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Для 100-летних сосняков и ельников зеленомошной, долгомошной и сфагновой групп типов леса в
Европейской части России (ЕЧР) получены зависимости запасов стволовой древесины от радиаци-
онного баланса лесных участков. Отмеченное повышение продуктивности древостоев с ростом ра-
диационного баланса при продвижении от северной границы лесной зоны к южной, связано с уве-
личением массы фотосинтезирующего аппарата. Более высокая интенсивность возрастания про-
дуктивности отмечена для древостоев, произрастающих в лучших лесорастительных условиях
(сосняки и ельники кисличные). Затраты энергии при создании единицы фитомассы увеличивают-
ся с ухудшением эдафических условий и зависят от широты местности. Наименьшими затратами
энергии для создания единицы объема стволовой древесины 100-летних сосняков и ельников всех
типов леса характеризуется территория между 61°–62° и 53°–55° с.ш. ЕЧР. Минимальные удельные
энергозатраты на создание стволовой древесины 100-летних хвойных древостоев различных типов
леса могут использоваться в качестве количественных критериев при классификации лесов.

Ключевые слова: еловые леса, сосновые леса, тип леса, класс бонитета, фитомасса, испарение, транс-
пирация, радиационный баланс, Европейская часть России
DOI: 10.31857/S0033994621010076

Леса являются крупнейшей экосистемой суши
на планете, они играют ведущую роль не только в
снабжении народного хозяйства древесиной, но и
в формировании почвенного покрова, водного
баланса, оказывают влияние на химический со-
став, тепловой режим и влагосодержание нижних
слоев атмосферы. Проблемы, связанные с про-
мышленным использованием лесов, их подвер-
женность влиянию экологических факторов, в
том числе и изменения климата, а также необхо-
димость сохранения в возможно большем объеме
экосистемных функций и услуг волнует в настоя-
щее время многих специалистов лесной отрасли.
Большое внимание уделяется изучению влияния
лесов на процессы в климатической системе, в
том числе их роли в глобальном углеродном цик-
ле, влагообороте, тепловом и радиационном ба-
лансах участков суши [1–8]. При этом до настоя-
щего времени остаются мало изученными осо-
бенности энерго- и массообмена в различных по
продуктивности лесах, при различном поступле-
нии энергии, хотя эти факторы в значительной
степени определяют интенсивность протекаю-

щих в лесу процессов и объем экосистемных
функций и услуг. Изучение влияния климата и
условий произрастания на интенсивность физи-
ческих и биологических процессов позволит бо-
лее объективно оценивать природоформирую-
щую роль лесов в различающихся по географиче-
скому расположению регионах.

Климатические характеристики и условия
произрастания, характеризуемые геологическим
строением местности, рельефом, гидрологиче-
скими характеристиками и плодородием почв,
являются основными факторами, определяющи-
ми интенсивность функционирования раститель-
ного покрова и его продуктивность. А.А. Григорье-
вым и М.И. Будыко было показано, что основны-
ми климатическими факторами, определяющими
географическую зональность растительности, яв-
ляются радиационный баланс и радиационный
индекс сухости (отношение годового радиацион-
ного баланса к затратам энергии на испарение
всех выпавших за год осадков) [9]. Для регионов,
занятых преимущественно лесами, радиацион-
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ный индекс сухости, как это отмечено в работе
М.И. Будыко [9], изменяется от 0.3 до 1. При этом
соответственно его возрастанию при продвиже-
нии с севера на юг увеличивается радиационный
баланс. Значения индекса сухости в пределах
лесной зоны свидетельствуют о достаточном ее
увлажнении, что позволяет принимать в каче-
стве основного фактора интенсивности функци-
онирования древостоя из всех климатических
показателей энергетический фактор. Интересно
отметить, что из всего многообразия причин,
объясняющих зональное положение древесных
растений, в качестве одной из значимых иссле-
дователями рассматривается именно оптималь-
ное увлажнение [10].

Количество поступающей энергии, наряду с
условиями произрастания, оказывает влияние на
продуктивность растительного покрова в соот-
ветствии с географическим положением. При
этом представляет интерес выявление степени и
путей влияния этих факторов на энерго- и массо-
обмен леса и продуктивность древостоя.

На участках с однородными условиями произ-
растания формируются сообщества, относящие-
ся к определенному типу леса, который является
ведущим показателем, качественно иллюстриру-
ющим продуктивность древостоя в условиях кон-
кретного региона. В связи с этим совершенство-
вание типологии леса с введением новых индика-
торов выделения типов леса является важной
задачей лесного хозяйства [11].

Целью настоящей работы является анализ за-
висимости продуктивности древостоев хвойных
лесов от радиационного баланса и эдафических
условий, а также получение количественных оце-
нок, характеризующих тип леса.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Достижение поставленной цели основано на
использовании данных о пространственном рас-
пределении радиационного баланса [12] и опуб-
ликованных сведений о распределении сосняков
и ельников по типам леса (с указанием их осред-
ненного класса бонитета) в каждом администра-
тивном регионе в пределах Европейской части
России (ЕЧР) [13, 14]. Из-за трудностей, возника-
ющих при измерении элементов радиационного
баланса, данных о них для лесных участков не-
много. Используемые для построения карт и при-
веденные в справочниках значения радиацион-
ного баланса получены на метеостанциях, харак-
теризующих энергетический баланс безлесной
территории, к которой можно отнести, в частно-
сти, луг. Вместе с тем, известно, что радиацион-
ный баланс участка местности в большой степени
зависит от характеристик деятельной поверхно-
сти. Наибольшие различия в годовых суммах ра-

диации, поглощенной разными геосистемами,
получены при сравнении метеоплощадок и лес-
ных участков [15].

Основное влияние на соотношение величин
радиационного баланса лесного массива и без-
лесного участка в конкретном регионе оказывают
различия альбедо и длинноволнового излучения
деятельной поверхности. Наблюдаемое увеличе-
ние радиационного баланса лесного массива обу-
словлено, в основном, пониженным поглощением
коротковолновой радиации безлесным участком
за счет повышенных значений альбедо [16, 17].
Значения альбедо для луга составляют 15–25%,
для участков хвойного леса – 10–15%, лиственно-
го леса – 15–20% [18]. Пространственное распре-
деление соотношений радиационного баланса
лесных и безлесных территорий зависит от про-
должительности периода с положительными зна-
чениями радиационного баланса, что наблюдается
при отсутствии снежного покрова [16, 19].
В результате специального анализа было установ-
лено наличие линейной связи между значениями
элементов радиационного баланса лесного участ-
ка и метеоплощадки [16, 18]. Эта связь достаточно
тесная, и на нее мало влияют различия типов ле-
са, хотя снижение плотности древостоя способ-
ствует некоторому снижению альбедо [16]. Тес-
ная линейная связь между радиационными ба-
лансами безлесных территорий и леса, а также
небольшое влияние типов леса на их радиацион-
ный баланс позволило Ю.Л. Раунеру [16] предло-
жить метод для расчета балансов лесных участков
по данным метеостанций, на основе осредненных
параметров линейного уравнения. Этот метод ис-
пользовался нами для определения радиационно-
го баланса лесных участков, расположенных на
территориях административных районов ЕЧР.

Количественным показателем продуктивно-
сти леса является класс бонитета. Существует тес-
ная связь между классом бонитета и радиацион-
ным балансом территории [20]. Однако, с нашей
точки зрения, большой интерес представляет ис-
следование роли энергетического фактора в фор-
мировании запаса (объема) древесины. Поэтому
в качестве характеристики продуктивности нами
использовались производные класса бонитета и
тесно связанные с ним запасы древесины 100-лет-
них сосняков и ельников, которые определялись
по следующей схеме. Для каждого класса боните-
та конкретного типа леса, соответствующего
определенному радиационному балансу админи-
стративного региона, была установлена средняя
высота 100-летнего древостоя по бонитировоч-
ным таблицам М.М. Орлова [21]. По высоте дре-
востоя нами были рассчитаны запасы древесины
с использованием приведенной в табличном виде
зависимости между высотой и запасом древесины
для насаждений с полнотой равной единице [22].
Вычисленные таким образом величины радиаци-
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онного баланса лесных участков и соответствую-
щие величины запасов 100-летних древостоев ис-
пользовались нами для дальнейшего анализа.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Влияние радиационного баланса
на продуктивность древостоя

Полученные данные, характеризующие зави-
симость запасов 100-летних древостоев от радиа-
ционного баланса и типов леса, приведены на
рис. 1, 2. Каждая точка графиков (рис. 1, 2) отра-
жает осредненную для типа леса величину запаса
100-летнего древостоя, соответствующую энерго-
обеспеченности участка. Нужно отметить, что та-
кие зависимости, той или иной степени надежно-
сти, получены для типов леса, встречающихся в
лесной зоне ЕЧР [13, 14]. В указанных норматив-
ных справочниках представлено 20 типов сосно-
вых и 18 типов еловых лесов. Их ограниченное
количество на рис. 1, 2 обусловлено тем, что для
построения зависимостей были использованы
типы, которые имеют наибольшее простран-
ственное распространение и, следовательно, кри-
вые подкреплены большим количеством точек.
Из-за существующей изменчивости характери-
стик каждого типа леса конкретного региона ве-

личина запаса стволовой древесины колеблется,
однако, эти колебания происходят в узком интер-
вале. Приведенные зависимости свидетельству-
ют, что изменение запаса древесины конкретного
типа леса с изменением географического положе-
ния в лесной зоне зависит в основном от энергети-
ческого фактора, который является лимитирую-
щим. Это обусловлено достаточной увлажненно-
стью территории и достаточной обеспеченностью
растений влагой.

Нужно отметить, что обычно в качестве харак-
теристики энерго- и теплообеспеченности терри-
тории используется температура воздуха и ее про-
изводные (сумма температур, среднегодовая и
среднемесячные величины и т.д.) из-за доступно-
сти этих метеорологических показателей. К на-
стоящему времени выполнено много исследова-
ний, показывающих положительное влияние
температуры воздуха на продуктивность лесной
растительности, как в конкретном регионе, так и
при изменении географического положения
[23–27]. Однако, с нашей точки зрения, при ана-
лизе продуктивности растительного покрова бо-
лее полную информацию можно получить, ис-
пользуя радиационный баланс.

Учитывая хорошее соответствие аппроксими-
рующих кривых эмпирическим точкам, данные

Рис. 1. Связь между запасом стволовой древесины 100-летнего сосняка, радиационным балансом и типом леса.
1 – сосняк кисличный, 2 – сосняк черничный, 3 – сосняк брусничный, 4 – сосняк долгомошный, 5 – сосняк багуль-
никовый, 6 – сосняк сфагновый.
По горизонтали – радиационный баланс, МДж/м2; по вертикали – запас древесины, м3/га.
Fig. 1. Relationship between the stem wood stock in 100-year-old pine stands, radiation balance and forest type.
1 – Pinetum oxalidosum, 2 – Pinetum myrtillosum, 3 – Pinetum vacciniosum, 4 – Pinetum politrichosum, 5 – Pinetum ledumosum,
6 – Pinetum sphagnosum. X-axis – radiation balance, MJ/m2; y-axis – stem wood stock, m3/ha.
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зависимости могут использоваться для расчетов
среднего для региона запаса 100-летнего древо-
стоя. Кроме того, полученные зависимости позво-
ляют сделать соответствующие выводы об особен-
ностях формирования продуктивности древостоя
в различных географических и лесорастительных
условиях. Анализ траекторий кривых, характери-
зующих зависимости запасов стволовой древеси-
ны 100-летних древостоев от радиационного ба-
ланса, свидетельствует о том, что запасы древо-
стоя интенсивнее возрастают с ростом величины
поступающей энергии в тех типах леса, которые
произрастают в более благоприятных эдафиче-
ских условиях (сосняки и ельники кисличные).
С ухудшением лесорастительных условий реак-
ция растений на энергетический фактор замедля-
ется, наименьшим изменением продуктивности
характеризуются сосняки и ельники сфагновые
(рис. 1, 2).

Влияние лесорастительных условий на про-
дуктивность древостоя конкретного региона
определяется в большой степени содержанием
элементов питания в почве. Улучшение лесорас-
тительных условий (характеризуемых в кон-
кретном регионе классом бонитета) способству-
ет увеличению концентрации элементов пита-
ния, лимитирующих рост и развитие растений, в

переносимой транспирационным потоком дре-
востоя воде и снижению удельной массы асси-
миляционных органов [28, 29]. Следовательно,
затраты воды и энергии на прирост единицы фи-
томассы древостоя будут снижаться с улучшени-
ем экологических условий, а более экономный
расход этих ресурсов создает возможности для
роста общих запасов фитомассы.

С увеличением радиационного баланса (что
соответствует продвижению от северных границ
лесной зоны к южным) продуктивность древо-
стоя каждого типа леса возрастает. Наиболее ин-
тенсивно она увеличивается, как это следует из
полученных нами зависимостей, до достижения
значений радиационного баланса, равных для ле-
са 1900–2000 МДж/м2 (рис. 1, 2), это соответству-
ет полученным на метеостанциях значениям, со-
ставляющим 1400–1500 МДж/м2. Анализ показы-
вает, что при этих и меньших значениях
радиационного баланса радиационный индекс
сухости на территории ЕЧP, как правило, не пре-
вышает 1, что свидетельствует о достаточном
увлажнении рассматриваемой территории. Это
обеспечивает тесную связь между продуктивно-
стью древостоя и энергетическим фактором.

Рис. 2. Связь между запасом стволовой древесины 100-летнего ельника, радиационным балансом и типом леса.
1 – ельник кисличный, 2 – ельник черничный, 3 – ельник брусничный, 4 – ельник долгомошный, 5 – ельник сфаг-
новый.
По горизонтали – радиационный баланс, МДж/м2; по вертикали – запас древесины, м3/га.
Fig. 2. Relationship between the stem wood stock in 100-year-old spruce stands, radiation balance and forest type. 1 – Piceetum
oxalidosum, 2 – Piceetum myrtillosum, 3 – Piceetum vacciniosum, 4 – Piceetum politrichosum, 5 – Piceetum sphagnosum. X-axis –
radiation balance, MJ/m2; y-axis – stem wood stock, m3/ha.
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Значения радиационного баланса, соответ-
ствующие 1400–1500 МДж/м2 по данным метео-
станций в пределах территории ЕЧР, отмечаются
на 55°–57° с.ш. [12]. По приведенным в работе
Цельникер и др. [30] результатам, продуктив-
ность березы, лиственницы, ели европейской и
сосны сибирской возрастает при продвижении с
севера на юг, и максимальная продуктивность
древостоя наблюдается на 56°–60° с.ш. Для этих
же, примерно, широт (54°–58° с.ш.) характерна и
максимальная величина листового индекса ряда
древесных пород [31]. Следует отметить, что в ра-
боте Цельникер и др. [31] анализируются породы
древостоя, произрастающего, как это отмечено
авторами, в обеспечивающих максимальную про-
дуктивность растений условиях. Это дает воз-
можность исключать в исследованиях влияние
условий произрастания на величину листового
индекса и принимать в качестве определяющего
фактора солнечную радиацию. Следовательно,
полученные нами зависимости продуктивности
древостоя от радиационного баланса вполне со-
гласуются с приведенными в указанных работах
выводами, и отмечается соответствие между из-
менениями продуктивности древостоя и величи-
ны листового индекса.

Важно отметить, что каждому типу леса соот-
ветствуют однородные лесорастительные условия
[32] с определенными почвенными, гидрологиче-
скими, геологическими и орографическими ха-
рактеристиками. На основании этого можно
предположить, что содержание элементов пита-
ния в почвах каждого типа леса мало зависит от
его географического положения, следовательно,
мало меняется концентрация элементов в транс-
пирационном потоке. При этом при продвиже-
нии с севера на юг увеличивается поступление
солнечной энергии, что может сопровождаться
возрастанием транспирации. В этом случае уве-
личение продуктивности древостоя (рис. 1, 2) мо-
жет обеспечиваться в большой степени за счет
возрастания поступления минеральных элемен-
тов в растения при росте переносящего эти эле-
менты объема транспирируемой воды. Для опре-
деления транспирации древостоем предложен до-
статочно простой метод расчета [33–35],
увязывающий основные факторы этого процесса:

где Et – транспирация древостоем, мм; m – масса
листвы, т/га; Kt – коэффициент транспирацион-
ной активности.

Из уравнения следует, что увеличение объема
транспирации и, следовательно, перенос мине-
ральных элементов с потребляемой растением
водой возможен за счет возрастания коэффици-
ента транспирационной активности и, при его
постоянстве, за счет увеличения массы листвы.
Соответствие между ростом листового индекса

= ,t tE mK

(массы листвы) [31] и ростом продуктивности
древостоя [30], а также увеличением запасов ство-
ловой древесины различных типов леса (рис. 1, 2)
при продвижении с севера на юг, примерно, до
одних и тех же широт, позволяет объяснить воз-
растание продуктивности древостоя увеличением
массы листвы. Увеличение массы листвы для
каждого типа леса создает возможность большего
поглощения солнечной радиации, значительная
часть которой в лесу расходуется на транспира-
цию древостоем. Соответствие же между транс-
пирацией и количеством листвы позволяет допу-
стить, как следует из формулы, что изменение
географического положения древостоя мало от-
ражается на коэффициенте транспирационной
активности. Это согласуется со сделанными ра-
нее многими исследователями выводами о неза-
висимости для конкретной древесной породы ве-
личины этого коэффициента от географического
положения.

Энергетическая “цена” запаса стволовой 
древесины разных типов леса в различных 

климатических условиях

Затраты радиационного баланса на производ-
ство единицы запаса стволовой древесины
(удельные величины радиационного баланса, по-
лученные как отношение радиационного баланса
к запасам стволовой древесины) зависят от лесо-
растительных условий и поступления солнечной
энергии. Чем хуже условия роста растений, тем
выше энергетическая “цена” единицы запаса
древесины. Кроме того, величина энергии, затра-
чиваемая на производство единицы запаса древе-
сины каждого типа леса, меняется в широтном
направлении в соответствии с изменением радиа-
ционного баланса. Это следует из приведенных
на рис. 3, 4 зависимостей.

Наибольшими удельными затратами энергии
на производство стволовой древесины характери-
зуется северная часть лесной зоны. Интенсивное
снижение энергозатрат при продвижении с севе-
ра на юг происходит до значений радиационного
баланса леса 1600–1700 МДж/м2 (рис. 3, 4). Для
безлесной территории эти значения соответству-
ют 1150–1200 МДж/м2, таким образом южная гра-
ница интенсивного снижения энергозатрат нахо-
дится примерно на 62°–63° с.ш. [12].

Это снижение удельных энергозатрат каждого
типа леса может объясняться изменениями, кото-
рые происходят в различных компонентах экоси-
стем. Известно, что с увеличением температуры
воздуха возрастает скорость разложения опада и в
целом круговорота химических веществ, что мо-
жет усиливать интенсивность поступления пита-
тельных веществ к сосущим окончаниям корне-
вых систем [26]. При изучении эктомикоризных



8

РАСТИТЕЛЬНЫЕ РЕСУРСЫ  том 57  вып. 1  2021

КАРПЕЧКО, ТУЮНЕН

сообществ в бореальных лесах [36], были отмечены
изменения их структуры в различных абиотических
условиях, что также может влиять на эффектив-
ность взаимодействия симбионтов. Некоторые ис-
следователи отмечают изменение структуры био-
массы лесных сообществ в зависимости от их
географического положения [37], в частности,
увеличение соотношения листва/тонкие корни
при перемещении с севера на юг, что может со-
здавать возможность большего потребления
энергии на прирост стволовой древесины, чем
на прирост тонких корней.

Значения минимальных затрат радиационного
баланса на рост сосновых и еловых лесов заклю-
чены в интервале 1600–1700…2000–2100 МДж/м2

(соответственно 1150–1200…1500–1600 МДж/м2

для безлесных участков). Эта территория в ЕЧР
расположена между 61°–62° и 53°–55° с.ш. Малое
изменение удельных энергозатрат для конкрет-
ных типов леса в указанном интервале радиаци-
онного баланса можно объяснить тем, что уста-
навливается соответствие между увеличением по-
ступления энергии и увеличением массы
листового аппарата, обеспечивающей рост транс-
пирации и, следовательно, рост потребления ми-

неральных веществ растением. При этом можно
предположить, что на этой территории структура
биомассы древостоя (соотношение массы кор-
ней, листвы, ветвей и ствола) мало меняется. Ми-
нимальные значения удельных энергозатрат мож-
но принимать, по-видимому, как свидетельство
оптимальных условий произрастания.

Приведенные на рис. 3, 4 зависимости, харак-
теризующие влияние условий роста на удельные
энергозатраты, могут быть объяснены при анали-
зе процессов в лесных биогеоценозах. К наиболее
энергозатратным процессам теплового баланса
территории с достаточным увлажнением отно-
сится испарение. Доля радиационного баланса,
затрачиваемая на испарение, для лесной зоны со-
ставляет 70–80% [38]. Транспирация, составляю-
щая большую часть суммарного испарения с леса,
является важным физиологическим процессом,
участвующим в снабжении растения и распреде-
лении в нем минеральных элементов. Ее величи-
на связана с плодородием почв [29]. Уменьшение
концентрации минеральных элементов в ксилем-
ном соке, составляющем транспирационный по-
ток, с ухудшением лесорастительных условий и
снижение продуктивности древостоя выявлено в

Рис. 3. Зависимость удельной величины радиационного баланса сосняка (отношение радиационного баланса леса к
запасу древесины) от радиационного баланса для различных типов леса.
1 – сосняк кисличный; 2 – сосняк черничный; 3 – сосняк вересковый; 4 – сосняк багульниковый; 5 – сосняк сфаг-
новый.
По горизонтали – радиационный баланс, МДж/м2; по вертикали – удельная величина радиационного баланса, МДж/м3.
Fig. 3. Dependence of the pine stand radiation balance specific value (the ratio of the forest radiation balance to the stem wood
stock) on the radiation balance in different types of forest.
1 – Pinetum oxalidosum, 2 – Pinetum myrtillosum, 3 – Pinetum callunosum, 4 – Pinetum ledumosum, 5 – Pinetum sphagnosum.
X-axis – radiation balance, MJ/m2; y-axis – specific value of the radiation balance, MJ/m3.
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исследовании, основанном на прямых измерени-
ях [28]. Авторами показано, что в вересковом сос-
няке, наиболее продуктивном из исследуемых со-
обществ (III, 7 класс бонитета), концентрация
азота в ксилемном соке составляла в разные годы
41.4 и 42.5 мг/л. В менее продуктивных сосняках
кустарничково-долгомошном (IV, 4 класс бонитета)
и лишайниковом (IV, 4 класс бонитета) этот показа-
тель составлял соответственно 28.6 и 31.7 мг/л. Сни-
жение концентрации минеральных элементов в
транспирационном потоке предполагает увели-
чение удельного объема этого потока. Этим объ-
ясняется увеличение энергозатрат на транспира-
цию, обеспечивающую жизнедеятельность и
рост единицы фитомассы, и соответствующий
рост энергетической “цены” единицы объема
стволовой древесины с ухудшением лесорасти-
тельных условий.

Усредненные удельные значения радиацион-
ного баланса, относящиеся к интервалу опти-
мальных условий произрастания древостоев, мо-
гут использоваться в качестве количественной ха-
рактеристики типов леса. Для некоторых типов
леса, взятых из вышеуказанных работ [13, 14], эти

значения, полученные по приведенным выше ме-
тодам, приведены в табл. 1.

Даже при отсутствии в настоящее время доста-
точно строгих критериев выделения типов леса,
на что указывает С.К. Глушко [11], следует отме-
тить, что энергетическая “цена” 1 м3 древесины
однородных по напочвенной растительности
участков мало зависит от лесообразующей поро-
ды. Это дает дополнительное основание для рас-
смотрения удельных энергозатрат в качестве воз-
можных количественных критериев типов леса.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Основным показателем, иллюстрирующим
продуктивность древостоя конкретного региона,
является тип леса. В пределах лесной зоны, ха-
рактеризуемой достаточным увлажнением, про-
дуктивность конкретного типа леса определяется
энергетическим фактором. При продвижении с
севера на юг до 55°–57° с.ш. с увеличением ради-
ационного баланса продуктивность древостоев
возрастает, что обусловлено увеличением массы
ассимиляционных органов. При этом запас дре-

Рис. 4. Зависимость удельной величины радиационного баланса ельника (отношение радиационного баланса леса к
запасу древесины) от радиационного баланса для различных типов леса.
1 – ельник кисличный; 2 – ельник черничный; 3 – ельник брусничный; 4 – ельник долгомошный; 5 – ельник сфаг-
новый.
По горизонтали – радиационный баланс, МДж/м2; по вертикали – удельная величина радиационного баланса,
МДж/м3.
Fig. 4. Dependence of the spruce stand radiation balance specific value (the ratio of the forest radiation balance to the stem wood
stock) on the radiation balance in different types of forest.
1 – Piceetum oxalidosum, 2 – Piceetum myrtillosum, 3 – Piceetum vacciniosum, 4 – Piceetum politrichosum, 5 – Piceetum sphagnosum.
X-axis – radiation balance, MJ/m2; y-axis – specific value of the radiation balance, MJ/m3.
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востоя увеличивается с ростом величины посту-
пающей энергии более интенсивно в тех типах ле-
са, которые произрастают в более благоприятных
эдафических условиях. Интенсивность возраста-
ния запаса снижается от сосняков и ельников
кисличных к соснякам и ельникам сфагновым.

С ухудшением лесорастительных условий за-
траты энергии на создание единицы объема ство-
ловой древесины возрастают. Энергозатраты
каждого типа леса зависят от широты местности.
Минимальными затратами энергии на создание
единицы объема стволовой древесины 100-летнего
хвойного древостоя, определяющими оптималь-

ные условия произрастания, характеризуется тер-
ритория между 61°–62° и 53°–55° с.ш. Величину
этих затрат можно использовать в качестве коли-
чественного критерия при типологической клас-
сификации лесов.
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Energy Consumption for the Buildup of Tree Stand Biomass
in Different Edaphic and Climatic Environments
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Abstract—Data on the quality classes of pine and spruce stands of different types across forest zones of
European Russia were obtained from the literature. The radiation balance values were determined for various
forest sites using available techniques and approaches. The stock volumes of trunk wood in 100-year-old pine
and spruce stands were calculated for the respective quality classes in the studied forest types. The correlations
between stem wood stock volume and radiation balance of the forest sites were determined for each forest
type. The stand productivity was found to grow with an increase in the radiation balance from north to south.
This can be explained by changes in stand biomass structure expressed in an increased amount of photosyn-
thesizing organs. On the site with better conditions, with an increase in the radiation balance the stand pro-
ductivity would grow at a higher rate. The energy consumption per a unit of plant biomass buildup rises under
poor edaphic conditions and depends on the site latitude. The energy consumption per a unit volume of stem
wood buildup in 100-year-old pine and spruce stands in all forest types of European Russia is the lowest be-
tween 61°–62° and 53°–55° N. We suggest using minimum specific energy consumption for the stem wood
buildup in 100-year-old stands of different forest types as a quantitative criterion for elaborating new or up-
dating existing forest classifications.

Keywords: Norway spruce forest, Scots pine forest, forest type, plant biomass, stand quality class, evapora-
tion, transpiration, radiation balance, European part of Russia
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В 10 районах восточноевропейских тундр выполнен отбор фитомассы растений в сообществах син-
таксонов 4 основных классов растительности (Carici rupestris–Kobresietea bellardii, Carici arctisibiri-
cae–Hylocomietea alaskanii cl. prov., Loiseleurio procumbentis–Vaccinietea, Oxycocco–Sphagnetea), распро-
страненных в автоморфных условиях на водоразделах. В фитоценозах, отнесенных к 7 ассоциациям
(включая 4 субассоциации) и 4 типам сообществ, общая надземная фитомасса изменялась от 130 до
1823 г/м2, при среднем значении – 794 г/м2. Наибольший вклад в ее запасы в ненарушенных сооб-
ществах вносили лишайники, в нарушенных выпасом оленей (на о-ве Колгуев) – мхи. На широт-
ном градиенте с севера на юг этот показатель увеличивался, в основном, за счет лишайников.

Ключевые слова: классификация Браун-Бланке, синтаксоны, фитомасса, восточноевропейские
тундры, Арктика
DOI: 10.31857/S0033994621010118

Исследования кормовых запасов фитомассы
особенно важны для тундр европейского Севера,
почти вся территория которых (более 70%) явля-
ется оленьими пастбищами. В 30–70-х гг. про-
шлого столетия это хорошо понимали руководи-
тели государственных органов Советской власти,
по заказу которых были проведены геоботаниче-
ские экспедиции с целью обследования оленьих
пастбищ в разных районах восточноевропейских
тундр. Непосредственное участие в них принима-
ли крупные ученые-геоботаники – В.Д. Алексан-
дрова (Новая Земля), В.Н. Андреев (Большезе-
мельская тундра, п-ов Канин), И.Д. Богданов-
ская-Гиенэф и З.Н. Смирнова (о-в Колгуев),
К.Н. Игошина (Приуралье), Ф.В. Самбук и
А.А. Дедов (Тиманская, Малоземельская и Боль-
шеземельская тундры). В.Н. Андреев [1, 2] разра-
ботал методику учета и картирования кормовых за-
пасов фитомассы, которая впоследствии активно
применялась. Расчеты оленеемкости геоботаниче-
ских контуров и пастбищ разных сезонов выпаса,
как основного критерия оценки качества пастбищ,
основаны на реальных, измеряемых непосред-
ственно в полевых условиях, значениях кормового
валового запаса фитомассы трав, листьев кустар-
ников и кустарничков (в том числе зимнезеленых)
и лишайников в разных сообществах.

