япония) при 121 °C в течение 20 минут. 
Регуляторы роста добавляли в  среду после ав-
токлавирования. Стерилизацию эксплантов 
и пассажи проводили в условиях асептического 
ламинарного бокса БАВнп-01-«Ламинар-С»-1.5 
(Россия). Экспланты, полученные из  сеянцев 
in vitro, помещали на  поверхность питатель-
ной среды МС с  добавлением выше указанных 
регуляторов роста. В  культуральной комнате 
поддерживали условия освещенности 2–3  тыс. 
лк. с  белым флуоресцентным светом (Philips, 
Польша) и фотопериодом 16 часов, температура 
помещения составляла 23 ± 2 °C. После 21 дня 
культивирования оценивали морфогенный от-
вет. При необходимости наблюдения продолжа-
ли на той же среде. 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Всхожесть семян второго года хранения со-

ставила 36%, жизнеспособность – 75%. 
При исследовании влияния сочетания 6-БАП 

и НУК (табл. 1, рис. 1) на развитие O. сhankaensis 
был отмечен процесс каллусогенеза, что не  со-
гласуется с  ранее описанным протоколом для 
вида из  этого  же рода [15], кроме того каллу-
сообразование мы наблюдали при совместном 
добавлении в  среду 1  мг/л 6-БАП и  0.5  мг/л 
ТДЗ, каллусные клетки были от светло-желтого 
до  светло-зеленого цвета, мягкие, витрифици-
рованные.

В исследовании О. В. Юрьевой с соавторами 
[8] показан положительный эффект 6-БАП без 
использования других экзогенных регуляторов 
для Oxytropis triphylla, что также было отмечено 
и в нашем исследовании. Культивирование экс-
плантов O. chankaensis на  среде МС дополнен-
ной 0.5  мг/л 6-БАП приводило к  образованию 
дополнительных побегов у всех растений, коэф-
фициент размножения был равен 4 (табл. 2), од-
нако, при увеличении содержания данного регу-
лятора роста до 2 мг/л дополнительные растения 
давали лишь единичные экземпляры.

Поскольку в  биотехнологии растений все 
чаще стал использоваться регулятор роста ти-
диазурон (ТДЗ), который выполняет как функ-
цию цитокинина, так и  ауксина [13, 14], мы 
использовали данный регулятор в  качестве 
дополнительного стимулятора размножения 
микрорастений. Отмечено, что при использо-
вании данного регулятора роста в  концентра-
ции 0.5 мг/л среды коэффициент размножения 
составляет 6, при увеличении концентрации 
до 1 мг/л коэффициент снижается.

Перенос полученных жизнеспособных 
растений-регенерантов на  среды MS, допол-
ненные 1 и  2  мг/л ИМК, приводил к  проли-
ферации новых побегов от 2 до 7, хотя данный 
регулятор роста обычно используется для ин-
дукции ризогенеза [12]. Процесс ризогенеза 
также отмечали на этих средах: при добавлении 
1 мг/л ИМК образование корней происходило 
у  всех микроклонов, при увеличении данного 
регулятора роста до 2 мг/л ризогенез отмечали 
у единичных экземпляров. 

При культивировании полученных расте-
ний на среде MS с добавлением 0.5 мг/л НУК 
регистрировали образование корней у  всех 
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Таблица 1. Влияние регуляторов роста на морфогенез Oxytropis chankaensis
Table 1. The effect of growth regulators on the morphogenesis of Oxytropis chankaensis

Номер опыта
Experiment number

Концентрация регуляторов роста, мг/л
Concentration of growth regulators, mg/l Морфогенный ответ

Morphogenic response6-БАП
6-BAP

ТДЗ
TDZ

ИМК
IBA

НУК
NAA

1 0.5 – – – Побеги
Shoots

2 2 – – – Побеги у единичных экземпляров
Shoots in single specimens

3 – 0.5 – – Побеги
Shoots

4 – 1 – – Побеги
Shoots

5 – – 1 – Побеги и корни
Shoots. Roots

6 – – 2 –
Побеги. Корни у единичных 

экземпляров
Shoots. Roots in single specimens

7 – – – 0.5 Побеги и корни.
Shoots. Roots

8 1 0.5 – – Каллус 
Callus

9 2 – – 0.5 Каллус 
Callus

Рис. 1. Размножение Oxytropis chankaensis в культуре in vitro: a – на среде МС без регуляторов роста, b – МС + 0.5 мг/л 
6-БАП; c – МС + 0.5 мг/л ТДЗ; d – МС + 0.5 мг/л НУК.
Fig. 1. Reproduction of Oxytropis chankaensis in vitro: a – on MS growth medium without growth regulators, b – MS + 0.5 mg/l 
6-BAP; c – MS + 0.5 mg/l TDZ; d – MS + 0.5 mg/l NAA.
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микроклонов. Также на  данной среде мы 
регистрировали коэффициент размножения, 
равный 2. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Впервые разработан протокол микроклональ-

ного размножения Оxytropis chankaensis Jurtz. По-
казано, что использованные регуляторы роста 

способны инициировать образование новых 
побегов, но  с  разным коэффициентом размно-
жения. Максимальный коэффициент отмечали 
на  средах МС с  добавлением 0.5  мг/л ТДЗ  (6) 
и  2  мг/л ИМК (7). Образование корней на-
блюдали на  средах, дополненных 1  мг/л ИМК 
и  0.5  мг/л НУК, у  всех микроклонов. Исполь-
зование комбинаций регуляторов роста 1  мг/л 
6-БАП + 0.5 мг/л ТДЗ и 1 мг/л 6-БАП + 0.5 мг/л 
НУК приводило к образованию каллусной тка-
ни, которая была витрифицирована. Добавление 
в питательную среду нескольких регуляторов ро-
ста одновременно вызывает высокую степень 
гидратации микрорастений и каллусов с после-
дующей их гибелью.
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Abstract. The protocol of microclonal reproduction of Oxytropis chankaensis Jurtz. (a rare endemic species of 
the Primorye Territory) was developed for the first time. Seeds of the second year of storage were used as primary 
explants. Seed germination was 36%, and viability – 75%. Cultivation was carried out on Murashige and Skoog 
(MS) medium. The effect of four growth regulators (6-benzylaminopurine, thidiazuron, 1-naphthylacetic acid 
and indolе-3-butyric acid) in concentrations from 0.5 to 2 mg/l, and of their combinations on the reproduction 
index and rooting of microclones in vitro was evaluated. In the studied species, the positive effect of 0.5 mg/l 
thidiazuron and 2 mg/l indole-3-butyric acid on the multiplication of shoots was observed. On the growth 
media supplemented with the above growth regulators, the reproduction index was 6 and 7, respectively. 
Simultaneous application of two growth regulators into the nutrient medium leads to the formation of callus 
tissue, subsequently vitrified. Root formation is observed on MS medium supplemented with 1 mg/l indole-3-
butyric acid or 0.5 mg/l 1-naphthylacetic acid.

Keywords: microclonal propagation, rare species, biodiversity conservation, endemic species

Таблица 2. Влияние регуляторов роста на размноже-
ние Oxytropis chankaensis
Table 2. The effect of growth regulators on reproduction of 
Oxytropis chankaensis

Номер 
опыта

Experiment 
number

Регулятор роста
Growth regulator

Коэффициент 
размножения

Reproduction index

1 0.5 мг/л 6-БАП
0.5 mg/l 6-BAP 4

3 0.5 мг/л ТДЗ
0.5 mg/l TDZ 6

4 1 мг/л ТДЗ
1 mg/l TDZ 4

5 1 мг/л ИМК
1 mg/l IBA 2

6 2 мг/л ИМК
2 mg/l IBA 7

7 0.5 мг/л НУК
0.5 mg/l NAA 2
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Проведено исследование жизненного состояния и динамики содержания аскорбиновой кислоты и та-
нинов в листьях Betula pendula Roth. и Populus balsamifera L., произрастающих в магистральных насажде-
ниях городов Нижнего Прикамья Республики Татарстан – г. Елабуга и г. Набережные Челны. У исследуе-
мых видов отмечается примерно одинаковое снижение жизненного состояния в условиях магистральных 
посадок по сравнению с контрольными насаждениями, что свидетельствует о сходном уровне негативного 
воздействия в г. Елабуга и Набережные Челны. По сравнению с контрольными насаждениями, в листьях 
исследуемых видов в условиях антропогенного стресса наблюдается возрастание содержания аскорбино-
вой кислоты на начальных этапах вегетации, а танины накапливаются к концу вегетации, что указывает на 
защитную роль последних ближе к концу вегетации. Отмечено более высокое содержание аскорбиновой 
кислоты в г. Набережные Челны по сравнению с г. Елабуга, что подтверждает более активную ответную 
реакцию растительного организма на воздействие более интенсивной антропогенной нагрузки.

Ключевые слова: Betula pendula, Populus balsamifera, антропогенная среда, жизненное состояние, аскор-
биновая кислота, танины, Нижнее Прикамье
DOI: 10.31857/S0033994625010073, EDN: EGORDP

В настоящее время происходит рост площади 
городских агломераций. Урбанизированная сре-
да представляет особую искусственную систему, 
которая нуждается в  мероприятиях, направлен-
ных на  формирование экологического равнове-
сия [1, 2]. Главными источниками загрязните-
лей в  городской среде являются автотранспорт 
и  объекты промышленного производства [3,  4]. 
Основная доля загрязняющих веществ, более 
80% от общего количества выбросов, приходится 
на автотранспорт [5, 6]. Основными загрязните-
лями являются диоксиды углерода, азота, серы, 
фенол, формальдегид, углеводороды [7–9]. Ак-
туальными остаются вопросы подбора адапти-
рованного ассортимента растений, в  первую 
очередь древесных, для создания благоприятных 
условий в урбаносреде [10–12]. Для решения дан-
ной задачи необходимо располагать экофизио-
логическими характеристиками видов растений, 
которые уже успешно произрастают на  данной 
территории [13–15]. Исследования возможно-
сти адаптации живых организмов, в  том числе 

древесных растений, к условиям урбанизирован-
ной среды ведутся постоянно [16, 17]. 

В формировании адаптивных реакций у дре-
весных растений в  урбанизированной среде 
задействованы разнообразные вещества, раз-
личающиеся по  химической природе, функци-
ональной роли, месту локализации в  растении, 
количественному содержанию, периоду макси-
мального накопления в  органах растений и  др. 
[18, 19]. Важными метаболитами, принимающи-
ми участие в  адаптационном процессе у  расте-
ний, являются аскорбиновая кислота и танины 
[20]. Аскорбиновая кислота (АК) задействована 
в  многочисленных процессах жизнедеятельно-
сти растительного организма [21]. 

Города Нижнего Прикамья – Елабуга и  На-
бережные Челны, различаются по  численности 
населения и  погодным условиям. По  данным 
на  2023 г. численность населения составляет: 
в Елабуге 74 961 человек, в Набережных Челнах 
545 750 человек. Годовое количество осадков 

mailto:kuzmin-p@vfanc.ru
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в г. Елабуга составляет 430 мм, в г. Набережные 
Челны 550 мм. Средняя годовая температура ат-
мосферного воздуха: в Елабуге +5.1 °C, в Набе-
режных Челнах +4.0 °C. 

Нижнее Прикамье является индустриаль-
но развитой территорией республики Татар-
стан. В  г. Елабуге сосредоточены предприятия 
разной направленности, которые объединены 
на  территории особой экономической зоны 
«Алабуга» (ОЭЗ ППТ «Алабуга»). Активно раз-
вивающаяся ОЭЗ «Алабуга» является основным 
источником загрязняющих веществ, поступаю-
щих в окружающую среду, в том числе в атмос-
ферный воздух. Набережные Челны является 
крупным промышленным центром Камского 
региона республики, в  котором развито маши-
ностроение, строительство, перерабатывающая, 
пищевая промышленность, электроэнергетика. 
Крупнейшим градообразующим предприяти-
ем является автогигант мирового уровня ПАО 
«Камаз», представленный полным циклом про-
изводства грузовых автомобилей. Основными 
источниками загрязнения атмосферного воз-
духа города являются литейный и  кузнечный 
заводы, а  также активно развивающаяся авто-
дорожная сеть, загруженная автотранспортом. 
На основании анализа Государственных докла-
дов о  состоянии природных ресурсов и  об  ох-
ране окружающей среды Республики Татар-
стан [22] степень загрязнения атмосферного 
воздуха в местах отбора растительных образцов 
оценивается как высокая (г. Елабуга) и  очень 

высокая (г. Набережные Челны). Превышение 
в несколько раз предельно допустимых концен-
траций (ПДК) отмечается по оксидам углерода, 
азота, серы, формальдегиду, фенолам и бенз(а)
пирену. Однако значение индекса загрязнения 
атмосферы (ИЗА) в  целом по  городам Елабуга 
и Набережные Челны низкое – 3.4.

Цель исследования – изучение жизненного 
состояния, содержания аскорбиновой кислоты 
и танинов в листьях Betula pendula Roth. и Populus 
balsamifera L., произрастающих в городах Елабуга 
и Набережные Челны Республики Татарстан.  

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
B. pendula является аборигенным видом, ко-

торый широко распространен на  территории 
Республики Татарстан (встречается как в  есте-
ственных, так и  искусственных насаждениях). 
P. balsamifera – интродуцированный вид, широко 
представлен в городских насаждениях.

Исследования проведены в  период с  2019 
по  2023 гг. Температура атмосферного воздуха 
и количество выпавших осадков в период веге-
тации в  годы исследований имели отклонения 
от средних многолетних значений (рис. 1). Веге-
тационный период 2019 г. в целом характеризо-
вался пониженной температурой воздуха на 2 – 
3.6 °С. Количество выпавших осадков в августе 
превышало среднее многолетнее значение почти 
в  два раза. В  2020 г. температура атмосферного 
воздуха в июле была выше средних многолетних 

Рис. 1. Метеорологические условия в период исследования (по данным ФГБУ УГМС Республики Татарстан по г. Набережные 
Челны и г. Елабуга).
A – температура атмосферного воздуха, °С. B – количество осадков, мм. По горизонтали: год исследования; по вертикали: 
А – °С, В – мм.
Fig. 1. Meteorological conditions during the study period (data from the Republic of Tatarstan Service for Hydrometeorology and 
Environmental Monitoring for Naberezhnye Chelny and Yelabuga).
A – air temperature, °С. B – amount of precipitation, mm. Horizontally: years of research; y-axis: A – °C, B – mm.

A B
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температур на 3.2 °С. При этом в июне и августе 
отмечалось уменьшение количества выпавших 
осадков на 4 и 15 мм соответственно, а в июле – 
увеличение на  15  мм по  сравнению со  средни-
ми многолетними значениями. В  2021, 2022 
и  2023  гг. наблюдались дефицит увлажнения 
в  летний период и  повышенный температур-
ный режим, что указывает на более засушливые 
условия по  сравнению с  предыдущими годами 
и средними многолетними данными.

В  г. Набережные Челны магистральные по-
садки исследуемых видов располагались вдоль 
центральных пр. Мира и ул. Машиностроителей, 
которые являются дорогами обычного типа с рас-
счетной интенсивностью движения автотран-
спорта 14000 ед./сут. В г. Елабуга магистральные 
посадки располагались вдоль центральных пр. 
Мира и  пр. Нефтяников, которые являются до-
рогами обычного типа с рассчетной интенсивно-
стью движения 3500 ед./сут. Для B. pendula в роли 
контрольного насаждения выбрана территория 
Челнинского лесничества и  Танаевский лес, ко-
торая расположена в  15  км от  городской черты. 
Для P. balsamifera контролем послужили парки 
ландшафтного типа: в г. Елабуга – Александров-
ский сад, в г. Набережные Челны – парк Гренада. 
В контрольных насаждениях и магистральных по-
садках в г. Набережные Челны и г. Елабуга были 

заложены по  пять участков площадью не  менее 
0.25 га регулярным способом (рис. 2).

В  пределах участка жизненное состояние 
всех древесных растений оценивали визуаль-
но по  степени нарушения ассимиляционного 
аппарата и крон растений. Согласно методике 
[23], по десятибалльной шкале оценивали: ко-
личество живых ветвей в кронах деревьев (P1), 
степень облиственности крон (P2), количество 
живых (без некрозов) листьев в  кронах  (P3), 
среднее количество живой площади ли-
ста (P4). В итоге определяли суммарную оцен-
ку (максимально 40 баллов) состояния деревь-
ев каждого вида и  проводили распределение 
деревьев по шкале категорий (хорошее состоя-
ние – 38–40, удовлетворительное – 36–37, не-
удовлетворительное – 31–35, усыхающие дере-
вья – менее 30 баллов). 

Для определения содержания в  листьях 
аскорбиновой кислоты (АК) и  танинов были 
выбраны по 20 растений B. pendula и P. balsam-
ifera с каждого участка, которые имели наилуч-
шее жизненное состояние в насаждении. В пе-
риод активной вегетации, т. е. в  июне, июле 
и  августе, у  учетных особей проводили отбор 
проб листьев срединной формации на годичном 
вегетативном побеге (с нижней трети участка 
кроны южной экспозиции). В  магистральных 

Рис. 2. Карта-схема закладки участков в г. Набережные Челны и г. Елабуга. 
A – г. Набережные Челны: 1, 2, 3 – ул. Машиностроителей, 4, 5 – пр. Мира, 6 – Парк Гренада (контрольная зона), 7 – Челнин-
ское участковое лесничество (контрольная зона). B – г. Елабуга: 1, 2, 3 – пр. Нефтяников, 4, 5 – пр. Мира, 6 – Александровский 
сад (контрольная зона), 7 – Танаевский лес (контрольная зона).
Масштаб 1 : 120000.
Fig. 2. Map of sample plots location in Naberezhnye Chelny and Yelabuga.
A – Naberezhnye Chelny: 1, 2, 3 – Mashinostroiteley Street, 4, 5 – Mira Avenue, 6 – Grenada Park (control zone), 7 – Chelny forest 
district (control zone). B – Yelabuga: 1, 2, 3 – Neftyanikov Avenue, 4, 5 – Mira Avenue, 6 – The Alexander’s Garden (control zone), 
7 – Tanaevsky forest (control zone).
Scale 1:120000.

A B
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насаждениях часть кроны южной экспозиции 
была обращена непосредственно к проспекту. 

Относительное жизненное состояние древо-
стоя (ОЖС) оценивали по методике В. А. Алек-
сеева [1]. При значении относительного жиз-
ненного состояния от  100 до  80% древостой 
относили к «здоровому», при 79–50 – «ослаблен-
ному», при 49–20 – «сильно ослабленному», при 
19% и ниже – «полностью разрушенному».

В лабораторных условиях определяли содер-
жание аскорбиновой кислоты (АК) в  листьях 
титриметрическим методом. Содержание кон-
денсированных танинов определяли перман-
ганатометрическим методом (метод Левенталя 
в  модификации Курсанова) [24]. Для каждой 
особи анализы проводили в трех повторностях.

Статистическую обработку получен-
ных данных провели в  пакете «Statistica 12» 

с использованием методов дисперсионного мно-
гофакторного анализа ANOVA (при последую-
щей оценке различий методом TuKey HSD test 
и Scheffe test). Различия считали достоверными 
при уровне значимости p < 0.05. 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
В  результате оценки относительного жиз-

ненного состояния древостоев выявлено: в зоне 
условного контроля (ЗУК) древостои обоих ис-
следуемых видов относятся к  здоровым (ОЖС 
в  среднем 81%), а  в  магистральных посадках 
г. Елабуги и г. Набережные Челны – ослаблен-
ные (ОЖС = 73–75 и 68–71% соответственно). 
У  особей, произрастающих в  г. Набережные 
Челны, отмечено большее поражение фотосин-
тетического аппарата по  сравнению с  деревья-
ми из г. Елабуга, что отразилось в уменьшении 
итоговых баллов жизненного состояния (рис. 3) 

Рис. 3. Жизненное состояние Betula pendula и Populus balsamifera в различных насаждениях.
Примечание: Р1 – количество живых ветвей в кронах деревьев; Р2 – степень облиственности крон; Р3 – количество жи-
вых (без некрозов) листьев в кронах; Р4 – среднее количество живой площади листа; 1 – Набережные Челны, 2 – Елабуга. 
Статистически значимые различия между баллами жизненного состояния в контроле и магистральных посадках (р < 0.05).
По вертикали: баллы; по горизонтали: город.
Fig. 3. Life status of Betula pendula and Populus balsamifera in different plantings.
Note: P1 – number of live branches in tree crowns; P2 – degree of crown foliation; P3 – number of live (without necrosis) leaves in 
crowns; P4 – average live leaf area; 1 – Naberezhnye Chelny, 2 – Yelabuga. Statistically significant differences between vitality scores 
in the control zone and streetside plantings (p < 0.05).
X-axis: score; y-axis: settlement.
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и  величине ОЖС. Таким образом, можно за-
ключить, что в  магистральных посадках как г. 
Елабуги, так и г. Набережные Челны, оба иссле-
дуемые вида B. pendula и P. balsamifera испыты-
вают негативное воздействие урбаносреды раз-
личной интенсивности. 

С  целью компенсации негативного воздей-
ствия растения задействуют разнообразные ме-
ханизмы, которые связаны с  изменением ме-
таболитного состава, в  частности, содержания 
аскорбиновой кислоты, являющейся мощным 
антиоксидантом. Проведенный дисперсионный 
анализ выявил существенные различия в содер-
жании АК, связанные с видовыми особенностя-
ми растений (p < 0.05), комплексом условий ме-
ста произрастания, периодом вегетации, годом 
проведения исследований и  взаимодействием 
данных факторов. 

