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Проведен комплексный анализ бриофлоры известняковых карьеров, дана оценка роли карьеров в
сохранении редких бриофитов. В составе бриофлоры выявлено 109 видов (6 печеночников из 4 се-
мейств и 103 вида мхов из 27 семейств). В сложении мохового покрова преобладают виды (60%) с
низкой и относительно низкой встречаемостью и малым покрытием. Около трети видов, преиму-
щественно кальцефитов, в карьерно-отвальных ландшафтах характеризуются более высокими зна-
чениями локальной встречаемости и обилия, чем в естественных местообитаниях. Известняковые
карьеры являются местом произрастания большого количества редких видов (около 30% видового
состава), 15 видов занесены в Красные книги регионов, расположенных на Среднерусской возвы-
шенности: Calliergon giganteum, Campylium stellatum, Encalypta vulgaris, Gyroweisia tenuis, Hygrohypnum
luridum, Hylocomium splendens, Leucodon sciuroides, Ortotrichum anomalum, Plagiochila porelloides, Rhyn-
chostegium murale, Rhytidiadelphus triquetrus, Schisitidium crassipilum, S. elongatulum, Seligeria calcarea,
S. pusilla. Бриофлору известняковых карьеров Среднерусской возвышенности можно оценить как
весьма богатую. Бриофлора характеризуется высоким уровнем таксономического, ботанико-гео-
графического, эколого-биологического разнообразия; известняковые карьеры являются ценными
техногенными ландшафтами, в составе биоты которых представлен редкий в Европейской России
комплекс кальцефильных бриофитов; в ряде карьеров целесообразная организация охранного ре-
жима в ранге памятника природы или природного парка.

Ключевые слова: бриофлора, видовое разнообразие, Красная книга, мохообразные, известняковые
карьеры, охраняемые виды, эколого-биологическая характеристика
DOI: 10.31857/S0006813622040056

Характерной особенностью геологического
строения северной части Среднерусской возвы-
шенности являются мощные пласты известняков
разного возраста. Обычно известняки девона вы-
ходят на дневную поверхность по склонам реч-
ных долин и балок. Толстоплитчатые задонские и
елецкие известняки фаменского яруса, особенно
богатые кальцием, являются местом произраста-
ния представителей реликтовой флоры Северо-
Донского реликтового района (центральная часть
Липецкой обл.). В северной части Липецкой об-
ласти на дневную поверхность выходят слоистые
данково-лебедянские горизонты. Верхнедевон-
ские отложения перекрыты нижним карбоном и
обнажаются в основаниях склонов и на дне круп-
ных речных долин. На широте Тулы на водораз-
делах появляются плотные известняки окского и
серпуховского подъярусов, они опускаются до
уровней рек и перекрываются протвинскими из-
вестняками. В южной части Московской обл. во-

доразделы и склоны сложены каширским гори-
зонтом – доломитами, мергелями, известняками.

Большие запасы и доступность ценного про-
мышленного сырья обусловили давнюю историю
и широкие масштабы добычи извеcтнякового
камня. Разработка известняка на территории
Среднерусской возвышенности насчитывает сот-
ни лет. За это время изменились технологии до-
бычи и ее масштабы. Древние каменоломни, где
известняковые плиты выпиливали вручную,
большей частью засыпаны. Наиболее значитель-
ные из каменоломен сохранились в Тульской обл.
(Веневский, Алексинский районы). В настоящее
время добыча ведется открытым способом с ис-
пользованием взрывных методов. Обычно дей-
ствующий карьер представляет собой большую
террасированную чашу с вертикальными бортами
уступов, днище карьера постепенно заполняется
водой. Отвалы, обрамляющие периферию карье-
ра, зачастую перекрывают естественные ланд-

ОРИГИНАЛЬНЫЕ СТАТЬИ
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шафты – каменистые степи, берега небольших
рек.