В настоящее время изменились подходы и к
описанию и классификации растительности, и к
картографированию, которое проводится с ис-
пользованием современных технологий дистан-
ционного зондирования и полевого дешифриро-
вания спутниковых снимков. Однако основой
для расчета оленеемкости по-прежнему являются
подготовка точной карты растительности и полу-
чение достоверных данных о кормовом запасе
фитомассы в разных сообществах.

В данной статье для восточноевропейских тундр
впервые приведены актуальные данные о структуре
надземной фитомассы в сообществах синтаксонов,
описанных в традициях школы Браун-Бланке.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Геоботанические работы и отбор фитомассы в

сообществах были проведены в 10 районах во-
сточноевропейских тундр, расположенных в под-
зонах арктических, типичных и южных тундр и в
северной лесотундре [3, 4] (рис. 1, 1–10).

Район 1 находится в центральной части
о-ва Колгуев, в бассейне р. Песчанки (69°15′–
69°18′ с.ш., 48°58′ в.д.). Здесь в пределах наиболее
высокой террасы 80–1001 расположены ланд-

1 Здесь и далее – над ур. моря.

РЕСУРСЫ ПОЛЕЗНЫХ РАСТЕНИЙ
И РАСТИТЕЛЬНЫХ СООБЩЕСТВ
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шафты ледниковой и водно-ледниковой аккуму-
лятивной волнистой и мелкохолмисто-увалистой
равнины. Отдельные холмы, сложенные с по-
верхности суглинками с галькой и валунами, до-
стигают абсолютных отметок 140–150 м.

Районы 2–4 расположены на о-ве Вайгач: 2 – в
окрестностях губы Долгая на севере острова
(70°14′–70°16′ с.ш., 58°44′–58°49′ в.д.), 3 – в
окрестностях бухты Лямчина вдоль западного бе-
рега острова (69°50′–69°54′ с.ш., 59°22′–59°40′ в.д.)
и 4 – в окрестностях бухты Варнек на юге острова
(69°45′ с. ш., 60°00′ в. д.). Вытянутые в северо-за-
падном направлении гряды сложены палеозой-
скими глинистыми сланцами, глинистыми и
песчанистыми известняками; на севере острова
они высокие (до 157 м), на юге более низкие
(100–130 м) и постепенно террасами понижают-
ся к краям и окаймлены узкой полосой при-
брежной равнины [5].

Район 5 находится в пределах северной части
Тиманского кряжа (хребет Чайцынский камень)
в долине р. Большая Светлая (67°09′–67°13′ с.ш.,
49°02′–49°07′ в.д.). Вершины гряд, сложенных
древними протерозойскими и палеозойскими
песчаниками, известняком, доломитами, квар-
цитами, сланцами, интрузиями базальтов, хоро-
шо выровнены и имеют высоту 240–280 м (мак-
симальная – 310 м), глубина эрозионного расчле-
нения – до 120 м [6].

Остальные районы расположены на востоке
Малоземельской тундры (район 6) и на западе
Большеземельской тундры (районы 7–10), кото-
рые разделены р. Печорой. Для этой равнинной
территории, наклоненной в сторону моря, харак-
терно чередование аккумулятивного, почти плос-
кого рельефа ледникового, ледниково-морского
и морского происхождения. На прилегающих к
долине р. Печоры участках выражены аллювиаль-
ные и морские террасы до 60 м высотой, рельеф

Рис. 1. Картосхема районов исследований.
1–10 – номера районов: 1 – бассейн р. Песчанки, о-в Колгуев; 2 – губа Долгая, о-в Вайгач; 3 – бухта Лямчина, о-в
Вайгач; 4 – бухта Варнек, о-в Вайгач; 5 – долина р. Большая Светлая, Тиманский кряж; 6 – оз. Голодная Губа, Мало-
земельская тундра; 7 – устье р. Юшиной, Большеземельская тундра; 8 – бассейн р. Арвисью, Большеземельская тунд-
ра; 9 – бассейн р. Северная, Большеземельская тундра; 10 – бассейн р. Шапкина, Большеземельская тундра. Пунк-
тирной линией обозначены границы подзон и полос: I – арктические тундры, II – типичные тундры, III – южные
тундры, IV – северная лесотундра.
Fig. 1. Map of study areas.
1–10 – Site numbers: 1 – Peschanka River basin, Kolguev Island; 2 – Dolgaya Bay, Vaygach Island; 3 – Lyamchina Bay, Vay-
gach Island; 4 – Varnek Bay, Vaygach Island; 5 – Bolshaya Svetlaya River basin, Timanskiy ridge; 6 – Golodnaya Guba Lake,
Malozemelskaya tundra; 7 – Yushina River mouth, Bolshezemelskaya tundra; 8 – Arvisyu River basin, Bolshezemelskaya tundra;
9 – Severnaya River basin, Bolshezemelskaya tundra; 10 – Shapkina River basin, Bolshezemelskaya tundra. Boundary of sub-
zones labeled by dotted line: I – arctic tundra, II – typical tundra, III – southern tundra, IV – northern forest-tundra.

I70�0���N

69�0���N

68�0���N

67�0���N

50�0���E 55�0���E 60�0���E

1

Баренцево море
Barents sea

68�0���N

69�0���N

70�0���Nо. Вайгач
Vaygach Island

о. Колгуев
Kolguev Island

Малоземельская тундра
Malozemelskaya tundra Большеземельская тундра

Bolshezemelskaya tundra

Тиманская тундра

р. П
ечора

2

3
4

5

6 7

8

9 10

II

II

II

II

III

III

IVIV

50�0���E 55�0���E 60�0���E

Timanskaya tundra



РАСТИТЕЛЬНЫЕ РЕСУРСЫ  том 57  вып. 1  2021

ФИТОМАССА ЛИШАЙНИКОВ И ЗЕЛЕНЫХ РАСТЕНИЙ 17

здесь формировался в результате деятельности
рек и моря. Вдоль береговой линии моря развиты
низменные сильно заболоченные и заозеренные
террасы. К югу поверхность поднимается усту-
пами нескольких древних террас, сложенных
среднеплейстоценовыми ледниковыми и ледни-
ково-морскими отложениями, представленны-
ми суглинками и глинами с частыми включени-
ями валунно-галечного материала и на значи-
тельной части перекрытыми торфом небольшой
(менее 0.5 м) толщины. Изолированные холмы и
вытянутые в цепочки ледниковые гряды имеют
средние высоты 140–180 м и разделены много-
численными долинами, болотами, озерными кот-
ловинами остаточно-ледникового и термокар-
стового происхождения. Максимальная высот-
ная отметка в Малоземельской тундре – 171, в
Большеземельской – 242 м; глубина эрозионного
расчленения – 10–70 м [6]. Район 6 примыкает к
северо-западному побережью оз. Голодная Губа
(67°57′–67°58′ с.ш., 52°49′–52°50′ в.д.), 7 – нахо-
дится на правобережье в нижнем течении р. Пе-
чоры (в месте впадения р. Юшиной) (68°07′–
68°11′ с.ш., 54°11′–54°15′ в.д.), 8 – в бассейне
р. Арвисью (правый приток р. Неруты) (67°48′ с.ш.,
54°58′ в.д.), 9 – в бассейне р. Северная (67°37′–
67°38′ с.ш., 54°01′–54°07′ в.д.), 10 – в бассейне
р. Шапкина (67°31′–67°35′ с.ш., 55°01′–56°02′ в.д.).

Полевые работы проведены С.А. Уваровым в
2011–2014 гг. Геоботанические описания (для
синтаксономического анализа использовано 175)
выполняли на площадках 4 × 4 м, на которых
описывали микро- и нанорельеф, горизонталь-
ную и вертикальную структуру растительного по-
крова, выявляли все виды сосудистых растений и
основные виды мохообразных и лишайников,
оценивали их проективное покрытие (%) и оби-
лие-встречаемость по шкале Браун-Бланке: r –
единично; + – менее 1%; 1 – 1–5%; 2а – 6–12%;
2b – 13–25%; 3 – 26–50%; 4 – 51–75%; 5 – 76–
100% [7]. Геоботанические описания из базы дан-
ных, сформированной в программе TURBOVEG
[8], экспортировали в Juice [9], где выполняли ав-
томатическую обработку таблиц. Последующую
работу с таблицами проводили в программе Excel.
Для каждого вида в каждом синтаксоне рассчиты-
вали константность по шкале (%): I – >0–20, II –
21–40, III – 41–60, IV – 61–80, V – 81–100.

Определение принадлежности выделенных
синтаксонов к уже описанным в системе эколого-
флористической классификации выполнено при
их табличном сравнении на основе сходства ви-
дового состава и дифференцирующих комбина-
ций видов, характерных видов высших единиц и с
учетом других характеристик: структуры сооб-
ществ, занимаемых ими местообитаний, включая
почвенные условия. При небольшом числе сде-
ланных описаний (4–5) синтаксоны оставлены в
ранге типа сообществ (com. type), как и ценозы,

сильно нарушенные в результате чрезмерного
выпаса оленей.

Учет надземной фитомассы выполнен на
74 геоботанических площадках по методике
В.Д. Александровой и В.Ф. Шамурина [10]. Отбор
проб проводили на площадках размером 1 × 1 м, ко-
торые закладывали внутри геоботанической пло-
щадки таким образом, чтобы на нее попадали все
элементы микро- и нанорельефа, выраженные в
данном фитоценозе. Собирали отдельно листья
кустарников, кустарнички (зимнезеленые и ли-
стопадные), травянистые растения (разнотравье,
злаки, осоковидные и хвощи), лишайники (ку-
стистые и листоватые) и мхи (включая крупный
печеночник Ptilidium ciliare). Отбирали те части
растений, которые возвышаются над моховой
дерниной и находятся в живом слое мхов, а также
верхние части моховой дернины (живые части
мхов). Разобранные образцы взвешивали во
влажном состоянии в полевых условиях при по-
мощи электронных весов “Tefal Easy” с ошибкой
0.1 г. В последующем в лабораторных условиях
образцы высушивали до воздушно-сухого состоя-
ния и взвешивали при помощи электронных ве-
сов “AND ek-120i” с ошибкой 0.01 г.

Номенклатура таксонов сосудистых растений
дана по Н.А. Секретаревой [11], мхов – по сводке
O.M. Afonina, I.V. Czernyadjeva [12], печеночни-
ков – по Н.А. Константиновой с соавт. [13], ли-
шайников – по R. Santesson et al. [14].

Номенклатура высших синтаксонов приведе-
на в соответствии с “Vegetation of Europe…” [15].
Характерные виды высших синтаксонов, вклю-
чая региональные, даны по работе O.V. Lavrinen-
ko, I.A. Lavrinenko [16]. Названия ассоциаций и
синтаксонов более низкого ранга соответствуют
“International code of phytosociological nomencla-
ture” (ICPN) [17].

Синтаксономический раздел занимает боль-
шую часть работы, поскольку это соответствует ее
цели – оценить запасы фитомассы в сообществах
разных синтаксонов эколого-флористической
классификации.

Характеристика синтаксонов
Сообщества, в которых отобрана фитомасса,

отнесены к 7 ассоциациям (включая 4 субассоци-
ации) и трем типам сообществ из 4 классов расти-
тельности. Принадлежность еще одного типа со-
обществ высшим единицам не установлена. Боль-
шинство синтаксонов ранее были описаны на
территории восточноевропейских тундр [18–21].

Продромус синтаксонов:
Класс Carici rupestris–Kobresietea bellardii Ohba

1974
Порядок Thymo arcticae–Kobresietalia bellardii

Ohba 1974
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Союз Kobresio–Dryadion Nordhagen 1943
Асс. Vulpicido tilesii–Dryadetum octopetalae

Lavrinenko, Matveyeva et Lavrinenko 2014
Класс Carici arctisibiricae–Hylocomietea alas-

kanii Matveyeva et Lavrinenko 2016 cl. prov.
Порядок ?
Союз Dryado octopetalae–Caricion arctisibiricae

Koroleva et Kulyugina in Chytrý et al. 2015 2

Асс. Dryado octopetalae–Hylocomietum splenden-
tis Andreyev ex Lavrinenko et Lavrinenko 2018

Субасс. caricetosum redowskianae Lavrinenko et
Lavrinenko 2018

Асс. Carici arctisibiricae–Hylocomietum splenden-
tis Andreyev ex Lavrinenko et Lavrinenko 2018

Асс. Calamagrostio lapponicae–Hylocomietum
splendentis Lavrinenko et Lavrinenko 2018

Класс Loiseleurio procumbentis–Vaccinietea Eggler
ex Schubert 1960

Порядок Deschampsio flexuosae–Vaccinietalia
myrtilli Dahl 1957

Союз Loiseleurio–Arctostaphylion Kalliola ex Nor-
dhagen 1943

Асс. Loiseleurio–Diapensietum (Fries 1913) Nord-
hagen 1943

Субасс. typicum
Асс. Empetro–Betuletum nanae Nordhagen 1943
Тип сообщества Dicranum elongatum–Salix

nummularia com. type
Тип сообщества Hierochloё alpina–Empetrum

hermaphroditum com. type
Тип сообщества Stereocaulon rivulorum com.

type
Класс Oxycocco–Sphagnetea Br.-Bl. et Tx. ex

Westhoff et al. 1946
Порядок Sphagnetalia medii Kästner et Flössner

1933
Союз Rubo chamaemori–Dicranion elongati

Lavrinenko et Lavrinenko 2015
Асс. Rubo chamaemori–Dicranetum elongati De-

dov ex Lavrinenko et Lavrinenko 2015
Субасс. inops (Bogdanovskaya-Giyenef 1938)

Lavrinenko et Lavrinenko 2015
Субасс. caricetosum rariflorae Lavrinenko et

Lavrinenko 2015
Класс ?
Порядок ?
Союз ?
Тип сообщества Bistorta major–Salix myrsinites

com. type
В классе Carici rupestris–Kobresietea bellardii

описаны сообщества, отнесенные к одной ассо-

2 Авторами союз был помещен в класс Carici rupestris–Kobre-
sietea bellardii.

циации – асс. Vulpicido tilesii–Dryadetum octopeta-
lae (табл. 1, синтаксон 1), занимающие слабо вы-
пуклые плато на вершинах гряд и пологие участки
по краям морских террас с карбонатными щебни-
сто-суглинистыми грунтами на о-ве Вайгач (рай-
оны 2–4). Общее проективное покрытие расти-
тельности – 35–50%. Горизонтальная структура
покрова регулярно-циклическая или неявно сет-
чатая – слабовыпуклые или плоские щебнисто-
суглинистые пятна обрамлены шпалерами ку-
старничка Dryas octopetala (10–40 см шириной и
3–5 см толщиной), в которых много осоки Carex
rupestris, лишайников Flavocetraria nivalis и Tham-
nolia vermicularis и мхов Hypnum bambergeri, Syntri-
chia ruralis и Tomentypnum nitens. На пятнах образу-
ет подушки Silene acaulis. Дифференцирующий
вид ассоциации – лишайник Vulpicida tilesii, мало-
обильный, но хорошо заметный из-за яркой жел-
той окраски.

Сообщества трех ассоциаций класса Carici arc-
tisibiricae–Hylocomietea alaskanii cl. prov., предло-
женного для зональной тундровой растительно-
сти [22], занимают плакоры – слабонаклонные
(1°–3°) суглинистые поверхности водоразделов.
Почвы представлены глееземами.

Ценозы асс. Dryado octopetalae–Hylocomietum
splendentis, зональной для типичных тундр, опи-
саны на террасах 10–80 м высотой в северной и
юго-западной частях о-ва Вайгач (районы 2, 3),
где представлены субасс. caricetosum redowskianae
(табл. 1, синтаксон 2). Общее проективное по-
крытие растительности варьирует от 55 до 95%.
Горизонтальная структура регулярно-цикличе-
ская – кустарничково-мохово-лишайниковая
дернина прерывается округлыми или вытянуты-
ми пятнами суглинка, частично со щебнем на по-
верхности. В покрове содоминируют кустарнич-
ки Dryas octopetala, Salix polaris, лишайники Flavo-
cetraria nivalis и реже Cladonia arbuscula и мхи
Aulacomnium turgidum, Hylocomium splendens, To-
mentypnum nitens, заметна осока Carex bigelowii sub-
sp. arctisibirica. С невысоким обилием, но посто-
янно встречаются дифференцирующие виды ас-
социации – Equisetum scirpoides, Salix reticulata и
субассоциации – Astragalus umbellatus, Carex paral-
lela subsp. redowskiana и Festuca vivipara.

В подзоне типичных тундр на о-ве Колгуев пла-
корные местообитания в верховьях р. Песчанки
(район 1) заняты сообществами второй зональной
ассоциации – асс. Carici arctisibiricae–Hylocomi-
etum splendentis (табл. 1, синтаксон 3). Общее про-
ективное покрытие растительности – 90–95%. Го-
ризонтальная структура гетерогенная, обусловле-
на чередованием приподнятых округлых или
овальных (5–15 см выстой, 0.5–2.0 м в попереч-
нике) участков, на которых имеются небольшие
пятна выдавленного суглинка, и окружающих их
ровных поверхностей. Сообщества олигодоми-
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нантные. В травяно-кустарничковом ярусе преоб-
ладают Empetrum hermaphroditum, Salix herbaceae,
S. polaris, Vaccinium vitis-idaea subsp. minus, Carex bi-
gelowii subsp. arctisibirica, Deschampsia glauca, Luzu-
la arcuata. В напочвенном покрове содоминируют
мхи – Aulacomnium turgidum, Dicranum elongatum,
D. majus, Hylocomium splendens, Polytrichum hyperbo-
reum, на повышенных элементах рельефа преоб-
ладают лишайники – Cladonia arbuscula, C. ran-
giferina, Flavocetraria nivalis.

Сообщества асс. Calamagrostio lapponicae–Hy-
locomietum splendentis (табл. 1, синтаксон 4), зо-
нальной для южных тундр, описаны в Тиман-
ской, Малоземельской и Большеземельской
тундрах (районы 5–7, 10). Общее проективное
покрытие растительности – 95–100%. Диффе-
ренцирующие виды ассоциации – Calamagrostis
lapponica, Nephroma arcticum и Salix phylicifolia. Со-
общества отличает разреженный (до 30%) кустар-
никовый ярус из Betula nana, Salix glauca и S. phyl-
icifolia. В травяно-кустарничковом ярусе активны
гипоарктические кустарнички – Arctous alpina,
Empetrum hermaphroditum, Vaccinium uliginosum sub-
sp. microphyllum, V. vitis-idaea subsp. minus, реже Le-
dum palustre subsp. decumbens, и травянистые рас-
тения – Calamagrostis lapponica, Festuca rubra subsp.
arctica, Pedicularis lapponica. Напочвенный покров
лишайниково-моховой, многовидовой, в нем
наиболее заметны Aulacomnium turgidum, Dicranum
laevidens, Hylocomium splendens, Polytrichum hyper-
boreum, Ptilidium ciliare, Cladonia arbuscula, Flavoce-
traria nivalis, Stereocaulon paschale.

Ценозы двух ассоциаций (одна из которых
представлена субассоциацией) и трех синтаксо-
нов ранга типа сообществ из класса Loiseleurio
procumbentis–Vaccinietea распространены на вы-
положенных, хорошо дренированных, сухих ле-
том и слабо укрытых снегом зимой поверхностях
водоразделов с песчаными субстратами. Почвы
представлены подбурами и псаммоземами.

Кустарничково-лишайниковые сообщества асс.
Loiseleurio–Diapensietum субасс. typicum (табл. 1,
синтаксон 5) описаны в Тиманской, Малоземель-
ской и Большеземельской тундрах (районы 5, 6, 9).
Общее проективное покрытие растительности –
85–100%. Есть очень разреженный (от 1 до 20%
покрытия) кустарниковый ярус из Betula nana,
иногда вместе с Ledum palustre subsp. decumbens.
Бывают обильны кустарнички, образующие кур-
тины, – Arctous alpina, Empetrum hermaphroditum и
Loiseleuria procumbens, что обусловливает мозаич-
ную горизонтальную структуру сообщества. В на-
почвенном покрове доминируют лишайники –
Cetraria islandica subsp. crispiformis, Cladonia arbus-
cula, C. rangiferina, Flavocetraria cucullata, F. nivalis,
Stereocaulon paschale. Мхов немного, в лишайни-
ковый покров вкраплены в основном дерновинки
и побеги политрихумов (Polytrichum hyperboreum и

P. piliferum). Травы редки, чаще других встречают-
ся Juncus trifidus и Festuca ovina.

При чрезмерной пастбищной нагрузке в ку-
старничково-лишайниковых тундрах не остается
неповрежденных талломов кормовых лишайни-
ков, их подеции выдернуты из дернины, низко
скусаны, обломаны или имеют вид лишайнико-
вой крошки. Такие сильно измененные выпасом
оленей сообщества описаны в ранге типа сооб-
ществ Dicranum elongatum–Salix nummularia com.
type [21]. Мы отнесли к нему ценозы (табл. 1, син-
таксон 6), описанные на о-ве Колгуев и в окрест-
ностях оз. Голодная Губа (районы 1, 6). Общее
проективное покрытие растительности – 85–
90%. Сильно выбитые сообщества от других син-
таксонов класса Loiseleurio procumbentis–Vaccini-
etea отличает постоянство кустарничков (Salix
herbacea и S. nummularia), мхов (наиболее обиль-
ны Dicranum elongatum, Polytrichum hyperboreum,
Ptilidium ciliare) и некоторых трав (Carex bigelowii
subsp. arctisibirica, Luzula confusa). Горизонтальная
структура мозаичная, кустарнички Arctous alpina,
Empetrum hermaphroditum, Salix herbacea и S. num-
mularia разрастаются куртинами.

Сообщества асс. Empetro–Betuletum nanae
(табл. 1, синтаксон 7) обычны на хорошо дрени-
рованных песчаных водораздельных поверхно-
стях в Тиманской, Малоземельской и Большезе-
мельской тундрах (районы 5, 6, 9, 10). Дифферен-
цирующая комбинация видов ассоциации: Betula
nana, Ledum palustre subsp. decumbens, Ptilidium cil-
iare и Stereocaulon paschale. Общее проективное
покрытие растительности – 90–100%. Ерник рас-
тет кустами около 1 м в диам. и 25–30 (до 40) см
выс. Обилие кустарничков (Arctous alpina, Em-
petrum hermaphroditum и Vaccinium uliginosum subsp.
microphyllum, V. vitis-idaea subsp. minus) бывает вы-
соким (до 40%). Напочвенный покров мозаич-
ный: под кустами ерника – преимущественно
мхи Hylocomium splendens и Ptilidium ciliare, на от-
крытых пространствах – лишайники Alectoria nig-
ricans, Bryocaulon divergens, Cladonia arbuscula, Fla-
vocetraria nivalis и Stereocaulon paschale.

Кустарничково-лишайниковые тундры с до-
минированием Empetrum hermaphroditum, Vaccini-
um vitis-idaea subsp. minus, Cladonia arbuscula, Flav-
ocetraria nivalis и с участием злака Hierochloё alpina
описаны в ранге типа сообществ Hierochloё alpi-
na–Empetrum hermaphroditum com. type (табл. 1,
синтаксон 8). Они занимают пологие или плос-
кие хорошо-дренированные участки на водораз-
делах в Малоземельской и Большеземельской
тундрах (районы 6 и 9). Из характерных видов
класса, кроме Hierochloё alpina, в них отмечены
только Alectoria ochroleuca и Stereocaulon paschale.
С высокой константностью присутствует Poly-
trichum piliferum – региональный характерный вид
союза Loiseleurio–Arctostaphylion. Общее проек-
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тивное покрытие растительности – 95–100%. Го-
ризонтальная структура мозаичная, напочвен-
ный покров сложен в основном светлоокрашен-
ными лишайниками Cladonia arbuscula и
Flavocetraria nivalis с вкраплениями подушек тем-
ноокрашенных Alectoria nigricans и Bryocaulon di-
vergens и побегов кустарничков.

Пионерные сообщества на зарастающих пес-
чаных обнажениях с доминированием лишайни-
ка Stereocaulon rivulorum описаны в Большеземель-
ской тундре (район 9) в ранге типа сообществ Ste-
reocaulon rivulorum com. type (табл. 1, синтаксон 9).
Общее проективное покрытие растительности –
70–85%. Стереокаулон покрывает поверхность
почвы тонким (3–4 см выс.) светло-серым ков-
ром, который прерывается куртинами кустарнич-
ков Arctous alpina и Empetrum hermaphroditum и дер-
новинками Polytrichum piliferum. Встречаются ред-
кие травы (Polemonium boreale, Solidago lapponica) и
накипной лишайник Solorina crocea.

К классу Oxycocco–Sphagnetea, объединяюще-
му в тундровой зоне растительность торфяных
бугров плоскобугристо-топяных и полигональ-
но-трещиноватых комплексных болот, отнесе-
ны сообщества асс. Rubo chamaemori–Dicranetum
elongati, представленной двумя субассоциация-
ми – обедненной на о-ве Колгуев и субасс. carice-
tosum rariflorae в материковых тундрах.

Ценозы субасс. R. ch.–D. e. caricetosum rariflorae
(табл. 1, синтаксон 11) описаны в Малоземель-
ской и Большеземельской тундрах (районы 6, 8).
Дифференцирующий вид субассоциации – Carex
rariflora. Общее проективное покрытие расти-
тельности – 90–100%. Поверхность пологобугорко-
вая. Есть разреженный ярус Betula nana, 10–15 см
выс. Травяно-кустарничковый ярус сформиро-
ван Rubus chamaemorus, Andromeda polifolia subsp.
pumila, Empetrum hermaphroditum, Ledum palustre
subsp. decumbens, Vaccinium uliginosum subsp. micro-
phyllum, V. vitis-idaea subsp. minus. В мохово-ли-
шайниковом покрове доминируют Dicranum elon-
gatum, Ptilidium ciliare, кустистые кладонии
(Cladonia arbuscula, C. rangiferina) и Flavocetraria ni-
valis, часто, но не обильно встречаются Cladonia
stellaris и по понижениям – Cetrariella delisei и
Sphagnum balticum.

Сообщества субасс. R. ch.–D. e. inops (табл. 1,
синтаксон 10), описанные на торфяниках в север-
ной половине о-ва Колгуев (район 1), отличает
отсутствие кустарника Betula nana, кустарничков
Andromeda polifolia subsp. pumila и Ledum palustre
subsp. decumbens (характерных видов класса Oxy-
cocco–Sphagnetea), низкая константность Vaccini-
um uliginosum subsp. microphyllum. Общее проек-
тивное покрытие растительности – 95–100%.
Постоянны и бывают обильны Empetrum her-
maphroditum, Vaccinium vitis-idaea subsp. minus,
Rubus chamaemorus, встречаются кочки Eriopho-

rum vaginatum. В напочвенном покрове над ли-
шайниками преобладают мхи – Dicranum elonga-
tum и Polytrichum strictum, что говорит о сильной
нарушенности сообществ под влиянием нерегла-
ментированного выпаса оленей.

Ценозы, оставленные в ранге типа сообществ
Bistorta major–Salix myrsinites com. type (табл. 1,
синтаксон 12), описаны на востоке Малоземель-
ской тундры в окрестностях оз. Голодная Губа
(район 6), где занимают нижние части склонов
сопок, хорошо укрытые снегом зимой. Это ку-
старничково-лишайниково-моховые сообще-
ства с пологобугорковой поверхностью и разре-
женным (10–20%) ярусом кустарников Betula
nana, Salix glauca и S. myrsinites. Дифференцирую-
щая комбинация видов синтаксона включает тра-
вянистые растения – Bartsia alpina, Bistorta major,
Carex vaginata subsp. quasivaginata, Equisetum
pratense, Pedicularis labradorica и иву Salix myrsin-
ites. Общее проективное покрытие растительно-
сти – 100%. Кустарничково-лишайниково-мо-
ховая дернина мозаичная, в ней наиболее обиль-
ны Empetrum hermaphroditum, Aulacomnium
turgidum, Dicranum elongatum, Hylocomium splen-
dens, Ptilidium ciliare, Cladonia arbuscula.

Запасы фитомассы
По всем образцам фитомассы в воздушно-су-

хом состоянии, отобранным в сообществах раз-
ных синтаксонов восточноевропейских тундр,
минимальные значения составили 130.2 г/м2,
максимальные – 1822.7 г/м2, при среднем значе-
нии – 794.0 г/м2 (табл. 2). Пропорция “зеленые
сосудистые растения : мохообразные : лишайни-
ки” (средняя по всем пробам) равна 1.0 : 1.5 : 4.4,
т.е. наибольший вклад в запасы фитомассы вно-
сят лишайники. Максимальные значения на 1 м2

площади для лишайников достигали 1324.0 г, для
мхов – 1220.3 г, для зеленых частей сосудистых
растений – 500.0 г.