В г. Набережные Челны в 2019–2023 гг. наи-
большее количество АК в  листьях обоих ис-
следуемых видов наблюдалось в  июне в  маги-
стральных посадках и значительно превышало 
контрольные значения: у P. balsamifera на 0.53, 
0.45, 0.46, 0.51 и  0.35, а  у B.  pendula – на  0.27, 
0.29, 0.26, 0.17 и  0.72  мг/г, соответственно 
(рис. 4). В июле у обоих видов отмечается резкое 
снижение содержания АК как в  контроле, так 
и  в  МП, при этом различия в  содержании АК 
в листьях B. pendula недостоверны между ЗУК 
и  МП, а  у  P. balsamifera в  МП наблюдается 
достоверно более высокое содержание данного 
метаболита. В  августе картина меняется: 
в контроле наблюдается снижение содержания 
АК в  листьях у  обоих видов; в  МП в  период 
2019–2023 гг. у B. pendula наблюдается увеличе-
ние АК на 0.40, 0.46, 0.47, 0.38, и 0.42 мг/г отно-
сительно контрольных величин, а у P. balsamif-
era – продолжается снижение содержания АК. 
Наблюдаемые закономерности в  изменении 
содержания АК в  листьях B. pendula и P.  bal-
samifera в  контроле и  магистральных посадках 
г. Набережные Челны сохранялись на  протя-
жении всего периода исследования, резких 
изменений не  отмечалось. В г. Елабуга зако-
номерности накопления и  расходования АК 
в листьях B. pendula и P. balsamifera в контроле 
и МП имели сходные черты с таковыми у рас-
тений из г. Набережные Челны (рис. 5). Следует 
отметить, что в целом содержание АК в листо-
вой пластинке P. balsamifera в исследуемых точ-
ках за весь период исследования было меньше 
по сравнению с листьями B. pendula (рис. 4, 5). 

В  условиях породных отвалов Кузбасса 
Е. Ю. Колмогоровой (2017) отмечено, что мак-
симальное снижение АК в  листьях B. pendula 
относительно контроля наблюдается в  июне  – 
на 30%, минимальное – в августе – на 13.6% [25]. 
В  наших исследованиях, наоборот, отмечается 
повышение содержания АК в  листьях B. pen-
dula в  магистральных посадках по  отношению 
к  ЗУК. В  то  же время наши результаты согла-
суются с данными И. Л. Бухариной и др. (2007) 
из  Уральского региона. Авторы отмечают, что 
повышение степени техногенной нагрузки при-
водит к возрастанию содержания аскорбиновой 
кислоты в  листьях изучаемых видов древесных 
растений в  санитарно-защитных насаждениях 
промышленных предприятий [3].

Важную роль в  формировании адаптивных 
реакций у  древесных растений играют феноль-
ные соединения, к  которым относятся танины. 
Механизм действия танинов на  растительный 
организм до  конца неясен, но  при этом отме-
чается их повышенное содержание в  растениях 
в стрессовых условиях. 

Проведенный дисперсионный анализ выявил 
существенные различия в  содержании танинов 
в листьях исследуемых растений, связанные с ви-
довыми особенностями (p < 0.05), комплексом 
условий места произрастания, периодом вегета-
ции, годом проведения исследований и взаимо-
действием данных факторов. 

Результаты исследований показали, что у 
B. pendula и P. balsamifera в контроле и МП со-
держание танинов в  листьях возрастает в  ходе 
вегетации, достигая максимальных значений 
в августе (рис. 6, 7). Содержание танинов в ли-
стьях B. pendula в условиях магистральных по-
садок г. Набережные Челны было достоверно 
ниже по сравнению с контролем: в июне на 0.58, 
0.42, 0.31 (кроме 2022, 2023 гг.), в июле на 0.66, 
0.69, 1.07 и  0.53 (кроме 2021 г.), в  августе – 
1.73, 1.38, 1.64, 0.78 и 1.06 мг/г соответственно 
в период 2019–2023 гг. В г. Елабуга отмечалась 
аналогичная закономерность снижения содер-
жания танинов у B. pendula в магистральных по-
садках относительно контроля: в июне на 0.73, 
0.34, 0.19 и 0.43 (кроме 2023 г.), в июле на 0.58, 
0.26, 0.43, 0.52 и  0.22, в  августе на  1.70, 1.37, 
1.58, 1.48 и 1.37 мг/г. Таким образом, у B. pendu-
la, произрастающей в магистральных посадках 
обоих городов, наблюдается меньшее содержа-
ние танинов в листьях во все сроки наблюдения 
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по сравнению с контрольными растениями, что 
может свидетельствовать об  участии танинов 
в ответной реакции на воздействие стрессовых 
факторов. 

Напротив, содержание танинов в  листьях 
P.  balsamifera, произрастающего в  магистраль-
ных посадках обоих городов, было больше 

контрольных величин (рис.  6, 7). В  г. Набереж-
ных Челнах достоверные превышения составили 
в  июне (кроме 2019 г.) 0.20, 0.53, 0.25, 0.41  мг/г, 
в июле 1.02, 1.15, 1.25, 1.15 и 0.69, в августе 0.41, 
0.43, 0.20, 0.65 и  0.32  мг/г соответственно за  пе-
риод 2019–2023 гг. В г. Елабуга достоверные пре-
вышения отмечены в  июне на  0.23  мг/г только 

Рис. 4. Содержание аскорбиновой кислоты в листьях Betula pendula и Populus balsamifera (г. Набережные Челны).
Примечание: # – статистически значимые различия по сравнению с контролем (р < 0.05); -∆- – зона контроля; -□- – маги-
стральные посадки.
По вертикали: мг/г сух. в-ва; по горизонтали: А – июнь, В – июль, С – август.
Fig. 4. Ascorbic acid content in leaves of Betula pendula and Populus balsamifera (Naberezhnye Chelny).
Note: # – statistically significant differences compared to the control (р < 0.05); -∆- – control zone; -□- – streetside plantings.
X-axis: mg/g dry matter; y-axis: A – June, B – July, C – August.
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в 2023 г., в июле на 0.90, 0.52, 1.05, 0.78 и 0.75, в ав-
густе на 0.42, 0.09, 0.14, 0.29 и 0.39 соответственно 
в период исследования. Следовательно, можно за-
ключить, что P. balsamifera проявляет специфиче-
скую реакцию в условиях магистральных посадок 
обоих городов, что связано с  неблагоприятными 
условиями произрастания и  активным участием 
данного метаболита в  защитной реакции на  не-
благоприятные факторы городской среды. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Проведенное многолетнее (2019–2023 гг.) ис-

следование жизненного состояния и  динамики 
содержания аскорбиновой кислоты и  танинов 
в  листьях Betula pendula Roth. и  Populus balsamif-
era L., произрастающих в условно фоновых зонах 
и  магистральных насаждениях городов Нижне-
го Прикамья Республики Татарстан – г.  Елабу-
га и  г.  Набережные Челны, позволяет сделать 
следующее заключение. У  исследуемых видов 

Рис. 5. Содержание аскорбиновой кислоты в листьях Betula pendula и Populus balsamifera (г. Елабуга).
Примечание: # – статистически значимые различия по сравнению с контролем (р < 0.05); -∆- – зона контроля; -□- – маги-
стральные посадки.
По вертикали: мг/г сух. в-ва; по горизонтали: А – июнь, В – июль, С – август.
Fig. 5. Ascorbic acid content in leaves of Betula pendula and Populus balsamifera (Yelabuga).
Note: # – statistically significant differences compared to the control (р < 0.05); -∆- – control zone; -□- – streetside plantings.
X-axis: mg/g dry matter; y-axis: A – June, B – July, C – August.
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отмечается примерно равное снижение жизнен-
ного состояния в условиях магистральных посадок 
по  сравнению с  контрольными насаждениями, 
что свидетельствует о сходном уровне негативного 
воздействия в г. Елабуга и г. Набережные Челны. 
Выявлены общие закономерности и особенности 
в  изменении содержания аскорбиновой кисло-
ты и танинов в листьях B. pendula и P. balsamifera 

в  течение вегетационных сезонов 2019–2023 гг. 
на  территории обоих городов. Аскорбиновая 
кислота выполняет защитную функцию для рас-
тений в начале вегетации, о чем свидетельствует 
ее максимальное содержание в листьях обоих ис-
следуемых видов в июне, а к концу вегетации ее 
содержание уменьшается. Напротив, содержание 
танинов в листьях как B. pendula, так и P. balsamifera 

Рис. 6. Содержание танинов в листьях Betula pendula и Populus balsamifera (г. Набережные Челны).
Примечание: # – статистически значимые различия по сравнению с контролем (р < 0.05); -∆- – зона контроля; -□- – маги-
стральные посадки.
По вертикали: мг/г сух. в-ва; по горизонтали: А – июнь, В – июль, С – август.
Fig. 6. Tannin content in the leaves of Betula pendula and Populus balsamifera (Naberezhnye Chelny).
Note: # – statistically significant differences compared to the control (р < 0.05); -∆- – control zone; -□- – streetside plantings.
X-axis: mg/g dry matter; y-axis: A – June, B – July, C – August.
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возрастает к концу вегетации, что указывает на их 
защитную роль ближе к концу вегетации. Содер-
жание танинов в листьях B. pendula в магистраль-
ных посадках обоих городов меньше по сравнению 
с контрольными величинами. У P. balsamifera, на-
против, накапливается больше танинов в листьях 
деревьев в магистральных посадках обоих городов 
по отношению к контрольным значениям. 
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Рис. 7. Содержание танинов в листьях Betula pendula и Populus balsamifera (г. Елабуга).
Примечание: # – статистически значимые различия по сравнению с контролем (р < 0.05); -∆- – зона контроля; -□- – маги-
стральные посадки.
По вертикали: мг/г сух. в-ва; по горизонтали: А – июнь, В – июль, С – август.
Fig. 7. Tannin content in leaves of Betula pendula and Populus balsamifera (Yelabuga).
Note: # – statistically significant differences compared to the control (р < 0.05); -∆- – control zone; -□- – streetside plantings.
X-axis: mg/g dry matter; y-axis: A – June, B – July, C – August.
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Abstract. The vital state and the dynamics of ascorbic acid and tannins content in leaves of Betula pendula Roth. 
and Populus balsamifera L., growing in the streetside plantings of the Lower Kama region of the Republic of  
Tatarstan – the town of Yelabuga and the city of Naberezhnye Chelny were studied. In the streetside plantings 
of Yelabuga and Naberezhnye Chelny, the studied species showed a decrease in their vital state compared to 
the control, which indicates a similar level of negative impact. Under the anthropogenic stress in leaves of the 
studied species, an increase in the content of ascorbic acid is observed in the initial stages of vegetation, and of 
tannins - by its end, which indicates the protective role of the latter closer to the end of growing season. A higher 
content of ascorbic acid in the studied species was registered in the city of Naberezhnye Chelny, compared to 
the town of Yelabuga, which indicates a more active response against higher anthropogenic load in bigger city.
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Исследования содержания 47 химических элементов в листьях брусники обыкновенной Vaccinium 
vitis-idaea L. на территории Восточного Забайкалья выявили особенности их накопления из почвы. 
Образцы листьев и верхнего (0–20 см) горизонта почвы собраны на 15 пробных площадях, распо-
ложенных на разном удалении от горнодобывающих предприятий; в качестве контроля выбран фо-
новый участок в районе Ингодинского научного стационара. Содержание элементов в растительных 
и почвенных образцах проанализировано масс-спектрометрическим методом. Установлено, что в 
листьях V. vitis-idaea преобладают эссенциальные элементы – K, Ca, Mg и P; среди микроэлементов 
доминируют Mn, Fe, Al и Ba. Особенностью элементного состава листьев исследуемого вида на об-
следованной территории является относительно низкое содержание жизненно необходимых макро- и 
микроэлементов, а также Sr, Rb, Ti, Ni, Pb, V, Li, Zr, Ga и Y по сравнению с другими регионами Рос-
сии. Значимая корреляция концентрации всех исследованных элементов в растениях и их валово-
го содержания в почве отсутствует. Листья V. vitis-idaea, произрастающей вблизи горнодобывающих 
предприятий, удовлетворяют требованиям, предъявляемым к лекарственному сырью по содержанию 
Pb, Cd, Hg, а на большинстве пробных площадей и по содержанию As.

Ключевые слова: Vaccinium vitis-idaea, макро- и микроэлементы, Восточное Забайкалье, горнодобыва-
ющие предприятия
DOI: 10.31857/S0033994625010086, EDN: EGLQIS

Брусника обыкновенная (Vaccinium vitis-
idaea  L.) – небольшой вечнозеленый кустар-
ничек высотой 5–25  см из  семейства Ericaceae. 
В  лесных и  лесостепных районах Восточного 
Забайкалья брусника является постоянным ком-
понентом травяно-кустарничкового покрова 
в  большинстве типов леса. Растение отличается 
очень широкой экологической амплитудой, осо-
бенно по  отношению к  влаге. Встречается как 
на сухих, так и на заболоченных участках, часто 
растет на бедных и сильнокислых почвах. Сред-
няя урожайность листьев брусники в Восточном 
Забайкалье довольно высокая (58–65 г/м2) [1].

Брусника представляет ценность не  только 
как пищевое, но и как лекарственное растение. 
Известно, что цельные листья брусники и поро-
шок из них используют в качестве мочегонного 
средства и при мочекаменной болезни [2].

Листья брусники имеют антимикробные, 
вяжущие и  противовоспалительные свойства 

благодаря содержанию в  них флавоноидов, ви-
таминов и  дубильных веществ. Препараты, из-
готовленные на  их основе, оказывают вяжущее 
и  капилляроукрепляющее действие, а  также 
повышают эффективность антибиотиков, сти-
мулируют фагоцитоз и  другие защитные силы 
организма, при этом воздействуют на организм 
щадяще [3].

Листья V. vitis-idaea являются важным источ-
ником фармацевтических ингредиентов с очень 
высоким антиоксидантным потенциалом. Их 
экстракты могут ингибировать экспрессию ви-
руса гепатита C и рост клеток, чувствительных 
к  промиелоцитарному лейкозу человека. Ли-
стья используются для снижения уровня холе-
стерина и  лечения расстройств желудка, рев-
матических заболеваний, инфекций мочевого 
пузыря и почек [4]. 

Фармакологическая активность растений 
зависит не  только от  наличия органических 
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компонентов, но и от уровня концентрации био-
логически важных микроэлементов и  их ком-
плексов. Оценка качества лекарственного сырья 
и  возможности его использования в  пищевых 
и  лекарственных целях имеет особенную важ-
ность при сборах на территориях, подверженных 
техногенному воздействию [5]. Например, в юж-
ной части Польши в органах брусники на загряз-
ненных участках вблизи цинкового завода были 
обнаружены повышенные по сравнению с более 
чистыми участками концентрации Cd, Pb, Zn 
и Fe. Накопление тяжелых металлов в бруснике 
приводило к  увеличению содержания аскорби-
новой кислоты, активности антиоксидантных 
ферментов (супероксиддисмутазы). Накопление 
марганца вызывало снижение антиоксидантной 
реакции [6]. 

Вблизи крупного медеплавильного завода 
на  Среднем Урале содержание Cu, Pb, Zn, Cd 
в плодах V. vitis-idaea в 4–18 раз превышало ПДК. 
Превышение содержания Cd и Pb в плодах было 
отмечено также и на расстоянии 30–60 км от за-
вода [7]. В Республике Коми, в зоне воздействия 
выбросов целлюлозно-бумажного производства, 
в  листьях брусники обнаружено увеличение, 
по сравнению с другими районами, содержания 
калия, фосфора и  магния [8]. В  условиях дли-
тельного атмосферного загрязнения выбросами 
медно-никелевого комбината «Североникель» 
(г. Мончегорск, Мурманская область) листья 
брусники характеризовались существенным 
снижением концентраций Mn и Zn [9].

Несмотря на то, что в литературе есть сведе-
ния об элементном составе брусники для многих 
регионов России и  зарубежных стран, в  преде-
лах Восточного Забайкалья таких исследований 
не проводили.

Цель работы – провести сравнительный ана-
лиз содержания химических элементов в листьях 
V. vitis-idaea на фоновой территории Забайкаль-
ского края и в условиях влияния горнодобываю-
щих предприятий.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Объектом исследования были листья Vaccini-

um vitis-idaea, произрастающей в  условиях тех-
ногенного воздействия 2-х горнодобывающих 
предприятий Забайкальского края: Быстрин-
ского ГОКа и  Дарасунского рудника и  вблизи 
Ингодинского научного стационара ИПРЭК 

СО РАН – на фоновой территории, отдаленной 
от промышленного загрязнения (рис. 1).

Быстринское полиметаллическое место-
рождение (медь, железо, золото и  серебро) на-
ходится в  16  км к  востоку от  пос. Газимурский 
Завод. Дарасунское месторождение золота на-
ходится в  районе пос. Вершино-Дарасунский, 
Тунгокоченского района. Приоритетными за-
грязнителями почв являются: Pb, Cd, Cu, Zn, 
Ni, As [10]. Ингодинский научный стационар 
ИПРЭК СО РАН расположен в  40  км южнее 
г. Чита, в лесной зоне, вдали от горнодобываю-
щих предприятий.

Большая часть пробных площадей (ПП) для 
отбора листьев брусники расположена в районе 
Быстринского ГОКа (рис. 2, табл. 1). Абсолют-
ная высота расположения пробных площадей 
находится в  пределах 756–932  м над уровнем 
моря (табл.  1). Рельеф горный. Почвы преиму-
щественно суглинистые, на  территории Бы-
стринского ГОКа представлены горные дер-
новые лесные; дерновые лесные насыщенные; 
темно-серые лесные; лугово-черноземные; лу-
говые; лугово-болотные типы почв. Среднее 
содержание гумуса находится в  пределах 4.17–
15.3%, рН водный 5.9–6.9 [11].

Время отбора листьев в районе Быстринского 
ГОКа – вторая декада июня (фаза бутонизации), 
в  районе рудника Дарасун – в  первой декаде, 
а  в  районе Ингодинского стационара – в  тре-
тьей декаде июля 2023 г. (не обнаружено цветков 
и плодов).

Для отбора растительных образцов верх-
нюю часть побегов брусники срезали секато-
ром, по  возможности равномерно на  выделен-
ной учетной площади 25 х 25  м. Количество 
мест отбора растительных образцов на площади 
составляло 10–15. Срезанные стебли объеди-
няли в одну пробу и  помещали в  тканевый ме-
шок с этикеткой, соответствующей месту отбо-
ра. Масса срезанных побегов составляла около 
200 г. В полевых условиях образцы подсушивали 
в  тени, чаще вне помещения. В  лабораторных 
условиях листья отделяли от  стеблей и  подсу-
шивали до  воздушно-сухого состояния, затем 
измельчали с помощью кофемолки до порошко-
образного состояния.

Образцы почвы отбирали одновремен-
но на  тех  же площадях в  слое 0–20  см мето-
дом конверта в  пяти точках площадки. Почва 
представляла смесь органогенного и  верхнего 
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Рис. 2. Расположение пробных площадей в районе Быстринского ГОКа.
Примечание. 1 – полигон твердых отходов; 2 – хвостохранилище; 3 – карьер; 4 – водохранилище.
Fig. 2. Location of sample plots in the Bystrinsky Mining and Processing Plant (MPP) area.
Note. 1 – waste dump; 2 – tailings reservoir; 3 – open-pit mine; 4 – water reservoir.

Рис. 1. Расположение районов исследования (отмечено квадратом). Примечание. I – Ингодинский стационар; II – Дара-
сунский рудник; III – Быстринский ГОК.
Fig. 1. Location of the study areas (marked with a square). Note. I–Ingodinsky research station; II – Darasun mine; III – Bystrisnky MPP.
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Таблица 1. Характеристика мест произрастания Vaccinium vitis-idaea
Table 1. The characteristics of Vaccinium vitis-idaea growth locations

Номер 
пробной 
площади

Sample plot

Координаты, °
Geographic position, °

Абсолютная 
высота, м

True altitude, m
Рельеф

Surface topography
Растительное сообщество

Plant community

Быстринский ГОК 
Bystrinsky MPP

1 51.47536 118.50482 915
склон юго-западный,

пологий
south-west slope,

gentle

Лиственничник рододендроновый
Larch-rhododendron

2 51.55979 118.49168 787
склон северо-

восточный, пологий
north-east slope, gentle

Березово-лиственничное 
разнотравное

Birch-rhododendron-herbs

3 51.51003 118.43141 766
склон северо-

восточный, пологий
north-east slope, gentle

Мелколиственное бруснично-
багульниковое

Small-leaved-lingonberry-ledum

4 51.50961 118.42845 771
склон северо-

восточный, пологий
north-east slope, gentle

Мелколиственное бруснично-
багульниковое

Small-leaved-lingonberry-ledum

5 51.56144 118.49125 777
склон северо-

восточный, пологий
north-east slope, gentle

Березняк брусничный
Birch-lingonberry

6 51.47610 118.50172 932 склон южный, пологий
south slope, gentle

Лиственничник рододендроновый, 
бруснично-разнотравный

Larch-rhododendron-lingonberry-
herb

7 51.452614 118.790655 832
склон восточный, 

пологий
east slope, gentle

Березняк разнотравный
Birch-herb

8 51.55869 118.49244 763 Плоский
flat

Березово-лиственничное 
бруснично-багульниковое
Birch-larch-lingonberry-herb

9 51.55577 118.55978 756 мелко западинный
Лиственничник разнотравно-

багульниковый
Larch-herb-ledum

10 51.53607 118.56632 832 склон западный, 10–15°
west slope, 10–15°

Березняк разнотравный
Birch-herb

11 51.53790 118.53096 836
склон восточный, 

пологий
east slope, gentle

Березово-лиственничное
Разнотравное

Birch-larch-herb

12 51.51881 118.55124 868
склон восточный, 

пологий
east slope, gentle

Березово-лиственничное
Разнотравное

Birch-larch-herb

13 51.50562 118.56578 860 мелко западинный
Березово-лиственничное

разнотравное 
Birch-larch-herb

14 51.47390 118.63081 908
склон северо-

восточный, 5–10°
north-east slope, 10–15°

Березово-лиственничное
Разнотравное

Birch-larch-herb
Ингодинский научный стационар

Ingodinsky research station

16 51.8158406 
113.1769884 709

склон северо-
восточный, пологий

north-east slope, gentle
Березняк разнотравный

Birch-herb
Дарасунский рудник

Darasun mine

18 52.34620 115.57760 783
склон северо-

восточный, 5–10°
north-east slope, 10–15°

Березняк разнотравный
Birch-herb
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минерального слоя без лесной подстилки. За-
тем образцы почвы объединяли в  одну пробу 
и  помещали в  полиэтиленовый пакет, снаб-
женный этикеткой. Масса пробы – не  менее 
1 кг. В лабораторных условиях почву высуши-
вали до воздушно-сухого состояния, просеива-
ли через сито с ячейкой 1.0 мм, затем измель-
чали с помощью ступки до порошкообразного 
состояния.