Судьба отработанных карьеров складывается
по-разному. Карьеры могут быть заброшены в
прямом смысле слова, и кроме поломанных меха-
низмов, зарастающих подъездных дорог – прочих
следов антропогенной деятельности не наблюда-
ется. Чаще всего отработанные карьеры служат
локальными свалками бытового мусора; некото-
рые тульские карьеры приватизированы и ча-
стично превращены в парки активного отдыха. В
целях рекреации многие карьеры используются
местным населением стихийно. Явные следы ре-
культивации отмечены лишь в единичных карье-
рах Тульской и Липецкой областей, где они засы-
паны, залужены или заросли сосной. В ряде отра-
ботанных карьеров в последние годы вновь
началась активная добыча камня.

С бриологической точки зрения очевидный
интерес представляют карьеры отработанные и
заброшенные не менее чем 15–20 лет назад. В них
формируются достаточно полночленные и устой-
чивые экосистемы, зачастую насыщенные редки-
ми представителями биоты и, несомненно, заслу-
живающие изучения и охраны. Специальных ис-
следований бриофлоры известняковых карьеров
в средней полосе России не проводилось. Имеют-
ся лишь материалы по редким сосудистым расте-
ниям и мхам, собранным в карьерах Калужской
обл. (Reshetnikova, Teleganova, 2016). Небольшая
публикация автора данной статьи также посвя-
щена редким видам мохообразных, отмеченным в
меловых и известняковых карьерах средней поло-
сы России (Popova, 2017). Целью настоящего ис-
следования явилось проведение комплексного
анализа бриофлоры таких типичных техногенных
ландшафтов Среднерусской возвышенности как
известняковые карьеры и оценка их роли в сохра-
нении редких кальцефильных петрофитов.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Сборы мохообразных в известняковых карье-
рах Среднерусской возвышенности проводились
маршрутным методом в течение 2014–2020 гг. Ка-
меральная обработка осуществлялась с примене-
нием общепринятых бриологических методик.
Изучено около 30 промышленных и 20 кустарных
карьеров. Идентифицировано около 1000 образ-
цов. Гербарные сборы мохообразных хранятся в
фондовом гербарии заповедника “Галичья гора”
(VU). Номенклатура видов дана по сводкам мхов
и печеночников России: Ignatov, Ignatova, 2003;
2004; Potemkin, Sofronova, 2009; Moss f lora of Rus-
sia, 2017; 2018. Flora mkhov Rossii, 2017; 2018.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Ниже приводится краткая характеристика изу-

ченных промышленных карьеров с указанием ме-
стонахождения (рис. 1), видового разнообразия
мохообразных (в числителе) и доли редких видов
(знаменателе); в скобках перечислены редкие и
интересные в эколого-географическом плане ви-
ды.

Тульская область
1. Озеренский карьер в окр. пос. Озеренский,

Веневский р-н (54°22'41"N 38°17'11"E): 25/12%
(Brachythecium glareosum, Bryum lonchocaulon, Cam-
pylophyllum sommerfeltii). Большая часть карьера
активно разрабатывается; заброшенная западная
оконечность вплотную подходит к р. Осетр.

2. Карьер на левобережье р. Осетр, 3 км к севе-
ро-западу от пос. Венев-Монастырь, Веневский
р-н (54°20'55"N 38°00'23"E): 37/38% (Brachythe-
cium glareosum, Bryum funckii, Calliergonella lindber-
gii, Cirriphyllum piliferum, Grimmia pulvinata, Gyro-
weisia tenuis, Drepanocladus polygamus, Pohlia
wahlenbergii, Schistidium apocarpum, Sciuro-hypnum
populeum, Seligeria calcarea, S. pusilla, Syntrichia in-
termedia, Thuidiun delicatulum). Карьер является
одним из самых старых из всех известных карье-
ров Среднерусской возвышенности, заброшен
около 100 лет назад; добыча камня велась откры-
тым способом, вручную. Часть площади карьера
входит в территорию памятника природы
“Скальные обнажения известняков в долине
р. Осетр у с. Венев-Монастырь” (2 га). Объект
охраны: обнажения нижнекарбоновых известня-
ков (тарусский и веневский ярусы). Карьер имеет
высокие (до 12 м) террасированные стенки, ча-
стично заросшие березой и кустарниками. В се-
верной части к нему примыкает большой массив
дубового леса (Веневская засека). Обнажения по
р. Осетр – одно из немногих мест в Центральной
России, для которого имеются исторические
бриологические материалы конца XIX в. (Zinger,
1893). Нами данный объект посещался неодно-
кратно, популяции всех редких видов, найденные
Н.В. Цингером около 150-ти лет назад, существу-
ют и по настоящее время.