В сообществах асс. Vulpicido tilesii–Dryadetum
octopetalae (класс Carici rupestris–Kobresietea bel-
lardii) на о-ве Вайгач запасы общей фитомассы в
среднем составили лишь 237.6 г/м2, около 65% из
них приходилось на зеленую фитомассу (в основ-
ном листья кустарничков) и меньше всего было
мхов (рис. 2а, b).

В сообществах остальных трех классов расти-
тельности значения общей фитомассы достовер-
но не различались. На зеленую фитомассу сосу-
дистых растений приходилось чуть больше 10–
15%, а остальное составляли споровые.

В (редкоивово)-осоково-кустарничково-ли-
шайниково-моховых сообществах класса Carici
arctisibiricae–Hylocomietea alaskani средние значе-
ния общей фитомассы были наибольшими –
903.3 г/м2, из них около 60% составляли лишай-
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ники и 30% – мхи. В сообществах двух других
классов – Loiseleurio procumbentis–Vaccinietea и
Oxycocco–Sphagnetea, средние значения фитомас-
сы примерно равные – 757.3 и 780.0 г/м2, но
структура запасов различается. В (ерниково)-ку-
старничково-лишайниковых сообществах на
песчаных субстратах (класс Loiseleurio procumben-
tis–Vaccinietea) наибольшая доля запасов (около
75%) приходится на лишайники, а в кустарничко-
во-морошково-мохово-лишайниковых ценозах
на торфяниках (класс Oxycocco–Sphagnetea) ли-
шайников примерно половина и около 35% мхов
(рис. 2а, b).

В классе Carici arctisibiricae–Hylocomietea alas-
kani наименьшие значения общей фитомассы
отмечены в сообществах асс. Carici arctisibiricae–
Hylocomietum splendentis на о-ве Колгуев (в сред-
нем 659.7 г/м2), в том числе 66% запасов состав-
ляли мхи и лишь около 20% – лишайники (табл. 2,
рис. 3а, b). Полагаем, что это результат длитель-
ного нерегламентированного выпаса оленей.
В ценозах субасс. Dryado octopetalae–Hylocomiete-
um splendentis caricetosum redowskianae на о-ве Вай-
гач и асс. Calamagrostio–Hylocomietum splendentis в
южных тундрах при бóльших значениях общей
средней фитомассы (862.0 и 1095.1 г/м2) на мхи
приходилось немногим больше 20%, а на лишай-
ники – 52 и 68% соответственно. Запасы зеленой
фитомассы в сообществах зональных синтаксо-
нов составляли около 10–20%.

В классе Loiseleurio procumbentis–Vaccinietea наи-
меньшая общая фитомасса (в среднем 286.2 г/м2)
была в сообществах Stereocaulon rivulorum com.
type (табл. 2) на зарастающих песчаных обнажени-
ях, где на лишайники, доминирующие в покрове,
приходилось 85% запасов (241.1 г/м2). Невелики
запасы фитомассы и в нарушенных выпасом оле-
ней сообществах Dicranum elongatum–Salix nummu-
laria com. type на о-ве Колгуев – в среднем 335.1 г/м2,
из них лишайники составляли около половины, но
в абсолютном выражении лишь 164.2 г/м2. В ку-
старничково-лишайниковых сообществах субасс.
Loiseleurio–Diapensietum typicum, асс. Empetro–
Betuletum nanae и Hierochloё alpina–Empetrum her-
maphroditum com. type в материковых тундрах об-
щая средняя фитомасса составила 884.5, 803.4 и
998.5 г/м2 соответственно, что почти в 2.5–3.0 раза
выше, чем на о-ве Колгуев, в том числе 70–85% этих
запасов составляли лишайники (табл. 2, рис. 3а, b).

Влияние чрезмерного выпаса оленей на струк-
туру запасов фитомассы хорошо видно и при
сравнении двух субассоциаций асс. Rubo chamae-
mori–Dicranetum elongati на торфяниках (класс
Oxycocco–Sphagnetea). При близких средних зна-
чениях общей фитомассы в сообществах субасс.
R. ch.–D. e. caricetosum rariflorae в материковых
тундрах и субасс. R. ch.–D. e. inops на о-ве Колгуев
(747.5 и 791.5 г/м2), доминирующими по фитомас-

се в первых были лишайники (62%), а во вторых –
мхи (60%).

Сомкнутые сообщества с хорошо развитым
моховым покровом, отнесенные к типу Bistorta ma-
jor–Salix myrsinites com. type, отличались наиболь-
шими запасами фитомассы (в среднем 1602.5 г/м2),
63% которой (чуть больше 1000 г/м2) приходилось
на бриофиты.

По запасам фитомассы прослеживаются раз-
личия на широтном градиенте. Сообщества син-
таксонов, распространенных в подзоне южных

Рис. 2. а и b. Запасы надземной фитомассы в сообще-
ствах разных классов в восточноевропейских тундрах.
По вертикали: а – средние значения воздушно-сухой
фитомассы (г/м2) со стандартной погрешностью, b –
относительные значения воздушно-сухой фитомас-
сы; по горизонтали – краткие названия классов рас-
тительности. Жизненные формы: штриховка – зеле-
ные сосудистые растения, темная заливка – мхи,
светлая заливка – лишайники.
Fig. 2. а and b. Stock of the above-ground phytomass in
the East European tundra communities of different classes.
Y-axis: a – average values of air-dry phytomass (g/m2)
with standard error, b – relative values of air-dry phyto-
mass; Х-axis: – short names of vegetation classes. Life
forms: hatching – green vascular plants, dark solid –
mosses, light solid – lichens.
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тундр и северной лесотундре, по общей фитомас-
се превосходят синтаксоны, ареал которых нахо-
дится на о-вах Колгуев и Вайгач (типичные и арк-
тические тундры). Изменяется и вклад разных
групп растений в структуру фитомассы (рис. 3а).
Такие различия обусловлены не только климати-
ческими факторами, но и влиянием на раститель-
ность нерегламентированного оленеводства, в ре-
зультате которого на о-ве Колгуев к 2012–2013 гг.
покров из поедаемых лишайников (кустистых
кладоний и флавоцетрарий) в разных сообще-
ствах оказался сильно нарушенным [23]. При
средней общей фитомассе в сообществах на о-ве

Колгуев равной 545 г/м2, на лишайники приходи-

лось 190 г/м2, или 35% (11% – зеленые сосудистые
и 53% – мхи). На о-ве Вайгач средняя общая фито-

масса равнялась 550 г/м2, лишайников – 252 г/м2,
или 46% (28% – зеленые сосудистые и 20% –
мхи). В материковых тундрах (южные тундры и

лесотундра) в среднем накапливалось 886 г/м2, из

них лишайники составляли 612 г/м2, или 69%
(14% – зеленые сосудистые растения и 17% –
мхи). Полученные значения по фитомассе ли-
шайников укладываются в пределы, выявленные
ранее для ненарушенных сообществ с доминиро-
ванием кустистых кладоний и Flavocetraria nivalis

в припечорских тундрах, – 490–1550 г/м2 [24].
Максимальные показатели общей фитомассы,
определенные нами для сообществ асс. Empetro–
Betuletum nanae в подзоне южных тундр (1100–

1219 г/м2) близки к значениям для ерников в бас-
сейне р. Усы на востоке Большеземельской тунд-

ры (в среднем 1423 г/м2) [25].

Восточноевропейские тундры по общей над-
земной фитомассе в сообществах сопоставимы с
другими районами Арктики, но отличаются от
них по структуре запасов. В малонарушенных це-
нозах синтаксонов зональной растительности во-
сточноевропейских тундр (на о-ве Вайгач и в ма-
териковых тундрах) наибольший вклад в запасы
фитомассы вносят лишайники (59%), тогда как в
сообществах плакорных местообитаний восточного

Таймыра – мхи: при общей фитомассе 594 г/м2 на
них приходилось почти 60%, а на лишайники –
только 8% [26]. В подзоне арктических тундр на о-
ве Большой Ляховский в сообществах на плако-

рах общие запасы фитомассы составляли 147 г/м2,
из которых около половины приходилось на долю
разнотравья и кустарничков [27]. В двух образцах
фитомассы, отобранных на аналогичных позици-

ях на севере о-ва Вайгач в сообществах асс. Dryado
octopetalae–Hylocomieteum splendentis субасс. car-
icetosum redowskianae, значения сильно варьиро-

вали (344 и 1379 г/м2), но половину в обоих со-
ставляли лишайники.

В ненарушенных болотных сообществах в юж-
ных тундрах Якутии фитомасса растений – около

730 г/м2 [28], что аналогично средним ее значени-
ям в ценозах класса Oxycocco–Sphagnetea в матери-

ковой части восточноевропейских тундр – 747 г/м2.
Запасы фитомассы в болотных ценозах Чукотки

ниже: для плоскобугристого болота – 450 г/м2 и

для пушицево-кочкарного – 167 г/м2 [29]. По со-
отношению компонентов фитомассы они отли-
чаются от болотных сообществ восточноевропей-
ских тундр: в фитомассе торфяников Чаунской
низменности на долю споровых (представленных
преимущественно мхами) приходилось около
50% от общих запасов, тогда как в сообществах
класса Oxycocco–Sphagnetea восточноевропейских
тундр половину запасов составляли лишайники.

В пятнистых тундрах на супесчаных грунтах и
в сообществах торфяных болот в полосе лесо-
тундры (окрестности г. Лабытнанги) накаплива-

лось около 700 г/м2 надземной фитомассы, при
том что доля лишайников в них была минималь-
ной – 23 и 4% соответственно [30]. Л.М. Морозо-
ва с соавторами [31] приводят другие, ближе к
нашим, значения для предгорных и горных рай-
онов Полярного Урала. Так, в лишайниковых

тундрах при общей средней фитомассе 691 г/м2

(114–1101 г/м2) доля лишайников составляла 67%
(47–92%), что сопоставимо с таковой в фитоце-
нозах класса Loiseleurio–Vaccinietea восточноевро-

пейских тундр – 757 г/м2 и 73% соответственно.

На Аляске, где образцы надземной фитомассы
были отобраны вдоль трансекты от мыса Барроу
на севере до границы леса на юге, ее значения

увеличивались от 400 до 932 г/м2 в тундровых со-

обществах на кислых почвах и от 400 до 658 г/м2 –
на не кислых. При продвижении с севера на юг
продуктивность фитоценозов на кислых почвах
росла за счет увеличения общей надземной фито-
массы сосудистых растений (от 82 у побережья до

719 г/м2 на южном конце градиента), а на не кис-

лых – мхов (от 100 до почти 500 г/м2). На всем ши-
ротном градиенте в структуре запасов фитомассы
доля лишайников была очень низкой – около 5%

(максимальные значения – около 100 г/м2) [32].

Рис. 3. а и b. Запасы надземной фитомассы в сообществах ассоциаций и подчиненных синтаксонов на островах и в ма-
териковых тундрах. По вертикали: а – средние значения воздушно-сухой фитомассы (г/м2) со стандартной погреш-
ностью, b – относительные значения воздушно-сухой фитомассы; по горизонтали – названия синтаксонов. Жизнен-
ные формы: штриховка – зеленые сосудистые растения, темная заливка – мхи, светлая заливка – лишайники.
Fig. 3. а and b. Stock of the above-ground phytomass in communities of associations and subordinate sytaxa on the islands and
in the mainland tundra. X-axis: a – average values of air-dry phytomass (g/m2) with standart error, b – relative values of air-dry
phytomass; y-axis – syntaxa names. Life forms: hatching – green vascular plants, dark solid – mosses, light solid – lichens.
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1. Впервые для территории восточноевропей-
ских тундр осуществлена привязка значений фи-
томассы лишайников, мхов и зеленых частей со-
судистых растений к сообществам синтаксонов,
установленных в традициях классификации Бра-
ун-Бланке. В ценозах четырех основных классов
растительности, распространенных в автоморф-
ных условиях на водоразделах, запасы фитомассы

изменялись от 130.2 до 1822.7 г/м2, при среднем

значении – 794.0 г/м2.

2. Среднее значение фитомассы было наи-
меньшим в сообществах класса Carici rupestris–
Kobresietea bellardii на о-ве Вайгач – 237.6 г/м2; в
сообществах остальных классов растительности
эти значения в три и более раз выше и достоверно
не различались: Carici arctisibiricae–Hylocomietea
alaskanii cl. prov. – 903.3 г/м2, Loiseleurio procum-
bentis–Vaccinietea – 757.3 г/м2 и Oxycocco–Sphagne-
tea – 763.2 г/м2.

3. В сообществах класса Carici rupestris–Kobre-
sietea bellardii около 65% запасов приходилось на
зеленую фитомассу (в основном листья кустар-
ничков), в ненарушенных сообществах осталь-
ных трех классов наибольший вклад в общую фи-
томассу вносили лишайники (50–75%), в нару-
шенных выпасом оленей на о-ве Колгуев – мхи
(33–66%).

4. На широтном градиенте с севера на юг зна-
чения фитомассы увеличивались, и это происхо-
дит в основном за счет лишайников.

5. Восточноевропейские тундры по общей
надземной фитомассе в сообществах сопостави-
мы с другими районами Арктики (Таймыр, Яку-
тия, Чукотка, Аляска), но отличаются от них зна-
чительно более высокой долей лишайников.

Синтаксономический анализ позволяет отчет-
ливо увидеть различия в запасах фитомассы в не-
нарушенных и трансформированных сообще-
ствах, ее изменение на широтном градиенте в це-
нозах разных синтаксонов, приуроченных к
разным местообитаниям. Примененный нами
подход открывает возможности для создания точ-
ных карт продуктивности тундровых сообществ и
оленьих пастбищ всех сезонов выпаса на основе
геоботанического картографирования террито-
рии с использованием фитосоциологического
метода [33, 34].
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Abstract—10 sites in the East European tundra were examined for air-dry phytomass of lichens, mosses and
green part of vascular plants that were determined in syntaxa of 4 vegetation classes. In 2011–2014
S.A. Uvarov performed 175 relevés from these sites. Four sites were located on islands – Kolguev and Vay-
gach, and 6 sites were in the continental tundra to the east and west from the Pechora River Delta (fig. 1).
Phytomass samples were collected from 74 communities. The vegetation was assigned to 7 associations (in-
cluding 4 subassociations) and 4 communities according to Braun-Blanquet approach to vegetation classifi-
cation (tabl. 1). The lowest total phytomass was determined for ass. Vulpicido tilesii–Dryadetum octopetalae
from Carici rupestris–Kobresietea bellardii class (238 g/m2 average), where green phytomass made up 65% of
the total. In the communities of Loiseleurio procumbentis–Vaccinietea, Carici arctisibiricae–Hylocomietea
alaskani cl. prov. and Oxycocco–Sphagnetea classes mosses and lichens in total made up 85–90% of phyto-
mass (fig. 2, 3). Maximum values of the phytomass (886 g/m2 average) accumulated in the zonal communities
of Carici arctisibiricae–Hylocomietea alaskani class and 60% of the phytomass stock was made up by lichens.
The zonal communities on Vaygach Island (subass. Dryado octopetalae–Hylocomietum splendentis cariceto-
sum redowskianae) and in the mainland tundra (ass. Calamagrostio lapponicae–Hylocomietum splendentis)
comprised less than 20% mosses and 52 and 68% lichens, with respective average total phytomass of 862 and
1095 g/m2. Among the zonal communities the smallest amount of the above-ground phytomass (660 g/m2

average), the highest proportion of mosses (70%) and only about 20% of lichens were observed in ass. Carici
arctisibiricae–Hylocomietum splendentis on Kolguev Island due to reendeer overgrazing (tabl. 2, fig. 3 а, b).
Green phytomass stock in zonal syntaxon communities was 10–20%. Communities of Loiseleurio procumbentis–
Vaccinietea and Oxycocco–Sphagnetea classes produced almost identical amount of the total phytomass (757 and
780 g/m2 average, respectively) but differed in the structure of stocks. In undisturbed communities of Lo-
iseleurio procumbentis–Vaccinietea class in the mainland tundra, total average phytomass was 803–998 g/m2.
On Kolguev Island in deer-grazed communities of Dicranum elongatum–Salix nummularia com. total average
phytomass was almost 2.5–3.0-fold lower (335 g/m2) than on the mainland. Lichens accounted for about
50% of the phytomass stock (but in absolute terms only 164 g/m2) on Kolguev Island, and for 70–85% in the
mainland communities (tabl. 2, fig. 3а, b). The vascular plants accounted for only 13% of phytomassin in all
associations of this class. In palsa bogs on Kolguev Island communities of Oxycocco–Sphagnetea class which
were attributed to subass. Rubo chamaemori–Dicranetum elongati inops, comprised up to 60% mosses, while
only one third of stock were lichens, while in the undisturbed communities of subass. Rubo chamaemori–
Dicranetum elongati caricetosum rariflorae in mainland tundra the proportion of lichens was the highest (62%).
In both subassociations the average total phytomass was similar – 748 and 792 g/m2, respectively. The data anal-
ysis shows the difference in the phytomass stock in undisturbed communities and in those transformed by over-
grazing. Available data demonstrates significant changes in syntaxa phytomass in different habitats along latitu-
dinal gradient. Syntaxonomic approach to the estimation of phytomass stock gives an advantage in constructing
accurate vegetation maps of tundra plant communities and reindeer pastures productivity.

Keywords: syntaxa, phytomass, Braun-Blanquet classification, East European tundra, Arctic
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ВЛИЯНИЕ КЛИМАТИЧЕСКИХ ФАКТОРОВ НА РАДИАЛЬНЫЙ ПРИРОСТ 
PINUS SYLVESTRIS И PICEA ABIES (PINACEAE) 
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Исследованы особенности роста по диаметру Pinus sylvestris L. и Picea abies (L.) Н. Karst (Pinaceae) в
сходных лесорастительных условиях (переходных от свежих боровых к свежим суборевым) на тер-
ритории Брянской обл. Выполнена оценка влияния на величину радиального прироста среднеме-
сячных температур, сумм осадков текущего года и предыдущих лет, величины прироста предыдуще-
го года. Выявлена значимая корреляция величины радиальных приростов и индексов радиальных
приростов у изучаемых видов, подтвержденная индексированными хронологиями. В отдельные го-
ды наблюдаются выраженные синхронные изменения величины прироста: заметное снижение и
увеличение (относительно среднего значения). Значимое влияние на величину радиального приро-
ста в районе исследований оказывают прирост предыдущего года и средняя месячная температура
мая текущего года. Глобальные изменения температурного режима за последние десятилетия могут
негативно отражаться на характере ростовых процессов видов, сформировавшихся в условиях боре-
ального климата. Существенного влияния количества осадков на ширину годичного кольца изуча-
емых видов не выявлено.

Ключевые слова: Pinus sylvestris L., Picea abies (L.) Н. Karst, дендрохронология, радиальный прирост,
температура воздуха
DOI: 10.31857/S0033994621010052

Погодные аномалии начала XXI в. в виде высо-
ких температур воздуха, увеличения продолжи-
тельности засушливых периодов привели к зна-
чительному ослаблению позиций хвойных лесо-
образующих видов в центральной части России.
На этом фоне возросло поражение еловых древо-
стоев короедом типографом, особенно на южной
границе ареала, а последующие санитарные руб-
ки привили к значительному сокращению их
площади. Происходящие изменения в динамике
роста хвойных насаждений можно проследить на
основе анализа радиальных приростов сосны
обыкновенной Pinus sylvestris L. (Pinaceae) и ели
европейской Picea abies (L.) Н. Karst (Pinaceae).
На территории Брянской обл. ареалы этих дре-
весных пород совпадают, однако южная граница
ареала P. sylvestris проходит несколько южнее.

Радиальный прирост древесины – сложный
интегральный показатель, источник длительной
ретроспективной информации о характере росто-
вых процессов, поэтому использование методов
дендрохронологии для оценки реакции древес-

ных растений на воздействие внешних факторов
получило заслуженное признание лесоводов [1–
3]. Диапазон исследований последних лет в обла-
сти дендрохронологии значительно расширился в
нашей стране и за рубежом, хотя исследования
носят большей частью региональный и локаль-
ный характер [4–7].

Помимо акцентирования внимания на перио-
дах с минимальными значениями радиального
прироста исследуемых пород и выявления клима-
тических факторов, негативно на него влияющих,
сделаны попытки более глубокого анализа осо-
бенностей радиального роста различных видов–
лесообразователей [8]. Следует отметить анализ
распределения клеток в древесине сосны по диа-
метру и толщине стенок, что, по мнению авторов,
является индикатором адаптации структуры дре-
весины к недостатку влаги [9] и оценку влияния
климатических факторов на клеточное строение
годичных колец лиственницы Гмелина в кон-
трастных гидротермических условиях лесотунд-
ры [10]. Исследовано влияние климатических па-
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раметров на формирование радиального прироста
сосны на северной границе ареала в Европейской
части России [11]. Выполнен анализ многолетней
изменчивости анатомических параметров годич-
ных колец хвойных пород в криолитозоне Средней
Сибири [12], прироста стволовой древесины хвой-
ных в условиях промышленного загрязнения [13] и
при отсутствии антропогенного воздействия на
территории заповедника “Вишерский” [14].

В своих исследованиях авторы связывают ве-
личину радиального прироста с температурой
воздуха, количеством осадков, солнечной ак-
тивностью, различием сроков начала ростовых
процессов. Показано, что топоэкологические
условия произрастания трансформируют влия-
ние регионального климатического сигнала на
изменчивость радиального прироста различных
древесных пород [15, 16]. Еще в 1974 г. Т.Т. Бит-
винскас [1] выделял два ведущих фактора, влия-
ющих на ширину годичных колец: изменение
возраста дерева и воздействие погодно-клима-
тических факторов; иногда к ним добавляют
взаимовлияние деревьев [17].

В отдельных работах отмечается связь величи-
ны текущего годичного прироста по диаметру с
приростом предшествующего года [18]. Связь ра-
диального прироста текущего года с приростом
следующего года следует рассматривать в контек-
сте непрерывного процесса роста дерева по диа-
метру, что позволяет более полно учитывать фак-
торы воздействия на его формирование.

Условия окружающей среды оказывают на го-
дичный прирост лишь модифицирующее воздей-
ствие, более значительные нарушения ритмики ро-
ста происходят в годы с погодными аномалиями.
Г.Г. Хамидуллина с соавторами считают, что тем-
пература воздуха и осадки, как отдельно взятые
климатические факторы, не играют существенной
роли, но их сочетание значимо влияет на радиаль-
ный прирост и определяет его динамику [19]. Ре-
зультаты работ многих исследователей значи-
тельно расширяют представления о характере
ростовых процессов основных лесообразующих
пород. Однако влияние климатических факто-
ров (в широтном и региональном аспектах) на
характер и величину радиальных приростов
P. sylvestris и P. abies остается во многом дискус-
сионным [20, 21].

Цель исследований заключается в выявлении
особенностей роста по диаметру P. sylvestris и
P. abies, произрастающих в восточной части Брян-
ской обл., в сходных лесорастительных условиях
на различных геоэлементах рельефа и оценка вли-
яния среднемесячных температур, сумм осадков
текущего и предыдущих лет и прироста предыду-
щего года на величину радиального прироста.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Негативные последствия засушливых перио-

дов 2002 и 2010 гг., массовое поражение короедом
типографом, последующие санитарные рубки со-
кратили на 4% долю участия Рicea abies в лесах
Учебно-опытного лесхоза Брянского государ-
ственного инженерно-технологического универ-
ситета (УОЛ БГИТУ), при этом доля P. sylvestris
увеличилась на 3%. Чистые еловые древостои
распадаются, сохранившиеся смешанные разно-
возрастные насаждения P. sylvestris и P. abies ха-
рактеризуются большей биологической устойчи-
востью. Изучение характера формирования го-
дичного радиального прироста в смешанных
хвойных насаждениях, сохранивших биологиче-
скую устойчивость, представляет интерес для бо-
лее глубокого понимания особенностей ростовых
процессов лесообразователей хвойных пород.

Исследования проведены в восточной части
Брянской обл., на территории Брянского лесного
массива (II и III террасы левобережья р. Десны),
на двух участках с совместным произрастанием
P. sylvestris и P. abies. На участке № 1 в кв. 14, в. 2
(абсолютная высота над ур. моря – 171 м; II терраса
р. Десны) произрастет смешанный, спелый дре-
востой, имеющий следующие таксационные ха-
рактеристики: I ярус – 7С3Е; средняя высота – 26 м;
средний диаметр – 52 см; относительная полнота –
0.3; II ярус состав – 7Е3С; полнота – 0.6; тип ле-
са – сосняк брусничный; тип лесорастительных
условий – переходные от свежих боровых к све-
жим суборевым; подрост – 8Е1Д1Кл, редкий;
подлесок из рябины обыкновенной – редкий.

На участке № 2 в кв. 63, в. 12 (абсолютная вы-
сота над ур. моря – 199 м; III терраса р. Десны)
произрастает смешанный приспевающий древо-
стой с преобладанием сосны. Состав – 9С1Е+Б;
средняя высота – 25 м; средний диаметр – 28 см;
относительная полнота – 0.9; тип леса – сосняк
брусничный; тип лесорастительных условий –
переходные от свежих боровых к свежим суборе-
вым; подрост – 10Е средней густоты; подлесок из
рябины обыкновенной и крушины ломкой –
средней густоты. Санитарно-патологическое со-
стояние древостоев удовлетворительное, без при-
знаков ослабления болезнями и вредителями.
Микрорельеф и гидрологические режимы участ-
ков идентичны; почвы подзолистые песчаные,
высокой степени дренированности, сформиро-
ванные на водно-ледниковых песчаных отложе-
ниях четвертичного возраста.

На каждом из участков c 30 учетных деревьев
I яруса каждой исследуемой породы (сосны и ели)
возрастным буравом Пресслера Haglof (Швеция)
были взяты 60 кернов древесины на высоте ствола
1.3 м для изучения динамики радиальных приро-
стов. Учетные деревья – здоровые, хорошо разви-
тые, без механических повреждений, обладаю-
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щие средними для исследуемых древостоев зна-
чениями таксационных показателей (высоты и
диаметра). В работе использованы метеоданные
(среднемесячные температуры и суммы осадков)
Брянского центра по гидрометеорологии и мони-
торингу окружающей среды – филиала ФГБУ
“Центрально-Черноземного управления по гидро-
метеорологии и мониторингу окружающей среды”.

Обработка собранного экспериментального
материала выполнялась в камеральных условиях
путем сканирования зачищенных кернов древе-
сины (разрешение 300 dpi) с последующим вы-
полнением измерений программным дигитайзе-
ром Surfer (Golden Software, Inc.), при этом точ-
ность измерений величины приростов составляла
до 0.1 мм [22]. Последующие расчеты выполнены
средствами электронной таблицы Microsoft Excel.
Синхронный анализ хронологий P. sylvestris и
P. abies выполнен за период с середины 1950-х по
2016 гг.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Исследования на участке № 1 выявили в целом
синхронную динамику радиальных приростов у
P. sylvestris и P. abies (рис. 1), что подтверждает
корреляционный анализ (табл. 1). Согласно зна-
чениям критериев достоверности, полученные ко-
эффициенты корреляции значимы при р = 0.001.
Аналогичные результаты показал анализ индек-
сированных хронологий после исключения влия-
ния возрастных трендов, что свидетельствует о
синхронности изменения параметров, как сход-
ной нормы реакции совместно произрастающих
видов. Варьирование величины радиального при-
роста у P. sylvestris находится в диапазоне 18.9–

44.4%, P. abies – 13.2–76.3%. Диапазон варьирова-
ния признака у P. abies (63.1%) более чем в 2 раза
превышает соответствующий показатель у P. syl-
vestris (25.5%). Этот результат можно объяснить
морфо-биологическими особенностями видов, и,
возможно, последствиями аномально засушли-
вых периодов.

Выполненный анализ позволил выявить годы
с выраженной синхронной реакцией у хвойных
пород по величине радиального прироста, при-
чем в 1953, 1954, 1973, 1974, 1982, 1990 гг. наблю-
дается заметное увеличение, а в 1960, 1966, 1967,
1970, 1999, 2002 и 2010 гг. – заметное уменьшение
величины радиальных приростов. Низкая син-
хронность роста по диаметру за 69-летний период
у P. sylvestris и P. abies наблюдается лишь в 18.8%
случаев, что, вероятно, связано с их индивидуаль-
ной нормой реакции на погодно-климатические
условия.

На участке № 2 динамика радиальных приро-
стов P. sylvestris и P. abies за анализируемый период
также характеризуется довольно высокой син-
хронностью (рис. 2); варьирование величины
признака у P. sylvestris наблюдается в диапазоне
19.4–52.5% (размах 33.1%), у P. abies – 19.7–60.2%
(40.5%). Корреляционный анализ абсолютных
значений радиальных приростов и индексиро-
ванных хронологий подтверждает полученные
результаты, хотя в литературе встречается инфор-
мация о различной реакции P. sylvestris и P. abies на
погодно-климатические условия. Например, ука-
зывается, что в зависимости от места произраста-
ния, меняются сроки естественной спелости де-
ревьев, ширина годичных колец и закономерно-
сти их уменьшения [1, 23, 24].