Анализ почвенных и  растительных образцов 
проводили в  лаборатории физико-химических 
методов исследования Института тектоники 
и геофизики им. Ю. А. Косыгина на масс-спек-
трофотометре ICP-MS Elan 9000 (Канада), со-
гласно общепринятой методике [12]. В образцах 
определяли содержание 47 химических элемен-
тов. Коэффициент биологического поглощения 
(КБП) рассчитывали как отношение содержа-
ния химического элемента в  листьях брусники 
к его концентрации в почве.

Для статистической обработки полученных 
данных использовали методы описательной ста-
тистики и корреляционного анализа.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Почва. По  среднему валовому содержанию 

в  почвах на  исследованных пробных площадях 
химические элементы составляют следующий 
ряд (в порядке убывания): Al > Fe > K > Na > 
> Ca > Mg > Ti > Mn > P > Ba > Sr > Zn > Rb > V > 
> Ce > Cr > Zr > Li > Pb > La > Cu > As > Ni > B > 
> Sb > Y > Ga > Cs > Co > Sc > Pr > Th > Nb > W > 
> Sn > U > Be > Ge > Mo > Ag > Ta > Bi > Tl > 
> Te > Hg > Cd > Se (табл. 2).

Содержание большинства (68%) элементов 
ниже кларка земной коры [14]. Меньше 50% 
кларка составляет среднее валовое содержание 
в почве следующих элементов (в порядке возрас-
тания): Y, Zr, Ca, Ta, Nb, Mg, Na, Ti, Ni, Tl, Be, 
Th и Fe. От 50 до 100% от кларка земной коры 
составляет (в порядке возрастания) содержание 
Rb, Sr, Co, Cr, Al, V, Pr, Sc, Ga, U, K, Ba, Mo, Ge, 
Sn, La, Li, Se. Валовое содержание в почве Zn, P, 
Mn, B, Cd, Ce, W, Pb, Hg, Cs, Ag, As, Sb, Bi и Te 
превышает кларк земной коры. Очень высоким, 
на  1000–34000% выше кларка является валовое 
содержание Ag, As, Sb, Bi и Te.

Наиболее существенно варьирует содержание 
в почве P, Sb, W, Ag, Bi, Cd и Se (CV = 131–208 %) 
(табл. 2). Максимальное количество химических 

элементов (19) с  их высоким содержанием за-
регистрировано на ПП14, которая расположена 
вблизи территории, нарушенной в  результате 
добычи золота, в пойме р. Тайна. И, напротив, 
максимальное число (36) элементов с  мини-
мальным содержанием выявлено на ПП9, в рай-
оне плотины хвостохранилища. 

Почва в районе Ингодинского научного ста-
ционара (ПП16) отличается максимально вы-
соким содержанием K и  Na (табл.  2). В  районе 
Дарасунского рудника (ПП18) выявлено макси-
мальное содержание Al, Ti, Sr, Ga и Nb в почве. 
Максимальное содержание исследуемых хими-
ческих элементов в  почве в  районе Быстрин-
ского ГОК варьирует на  различных пробных 
площадях: так, например, на ПП14 почвы харак-
теризуются максимальным содержанием Fe, P, 
Zn, V, Ce, Zr, Pb, As, Co, Sc, Pr, Th, W, Sn, Be, 
Ge, Te, Hg, Cd, в  то  время как на  ПП9 макси-
мальные концентрации в почве отмечены лишь 
для Ca, U, Se.

Сравнение содержания ряда токсических 
элементов в  исследуемых почвах с  их ПДК 
показало, что на  всей обследованной терри-
тории содержание As значительно превышает 
его ПДК, в том числе и в районе Ингодинского 
научного стационара, который рассматривает-
ся в  качестве контроля (табл.  2). Максималь-
ное содержание данного элемента обнаружено 
в почве ПП14, где превышение ПДК составля-
ет свыше 28 крат. Только на  этой единствен-
ной ПП наблюдается повышенное содержание 
Cd, незначительно превышающее его ПДК, 
и  2-кратное превышение ПДК по  Zn. Лишь 
на  ПП13 в  почве зарегистрировано некоторое 
превышение ПДК по  Ni, а  на  ПП5 отмече-
но почти 2-кратное превышение ПДК по  Cu. 
Содержание в  почвах Pb превышает его ПДК 
в районе Быстринского ГОК’а на ПП3, 5 и 14, 
а  также на  ПП18 в  окрестностях Дарасунско-
го рудника. Содержание Hg в  исследуемых 
почвах нигде не  превышает ПДК. Из  других 
перечисленных выше приоритетных загряз-
нителей (Fe, Ag, Au) содержание Fe в среднем 
превышает его фоновое содержание не  более 
чем в 2–4 раза. Содержание Ag может быть как 
существенно меньше фонового (на ПП9 в  120 
раз), так и значительно превышать его (на ПП5 
более чем в 38 раз).

Следует отметить, что на  ПП18 уровень за-
грязнения почвы Pb, Zn, As, Cd существенно 
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повышен по  сравнению с  фоновым содержа-
нием этих металлов в почве в районе Ингодин-
ского научного стационара (табл.  2). Однако 
их содержание значительно меньше приводи-
мых концентраций в  почве поселка Вершино-
Дарасунский, где зарегистрировано значи-
тельное превышение ПДК по  этим металлам, 
и уровень загрязнения этими металлами оцени-
вается от  допустимой до  чрезвычайно опасной 
категории загрязнения [10].

На территории Газимуро-Заводского адми-
нистративного района Забайкальского края 
для Быстринского ГОКа была выполнена 
оценка экологического состояния почв на ос-
нове расчета показателя суммарного химиче-
ского загрязнения (Zc) [11]. Она показала, что 
в местах размещения опытно-промышленных 
карьеров уровень загрязнения почвы доходит 
до  чрезвычайно опасного. В  местах размеще-
ния отвалов наблюдается закономерность  – 
чем ближе к  карьеру, тем выше степень за-
грязнения – от чрезвычайно опасной степени 
до  допустимой, остальная территория имеет 
допустимую степень загрязнения. Согласно 
данным авторов [11], основными тяжелы-
ми металлами, выявленными в  повышенных 
концентрациях в целом для территории, явля-
ются Cu, Cr, As, W, которые образуют геохи-
мические ореолы комплексного оруденения 
и свойственны для горных пород территории. 
В  горных дерновых лесных почвах наблюда-
ются повышенные содержания Cu (0.5–2.0 
ПДК), Cr (0.7–3.0 ПДК), W (0.0–10.0 ПДК), 
As встретился в  одной пробе, но  с  очень вы-
соким превышением ПДК (в 35 раз). В темно-
серых лесных почвах зафиксировано неболь-
шое превышение Cu (до 1.2 ПДК) и  во  всех 
пробах высокое содержание As (35–50 ПДК). 
Полученные нами результаты в целом хорошо 
согласуются с  данными, приведенными в  ра-
боте А. А. Котович с соавторами [11].

Листья Vaccinium vitis-idaea. Среднее содержа-
ние химических элементов в  листьях брусники 
располагается в уменьшающемся ряду: K > Ca > 
> Mg > P > Mn > Fe > Al > Ba > Zn > Sr > Ag > B > 
> Na > Cu > Ti > Rb > Cr > Ni > Sb > As > Pb > Ce > 
> W = V = Mo > Li > La = Co > Zr > Y > Ga > Cs = 
= Cd = Pr > Bi = Se = U = Hg = Nb = Ta = Th > Te > 
> Sn = Be > Ge = Tl = Sc (табл. 3).

На всех пробных площадях среди жизненно 
необходимых макроэлементов максимальное 

содержание в  листьях V. vitis-idaea зарегистри-
ровано для K и Ca, концентрация Mg и P была 
в 3–5 раз ниже. В районе рудника Дарасунский 
выявлено наиболее высокое содержание K и P, 
в  2–4 раза превышающее соответствующие 
величины на  остальных пробных площадях. 
Содержание Na в  листьях V. vitis-idaea варьи-
ровало в  очень широком диапазоне от  0.001 
до 25.9 мг/кг и в среднем составляло 5.4 мг/кг. 
Известно, что среднее содержание Na в расте-
ниях колеблется от 0.008 до 2.5% сухой массы. 
Некоторые авторы относят Na к микроэлемен-
там в связи с тем, что он необходим лишь неко-
торым высшим растениям [16].

Жизненно необходимые микроэлементы 
по  убыванию их содержания в  листьях V. vitis-
idaea образуют следующий ряд: Mn > Fe > Zn > 
> Cu > Cr > Mo > Co > Se. 

Содержание Cd, Pb и  Hg в  исследованных 
образцах листьев V. vitis-idaea не  превышало их 
ПДК, установленных для лекарственного сырья 
[15]. Содержание As в листьях брусники на ПП4 
и ПП10 было выше ПДК (табл. 3). 

В районе Ингодинского стационара содержа-
ние Rb в листьях V. vitis-idaea в 2 раза, Li – в 2.3 
раза больше среднего значения. Листья V. vitis-
idaea, произрастающей в районе рудника Дара-
сунский, отличались наиболее высокими кон-
центрациями Zn, Na, Sb и Pb (табл. 3).

Корреляционный анализ данных не  выявил 
ни  одного значимого коэффициента корреля-
ции между концентрацией элементов в листьях 
V. vitis-idaea и  их валовым содержанием в  поч-
ве при р = 0.01. Исключением является связь 
концентрации Bi с  валовым содержанием при 
р = 0.05 (r = 0.59). 

Для 35 химических элементов из  47 проа-
нализированных коэффициент биологическо-
го поглощения (КБП) в  листьях V. vitis-idaea 
не  превышал 1 (табл.  4). Наиболее высокими 
средними значениями КБП отличались Ag, Se 
и Nb, эти элементы отнесены к группе биоло-
гического накопления. Столь большая величи-
на КБП для Ag объясняется аномально высо-
кой концентрацией этого элемента в  листьях 
V. vitis-idaea на  ПП2 (табл.  3), что может быть 
связано с  проявлением ореола рассеивания 
вокруг рудных залежей. Известно, что в  рас-
тениях, произрастающих в  районах развития 
серебряной минерализации, серебро может 
концентрироваться до токсичного уровня [17]. 
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Максимальные значения КБП, превышающие 
1, отмечены для ряда элементов K, B, P, Te, 
Mn, Sb, Cd, Ta и Tl. В ряду интенсивности по-
глощения элементы можно расположить в сле-
дующем порядке: Ag > Se > Nb > P > Mn > Te > 
> B > Ca > Cd > K > Cu > Sb > Zn > W > Mo > 
> Tl > Mg > Ba > Ta > Sr > Hg > Bi > Ni > Cr > 
> Rb > As > Co > Th > Pb > Fe > U = Li > Ga = 
= Ce = Pr = La = Cs > Be = Y > Al = Sn = Ti = 
= Zr = V > Na = Ge > Sc (табл. 4).

Концентрации жизненно необходимых ма-
кроэлементов в  листьях V. vitis-idaea, произрас-
тающих в других регионах России, как правило, 
были больше, чем в  районах наших исследова-
ний. Например, содержание Na в листьях V. vitis-
idaea в  природных ценопопуляциях Слюдян-
ского района Иркутской области было в 13 раз, 
Ca – в 6 раз, Mg – в 2.3 раза, К и Р в 1.3–1.5 раза 
больше [18].

Содержание жизненно необходимых микроэ-
лементов в листьях V. vitis-idaea было также ниже: 
Mn – в 2–4 раза, Fe – в 4.2 раза, Zn – в 3–5 раз, 
Cu – в 1.5–8 раз, Cr – в 7 раз, Mo – в 8 раз, Co – 
в 19 раз [19, 20]. В то же время концентрация Pb 
в листьях V. vitis-idaea в Прибайкалье превышала 
соответствующие значения в районе исследова-
ний в 15 раз, в районе Центральной Камчатки – 
в 95 раз.

Полученные данные свидетельствуют о низ-
кой концентрации Sr, Ti, Rb, Ni, Pb, V, Li, 
Zr, Ga, Y в  листьях V. vitis-idaea относительно 
других районов ее произрастания в  России. 
В то же время, в районе исследований обнару-
жено аномально высокое содержание Ag, в 138 
раз превышающее его концентрацию в листьях 
V. vitis-idaea на территории Центральной Кам-
чатки [20].

Имеются и  другие особенности содержания 
химических элементов в  листьях V. vitis-idaea 
в Восточном Забайкалье. В наших исследовани-
ях только Mn отнесен к элементам накопления 
на ряде ПП, в то время как в лесах Центральной 
Камчатки Mn относится к  элементам энергич-
ного накопления, а Ba и Zn – сильного накопле-
ния [21]. На  территории Южного Прибайкалья 
листья V. vitis-idaea отличаются высоким содер-
жанием ряда элементов: растения активно акку-
мулируют из почвы Mn, Zn, Cu, Cd (КБП > 1), 
тогда как Fe, Cr, Ni, Pb и  Co поглощаются 
из почвы слабо (КБП<1) [5]. В наших условиях 
КБП < 1 для Zn и Cu (табл. 4).

На  территории Северного Прибайкалья 
по величине накопления в листьях V. vitis-idaea 
микроэлементы образуют следующий ряд: 
Mn > Fe > Zn > Cu > Cr > Pb > Ni ≥ Co > Cd [22]. 
В большей степени условия произрастания вли-
яли на содержание в листьях Fe, Cu, Pb, Co, Cd. 
Выявлена значимая связь между содержани-
ем кислоторастворимых форм Cr, Mn, Fe, Cu 
в почве и в листьях V. vitis-idaea (r = 0.48–0.76). 
К  элементам сильного накопления отнесены 
Mn, Cu и  Zn, при этом подчеркивается, что 
на  территории Северного Прибайкалья листья 
V. vitis-idaea являются «сверх»-концентраторами 
Mn и Cr [22].

Сходные с нами закономерности накопления 
ряда элементов в листьях V. vitis-idaea, произрас-
тающей в благоприятных экологических услови-
ях, получены в Слюдянском районе Иркутской 
области [18]. На северо-западных склонах хреб-
та Хамар-Дабан, как и в наших исследованиях, 
в листьях V. vitis-idaea преобладали эссенциаль-
ные элементы – Ca, K, Mg и  P; среди микроэ-
лементов доминировали Mn и  Ba. Содержание 
потенциально токсичных металлов – Ti, Cr, Ni, 
Cu, Zn, Sr, Ba и Pb, не превышало избыточных 
или токсичных уровней, установленных для на-
земных растений [18].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В  результате исследования содержания 47 

химических элементов в  листьях брусники 
обыкновенной Vaccinium vitis-idaea L. (Erica-
ceae) выявлены особенности их накопления 
из почвы на территории Восточного Забайка-
лья. В  листьях V. vitis-idaea преобладают эс-
сенциальные элементы – K, Ca, Mg и P; среди 
микроэлементов доминируют Mn, Fe, Al и Ba. 
Особенностью элементного состава листьев 
исследуемого вида на  обследованной терри-
тории является относительно низкое содер-
жание жизненно необходимых макро- и  ми-
кроэлементов, а также Sr, Rb, Ti, Ni, Pb, V, Li, 
Zr, Ga и Y по сравнению с другими регионами 
России. Значимая корреляция концентрации 
всех исследованных элементов в  растениях 
и их валового содержания в почве отсутствует. 
Листья V. vitis-idaea, произрастающей вблизи 
горнодобывающих предприятий, удовлетво-
ряют требованиям, предъявляемым к  лекар-
ственному сырью по  содержанию Pb, Cd, Hg, 
а на большинстве пробных площадей и по со-
держанию As. 
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Таблица 4. Коэффициент биологического поглощения элементов в листьях Vaccinium vitis-idaea 
Table 4. Coefficients of biological absorption of elements in Vaccinium vitis-idaea leaves 

Элемент
Element

Средний коэффициент биологического 
поглощения

Average of biological absorption coefficient

Пределы значений коэффициента 
биологического поглощения

Limits of the biological absorption coefficient
Bi 0.046 0.002–0.222
Hg 0.064 0.002–0.250
Sr 0.067 0.026–0.135
Ba 0.100 0.047–0.212
Na 0.002 1*10-7–0.03
As 0.021 0.002–0.090
Ca 0.289 0.065–0.555
W 0.134 0.005–0.636

Mo 0.133 0.007–0.333
K 0.230 0.071–1.2

Zn 0.161 0.054–0.422
B 0.393 0.169–1.1

Cu 0.217 0.023–0.687
Al 0.003 0.001–0.016
P 0.985 0.069–3.1

Be 0.004 0.001–0.021
Mg 0.114 0.053–0.260
Cr 0.035 0.006–0.202
Ni 0.041 0.010–0.164
Sc 0.0001 0.0001–0.004
Ga 0.005 0.002–0.028
Te 0.699 0.001–10.0
Fe 0.008 0.002–0.045
Sn 0.003 0.0002–0.027
Ti 0.003 0.001–0.029
Ag 25.7 0.001–377
Zr 0.003 0.001–0.025
Co 0.016 0.0004–0.081
Ge 0.002 0.001–0.017
Mn 0.714 0.043–2.5
Sb 0.187 0.0002–2.4
V 0.003 0.001–0.025
Se 10.6 0.021–30.0
U 0.006 0.0004–0.019
Ce 0.005 0.001–0.029
Cd 0.274 0.007–1.6
Pr 0.005 0.001–0.029
Pb 0.009 0.00002–0.033
La 0.005 0.001–0.030
Cs 0.005 0.001–0.029
Rb 0.029 0.003–0.195
Th 0.010 0.0001–0.143
Ta 0.097 0.001–1.5
Y 0.004 0.001–0.021

Nb 4.4 0.0001–70.0
Li 0.006 0.001–0.043
Tl 0.13 0.001–2.0

Примечание. Жирным шрифтом выделены коэффициенты биологического накопления >1.
Note. The coefficients of biological accumulation >1 are given in bold.
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Macro- and Microelement Content of Vaccimium Vitis-idaea (Ericaceae) Leaves  
in Eastern Transbaikalia
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Abstract. Studies of the content of 47 elements in leaves of lingonberry Vaccinium vitis-idaea L. in Eastern 
Transbaikalia revealed the specific features of their accumulation from the soil. Samples of leaves and the upper 
(0–20 cm) soil horizon were collected at 15 sample plots located at different distances from mining facilities; 
a background site close the Ingodinsky research station was selected as a control. The content of elements in 
plant samples and associated soils was analyzed by mass spectrometric method. It was found that in leaves of 
V. vitis-idaea the essential elements K, Ca, Mg and P predominate, and Mn, Fe, Al and Ba are dominating 
trace elements. The relatively low content of vital macro- and microelements, as well as Sr, Rb, Ti, Ni, Pb, V, 
Li, Zr, Ga and Y is characteristic for the elemental composition of V. vitis-idaea leaves at the studied territory, 
as compared to other regions of Russia. There is no significant correlation between the concentration of all 
the studied elements in plants and their gross content in associated soils. Leaves of V. vitis-idaea growing near 
mining facilities, meet the requirements for medicinal plant raw materials in terms of Pb, Cd, and Hg content, 
and in most tested areas in terms of As content.