3. Карьер близ заброшенных гурьевских каме-
ноломен, 2 км к западу от пос. Метростроевский,
Веневский р-н (54°24'15"N 38°10'39"E): 33/21%
(Aloina rigida, Bryum funckii, Calliergonella lindbergii,
Dicranella schreberiana, Didymodon ferrugineus, Hy-
groamblystegium varium, Pellia endiviifolia). Масшта-
бы современных разработок в окр. с. Карповка
значительны.

4. Некрасовский карьер у с. Некрасово, Ле-
нинский р-н (54°17'31"N 37°31'26"E): 37/24% (Chi-
loscyphus polyanthus, Cirriphyllum piliferum, Hygro-
hypnum luridum, Hylocomium splendens, Nihpotrichum
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canescens, Rhytidiadelphus triquetrus, Sciuro-hypnum
populeum, Schistidium apocarpum, S. dupretii). Ка-
рьер приватизирован, большая часть использует-
ся как парк активного отдыха.

5. Рождественский карьер у с. Рождествено,
Ленинский р-н (54°17'14"N 37°33'08"E): 25/16%
(Homomallium incurvatum, Syntrichia intermedia,
Schistidium apocarpum, Sciuro-hypnum populeum).
Карьер приватизирован, большая часть использу-
ется под стрельбища.

6. Барсуковский карьер у с. Барсуки, Ленин-
ский р-н (54°15'30"N 37°30'11"E): 35/14.5% (Cam-
pylium stellatum, Grimmia pulvinata, Leiocolea baden-
sis, Sciuro-hypnum populeum, Seligeria calcarea). Ис-
пользуется жителями г. Тулы как место отдыха;
уровень воды в озере в последние годы значитель-
но упал.

7. Хомяковский карьер, 1 км к северу от пос.
Восточный, Ленинский р-н (54°17'31"N
37°31'26"E): 63/33.3% (Bryum weigelii, Calliergon gi-
ganteum, Calliergonella lindbergii, Campylophyllum
sommerfeltii, Campylium stellatum, Chiloscyphus poly-
anthus, Cratoneuron filicinum, Didymodon ferrugineus,
Drepanocladus polygamus, Hygroamblystegium humile,
Hygrohypnum luridum, Leiocolea badensis, Pellia endi-
viifolia, Plagiochila porelloides, Plagiomnium elatum,
Rhizomnium magnifolium, Rhynchostegium arcticum,
Schistidium apocarpum, S. crassipilum, S. dupretii, Sci-
uro-hypnum populeum). Хомяковский карьер (за-
брошенный участок, примыкающий к дачам)
можно считать одним из интереснейших объек-
тов, перспективных для организации памятника
природы. В ландшафтной структуре карьера при-
сутствуют все элементы ландшафта, включая не-

Рис. 1. Места нахождений изученных карьеров. Номера соответствуют перечню объектов в тексте статьи.
Fig. 1. Locations of the studied quarries. The numbers correspond to the list of objects in the text.
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пересыхающее озеро. Помимо обилия редких мо-
хообразных, нами отмечено произрастание ряда
представителей орхидных, популяции которых
весьма многочисленны. Карьер отличается высо-
кой эстетичностью и является, на наш взгляд, об-
разцом техногенных ландшафтов, заслуживаю-
щим безотлагательной охраны.

8. Карьер, 2 км к западу от д. Липки, Ленин-
ский р-н (53°56'41"N 37°41'28"E): 12/20%
(Brachythecium glareosum, Bryum funckii, Schistidium
dupretii). Карьер заброшен не более 5 лет, процесс
зарастания только начинается.

9. Ланьшинский карьер на южной окраине
пос. Ланьшинский, Заокский р-н (54°49262"N
37°16'12"E): 27/22.2% (Aloina rigida, Barbula convo-
luta, Brachythecium glareosum, Bryum weigelii, Gyro-
weisia tenuis, Thuidiun delicatulum).