Таблица 1. Корреляции радиальных приростов и индексов радиальных приростов P. sylvestris и P. abies на иссле-
дуемых участках
Table 1. Correlation of the radial increment and radial growth indices of P. sylvestris and P. abies in the studied areas

Примечание: r – коэффициент корреляции; mr – основная ошибка коэффициента корреляции; tr – критерий достоверности
коэффициента корреляции.
Note: r – correlation coefficient; mr – standard error of the correlation coefficient; tr – significance test for the correlation coefficient.

Номер участка
Plot number

Коэффициент корреляции (r) ± основная ошибка
коэффициента корреляции (mr)

Correlation coefficient (r) ± standard error
of the correlation coefficient (mr)

Критерий достоверности (tr)
Significance test (tr)

Абсолютные значения величины радиальных приростов, мм
Absolute values of the radial increment, mm

1 0.58 ± 0.10 5.6
2 0.82 ± 0.07 11.2

Индексы радиальных приростов
Radial growth indices

1 0.43 ± 0.12 3.7
2 0.55 ± 0.11 5.2
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Существенное превышение величины ради-
альных приростов P. sylvestris по сравнению с
P. abies отмечено в периоды 1955–1956, 1979–
1983, 1991–1992 гг.; обратная тенденция – в пери-

оды 1997–2002 и 2005–2006 гг., что может свиде-
тельствовать об изменении характера конкурент-
ных отношений между видами в древостое. Можно
предположить, что это связано с их биологиче-

Рис. 1. Динамика годичных приростов (a) и индексов радиального прироста (b) P. sylvestris и P. abies на участке № 1.
По горизонтали – календарные годы; по вертикали – значения радиальных приростов (мм), значения индексов ради-
альных приростов.
Fig. 1. Dynamics of the annual radial increment (a) and radial growth indices (b) of P. sylvestris and P. abies in the Sample plot 1.
X-axis – calendar years; y-axis – value of the radial increment (mm) (a), value of the radial growth indices (b).
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скими особенностями и доминированием P. syl-
vestris в молодом возрасте, когда при совместном
произрастании она имела явное преимущество в
темпах роста перед P. abies. Но с 1993 г. ситуация
изменилась: средние радиальные приросты P. ab-

ies чаще оказывались выше, так как с возрастом у
нее увеличивается темп роста [25].

В период аномально высокой температуры и
длительного периода без осадков в метаболизме
древесных пород происходят значительные изме-

Рис. 2. Динамика годичных приростов (a) и индексов радиального прироста (b) P. sylvestris и P. abies на участке № 2.
По горизонтали – календарные годы; по вертикали – значения радиальных приростов (мм), значения индексов ради-
альных приростов.
Fig. 2. Dynamics of the annual radial increment (a) and radial growth indices (b) of P. sylvestris and P. abies in the Sample plot 2.
X-axis – calendar years; y-axis – value of the radial increment (mm) (a), value of the radial growth indices (b).
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нения, которые отражаются на ростовых процес-
сах, и, в частности, на радиальном приросте, зна-
чительная часть которого формируется за счет
питательных веществ текущего года. Снижение
степени оводненности цитоплазмы клеток, про-
исходящее на фоне аномальных погодных явле-
ний, по нашему мнению, вызывает торможение, а
иногда меняет и направленность биохимичесих
реакций, связанных с образованием органиче-
ских веществ и их повышенный расход на транс-
пирацию и дыхание растений.

В процессе исследований выявлены годы с вы-
раженной синхронной реакцией у P. sylvestris и
P. abies по величине радиального прироста на двух
исследованных участках (на разных элементах ре-
льефа). В 1955, 1957, 1962, 1982, 1990, 1994, 2004,
2015, 2016 гг. у обоих видов зафиксировано замет-
ное увеличение (9 сезонов), а в 1967, 1973, 1975–
1977, 1979, 1996 и 2010 гг. – заметное уменьшение
средних радиальных приростов (8 сезонов). Син-
хронный годичный прирост P. sylvestris и P. abies
наблюдается в 17 сезонах за 66-летний период,
что составляет 25.7% изучаемого периода. Следо-
вательно, можно предположить, что в четверти
случаев, возможно, наблюдается значимое влия-
ние неких факторов, оказывающих выраженное
влияние на рост изучаемых видов растений.

Оценка влияния среднемесячных температур
и сумм осадков текущего и предыдущего годов на
величину радиального прироста показала досто-
верное влияние (при р < 0.05) только средних тем-
ператур мая. Уменьшение и увеличение радиаль-
ных приростов у P. sylvestris наблюдалось при раз-
личии в 2.2 °С (15.1 ± 4.5 и 12.9 ± 4.3 °С); для
P. abies – в 2.3 °С (15.3 ± 5.1 и 13.0 ± 4.6 °С). Сле-
дует отметить, что именно во второй половине
мая обычно начинается прирост по диаметру у
древесных растений, произрастающих в Брян-
ском лесном массиве.

Анализ динамики среднегодовых температур
атмосферного воздуха за последние 50–55 лет по
данным Брянской метеостанции показал досто-
верное их повышение (примерно на 2.5 °С), что
делает погодно-климатические условия менее
комфортными для произрастания P. abies, южная
граница ареала которой проходит по территории
Брянской обл. Хотя в некоторых работах говорится,
что “…дальнейшее потепление климата после
1998 г. явилось благоприятным фактором для сос-
ны обыкновенной и ели европейской” [26]. По-
добный вывод неоднозначен, так как современ-
ные ареалы видов сформировались в условиях бо-
реального климата, и постепенное потепление
неизбежно приведет к ослаблению роста и изме-
нению положения южных границ их ареалов.

Анализ совместного влияния сумм осадков и
среднемесячных температур текущего и предыду-
щего годов на величину радиального прироста

хвойных лесообразователей показал влияние ис-
ключительно среднемесячных температур мая те-
кущего года, хотя это расходится с взглядами
Г.Г. Хамидуллиной с соавт., что только сочетание
климатических факторов значимо для роста [19].
Выявление ведущей роли температурного воздей-
ствия является достаточно важным моментом в
дендрохронологических исследованиях.

Результаты исследований показали, что вели-
чина радиального прироста предыдущего года
(Zr – 1) у P. sylvestris и P. abies связана с аналогич-
ным показателем текущего года (Zr). Коэффици-
ент корреляции между абсолютными значениями
радиальных приростов текущего и предыдущего
годов у P. sylvestris составляет 0.90 ± 0.04 (р = 0.01).
У P. abies корреляция между абсолютными значе-
ниями радиальных приростов текущего и преды-
дущего годов составляет 0.66 ± 0.07 (р = 0.01). По-
добное явление можно объяснить расходом раз-
личного количества пластических веществ на
построение годичных колец в разные годы. Этот
фактор оказался наиболее значим для построения
регрессионных моделей (табл. 2), с помощью ко-
торых возможно прогнозирование величины
прироста текущего года еще до его окончания.
Влияние радиального прироста предыдущего го-
да и среднемесячной температуры мая (Т5) теку-
щего года оцениваются для P. sylvestris в пределах
71–89%, P. abies – 45–63% дисперсии факторных
признаков, включенных в модель прогноза вели-
чины радиального прироста текущего года. Пред-
ставленные модели позволяют прогнозировать
величину прироста текущего года до окончания
его формирования с точностью 9–13%.

Древесина, как основной ресурс древесных рас-
тительных формаций, формируется за счет еже-
годного накопления лигнин-целлюлозного ком-
плекса, что находит отражение в годичных ради-
альных приростах. Синхронная реакция P. sylvestris
и P. abies, сформировавшихся в условиях бореаль-
ного климата, прослеживается по ряду показате-
лей. Помимо близости южных границ ареалов на
территории Брянской обл., наиболее значимое
влияние на величину радиальных приростов, по
результатам регрессионного анализа, оказывают
среднемесячные температуры начала вегетацион-
ного периода, в частности, мая.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Выявлена значимая корреляция (р < 0.05) ве-
личин текущего радиального прироста Pinus syl-
vestris L. и Picea abies (L.) Н. Karst (Pinaceae), про-
израстающих в идентичных типах лесораститель-
ных условий (переходных от свежих боровых к
свежим суборевым) восточной части Брянской
обл. В отдельные годы исследованного периода
(1953–2016 гг.) наблюдаются резко выраженные
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изменения величины прироста у обоих видов: его
заметное уменьшение и увеличение. Синхронное
изменение величин радиального прироста изу-
ченных видов подтверждается индексированны-
ми хронологиями. Изменения абсолютных зна-
чений радиальных приростов видов довольно
значительны, что можно связать с воздействием
климатических факторов. В результате выпол-
ненного исследования установлено, что значи-
мое влияние на величину радиального прироста
оказывает прирост предыдущего года и средняя
месячная температура мая текущего года. Для
P. sylvestris и P. abies влиянием этих факторов объ-
ясняется соответственно 71–89 и 45–63% общей
дисперсии радиального прироста.

Глобальные изменения температурного режима
атмосферного воздуха за последние десятилетия

могут негативно отражаться на характере росто-
вых процессов P. sylvestris и P. abies, ареалы кото-
рых сформировались в условиях бореального
климата, что наблюдается в условиях Брянской
области, на территории, находящейся вблизи
южной границы ареала ели и в южной части аре-
ала сосны. Существенного влияния осадков на
величину текущего радиального прироста изучае-
мых видов не выявлено, но влияние данного фак-
тора требует дальнейших исследований.
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Таблица 2. Модели множественной регрессии влияния прироста прошлого года и температуры мая текущего го-
да на текущий радиальный прирост P. sylvestris и P. abies
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Plot number
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Model

Коэффициент
детерминации (R2)

Determination
coefficient (R2)

Ошибка уравнения, %
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Specific Features of the Radial Growth of Pinus sylvestris and Picea abies (Pinaceae) 
in the Bryansk Region (Russia)
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aBryansk State University of Engineering and Technology, Bryansk, Russia
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Abstract—The diameter growth features of Pinus sylvestris L. and Picea abies (L.) Н. Karst (Pinaceae) were
studied under similar transient from fresh boric to fresh suborph forest conditions on various geo-elements of
the relief. The dependence of radial increment on average monthly temperatures, total volume of precipita-
tion for the current and previous years, and the growth rate of the previous year was assessed. A significant
correlation between the radial increment and species-specific radial increment indices, confirmed by the in-
dexed chronologies was revealed. In particular years, the definite synchronous radial growth increase/de-
crease was observed, which is probably the effect of the weather and climatic factors. A significant impact of
the previous year radial increment and average temperature in May of the current year on the radial growth
was observed. Global temperature changes over the past decades can negatively affect the nature of the growth
processes in species native to boreal climate. No significant effect of precipitation on the annual ring width of
the studied species was found.

Keywords: Pinus sylvestris L., Picea abies (L.) N. Karst, dendrochronology, current radial growth, monthly air
temperature
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Приведены результаты исследования культуры мискантуса сахароцветного Мiscanthus sacchariflorus
(Maxim.) Hack. в условиях лесостепи Приобья (Новосибирская обл.). Дано морфологическое опи-
сание растений, выявлены фазы развития и сроки их наступления. Трехлетние наблюдения за план-
тацией М. sacchariflorus показали, что при отсутствии семенного размножения, растения способны к
активному освоению свободного пространства с помощью корневищ. Определены густота стеблей,
морфометрические показатели (длина генеративного побега, облиственность, число соцветий), дана
оценка продуктивности надземной и подземной фитомассы. Установлено, что с увеличением густо-
ты стеблей снижается длина генеративного побега, но повышается продуктивность надземной фи-
томассы (на третий год до 15.9 т/га). Корни и корневища имели существенный прирост за три года
вегетации (13.7 т/га), что свидетельствует о высоком потенциале вегетативного размножения куль-
туры. Определение групповых показателей состава фитомассы M. sacchariflorus показало высокое
содержание целлюлозы (53%) и низкое содержание жировосковой фракции (2%), что свидетель-
ствует о ценности сырья как источника целлюлозы и продуктов ее переработки.

Ключевые слова: Miscanthus sacchariflorus (Maxim.) Hack., культивирование, морфология, фазы раз-
вития, продуктивность фитомассы, групповые показатели состава сырья, лесостепная зона, Ново-
сибирская область
DOI: 10.31857/S0033994621010064

В последнее время большое внимание уделяет-
ся биоэнергетическим культурам, среди которых
многолетние травы занимают особое место в связи
с высокой продуктивностью фитомассы и возмож-
ностью многолетнего использования плантаций.
К одному из самых перспективных источников
сырья для промышленного производства отно-
сят род многолетних злаков мискантус Miscanthus,
надземная фитомасса которого относится к нетра-
диционным возобновляемым источникам энер-
гии, не требующим значительных капитальных
вложений в создание плантации и оборудование
для переработки.

Род Miscanthus, входящий в подсемейство
Просовые Panicoideae, семейства Злаки Poaceae,
имеет высокую продуктивность лигноцеллюлоз-
ной фитомассы и используется для производства
целлюлозы, биотоплива и новых композитных
материалов [1–4].

В мире (Европа, США) имеется достаточно
большой опыт выращивания мискантуса. С точки
зрения агрономической ценности, Miscanthus sac-
chariflorus (Maxim.) Hack. был охарактеризован
иностранными исследователями как многолет-
нее растение с высокой эффективностью фото-
синтеза, способное произрастать на одном месте
до 20 лет и формировать фитомассу, содержащую
большое количеством целлюлозы [5, 6]. В Европе
и Северной Америке данную культуру использо-
вали как садовое растение, в Азии – как источник
соломы и корма для животных. В настоящее вре-
мя считается, что M. sacchariflorus эффективен как
биоэнергетическая культура вследствие высокой
урожайности и особенностей химического соста-
ва фитомассы [7]. В СССР данная культура не вы-
ращивалась в связи с отсутствием проблемы де-
фицита сырья. На сегодняшний день, в России
назрела необходимость в качественном недревес-
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ном сырье. В последнее время наблюдается повы-
шенный интерес к мискантусу, ведутся работы,
как за рубежом, так и в России, по созданию но-
вых адаптированных к разным условиям произ-
растания генотипов и отбор растений по засухо-
устойчивости, морозоустойчивости, урожайно-
сти, химическому составу фитомассы [8–11].

Виды Miscanthus, используемые в качестве тех-
нических и биоэнергетических культур, в основ-
ном размножаются вегетативно, используются
генотипы природного происхождения или гибри-
ды F1.

Одним из наиболее продуктивных таксонов
является стерильный триплоид M. giganteus. Од-
нако на территории Новосибирской обл. его вы-
ращивание, в отличие от M. sacchariflorus, невоз-
можно из-за вымерзания корневищ растений.

На сегодняшний день существует необходи-
мость в создании новых широко адаптированных
сортов, подходящих для ряда регионов, значи-
тельно отличающихся по климатическим показа-
телям, а также выращиваемых на неплодородных
землях. Работы в этом направлении ведутся зару-
бежными исследователями [12–14].

Биологические особенности мискантуса в
континентальном климате остаются малоизучен-
ными. В связи с этим, цель исследования заклю-
чалась в предварительной оценке морфологиче-
ских признаков, фенологии, продуктивности и
групповых показателей состава Miscanthus saccha-
riflorus, культивируемого в условиях Сибири.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Сбор материала для исследования морфологи-

ческих особенностей Miscanthus sacchariflorus в
культуре в условиях лесостепи Приобья (Новоси-
бирская обл.) осуществлялся на научно-экспери-
ментальной базе Сибирского НИИ растениевод-
ства и селекции (СибНИИРС) – филиала Феде-
рального исследовательского центра Институт
цитологии и генетики Сибирского отделения
Российской академии наук (ИЦиГ СО РАН).
Географические координаты: 54°53′13.5″ N,
82°59′36.7″ E. Закладка плантации была проведе-
на в 2015 г. Исследования проводились в 2015–
2017 гг. Площадь делянок 21 м2, повторность опы-
та – 4-х кратная. Для оценки фенологии мискан-
туса использовалась шкала морфологического
развития многолетних трав [15]. Фенологические
особенности развития культуры изучали в тече-
ние трех вегетационных периодов. Для оценки
динамики роста растений определяли накопле-
ние сухой фитомассы надземной и подземной ча-
сти растений. Надземные части растений изучали
на площадках 0.25 м2 в 4-х кратной повторности в
течение периода вегетации культуры и оценивали
следующие параметры: густота стеблей, длина ге-

неративного побега, облиственность, число узлов
на главном стебле, число соцветий, продуктив-
ность. Подземную фитомассу учитывали методом
монолитов. Отбор проб осуществляли буровым
методом в 5-кратной повторности в период отми-
рания надземной фитомассы [16]. Для оценки
развития корневых систем стальным буром с
круглым сечением размером 10.5 × 15 см и объе-
мом 1298.85 см3 отбирался почвенный слой с кор-
невищами и корнями. Корни и корневища мискан-
туса выделяли путем промывания почвы водой на
сите с диаметром ячеек 0.25 мм. Использовали
сита для определения структурного состава почв
по методу Н.И. Саввинова. После отмывки и об-
сушивания корней и корневищ определяли их
массу в воздушно-сухом состоянии.

Исследование химического состава сырья ос-
новывалось на отборе средних проб с применени-
ем стандартных методик анализа растительного
сырья [17]. В пересчете на абсолютно сухое сырье
(а. с. с.) определяли массовую долю целлюлозы
методом Кюршнера, массовую долю кислотоне-
растворимого лигнина, массовую долю пентоза-
нов, массовую долю жировосковой фракции,
зольность.

Планирование эксперимента, наблюдения и
оценка результатов опыта выполнены согласно
методическим рекомендациям Б.А. Доспехова [18].
Экспериментальные данные подвергнуты стан-
дартной статистической обработке. Результаты
представлены в виде средних с доверительными
интервалами при уровне значимости р = 0.05

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Морфологические и ботанические особенности
По типу развития Miscanthus sacchariflorus от-

носится к многолетним злакам с замедленным
темпом развития. Вид является малотребова-
тельным к почвенным условиям, но лучше про-
израстает на суглинистых и супесчаных почвах:
серых лесных, подзолистых, дерново-подзоли-
стых. Мискантус не отзывается на внесение ми-
неральных удобрений, отличается солеустойчи-
востью.

В первый год жизни M. sacchariflorus формиру-
ются одностебельные растения с дальнейшим ку-
щением, степень которого зависит от таких фак-
торов, как условия увлажнения, температура,
плодородие почвы. M. sacchariflorus относится к
длиннокорневищным многолетним травам высо-
той до 2.0–2.5 м с двумя типами побегов: удли-
ненными вегетативными с развитыми стеблями
без соцветия и генеративными, несущими соцве-
тия. Стебель прямостоячий, устойчивый к поле-
ганию, жесткий. Листья длиной до 0.6 м имеют
узкую ланцетно-линейную форму. Абаксиальная
поверхность листовой пластины голая неопушен-
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ная, адаксиальная – опушенная, имеет беловатую
центральную жилку (рис. 1а). Соцветие M. saccha-
riflorus представляет собой веерообразную метел-
ку бледно-фиолетового цвета в начале цветения и бе-
ло-серого цвета в конце, длиной до 25 см (рис. 1b),
имеет короткую ось и длинные веточки.

Корневая система M. sacchariflorus мочковатая
с множеством придаточных корней и корневи-
щем (рис. 1с). Подземные побеги располагаются
на глубине 5–20 см от поверхности почвы, что
объясняет высокую зимостойкость растения.
Корни размещаются в слое почвы от нескольких
сантиметров до 1.5 м. Корневища имеют толщину
4–7 мм, округлую или сплюснутую форму. На по-
верхности корневищ наблюдаются редуцирован-
ные листья в виде бесцветных или бурых чешуй, в
пазухах которых развиваются боковые почки.
При высадке растений отрезками корневищ раз-

виваются новые подземные побеги с придаточ-
ными корнями. По мере роста корневища, рас-
стояние между пазушными почками увеличива-
ется до 30–35 мм, вследствие чего появляющиеся
надземные побеги не скучены. Вокруг них форми-
руются новые побеги. Это обеспечивает способ-
ность растений к быстрому заселению большой
площади, при условии отсутствия конкуренции.

Фенологические особенности

M. sacchariflorus введен в культуру из дикорас-
тущих популяций, в которых у растений опреде-
ление фаз развития является достаточно слож-
ным [19]. В годы исследований Miscanthus прохо-
дил полный цикл развития – от весеннего
отрастания до генеративной стадии, выметывал
соцветия, в которых не успевали образоваться

Рис. 1. Листовая пластина M. sacchariflorus (а), соцветие (b), корневища (c).
Fig. 1. Leaf blade of M. sacchariflorus (a); panicle (b); rhizomes (с).
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семена в связи с недостаточной продолжительно-
стью вегетационного периода. При анализе види-
мых морфологических изменений отдельных ор-
ганов растений были выделены фазы вегетации,
которые представлены в табл. 1. Продолжитель-
ность периода вегетации варьировала в зависимо-
сти от погодных условий и составила от 129 дней
в 2015 г. до 136 дней в 2017 г. Посадку многолетней

плантации осуществляли 14 мая 2015 г. Первые
единичные всходы появились через 20 дней, а
массовые – через 26 дней. Наступление фазы ку-
щения отмечено через два месяца после посадки
растений. Причем, в последующие вегетацион-
ные периоды эта фаза отмечалась у незначитель-
ного количества растений. К фазе выхода флаго-
вого листа, при наличии достаточного простран-
ства, было отмечено появление новых побегов,
что свидетельствует о разрастании корневищ
(рис. 2). Особенностью 2016 г. было массовое
ветвление стеблей (появление боковых ветвей на
главном генеративном побеге). Такое явление на-
блюдалось в условиях достаточного питания рас-
тений и при относительно невысокой густоте стеб-
лей. Цветение культуры в год посадки проходило
во второй декаде сентября, в последующие годы
фаза цветения отмечалась в третьей декаде августа.

Таким образом, фенологические особенности
М. sacchariflorus на территории Новосибирской
обл. следующие: отрастание побегов начинается
поздней весной (конец мая), далее происходит
нарастание фитомассы, цветение наступает в
конце августа и к концу сентября происходит вы-
сыхание и отмирание надземных частей расте-
ний. Трехлетние наблюдения за разрастающейся
плантацией M. sacchariflorus показали, что проис-
ходит активное освоение свободного простран-
ства подземными и надземными органами расте-
ний с образованием дополнительных боковых
побегов, размножение осуществляется исключи-
тельно вегетативным способом.

Таблица 1. Даты наступления фенологических фаз у Miscanthus sacchariflorus
Table 1. Dates of Miscanthus sacchariflorus phenological stages

Фаза развития
Development phase

Год опыта
Year of observation

2015 2016 2017

Посадка
Planting

14.05.2015 – –

Всходы (весеннее отрастание)
Seedlings (spring regrowth)

8.06.2015 24.05.2016 24.05.2017

Начало роста междоузлий
Beginning of internode elongation

– 02.06.2016 6.06.2017

Кущение
Tillering

14.07.2015 – –

Флаговый лист
Flag leaf

25.08.2015 14.07.2016 15.07.2017

Цветение
Flowering

18.09.2015 23.08.2016 31.08.2017

Осеннее отмирание
Autumn senescence

14.10.2015 30.09.2016 6.10.2017

Продолжительность вегетационного периода, сутки
Duration of the growing season, days

129 130 136

Рис. 2. Появление новых побегов M. sacchariflorus.
Fig. 2. Emergence of new M. sacchariflorus shoots.
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Характеристика роста надземных побегов
M. sacchariflorus

При посадке в 2015 г. корневищами (влаж-
ность посадочного материала 40%) M. sacchariflo-
rus успешно сформировал надземные побеги, их чис-
ло на раннем этапе развития составило 13 шт./м2.
Это было обусловлено, прежде всего, достаточ-
ной площадью питания, оптимально сложивши-
мися гидротермическими и благоприятными поч-
венными условиями. В фазу кущения число над-
земных побегов увеличилось до 35 шт./м2, их
высота составила в среднем 51.4 см. К фазе цвете-
ния плотность надземных побегов составила в сред-
нем 78 ± 15 экз./м2, число соцветий – 5 ± 1 шт./м2

(табл. 2). На второй год после закладки планта-
ции, число надземных побегов значительно воз-
росло и составило 200 ± 7 экз./м2 в начале перио-
да вегетации. К фазе цветения их число уменьши-
лось до 150 ± 61 экз./м2 при высоте 232 ± 18.9 см.
Число соцветий по сравнению с первым годом ве-
гетации увеличилось до 25 ± 6 шт./м2. При этом
число узлов на главном стебле (10) не менялось в
2016–2017 гг.

К третьему году жизни густота стеблей в нача-
ле вегетации составила 271 ± 42 шт./м2, к фазе
цветения значение показателя уменьшилось до

192 ± 45 шт./м2, при этом высота растений и коли-
чество соцветий заметно снизились по сравнению с
2016 г. и составили 210 ± 1.3 см и 14 ± 3 шт./м2 соот-
ветственно. Это не отразилось на общей продук-
тивности, которая в 2017 г. имела максимальное
значение по сравнению с предыдущими годами и
составила 15.9 ± 1.2 т/га (табл. 3). Трехлетние на-
блюдения за развитием M. sacchariflorus показы-
вают, что с увеличением густоты стеблей снижа-
ется высота генеративного побега, но повышает-
ся продуктивность надземной фитомассы.

Характеристика роста подземных органов 
Miscanthus sacchariflorus

Наблюдения за растениями в год посадки (2015 г.)
показали, что рост подземных органов начинался
в период кущения растений. К окончанию фазы
цветения корневища образовывали боковые по-
беги и новые метамеры. В течение трех вегетаци-
онных сезонов (2015–2017 гг.) происходило нарас-
тание фитомассы корней и корневищ (табл. 3). Так,
в 2015 г. к концу вегетационного периода продук-
тивность подземной фитомассы составила 4.5 т/га
воздушно-сухой массы при норме посадке 1.4 т/га.
В процессе роста корневищ к концу третьего года
вегетации (2017 г.) продуктивность подземной

Таблица 2. Густота и морфометрические параметры растений в культуре Miscanthus sacchariflorus
Table 2. Density and morphometric parameters of Miscanthus sacchariflorus in plantings

Примечание: min–max – максимальное и минимальное значение параметра;  ± sx –средние арифметические значения и
доверительные интервалы при p = 0.05.
Note: min–max – maximum and minimum parameter value;  ± sx – mean values and confidence intervals at p = 0.05.

Год
Year

Густота стеблестоя, 
шт./м2

Culm density, pcs/м2

Длина генеративного 
побега, см

The length of the generative 
shoot, сm

Облиственность, %
Leaf coverage, %

Число узлов
на главном стебле
Number of nodes
in the main stem

Число соцветий
Number

of inflorescences

min–max  ± sx min–max  ± sx min–max  ± sx min–max  ± sx min–max  ± sx

2015 58–89 78 ± 15.5 110–151 127 ± 18.8 39–42 47 ± 6.0 7–9 8 ± 0.9 3–6 5 ± 1.4

2016 100–232 150 ± 61.3 212–248 232 ± 18.9 42–47 45 ± 2.0 8–12 10 ± 1.8 18–30 25 ± 5.7

2017 140–240 174 ± 48.2 198–227 224 ± 15.1 41–49 46 ± 2.5 9–11 10 ± 1.0 11–18 14 ± 3.4

X X X X X

X

X

Таблица 3. Продуктивность надземной и подземной фитомассы Miscanthus sacchariflorus
Table 3. Productivity of Miscanthus sacchariflorus above- and belowground biomass

Примечание: * – средние арифметические значения и доверительные интервалы при р = 0.05.
Note: * – mean values and confidence intervals at p = 0.05.

Год опыта
Year of the experiment

Надземная фитомасса,
т/га (абс. сух. вещ.)

Aboveground biomass,t/ha
(absolutely dry matter)

Подземная фитомасса,
т/га (абс. сух. вещ.)

Underground biomass, t/ha
(absolutely dry matter)

2015 0.8 ± 0.2* 4.5 ± 1.3
2016 12.6 ± 2.9 9.6 ± 3.5
2017 15.9 ± 1.2 13.7 ± 1.6
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фитомассы составила 13.7 т/га и приблизилась по
величине к надземной фитомассе (15.9 т/га). Иссле-
дование показало, что корни и корневища имели
существенный прирост за три года вегетации, что
свидетельствует о высоком потенциале вегетатив-
ного размножения культуры и обеспечивает устой-
чивость формируемого растениями агроценоза.

Групповые показатели состава
Целлюлоза и лигнин являются основными

компонентами лигноцеллюлозного сырья Mis-
canthus. Целлюлоза является основным ресурсом
для производства большинства биоматериалов и
биотоплива. Лигнин содержит трехмерный поли-
мер на основе фенилпропила, который обеспечи-
вает жесткость структуры и предотвращает набу-
хание лигноцеллюлозы.

Результаты исследования групповых показате-
лей состава надземной фитомассы M. sacchariflo-
rus (табл. 4) свидетельствуют о высоком содержа-
нии целлюлозы (53%) и низком содержании жи-
ровосковой фракции (2%). Лигнин составляет
24.5% при зольности 4.15%. Эти свойства опреде-
ляют целесообразность использования сырья
M. sacchariflorus в перерабатывающей промыш-
ленности с целью оптимизации стратегий разви-
тия биоэнергетики на основе новых видов био-
топлива [2]. Следует отметить, что по сравнению
с древесиной M. sacchariflorus является более де-
шевым сырьем с высоким экономическим потен-
циалом.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Исследование Miscanthus sacchariflorus (Maxim.)