Keywords: Vaccinium vitis-idaea, chemical elements, Eastern Transbaikalia, mining enterprises
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Впервые выявлено наличие цитотоксической и антипролиферативной активности у экстрак-
та бессмертника песчаного (Helichrysum arenarium (L.) Moench) и его способность активировать 
апоптоз опухолевых клеток человека: Jurkat, MCF-7, SK-BR-3, А549, РС-3, HCT-116, A498. Под 
действием экстракта в концентрации 0.9 мг/мл через сутки обнаруживали клетки в стадии ранне-
го апоптоза (от 36.1% на линии A549 до 49.2% – на линии HCT-116) и позднего апоптоза (от 11.7% 
на линии HCT-116 до 37.7% на линии MCF-7). Клетки разных линий реагировали по-разному: в 
одних преобладали клетки на стадии раннего апоптоза, в других – позднего апоптоза или даже 
полного разрушения клеток. Под действием экстракта H. arenarium в линии Jurkat установлен ка-
спазо-зависимый апоптоз, индукция которого идет через каспазу-3. При действии экстракта при 
0.9 мг/мл наблюдали более 11% клеток, погибших апоптозом, на культурах клеток: A549, PC-3, 
HCT-116 и MCF-7. Максимальную активность на клетки А498 экстракт H.  arenarium проявил 
в концентрации 7.2 мг/мл: в первые 24 ч воздействия выявлена цитотоксическая, цитостатиче-
ская активность, снижение способности клетки к цитопротекторной аутофагии; через 48 ч у экс-
тракта сохранялась только цитостатическая активность. 

Ключевые слова: Helichrysum arenarium, Т-клеточный лимфобластный лейкоз Jurkat, аденокарцинома 
молочной железы MCF-7, SK-BR-3, карцинома легкого А549, карцинома простаты РС-3, карцинома 
толстой кишки HCT-116, карцинома почки A498 
DOI: 10.31857/S0033994625010095, EDN: EGERBT

В лечении онкологических больных остается 
много нерешенных проблем: выраженная ток-
сичность многокурсовой химиотерапии; форми-
рование множественной лекарственной устой-
чивости – приобретение опухолевыми клетками 
перекрестной резистентности к  цитостатикам 
с  разными механизмами действия и  внутри-
клеточными мишенями, которые усугубляют 
друг друга и  значительно снижают эффектив-
ность лечения [1]. Перспективными вещества-
ми для создания противоопухолевых препара-
тов могут быть биофлавоноиды. Показано, что 

флавоноиды экстракта аврана лекарственного 
способствуют активации апоптоза в опухолевых 
клетках за  счет негативной регуляции антиа-
поптотических белков, оказывая на  них изби-
рательное воздействие, препятствуют развитию 
цитопротекторной аутофагии и,  соответствен-
но, развитию резистентности к  химиотерапии, 
а также могут приводить к замещению опухоле-
вой ткани соединительной и переводить клетки 
опухоли из фазы G1 клеточного цикла в состоя-
ние покоя G0 [2–11].

https://teacode.com/online/udc/57/576.53.html
mailto:kurchatova.marya@yandex.ru
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Бессмертник песчаный Helichrysum arenarium 
(L.) Moench – многолетнее травянистое расте-
ние семейства Сложноцветные, в  цветках ко-
торого накапливаются биологически активные 
вещества, обусловливающие лекарственные 
свойства этого растения, в том числе флавоно-
иды [12]. Известно, что экстракт H.  arenarium 
обладает противоопухолевой активностью 
в отношении перевиваемой саркомы 45 (умень-
шает объем опухоли, вызывает некротические 
и  дистрофические процессы в  ней), а  также 
благоприятно влияет на  организм животных 
в целом [13–19].

Цель исследования – определение влияния 
флавоноидсодержащего экстракта бессмертни-
ка песчаного на семь линий опухолевых клеток 
человека: Jurkat, MCF-7, SK-BR-3, А549, РС-3, 
HCT-116, A498 и  механизма его противоопу-
холевого воздействия. Для этого использовали 
флуоресцентные методы визуализации.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 
Растительное сырье – цветки бессмертника 

песчаного собирали в Лысогорском районе Са-
ратовской области в июле 2024 г. 

Экстракт цветков H.  arenarium получа-
ли согласно Патенту № 2482863 [20]. Цветки 
H.  arenarium измельчали, экстрагировали 96%-
ным спиртом на водяной бане, доводили до ки-
пения и кипятили в течение 14–15 минут, затем 
выпаривали при температуре 55–60 °С, разводи-
ли выпаренный остаток сначала дистиллирован-
ной водой при температуре 40–50 °С, затем до-
бавляли хлороформ в пропорции 4/5 части воды 
и 1/5 части хлороформа, охлаждали до комнат-
ной температуры и центрифугировали со скоро-
стью 1500 оборотов в минуту в течение 15 минут, 
затем водную фракцию отделяли и  высушива-
ли [20]. Методом молекулярной абсорбционной 
спектроскопии установлено, что данный экс-
тракт содержит 73.48 мг флавоноидов в пересче-
те на рутин или 17.94 мг в пересчете на кверцетин 
на 1 г сухой массы экстракта [13]; и имеет  сле-
дующий состав (с указанием их относительно-
го содержания от всех флавоноидов): нарингин 
(13.91%) и  его растворимый агрегат (21.39%), 
прунин (6.72%), кверцетин (1.29%), апигенин 
(13.62%), нарингенин (2.31%), 5-О-глюкозид 
апигенина (1.70%), а  также изосалипурпозид 
(7.89%) и его агрегат (7.02%).  

Полулетальную концентрацию экстракта 
рассчитывали согласно руководству [21].

Определение апоптоза методом двойного 
окрашивания аннексином V и  йодистым пропиди-
ем на  проточном цитофлуориметре. Индукцию 
апоптоза исследовали после инкубации с  экс-
трактом Helichrysum arenarium в  концентрации 
0.9  мг/мл в  течение 24 ч следующих клеточных 
линий: Т-клеточного лимфобластного лейкоза 
Jurkat, аденокарцином молочной железы MCF-7 
и SK-BR-3, карциномы легкого А549, карцино-
мы простаты РС-3, карциномы толстой кишки 
HCT-116, карциномы почки A498 из банка опу-
холевых культур НМИЦ онкологии им.  Н. Н. 
Блохина. Культивирование клеток проводили 
в  пластиковых флаконах в  среде RPMI 4 (10% 
эмбриональной сыворотки, гентамицин, ампи-
циллин, амфотерицин). Клетки культивировали 
в CO2-инкубаторе при 37 °С в течение 24 ч.

Исследование проводили с помощью Annex-
in-V FITC Apoptosis Kit (Invitrogen, Life Technol-
ogies, USA). Аннексин V связывается с  фосфо-
тидилсерином, выходящим наружу клеточной 
мембраны в ранней стадии апоптоза. Йодистый 
пропидий связывается с ДНК разрушенных кле-
ток и является маркером поздней стадии апопто-
за или некроза. В итоге определяли количество 
опухолевых клеток, находившихся на  разных 
этапах их гибели (табл.  1): раннего апоптоза 
(квадрат Q4), позднего апоптоза (квадрат Q2) 
и  некроза (квадрат Q1). Для проведения реак-
ции клетки снимали, отмывали в  PBS и  ресу-
спендировали в аннексин-связывающем буфере 
в количестве 1 млн клеток/мл, затем переноси-
ли по  100 мкл клеток в  пробирки, содержащие 
5 мкл Annexin-V-FITC и 5 мкл PI. Инкубировали 
при комнатной температуре в темноте 15 минут. 
Добавляли 400 мкл аннексин-связывающего бу-
фера и считали на проточном цитофлуориметре 
FACSCantoII (BecktonDickenson, USA.).

Для обнаружения морфофункциональных 
изменений в  культуре клеток А498 под воздей-
ствием экстракта на  микроскопе Nikon приме-
няли двойное окрашивание акридиновым оран-
жевым и  йодистым пропидием, что позволило 
оценивать гибель опухолевых клеток апоптозом 
[16]. Эксперименты проводили в культуральных 
планшетах: три контрольные и три эксперимен-
тальных лунки для изучения каждой концен-
трации через 24 и 48 ч. Исследовали следующие 
концентрации экстракта: 0.9, 1.8, 3.6, 7.2 мг/мл.
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Для анализа механизмов противоопухолевого 
действия экстракта проводили сравнение в кон-
троле и  эксперименте по  следующим показате-
лям: 1) цитотоксическая активность: количество 
мертвых клеток и отношение их числа к общему 
количеству клеток; 2) цитостатическая актив-
ность: общее количество клеток в  поле зрения, 
количество мертвых и живых клеток и отношение 
их числа к общему количеству клеток, количество 
делящихся клеток и отношение их числа к коли-
честву живых клеток; 3) апоптотическая актив-
ность: количество клеток с серпами, с пикнозом 
и в апоптозе и отношение их числа к количеству 
живых клеток; 4) аутофагосомная активность: ко-
личество клеток с аутофагосомами и отношение 
их числа к  количеству живых клеток; 5) актив-
ность, приводящая к  митотической катастрофе: 
количество полиплоидных клеток и  отношение 
их числа к количеству живых клеток. 

Статистическую обработку данных осущест-
вляли с  использованием программного обеспе-
чения SPSS 17.0. Нормальность распределения 
признаков определяли с  помощью критерия 
Шапиро–Уилка. Для сравнения показателей, 
полученных в исследовании при их параметри-
ческом распределении, но без равенства диспер-
сий, использовали критерий Крамера–Уэлча 
(Т), при котором разность средних арифмети-
ческих двух выборок (контрольной и  экспери-
ментальной) делится на  естественную оценку 
среднего квадратического отклонения этой раз-
ности. При данном методе отличия средних с ве-
роятностью более 95% (p > 0.05) определяются 
при Т ≥ 1.96. При непараметрическом распре-
делении значимость различий между группами 
определяли при помощи критерия Манна–Уит-
ни (U/Z-критерий) с вычислением медианы, 25 
и  75 перцентиля, максимума и  минимума. При 
данном методе отличия медиан определяются 
при Z ≥ 1.96 на  уровне значимости p < 0.05  (с 
вероятностью более 95%). 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Оценка активации апоптоза в  опухолевых 

клетках линий Т-клеточного лимфобластного 
лейкоза Jurkat, аденокарциномы молочной желе-
зы MCF-7 и SK-BR-3, карциномы легкого А549, 
карциномы простаты РС-3, карциномы толстой 
кишки HCT-116, карциномы почки A498 под дей-
ствием экстракта бессмертника. Под действием 
экстракта через сутки обнаруживали клетки 
в стадиях раннего апоптоза (от 36.1% на линии 

карциномы легкого A549 до  49.2% на  линии 
карциномы толстой кишки HCT-116) и  позд-
него апоптоза (от  11.7% на  линии карциномы 
толстой кишки HCT-116 до 37.7% на линии аде-
нокарциномы молочной железы MCF-7), что 
свидетельствует о  наличии противоопухолевой 
активности у экстракта бессмертника и его спо-
собности активировать апоптоз при использова-
нии экстракта в  исследованной концентрации. 
Кроме того, клетки разных культур реагировали 
на экстракт по-разному: в одних культурах пре-
обладала гибель клеток на стадии раннего апоп-
тоза, в других – на этапе позднего апоптоза или 
даже путем полного разрушения клеток. При 
действии экстракта в  концентрации 0.9  мг/мл 
наблюдали более 11% клеток, погибших апоп-
тозом, в культурах клеток: A549, PC-3, HCT-116 
и MCF-7 (табл. 1).

Исследование каспазо-зависимого пути апоп-
тоза в опухолевых клетках Т-клеточного лимфоб-
ластного лейкоза Jurkat. На клеточной линии Jur-
kat был исследован каспазо-зависимый апоптоз 
(каспаза-3) на фоне экспозиции экстрактом бес-
смертника. 

В  эксперименте с  anti-caspase-3-FITC (BD) 
получен достаточно выраженный сигнал – 
10.1% положительных клеток. Установлено, что 
под действием экстракта бессмертника в опухо-
левой линии Jurkat апоптоз каспазо-зависимый 
и его индукция осуществляются через каспазу-3.

Исследование противоопухолевой активности 
на  клетках рака почки человека А498 через 24 ч 
и 48 ч. Полулетальная концентрация экстракта 
бессмертника в  отношении опухолевых клеток 
А498 7.22 мг/мл. 

Состояние клеточной культуры рака почки че-
ловека А498 через 24 ч в  контроле. Клетки рака 
почки человека А498 в контроле через 24 ч. име-
ли полигональную форму и  были хорошо при-
креплены к  подложке. Мертвые клетки в  кон-
троле единичны.

Состояние клеточной культуры рака почки 
человека А498 через 24 ч под действием экстрак-
та. Большая часть клеток при концентрации 
0.9 мг/мл имела округлую форму, что свидетель-
ствует о  потере их контакта с  подложкой и  за-
метном воздействии экстракта.

Исследование цитотоксической активности 
экстракта на  клетки рака почки человека А498. 
Количество и  отношение мертвых опухолевых 
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клеток к  общему количеству клеток А498 под 
воздействием экстракта через 24 ч увеличивались 
по сравнению с контролем при всех концентра-
циях. Количество мертвых клеток увеличилось 
по  сравнению с  контролем при 0.9–3.6  мг/мл 
более, чем в  2 раза, а  при 7.2  мг/мл более, чем 
в 17 раз (табл. 2), что свидетельствует о наличии 
у  экстракта выраженной цитотоксической ак-
тивности в отношении клеток рака почки чело-
века А498. 

Исследование цитостатической активности 
на  клетки А498. Общее количество опухолевых 
клеток в поле зрения достоверно не отличалось 
при воздействии экстракта в  разных концен-
трациях через 24 ч по  сравнению с  контролем, 
однако показало тенденцию к  снижению, при-
чем нелинейного характера. Количество живых 
клеток через 24 ч также показало тенденцию 

к  снижению при всех концентрациях экстрак-
та, при этом достоверное снижение наблюдали 
только при 0.9 и  7.2  мг/мл. Отношение коли-
чества живых клеток к общему количеству кле-
ток при всех концентрациях показало наличие 
у экстракта выраженного цитостатического дей-
ствия. При оценке количества делящихся клеток 
на стадиях мета-, ана- и телофазы, не выявлено 
отличий между клетками под действием экс-
тракта и контролем (табл. 2).

Исследование апоптотической активности 
в  отношении клеток А498 через 24 ч. В  резуль-
тате оценки количества клеток с ядрами в виде 
серпов, клеток с  пикнозом ядра, а  также от-
ношения количества таких клеток к  количе-
ству живых клеток не  выявили отличий между 
клетками под действием экстракта и  контро-
лем. Однако количество клеток, распавшихся 

Таблица 1. Процентное распределение клеток опухолей при воздействии экстракта Helichrysum arenarium 
в концентрации 0.9 мг/мл по данным проточной цитофлуориметрии
Table 1. Flow cytofluorometric data of percentage distribution of tumor cells treated with 0.9 mg/ml extract of Helichry-
sum arenarium

Клеточные 
линии

Cell lines
Группа
Group

Квадрат Q3
Живые клетки

Square Q3
Living cells

(AnV–/PI–), %

Квадрат Q4
Ранние 

апоптотические 
клетки

Square Q4
Early apoptotic cells 

(AnV+/PI–), %

Квадрат Q2
Поздние 

апоптотические 
клетки

Square Q2
Late apoptotic cells 

(AnV+/PI+), %

Квадрат Q1
Некротические

Клетки
Square Q1
Necrotic

cells
(AnV–/PI+), %

A549
Контроль

Control 90.8 ± 3.1 3.0 ± 2.0 4.1 ± 1.2 2.3 ± 0.2
Экстракт

Extract 51.6 ± 4.2 36.1 ± 2.2 10.2 ± 2.4 1.2 ± 1.0

PC-3
Контроль

Control 96.0 ± 3.0 1.6 ± 1.1 3.0 ± 1.0 0.2 ± 0.1
Экстракт

Extract 82.0 ± 4.0 6.0 ± 2.1 12.0 ± 2.1 0.7 ± 0.2

HCT-116
Контроль

Control 79.4 ± 2.4 10.0 ± 3.0 8.0 ± 2.0 3.0 ± 1.2
Экстракт

Extract 37.4 ± 2.0 49.2 ± 5.2 11.7 ± 2.4 1.9 ± 1.0

MCF-7
Контроль

Control 82.0 ± 5.0 0.8 ± 1.0 8.0 ± 2.2 9.9 ± 2.4
Экстракт

Extract 47.8 ± 3.4 8.0 ± 4.0 37.7 ± 4.2 7.0 ± 2.0

SK-BR-3
Контроль

Control 97.0 ± 3.0 0.9 ± 0.4 2.3 ± 1.2 0.2 ± 0.1
Экстракт

Extract 94.2 ± 3.1 2.6 ± 0.8 2.7 ± 2.0 0.5 ± 0.3

Jurkat
Контроль

Control 97.2 ± 1.5 1.4 ± 0.7 0.4 ± 0.2 1.0 ± 0.4
Экстракт

Extract 88.0 ± 6.0 4.3 ± 1.2 7.5 ± 2.1 0.9 ± 0.4
Примечание: полужирным шрифтом выделены значения, имеющие статистически значимые отличия от контроля 
при р < 0.05 критерия Крамера–Уэлча.
Note: values with statistically significant differences from the control at p < 0.05 by Cramer–Welch test are highlighted in bold.
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Таблица 2. Воздействие экстракта Helichrysum arenarium в разных концентрациях на клетки рака почки челове-
ка А498 через 24 ч 
Table 2. Effect of Helichrysum arenarium extract in different concentrations on human renal cell carcinoma A498 cells 
after 24 h of treatment

Группа
Group

Показатели  
(в поле зрения)

Indicators  
(in the field of view)

Контроль
Control
Median

(Q1–Q3)
[min–max]

Концентрации экстракта, мг/мл
Extract concentrations, mg/mL

0.9
Median

(Q1–Q3)
[min–max]

1.8
Median

(Q1–Q3)
[min–max]

3.6
Median

(Q1–Q3)
[min–max]

7.2
Median

(Q1–Q3)
[min–max]

форма клеток
cell shape

вытянутая
elongated

круглая
round

круглая
round

круглая
round

круглая
round

общее кол-во клеток 
total number of cells 

138.0
(125–162.75)

[106–192]

128.0
(119.5–133)
[114–155]
p = 0.193

120.0
(112–150)
[109–173]
p = 0.269

115.0
(110.5–137.5)

[96–182]
p = 0.155

152.0
(135.75–185.25)

[108–196]
p = 0.285

кол-во мертвых клеток 
number of dead cells 

4.0
(2.25–8)
[0–21]

9.0
(7–11.5)
[5–34]

p = 0.029

10.0
(7–13)
[3–17]

p = 0.028

9.0
(6.5–10.5)

[5–13]
p = 0.048

71.5
(68.5–92.75)

[50–98]
p < 0.01

отношение кол-ва 
мертвых клеток к общему 

кол-ву клеток
ratio of the dead cells to the 

total number of cells

0.025
(0.02–0.07)
[0–0.125]

0.060
(0.056–0.096)
[0.037–0.25]

p = 0.015

0.090
(0.06–0.1)

[0.02–0.136]
p = 0.012

0.080
(0.045–0.09)

[0.038–0.114]
p = 0.012

0.498
(0.475–0.504)
[0.439–0.519]

p < 0.01

кол-во живых клеток 
number of living cells 

134.5
(119.5–150.5)

[103–177]

110.0
(106.5–124)
[100–146]
p = 0.042

113.0
(101–144)
[99–163]
p = 0.105

105.0
(103.5–128)

[85–175]
p = 0.09

79.0
(67.25–93.5)

[58–98]
p < 0.01

отношение кол-ва живых 
клеток к общему кол-ву 

клеток
ratio of the living cells to the 

total number of cells

0.970
(0.93–0.98)

[0.87–1]

0.940
(0.9–0.94)

[0.75–0.96]
p = 0.015

0.900
(0.89–0.94)
[0.86–0.97]

p = 0.012

0.920
(0.91–0.96)
[0.89–0.96]

p = 0.012

0.502
(0.495–0.525)
[0.481–0.561]

p < 0.01

кол-во делящихся клеток
number of dividing cells

2.0
(1.25–2.75)

[0–4]

1.0
(0.5–2.5)

[0–3]
p = 0.234

2.0
(1–2)
[0–3]

p = 0.323

1.0
(1–2)
[0–2]

p = 0.089

0.0
(0–0)
[0–1]

p < 0.01

отношение кол-ва 
делящихся клеток к кол-

ву живых клеток 
ratio of the dividing cells to 
the number of living cells

0.014
(0.009–0.018)

[0–0.04]

0.010
(0.003–0.02)

[0–0.28]
p = 0.413

0.010
(0.009–0.02)

[0–0.022]
p = 0.738

0.010
(0.0095–0.013)

[0–0.024]
p = 0.318

0.000
(0–0)

[0–0.01]
p < 0.01

кол-во клеток с серпами
number of sickle cells

1.0
(1–2)
[0–4]

0.0
(0–1.5)
[0–2]

p = 0.082

0.0
(0–1)
[0–2]

p = 0.017

1.0
(0–1)
[0–1]

p = 0.026

0.0
(0–0.25)

[0–3]
p < 0.01

кол-во клеток с пикнозом
number of pycnotic cells

4.5
(3.25–5.75)

[2–7]

5.0
(4.5–6.5)

[3–8]
p = 0.196

4.0
(2–4)
[2–8]

p = 0.281

4.0
(4–5)
[2–7]

p = 0.975

4.0
(3.75–5)

[2–5]
p = 0.67

отношение кол-ва клеток 
с пикнозом к кол-ву 

живых
ratio of pycnotic cells to the 

number of living cells

0.032
(0.02–0.04)
[0.01–0.06]

0.040
(0.035–0.058)
[0.027–0.08]

p = 0.096

0.030
(0.02–0.035)
[0.013–0.05]

p = 0.681

0.038
(0.035–0.048)
[0.011–0.067]

p = 0.318

0.057
(0.045–0.063)
[0.02–0.07]

p = 0.08
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на  апоптотические тельца, под действием 
экстракта от  0.9 до  3.6  мг/мг через 24 ч было 
не  на  много выше, чем в  контроле, что свиде-
тельствует о слабой апоптотической активности 
экстракта в отношении клеток А498 (табл. 2).