10. Берниковский карьер в окр. с. Верхние
Брусы, Алексинский р-н (54°16'26"N 37°12'42"E):
21/14.3% (Aloina rigida, Didymodon ferrugineus, Leio-
colea badensis).

11. Карьер на правобережье р. Турдей у пос.
Казачка, Ефремовский р-н, (53°23'19"N
38°04'28"E): 14/0%.

12. Карьер у с. Красавка, Каменский р-н
(53°21'46"N 38°02'53"E): 32/15.6% (Aloina rigida,
Didymodon ferrugineus, Hygroamblystegium humile,
Leiocolea badensis, Pellia endiviifolia).

Рязанская область
13. Карьер в окр. с. Погореловка Береговая

вблизи р. Прони, Пронский р-н (54°05'07"N
39°43'45"E): 15/6.7% (Aloina rigida).

14. Карьер, 2 км к востоку от д. Серебрянь
вблизи р. Прони, Михайловский р-н (54°14'54"N
38°51'06"E): 27/18.5% (Aloina rigida, Bryum funckii,
Didymodon ferrugineus, Leiocolea badensis, Schisitidi-
um elongatulum). Карьер входит в мощный ком-
плекс Михайловского цементного завода, но се-
верная часть заброшена уже давно, используется
как место отдыха, поскольку имеется обширное
чистое озеро.

15. Карьер в окр. с. Тырново (местное название
“Хрустальный карьер”, из-за прослоек кварца в
известняках) на правобережье р. Истьи, Старо-
жиловский р-н (54°05'07"N 39°43'45"E): 35/20%
(Aloina rigida, Barbula convoluta, Bryum kunzei, Hy-
groamblystegium varium, Leiocolea badensis, Schistidi-
um dupretii, Tortula muralis). Карьер частично (от-
валы вдоль реки) входит в памятник природы
“Старожиловская лесостепь”. Целесообразно
расширение границ ООПТ с включением всей
территории карьера.

16. Карьер на восточной окраине с. Архангель-
ское, Милославский р-н (53°25'10"N 39°18'04"E):
20/20% (Aloina rigida, Calliergonella lindbergii, Grim-
mia pulvinata, Schistidium dupretii).

Орловская область
17. Карьер в окр. с. Елагино, Верховский р-н

(52°50'52"N 37°33'33"E): 11/18% (Aloina rigida, Did-
ymodon ferrugineus). В последние годы вновь нача-
ты разработки известняка.

18. Карьер, 1 км к северо-западу от с. Пеньши-
но, Верховский р-н (53°34'20"N 37°19'19"E):
41/24.4% (Aloina rigida, Bryum kunzei, Bryum funckii,
Campylium stellatum, Hygrohypnum luridum, Hy-
groamblystegium varium, Leiocolea badensis, Leucodon
sciuroides, Seligeria pusilla, Schistidium dupretii).
Один из наиболее интересных карьеров Орлов-
ской обл., заслуживающий охраны; служит ме-
стом стихийного отдыха, некоторые участки
сильно замусорены.

19. Карьер, 2 км к юго-востоку от станции Же-
лезница, Мценский р-н (53°11'58"N 36°23'31"E):
14/14.3% (Campylium stellatum, Leiocolea badensis).

20. Карьер, 1 км к юго-востоку от д. Каменка
вблизи р. Любовша, Краснозоренский р-н
(52°50'46"N 37°34'36"E): 32/22% (Aloina rigida,
Bryum kunzei, Leiocolea badensis, Pterygoneurum ova-
tum, Schistidium dupretii, Thuidium assimile, Tortula
muralis). Заслуживает охраны в ранге памятника
природы.

Липецкая область
21. Студеновский карьер в г. Липецк, район

Цементного завода (52°38'45"N 39°36'49"E):
13/0%. Карьер заброшен 5–7 лет назад, ланд-
шафтная структура включает лишь террасирован-
ные борта карьера и сухое днище.