Hack. в культуре на территории Новосибирской
обл. позволило охарактеризовать фазы развития
вида (всходы, начало роста междоузлий, куще-
ние, флаговый лист, цветение и отмирание) и

сроки их наступления в условиях района исследо-
ваний, установить морфометрические параметры
генеративных растений, продуктивность фито-
массы надземных и подземных органов и ее из-
менение в течение 3-х летнего периода с 2015 по
2017 гг. В процессе формирования агроценоза
происходило активное освоение свободного про-
странства подземными и надземными органами
растений на основе вегетативного размножения.

В результате наблюдений за развитием M. sac-
chariflorus было установлено, что с увеличением
густоты стеблей снижается высота генеративного
побега, но повышается продуктивность надзем-
ной фитомассы. Данные по приросту подземной
фитомассы показали, что корневища составляют
существенную ее часть, что способствует побего-
образованию, обеспечивает высокий потенциал
вегетативного размножения культуры и устойчи-
вость фитоценоза в целом.

Результаты определения групповых показате-
лей состава фитомассы свидетельствуют о высо-
ком содержании целлюлозы (53%) и низком со-
держании жировосковой фракции (2%), лигнин
составляет 24.5% при зольности 4.15%, что под-
тверждает ценность M. sacchariflorus как перспек-
тивной технической культуры – источника цел-
люлозы и продуктов ее переработки.
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Таблица 4. Групповые показатели состава надземной фитомассы Miscanthus sacchariflorus (в пересчете на абсо-
лютно сухое сырье)
Table 4. The component composition of the aboveground biomass of Miscanthus sacchariflorus (on absolutely dry weight basis)

Примечание: * – средние арифметические значения и доверительные интервалы при p = 0.05.
Note: * – mean values and confidence intervals at p = 0.05.

Растительный
материал

Plant material

Целлюлоза по
Кюршнеру, %

Kürschner cellulose, %

Лигнин, %
Lignin, %

Пентозаны, %
Pentosans, %

Зола, %
Ash, %

Жиро-восковая 
фракция, %

Fatty wax fraction, %
Фитомасса Мiscanthus
второго года вегетации
Misanthus biomass of the 
second year of vegetation

53 ± 1* 24.1 ± 0.5 23.1 ± 0.5 3.90 ± 0.05 2.5 ± 0.5

Фитомасса Мiscanthus
третьего года вегетации
Misanthus biomass of the 
third year of vegetation

53 ± 1 24.5 ± 0.5 22.0 ± 0.5 4.15 ± 0.05 2.1 ± 0.5
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Biological Characteristics of Cultivated Miscanthus sacchariflorus (Poaceae)
in the Novosibirsk Region
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Abstract—The paper presents three-year data on the development and yield of Miscanthus sacchariflorus
(Maxim.) Hack. in the Ob forest-steppe (Novosibirsk region). Species morphological description and studies
of the raw materials chemical composition were performed. Three-year observations of the Miscanthus plan-
tation have shown that plants efficiently colonize available space by above– and belowground organs, forming
additional lateral shoots and reproducing exclusively by vegetative means. Morphometric indices for the
flowering and dying-off stages were defined (stem density, shoot length, foliage, yield of dry aboveground and
underground biomass). It has been established that with the increase in stem density the length of generative
shoot decreased, while the aboveground biomass production increased (up to 15.9 t/ha on the third year). Rhi-
zomes comprised the major part of the belowground biomass and had a significant increase reaching 13.7 t/ha
over three years of vegetation. Biomass chemical composition study showed high content of cellulose (53%)
and low – of fatty wax fraction (2%). This confirms value of Miscanthus as a source of quality cellulose and
its chemical and biotechnological derivatives.

Keywords: Miscanthus, phenotypic features, morphology, chemical composition
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В 2015–2019 гг. на территории Кабардино-Балкарской Республики изучены изменчивость морфо-
логических признаков особей, возрастная структура и жизненность 14 ценопопуляций Dactylorhiza
incarnata (L.) Soó. Исследования проведены в луговых фитоценозах при разном режиме антропоген-
ной нагрузки (рекреация, выпас скота). Для вида характерна высокая пластичность (Ip = 41–87%) и
изменчивость (  = 21.4–65.1%) морфологических признаков при изменении условий произраста-
ния. В составе ненарушенных сильно увлажненных лугов наблюдается интенсификация ростовых
процессов особей с максимальным повышением жизненности ценопопуляций (IVC = 1.18–1.23). Воз-
растает доля генеративных особей в возрастных спектрах (42.3–57.5%), отмечено эффективное воз-
обновление ценопопуляций. Усиление антропогенного воздействия (рекреация, выпас скота) при-
водит к снижению жизненности ценопопуляций (IVC = 0.82–1.12) и доли генеративных растений
(8.8–29.1%), накоплению в возрастных спектрах виргинильных особей (34.2–42.7%). При этом на
щебнистых субстратах с низким проективным покрытием травостоя (70–80%) высока интенсив-
ность возобновления ценопопуляций, плотность особей в которых достигает 45.1–58.2 особ./м2.

Ключевые слова: Dactylorhiza incarnata, ценопопуляция, возрастная структура, изменчивость призна-
ков, виталитет, стратегия жизни
DOI: 10.31857/S0033994621010040

Изучение эколого-биологических особенно-
стей растений позволяет определить наиболее оп-
тимальные условия для их произрастания, уста-
новить ограничивающие факторы, выявить адап-
тационные механизмы и стратегии жизни видов в
природе. Это важный аспект сохранения биоло-
гического разнообразия и рационального ис-
пользования растительных ресурсов, особенно
актуальный для редких и охраняемых видов. В то
же время, оценка состояния популяций редких
видов растений может служить инструментом
биоиндикации степени нарушенности конкрет-
ных фитоценозов. 

Среди редких видов флоры многих регионов
мира – представители семейства Orchidaceae
Juss., имеющие большое хозяйственное значение
как лекарственные, декоративные растения, под-
верженные высокой антропогенной нагрузке
(сбор на букеты, в качестве лекарственного сы-
рья, нарушение местообитаний и т.д.) [1]. Ред-
кость видов семейства Orchidaceae обусловлена
также особенностями их биологии и экологии:
редукцией зародышевых структур, наличием

мелких семян, высокой специализацией опыле-
ния, необходимостью симбиоза с почвенными
грибами и т.д. [2].

Наиболее полной сводкой по флоре орхидных
Кабардино-Балкарской Республики (Кабардино-
Балкарии, КБР) до сих пор остается работа
С.Х. Шхагапсоева “Орхидные Кабардино-Балка-
рии” [3], в которой автор приводит 32 вида из родов
Orchis L., Neottia Guett., Listera R.Br., Goodyera R.Вr.,
Epipactis Zinn, Cephalanthera Rich., Dactylorhiza
Neck. ex Nevski, Platanthera Rich., Gymnadenia R.Вr.,
Anacamptis Rich. и др. При этом данные об эколо-
го-биологических особенностях орхидных, в том
числе структуре и функционировании природ-
ных популяций, для территории региона практи-
чески отсутствуют.

В новое издание Красной книги Кабардино-
Балкарии внесены 22 вида семейства Orchidaceae
[4], одним из которых является пальчатокоренник
мясо-красный Dactylorhiza incarnata (L.) Soó – тра-
вянистый многолетник, представитель тубероид-
ных орхидных с пальчатораздельными туберои-
дами [5]. Общий ареал вида охватывает Европу,

срхCV
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Средиземноморье, Иран, Монголию, Китай [6].
В регионе встречается на сильно увлажненных и
заболоченных лугах, по берегам рек на высоте
800–2300 м над ур. моря [7]. Местообитания D. in-
carnata в КБР нередко подвержены высокой ан-
тропогенной нагрузке в форме выпаса скота и вы-
таптывания при рекреации, сбора на букеты. Реже
стеблекорневые тубероиды растений заготавли-
вают в качестве лекарственного сырья. Соответ-
ственно, общими рекомендациями по охране
данного вида на территории республики являют-
ся: организация особо охраняемых природных
территорий (ООПТ), запрет сбора клубней, интро-
дукция и мониторинг состояния популяций [4].
Отдельные аспекты мониторинга ценопопуляций
D. incarnata рассматриваются в рамках настоящей
работы.

Цель исследования – изучить изменчивость
морфологических признаков особей, возрастную

структуру и жизненность ценопопуляций D. in-
carnata при произрастании в различных по степе-
ни антропогенной нагрузки условиях среднего-
рий и высокогорий Центрального Кавказа (в гра-
ницах Кабардино-Балкарской Республики).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

В период 2015–2019 гг. на территории Кабарди-
но-Балкарии изучены биометрические параметры
растений, численность, плотность, возрастная
структура и жизненность 14 ценопопуляций (ЦП)
D. incarnata в естественных местообитаниях на высо-
те 1450–2550 м над ур. моря (табл. 1). Большая часть
исследованных ЦП приурочены к луговым фитоце-
нозам на пологих склонах крутизной 5°–20° с уме-
ренным увлажнением (ЦП 1 – уроч. Джилы-Су,
ЦП 2 – верховья р. Малка, ЦП 5 – окр. с. Теге-
некли, ЦП 6 и 8 – восточный и южный склоны

Таблица 1. Характеристика фитоценозов с произрастанием Dactylorhiza incarnate
Table 1. Characteristics of plant communities with Dactylorhiza incarnata

Примечание. ЦП – ценопопуляции (1–14).
Note. СР – cenopopulations (1–14).

ЦП
СР

Координаты: с.ш., в.д.
Coordinates: N, E

Фитоценозы, нарушение
Plant communities, disturbance
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1 43.446930, 42.549786 Вытаптываемый каменистый луг
Trampled skeletal meadow

2200 70 10

2 43.595298, 42.577541 Ненарушенный субальпийский луг
Undisturbed subalpine meadow

2300 100 30

3 43.261428, 42.515807 » 2100 95 30
4 43.246904, 42.578983 » 2100 95 30
5 43.247048, 42.630219 » 1850 90 20
6 43.241396, 42.518332 Вытаптываемый субальпийский луг

Trampled subalpine meadow
2200 80 10

7 43.259985, 42.514750 » 2100 70 5
8 43.233677, 42.501335 Ненарушенный субальпийский луг

Undisturbed subalpine meadow
2550 95 20

9 43.457300, 42.994127 » 1450 95 25
10 43.10048, 43.55476 Выпасаемый субальпийский луг

Grazing subalpine meadow
1900 90 7

11 43.118032, 43.486726 Ненарушенный субальпийский луг
Undisturbed subalpine meadow

1700 100 30

12 43.118032, 43.486726 » 1700 95 30
13 43.75319, 42.74607 Выпасаемый субальпийский луг

Grazing subalpine meadow
1800 90 15

14 43.09537, 43.52536 Ненарушенный субальпийский луг
Undisturbed subalpine meadow

1950 95 30
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г. Чегет, ЦП 10, 14 – верховья Суканского ущелья,
ЦП 12 – окр. с. Верхняя Балкария, ЦП 13 – Золь-
ские пастбища). Ряд ЦП изучены в составе сильно
увлажненных лугов, расположенных по берегам
ручьев (ЦП 3 и 7 – окр. с. Терскол, ЦП 4 – окр.
с. Байдаево, ЦП 9 – окр. оз. Гижгит, ЦП 11 – Ты-
зыльское ущелье).

Фитоценозы в пределах мест произрастания
D. incarnata различаются по степени антропоген-
ной нагрузки: вытаптываемые туристами участки
луговой растительности по обочинам троп и до-
рог (ЦП 1, 6, 7), интенсивно используемые паст-
бища (ЦП 10, 13), ненарушенные субальпийские
луга (ЦП 2–5, 8, 9, 11, 12, 14). Так, например, в
2017 г. на момент проведения исследований в
уроч. Джилы-Су (ЦП 1) на площади 200 га в лет-
ний период ежедневно находилось до 2000 чело-
век, что определяет высокую рекреационную на-
грузку на растительный покров (вытаптывание
почвы туристами вдоль троп и при установке па-
латочных лагерей, сбор растений на букеты и т.п.).
Склоны г. Чегет (ЦП 6) и Терскольского ущелья
(ЦП 7), расположенных на территории нацио-
нального парка “Приэльбрусье”, также традици-
онно являются местами массового посещения
любителями активного летнего отдыха. Всего
территорию национального парка, со слов егерей
и сотрудников, ежегодно в летний период посе-
щают десятки тысяч человек. При этом интен-
сивному антропогенному воздействию в основ-
ном подвергаются участки растительности, непо-
средственно примыкающие к горным тропам и
дорогам. ЦП 10 в верховьях Суканского ущелья
была исследована в июле 2018 г. на территории,
через которую после весенне-летнего стравлива-
ния растительности фермеры дважды в день осу-
ществляли прогон 1200 овец на более удаленные
пастбищные угодья. Пастбищная нагрузка на
данном участке составляла 50–60 голов/га мелко-
рогатого скота. Высокогорные Зольские пастби-
ща (ЦП 13) также традиционно используются для
осуществления отгонного животноводства. Пого-
ловье ежегодно выпасаемого скота здесь составля-
ет 130 тыс. голов (из них 81 тыс. овец и коз) при об-
щей площади пастбищных угодий 129.6 тыс. га [8].

В качестве счетной единицы рассматривали
морфологическую особь – побег генеративного
или вегетативного происхождения. Возрастные
состояния растений выделены на основании ком-
плекса качественных и количественных морфо-
логических признаков надземных органов (ис-
следования проведены без выкапывания особей)
согласно методике Т.А. Работнова [9] и А.А. Ура-
нова [10]. Онтогенетический спектр ЦП, числен-
ность и плотность растений изучали методом
учетных площадок (20 квадратов размером 1 м2

для каждой ЦП), которые в границах ЦП разме-
щали таким образом, чтобы охватить участки как
с высокой, так и с низкой численностью особей.

Возрастную структуру ЦП анализировали по кри-
терию “∆–ω” Л.А. Животовского [11] и с исполь-
зованием индекса восстановления  (1) [12].

(1)

где  – индекс восстановления,  – число осо-
бей i-го возрастного состояния.

Оценка жизненности (виталитета) ЦП прове-
дена с вычислением показателя IVC путем взве-
шивания средних значений каждого из исследуе-
мых морфологических параметров растений в
каждой ЦП по среднему значению параметра для
всей выборки (2) [13].

(2)

где IVC – индекс виталитета ценопопуляций,  –
среднее значение i-го признака в ценопопуляции,

 – среднее значение i-го признака для всех це-
нопопуляций,  – число признаков.

При определении изменчивости признаков
растений и виталитета ЦП анализировали 11 мор-
фологических параметров 30 зрелых генератив-
ных особей в каждой ЦП. В их числе: высота по-
бега и диаметр его основания, см; длина и шири-
на нижнего и верхнего листьев, см; диаметр
цветоноса, см; высота и диаметр соцветия, см;
число цветков в соцветии и число листьев на по-
беге, шт. В качестве показателей изменчивости и
пластичности признаков особей использовали
фитоценотическую пластичность (Ip) (3) и инди-
видуальную (внутрипопуляционную) изменчи-
вость CVср, % (4), а также внутривидовую (меж-
популяционную) изменчивость  %, вычис-
ляемую по среднему значению признака в ряду
ценопопуляций [14, 15]. Уровни варьирования
параметров приняты по Г.Н. Зайцеву [16]: CV >
> 20% – высокий; CV < 10% – низкий; CV = 11–
20% – средний.

(3)

где Ip – показатель фитоценотической пластич-
ности, А и В – максимальное и минимальное
среднее значение признака соответственно.
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(4)

где CVср – индивидуальная (внутрипопуляционная)
изменчивость признака, CV – изменчивость при-
знака в пределах конкретной ЦП, n – число ЦП.

Первичный материал обработан с использова-
нием пакетов программ Statistica 10 (однофактор-
ный дисперсионный анализ ANOVA), EXCEL.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
D. incarnata – морфологически изменчивый

вид, для которого характерна широкая вариа-
бельность окраски цветков и прицветников, фор-
мы и пигментации листьев [1, 17]. В условиях
Центрального Кавказа вид обладает высокой фи-
тоценотической пластичностью признаков (Ip =
= 41–87%, в среднем 68%), отражающей изменение
средних значений морфологических параметров
в разных условиях произрастания и являющейся
важным показателем адаптивности растений
(табл. 2). Наиболее пластичными признаками яв-
ляются высота побега и длина нижнего листа со
значениями Ip более 80%, наименее пластичны
диаметр цветоноса и число листьев на побеге.

Индивидуальная (внутрипопуляционная) из-
менчивость большинства биометрических при-
знаков D. incarnata, характеризующая морфоло-
гическую гетерогенность ЦП, имеет средний уро-

=


1
ср   , 

n

CV
CV

n

вень варьирования (CVср = 11–20%) (табл. 3).
Межпопуляционная изменчивость вида, характе-
ризующая габитуальные различия растений раз-
ных ЦП, отличается высокими показателями
(  = 21.4–65.1%). При этом наименее вариа-
бельными являются диаметр цветоноса и число
листьев на побеге.

Параметры внутрипопуляционного варьиро-
вания всех признаков ниже показателей межпо-
пуляционной изменчивости (CVср < ), что
свидетельствует об их высокой вариабельности в
разных условиях произрастания. Учитывая это,
морфологические параметры D. incarnate целесо-
образно рассматривать в качестве индикаторов
при оценке соответствия условий среды эколого-
биологическим требованиям вида, отражением
которого является максимально возможное раз-
витие габитуса растений.

На эколого-ценотическом градиенте, характе-
ризующем степень благоприятствования условий
среды росту и развитию растений, формируется
следующий ряд ЦП: ЦП3 (IVC = 1.23)–ЦП 11
(1.22)–ЦП 4 (1.20)–ЦП 9 (1.18)–ЦП 5 (1.12)–ЦП 8
(1.10)–ЦП 2 (1.07)–ЦП 12 (1.06)–ЦП 14(1.05)–
ЦП 11(0.88)–ЦП 6(0.86)–ЦП 13(0.84)–ЦП 7(0.83)–
ЦП 10 (0.82). Наиболее приближенные к опти-
мальным для роста и развития D. incarnata условия
(IVC = 1.18–1.23) складываются в ЦП 3, 4, 9, 11,
расположенных в ненарушенных луговых фито-
ценозах по берегам ручьев, что, вероятно, обу-
словлено благоприятным водным режимом и от-

срхCV

срхCV

Таблица 2. Фитоценотическая пластичность морфологических признаков Dactylorhiza incarnate
Table 2. Phytocenotic plasticity of Dactylorhiza incarnata morphological characters

Примечание. ЦП – ценопопуляции (1–14); I–XI – порядковый номер признака: высота побега и диаметр его основания (I и
II, см), длина и ширина нижнего (III и IV, см) и верхнего (V и VI, см) листьев, высота и диаметр соцветия (VII и VIII, см),
диаметр цветоноса (IX, см), число листьев (X, шт.), число цветков в соцветии (XI, шт.); Ip – показатель фитоценотической
пластичности признака.
Note. СР – coenopopulations (1–14); I–XI – character’s ordinal number: shoot height and base diameter (I and II, cm), length and
width of the lower (III and IV, cm) and the upper (V and VI, cm) leaves, inflorescence height and diameter (VII and VIII, cm), peduncle
diameter (IX, cm), number of leaves (X), number of f lowers in the inflorescence (XI); Ip – phytocoenotic plasticity index.

ЦП
СР

Средние значения морфологических признаков, см
Average values of morphological characters, cm

I II III IV V VI VII VIII IX X XI

1 18.6 ± 2.2 0.45 ± 0.03 8 ± 0.9 1.8 ± 0.4 5.9 ± 0.3 1.3 ± 0.1 4.9 ± 0.7 2.7 ± 0.1 0.33 ± 0.02 4.1 ± 0.6 13.2 ± 8.4
2 34 ± 3.9 0.50 ± 0.04 16.2 ± 1.8 2.3 ± 0.4 6 ± 0.4 1.8 ± 0.4 5.7 ± 0.6 3.4 ± 0.2 0.34 ± 0.03 5.5 ± 0.5 14 ± 5.4
3 63.4 ± 5.8 0.98 ± 0.05 33.8 ± 3.3 4.3 ± 0.5 11.9 ± 0.6 3.4 ± 0.5 11.8 ± 0.9 6.1 ± 0.3 0.54 ± 0.03 6.2 ± 0.3 27.1 ± 9.3
4 56.3 ± 4.2 0.81 ± 0.04 23.6 ± 3.1 3.4 ± 0.4 9.8 ± 0.4 2.7 ± 0.5 9.5 ± 0.7 4.5 ± 0.2 0.50 ± 0.08 5.9 ± 0.8 23.4 ± 5.7
5 36.3 ± 3.9 0.51 ± 0.06 17.7 ± 2.4 2.4 ± 0.3 6.2 ± 0.3 1.8 ± 0.2 6.5 ± 0.5 3.8 ± 0.1 0.37 ± 0.03 5.7 ± 0.7 17.1 ± 6.8
6 16.2 ± 2.1 0.38 ± 0.02 5.9 ± 0.5 1.6 ± 0.2 3.8 ± 0.2 1.1 ± 0.1 3.7 ± 0.5 2.2 ± 0.1 0.29 ± 0.02 4.2 ± 0.3 11.4 ± 5.1
7 14.4 ± 2.4 0.35 ± 0.02 4.7 ± 0.7 1.6 ± 0.2 3.6 ± 0.6 1 ± 0.1 3.5 ± 0.5 2 ± 0.2 0.27 ± 0.03 4.2 ± 0.4 9.7 ± 3.8
8 35.2 ± 3.3 0.49 ± 0.04 15.5 ± 1.9 2.3 ± 0.4 5.9 ± 0.4 1.8 ± 0.1 6.3 ± 0.6 3.6 ± 0.1 0.35 ± 0.05 5.7 ± 0.6 15 ± 4.6
9 51.5 ± 5.9 0.69 ± 0.06 19.3 ± 2.4 3.1 ± 0.5 7.8 ± 0.7 2.3 ± 0.2 8.6 ± 0.8 4.2 ± 0.3 0.44 ± 0.04 6.1 ± 0.6 20.3 ± 6.8

10 12.1 ± 2.6 0.32 ± 0.02 4.5 ± 0.5 1.4 ± 0.1 3.5 ± 0.4 0.9 ± 0.1 3.3 ± 0.4 2 ± 0.3 0.27 ± 0.02 4.1 ± 0.3 8.6 ± 3.7
11 63 ± 6.7 0.97 ± 0.07 33.2 ± 3.7 4.1 ± 0.1 11.2 ± 0.9 3.3 ± 0.5 11.1 ± 1.2 5.5 ± 0.8 0.49 ± 0.04 5.8 ± 0.5 22.5 ± 6.7
12 33.2 ± 3.5 0.48 ± 0.05 13.5 ± 1.2 2.2 ± 0.2 5.6 ± 0.4 1.6 ± 0.3 6.2 ± 0.7 3.5 ± 0.6 0.33 ± 0.08 5.5 ± 0.6 13.1 ± 5.2
13 15 ± 1.4 0.43 ± 0.04 5.6 ± 0.4 1.6 ± 0.3 3.8 ± 0.4 1 ± 0.1 4.2 ± 0.4 2.7 ± 0.2 0.30 ± 0.03 4.3 ± 0.7 11.5 ± 3.4
14 33.1 ± 4.2 0.47 ± 0.04 13 ± 1.1 2.1 ± 0.2 5.6 ± 0.6 1.6 ± 0.1 6 ± 0.5 3.3 ± 0.2 0.33 ± 0.04 5.6 ± 0.6 13.2 ± 4.8
Ip 0.81 0.67 0.87 0.68 0.7 0.72 0.72 0.68 0.50 0.41 0.68
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сутствием выраженной антропогенной нагрузки
на растительный покров. Достаточно благопри-
ятные для реализации ростовых потенций расте-
ний условия (IVC = 1.05–1.12) отмечены также
при произрастании на склонах гор в составе суб-
альпийских и остепненных субальпийских лугов с
низким уровнем антропогенной нагрузки (ЦП 2, 5,
8, 12, 14). Перевыпас скота, вытаптывание при ре-
креации, сопровождающиеся переуплотнением
почвы и механическими повреждениями расте-
ний, приводят к угнетению их роста и развития в
ЦП 1, 6, 7, 10, 13 (IVC = 0.82–0.88).

Данный вывод подтвердили результаты одно-
факторного дисперсионного анализа, показав-
шие, что средние значения всех анализируемых
морфологических параметров растений досто-
верно отличаются в ЦП трех независимых групп
(ЦП 3, 4, 9, 11; ЦП 2, 5, 8, 12, 14; ЦП 1, 6, 7, 10, 13)
(табл. 4).

Согласно результатам попарного апостериорно-
го сравнения средних значений морфологических
признаков между тремя группами ценопопуляций
по критерию Фишера (Fisher LSD), все три группы
достоверно отличаются друг от друга (р < 0.05)
(табл. 5).

В большом жизненном цикле D. incarnata изуче-
ны шесть возрастных состояний: ювенильные (j),
имматурные (im), виргинильные (v), молодые,

зрелые и старые генеративные (g1, g2, g3) растения.
Морфологию и численность проростков с пре-
имущественно подземным образом жизни не изу-
чали, особи постгенеративного онтогенетическо-
го периода в исследованных ЦП не выявлены.

Ювенильные растения характеризуются об-
щей простотой строения. Развивают два прикор-
невых ассимилирующих разноразмерных листа,
длина и ширина меньшего из которых составляет
0.3–3.2 и 0.1–0.4 см соответственно, более круп-
ного – 1.5–5.6 и 0.2–0.5 см. Имматурные особи
формируют один–два килеватых узколанцетных
листа длиной 4.1–11.4 см, шириной 0.5–0.6 см.
Виргинильные растения характеризуются значи-
тельным накоплением вегетативной массы, обра-
зуют два–три крупных жестких килеватых листа,
отличающихся значительной длиной – 7.6–19.3 см
при ширине 1.3–4.6 см. На данной стадии изред-
ка образуются компактные моноцентрические
клоны из двух одновозрастных растений или из
материнской виргинильной и дочерней имматур-
ной особей. Молодые генеративные растения –
относительно низкорослые немногоцветковые
(обычно до 15–20 шт. в соцветии), с 3–6 некруп-
ными широколанцетными листьями и бороздча-
тым цветоносом. Наиболее мощные зрелые гене-
ративные растения отличаются максимальным
развитием вегетативных и генеративных органов.

Таблица 3. Коэффициенты изменчивости морфологических признаков Dactylorhiza incarnate
Table 3. Variation coefficients of Dactylorhiza incarnata morphological characters

Примечание. ЦП – ценопопуляции (1–14); I–XI – порядковый номер признака (см. табл. 2); CVср, % – внутрипопуляцион-
ная (индивидуальная) изменчивость признака; , % – межпопуляционная (внутривидовая) изменчивость признака. 
Note. СР – cenopopulations (1–14); I–XI – ordinal number of characters (tabl. 2); CVср, % – individual variation of characters;

, % – interpopulation variation of the characters.

ЦП
СР

Коэффициенты изменчивости морфологических признаков CV, %
Variation coefficients of morphological characters CV, %

I II III IV V VI VII VIII IX X XI

1 9.42 13.9 21.8 15.4 22.2 17.5 12.9 11.7 14.6 17.4 24.5
2 10.1 6.4 12.4 9.7 10 9.6 9.7 6.1 6.3 9.2 22.7
3 12.2 14.1 17.9 12.3 14.3 21.9 14.1 14.8 19.9 12.9 20.4
4 13.4 16.2 24.4 16.6 17.5 28.7 16.6 13.6 15.3 11.4 30.7
5 11.7 11.7 16.3 14 13.5 11.6 18.3 11.9 11.2 14.4 25.8
6 19.5 16.5 28 19.7 17 14.1 15 24.6 9.7 17.9 27.2
7 22.9 18.2 36.4 24.5 16.2 16.1 16.4 27 10.4 21.6 20.7
8 11.7 11.7 16.5 14.4 14 11.6 18.2 14.3 11.1 13.9 24
9 16 18.2 25.6 18.5 21.6 25 18.3 14.5 18.1 13.2 32.3

10 29.1 18.3 38.6 29.3 17.7 17.8 24.9 28.4 12.6 24 21.2
11 11.3 12.3 16.4 12.9 16.7 22.2 12.9 18.6 20.2 12.9 24
12 12.2 9.9 17.7 15.7 14.9 11.4 17.1 13.3 10.1 13.1 21.4
13 20.4 13.5 31.8 19.5 26.7 27.1 17 11.8 9.4 19.1 14.5
14 10.3 9.4 14.4 15.7 14.3 10.6 16.9 14 8.4 15.2 14.4

CVср, % 15 13.6 22.7 17 16.9 17.5 16.3 16 12.7 15.5 23.1
, % 53 40.6 65.1 40.5 44.7 48.3 44.2 37.6 27.6 21.4 43срхCV

срхCV

срхCV
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Они имеют 3–8 узколанцетных листьев, нижние
из которых в отдельных случаях достигают длины
40 см и ширины 5–5.5 см и до 30–40 шт. цветков
в длинном, до 14–15 см, соцветии. Довольно ред-
кие случаи вегетативного размножения на данной
стадии выражаются в образовании дочернего рас-
тения того же возрастного состояния или омоло-
женной виргинильной особи. Параметры надзем-
ных вегетативных и генеративных органов старых
генеративных растений характеризуются несколь-
ко меньшими значениями. Это относительно низ-
корослые, коренастые, немногоцветковые особи,
отличительным признаком которых нередко явля-
ется наличие остатков старых цветоносов.