Исследование аутофагосомной активности 
в отношении клеток А498 через 24 ч. Для данной 
культуры клеток характерно наличие фагоци-
тарной активности даже без видимого воздей-
ствия. Так, в проведенном ранее in silico иссле-
довании транскрипционного профиля линии 
А498 была установлена повышенная активность 
генов аутофагии [22]. По-видимому, возникно-
вение аутофагосом способствует опухолевым 

клеткам поддерживать свою жизнеспособность, 
что позволяет говорить о цитопротекторной ау-
тофагии. Количество клеток с  аутофагосомами 
под действием экстракта через 24 ч снижалось 
при концентрации экстракта 7.2 мг/мл (табл. 2), 
что свидетельствует о  способности экстракта 
при повышении концентрации препятствовать 
восстановлению клетки за счет цитопротектор-
ной аутофагии. 

Исследование активности, приводящей к  ми-
тотической катастрофе, в  отношении клеток 
А498 через 24 ч. Количество полиплоидных кле-
ток и  их отношение к  общему количеству жи-
вых клеток при концентрации 7.2  мг/мл через 

Группа
Group

Показатели  
(в поле зрения)

Indicators  
(in the field of view)

Контроль
Control
Median

(Q1–Q3)
[min–max]

Концентрации экстракта, мг/мл
Extract concentrations, mg/mL

0.9
Median

(Q1–Q3)
[min–max]

1.8
Median

(Q1–Q3)
[min–max]

3.6
Median

(Q1–Q3)
[min–max]

7.2
Median

(Q1–Q3)
[min–max]

форма клеток
cell shape

вытянутая
elongated

круглая
round

круглая
round

круглая
round

круглая
round

кол-во клеток 
с апоптотическими 

тельцами
number of cells with 

apoptotic bodies

0.0
(0–0)
[0–1]

1.0
(0.5–1)
[0–2]

p = 0.003

0.0
(0–1)
[0–2]

p = 0.04

1.0
(0.5–1)
[0–2]

p = 0.03

0.0
(0–0.25)

[0–1]
p = 0.374

кол-во клеток 
с аутофагосомами
number of cells with 

autophagosomes

8.0
(5–10.75)

[3–14]

18.0
(7–20)
[6–23]

p = 0.06

9.0
(6–12)
[4–30]

p = 0.454

8.0
(7.5–9)
[4–12]

p = 0.927

3.0
(1.75–4.25)

[0–5]
p = 0.001

отношение кол-ва клеток 
с аутофагосомами к кол-

ву живых клеток
ratio of the cells with 

autophagosomes to the 
number of living cells

0.060
(0.04–0.07)
[0.02–0.1]

0.140
(0.06–0.18)
[0.05–0.21]

p = 0.046

0.070
(0.04–0.12)
[0.034–0.2]

p = 0.237

0.078
(0.054–0.09)
[0.032–0.16]

p = 0.204

0.036
(0.021–0.047)

[0–0.073]
p = 0.03

кол-во полиплоидных 
клеток

number of polyploid cells

4.0
(3–7.5)
[1–13]

5.0
(4.5–6.5)

[4–8]
p = 0.314

14.0
(10–15)
[5–20]
p < 0.01

8.0
(7.5–9)
[4–12]

p = 0.087

0.5
(0–2)
[0–2]

p = 0.001
отношение кол-ва 

полиплоидных клеток 
к кол-ву живых клеток

ratio of the polyploid cells to 
the number of living cells

0.030
(0.02–0.05)
[0.007–0.09]

0.040
(0.039–0.056)
[0.036–0.06]

p = 0.09

0.110
(0.085–0.139)
[0.037–0.18]

p < 0.01

0.078
(0.054–0.09)
[0.032–0.115]

p = 0.015

0.005
(0–0.023)
[0–0.029]
p = 0.009

Примечание: полужирным шрифтом выделены значения, имеющие статистически значимые отличия от контроля. 
Значимость различий между группами определяли при помощи критерия Манна–Уитни (U/Z-критерий) с вычислением 
медианы, 25 и 75 перцентиля, максимума и минимума. При данном методе отличия медиан определяются при Z ≥ 1.96 
на уровне значимости p < 0.05 (с вероятностью более 95%). 
Note: Values with statistically significant differences from the control are highlited in bold. The significance of differences between 
groups was determined using the Mann–Whitney test (U/Z test) with calculation of the median, 25th and 75th percentiles, 
maximum and minimum. With this method, differences in medians are determined at Z ≥ 1.96 at a significance level of p < 0.05 
(with a probability of more than 95%).

Таблица 2. Окончание
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24 ч уменьшалось по  сравнению с  контролем 
(табл. 2), что свидетельствует об отсутствии спо-
собности экстракта вызывать  гибель клеток  ми-
тотической катастрофой.

Состояние клеточной культуры рака почки че-
ловека А498 через 48 ч в контроле. Клетки имели 
полигональную форму. Мертвые клетки в  кон-
троле были единичны. Общее количество клеток 
в поле зрения, количество мертвых и живых кле-
ток заметно снижались к 48 ч (табл. 3). Появля-
лись единичные клетки, распавшиеся на  апоп-
тотические тельца. Увеличивалось количество 
полиплоидных клеток.

Исследование цитотоксической активности 
в отношении клеток А498 через 48 ч. Количество 
мертвых клеток при всех концентрациях экс-
тракта не отличалось от контроля (табл. 3). При 
концентрациях 0.9 и  1.8  мг/мл наблюдали тен-
денцию к снижению количества мертвых клеток 
по сравнению с уровнем через 24 ч (табл. 4), что 
свидетельствует о  снижении цитотоксической 
активности экстракта на вторые сутки.

Исследование цитостатической активности 
в отношении клеток А498 через 48 ч. Общее ко-
личество опухолевых клеток в поле зрения при 
всех концентрациях экстракта по  сравнению 
с  контролем было заметно снижено (табл.  3), 
что на фоне отсутствия увеличения количества 
мертвых клеток свидетельствует о выраженной 
цитостатической активности экстракта на вто-
рые сутки. Количество живых клеток было 
снижено на  фоне экстракта в  концентрациях 
0.9 и 1.8 мг/мл. Через 48 ч наблюдали сходную 
тенденцию снижения общего количества кле-
ток в поле зрения и количества живых клеток 
по сравнению с их уровнем через 24 ч (табл. 4), 
что также свидетельствует о  выраженной ци-
тостатической активности экстракта на  вто-
рые сутки.

Анализ апоптотической активности в отноше-
нии клеток А498 через 48 ч. Выявлено отсутствие 
апоптотической активности экстракта в  отно-
шении клеток А498 (табл. 3).

Анализ аутофагосомной активности в  отно-
шении клеток А498 через 48 ч. Количество клеток 
с аутофагосомами снижалось при концентраци-
ях экстракта 0.9 и 1.8 мг/мл (табл. 3, 4), что свиде-
тельствует о способности экстракта H. arenarium 
подавлять образование аутофагосом через 48 ч. 

В  результате ко  вторым суткам у  экстрак-
та оставалась только выраженная способность 
к  цитостатической активности в  отношении 
клеток А498.

Таким образом, противоопухолевая актив-
ность экстракта H.  arenarium реализуется через 
цитотоксическую, цитостатическую активно-
сти и снижение к способности опухолевых кле-
ток образовывать аутофагосомы. В  первые 24 
ч воздействия на  клетки рака почки человека 
А498 противоопухолевая активность экстрак-
та H.  arenarium реализуется через цитотоксиче-
скую, цитостатическую активность и  снижение 
к  способности образовывать аутофагосомы. 
В то время, как через 48 ч у экстракта остается 
только цитостатическая активность.

Полученные нами данные могут свидетель-
ствовать о перспективности углубленного изуче-
ния молекулярных механизмов противоопухо-
левого, в том числе и апоптотического действия 
экстракта цветков H.  arenarium, а  также пер-
спективности исследований и  фитопрепарата 
из  цветков бессмертника песчаного «Фламин» 
в отношении опухолевых клеток, так как сумма 
флавоноидов в  нем в  пересчете на  изосалипур-
позид и сухое вещество достигает 60% [23].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В  цветках бессмертника песчаного 

Helichrysum arenarium (L.) Moench обнаружены 
следующие флавоноиды: нарингин и  его рас-
творимый агрегат, прунин, кверцетин, апигенин 
и  нарингенин, а  также 5-О-глюкозид апигени-
на и  изосалипурпозид. Нами в  экспериментах 
in vitro выявлена противоопухолевая активность 
флавоноидсодержащего экстракта H.  arenarium 
в  отношении клеток семи линий Т-клеточного 
лимфобластного лейкоза Jurkat, аденокарцином 
молочной железы MCF-7 и SK-BR-3, карцино-
мы легкого А549, карциномы простаты РС-3, 
карциномы толстой кишки HCT-116, карцино-
мы почки A498. Так, более 11% клеток, погиб-
ших апоптозом, наблюдали при действии экс-
тракта H.  arenarium в  концентрации 0.9  мг/мл 
на  четырех культурах опухолевых клеток чело-
века: карциномы легкого A549, карциномы про-
статы PC-3, карциномы толстой кишки HCT-
116, аденокарциномы молочной железы MCF-7. 
В  эксперименте с  anti-caspase-3-FITC (BD) по-
лучен выраженный сигнал – 10.1% положитель-
ных клеток, установлено, что под действием 
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Таблица 3. Воздействие экстракта Helichrysum arenarium в разных концентрациях на клетки рака почки челове-
ка А498 через 48 ч
Table 3. Effect of Helichrysum arenarium extract in different concentrations on human renal cell carcinoma A498 cells 
after 48 h of treatment

Группа
Group

Показатели (в поле зрения)
Indicators (in the field of view)

Контроль
control
Median

(Q1–Q3)
[min–max]

Концентрации экстракта, мг/мл
Extract concentrations, mg/mL

0.9
Median

(Q1–Q3)
[min–max]

1.8
Median

(Q1–Q3)
[min–max]

форма клеток
cell shape

вытянутая
elongated

круглая
round

круглая
round

общее кол-во клеток  
total number of cells 

82.0
(63–102.5)
[54–140]

40.0
(33.25–44.75)

[28–67]
p < 0.01

36.0
(32.25–40.75)

[29–45]
p < 0.01

кол-во мертвых клеток 
number of dead cells 

1.0
(0–3)
[0–10]

1.0
(0.25–1.75)

[0–3]
p = 0.786

1.0
(1–2.75)

[0–6]
p = 0.648

отношение кол-ва мертвых клеток к общему кол-ву клеток
ratio of the dead cells to the total number of cells

0.010
(0–0.03)
[0–10]

0.026
(0.0047–0.0425)

[0–0.0625]
p = 0.394

0.027
(0.0223–0.0765)

[0–0.1875]
p = 0.125

кол-во живых клеток number of living cells 
79.0

(62–98.5)
[54–132]

39.5
(33.25–43.5)

[27–64]
p < 0.01

33.5
(32.25–38.75)

[26–44]
p < 0.01

отношение кол-ва живых клеток к общему кол-ву клеток
ratio of the living cells to the total number of cells

0.990
(0.97–1)
[0.91–1]

0.974
(0.9575–0.9953)

[0.9375–1]
p = 0.394

0.973
(0.9235–0.9777)

[0.8125–1]
p = 0.125

кол-во делящихся клеток
number of dividing cells

2.0
(2–2.5)
[1–3]

1.0
(1–1.75)

[0–2]
p = 0.002

1.0
(1–2)
[0–2]

p = 0.018

отношение кол-ва делящихся клеток к кол-ву живых 
клеток 

ratio of the dividing cells to the number of living cells

0.024
(0.0185–0.0352)
[0.0152–0.0423]

0.030
(0.0204–0.0434)

[0–0.0714]
p = 0.407

0.038
(0.0305–0.0462)

[0–0.0606]
p = 0.03

кол-во клеток с серпами
number of sickle cells

2.0
(1.5–3)
[0–6]

1.0
(0–1.75)

[0–5]
p = 0.02

0.0
(0–0)
[0–1]

p < 0.01

кол-во клеток с пикнозом
number of pycnotic cells

4.0
(3–5)
[3–12]

4.5
(4–5.75)

[3–6]
p = 0.575

4.0
(2.25–5)

[2–8]
p = 0.495

отношение кол-ва клеток с пикнозом к кол-ву живых
ratio of pycnotic cells to the number of living cells

0.047
(0.404–0.0644)

[0.0303–0.2]

0.119
(0.083–0.1438)
[0.0667–0.2143]

p < 0.01

0.104
(0.0696–0.1731)
[0.05–0.3077]

p = 0.007

кол-во клеток с апоптотическими тельцами
number of cells with apoptotic bodies

1.0
(0–9)
[0–21]

3.5
(1–6.75)
[0–12]

p = 0.551

1.5
(1–3.5)
[0–5]

p = 0.713

кол-во клеток с аутофагосомами
number of cells with autophagosomes

7.0
(6–8.5)
[6–16]

4.0
(3–6)
[2–8]

p < 0.01

5.0
(4–8.5)
[3–12]

p = 0.065
отношение кол-ва клеток с аутофагосомами к кол-ву 

живых клеток
ratio of the cells with autophagosomes to the number of living 

cells

0.083
(0.0703–0.1417)
[0.0577–0.2679]

0.117
(0.0719–0.1541)
[0.0469–0.2424]

p = 0.631

0.140
(0.1175–0.2466)
[0.1111–0.3125]

p = 0.015

кол-во полиплоидных клеток
number of polyploid cells

10.0
(5.5–11)
[3–19]

2.0
(0–2.75)

[0–9]
p < 0.01

1.5
(0–.2.75)

[0–6]
p < 0.01

Примечание: полужирным шрифтом выделены значения, имеющие статистически значимые отличия от контроля при р < 0.05.
Note: values that have statistically significant differences from the control at p < 0.05 are highlighted in bold.
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Таблица 4. Сравнение действия экстракта Helichrysum arenarium в концентрациях 0.9 и 1.8 мг/мл на клетки рака 
почки человека А498 через 24 ч и 48 ч 
Table 4. Comparison of the effect of Helichrysum arenarium extract in concentrations of 0.9 and 1.8 mg/ml on human 
renal cell carcinoma A498 cells after 24 h and 48 h of treatment

Группа
Group

Показатели (в поле 
зрения)

Indicators (in the field 
of view)

Контроль 
через 24 ч

Control after 
24 h

Median
(Q1–Q3)

[min–max]

Контроль 
через 48 ч

Control after 
48 h

Median
(Q1–Q3)

[min–max]

Экстракт 
0.9 мг/мл через 

24 ч
Extract 0.9 after 

24 h
Median

(Q1–Q3)
[min–max]

Экстракт 
0.9 мг/мл через 

48 ч
Extract 0.9 after 

48 h
Median

(Q1–Q3)
[min–max]

Экстракт 
1.8 мг/мл через 

24 ч
Extract 1.8 after 

24 h
Median

(Q1–Q3)
[min–max]

Экстракт 
1.8 мг/мл через 

48 ч
Extract 1.8 after 

48 h
Median

(Q1–Q3)
[min–max]

общее кол-во клеток 
total number of 

138.0
(125–162.75)

[106–192]

82.0
(63–102.5)
[54–140]
p < 0.01

128.0
(119.5–133)
[114–155]

40.0
(33.25–44.75)

[28–67]
p < 0.01

120.0
(112–150)
[109–173]

36.0
(32.25–40.75)

[29–45]
p < 0.01

кол-во мертвых 
клеток 

number of dead cells 

4.0
(2.25–8)
[0–21]

1.0
(0–3)

[0–10]
p = 0.022

9.0
(7–11.5)
[5–34]

1.0
(0.25–1.75)

[0–3]
p < 0.01

10.0
(7–13)
[3–17]

1.0
(1–2.75)

[0–6]
p < 0.01

кол-во живых клеток 
number of living cells 

134.5
(119.5–150.5)

[103–177]

79.0
(62–98.5)
[54–132]
p < 0.01

110.0
(106.5–124)
[100–146]

39.5
(33.25–43.5)

[27–64]
p < 0.01

113.0
(101–144)
[99–163]

33.5
(32.25–38.75)

[26–44]
p < 0.01

отношение кол-
ва живых клеток 
к общему кол-ву 

клеток
ratio of the living cells 
to the total number of 

cells

0.970
(0.93–0.98)

[0.87–1]

0.990
(0.97–1)
[0.91–1]
p = 0.148

0.940
(0.9–0.94)
[0.75–0.96]

0.974
(0.9575–0.9953)

[0.9375–1]
p < 0.01

0.900
(0.89–0.94)
[0.86–0.97]

0.973
(0.9235–0.9777)

[0.8125–1]
p = 0.22

кол-во делящихся 
клеток

number of dividing 
cells

2.0
(1.25–2.75)

[0–4]

2.0
(2–2.5)
[1–3]

p = 0.938

1.0
(0.5–2.5)

[0–3]

1.0
(1–1.75)

[0–2]
p = 0.581

2.0
(1–2)
[0–3]

1.0
(1–2)
[0–2]

p = 0.403

кол-во клеток 
с серпами

number of sickle cells

1.0
(1–2)
[0–4]

2.0
(1.5–3)
[0–6]

p = 0.092

0.0
(0–1.5)
[0–2]

1.0
(0–1.75)

[0–5]
p = 0.576

0.0
(0–1)
[0–2]

0.0
(0–0)
[0–1]

p = 0.229
кол-во клеток 

с пикнозом
number of pycnotic 

cells

4.5
(3.25–5.75)

[2–7]

4.0
(3–5)
[3–12]

p = 0.912

5.0
(4.5–6.5)

[3–8]

4.5
(4–5.75)

[3–6]
p = 0.301

4.0
(2–4)
[2–8]

4.0
(2.25–5)

[2–8]
p = 0.615

кол-во клеток 
с апоптотическими 

тельцами
number of cells with 

apoptotic bodies

0.0
(0–0)
[0–1]

1.0
(0–9)

[0–21]
p = 0.001

1.0
(0.5–1)
[0–2]

3.5
(1–6.75)
[0–12]

p = 0.019

0.0
(0–1)
[0–2]

1.5
(1–3.5)
[0–5]

p = 0.074

кол-во клеток 
с аутофагосомами
number of cells with 

autophagosomes

8.0
(5–10.75)

[3–14]

7.0
(6–8.5)
[6–16]

p = 0.662

18.0
(7–20)
[6–23]

4.0
(3–6)
[2–8]

p = 0.002

9.0
(6–12)
[4–30]

5.0
(4–8.5)
[3–12]

p = 0.092
кол-во 

полиплоидных 
клеток 

number of polyploid 
cells

4.0
(3–7.5)
[1–13]

10.0
(5.5–11)
[3–19]

p = 0.006

5.0
(4.5–6.5)

[4–8]

2.0
(0–2.75)

[0–9]
p = 0.005

14.0
(10–15)
[5–20]

1.5
(0–2.75)

[0–6]
p < 0.01

Примечание: полужирным шрифтом выделены значения, имеющие статистически значимые отличия от контроля при р < 0.05.
Note: values that have statistically significant differences from the control at p < 0.05 are highlighted in bold.
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экстракта H. arenarium в опухолевой линии Jur-
kat апоптоз каспазо-зависимый и его индукция 
осуществляется через каспазу-3. 

В  первые 24 ч воздействия на  клетки рака 
почки человека А498 противоопухолевая ак-
тивность экстракта H.  arenarium реализуется 
через цитотоксическую, цитостатическую ак-
тивность, и  снижение к  способности образо-
вывать аутофагосомы; а  через 48 ч у  экстракта 
H.  arenarium остается только цитостатическая 
активность. Наиболее активен экстракт в  кон-
центрации 7.2 мг/мл.

Перспективно дальнейшее углублен-
ное изучение молекулярных механизмов 

противоопухолевого воздействия экстракта 
H. arenarium.
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Cytotoxic and Antiproliferative Activity of Helichrysum Arenarium (Asteraceae) 
Extract Against Tumor Cell Lines
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Abstract. For the first time, the presence of  cytotoxic and antiproliferative activity in the Helichrysum arenarium 
(L.) Moench extract and its ability to induce apoptosis in human tumor cell lines Jurkat, MCF-7, SK-BR-3, 
A549, PC-3, HCT-116, A498 was revealed. After 24 hours of incubation in the extract (0.9 mg/ml), cells in 
early apoptosis (from 36.1% in the A549 line to 49.2% in the HCT-116 line) and late apoptosis (from 11.7% in 
the HCT-116 line to 37.7% in the MCF-7 line) were detected. Different cell lines exhibit different sensitivity 
response: early apoptosis predominated in some, while late apoptosis or even complete cell destruction prevailed 
in others. Under the effect of H. arenarium extract, caspase-dependent apoptosis which is induced through 
caspase-3, was established in the Jurkat line. More than 11% of cells killed by apoptosis were observed in cell 
lines A549, PC-3, HCT-116, and MCF-7 when incubated in 0.9 mg/mL extract. The extract of H. arenarium 
showed maximum activity on A498 cells at a  semi-lethal concentration of 7.2 mg/mL: in the first 24 h of 
exposure, cytotoxic and cytostatic activity, and a decrease in the cell’s ability to cytoprotective autophagy were 
detected; after 48 h the extract retained only cytostatic activity. 