Таким образом, для D. incarnata на Централь-
ном Кавказе характерен смешанный способ раз-
множения, однако низкая интенсивность вегета-
тивного размножения, свойственная и для других
видов тубероидных орхидных [2], обусловливает
его незначительный вклад в возобновление ЦП.

Базовый возрастной спектр D. incarnata, поз-
воляющий выделить общие закономерности, по-
вторяющиеся в возрастной структуре отдельных
ЦП, и отражающий особенности биологии вида,
нормальный со слабым пиком на генеративной
группе (39.1%), пониженной долей ювенильных
растений (10.4%) и практически равным участием
имматурных и виргинильных особей (24.9 и 25.6%).
Соответственно, несмотря на различия в услови-
ях произрастания, для D. incarnata в целом харак-
терно эффективное возобновление ЦП.

В то же время, особенности возрастной струк-
туры отдельных ЦП вида в значительной степени
определяются степенью и характером антропо-
генной нагрузки, уровнем межвидовой конку-
ренции в фитоценозе, косвенным показателем
которого является общее проективное покрытие
травостоя. Так, при произрастании вида на нена-
рушенных лугах с высоким общим проективным
покрытием (90–100%) в возрастных спектрах ЦП

Таблица 4. Результаты однофакторного дисперсионного анализа морфологических признаков Dactylorhiza incar-
nata трех независимых групп ценопопуляций
Table 4. Results of one-way variation analysis of Dactylorhiza incarnata morphological characters for three independent
coenopopulations

Примечание. F – критерий Фишера, p – вероятность нулевой гипотезы. Выделенные полужирным значения достоверны при
уровне значимости p < 0.05.
Note. F – Fisher criterion, p – probability of null hypothesis. Values reliable at significance level p < 0.05 are given in bold.

Параметр
Morphological characters F p

Высота побега, см/Height of the shoot, cm 179.39 0.000
Диаметр основания побега, см/Diameter of shoot base, cm 42.22 0.000
Длина нижнего листа, см/Length of the lower leaves, cm 32.40 0.000
Ширина нижнего листа, см/Width of the lower leaves, cm 48.13 0.000
Длина верхнего листа, см/Length of the upper leaves, cm 32.46 0.000
Ширина верхнего листа, см/Width of the upper leaves, cm 40.83 0.000
Высота соцветия, см/Height of the inflorescence, cm 58.92 0.000
Диаметр соцветия, см/Diameter of the inflorescence, cm 30.72 0.000
Диаметр цветоноса, см/Diameter of the peduncle, cm 59.44 0.000
Число листьев, шт. /Number of leaves, pcs 284.72 0.000
Число цветков в соцветии, шт. /Number of f lowers, pcs 40.62 0.000

Таблица 5. Результаты расчета критерия Фишера (Fisher LSD) при попарном апостериорном сравнении трех
групп ценопопуляций
Table 5. Results of Fisher LSD pairwise post hoc comparison of the three groups of coenopopulations

Примечание. М – значения среднего статистического по группам; в таблице представлены полученные при попарных срав-
нениях уровни статистической значимости; выделенные полужирным значения достоверны при уровне значимости p < 0.05.
Note. M – average values for groups; the table shows the levels of statistical significance obtained in pairwise comparisons; values reliable
at significance level p < 0.05 are given in bold.

Группы ценопопуляций
Groups of cenopopulations

1
M = 58.6

2
M = 34.4

3
M = 15.3

1 – 0.000000 0.000000
2 0.000000 – 0.000002
3 0.000000 0.000002 –
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2–5, 8, 9, 11, 12, 14 отмечено максимальное увели-
чение доли растений генеративного периода
(42.3–57.5%) (рис. 1). Данные ЦП по критерию
“Δ–ω” относятся к типу зреющих и зрелых (табл. 6).
Это обусловлено, вероятно, угнетением молодых

особей D. incarnata более конкурентоспособными
растениями сопутствующих видов с сокращени-
ем процента их представленности в возрастных
спектрах. Так, для ЦП 2–5, 8, 9, 11, 12, 14 отмече-
ны наименьшие значения индекса восстановле-

Рис. 1. Возрастные спектры ценопопуляций Dactylorhiza incarnata. j – ювенильные, im – имматурные, v – виргинильные,
g – генеративные растения.
По горизонтали – номера ценопопуляций (1–14); по вертикали – доля возрастной группы в спектре, %.
Fig. 1. Ontogenetic spectra of Dactylorhiza incarnata cenopopulations. j – juvenile, im – immature, v – virginal, g – generative
individuals.
X-axis – cenopopulations numbers (1–14); y-axis – % of individuals in the spectrum.
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Таблица 6. Плотность особей и демографические показатели ценопопуляций Dactylorhiza incarnate
Table 6. Demographic indicators of Dactylorhiza incarnata cenopopulations

Примечание. S, N, M – площадь участка, общая численность особей, плотность особей в составе ценопопуляций; Iв – индекс
восстановления; g1 – молодые генеративные, g2 – зрелые генеративные, g3 – старые генеративные особи; Δ и ω – индексы
возрастности и эффективности.
Note. S, N, M – plot area, total number of individuals, density of individuals in cenopopulations; Iв – renewal index; g1 – young gener-
ative, g2 – mature generative, g3 – old generative individuals; Δ and ω – indices of age and efficiency.

ЦП
CP

S, м2

S, m2
N, шт.
N, ind.

M, 
особ./м2

M, ind./m2
Iв

Доля генеративных особей, %
Percentage of generative individuals, % Δ ω Тип ЦП

Type of CP
g1 g2 g3

1 460 26772 58.20 34.16 46.4 42.7 10.9 0.18 0.44 Молодая/Young
2 900 9378 10.42 6.21 32.4 59.5 8.1 0.32 0.62 Зреющая/Maturing
3 300 5259 17.53 4.19 32 53.2 14.8 0.41 0.74 Зрелая/Mature
4 150 3018 20.12 6.12 34.8 55.3 9.9 0.34 0.64 Зреющая/Maturing
5 400 6268 15.67 4.13 25.5 62.3 12.2 0.44 0.77 Зрелая/Mature
6 640 28896 45.15 24.73 42.4 48.9 8.7 0.24 0.48 Молодая/Young
7 160 9030 56.44 32.81 52.1 40.7 7.2 0.21 0.45 Молодая/Young
8 640 10380 16.22 4.22 33.1 50.7 16.2 0.40 0.74 Зрелая/Mature
9 900 11232 12.48 3.72 29.3 57.2 13.5 0.52 0.81 Зрелая/Mature

10 600 9618 16.03 12.05 50.1 44.1 5.8 0.27 0.50 Молодая/Young
11 460 7875 17.12 4.08 35.2 46.4 18.4 0.45 0.77 Зрелая/Mature
12 800 12520 15.65 3.84 36.7 50.8 12.5 0.49 0.79 Зрелая/Mature
13 900 10935 12.15 10.72 40.2 54.2 5.6 0.29 0.52 Молодая/Young
14 1200 17064 14.22 4.47 40.1 48.5 11.4 0.37 0.72 Зрелая/Mature
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ния Iв (3.7–6.2), характеризующего эффектив-
ность возобновления. Плотность особей в ЦП не
превышает 10.4–20.1 особ./м2.

При интенсивном выпасе скота (ЦП 10, 13) до-
ля генеративных растений снижается до 26.6–
29.1% при выраженном накоплении в возрастных
спектрах виргинильных особей (34.3–35.9%). Это
может быть обусловлено низкими темпами раз-
вития молодых растений на ресурсо- и энергоза-
тратном этапе формирования генеративных орга-
нов при произрастании в неблагоприятных усло-
виях. Соответственно, несмотря на возрастание в
ЦП 10, 13 индекса восстановления Iв, плотность
особей остается относительно низкой.

Максимальная плотность растений отмечена в
ЦП 1, 6, 7 (45.1–58.2 особ./м2) в луговых фитоце-
нозах на щебнистых склонах, подверженных вы-
сокой рекреационной нагрузке и перевыпасу ско-
та. При сниженном общем проективном покры-
тии травостоя (70–80%) эффективное, несмотря
на антропогенную нагрузку, возобновление вида
и высокая приживаемость молодых растений обу-
словливают максимальное возрастание в онтоге-
нетических спектрах доли ювенильных (13.4–
19.6%) и имматурных (28.5–39.7%) растений, что
в свою очередь приводит к повышению индекса
восстановления (24.73–34.16); ценопопуляции
относятся к типу молодых. Доля особей генера-
тивного периода в спектрах, напротив, не превы-
шает 8.8–15.4%, что может быть связано с низки-
ми темпами развития виргинильных растений
(34.2–42.7%).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Согласно результатам изучения Dactylorhiza in-

carnata на территории Кабардино-Балкарской Рес-
публики для этого вида в целом характерна высокая
пластичность и изменчивость морфологических
признаков при изменении условий произрастания.
При этом наиболее благоприятные для реализации
потенций роста и развития вида условия складыва-
ются в ненарушенных высоко увлажненных луго-
вых фитоценозах. Усиление антропогенного воз-
действия (рекреация, выпас скота) приводит к сни-
жению жизненности ценопопуляций.

Онтогенетически обусловленным процессом,
влияющим на возрастной спектр и плотность
особей в ценопопуляциях D. incarnata, является

низкая интенсивность вегетативного размноже-
ния, а в роли основных внешних факторов высту-
пают степень антропогенной нагрузки, наличие
фитоценотических конкурентов, характер суб-
страта (плотность, состав, влажность). При стрес-
совом характере воздействия внешних факторов
для вида отмечены задержка в развитии особей на
виргинильной стадии, снижение доли генератив-
ных растений в возрастных спектрах, но эффек-
тивное возобновление ценопопуляций.

Таким образом, при произрастании в условиях
Центрального Кавказа D. incarnata проявляет
признаки SR-стратегии жизни: интенсификация
процессов роста, стабильное возобновление и
успешное развитие при высоком уровне межви-
довой конкуренции с сохранением подчиненного
положения в фитоценозе (фитоценотическая па-
тиентность); подавление ростовых процессов и
обеспечение репродукции при высоком антропо-
генном воздействии (экологическая патиент-
ность); интенсивное возобновление ценопопуля-
ций, способность захватывать незанятые террито-
рии в условиях пониженного уровня межвидовой
конкуренции (эксплерентность).

Несмотря на реализацию в условиях антропо-
генной нагрузки эксплерентной компоненты
стратегии жизни вида, приводящей к увеличению
численности и плотности растений, наиболее оп-
тимальными для произрастания D. incarnata сле-
дует считать ненарушенные увлажненные луго-
вые фитоценозы, для которых отмечены макси-
мальные показатели развития габитуса растений,
высокая доля генеративных растений в возраст-
ных спектрах и стабильное возобновление цено-
популяций. Соответственно, эффективной мерой
по охране данного вида в природе является огра-
ничение антропогенной нагрузки, в частности,
создание ООПТ в границах произрастания вида, а
также существенное усиление контроля над со-
блюдением природоохранного режима в грани-
цах национального парка “Приэльбрусье”.
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Ecological and Biological Characteristics of Dactylorhiza incarnata (Orchidaceae)
in the Meadow Phytocenoses of the Central Caucasus

V. A. Chadaevaa, *, G. A. Kyarovaa
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Abstract—We studied variation of morphological characters, ontogenetic structure and vitality of 14 ceno-
populations of Dactylorhiza incarnata (L.) Soó within the Kabardino-Balkar Republic in 2015–2019. The
studies were conducted in the meadow plant communities under different conditions of anthropogenic load
(recreation and grazing). The species demonstrates high phytocenotic plasticity of morphological characters
(Ip = 41–87%) and high variation of morphological characters (  = 21.42–65.11%) under changing
growth conditions. The growth enhancement in the individuals and the maximum increase of the cenopop-
ulation vitality (IVC = 1.18–1.23) is observed in undisturbed wet meadows. The increase in proportion of gen-
erative individuals in ontogenetic spectra (42.3–57.5%), and the effective reproduction of cenopopulations is
registered. Under the growing human-induced stress (recreation and grazing) the vitality of cenopopulations
(IVC = 0.82–1.12) and proportion of generative individuals (8.8–29.1%) decreased, and the proportion of
virginal individuals increased (34.2–42.7%). Herewith, on skelatal soils with low herbage projective cover
(70–80%), high renewal is observed in coenopopulations with the individual density of 45.1–58.2 ind./m2.

Keywords: Dactylorhiza incarnata, cenopopulation, ontogenetic structure, variation of characters, vitality, life
strategy
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Исследованы 8 ценопопуляций Trifolium pratense L. из разных местообитаний на территории Респуб-
лики Татарстан. В работе приводятся результаты анализа связи морфоструктурных параметров рас-
тений, потенциальной и реальной семенной продуктивности и запасов фитомассы с величиной
экологических факторов. Установлено, что в пределах Республики Татарстан на свежих со средним
содержанием минерального азота почвах (юго-запад подтаежной подзоны и юг широколиственной
подзоны) ценопопуляции T. pratense имеют сравнительно низкую плотность и преимущественно со-
стоят из генеративных растений высокого морфологического статуса. В условиях сухих периодиче-
ски свежих с низким содержанием азота почв (отмеченных в центре широколиственной подзоны и
на западе лесостепной подзоны) формируются ценопопуляции T. pratense высокой плотности, со-
стоящие из генеративных и молодых вегетативных растений, причем генеративные растения имеют
средний морфологический статус. В ценопопуляциях T. pratense высокой плотности выявлена наи-
большая урожайность воздушно-сухой надземной фитомассы (около 413–432 кг/га), что позволяет
рекомендовать их для заготовки растительного сырья.

Ключевые слова: Trifolium pratense L., плотность ценопопуляций, морфологические параметры, фи-
томасса, семенная продуктивность, экологические факторы, Республика Татарстан
DOI: 10.31857/S0033994621010106

Клевер луговой Trifolium pratеnse L. – много-
летний летнезеленый или летне-зимнезеленый
травянистый стержнекорневой с многоглавым
каудексом симподиально нарастающий поликар-
пик с полурозеточным прямостоячим или при-
поднимающимся побегом [1, 2]. T. pratense имеет
Евро-Западно-Азиатский ареал, в пределах кото-
рого широко распространен в составе луговых и
опушечных сообществ, а также по сорным местам
и у дорог [1, 3]. Данный вид – ценное кормовое и
пищевое, медоносное, красильное и лекарствен-
ное растение, используемое в народной медицине.
В его надземных органах накапливаются тритер-
пеноиды, каротиноиды, кумарины, антоцианы,
высшие жирные кислоты (пальмитиновая, олеи-
новая, стеариновая и др.) и их производные, бен-
зол, фенолы, фенолкарбоновые кислоты и их
производные, флавоноиды и изофлавоноиды
(всего 96 соединений), а также некоторые другие
вещества [4–6]. Экспериментально показано, что
флавоноиды, накапливающиеся в траве T. pratense,
оказывают антиаритмическое и антигипертен-
зивное действие [5], изофлавоны замедляют про-
цесс старения кожи, т.к. стимулируют активность

остеобластов, оказывают положительное влия-
ние на уровень холестерина [4]. Кроме того, экс-
тракт T. pratense при клинических испытаниях об-
наруживает эстрогенную и антиоксидантную ак-
тивность [7, 8], что доказывает его эффективность
при лечении симптомов менопаузы. Как показы-
вают исследования, благодаря фитохимическому
составу водные и этилацетатные экстракты ли-
стьев T. pratense эффективно защищают ткани от
окислительного стресса, поэтому данный вид
можно рассматривать как важный источник био-
активных природных соединений и использовать
в качестве пищевой добавки или лечебного сред-
ства [9].

В разных местообитаниях виды растений име-
ют специфическую структуру популяций, семен-
ную продуктивность и интенсивность роста, что
отражает определенную степень пластичности
вида [10]. При характеристике ресурсов дикорас-
тущих лекарственных растений какого-либо ре-
гиона важным аспектом исследований выступает
анализ структуры их ценопопуляций и урожай-
ности в различных эколого-ценотических усло-
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виях [11–13]. Это позволяет выявить растительные
сообщества, в составе которых ценопопуляции ле-
карственных растений можно рекомендовать для
сбора лекарственного сырья, а также получения
семенной продукции, необходимой для возделы-
вания или реинтродукции.

Республика Татарстан (РТ) охватывает четыре
ландшафтные подзоны: южно-таежную и подта-
ежную подзоны в составе бореальной ландшафт-
ной зоны, широколиственную и лесостепную
подзону в составе суббореальной северной семи-
гумидной ландшафтной зоны [14]. При этом в
пределах РТ площадь лесостепной подзоны наи-
большая и составляет около 35 000 км2, подтаеж-
ной и широколиственной – около 14000 км2 каж-
дая, южнотаежной – 5000 км2. В связи с разнооб-
разием ландшафтных подзон на территории РТ
актуальны исследования структурного и экологи-
ческого разнообразия природных ценопопуля-
ций хозяйственно значимых растений, а также
механизмов их адаптаций к среде обитания.
T. pratense широко распространен в составе раз-
личных ландшафтов в фитоценозах открытого и
полуоткрытого типа и имеет перспективы ис-
пользования в качестве лекарственного расти-
тельного сырья.

Задачи настоящего исследования – выявить
экологические характеристики местообитаний
T. pratense, плотность и структуру его ценопопу-
ляций, семенную продуктивность, а также запасы
фитомассы на территории РТ с целью определе-
ния наиболее оптимальных условий для форми-
рования высоко продуктивных ценопопуляций.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Сбор материала проводился в вегетационные
периоды 2018–2019 гг. на территории 5 админи-
стративных р-нов РТ: Высокогорского, Зелено-
дольского, Лаишевского, Тетюшского и Спас-
ского. В различных природно-климатических
условиях на западе РТ в радиусе около 150 км бы-
ли исследованы 8 ценопопуляций (ЦП) Trifolium
pratеnse (рис. 1). ЦП 1 (Высокогорский р-н) рас-
полагается в южно-таежной ландшафтной подзо-
не, ЦП 2 и 3 (Зеленодольский р-н) – в подтаеж-
ной подзоне, ЦП 4 и 5 (Лаишевский р-н), ЦП 6
(Тетюшский р-н) и 7 (Камско-Устьинский р-н) –
в широколиственной подзоне. При этом ЦП 6
(Тетюшский р-н) находится на границе с подзо-
ной лесостепи, а ЦП 8 (Спасский р-н) располага-
ется на территории лесостепной подзоны. В каж-
дом из сообществ с участием T. pratense заклады-
валось 5 площадок размером 1 × 1 м2, на которых
выкапывались все растения T. pratense для гербари-
зации и дальнейшего морфометрического анали-
за. Геоботанические описания растительных сооб-

ществ проводились на площади 200–500 м2 в соот-
ветствии с методическими рекомендациями [16].

Оценку условиям местообитания T. pratense
проводили индикаторными методами по 6 пря-
модействующим факторам среды с использова-
нием 6 оптимумных экологических шкал Г. Эл-
ленберга: освещенность (L), температурный ре-
жим (T), континентальность климата (K),
влажность почвы (F), кислотность почвы (R), бо-
гатство почвы азотом (N) [17, 18]. Значения эко-
логических факторов для местообитания каждой
ЦП рассчитывали в программе EcoScaleWin по
видовому составу сообществ и обилию видов в
них [19, 20].

В процессе морфологического исследования у
высушенных генеративных растений определя-
лись следующие параметры: количество генера-
тивных побегов на растении (NG), их высота (H),
общее число соцветий (NF), воздушно-сухая фи-
томасса надземных побегов (W), фитомасса ре-
продуктивных органов (WG), фитомасса листьев
(WL), репродуктивное усилие (RE = WG/W) и фо-
тосинтетическое усилие (LWR = WL/W). Коэф-
фициент продуктивности в разных эколого-це-
нотических условиях рассчитывали как соотно-
шение между количеством выполненных семян и
заложившихся семязачатков, исходя из значений
потенциальной и реальной семенной продуктив-
ности соцветия (ПСП и РСП) [21].

При оценке онтогенетического состояния рас-
тений учитывали разработки Н.П. Крылова и
Т.А. Работнова [22]. Плотность ЦП определяли
на метровых площадках, встречаемость – на 10 м
трансектах в пределах обследованной площади
сообщества. Урожайность в разных местообита-
ниях определяли путем суммирования воздушно-
сухой надземной фитомассы генеративных расте-
ний, собранных с 5-метровых площадок.

Все морфометрические данные и значения
плотности обработаны статистически в програм-
ме Excel c определением среднего и его ошибки,
стандартного отклонения и коэффициента вари-
ации. Достоверность различий между средними
значениями оценивали с помощью критерия
Стьюдента при 5% уровне значимости. Объем вы-
борок исследуемых ЦП составил от 12 до 43 расте-
ний. Для всех рассматриваемых факторов среды,
морфометрических и популяционных парамет-
ров рассчитаны коэффициенты корреляции (R) с
использованием пакета программ статистическо-
го и биометрико-генетического анализа в расте-
ниеводстве и селекции AGROS.

Латинские названия растений в работе приво-
дятся в соответствии с международной базой дан-
ных The Plant List [23].
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Рис. 1. Расположение исследованных ЦП (1–8) в разных ландшафтных подзонах Республики Татарстан.
Карта ландшафтного районирования [15]: a – южно-таежная ландшафтная подзона, b – подтаежная ландшафтная
подзона, c – широколиственная ландшафтная подзона, d – лесостепная ландшафтная подзона. 
Fig. 1. The location of the studied coenopopulations (1–8) in different landscape subzones of the Republic of Tatarstan.
Map of landscape zoning [15]: a – south taiga landscape subzone, b – coniferous-deciduous landscape subzone, c – broadleaf
landscape subzone, d – forest-steppe landscape subzone.
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РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Согласно геоботаническим описаниям, иссле-
дуемые ЦП Trifolium pratеnse входят в состав опу-
шечных сообществ (ЦП 1–3), вторичных вейнико-
во-разнотравных (ЦП 4, 5), овсяницево-разно-
травных (ЦП 6, 7) и остепненных овсянициево-
разнотравных (ЦП 8) лугов (табл. 1). В данных
фитоценозах частное проективное покрытие
T. pratense варьирует в пределах 15–35%. В соответ-
ствии с почвенным районированием территории
РТ [14] ЦП 1–3 распространены на дерново-под-
золистых почвах, ЦП 4–7 – на темно-серых лес-
ных и серых лесных почвах, ЦП 8 – на светло-се-
рых лесных почвах.

Согласно расчету значений экологических
факторов на основе шкал Г. Элленберга для ме-
стообитаний исследованных ЦП T. pratense харак-
терны следующие параметры: освещенность 50%
и более от полной (L = 7.03–7.74), климат умерен-
но теплый (Т = 5.65–6.09) от субокеанического до
слабо субконтинентального (К = 4.03–4.77), поч-
вы от сухих периодически свежих до свежих (F =
= 3.78–4.87), нейтральные или слабокислые (R =
= 6.01–7.36), бедные или со средним содержани-
ем минерального азота (N = 3.28–5.45) (табл. 2).

Наиболее сухие почвы характеризуются срав-
нительно низким содержанием минерального
азота, между этими параметрами отмечена высо-
кая положительная корреляция (R = 0.93). В фи-

тоценозах с участием T. pratense наибольшее ва-
рьирование характерно для параметров почвы.
Анализ значений экологических факторов пока-
зал, что наименьшее увлажнение почв (сухие пе-
риодически свежие) и низкое содержание в них
азота отмечено в местообитаниях ЦП 4, 5 (Cala-
magrostetum varioherbosum, широколиственная
подзона) и ЦП 8 (Valesiaca festucetum varioherbo-
sum, лесостепная подзона). Свежие почвы со
средним содержанием азота и преимущественно
слабокислой реакцией выявлены в местообита-
ниях ЦП 1 (опушка сообщества Querco-Tilietum
nemoroherbosum, южнотаежная подзона), ЦП 2, 3
(опушка сообщества Querco-Tilietum nemoroher-
bosum, подтаежная подзона), а также ЦП 6, 7
(Festucetum varioherbosum, широколиственная
подзона).

Согласно полученным данным, у генеративных
растений T. pratense в среднем формируется 3–7 ге-
неративных побегов, средняя высота которых в раз-
ных районах РТ варьирует от 29 (ЦП 6) до 48 см
(ЦП 2) (табл. 3, 4). При этом в разных условиях
произрастания на одном растении может форми-
роваться в среднем от 3 (ЦП 8) до 17 (ЦП 3) соцве-
тий. Средние значения общей надземной фито-
массы генеративных растений варьирует от 2.4
(ЦП 5) до 8.5 г (ЦП 3). Доля листьев в составе об-
щей фитомассы растения (LWR) составляет в сред-
нем от 0.22 до 0.36, в то время как репродуктив-
ное усилие (RE) находится в пределах 0.18–0.29.
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Согласно значениям коэффициента вариации, в
наименьшей степени варьирует высота растения
(V = 20–40%). Вариабельность остальных пара-
метров выше 40%. Пределы изменчивости числа
генеративных побегов (NG) в большинстве случа-
ев составляют 40–70%, числа соцветий (NF) и об-
щей фитомассы (W) – 53–98%, массы листьев
(WL) и массы соцветий (WG) – 65–99%.

Генеративные растения T. pratense на свежих
почвах со средним содержанием минерального
азота в ЦП 2, 3 (подтаежная подзона) и ЦП 6 (юг
широколиственной подзоны) отличаются более
высоким морфологическим статусом. Так, в
ЦП 2, 3, 6 по сравнению с ЦП 4, 5 достоверно вы-
ше количество побегов у растений (в 2.5–3.5 раза)
и общая надземная фитомасса (в 1.8–4 раза). В
ЦП 3 число соцветий (головок) в 1.7–5.7 раз пре-
вышает соответствующее значение в ЦП 4, 5, 8.
ЦП 4, 5, 8, распространенные в условиях наимень-
шего увлажнения и минерального богатства почв
оказались наименее продуктивными (табл. 4).

Общая надземная фитомасса растения имеет
закономерную положительную корреляцию с
числом генеративных побегов (R = 0.97; p < 0.05),
массой репродуктивных органов (R = 0.84; p < 0.05)
и массой листьев (R = 0.99; p < 0.05). Сравнение
изменчивости значений влажности (F) и богат-
ства (N) почвы по шкалам Г. Элленберга с показа-

телем общей надземной фитомассы растений
T. pratense в разных ЦП показало, что уменьшение
влажности и обеспеченности почвы минераль-
ным азотом приводит к снижению их фитомассы
в ЦП 4, 5, 8 (рис. 2). Это подтверждается и выяв-
ленной положительной корреляцией между об-
щей фитомассой и балльной оценкой влажности
почвы (R = 0.86; p < 0.05). Сходная закономер-
ность выявлена в отношении связи количества
генеративных побегов на растении и массы ре-
продуктивных органов с уровнем влажности поч-
вы (соответственно R = 0.78 и 0.86; p < 0.05).

Встречаемость T. pratense в изученных сообще-
ствах составляет 100%, плотность ЦП варьирует
от 3 до 17.2 экз./м2 в зависимости от экологиче-
ских условий (табл. 5). Общая надземная фито-
масса растения, масса листьев, число генератив-
ных побегов и масса репродуктивных органов
имеют тесную отрицательную корреляцию с
плотностью ЦП (R = –|0.85–0.89|; p < 0.05). В ЦП 4, 5
отмечается наибольшая плотность (16.6–17.2 экз./м2),
в 2–5 раз превышающая плотность других ЦП.
Самая низкая плотность T. pratense (3–3.8 экз./м2)
выявлена в ЦП 2, 3 и ЦП 6. Для растений в ЦП 2,
3, 6 характерны наибольшие значения общей над-
земной фитомассы, массы листьев, числа побегов
и наименьшая плотность.

Таблица 2. Характеристика местообитаний Trifolium pratense в Республике Татарстан по экологическим шкалам
Г. Элленберга
Table 2. Characteristics of Trifolium pratense habitats in the Republic of Tatarstan according to Ellenberg ecological indi-
cator values

Примечание: L – освещенность, T – температурный режим, K – континентальность климата, F – влажность почвы, R – кис-
лотность почвы, N – богатство почвы азотом.
Note: L – light availability, T – temperature condition, K – climatic continentality, F – soil moisture, R – soil acidity, N – soil richness
with nitrogen.