Keywords: T-cell lymphoblastic leukemia Jurkat, breast adenocarcinoma MCF-7, SK-BR-3, lung carcinoma 
A549, prostate carcinoma PC-3, colon carcinoma HCT-116, renal carcinoma A498 
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Изучен компонентный и элементный состав экстрактов листьев и плодов малины Буша (Rubus 
buschii (Rozanova) Grossh., Rosaceae) (сел. Сурх-Дигора, г. Владикавказ), йошты (Ribes× nidigrolaria 
Rud. Bauer et A. Bauer, Grossulariaceae) (г. Владикавказ), бузины черной (Sambucus nigra  L., 
Caprifoliaceae) (сел. Тарское), произрастающих на территории Республики Северная Осетия-
Алания. В растительном сырье выделены, идентифицированы и количественно определены фла-
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Растения, содержащие в своем составе фла-
воноидные комплексы с  выраженными ан-
тиоксидантными свойствами, уже много лет 
остаются востребованными, поскольку они 
составляют основу для получения ценных ле-
карственных препаратов широкого спектра 
действия. Установлено, что полифенольные 
соединения (в т. ч. флавоноиды) являются на-
туральными биологическими модификатора-
ми, способными изменять реакцию организ-
ма на  внешние факторы – аллергены, вирусы 
и  канцерогены. Об  этом свидетельствуют их 
противовоспалительные, антиаллергические, 
антивирусные и  антиканцерогенные свой
ства  [1–3]. В  экспериментах выявлено, что 
флавоноиды обладают капилляроукрепляю-
щими, желчегонными, радиопротекторными, 

противоопухолевыми, иммуномодулирующими, 
антимикробными и другими ценными лечебны-
ми свойствами. По антиоксидантной активности 
флавоноиды могут превосходить витамины С, Е 
и каротиноиды [4, 5]. В качестве антиоксидантов 
флавоноиды проявляют способность нейтрали-
зовать гидроксильные радикалы и  защищают 
организм человека и  животных от  последствий 
активации перекисного окисления липидов 
и  посттрансляционной модификации белков 
активными формами азота и  кислорода. Со-
гласно литературным данным наиболее богаты 
флавоноидами растения семейства пасленовых, 
бобовых, астровых, розоцветных, гречишных, 
березовых, рутовых и  др.  [6, 7]. Исследова-
ния последних лет позволяют предположить, 
что указанные соединения могут участвовать 
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в процессах экспрессии генов, изменять актив-
ность регуляторных белков и  модулировать 
регуляцию клеточного деления. Поскольку ан-
тиоксидантное действие флавоноидов лежит 
в  основе купирования процессов свободнора-
дикального окисления – этиопатогенетиче-
ской основы множества заболеваний человека, 
научный интерес к  ним на  протяжении по-
следних десятилетий сохраняется на  высоком 
уровне [8–10]. В  связи с  вышеизложенным, 
изучение факторов, влияющих на  биологиче-
скую ценность растений, содержащих актив-
ные противоокислительные вещества, являет-
ся актуальным.

Цель исследования изучить антиоксидантный 
потенциал малины Буша (Rubus buschii (Rozanova) 
Grossh., Rosaceae), йошты (Ribes× nidigrolaria Rud. 
Bauer et A. Bauer, Grossulariaceae), бузины черной 
(Sambucus nigra L., Caprifoliaceae) и  содержание 
Na и K в тканях растений и в почве.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Материалом для исследования были листья 

и плоды малины Буша, йошты и бузины черной, 
произрастающих на территории Pеспублики Се-
верная Осетия-Алания (РСО-Алания). Листья 
и  плоды малины Буша собирали в  окрестно-
стях села Сурх-Дигора (43° 5’343” 5’30.22” с. ш., 
43° 49’15.93” в. д.), расположенного на  высо-
те 600  м над ур. м. в  лесо-степном поясе рас-
тительности и  в  окрестностях г. Владикавказ 
(43° 1’19.65” с. ш., 44° 40’13.59” в. д.) на высоте 
800  м над ур. м. в  нижне-горном лесном поясе. 
Листья и плоды йошты собирали в окрестностях 
г. Владикавказ. В местах сбора образцов в г. Вла-
дикавказе распространены выщелоченные чер-
ноземы на тяжелых суглинках (зона избыточного 
увлажнения), в  окрестностях села Сурх-Дигора 
– серые лесные карбонатные глинистые почвы. 

Листья и плоды бузины черной были собраны 
в  Тарской межгорной котловине (сел. Тарское, 
42° 57’44.62” с. ш., 44° 43’46.33” в. д.) на высоте 
800 м над ур. м. на склоне небольшой возвышен-
ности, окружающей Тарское сфагново-осоковое 
болото, в  монодоминантных зарослях малины 
лесной. Почвы на  этой территории горные бу-
рые лесные кислые грубогумусные.

Сбор растительного сырья проводили 
по  мере созревания плодов. Каждый образец 
(почва, листья, плоды) состоял из  5 частных 
образцов, отобранных на  участках площадью 

50 × 50 м. Образцы почв брали непосредственно 
под исследуемым растением с корней и с глуби-
ны 10–20  см в  зависимости от  грунта.  Листья 
(15 г) и плоды (25 г) собирали только со здоро-
вых, хорошо развитых, не  поврежденных насе-
комыми или микроорганизмами растений. Все 
образцы упаковывали в  полиэтиленовые паке-
ты. Для сбора каждого образца использовали 
отдельный набор одноразовых полиэтиленовых 
перчаток. Части растений очищали от видимой 
грязи и  промывали сначала проточной, а  затем 
дистиллированной водой, высушивали на поли-
этиленовой пленке в сухом проветриваемом по-
мещении и хранили в полиэтиленовых пакетах. 
Образцы почвы высушивали в  сухом помеще-
нии при комнатной температуре и  просеивали 
через сито с  размером ячей 0.4  см2. Пробы ис-
следуемых образцов растений и почв разделяли 
методом квартования и подготавливали соглас-
но принятой методике [11]. Получали водно-
спиртовые экстракты из растительного сырья.

Идентификацию и  количественное опреде-
ление индивидуальных компонентов проводили 
методом тонкослойной хроматографии (ТСХ). 
На  пластинку «Сорбфил» [12] наносили образ-
цы водно-спиртовых экстрактов минимальны-
ми порциями для получения пятен диаметром 
1–2  мм. Раствор сравнения – государственные 
стандартные образцы (ГСО) рутина и кверцети-
на. Пластинки помещали в  герметичную каме-
ру, соответствующую по  размеру используемой 
пластинке, предварительно насыщенную в тече-
ние 1 часа системой растворителей (н-бутанол–
уксусная кислота–этанол 60 : 15 : 25 по объему) 
для вертикального элюирования. Первичную 
детекцию полифенольных соединений осу-
ществляли в  ультрафиолетовой части спектра 
при длине волны 365 нм, вторичную – после 
обработки хроматограмм 2%-ным спиртовым 
раствором треххлористого алюминия [13]. Ис-
пользованная в  работе система растворителей 
позволила качественно разделить компоненты 
растительного сырья и выделить в них до 5 ин-
дивидуальных веществ. Оценку общего антиок-
сидантного потенциала проводили по методике, 
описанной в работе Р. В. Савельева с соавтора-
ми [14] при помощи окислителя – 0.05%-ного 
раствора перманганата калия. Титрование вели 
в  кислой среде (Н2SO4) до  появления слабой 
розовой окраски, устойчивой в  течение 20 сек. 
Расчет перманганатной окисляемости проводи-
ли по формуле:
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	 ПО
N KMnO V KMnO

V
=

( )× ( )×
( )

×
4 4 1000

8
экстракта

,

где N – нормальность перманганата калия; 
V(KMnO4) – объем перманганата, затраченный 
на  титрование; V(экстракта) – объем титруемого 
экстракта.

Количественное содержание флавоноидов 
определено по величине светопоглощения в режи-
ме дифференциальной спектрофотометрии. С це-
лью выбора аналитической длины волны и изуче-
ния влияния матрицы на  характер электронных 
спектров поглощения предварительно были по-
лучены и изучены УФ-спектры водно-спиртовых 
растворов исследуемых экстрактов, а также стан-
дартных образцов рутина и  кверцетина в  инди-
видуальном состоянии и  с  добавлением хлорида 
алюминия, вступающего в  реакции комплексо-
образования с исследуемыми соединениями [17].

Дифференциальные спектрофотометриче-
ские измерения проводили на спектрофотометре 
модели UV-VISIBLE SPECTROPHOTOMETER 
(SHIMADZU), используя методику, принятую 
Государственной фармакопеей Российской Фе-
дерации XIII издания (2015 г.). Качественную 
идентификацию осуществляли по  максимуму 
в электронных спектрах поглощения (ЭСП), ко-
торые регистрировали в режиме дифференциаль-
ной спектрофотомерии с толщиной оптического 
слоя 1  см.  На  ЭСП максимум светопоглощения 
исследуемых образцов из листьев и плодов мали-
ны, листьев и плодов йошты и плодов бузины со-
ответствовал максимуму поглощения ГСО рутина 
и составлял 410–412 нм [15]. Количественное со-
держание определяли на  основании измеренной 
оптической плотности и соотнесения ее с ГСО.

Определение концентрации ионов щелоч-
ных металлов в  почве и  растениях проводили 
методом эмиссионного спектрального анализа, 
основанного на  получении спектров эмиссии 
атомов анализируемого вещества, возбужден-
ных нагреванием вещества в  пламени, с  помо-
щью пламенного спектрофотометра ФПА-01. 
Пламенно-фотометрический метод предполага-
ет использование жидких проб, поэтому анализу 
почв и растений предшествовала подготовка проб, 
заключающаяся в  переведении пробы в  раствор. 
Пробы почв готовили методом водной вытяжки, 
пробы растений разлагали методом кислотной 
минерализации с  использованием лабораторной 
микроволновой установки «MARS 6» [16].

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Согласно результатам качественного анализа, 

выполненного с помощью метода тонкослойной 
хроматографии, все исследуемые виды содержа-
ли в своем составе рутин и кверцетин, либо их 
структурные аналоги (к их числу могут принад-
лежать выделенные из  растений: мангаслин  – 
кверцетин-3-О-(2′′,6′′-ди-О-рамнозил) глюко-
зид, изокверцитрин – кверцетин-3-О-глюкозид, 
кверцитрин – кверцетин-3-О-рамнозид, квер-
цетин-3-О-(6′′-О-глюкозил) глюкозид и  др., 
что подтверждалось наличием доминирующих 
пятен с  величинами Rf = 0.72–0.78 (рутин), 
Rf = 0.98 (кверцетин). 

На  пластинках регистрировали также до-
полнительные пятна. В  частности, для листьев 
малины пятна с  Rf  = 0.63, Rf = 0.87 (структур-
ный аналог рутина, который может содержать 
группы, влияющие на  подвижность веществ 
в выбранной системе элюента), Rf = 0.98 (квер-
цетин). Для листьев йошты зарегистрированы 
пятна с величинами Rf = 0.79 (рутин), Rf  = 0.98, 
что может соответствовать кверцетину (табл. 1).

УФ-спектры поглощения комплексов фла-
воноидов представлены на  рис.  1. Анализ дан-
ных показывает, что максимумы спектров 

Рис.  1. УФ-спектры поглощения комплексов флавоно-
идов с  хлоридом алюминия (раствор сравнения – водно-
спиртовой раствор хлорида алюминия): 1 – экстракт ли-
стьев Rubus buschii (сел. Сурх-Дигора); 2 – экстракт листьев 
Ribes× nidigrolaria Rud. Bauer et A. Bauer (г. Владикавказ); 
CR = 25 мкг/г.
По горизонтали – длина волны, нм; по вертикали – оптиче-
ская плотность. 
Fig. 1. UV absorption spectra of flavonoid complexes with alumi-
num chloride (reference solution – aqueous alcoholic solution of 
aluminum chloride): 1 – Rubus buschii (Surkh-Digora village) 
leaves extract; 2 – Ribes× nidigrolaria Rud. Bauer et A. Bauer 
(Vladikavkaz) leaves extract; CR = 25 mg/g. X-axis – wavelength, 
nm; y-axis – optical density.
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поглощения комплексов флавоноидов с Al (III) 
из  водно-спиртовых экстрактов находятся при 
413 нм для листьев малины Буша (сел. Сурх-
Дигора) и  при 408 нм – для листьев йошты 
(г. Владикавказ). 

Результаты оценки общего антиоксидантного 
потенциала и  содержания флавоноидов пред-
ставлены в табл. 1. На основании полученных ре-
зультатов выявлена следующая закономерность 
по суммарному содержанию флавоноидов в фи-
томатериале (в пересчете на рутин): лист малины 
Буша (сел. Сурх-Дигора) > лист йошты (г. Вла-
дикавказ) > плоды бузины черной (Тарское бо-
лото). Максимальное суммарное содержание 
флавоноидов наблюдается в  зеленых частях 
растений. Причем суммарное содержание фла-
воноидов в  листьях малины Буша, собранных 
в лесолугово-степном поясе в сел. Сурх-Дигора 
(31.9 мг/г), на 26% выше, чем в листьях того же 
вида, собранных в г. Владикавказе в нижнегор-
ном лесном поясе (23.6 мг/г) [18].

Интересно проследить миграцию подвиж-
ных (обменных) форм калия и  натрия в  систе-
ме: почва – зеленая часть растений – плоды. 

Поскольку калий и  натрий относятся к  чис-
лу важнейших макроэлементов, участвующих 
в  реализации широкого круга метаболических 
процессов, таких как, работа Na+/K+-насосов, 
транспорт веществ в клетку и др. [19], особенно-
сти их транслокации из почвы в растения и пе-
рераспределения по  тканям могут выступать 
в  качестве регулирующих механизмов в  обмене 
вторичных метаболитов – флавоноидов.

Исследование образцов почвы показывает, 
что валовое содержание подвижных форм ка-
лия достаточно велико не  только в  городских 
почвах, но и в условиях высокогорных районов 
РСО-А и  составляет соответственно 0.02 г/кг 
и 0.05 г/кг. Эти величины вполне соответствуют 
тем, которые рекомендованы для возделывания 
травянистых и  древесно-кустарниковых рас-
тений [20]. Для натрия выявлена иная законо-
мерность: его содержание повышается по  мере 
снижения высоты над уровнем моря (0.007 г/кг 
в сел. Сурх-Дигора и 0.02 г/кг в г. Владикавказ). 
В болотистой местности выявили минимальное 
содержание натрия и калия (0.004 и 0.02 г/кг, со-
ответственно), по сравнению с другими изучен-
ными местообитаниями.

Таблица 1. Результаты фитохимического анализа растительных экстрактов Rubus buschii, Sambucus nigra, Ribes× 
nidigrolaria
Table 1. Results of phytochemical analysis of Rubus buschii, Sambucus nigra, and Ribes× nidigrolaria extracts

Виды,
Место сбора

Species,
Collection point

Сырье
Raw

material

Показатели 
Indicators

Rf
ПО*, г О2/л
PO, g О2/l

Суммарное содержание флавоноидов, мг/г
Total flavonoid content, mg/g

Rubus buschii
сел. Сурх-Дигора

Surkh-Digora
village

Листья
Leaves

0.63
0.72
0.78
0.98

0.4 31.9

Плоды
Fruit – 0.06 –

Sambucus nigra 
Тарское болото
Tarskoe Swamp

Плоды
Fruit – 0.2 1.5

Ribes× nidigrolaria 
г. Владикавказ

Vladikavkaz

Листья
Leaves

0.78
0.98
0.79
0.98

0.3 30.6

Плоды
Fruit 0.72 0.05 –

Rubus buschii 
г. Владикавказ

Vladikavkaz

Листья
Leaves

0.63
0.72
0.78
0.98

2.4 1.5

Плоды
Fruit – 0.6 –

Примечание. * ПО – перманганатная окисляемость. Прочерк означает отсутствие данных.
Note. *PO – permanganate oxidizability. Dash means no data.
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Коэффициент корреляции (по Пирсону) меж-
ду показателями содержания натрия в  образцах 
почвы и в листьях растений составил –0.67, что 
свидетельствует о  низкой миграционной актив-
ности элемента из почвы в растения. В то же время 
для калия установлена обратная закономерность 
(r = 0.89): повышение его содержания в  почве 
положительно влияет на содержание биогенного 
элемента в тканях растений, что в свою очередь, 
может сказываться на  их фармакогностической 
ценности. Обогащение почвообразующих пород 
калием – это региональная особенность почв Се-
верной Осетии, вследствие чего недостаток этого 
элемента проявляется редко.

Выявленные взаимосвязи имеют научно-
практический интерес и  показывают перспек-
тивность продолжения исследований. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Изучен компонентный и  элементный со-

став экстрактов листьев и плодов малины Буша 

Rubus buschii (Rozanova) Grossh. (Rosaceae), йо-
шты Ribes× nidigrolaria Rud. Bauer et A. Bauer 
(Grossulariaceae), бузины черной Sambucus nigra 
L. (Caprifoliaceae), произрастающих на террито-
рии PСО-Алания. Установлено что:

По  суммарному содержанию флавоноидов 
(в пересчете на  рутин) исследованные объек-
ты образуют следующий ряд: листья малины 
(сел. Сурх-Дигора) > листья йошты (г. Влади-
кавказ) > плоды бузины черной (Тарское боло-
то). Суммарное содержание флавоноидов в ли-
стьях Rubus buschii и  Ribes× nidigrolaria выше, 
чем в плодах.

Высокое содержание флавоноидов в листьях 
малины позволяет рекомендовать их как цен-
ный источник биологически активных веществ 
с антиоксидантным действием.

Содержание макроэлементов калия и натрия 
в образцах почв влияет на их накопление в ли-
стьях и плодах исследованных видов и их биоло-
гическую ценность.
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Анализи-
руемый

материал
Analyzed
material

Вид, место сбора
Species, collection point

Ribes× nidigrolaria
г. Владикавказ 

Vladikavkaz

Sambucus nigra
Тарское болото 
Tarskoe Swamp

Rubus buschii
сел. Сурх-Дигора

Surkh-Digora
village

г. Владикавказ Vladikavkaz

Na K Na K Na K Na K
Почва

Soil
0.0211

± 0.004
0.024

± 0.002
0.004 

± 0.001
0.022

± 0.004
0.007

± 0.003
0.051

± 0.009
0.024

± 0.004
0.020

± 0.002
Листья
Leaves

0.005
± 0.001

4.900
± 0.604

0.022 
± 0.006

2.730 
± 0.694

0.012*
± 0.003

3.240*
± 0.316

0.013*
± 0.001

2.431
± 0.604

Плоды
Fruitt

0.083
± 0.011

2.200*
± 0.404

0.032
± 0.008

6.605*
± 0.769

0.011
± 0.003
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± 0.002

0.002
± 0.011

2.390*
± 0.404
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Antioxidant Activity of Rubus Buschii (Rosaceae), Ribes× Nidigrolaria 
(Grossulariaceae) and Sambucus Nigra (Caprifoliaceae) and Potassium  

and Sodium Content in Plants and Soil
© 2025.  A. A. Arutyunyants*, R. V. Saveliev, Yu. V. Lavrinenko, D. D. Simeonidi,  

S. V. Skupnevskiy
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Abstract. The article presents the results of a study of the component and element composition of extracts from 
leaves and fruits of red raspberry (Rubus buschii (Rozanova) Grossh., Rosaceae) (village of Surkh-Digora, city 
of Vladikavkaz), jostaberry (Ribes× nidigrolaria Rud. Bauer et A. Bauer, Grossulariaceae) (city of Vladikavkaz), 
and black elderberry (Sambucus nigra L., Caprifoliaceae) (village Tarskoye) growing in the Republic of North 
Ossetia-Alania in the highlands, midlands and foothills of the Central Caucasus. Flavonoids were isolated, 
identified and quantified in plant raw materials. It was highest content of flavonoids was found in green parts 
of plants. For the total content of flavonoids in the plant material (in terms of rutin) the following pattern was 
revealed: raspberry leaf (Surkh-Digora village) > jostaberry leaf (Vladikavkaz) > black elderberry fruits (Tara 
swamp). The content of K+ and Na+ in the soil, green parts and fruits of the studied samples depends on the 
habitat and determines the biological value of the studied species. 

Keywords: Rubus buschii, Ribes× nidigrolaria, Sambucus nigra, antioxidant activity, K+, Na+, flavonoids
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Bulygin Nikolay Evgenjevich – dendrologist, phenologist, ecologist  
(on the occasion of the 100th anniversary of his birth)

G. A. Firsov*, V. T. Yarmishko 
В августе 2024 года исполнилось 100 лет со дня 

рождения известного ученого Николая Евгенье-
вича Булыгина. В  научных кругах он известен 
как дендролог, фенолог и  эколог, автор почти 
200 научных работ, среди которых важное место 
занимают два учебника «Дендрология» для сту-
дентов ВУЗов и  17 монографий по  проблемам 
биологии, экологии, интродукции древесных 
растений, дендромелиорации урбанизирован-
ной среды, лесной фенологии и фенологическо-
го прогнозирования. 

В 1999 году В. Т. Ярмишко была опубликована 
статья к 75-летию со дня рождения Н. Е. Булы-
гина. Спустя пять лет Г. А. Фирсов опубликовал 
статью, посвященную памяти Н.  Е.  Булыгина, 
скончавшегося 22  мая 2002 г. В  канун 100-лет-
него юбилея мы хотели бы расширить и допол-
нить наши воспоминания, еще раз просмотреть 
оставшиеся архивные материалы, подробнее 
проанализировать научную и  педагогическую 
деятельность Н. Е. Булыгина.