Ландщафтная подзона/ЦП
Landscape subzones/ 

Coenopopulation (CP)

Значения экологических факторов (баллы)
Values of ecological indicators (points)

L T K F R N

Южнотаежная/ЦП 1
South taiga/CP 1

7.46 5.92 4.51 4.41 7.36 4.75

Подтаежная/ЦП 2
Coniferous-deciduous/CP 2

7.03 5.65 4.03 4.87 6.01 5.22

Подтаежная/ЦП 3
Coniferous -deciduous/CP 3

7.2 5.72 4.28 4.76 6.31 5.06

Широколиственная/ЦП 4
Broadleaf/CP 4

7.37 5.76 4.3 3.78 7.04 3.36

Широколиственная/ЦП 5
Broadleaf/CP 5

7.28 5.95 4.2 3.93 6.85 3.5

Широколиственная/ЦП 6
Broadleaf/CP 6

7.42 5.98 4.21 4.3 7.1 4.46

Широколиственная/ЦП 7
Broadleaf subzone/CP 7

7.74 5.94 4.67 4.57 7.1 5.45

Лесостепная/ЦП 8
Forest-steppe/CP 8

7.44 6.09 4.77 3.99 7.17 3.28
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Таблица 3. Параметры генеративных растений Trifolium pratense в южно-таежной и подтаежной подзонах Рес-
публики Татарстан
Table 3. Parameters of Trifolium pratense generative plants in south taiga and mixed coniferous-deciduous subzones of the
Republic of Tatarstan

Примечание. H – высота; NG – количество генеративных побегов на растении; NF – общее число соцветий, W – общая над-
земная фитомасса одного растения; WG – фитомасса репродуктивных органов; WL – фитомасса листьев; RE (WG/W) – ре-
продуктивное усилие; LWR (WL/W) – фотосинтетическое усилие.

* – величина достоверно отличается от соответствующей величины ЦП 1.
** – величина достоверно отличается от соответствующих величин ЦП 1 и 2.

*** – величина достоверно отличается от соответствующих величин ЦП 1, 2 и 4–8 (табл. 4).
Note. H – shoot height; NG – number of generative shoots per plant; NF – total number of inflorescences per plant; W – aboveground
phytomass of an individual plant; WG – inflorescence mass; WL – leaf mass; RE (WG/W) – reproductive effort; LWR (WL/W) – pho-
tosynthetic effort.

* – the value significantly differs from the corresponding value of the CP 1.
** – the value significantly differs from the corresponding values of CP 1 and 2.

*** – the value significantly differs from the corresponding values of CP 1, 2, and 4–8 (table 4).

Параметры
Parameters

ЦП 1
CP 1

ЦП 2
CP 2

ЦП 3
CP 3

X
mean

V, %
coefficient

of variation, %

X
mean

V, %
coefficient

of variation, %

X
mean

V, %
coefficient

of variation, %

H, см
Н, cm

34.3 ± 1.2 20.3 48.1 ± 5.8 28.9 39.7 ± 3.4 19.7

NG, шт.
NG, pcs.

3.8 ± 0.5 73.2 5.7 ± 0.6* 38.6 8.6 ± 0.3** 68.7

NF, шт.
NF, pcs.

11.0 ± 1.8 86.5 11.1 ± 0.5 23.8 16.7 ± 0.2** 53.5

W, г
W, g

3.6 ± 0.5 81.6 6.0 ± 0.7* 64.9 8.5 ± 0.3*** 33.3

WL, г
WL, g

1.0 ± 0.2 86.6 1.3 ± 0.03 84.3 1.9 ± 0.1*** 75.1

WG, г
WG, g

0.7 ± 0.1 94.02 0.9 ± 0.02 50.3 1.9 ± 0.04*** 63.9

LWR 0.3 ± 0.01 30.7 0.2 ± 0.1 20.8 0.2 ± 0.1 32.1

RE 0.2 ± 0.02 52.7 0.2 ± 0.1 42.1 0.2 ± 0.1 23.9

n (объем выборки)
n (sample size)

32 12 14

Проведенный анализ соотношения оценок
экологических факторов (F и N) и плотности ЦП
показал, что с уменьшением влажности и количе-
ства минерального азота в почве достоверно уве-
личивается плотность ЦП T. pratense (рис. 3). Это
подтверждают значения коэффициентов корре-
ляции между плотностью ЦП и влажностью поч-
вы (R = –0.87; p < 0.05) и между плотностью и бо-
гатством почвы (R = –0.79; p < 0.05). Наиболее
высокая плотность характерна для ЦП 4 и 5, рас-
пространенных на сухих периодически свежих
почвах с низким содержанием минерального азота.

Разная плотность может быть связана с осо-
бенностями самоподдержания ЦП семенным пу-

тем. По замечанию Л.А. Жуковой [24] для ЦП
стержнекорневых олиго- и поликарпиков харак-
терно резкое варьирование количества генера-
тивных и вегетативных растений, при этом доля
генеративных растений может колебаться от 1 до
78%, доля ювенильных растений и их приживае-
мость составляет от 0 до 20%. По нашим данным
в ЦП 4, 5 отмечается значительное участие (около
50%) растений прегенеративного периода, в то же
время ЦП 2, 3, 6, 7 состоят только из генератив-
ных растений (рис. 4). Отсутствие молодых веге-
тативных растений в этих ЦП может быть связано
с быстрыми темпами прохождения прегенератив-
ных стадий в условиях повышенной влажности и
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Рис. 2. Соотношение показателей влажности, богатства почвы и надземной фитомассы одного растения в ЦП Trifolium
pratеnse на территории Республики Татарстан.
F – влажность почвы, N – богатство почвы минеральным азотом.
По горизонтали – ценопопуляции; по вертикали (левая шкала) – балльная оценка факторов среды по шкалам Г. Эл-
ленберга; по вертикали (правая шкала) – надземная фитомасса одного растения, г.
Fig. 2. Correlation of moisture, soil richness and Trifolium pratense individual plant aboveground phytomass in coenopopulations
in the Republic of Tatarstan.
F – soil moisture, N – soil richness with mineral nitrogen.
X-axis – coenopopulations; y-axis (left scale) – values of environmental factors according to Ellenberg’s ecological indicators;
y-axis (right scale) – aboveground phytomass of an individual plant, g.
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Таблица 5. Плотность ценопопуляций Trifolium pratense на территории Республики Татарстан
Table 5. Density of Trifolium pratense coenopopulations in the Republic of Tatarstan

Примечание: встречаемость Trifolium pratense в изученных сообществах составляет 100%.
Note: occurrence of Trifolium pratense in the studied communities is 100%.

Ландшафтная подзона/ЦП
Landscape subzone/Coenopopulation (CP)

Плотность, экз./м2

Density, ind./m2

Южнотаежная/ЦП 1
South taiga/CP 1 9.5 ± 4.7

Подтаежная/ЦП 2
Coniferous-deciduous/CP 2 3.0 ± 0.4

Подтаежная/ЦП 3
Coniferous-deciduous/CP 3 3.5 ± 0.3

Широколиственная/ЦП 4
Broadleaf/CP 4 17.2 ± 9.7

Широколиственная/ЦП 5
Broadleaf subzone/CP 5 16.8 ± 4.2

Широколиственная/ЦП 6
Broadleaf/CP 6 4.5 ± 0.9

Широколиственная/ЦП 7
Broadleaf/CP 7 5.0 ± 0.6

Лесостепная/ЦП 8
Forest-steppe/CP 8 8.8 ± 1.8
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богатства почвы. В работе Н.П. Крылова и

Т.А. Работнова [22] отмечается, что благоприят-

ные условия увлажнения, богатства почвы до-

ступными для растений элементами, а также ран-

нее скашивание сокращают продолжительность

пребывания особей T. pratense в ювенильном и в

виргинильном состояниях, при этом в благопри-

ятных условиях T. pratense моно- или дикарпичное

растение, в малоблагоприятных – поликарпик.

Выборочное изучение репродуктивных осо-

бенностей T. pratense (ЦП 1, 4) показало, что

коэффициент семенной продуктивности, как

соотношение числа выполненных семян и зало-

жившихся семязачатков, находится в пределах

12–40% и его значения сопоставимы с литера-

турными данными. Например, в горных районах

Осетии этот показатель у дикорастущего T. pratense
составляет 25–45% [25]. В ЦП 1 в одном соцве-

тии образуется от 1 до 39 семян, из-за части не-

выполненных семян реальная семенная продук-

тивность соцветия в среднем составила 6 семян

(табл. 6). Коэффициент продуктивности в этих

условиях низкий, около 12%. В соцветиях расте-

ний ЦП 4 по сравнению с ЦП 1 формируется в

1.4 раза больше цветков и в 3.7 раз больше семян,

при этом коэффициент семенной продуктивно-

сти составляет около 40%. Следовательно, зна-

чительное участие молодых растений прегенера-

тивного периода и высокая плотность в ЦП 4 объ-

ясняется высокой семенной продуктивностью.

По нашим данным, в изученных ценопопуля-

циях различных ландшафтных подзон на терри-

тории РТ запасы сухой надземной фитомассы

T. pratense варьируют от 170 до 432 кг/га (табл. 7).

Рис. 3. Соотношение показателей влажности, богатства почвы и плотности ЦП Trifolium pratеnse на территории Рес-
публики Татарстан.
F – влажность почвы, N – богатство почвы минеральным азотом. По горизонтали – ценопопуляции, по вертикали
слева – балльная оценка факторов среды по шкалам Г. Элленберга, по вертикали справа – плотность ценопопуля-
ций, экз./м2.
Fig. 3. Correlation of moisture, soil richness and density of Trifolium pratense coenopopulations in the Republic of Tatarstan.
F – soil moisture, N – soil richness with mineral nitrogen. X-axis – coenopopulations; y-axis (left scale) – values of environmen-
tal factors according to Ellenberg’s ecological indicators; y-axis (right scale) – density of coenopopulations, inds./m2.
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На территории Удмуртии (подзона южной тайги)
при культивировании T. pratense многолетняя сред-
несортовая урожайность составляет 145–157 кг/га и
может варьировать от погодных условий и коли-
чества укосов от 40 до 282 кг/га [26]. В то же вре-
мя, в горах Кабардино-Балкарии в составе горных
послелесных лугов на выщелочных черноземах
урожайность надземной фитомассы T. pratense со-
ставляет 2.4–3.5 т/га [27], это в 6–8 раз выше по
сравнению с РТ.

Расчеты показали, что сравнительно низкая уро-
жайность надземной фитомассы (170–201 кг/га)
T. pratense характерна для ЦП 2, 3, 6 и 7, формиру-
ющихся на свежих почвах со средним содержани-
ем минерального азота. Это связано с низкой
плотностью и наличием в ЦП только генератив-
ных растений высокого морфологического стату-
са. Наибольшая урожайность надземной фитомас-
сы T. pratense (413–432 кг/га) выявлена в ЦП 4, 5 в
условиях сухих периодически свежих и бедных

Таблица 7. Запас растительного сырья Trifolium pratеnse в различных ландшафтных подзонах на территории Рес-
публики Татарстан
Table 7. Stock of Trifolium pratens aboveground phytomass of in different landscape subzones of the Republic of Tatarstan

Ландщафтная подзона / ЦП

Landscape subzones / 

Coenopopulation (CP)

Надземная фитомасса, воздушно-сухой вес

Aboveground phytomass, air-dry weight

г/м2

g/m2

кг/га

kg/ha

Южнотаежная/ЦП 1

South taiga/CP 1

33.8 338

Подтаежная/ЦП 2

Coniferous-deciduous/CP 2

18.6 186

Подтаежная/ЦП 3

Coniferous-deciduous/CP 3

29.8 298

Широколиственная/ЦП 4

Broadleaf/CP 4

43.2 432

Широколиственная/ЦП 5

Broadleaf/CP 5

41.3 413

Широколиственная/ЦП 6

Broadleaf/CP 6

20.1 201

Широколиственная/ЦП 7

Broadleaf/CP 7

17.0 170

Лесостепная/ЦП 8

Forest-steppe/CP 8

28.8 288

Таблица 6. Показатели репродукции в изученных ценопопуляциях Trifolium pratеnse на территории Республики
Татарстан
Table 6. Trifolium pratense reproduction parameters in the studied coenopopulations from the Republic of Tatarstan

Примечание: M – среднее значение, D – диапазон значений.
Note: M – mean value, D – range of values.
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почв, для которых характерны растения среднего
морфологического статуса, высокая плотность,
участие в составе как генеративных, так и моло-
дых вегетативных растений.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

На территории Республики Татарстан частное
проективное покрытие Trifolium pratense в составе
опушечных сообществ (южно-таежная и подта-
ежная подзоны), вторичных вейниково-разно-
травных и овсяницево-разнотравных лугов (ши-
роколиственная подзона), а также остепненных
овсянициево-разнотравных лугов (лесостепная
подзона) варьирует в пределах 15–35%. Условия
местообитания ЦП T. pratense различаются пре-
имущественно по параметрам почв. В соответ-
ствии с экологическими шкалами Г. Элленберга,
почвы изученных сообществ по увлажнению со-
ставляют ряд от сухих периодически свежих до
свежих (F = 3.78–4.87), по содержанию азота –
от бедных до средних (N = 3.36–5.45), по кислот-
ности – от нейтральных до слабокислых (R =
= 6.01–7.36).

Исследования показали наличие достаточно
тесной положительной связи между величиной
общей фитомассы растений, числом генератив-
ных побегов, массой репродуктивных органов
T. pratense и влажностью почвы (R = 0.78–0.86), а
также наличие отрицательной связи между плот-
ностью ЦП и уровнем влажности и богатства поч-
вы азотом (R = –0.87 и –0.79).

В сообществах на свежих почвах со средним
содержанием азота почв в пределах РТ ЦП

T. pratense имеют низкую плотность (3–5 экз./м2),
в их составе преобладают генеративные растения
высокого морфологического статуса, у которых
число генеративных побегов выше в 2.5–3.5 раза,
число соцветий – в 1.7–5.7 раз, надземная фито-
масса – в 1.8–4 раза, чем у растений других иссле-
дованных ЦП.

На наиболее сухих и бедных минеральным
азотом почвах в пределах РТ ЦП T. pratense обра-
зованы растениями низкого морфологического
статуса. Однако, в этих условиях ЦП отличаются

значительной плотностью (16.6–17.2 экз./м2) и
большой долей участия растений прегенератив-
ного периода (около 50%). Наличие молодых ве-
гетативных растений объясняется высоким коэф-
фициентом семенной продуктивности, значения
которого составляют около 40%. По нашим дан-
ным для ЦП высокой плотности характерна наи-
большая урожайность воздушно-сухой надзем-
ной фитомассы (413–432 кг/га). Территории с
такими экологическими характеристиками в
условиях РТ можно рекомендовать для заготов-
ки сырья T. pratense.
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Trifolium pratense (Fabaceae) Coenopopulation Characteristics and Resources 
under Different Environmental Conditions in the Republic of Tatarstan

N. B. Prokhorenkoa, *, L. R. Kadyrovaa, G. V. Deminaa, O. A. Timofeevaa

aKazan (Volga region) Federal University, Kazan, Russia
*e-mail: nbprokhorenko@mail.ru

Abstract—Eight Trifolium pratense L. coenopopulations from different subzones of the Republic of Tatarstan

were studied. A comparative analysis of the effect of environmental factors on plants morphological param-

eters, potential and real seed productivity and stock of phytomass was carried out. It has been established that

coenopopulations of relatively low density (3–5 ind./m2) with predominantly generative plants of high mor-

phological status in the composition are formed on slightly moist soils with average mineral nitrogen content

in the south-west sub-taiga and southern broadleaf forest subzones of Tatarstan. The coenopopulations of

high density (16.8–17.2 pieces/m2) with generative plants of medium morphological status and young vege-

tative plants (each about 50% of the composition) are found on dry periodically slightly moist soils with low

nitrogen content in the central part of the broadleaf subzone. The presence of young vegetative plants in such

coenopopulations is associated with high coefficient of real seed productivity (about 40%). The highest abo-

veground dry phytomass productivity (413–432 kg/ha) was observed in high density coenopopulations, with
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both generative and vegetative plants of medium morphological status. T. pratense cenopopulations growing

in the central part of the broadleaf subzone of the Republic of Tatarstan are recommended for wild harvesting

of raw medicinal plant materials and high-quality seeds.

Keywords: Trifolium pratense, Ellenberg indicator values, density of coenopopulations, seed productivity,
phytomass productivity

ACKNOWLEDGEMENTS

This research was financially supported by the Russian Foundation for Basic Research and the Government of the Re-

public of Tatarstan in the framework of scientific project No. 18-44-160015.

REFERENCES

1. Bakin O.V., Rogova T.V., Sitnikov A.P. 2000. [Vascular plants of Tatarstan]. Kazan. 496 p. (In Russian)

2. Bezdelev A.B., Bezdeleva T.A. 2006. [Life forms of seed plants in the Russian Far East]. Vladivostok. 295 p. (In Russian)

3. Bobrov E.G. 1987. [Clover Trifolium L.]. – In: [Flora of the European part of the USSR] Leningrad. Vol. 6. P. 195–208.

(In Russian)

4. [Plant resources of Russia: Wild f lowering plants, their component composition and biological activity. Family Faba-

ceae – Apiaceae]. 2010. Vol. 3. St. Petersburg; Moscow. 601 р. (In Russian)

5. Drenin A.A., Botirov E.Kh. 2017. Flavonoids and isoflavones of plants of the genus Trifolium L. Structural diversity and

biological activity. – Khimiya rastitel’nogo syr’ya. 3: 39–53. 

https://doi.org/10.14258/jcprm.2017031646 (In Russian)

6. Zaitseva N.V., Pogulyaeva I.A. 2017. Ecological and biochemical features of genus Trifolium L. plants, growing in South

Yakutia (on the example of Neryungri city)]. – Izvestiya Samarskogo NTs RAN. T. 19. № 2(3): 441–447.

http://www.ssc.smr.ru/media/journals/izvestia/2017/2017_2_441_447.pdf (In Russian)

7. Booth N.L., Overk C.R., Yao P., Burdette J.E., Nikolic D., Chen S.-N., Bolton J.L., Breemen R.B. van, Pauli G.F., Farn-
sworth N.R. 2006. The chemical and biologic profile of a red clover (Trifolium pratense L.). Phase II clinical extract –

J. Altern. Complement. Med. 12(3): 133–139. 

https://doi.org/10.1089/acm.2006.12.133

8. Sabudak T., Guler N. 2009. Trifolium L. – a review on its phytochemical and pharmacological profile – Phytother. Res.

23(3): 439–446. 

https://doi.org/10.1002/ptr.2709

9. Kaurinovic B., Popovic M., Vlaisavljevic S., Schwartsova H., Vojinovic-Miloradov M. 2012. Antioxidant Profile of Trifo-
lium pratense L. – Molecules. 17(9): 11156–11172. 

https://doi.org/10.3390/molecules170911156

10. Zlobin Yu.A. 1989. [Principles and methods for the study of coenotic plant populations]. Kazan. 145 p. (In Russian)

11. Sozinov O.V., Kuzmicheva N.A. 2003. Cenopopulations of Ledum palustre L. and their plant material characteristics un-

der conditions of Srednenemanskaja Lowland (Republic of Belarus). – Rastitelnye Resursy. 39(3): 55–62. 

https://elibrary.ru/item.asp?id=17080755 (In Russian)

12. Sozinov O.V. 2015. Morphological and resource characteristics of Calluna vulgaris (Ericaceae) in disturbed phytocoeno-

sis in the north-west of Belarus. – Rastitelnye Resursy. 51(4): 473–490. https://elibrary.ru/item.asp?id=24347081 (In

Russian)

13. Sozinov O.V., Kuz’micheva N.A. 2016. Resource and phytochemical variability and ecological characteristic of Vaccini-
um vitis-idaea (Ericaceae) in mossy pine forest on an orographical gradient (Republic of Belarus)]. – Rastitelnye Re-

sursy. 52(2): 202–214. https://elibrary.ru/item.asp?id=25818688 (In Russian)

14. [Landscapes of the Republic of Tatarstan. Regional landscape and environmental analysis]. 2007. Kazan. 411 p. (In

Russian)

15. Ermolaev O.P., Igonin M.E. 2006. [Landscape zoning and mapping of the Middle Volga region]. – Georesursy. 2(19):

20–23. https://geors.ru/media/pdf/06_Ermolaev.pdf (In Russian)

16. Golub V.B. 2011. Using vegetation relevés as a sample collection for classification of plant communities. – Vegetation

of Russia. 17–18: 70–83. 

https://doi.org/10.31111/vegrus/2011.17-18.70 (In Russian)

17. Ellenberg H., Weber H. E., Düll R., Wirth V., Werner W., Paulißen D. 1991. Zeigerwerte von Pflanzen in Mitteleuropa. – Scr.

Geobot. 18: 1–248.



82

РАСТИТЕЛЬНЫЕ РЕСУРСЫ  том 57  вып. 1  2021

ПРОХОРЕНКО и др.

18. Schaffers A.P., Sýkora K.V. 2000. Reliability of Ellenberg indicator values for moisture, nitrogen and soil reaction: a

comparison with field measurements. – J. Vegetation Science. 11 (2): 225–244.

https://doi.org/10.2307/3236802

19. Zubkova E.V., Khanina L.G. Grokhlina T.I., Dorogova Yu.A. 2008. [Computer processing of vegetation relevés by eco-

logical scales using the EcoscaleWin software]: ucheb. posobie. Ioshkar-Ola. 96 p. (In Russian)

20. [Ecological scales and methods for analyzing ecological diversity of plants]. 2010. Ioshkar-Ola. 368 p. (In Russian)

21. Levina R.E. 1981. [Reproductive Biology of Seed Plants]. Moscow. 96 p. (In Russian)

22. Krylov N.P., Rabotnov T.A. 1975. [Red clover]. – In: [Biological f lora of Moscow Region]. 2: 89–101. (In Russian)

23. The Plant List. 2013. http://www.theplantlist.org

24. Zhukova L.A. 1995. [Population life of meadow plants]. Ioshkar-Ola. 224 p. (In Russian)

25. Bekuzarova S.A., Komzha A.L., Sokolova L.B. 2016. Reproductive characteristics of wild-growing Trifolium within

mountain phytocenoses. – Byulletin SNBG. 120: 49–54. (In Russian)

26. Kasatkina N.I., Nelyubina Zh.S. 2016. Productivity of red clover varieties in conditions of the Middle Urals]. – Agrar-

naya nauka Evro-Severo-Vostoka. 5(54): 31–36. (In Russian) https://www.agronauka-sv.ru/jour/article/view/66/66

27. Fisun M.N., Tamakhina A.Ya., Gadieva A.A. 2011. The estimation of herb resources of Galega orientalis, Trifolium
prаtense and Lotus corniculatus (Fabaceae) in the phytocoenoses of Kabardino-Balkaria mountain areas. – Rastitelnye

Resursy. 47(3): 1–8. (In Russian) https://elibrary.ru/item.asp?id=16521924



РАСТИТЕЛЬНЫЕ РЕСУРСЫ, 2021, том 57, вып. 1, с. 83–88

83

ИНТРОДУКЦИОННЫЙ ПОТЕНЦИАЛ CARYA OVATA (JUGLANDACEAE)
В САНКТ-ПЕТЕРБУРГЕ

© 2021 г.   Г. А. Фирсов1, *, О. А. Гаврилова1

1Ботанический институт им. В.Л. Комарова РАН, г. Санкт-Петербург, Россия
*e-mail: gennady_firsov@mail.ru

Поступила в редакцию 30.04.2020 г.
После доработки 07.07.2020 г.

Принята к публикации 16.09.2020 г.

В Ботаническом саду Петра Великого Ботанического института им. В.Л. Комарова РАН в Санкт-
Петербурге Carya ovata (Mill.) K. Koch известна с 1887 г., в современной коллекции с 1947 г. Иссле-
дование 2018–2019 гг. показало высокое качество пыльцевых зерен. Первое плодоношение отмече-
но в 2011 г. в возрасте 65 лет. Семенное потомство получено в 2019 г., грунтовая всхожесть семян
29%. Гикори образует хорошо развитое необмерзающее одноствольное дерево с густой кроной и
крупными листьями. Сроки прохождения фенофаз сезонного развития соответствуют местному ка-
лендарю природы, заморозками не повреждается. Этот вид является одним из лучших представите-
лей орехоплодных деревьев Северной Америки, его можно рекомендовать для озеленения г. Санкт-
Петербурга.

Ключевые слова: Carya ovata, интродукционный потенциал, cостояние, жизнеспособность пыльцы,
всхожесть семян, фенология, г. Санкт-Петербург
DOI: 10.31857/S0033994620040032

Род Carya Nutt. включает около 18 видов из Се-
верной Америки и Восточной Азии. Гикори – од-
нодомные листопадные деревья, редко кустарни-
ки. Как и многие другие североамериканские ви-
ды деревьев, для полной реализации потенциала
роста и развития гикори требуют жаркого влаж-
ного лета. Пять китайских видов происходят из
районов, располагающихся в нижних высотных
поясах, и больше пригодны для южных широт.
А адаптационные возможности вида карии из
Мексики в европейской культуре вообще не изу-
чены [1].

Кария овальная C. ovata (Mill.) K. Koch (Juglan-
daceae) происходит из восточных штатов США и
считается у себя на родине (наряду с пеканом) од-
ним из лучших плодовых деревьев [2, 3]. Этот вид
имеет большое экономическое значение, дает
крупные, тонкокорые плоды со сладким аромат-
ным ядром [3–5]. В русскоязычной литературе
она известна как кария овальная, или белая, ее еще
называют косматой, или северо-каролинской.
В природе это теневыносливое дерево до 45 м вы-
сотой с диаметром ствола до 1.5 м. Вид распростра-
нен на большей части Востока Северной Америки
от Квебека в Канаде до Мексики на юге [6]. Под-
нимается до высоты 600 м над уровнем моря [5],
хорошо себя чувствует в предгорьях, на низмен-
ностях и в долинах рек. Это редкий представитель

дубово-кариевых твердолиственных лесов. Ее оре-
хи в осеннее время являлись основным продук-
том питания у многих племен американских ин-
дейцев [5]. Европейские переселенцы быстро
узнали от индейцев об использовании орехов. Де-
рево легко отличить в природе, что помогает при
сборе плодов. Орехи имеют толстые мясистые
оболочки [7], которые при созревании обычно
усыхают и растрескиваются [6]. В США выведены
отборные формы гикори по качеству плодов [3].

Древесина C. ovata с ядром, светло-коричне-
вая, очень тяжелая, мелковолокнистая, плотная,
эластичная, прочная. Как и древесина других ви-
дов карий, является высококачественным топли-
вом [5]. У себя на родине шла на изготовление
различных инструментов, корзин и повозок.

Вид имеет крупные, опушенные темно-корич-
невые почки, непарноперистые листья с 5-ю
крупными листочками до 18 см длиной и 6 см ши-
риной, красновато-коричневые молодые побеги
и угловатые орехи. Дает пневую поросль и корне-
вые отпрыски. В культуру введен с 1629 г. [8].
Всхожесть семян сохраняется до одного года [9].
Осенью дерево декоративно яркой желтой окрас-
кой листьев. Качество пыльцы карии овальной
ранее не изучали.

В Ботаническом саду Петра Великого БИН РАН
C. ovata испытывалась короткое время в 1887–
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1889 гг. [10], очевидно, быстро вымерзла. Затем
повторно получена семенами из Батуми (Грузия),
посев и всходы относятся к 1947 г. Изученный эк-
земпляр растет на участке 17, в регулярной части
парка. Зимостойка, устойчива в культуре и хоро-
шо выносит условия городской среды. Недостат-
ком является трудность размножения, до недав-
него времени размножить ее не удавалось.

Цель настоящей работы состояла в определе-
нии потенциала вида для выращивания Carya ovata
в условиях г. Санкт-Петербурга.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Объектом исследования послужил экземпляр

растения C. ovata (Mill.) K. Koch, произрастаю-
щий в парке-дендрарии Ботанического сада Петра
Великого БИН РАН. Фенологические наблюде-
ния проводились по методике Н.Е. Булыгина [11].
Зимостойкость оценивалась по шкале П.И. Лапина
[12]. Посев свежесобранных семян был произве-
ден на гряду питомника под зиму, в обычную са-
довую почву на глубину около 5 см. Весной следу-
ющего года оценивали всхожесть семян (%) и раз-
меры сеянцев первого года жизни.

В 2018–2019 гг. в период цветения с изучаемого
экземпляра была собрана пыльца для определе-
ния ее качества и морфологических особенно-
стей. Фертильность пыльцевых зерен изучали с
помощью традиционного ацетокарминового ме-
тода, для определения процентного содержания
фертильных зерен подсчет их числа производил-
ся не менее чем в 10 полях зрения [13]. Для пали-
номорфологических описаний и измерений зер-
на обрабатывали по стандартному ацетолизному
методу [14], изучали с помощью светооптическо-
го микроскопа (СМ) Микмед-6 при увеличениях
20 × 10 и 40 × 10 и 100 × 10 в лаборатории палино-
логии БИН РАН. Исследования на конфокаль-
ном лазерном сканирующем LSM-780 (КЛСМ) и
сканирующем электронном микроскопах JEOL
JSM-6390 (СЭМ) проводили в Центре Коллек-
тивного пользования научным оборудованием
“Клеточные и молекулярные технологии изуче-
ния растений и грибов” БИН РАН.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Пыльцевые зерна у образца карии сплющен-

ные, гетерополярные, 3-поровые, в очертании с
полюса округлые или округло-треугольные, с эк-
ватора овальные, полярная ось 19–20 мкм, эква-
ториальный диаметр 37–43 мкм (рис. 1). Аперту-
ры простые – поры. Три поры расположены на
одной полусфере в районе экватора на равном
расстоянии друг от друга и чуть сдвинуты в сторо-
ну одного из полюсов. Округлые поры без ободка
немного погруженные, 3–4 мкм в диаметре. Эк-
зина толщиной 1.5–2.4 мкм, КЛСМ показывает

более или менее равномерную по толщине споро-
дерму с мощным толстым тектумом и очень тон-
кими инфратектумом с подстилающим слоем
(рис. 1: 4). В СЭМ наблюдается микрошипикова-
тая поверхность (рис 1: 3). Пыльцевые зерна ука-
занного образца характеризуются однотипно-
стью и одноразмерностью, отклоняющихся или
мелких форм, нераспавшихся тетрад не было об-
наружено. Морфологически неправильные зерна
часто свидетельствуют о низком качестве пыльцы
[15]. В течение двух лет у карии выявлялась очень
высокая фертильность пыльцевых зерен 98.5–
98.7% (рис. 1: 1–2), что подтверждает нормальное
состояние мужской генеративной сферы и воз-
можности семенного размножения.