Николай Евгеньевич Булыгин с  детства лю-
бил природу, часто совершал прогулки по мест-
ным лесным урочищам, наблюдая за  растения-
ми. Видимо, все это подвигло его к поступлению 
на  учебу в  Ленинградскую лесотехническую 
академию (ЛТА), которую он успешно окон-
чил в 1953 г. на факультете озеленения городов 
и  населенных мест. После окончания учебы 
Николай Евгеньевич был приглашен профессо-
ром П.  Л.  Богдановым, заведующим кафедрой 
ботаники и  дендрологии, вести курс дендроло-
гии. На этой кафедре Н. Е. Булыгин прошел все 

ступени карьерного роста: от ассистента до про-
фессора, в течение 13 лет возглавлял кафедру.

Несмотря на большую загруженность в учеб-
ном процессе, Николай Евгеньевич всегда нахо-
дил время для научной работы. Под руководством 
опытных ученых (С. Я. Соколова, Н. М. Андро-
нова, П. Л. Богданова и др.) он проводил изуче-
ние отдельных видов древесных растений, ис-
следуя их эколого-биологические особенности 
и фенологию, собирал материал для подготовки 
научных статей и диссертационной работы. 

Булыгин Николай Евгеньевич (1924–2024)
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Работая над кандидатской диссертацией, Ни-
колай Евгеньевич сформировался как дендролог 
и  фенолог, что определило круг его интересов 
и  дальнейшие направления активной научной 
деятельности. Диссертационное исследование 
было выполнено под руководством Сергея Яков-
левича Соколова, заведующего ботаническим са-
дом Ботанического института им. В. Л. Комаро-
ва РАН, организатора и главного редактора 6-ти 
томной фундаментальной монографии «Деревья 
и кустарники СССР» (1949–1962 гг.). В диссерта-
ции, которая была успешно защищена в 1965 г., 
Н. Е. Булыгин описал морфологию побегов ряда 
интродуцированных и  местных видов деревьев 
и кустарников. Для многих из них были опреде-
лены периоды формирования зачатков генера-
тивных органов. По  срокам заложения цветков 
Николай Евгеньевич выделил 4 группы видов, 
исследовал и раскрыл их биологические особен-
ности. Уже в тот период Н. Е. Булыгин стал при-
менять методы не только обычной классической, 
но  и  микрофенологии. Он стал разрабатывать 
свою собственную программу фенологических 
наблюдений и  методику диагностики фенофаз, 
что в дальнейшем подробно развил в своих рабо-
тах. В  середине 1970-х годов Н. Е.  Булыгин во-
шел в авторский коллектив по разработке единой 
программы и методики фенологических наблю-
дений в ботанических садах СССР.

С начала 1950-х годов, с первых лет своей на-
учной деятельности, Николай Евгеньевич стал 
проводить фенологические наблюдения, внача-
ле в  арборетуме и  парке ЛТА, затем, расширив 
круг наблюдений, и в других садах и парках го-
рода и области. За пять десятилетий он накопил 
и  обработал совершенно уникальные феноло-
гические данные. По  мере сбора собственных 
многолетних фенологических данных, Николай 
Евгеньевич освоил и надежно применял методы 
математической статистики. 

Становлению Н.  Е.  Булыгина как феноло-
га в  значительной степени способствовал тот 
факт, что ботанический сад ЛТА является одним 
из  старейших в  мире фенологических опорных 
пунктов, где наблюдения проводятся непрерыв-
но с 1829 г. Благоприятным моментом было и то, 
что именно в Санкт-Петербурге имеются наибо-
лее длительные, с середины 18 века, непрерыв-
ные ряды метеорологических данных.

Научные публикации в области фенологии при-
несли Н. Е. Булыгину широкую известность, этому 

способствовали и  многочисленные научные до-
клады, и популяризаторская деятельность. В своих 
работах, издаваемых в «Трудах ЛТА», Николай Ев-
геньевич приводил подробные разъяснения, каса-
ющиеся методики регистрации основных фенофаз 
сезонного ритма развития растений. Эта методика 
в  значительной степени была разработана им са-
мим. Николай Евгеньевич изучал феноклиматиче-
скую неоднородность такого крупного мегаполиса, 
каким является Ленинград  – Санкт-Петербург. 
Результаты его исследований оказались очень важ-
ными для фенологического и  дендрологическо-
го районирования территории Северо-Запада 
России. Н. Е. Булыгиным по своим уникальным 
по  длительности наблюдениям, проводившим-
ся под Санкт-Петербургом, были установлены 
основные показатели сезонного развития листо-
падных и вечнозеленых древесных растений мест-
ной флоры и  интродуцентов в  разные периоды 
второй половины XX века. Николай Евгеньевич 
проделал большую работу по  сравнению сроков 
наступления фенофаз у древесных растений в Ле-
нинграде–Санкт-Петербурге и  на  других стаци-
онарах России и  бывшего СССР. Так, исследо-
вание показало, что в Ленинграде по сравнению 
с  Амурской областью наблюдается более раннее 
начало и  более позднее завершение вегетации 
одних и тех же дальневосточных видов, а кален-
дарная последовательность времени наступления 
конкретных фенофаз у разных видов в Ленингра-
де и на Дальнем Востоке устойчиво сохраняется. 
Н.  Е.  Булыгин подробно анализировал фенома-
териалы, хранившиеся в  Географическом обще-
стве, и  устанавливал сходство и  различие фено-
дат по  разным регионам и  пунктам наблюдений 
на территории Советского Союза. Он изучал гео-
графическую изменчивость времен года на Евро-
пейской территории СССР, исследовал скорость 
фронта фенопроцессов, географическую ампли-
туду, градиенты наибольшей стабильности. Ни-
колай Евгеньевич вел переписку с членами добро-
вольной фенологической сети Географического 
общества. Приводим здесь выдержку из  письма 
одного из добровольцев к Николаю Евгеньевичу: 
«...Читаю ваше письмо о разработке научной темы 
о  долгосрочных прогнозах погоды от  1987  года. 
Высылаю вам свой материал по изучению погоды 
по  Челябинской зоне метеонаблюдений.... На-
деюсь, Ваши выводы высветят конкретные идеи 
о прогнозе погоды хотя бы для Урала...».

Н. Е. Булыгин разработал календарь природы 
Северо-Запада России, строго аргументированный 
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биологически, географически и  математически. 
Такой календарь позволяет на  основе предше-
ствующих фенофаз прогнозировать их последую-
щее прохождение. Для этого Николай Евгеньевич 
математически обработал 30-летние данные своих 
наблюдений за 1950–1980 гг. Он выделил 4 сезона 
года, 13 подсезонов и 22 феноэтапа. Как отмечал 
проф. А. А. Яценко-Хмелевский (1984, с. 122), ре-
зюмируя вклад Н. Е. Булыгина в развитие фено-
логии, «…такая «новая фенология», оснащенная 
математическим аппаратом и  увязанная с  физи-
ологией растений, определяя значительное число 
аспектов рационального использования расти-
тельного покрова Земли, может и должна сыграть 
серьезную роль в решении очень многих вопросов 
его изучения и охраны».

Николай Евгеньевич уделял большое внима-
ние не  только официальной, научной, но  и  на-
родной фенологии, подчеркивая разницу между 
этими понятиями: народная фенология игнори-
рует математическое обеспечение, научная – це-
ликом построена на нем. Он заботливо выписы-
вал народные приметы и прогнозы и их проверял. 
Так, например, он проверил одну из популярных 
народных примет: «На рябину урожай – жди су-
ровой зимы». Хотя это далеко не всегда так, тем 
не  менее, в  Ленинградской области после уро-
жайных лет на  рябину в  53% случаев зима дей-
ствительно оказывалась холоднее обычного, 
а  на  долю аномально холодных январей даже 
приходится 65% лет (вспомним обильный урожай 
рябины осенью 2002 г. и  последующую суровую 
зиму, какой не было 16 лет после аномально хо-
лодной зимы 1986/87 гг.). Николай Евгеньевич 
публиковал фенологические заметки в  местной 
прессе и  выступал по  радио, где давал объясне-
ние важных фенологических примет, рассказы-
вал о состоянии природы и особенностях погоды, 
прогнозе в наступлении сезонных явлений, о тен-
денциях в изменении климата, ходе текущих яв-
лений на  фоне их среднемноголетних значений, 
процессах в мире растений и животных в тот или 
иной месяц года, сезонных работах на  садовом 
участке. В «заметках фенолога» в марте 1996 г. Ни-
колай Евгеньевич предсказывал большой паводок 
и предлагал подумать о том, где и как предстоит 
спасать людей от грядущего весеннего половодья. 

Н.  Е.  Булыгин уделял внимание и  приклад-
ной фенологии. Он составил средний многолет-
ний календарь цветения медоносных растений 
Ленинградской области и  основных сезонных 
явлений в  жизни пчел. Николай Евгеньевич 

занимался всеми вопросами фенологии, вклю-
чая историю развития этой науки. Совместно 
с  Г.  А.  Фирсовым он проанализировал первый 
в Европе фенологический календарь Карла Лин-
нея и сопоставил его с современным, разработан-
ным им календарем природы Северо-Запада Рос-
сии. Николай Евгеньевич сравнивал свои данные 
с  показателями сезонного ритма тех  же видов 
древесных растений в  других странах по  имею-
щимся опубликованным данным, которые он вы-
писывал и тщательно анализировал.

Еще в 1970-е годы Николай Евгеньевич стал 
писать о  потеплении климата и  его влиянии 
на древесные растения. Тогда далеко не все ве-
рили в  то, что стало более очевидным позже, 
на  рубеже тысячелетий. Результатом выявлен-
ных Н. Е. Булыгиным климатической и феноло-
гической тенденций, имевших место в  послед-
нюю четверть ХХ века, явилось формирование 
новых ритмо-адаптивных связей, которые обе-
спечили повышение зимостойкости многих тер-
мофильных интродуцированных видов, в  про-
шлом считавшихся непригодными для культуры 
под Ленинградом.

Будучи директором Ботанического сада 
Ленинградской лесотехнической академии, 
Н. Е. Булыгин способствовал включению редких 
древесных интродуцентов в  городские зеленые 
насаждения. Он изучал обилие цветения и  уро-
жайность плодов красивоцветущих деревьев и ку-
старников Ленинграда. В его архивах сохранилась 
ведомость начала 1980-х годов, где приводится 
более 200 видов деревьев и кустарников (береза 
бумажная, бархат сахалинский, рододендроны 
кэтевбинский и желтый, орех серый, дуб красный 
и др.), переданные в ЦПКиО им. С. М. Кирова, 
трест садово-паркового хозяйства Калининского 
района, садоводство Лесотехнической академии, 
Ленинградский областной военный комиссари-
ат, парк 30-летия ВЛКСМ и другие организации. 
Он ратовал за сохранение и приумножение зеле-
ного фонда города. Неоднократно, в разные годы 
Николай Евгеньевич составлял и уточнял список 
древесных растений в насаждениях общего поль-
зования в г. Ленинграде. Коллекциям ботаниче-
ского сада ЛТА он уделял особое внимание в те-
чение всей своей жизни. Он был инициатором 
закладки ряда арборетумов в Ленинградской об-
ласти и разрабатывал рекомендации по развитию 
питомнического хозяйства. Для обеспечения по-
требностей лесного и  лесопаркового хозяйства 
и озеленительных организаций он рекомендовал 
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проведение специальных исследований по  се-
меношению интродуцентов, агротехнике их вы-
ращивания. В  1980-е годы Николай Евгеньевич 
разработал оригинальную систему детальной 
феноиндикации структуры годичного цикла раз-
вития ландшафтов, разработал принципы инди-
кации, рассматривал вопросы моделирования 
дендрофенологической сопряженности, иссле-
довал корреляционные связи между феноинди-
каторами и последующей теплообеспеченностью 
вегетационного сезона, выявлял фенологические 
тенденции и  их биоэкологическую обусловлен-
ность. На Дендрологическом конгрессе социали-
стических стран в 1982 г. Н. Е. Булыгин впервые 
ввел в научную терминологию понятие биокли-
матической цикличности (БКЦ) и в дальнейшем 
развивал это направление. Наиболее отчетливо 
БКЦ выражается при сопоставлении двух аль-
тернативных биоклиматических циклов – ранне-
теплых и поздне-холодных, индикаторами кото-
рых служат даты начала «пыления» ольхи серой 
или сокодвижения березы. 

Н.  Е.  Булыгин уделял большое внимание зи-
мостойкости интродуцентов в  условиях суро-
вых зим. Он всесторонне изучал зимостойкость 
как основной фактор успешности интродукции 
в подзоне южной тайги, применяя разработанную 
им самим шкалу зимостойкости и учитывал дру-
гие существующие шкалы. Была усовершенство-
вана и  дополнена известная биоэкологическая 
группировка Э. Л. Вольфа, основанная на резуль-
татах многолетней оценки повреждаемости моро-
зами древесных растений. Это позволило сравни-
тельно простыми визуальными методами делать 
полевую оценку обмерзания для всей или боль-
шей части дендроколлекции после каждой зимы. 
Воздействие той или иной зимы на  древесные 
растения по-своему неповторимо из-за разного 
соотношения температуры воздуха и количества 
осадков, амплитуды зимних температур, разного 
уровня падения температуры зимой до абсолютно 
минимальных значений, погодичных колебаний 
высоты снежного покрова, различной глубины 
промерзания почвы, особенностей ветрового ре-
жима и т. д. Поэтому очень важны непрерывные 
и длительные наблюдения, которые Н. Е. Булы-
гин проводил сам и вместе со своими учениками. 
Он изучал также динамику весенних и  осенних 
заморозков в Ленинграде и связь их с фенофаза-
ми сезонного развития древесных растений.

Н.  Е.  Булыгин был известен научной обще-
ственности своими многочисленными докладами, 

вызывавшими значительный интерес. При подго-
товке к докладу «Фенологический биоритм и зи-
мостойкость древесных растений», Николай Евге-
ньевич отмечал, что им за период с 1950 по 1983 г. 
проанализирована динамика наступления основ-
ных фенофаз и ежегодная повреждаемость моро-
зами у 1188 биотипов 809 видов древесных расте-
ний, относящихся к  139 родам и  53 семействам. 
Было выяснено, что универсальным феноинди-
катором1, является фаза массового окончания 
роста побегов, характеризующаяся максималь-
ной амплитудой фенодат и минимальным их пе-
рекрытием во времени у зимостойких и незимо-
стойких видов. Зная сопряженность ее динамики 
с  феноэтапами года, можно прогнозировать по-
вреждаемость растений морозами в  критических 
биоклиматических ситуациях. Николай Евгенье-
вич показал, что биологический ритм растений 
в целом может служить надежным интегральным 
показателем уровня адаптации к внешней среде, 
к сезонным изменениям климатических и связан-
ных с ними других экологических факторов.

Значителен вклад Н. Е. Булыгина в подготов-
ку кадров для лесного и  лесопаркового хозяй-
ства, озеленения городов и населенных мест. Им 
разработано и  опубликовано много программ 
и учебных планов, а также ряд учебных пособий. 
В  своих оригинальных лекциях он использовал 
самые современные данные, которые он скрупу-
лезно отслеживал в научной литературе, а также 
результаты собственных исследований. В частно-
сти, им была установлена средняя продолжитель-
ность сезонов и вегетационного периода для раз-
ных регионов и  зон европейской части России; 
показатели прохождения фенологических времен 
года в г. Ленинграде – Петербурге; динамика фе-
нологических времен в  разных географических 
пунктах и  зонах; периоды массового прохожде-
ния фенофаз главнейшими лесообразователями 
России в пределах их ареалов; система основных 
феноиндикаторов для фенологического про-
гнозирования; широтная и  долготная изменчи-
вость динамики фенопроцессов на  европейской 
территории России и  т.д. Николай Евгеньевич 
постоянно привлекал студентов и  дипломников 
к  проведению интродукционных исследований 
и оценке их результатов. Он умел привить любовь 
и вкус к науке, предлагая интересные темы курсо-
вых работ и дипломных проектов.
1	Феноиндикация – связь между сроками наступления фе-

нофаз и повреждаемостью морозами.
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В  учебнике «Дендрология», вышедшем 
в 1985 г., в соответствии с учебной программой 
для высших учебных заведений рассмотрены 
основные вопросы биологии и  экологии дре-
весных растений. Второе издание вышло в 1991 
г. Третье издание, значительно переработанное 
и расширенное, в соавторстве с В. Т. Ярмишко, 
опубликовано в  2000 г. Значительное внима-
ние в нем уделяется видам-образователям лесов 
России. Подробно освещены вопросы экологии 
древесных растений, написаны отдельные гла-
вы об  основах учения о  растительном покрове 
и жизненных формах древесных растений. Боль-
шое место отведено основам дендроиндикации, 
то есть, оценке состояния и изменения окружа-
ющей среды с  помощью древесных растений. 
Учебник содержит богатый справочный и  ил-
люстративный материал, включая карты ареалов 
и оригинальные сводки по фенологии.

Напряженно и  творчески работал Николай 
Евгеньевич и  в  1990-е годы, вплоть до  послед-
них дней своей жизни. Объем учебной нагрузки 
составлял 470–750 часов в год. Читались лекции 
на  дневном отделении лесохозяйственного фа-
культета по  дендрологии и  основам фенологии 
(2 курс), ботанике (1 курс), а с 1996/97 учебного 
года  – по  биологии развития и  экологии дре-
весных растений и  по  фенологической индика-
ции и прогнозированию – для студентов 5 курса 
группы магистров лесной ботаники. Поводились 
лабораторные занятия по  данным дисциплинам 
и  учебная практика. Осуществлялось руковод-
ство производственной практикой и  диплом-
ным проектированием с подготовкой бакалавров 
и  инженеров. Оказывались консультации для 
абитуриентов и  принимались экзамены по  био-
логии. Николай Евгеньевич участвовал в  работе 
государственной экзаменационной комиссии 
по  защите дипломных проектов. Кроме педаго-
гической и научно-методической, Н. Е. Булыгин 
вел активную научно-исследовательскую рабо-
ту. Так, в 1993 г. он являлся руководителем темы 
«Мониторинг состояния лесных культур в  ус-
ловиях высоких техногенных нагрузок на  при-
мере Ботанического сада Санкт-Петербургской 
Лесотехнической академии». В 1997 г. он являл-
ся руководителем шести госбюджетных тем, вы-
полняемых на кафедре ботаники и дендрологии. 
Для кафедры научное направление по изучению 
биологической ритмики отдельных видов и  фи-
тоценозов, феноиндикации и  прогнозирова-
нию является традиционным, а начиная с 1966 г. 

отражается в  кафедральных отчетах ежегодно. 
По  мнению Николая Евгеньевича, в  Санкт-
Петербурге остро стояла в  то  время проблема 
дифференцированного использования древес-
ных растений, обладающих разными эколо-
гическими свойствами, в  зависимости от  эко-
логической специфики объектов озеленения: 
микроклимата, техногенной загрязненности, 
эдафических условий, рекреационной нагрузки. 
Системный подход требует организации ком-
плексных эколого-дендрологических исследова-
ний и  разработки практических рекомендаций 
по  эколого-дендрологическому районированию 
города с  учетом современного потепления кли-
мата. Николай Евгеньевич справедливо полагал, 
что городские зеленые насаждения  – это не  за-
стывший во времени и пространстве элемент го-
родского ландшафта, но сложная экологическая 
система, за  функционированием которой необ-
ходим постоянный контроль и долговременный, 
в  том числе биоклиматический, мониторинг. 
В своих последних работах Николай Евгеньевич 
представил графики динамики прохождения фе-
нологических фаз генеративного и вегетативного 
циклов развития 94 видов дикой дендрофлоры 
под Санкт-Петербургом (средние многолетние 
значения за  1970–2000  гг.) и  динамики созрева-
ния урожая плодов и семян у древесных растений 
различных субдендроритмотипов в  дендрарии 
СПбЛТА (средние многолетние данные за 1970–
1999 гг.). Одним из последних докладов Николая 
Евгеньевича был сделанный в 2001 г. на пленар-
ном заседании лесохозяйственного факультета 
доклад на тему «Основные закономерности био-
климатической цикличности на  Северо-Западе 
России в XIX–XX вв.». Материал для этого у него 
был поистине уникальный – несколько десятков 
рядов непрерывных дендрофенологических на-
блюдений: по зацветанию ольхи серой – с 1830 г., 
черемухи обыкновенной  – с  1840 г., распуска-
нию листьев березы, зацветанию сирени, малины 
и липы – с 1841 г. И даже более короткие ряды 
индикаторов, такие как созревание плодов ка-
лины, дуба, клена, боярышника, насчитывают 
по 80–100 лет, таких рядов больше нет нигде. 

В  конце своей научной деятельности Ни-
колай Евгеньевич установил сводные показа-
тели погодичной изменчивости фенологиче-
ской сопряженности фенодат на  Европейской 
территории России и  сопредельных государств 
(1939–2000  гг.), средние многолетние показа-
тели динамики цветения древесных растений 



136 ФИРСОВ, ЯРМИШКО

РАСТИТЕЛЬНЫЕ  РЕСУРСЫ        том  61           вып.  1        2025

различных дендроритмотипов под Санкт-
Петербургом, сводные показатели уровней 
адаптации половозрелых древесных интро-
дуцентов в  арборетумах Санкт-Петербурга 
(1953–1998 гг.), распределение древесных ин-
тродуцентов в  арборетумах Санкт-Петербурга 
по  дендроритмотипам и  статистическим пока-
зателям адаптации во второй половине ХХ века, 
распределение дендроритмотипов интродуцен-
тов по  группам зимостойкости в  арборетумах 
Санкт-Петербурга. Николай Евгеньевич заду-
мал большую работу по географической измен-
чивости фенологических времен года и биорит-
мов, по  сравнительной фенологии на  больших 
пространствах России и бывшего СССР. 