Морфология пыльцы рода, как и всего семей-
ства ореховых, активно изучалась в середине XX в.
на светооптическом уровне [16–19] поскольку их
ископаемые остатки широко встречаются в тре-
тичных отложениях. Carya вместе с Juglans L. и
Pterocarya Kunth. участвовали в формировании
обширных листопадных лесов северной умерен-
ной зоны вплоть до среднего плейстоцена, такое
обширное распространение позволило им быть
хорошим индикатором климатов прошлого.
В Европе в настоящее время представители рода
Carya естественно не произрастают, только куль-
тивируются, хотя в ископаемом состоянии часто
обнаруживаются. Пыльцевые зерна гикори в ос-
новном среднего размера, трехпоровые, гетеро-
полярные, хорошо отличаются как от пыльцы
других ореховых, так и от остальных покрытосе-
менных. Однако внутри рода виды слабо разли-
чимы, только размерами и, по имеющимся дан-
ным [16], у некоторых видов обнаружены 4–5 по-
ровые зерна. Размер пыльцевых зерен важен для
ботанической идентификации в условиях огра-
ниченной (палео)экологической информации.
Некоторые авторы [17] считали, что плохие усло-
вия произрастания могут оказывать значительное
влияние на размеры пыльцевых зерен. В ряде ра-
бот [16, 18, 19] представлены размеры пыльцевых
зерен гикори из естественных условий произраста-
ния. Колебания большего (экваториального) диа-
метра пыльцы C. ovata составляют 36.72–51.00 мкм
[19], 43–52 мкм [17], 42.0–61.2 мкм [16]. Наши
данные (экваториальный диаметр 37–43 мкм) со-
ответствуют нижним границам указанных пара-
метров. Таким образом, можно предположить,
что, несмотря на очень высокие показатели фер-
тильности пыльцы, условия произрастания в
Санкт-Петербурге не являются оптимальными
для мужской репродуктивной сферы.

Первое упоминание вида в коллекции Ботаниче-
ского сада БИН РАН содержится в работе А.Г. Голо-
вача [20], именно этот экземпляр сохранился.
К концу 1970-х гг. он достигал 1.95 м в высоту при
диаметре ствола 2 см, зимостойкость соответство-
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вала 2 баллам по шкале автора (гибнут концы побе-
гов), цветение и плодоношение отсутствовало.

При подготовке монографии “Дендрологи-
ческие фонды садов и парков Ленинграда”
Н.Е. Булыгин с соавторами [21] отнесли карию
овальную к незимостойким видам (IV группа зи-
мостойкости), она встречалась в вегетативном со-
стоянии, и только в дендрологических коллекциях.
Г.А. Фирсовым с соавторами [22] отмечено успеш-
ное выращивание Carya ovata в Ботаническом саду
Петра Великого на Аптекарском острове и хоро-
шее ее состояние. Первое плодоношение этого вида
здесь зафиксировано в 2011 г. в возрасте 65 лет –

впервые в Санкт-Петербурге. За прошедшие 7 лет
плодоношение было эпизодическим, слабым и
нерегулярным, в средней и верхней части кроны.
Свежесобранные семена урожая 2018 г. были по-
сеяны 12 октября 2018 г. под зиму на гряду денд-
ропитомника. Всходы появились весной 2019 г.,
всхожесть составила 29%. Высота сеянцев перво-
го года жизни к осени 2019 г. достигала 2–3 см.

На основе наблюдений в другом интродукци-
онном центре города – дендрарии Санкт-Петер-
бургского государственного лесотехнического
университета, Э.Л. Вольф [23] отнес этот вид ка-
рии к слабозимостойким и вымерзающим видам

Рис. 1. Пыльцевые зерна Carya ovata.
1, 2 – фертильные пыльцевые зерна, окрашенные ацетокармином, в двух полях зрения (СМ), × 400; 3 – поверхность
пыльцевого зерна (СЭМ), 4 – оптический срез через оболочку пыльцевого зерна (КЛСМ), 5 – общий вид с полюса ре-
конструированного пыльцевого зерна (КЛСМ).
Масштабная линейка: 3 – 10 мкм; 4, 5 – 5 мкм.
Fig. 1. Pollen grains of Carya ovata.
1, 2 – fertile pollen grains stained with acetocarmine in two fields of vision (LM), × 400; 3 – pollen ornamentation (SEM); 4 – op-
tical section through the sporoderm of the whole pollen grain (CLSM); 5 – polar view of the reconstructed pollen grain (CLSM).
Scale bar: 3 – 10 μm; 4, 5 – 5 μm.
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(IV–V группа зимостойкости по его шкале), рас-
тение находилось в вегетативном состоянии. За-
тем, очевидно, вымерзло. Повторно сведения о
карии появилась у Н.М. Андронова [24], был от-
мечен лишь год появления всходов (1954 г.). В бо-
лее поздних публикациях по этой коллекции вид
отсутствует.

В Ботаническом саду Петра Великого сроки
прохождения фенофаз сезонного развития карии
соответствуют местному календарю природы,
цветет на первом феноэтапе “начала лета” (по
Н.Е. Булыгину [25]), плоды созревают на фено-
этапах “золотой осени”, заморозками не повре-
ждается. В условиях потепления климата [26]
уровень адаптированности этого вида в начале
XXI в. не снизился. Побеги вызревают полностью
и зимой не обмерзают. Уже на втором феноэтапе
подсезона “разгара весны” при распускании почек
растение становится декоративным благодаря сво-
им красно-коричневатым почечным чешуям. Вес-
ной декоративность могут несколько снижать
оставшиеся засохшие прошлогодние листья. Ка-

рия овальная очень привлекательна осенью, ко-
гда листья окрашиваются в яркие желтые тона.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Таким образом, наше исследование показало

высокий потенциал для выращивания Carya ovata
в г. Санкт-Петербурге. В Ботаническом саду Пет-
ра Великого этот вид образует хорошо развитое
необмерзающее одноствольное дерево с густой
кроной и крупными листьями. Устойчив к болез-
ням и вредителям. Выявлено высокое качество
пыльцевых зерен. Первое плодоношение отмече-
но в 2011 г. в возрасте 65 лет. Семенное потомство
получено в 2019 г.
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Arboricultural Potential of Carya ovata (Juglandaceae) in Saint-Petersburg (Russia)
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Abstract—Carya ovata (Mill.) K. Koch has been known at Peter the Great Botanic Garden of the Komarov
Botanical Institute RAS since 1887, and in modern collection – since 1947. It has grown into a well-devel-
oped winter hardy tree with single trunk and rich dense crown with large leaves. The investigation of 2018–
19 has shown the high quality of its pollen grains. The tree first fruited in 2011, at the age of 65. Seed offspring
were obtained in 2019, with the field germination rate of 29%. In St. Petersburg C. ovata’s dates of phenolog-
ical development stages corresponded to the local nature’s calendar. The tree is not damaged by spring and
autumn frosts. The species, being one of the best fruit trees of North America, may be recommended for city
planting in St. Petersburg.

Keywords: shagbark hickory, Carya, state, arboricultural potential, pollen, Saint-Petersburg
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Исследовано содержание циклоартановых соединений Astragalus pterocephalus Bunge в зависимо-
сти от места произрастания, а также изучена их ростостимулирующая активность. Выявлено, что
содержание веществ в корнях со стеблями зависит от места произрастания растения А. рteroce-
phalus. Максимальный выход циклосиверсиозидов F и Е оказался в образцах, собранных в Самар-
кандской и Сурхандарьинской обл. Республики Узбекистан. В этих же образцах содержится цик-
лосиверсиозид C и только в растительном материале, собранном в Сурхандарьинской обл. обна-
ружен циклосиверсиозид А. Все исследуемые тритерпеновые гликозиды содержат в своем
составе по два сахарных остатка. В циклосиверсиозидах А, С и Е – два остатка ксилозы, в цикло-
сиверсиозиде С имеется одна ацетатная группа в молекуле ксилопиранозного остатка при С-3 генина,
а в циклосиверсиозиде А – два ацильных заместителя при той же ксилозе. Циклосиверсиозид F харак-
терен двумя разными остатками сахаров, в виде ксилозы при С-3 и глюкозы при С-6. Исследована ро-
стостимулирующая активность основных гликозидов данного вида – циклосиверсиозидов F и Е.
Сравнительное изучение ростостимулирующей активности показало, что при воздействии на се-
мена однодольного растения пшеницы вещества не оказывали значительного действия, тогда как
на культуре хлопчатника, представителя двудольных, активность была высокой, что говорит о
специфичности их действия.

Ключевые слова: Astragalus pterocephalus Bunge, колоночная хроматография, циклосиверсиозиды Е, F,
C, А, ростостимулирующая активность
DOI: 10.31857/S0033994621010039

Одной из актуальных проблем современной
фитофизиологии является изучение влияния
биотических и абиотических факторов на синтез
вторичных метаболитов. Эти факторы выступают
в качестве экологических сигналов, обеспечива-
ющих биохимическую адаптацию растений к су-
ществованию в биоценозах [1, 2]. Компонентный
состав биологически активных низкомолекуляр-
ных соединений может быть специфичным на
уровне различных таксономических групп (по-
рядков, семейств, родов, видов), а также зависит
от многих факторов – климатических условий ре-
гиона, географического положения, состава и
свойств почвы [3–5].

В Институте химии растительных веществ им.
акад. С.Ю. Юнусова Академии наук Республики
Узбекистан (ИХРВ АН РУз) в растениях рода As-
tragalus были впервые обнаружены циклоартано-
вые гликозиды [6, 7]. Гликозиды циклоартанового
ряда имеют в молекуле циклопропановое кольцо.

В спектре ПМР в высоком поле наблюдают сиг-
налы двух протонов в виде дублетов системы АВ
при δ 0.36 и 0.70, характерные циклопропановому
кольцу и сигналы семи метильных групп, что поз-
воляет отнести соединение к тритерпеноидам
циклоартанового ряда. Сигналы четвертичных
углеродных атомов при δ 19.99, 28.14 и метилено-
вого углеродного атома при δ 31.00 в спектре ЯМР
С13 также характерны для 9,19-трехчленного цик-
ла циклоартановых гликозидов. В ИК-спектре
при 3040 см–1 наблюдается полоса поглощения,
отнесенная к валентным колебаниям СН2-группы
циклопропанового кольца. Общим генином для
всех соединений является циклосиверсигенин.

Тритерпеновые гликозиды ряда циклоартана
обладают гипохолестеринемической, гипотензив-
ной, кардиотонической активностями, ингибируют
процессы окисления липидов, проявляют седатив-
ную и противовоспалительную активности [8–10].

БИОЛОГИЧЕСКАЯ 
АКТИВНОСТЬ РАСТЕНИЙ
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Astragalus pterocephalus Bunge является источ-
ником ряда тритерпеноидов циклоартанового ряда.
В растении обнаружены гликозиды – циклоси-
версиозиды А, С, Е и F [11, 12]. Этот вид растения
распространен по всей территории Республики
Узбекистан, в большей степени Кашкадарьин-
ской и Сурхандарьинской областях, растет на
щебнистых, каменистых и мелкоземистых скло-
нах гор на высоте 1500–3000 м [13].

Целью настоящей работы было изучение содер-
жания циклоартановых соединений в растениях
A. pterocephalus в зависимости от места произраста-
ния и их ростостимулирующей активности.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Образцы растений собирали и заготавливали в

июле месяце в фазу цветения. Экстракция расти-
тельного сырья (корни со стеблями) проводилась
96%-ным метиловым спиртом при комнатной
температуре четырехкратно. При проведении
каждой экстракции на 1 кг сырья использовали
4 л растворителя. Метанол, предварительно очи-
щенный путем перегонки, заливали в емкость с
измельченным сухим растительным сырьем, экс-
трагировали в течение трех суток путем мацера-
ции и извлекали сумму экстрактивных веществ.

Колоночную хроматографию проводили на
силикагеле марки КСК, размер зерен 50–100 мкм
при элюировании системой растворителей хло-
роформ–метанол–вода (70 : 12 : 1), (70 : 23 : 4).

Чистоту полученных соединений определяли
методом ТСХ на пластинках Silufol (Merck, Гер-
мания) в системах 1–3: система № 1 – хлоро-
форм–метанол (20 : 1), система № 2 –хлоро-
форм–метанол–вода (70 : 12 : 1), система № 3 –
хлороформ–метанол–вода (70 : 23 : 4). Гликозиды
на ТСХ обнаруживали опрыскиванием 20%-ным
раствором фосфорновольфрамовой кислоты в
этаноле с последующим нагреванием при темпе-
ратуре 100–110 °С в течение 5–7 мин. При прояв-
лении наблюдали пятна коричневого цвета, при-
сущие гликозидам циклоартанового ряда. Подвиж-
ной фазой также являлась система растворителей
хлороформ–метанол–вода (70 : 12 : 1), (70 : 23 : 4).

Все выделенные соединения были идентифи-
цированы на основании данных спектров ИК,
ЯМР Н1 и С13, а также непосредственным сравне-
нием с истинными образцами. Спектры ЯМР Н1

снимали на приборе UNITY plus 400 (Varian) для
растворов соединений в дейтеропиридине (δ, м.д.,
0-ГМДС) и ЯМР С13 – на том же спектрометре
при полном подавлении С-Н взаимодействий, а
также в условиях DEPT.

Для изучения ростостимулирующей активно-
сти циклосиверсиозидов F и Е были использова-
ны соединения, полученные ранее из растения
A. pterocephalus [12]. Были приготовлены исход-

ные растворы в концентрации 100 мкг/мл каждо-
го гликозида в отдельности. Навеску веществ по
5 мг растворяли в нескольких каплях 96%-ного
этилового спирта, слегка нагревая на водяной ба-
не до полного их растворения, затем добавляли
5 мл дистиллированной воды, нагретой до 70 °С,
после чего вливали 45 мл воды комнатной темпе-
ратуры. Для замачивания семян полученные рас-
творы разводили до концентраций 1.0 и 0.1 мкг/мл.

Семена пшеницы Triticum aestivum L. сорта Та-
тьяна и хлопчатника Gossypium hirsutum L. сорта
Султан замачивали в растворах исследуемых гли-
козидов в течение 18 ч, после чего помещали в
чашки Петри на двойной слой фильтровальной
бумаги и инкубировали в термостате при темпе-
ратуре 25 °С [14]. На 5 сутки определяли среднюю
длину корней и стеблей проростков. В качестве эта-
лона использовался регулятор роста Учкун. Пре-
парат представляет собой сумму биологически
активных веществ (α-токоферол, полиизопре-
ноидные спирты, фитостеролы и высшие алифа-
тические спирты и др.) [15]. Полученные резуль-
таты исследований анализировали с использова-
нием программного обеспечения OriginPro.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Климатические и почвенные условия горных и

предгорных зон в пределах Республики Узбеки-
стан значительно отличаются. Экологические
различия определяются наличием горных отро-
гов Тянь-Шаня и Памиро-Алая, различно ориен-
тированных относительно влажных западных и
холодных северных воздушных течений. Горные
условия определяют своеобразие водного и теп-
лового режимов. С высотой закономерно увели-
чивается солнечная радиация, уменьшается ат-
мосферное давление, снижается температура воз-
духа, увеличивается количество осадков и, как
следствие, уменьшается продолжительность веге-
тационного периода растений. Также с высотой
изменяется структура и свойства почвы [16]. Из-
вестны различия по составу почв горных систем
Западного Тянь-Шаня и Гиссара. В горах запад-
ного Тянь-Шаня материнские породы и почвы
имеют более тонкодисперсный состав, отличают-
ся выщелоченностью от водорастворимых солей,
гипса и карбонатов и более высоким содержани-
ем органического вещества, а также азота и дру-
гих биогенных элементов [17].

Для проведения фитохимических исследова-
ний растения А. pterocephalus заготавливали в трех
различных географических точках: в предгорных
районах в бассейне р. Ангрен Ташкентской обл.;
в районе перевала Тахтакарачи на высоте 1630 м
над ур. моря между Самаркандской и Кашкадарьин-
ской обл.; в окрестностях высокогорного п. Нилу,
расположенного на высоте 1700 м над ур. моря меж-
ду юго-западными отрогами Гиссарского хребта в
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Рис. 1. Структурные формулы гликозидов растения А. рterocephalus.
Fig. 1. Structural formulas of glycosides from А. рterocephalus.
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Таблица 1. Содержание циклоартановых гликозидов в А. рterocephalus из различных областей Узбекистана, (%)
Table 1. Content of cycloartane glycosides in A. pterocephalus from different regions of Uzbekistan, (%)

Соединения
Compounds

Ташкентская область, 
Июль, 2009

Tashkent region
of Uzbekistan,

July 2009

Самаркандская область,
Июль, 2009

Samarkand region
of Uzbekistan,

July 2009

Сурхандарьинская обл., 
Июль, 2010

Surkhandarya region
of Uzbekistan

July 2010

Туркестанский хребет,
Шахристан,

Таджикистан
май, 1983

Turkestan Range, 
Tadzhikistan,

May 1983

номера образцов растений
sample number

1 2 3 4

Циклосиверсиозид F
Cyclosiversioside F

0.009 1.35 1.45 0.93

Циклосиверсиозид Е
Cyclosiversioside E

0.003 0.84 0.95 0.23

Циклосиверсиозид С
Cyclosiversioside C

– 0.015 0.09 –

Циклосиверсиозид А
Cyclosiversioside A

– – 0.0018 –
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Сурхандарьинской обл. Для сравнительного ана-
лиза использован материал, собранный в 1983 г.
на горном перевале Шахристан Республики Та-
джикистан [11]. Перевал проходит на высоте 3378 м
через Туркестанский хребет Гиссаро-Алайской
системы.

Изучение компонентного состава растений
А. рterocephalus, собранных в различных регио-
нах показало, что основными гликозидами во
всех образцах являются циклосиверсиозиды F и Е.
Максимальный выход этих веществ был в расте-

ниях, собранных в Сурхандарьинской области и
составлял 1.45 и 0.95% соответственно (табл. 1).
Следует отметить, что только в образцах 3 из
Сурхандарьинской и 2 – из Самаркандской об-
ласти, был обнаружен циклосиверсиозид С в ко-
личестве 0.09 и 0.015% соответственно. Циклоси-
версиозид А (0.0018%) в небольших количествах
найден только в образце 3 из Сурхандарьинской
области [12]. В образце 2 растительного сырья,
собранного в Самаркандской обл., содержание
циклосиверсиозида F составляет 1.35%, на пере-
вале Шахристан – 0.93%, и самое низкое – в рас-
тительном материале образца 1, собранного в
Ташкентской обл. (0.009%).

Выход циклосиверсиозида Е во всех образцах
был ниже по сравнению с циклосиверсиозидом F.
В растительном сырье образца 3, собранном в
Сурхандарьинской обл., и образца 2 из Самар-
кандской обл. его содержание остается практиче-
ски на одном уровне – 0.95 и 0.84% соответственно,
а в Ташкентской обл. (образец 1) – всего 0.003%.
По ранее полученным данным, в растительном
материале образца 4, заготовленном в высокогор-
ной зоне Туркестанского хребта (Таджикистан), со-
держание циклосиверсиозида Е составляет 0.23%.

Таким образом, изучение химического соста-
ва растений А. рterocephalus, произрастающих в
различных регионах, показало, что качествен-
ный состав основных гликозидов – циклосивер-
сиозидов Е и F сохраняется. Высокий выход
этих гликозидов наблюдается в растениях, про-
израстающих в Самаркандской и Сурханда-
рьинской областях.

Все исследуемые тритерпеновые гликозиды
содержат в своем составе по два сахарных остатка.
В циклосиверсиозидах А, С и Е в виде двух остатков
ксилозы. В циклосиверсиозиде С имеется одна аце-
татная группа в молекуле кислопиранозного фраг-
мента при атоме С-3, а в циклосиверсиозиде А –
два ацильных заместителя при той же ксилозе.
Циклосиверсиозиде F содержит два разных
остатка, в виде ксилозы при С-3 и глюкозы при
С-6 (рис. 1).

Ранее нами была выявлена ростостимулирую-
щая активность циклосиверсиозида F [18]. В на-
стоящей работе проведено сравнительное изуче-
ние ростостимулирующей активности циклоси-
версиозидов F и Е на культурах пшеницы и
хлопчатника. Было выявлено, что при воздей-
ствии на семена пшеницы гликозидов в концен-
трациях 1.0 и 0.1 мкг/мл существенного стимули-
рующего эффекта на рост проростков не наблю-
далось (рис. 2). В опытах на культуре хлопчатника
вещества проявили достаточно высокую актив-
ность. При обработке семян циклосиверсиози-
дом F в дозе 1.0 мкг/мл длина корней достигала
4.8 см и превышала контрольные значения (4.1 см)
на 16.7% (рис. 3). Более активной оказалась кон-

Рис. 2. Влияние обработки семян пшеницы циклоар-
тановыми гликозидами на рост (a) корней, (b) ко-
леоптилей. 1 – контрольный вариант (без обработки);
2 – Учкун 1 мкг/мл; 3 – циклосиверсиозид F 1 мкг/мл;
4 – циклосиверсиозид F 0.1 мкг/мл; 5 – циклосиверси-
озид Е 1 мкг/мл; 6 – циклосиверсиозид Е 0.1 мкг/мл.
По горизонтали – варианты опытов; по вертикали –
длина, см.
Fig. 2. Effect of wheat seed treatment with cycloartan gly-
cosides on (a) root growth, (b) coleoptile growth. 1 – con-
trol (no treatment); 2 – Uchkun 1 μ/ml; 3 – cyclosiversi-
oside F 1 μ/ml; 4 – cyclosiversioside F 0.1 μ/ml; 5 – cy-
closiversioside E 1 μ/ml; 6 – cyclosivercyoside E 0.1 μ/ml.
X-axis – treatments; y-axis – length, cm.
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центрация 0.1 мкг/мл: при воздействии на семена

этой дозой наблюдался активный рост корней

(5.8 см), превышающий значения контрольного

варианта на 42.1% и эталонные (5.5 см) на 6.9%.

Обе исследуемые концентрации циклосивер-
сиозида Е также проявили стимулирующее дей-
ствие. При обработке семян циклосиверсиозидом
Е в концентрации 1.0 мкг/мл длина корней (4.6 см)
превышала соответствующие контрольные зна-
чения на 11.8%. Активность дозы 0.1 мкг/мл была
значительно выше, длина корней (5.3 см) превы-
шала контрольные значения на 30.9%.

Установлено, что гликозиды в меньшей степе-
ни оказали воздействие на рост надземной части
проростков и уступали препарату Учкун, который
стимулировал рост стеблей на 49.4% (2.7 см). Сле-
дует также отметить, что активность двух иссле-
дуемых концентраций циклосиверсиозидов F и Е
была практически на одном уровне. При обработке
циклосиверсиозидом F в концентрации 1.0 мкг/мл
длина стеблей (2.3 см) превышала контрольные ве-
личины на 29.2%, в концентрации 0.1 мкг/л (2.4 см) –
на 32.6% (рис. 3). Длина стеблей проростков, об-
работанных циклосиверсиозидом Е в этих дозах,
составляла 2.2 и 2.3 см и превышала контрольные
значения на 23.6 и 28.1% соответственно.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В результате проведенных исследований была
выявлена зависимость содержания циклоартано-
вых гликозидов в растительном сырье A. рtero-
cephalus от места произрастания. Высокий выход
основных гликозидов – циклосиверсиозидов F и
Е, обнаружен в растениях, собранных в Сурханда-
рьинской и Самаркандской областях. В этих же
образцах содержится циклосиверсиозид C, и
только в образце 3 (Сурхандарьинская область)
обнаружен циклосиверсиозид А.

Сравнительное изучение ростостимулирую-
щей активности циклоартановых гликозидов по-
казало, что они не оказывали значительного дей-
ствия на семена однодольного растения – пше-
ницы, тогда как активность воздействия на
представителя двудольных – хлопчатник, была
высокой, особенно в отношении корней, что го-
ворит о специфичности их действия.
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Content and Bioactivity of Cycloartane Compounds
in Astragalus pterocephalus (Fabaceae) from Different Locations of Uzbekistan

M. A. Agzamovaa, R. P. Zakirovaa, *
aYunusov Institute of the Chemistry of Plant Substances, Academy of Sciences of the Republic of Uzbekistan,

Tashkent, Republic of Uzbekistan
*e-mail: ranozakirova@mail.ru

Abstract—The content of cycloartane compounds in Astragalus pterocephalus Bunge in relation to the place
of plant’s origin, and their growth-promoting activity were studied. It was found that content of compounds
in roots with stems depends on the place of origin. The maximum yield of cyclosiversiosides F and E was
found in samples 2 and 3, collected in the Samarkand and Surkhandarya regions of the Republic of Uzbeki-
stan. Same samples also contained cyclosiversioside C, while cyclosiversioside A was detected only in sample 3
(Surkhandarya region). Each of the studied triterpene glycosides contains two sugar residues. Cyclosiversio-
sides A, C, and E have two xylose residues, cyclosiversioside C has one acetate group in the xylopyranose res-
idue at C-3 of the genin, and cyclosiversioside A has two acyl substituents within the same xylose. In cyclo-
siversioside F there are two different residues – xylose at C-3 and glucose at C-6. Studies on the growth-pro-
moting activity of major glycosides of A. pterocephalus, cyclosiversiosides F and E, showed specific opposing
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effect on monocotyledons and dicotyledons. In monocotyledons, namely wheat, no significant effect was ob-
served, while in dicotyledons, namely cultivated cotton, cyclosiversiosides F and E exerted high growth-pro-
moting activity.

Keywords: Astragalus pterocephalus Bge., column chromatography, cyclosiversiosides E, F, C, A, growth-pro-
moting activity
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В целях поддержки продвижения научных жур-
налов в 2020 г. Министерство науки и высшего об-
разования РФ объявило конкурсы на создание се-
ми электронных архивов выпусков журналов по
математике, медицине, химии, общественным и
ряду других наук.

Конкурсы объявлены в рамках федеральной
целевой программы (ФЦП) “Исследования и
разработки по приоритетным направлениям раз-
вития научно-технологического комплекса Рос-
сии на 2014–2020 годы”.

Институт физической химии и электрохимии
им. А.Н. Фрумкина РАН выиграл конкурс по со-
зданию архива по тематическому направлению
“Химия, биология и физиология”. Основой дан-
ного архива станет коллекция выпусков ведущих
журналов Российской академии наук за период с
2000 по 2008 год: “Доклады академии наук”, “Жур-
нал физической химии”, “Физикохимия поверх-
ности и защита материалов”, “Радиохимия”,
“Электрохимия”, “Коллоидный журнал”, “Неф-
техимия”, “Журнал прикладной химии”, “Высо-
комолекулярные соединения Серия А”, “Высоко-
молекулярные соединения Серия B”, “Высокомо-
лекулярные соединения Серия C”.

Основными целями создания открытого элек-
тронного архива в соответствии с заданием Ми-
нистерства являются: распространение научных
знаний и создание научно-популярного, инфор-
мационного издания, объясняющего обществен-
ную ценность научной деятельности; вовлечение
российского общества в изучение текущих и про-

шлых достижений российской науки; раскрытие
богатства и многообразия научной жизни России;
в популярном, понятном виде создание коллекций
докладов на научных конференциях, учебных кур-
сах, лекциях российских и зарубежных ученых на
проходящих в России научных мероприятиях; де-
монстрация научных комментариев к событиям и
явлениям в природе и обществе.

Актуальность создания открытого электрон-
ного архива связана в растущей востребованно-
стью библиографических баз данных о публика-
циях в научных журналах, серийных изданиях и
книгах, материалов научных мероприятий. Одна-
ко существующие тематические ресурсы в кон-
кретных предметных областях обычно содержат
чрезвычайно ограниченный объем информации.
Отсутствуют оцифрованные данные о большин-
стве научных публикаций на русском языке веду-
щих академических изданий, представляющих
особую ценность для мировой науки.

В рамках данного проекта будет создан архив
из скан-копий российских журналов и материа-
лов научных мероприятий по тематическим на-
правлениям в области химии, биологии и физио-
логии. Таким образом, на основе коллекции
электронных версий ведущих научных журналов
будут сформированы профильные ресурсы науч-
ного и научно-популярного характера в свобод-
ном доступе.

Работа по созданию архива должна быть завер-
шена к концу 2020 года. Каталог архива будет раз-
мещен на сайте PhysChemBio.ru.
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