Н.Е. Булыгин выполнял большую научно ор-
ганизационную и общественную работу, являясь 
председателем Центральной фенологической 
комиссии Русского географического общества. 
Он избирался много раз в руководящие органы 
Русского ботанического общества, был курато-
ром секции интродукции растений на  ряде де-
легатских съездов. По  этой секции проходили 
и его собственные доклады. В 2001 г. Н.Е. Булы-
гин был зарегистрирован в Федеральном реестре 
экспертов научно-технической сферы, о  чем 
Республиканским исследовательским научно-
консультационным центром экспертизы выдано 
официальное свидетельство. Он являлся членом 
различных комиссий. Так, решением Президи-
ума Российской академии наук от  23  сентября 
1996 г. Н.Е. был назначен Заместителем пред-
седателя Комиссии по  комплексной проверке 
Ботанического института РАН. В архивах оста-
лась большая картотека используемой Н.Е. Бу-
лыгиным литературы, включая важнейшие со-
временные работы по дендрологии, фенологии, 
интродукции растений. 

Многие идеи и  замыслы Николая Евгенье-
вича продолжают развивать в  настоящее время 
его ученики и коллеги. Так, в Ботаническом саду 
Петра Великого БИН РАН, который относится 
к  старейшим паркам России, особое внимание 
уделяется старовозрастным деревьям, их состо-
янию и  устойчивости в  современных изменя-
ющихся условиях окружающей среды (Фирсов 
и др., 2022). Николай Евгеньевич ратовал за со-
хранение именно таких деревьев, как культурно-
го наследия.

Ботанический сад Петра Великого в  настоя-
щее время является признанным фенологическим 

стационаром России. Систематические наблю-
дения за  феноиндикаторами Календаря приро-
ды по методикам проф. Н. Е. Булыгина прово-
дятся здесь непрерывно с  1980  года. Главной, 
и во многих случаях самостоятельной частью фе-
нологической характеристики объекта или тер-
ритории, является фенологический календарь. 
Это фенологическая периодизация  – разделе-
ние года на  фенологические периоды, сезоны 
и подсезоны, каждому из которых свойственное 
свое состояние объектов живой и неживой при-
роды и особое их взаимодействие. В 2009 г. был 
опубликован календарь природы парка Ботани-
ческого сада Петра Великого за  период наблю-
дений с  1980 по  1995 гг. (Комарова, Фирсов, 
Фадеева, 2009). Тогда впервые за 290 лет суще-
ствования Сада был составлен фенологический 
календарь на  основе оригинальных многолет-
них наблюдений за  дендрофеноиндикаторами 
естественной периодизации года (по Булыгину, 
1974, 1976, 1979, 1982) с учетом метеорологиче-
ских данных по метеостанции Санкт-Петербург. 
Спустя 15 лет был составлен и опубликован ка-
лендарь природы Парка уже за 30 лет наблюде-
ний (Фирсов, Фадеева, 2013).

Интродукция разных видов деревьев и кустар-
ников некогда проводилась в Санкт-Петербурге 
в условиях гораздо более жестких и неблагопри-
ятных для растений зимних и  летних темпера-
тур, по сравнению с теми, которые наблюдают-
ся в  настоящее время. Тогда ученые приходили 
к  выводу о  стабильности вероятностных харак-
теристик климата (Швер и  др., 1982). Однако, 
в  начале 1970-х гг. Н.  Е.  Булыгин, обрабатывая 
вековые фенологические ряды феностационара 
Лесотехнической академии, обратил внимание 
на  тенденцию к  потеплению климата Санкт-
Петербурга (Булыгин, Довгулевич, 1974 а, б). 
И сейчас все более важными становятся исследо-
вания в этом направлении. Заметное потепление 
климата в Санкт-Петербурге началось с 1989 г., 
который оказался самым теплым в  истории 
на  тот период времени. В  XXI веке потепление 
усилилось после 2006 г. Так, зима 2006/2007  гг. 
была рекордно короткой и  продолжалась 41 
день, в  то  время как осень длилась почти 5 ме-
сяцев (Фирсов и др., 2008). Очень теплым было 
лето 2010 г., при рекордно высоких температурах 
июля (+24.4 °С). Потепление климата продол-
жает усиливаться в  настоящее время (Фирсов, 
Волчанская, 2021). В  таких условиях еще более 
актуальным и  важным является непрерывный 
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фенологический мониторинг, на  что обращал 
в свое время Н. Е. Булыгин. 

Н. Е. Булыгин был в числе первых дендроло-
гов, которые стали упоминать в  своих работах 
наличие самосева древесных экзотов в  Санкт-
Петербурге. В его книге с П. А. Акимовым (1961) 
при описании 422 наиболее интересных де-
ревьев и  кустарников дендрологического сада 
и  парка Ленинградской лесотехнической ака-
демии был впервые отмечен самосев 87 видов, 
из них у 20 видов местной флоры и 67 – экзотов. 
В 2024 г. опубликована монография Г. А. Фир-
сова и В. В. Бялта «Чужеродные дичающие дре-
весные растения Санкт-Петербурга», в которой 
представлены результаты наблюдений за  инт-
родуцированными древесными и  полудревес-
ными растениями, дающими самосев на  тер-
ритории Санкт-Петербурга и его окрестностей. 
Самосев был отмечен у  308 видов и  гибридов 
из 89 родов и 39 семейств. Выявлены причины, 
влияющие на образование и сохранность само-
сева. При этом к инвазионным и потенциально 
инвазионным растениям можно отнести 21 чу-
жеродный вид.

Важность исследований Николая Евгенье-
вича Булыгина остается актуальной на  фоне 
повышения роли и  значения ботанических са-
дов в  сохранении мировой флоры, в  условиях 
изменений климата и на фоне угроз, с которы-
ми сталкивается мировая цивилизация. Мысли 
и идеи, изложенные в работах Николая Евгенье-
вича, которые продолжают разрабатывать его 
ученики, способствуют улучшению среды оби-
тания человека и сохранению биоразнообразия.
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Эмблема конференции «Этносы и  флора: растения, 
люди, традиции» – листья трех растений – иван-чая, 
курильского чая и  камелии китайской (чай), вну-
три которых изображены традиционные орнаменты, 
символизирует три этноса, населяющих Амурскую 
область: русских, эвенков и  китайцев. Познакомить 
участников конференции с  использованием местных 
растений этими народами было одной из  практиче-
ских задач конференции.

Вторая Международная научно-практическая конференция  
Ассоциации ботанических садов Евразии  

«Этносы и флора: растения, люди, традиции»
© 2025 г.  К. Г. Ткаченко1, О. В. Жилин2, А. Н. Воробьева2

1Ботанический институт им. В. Л. Комарова РАН, Санкт-Петербург, Россия
2Амурский филиал Ботанического сада-института ДВО РАН, Благовещенск, Россия

DOI: 10.31857/S0033994625010124, EDN: EFRGML

В  Благовещенске, в  период с  4 по  6  сентя-
бря 2024  года, на  базе Амурского филиала Бо-
танического сада-института ДВО РАН прохо-
дила II  Международная научно-практическая 
конференция Ассоциации ботанических садов 
Евразии (АБСЕА) «Этносы и  флора: растения, 
люди, традиции». Организаторы конферен-
ции: Ассоциация ботанических садов Евразии 
(АБСЕА); Амурский филиал Ботаническо-
го сада-института Дальневосточного отделе-
ния Российской академии наук (АФ БСИ ДВО 
РАН). Соорганизаторами выступили: Госу-
дарственное бюджетное учреждение Амурской 
области «Амурский областной краеведческий 
музей им.  Г.С.  Новикова-Даурского» (ГБУ 
АО  АОКМ); Амурское отделение Русского бо-
танического общества (АО РБО); Ботанический 
сад ФГБОУ ВО «Тверской государственный 
университет» (БС  ТвГУ). Состоялась вторая 
Всероссийская конференция с международным 
участием специалистов и исследователей разных 
специальностей: ботаников, историков, фоль-
клористов, этнографов, в той или иной степени 
работающих в  области взаимодействия людей 
с  растениями. Первая конференция «Этносы 
и флора» прошла в Якутске в 2023 году. Она была 
приурочена к национальному празднику Ысыах 
(Ткаченко, 2023). 

Главная цель конференции: сохранение 
и  популяризация региональных знаний, прак-
тик и  этнических традиций, а  также внедрение 

инноваций, связанных с  сохранением и  устой-
чивым использованием растений. 

Основные направления конференции: этно-
ботаника, этноэкология, ботаническое ресурсо-
ведение, этнография, регионоведение, история 
и  археология, филология, экологическое про-
свещение и образование; сохранение региональ-
ного биоразнообразия; выполнение целевых за-
дач Глобальной стратегии сохранения растений 
(GSPC). 

В  рамках Конференции прошла работа 
по следующим секциям:

1. Сохранение и  популяризация региональ-
ных знаний, практик и  этнических традиций, 
а  также внедрение инноваций, связанных с со-
хранением и  устойчивым использованием рас-
тений; 

2. Современные подходы к экспонированию 
растений региональных и местных флор, демон-
страция этноботанических традиций на  терри-
ториях ботанических садов;

3. Сохранение регионального биоразно
образия.

На  открытии конференции с  приветствен-
ными словами выступили О.  В.  Жилин (к.б.н., 
директор Амурского филиала БС-И ДВО РАН), 
Е.  В.  Иванова (директор Амурского областно-
го краеведческого музей им.  Г.  С.  Новикова-
Даурского) и  Ю.  В.  Наумцев (к.б.н., директор 



140 ТКАЧЕНКО

РАСТИТЕЛЬНЫЕ  РЕСУРСЫ        том  61           вып.  1        2025

Ботанического сада Тверского госуниверситета, 
генеральный секретарь АБСЕА).

Первый пленарный доклад был сделан 
А. П. Забияко (д.филос. наук, проф., Амурский 
госуниверситет, Благовещенск). Тема сооб-
щения касалась исторических этапов форми-
рования этнического ландшафта Приамурья. 
Бассейн реки Амур – территория, через кото-
рую пролегали маршруты миграций древней-
ших человеческих популяций Homo sapiens. 
Пути миграций с  глубокой древности связы-
вали Северо-Восточный Китай и  Приамурье. 
Состав населения сохранял полиэтническую 
структуру, основу которой определяли тунгусо-
маньчжурские группы (например, амурские 
чжурчжэни, дючеры) и  тюрко-монгольские 
общности (например, дауры). В 17 в. и позднее 
в этой структуре фиксируется присутствие эвен-
ков (бирары, манегры, орочоны, др.), якутов, 
маньчжуров, китайцев.

Второй пленарный доклад был сделан 
К. Г. Ткаченко (д.б.н., Санкт-Петербург), в ко-
тором была показана роль употребления ди-
корастущих видов растений в  пищу малыми 
коренными народами Северо-Запада России. 
Представители разных народов (ижора, сето) 
по-разному используют части и продукты одних 
и тех же видов растений в рамках одной сферы 
использования. Представители одних и  тех  же 
народов (вепсы, карелы), проживающие в  раз-
ных регионах, иногда различно используют одни 
и  те  же виды растений в  одной сфере исполь-
зования. На  примере использования растений 
местной флоры карелами, вепсами, сето, ижора, 
водь и проживающими с ними русскими в раз-
ных регионах Северо-Запада России, показано, 
что в пределах одной этнической группы: один 
и тот же народ, но проживающий в разных рай-
онах макрорегиона, не  всегда использует оди-
наково одни и те же виды растений и их части. 
При этом разные народы, даже близко живущие, 
также не всегда одинаково используют один вид 
растения (и его части). 

В холле Амурского областного краеведческо-
го музей им. Г.С. Новикова-Даурского к откры-
тию конференции была приурочено открытие 
тематической выставки «Persona Botanica: Амур-
ская область». Научно-образовательный проект 
«Persona Botanica: Амурская область» – это рас-
сказ о  жизни и  достижениях людей, чьи имена 
запечатлены в  названиях амурских растений. 

Выставка посвящена 30-летию создания Бота-
нического сада Амурского научного центра ДВО 
РАН, ныне Амурского филиала Ботаническо-
го сада-института ДВО РАН. На  25 информа-
ционных стендах представлен краткий экскурс 
в историю ботаники – от Древней Греции до со-
временного времени. Люди и растения, назван-
ные в их честь: черемуха Маака, лотос Комарова, 
лилия Буша, прострел Турчанинова, камнелом-
ка Коржинского – рассказывают волнующую 
историю развития ботаники, историю исследо-
вания России, открытия и  описания природы 
Дальнего Востока.

Доклад заведующего Ботаническим садом ле-
карственных растений Всероссийского научно-
исследовательского института лекарственных 
и  ароматических растений (г. Москва), к.б.н. 
А. Н. Цицилина «Лекарственные и пищевые рас-
тений коренных народов Камчатки и Алеутских 
островов» был посвящен анализу применения 
растений Камчатки в  повседневной жизни ма-
лыми северными народами на основании сведе-
ний, полученных из исторических документов.

В  докладе Голубевой И.В. (Научно-
образовательный центр Ботанического сада 
Петра I МГУ им. М. В. Ломоносова, г. Москва) 
«Этноботанистика – наука, искусство, диплома-
тия» было рассказано об организации ряда худо-
жественных выставок («Эпосы народов России. 
Флора и фауна», «Исчезающая красота России – 
растения Красных книг», «Рябчик – цветок 
Персии» и другие), посвященных флоре и фауне 
России и стран БРИКС, которые не только раз-
вивают экологическое образование и  воспита-
ние, но и становятся важным элементом между-
народного взаимодействия.

Пленарную сессию завершил доклад 
Ю.  В.  Наумцева «Сохранение растений и  тра-
диционные знания – комплексные проекты 
Ботанического сада Тверского госуниверситета 
для достижения целевых задач Глобальной стра-
тегии сохранения растений (GSPC) до 2023 г.», 
в  котором на  примере проекта Ботанического 
сада Тверского госуниверситета «Пчелы в горо-
де» показано, как решение проблемы сохранения 
биоразнообразия растений, устойчивости эко-
систем и экологическое просвещение населения 
сочетаются с  задачами сохранения традицион-
ных знаний и в отношениях человека, и окружа-
ющей среды. Е. Янян (Китай), сделала сообще-
ние об особенностях написания и произношения 
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имен женьшеня в Северо-Восточном Китае для 
его идентификации. Особенностям культуры 
эвенков были посвящены сообщения Морозо-
вой О.Н. «Лексика растительного мира в  эвен-
кийском языке», Комаровой А.Н. «Этноцентр 
«Бенедикт» как площадка для изучения и  по-
пуляризации эвенкийской культуры». Пожалуй 
самым неожиданным и  успешным был доклад 
И.  О.  Жилина (ученика школы № 16 Благове-
щенска) о  растениях в  жизни эвенков. Им был 
создан календарь с рисунками и описанием рас-
тений, которые эвенки используют в своем быту, 
в том числе и как пищевые, и лекарственные.

Первый день работы конференции завершил-
ся в Амурском филиале Ботанического сада-ин-
ститута ДВО РАН, где к.б.н. А.  Н.  Воробьева 
провела тематическую экскурсию «Растения 
в жизни эвенков», которая знакомит с традици-
ями коренных народов Амурской области, пока-
зывает использование объектов растительного 
мира в быту, в пищевых, медицинских, культур-
ных и обрядовых целях.

Дальнейшая работа конференции проходила 
по трем секциям: «Сохранение и популяризация 
региональных знаний, практик и  этнических 
традиций, внедрение инноваций, связанных 
с  сохранением и  устойчивым использованием 
растений», «Современные подходы к  экспо-
нированию растений региональных и  местных 
флор, демонстрация этноботанических тради-
ций на территориях ботанических садов» и «Со-
хранение регионального биоразнообразия».

Программа второго дня включала секцион-
ные заседания, на  которых тема этноботаниче-
ских исследований была продолжена в докладах 
о растениях, которые используют в традицион-
ном укладе жизни народы Амурской области, 
Якутии (А. В. Кононов, Н. С. Иванова) и Коми 
(В. А. Канев). Также были представлены докла-
ды по  образовательным программам ботаниче-
ских садов экологической, краеведческой, эт-
ноботанической направленности и  результаты 
работы по  сохранению региональной флоры. 
Е.  В.  Головань (Владивосток) сделала сообще-
ние о  эколого-краеведческой программе для 
школьников «Зеленый путь». А  М.  О.  Гринюк 
(Кемерово) рассказала о реализуемой программе 
экологического образования в Кузбасском бота-
ническом саду. А. А. Войцеховская (Томск) пред-
ставила сообщение «Этноботаника в культурном 
пространстве Сибирского ботанического сада 

ТГУ». О.  Н.  Куликова (Переславль-Залесский) 
рассказала о создании и формировании этнобо-
танической экспозиции «Дом травницы» на тер-
ритории дендрологического сада им.  С.  Ф.  Ха-
ритона. С.  В.  Сизых (Иркутск) представила 
вниманию слушателей о  ребрендинге Ботани-
ческого сада ИГУ. И с новыми возможностями, 
которые появились у сада в связи с этим. 

Третья, заключительная сессия, включала три 
доклада по вопросам сохранения регионального 
биоразнообразия. Так, О.  О.  Вронская (Кеме-
рово) представила сообщение о  ресурсах Куз-
басского ботанического сада для сохранения 
биологического разнообразия ex situ. Г.  М.  Ку-
куричкин (Сургут) рассказал об  особенностях 
сохранения фиторесурсов Югры в  коллекциях 
ботанического сада, проблемах и  сложностях 
разного порядка, которые возникают в таких су-
ровых климатических условиях. Завершила сес-
сию Е.  В.  Шидло (Благовещенск) сообщением 
об особенностях культуры видов рода Dasiphora 
в условиях юга Амурской области.

Второй день конференции продолжился 
мастер-классами, которые демонстрировали 
применение растений в  традициях славянской 
культуры. В  Музее-калачной прошла програм-
ма «Чайные и  травяные сборы» и  мастер-класс 
по  лепке традиционного русского калача. Вто-
рой мастер-класс, от народного мастера И. Се-
ребряной, был проведен в  Доме ремесел, где 
участники конференции познакомились с изго-
товлением народных кукол-травниц с использо-
ванием пряно-ароматических растений.

6  сентября прошла обзорная историко-
краеведческая экскурсия по  г. Благовещенску 
и  флористическая экскурсия по  природному 
кластеру Амурского филиала Ботанического са-
да-института ДВО РАН «Памятнику природы 
Урочище Мухинка». 

В  завершении научной программы конфе-
ренции, 7–8  сентября, совместно с  Дальнево-
сточным туристическим центром «Амур», было 
осуществлена поездка в  Китайскую Народную 
Республику с  посещением этнической деревни 
орочонов и эвенков Синьшэн, в которой позна-
комились с традициями и культурой малого ко-
ренного народа Приамурья. Особенный интерес 
вызвал Музей традиционной китайской меди-
цины, в котором были представлены не только 
гербарные и  зафиксированные образцы расте-
ний, но  также компоненты, используемые при 



142 ТКАЧЕНКО

РАСТИТЕЛЬНЫЕ  РЕСУРСЫ        том  61           вып.  1        2025

приготовлении традиционных средств китай-
ской медицины.

В отзывах участники конференции отметили 
насыщенную и  интересную программу работы 
и  высокий уровень организации. Ассоциация 
ботанических садов Евразии постановила в сле-
дующем году тематику конференции «Этносы 
и  флора: растения, люди, традиции» продол-
жить. Организатор конференции будет опреде-
лен позже голосованием. 

В  работе конференции приняли участие 
34  человека (29 очных участников и  5 заоч-
ных) из 4  стран (Россия, Белоруссия, Ка-
захстан и  Китай), 15 городов (Владивосток, 
Арсеньев, Якутск, Благовещенск, Иркутск, 
Томск, Уфа, Алматы, Кемерово, Сургут, Мо-
сква, Переславль-Залесский, Тверь, Санкт-
Петербург, Сыктывкар). 

Участники конференции выразили слова 
глубокой благодарности оргкомитету конфе-
ренции и персонально Олегу Викторовичу Жи-
лину, директору Ботанического сада СВФУ, 

Анне Николаевне Воробьевой, заместителю 
директора по  научной работе Ботанического 
сада, зав. лаб. интродукции и  Юрию Викторо-
вичу Наумцеву, директору Ботанического сада 
ФГБОУ ВО «Тверской государственный уни-
верситет» за прекрасную организацию и прове-
дение конференции на высоком научном уров-
не, с глубоким погружением в тематику разных 
этнических сторон жизни малых коренных на-
родов Приамурья. 

Дополнительную информацию о  конферен-
ции и фотографии можно найти на сайте Амур-
ского филиала Ботанического сада-института 
ДВО РАН: 

https://botsad-amur.ru/ii-mezhdunarodnaya-
e z h e g o d n a y a - n a u c h n o - p r a k t i c h e s k a y a -
konferencziya-etnosy-i-flora-rasteniya-lyudi-
tradiczii-zavershila-svoyu-rabotu/

https://botsad-amur.ru/persona-botanica-
amurskaya-oblast-znakomit-s-floroj-regiona-
cherez-lichnosti-ee-issledovatelej/
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