22. Хмелинецкий карьер на северо-восточной
окраине с. Донское, Задонский р-н (52°37'20"N
39°00'20"E): 25/20% (Aloina rigida, Bryum kunzei,
Grimmia pulvinata, Schistidium dupretii, Cratoneuron
filicinum). Карьер частично засыпан, северная
часть разрабатывается, озеро сохранилось.

23. Задоньевский карьер на правобережье
р. Дон у пос. Задоньевский, Задонский р-н
(52°39'21"N 38°27'27"E): 22/23% (Aloina rigida,
Bryum funckii, Grimmia pulvinata, Schisitidium cras-
sipilum, S. dupretii).

24. Карьер на западной окраине с. Голиково на
правобережье р. Дон, Елецкий р-н (52°41'14"N
38°49'01"E): 23/13% (Brachythecium rotaeanum,
Bryoerythrophyllum recurvirostrum, Serpoleskea subti-
lis). Большая часть карьера активно разрабатыва-
ется.

25. Ламской карьер на северо-восточной окра-
ине г. Елец, Елецкий р-н (52°38'18"N 38°32'22"E):
22/32% (Aloina rigida, Brachythecium rotaeanum,
Bryum kunzei, Grimmia pulvinata, Schistidium apocar-
pum, S. dupretii, Sciuro-hypnum populeum).

26. Казинский карьер у с. Казинка на правобере-
жье р. Дон, Елецкий р-н (52°36'07"N 38°31'20"E):
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31/19.5% (Sciuro-hypnum populeum, Grimmia mue-
hlenbeckii, G. pulvinata, Homomallium incurvatum,
Calliergonella lindbergii, Schistidium apocarpum).

27. Карьер в 2 км к северу от пос. Лески, Лебе-
дянский р-н (52°53'02"N 39°00'42"E): 30/19.5%
(Aloina rigida, Calliergonella lindbergii, Rhynchostegi-
um arcticum). Заброшенная северная часть карьера
заслуживает охраны; выражены все характерные
элементы ландшафта.

28. Карьер “Данков-Доломит” на левобережье
р. Дон, 2 км к северу от г. Данков, Данковский р-
н (53°16'12"N 39°09'49"E): 23/9% (Schistidium
dupretii, Barbula convoluta). Заброшенная часть ка-
рьерных комплексов активно действующего про-
мышленного комплекса частично служит местом
стихийных свалок.

Воронежская область
29. Карьер у северной окраины с. Кривоборье

на левобережье р. Дон, Рамонский р-н
(50°24'42"N 39°28'48"E): 20/22% (Aloina rigida,
Bryum funckii, Pterygoneurum ovatum, Syntricha ca-
ninervis, Tortula modica). Карьер интересен тем, что
расположен на южной границе выходов извест-
няков на дневную поверхность; ряд перечислен-
ных аридных кальцефитов имеют здесь самые се-
верные местонахождения в области. В последние
годы вновь стал активно разрабатываться.

Видовое разнообразие мохообразных в про-
мышленных объектах варьирует от 11 (Елагино;
далее при перечислении примеров указывается
только пункт) до 63 видов (Хомяковский карьер),
среднее число видов на один объект – 26. Доля
редких и интересных видов колеблется от нуля
(Студеновский карьер) до 33.3% (Хомяковский
карьер); в большинстве изученных объектов эта
величина составляет 20%. Наибольшее число
специфичных (встреченных только в одном из
карьеров) видов отмечено в Хомяковском (5 ви-
дов), Некрасовском (4), Венев-Монастырском (3),
Пеньшинском и Метростроевском (по 2) карье-
рах; в карьерах Голиково, Озеренский, Казин-
ский, Кривоборье выявлено по 1 специфично-
му виду; всего таких видов, встреченных одно-
кратно – 21.

Кустарные карьеры
Кустарные карьеры, как правило, располага-

ются на крутых склонах речных долин или балок,
имеют небольшие размеры и менее разнообраз-
ный спектр местообитаний (имеют место неболь-
шие “стенки”, насыпи рухляка, обводненные или
сухие выемки). Эти особенности обусловливают
и меньший уровень видового богатства мохооб-
разных. Количество видов варьирует от 6 (Камы-
нино) до 20 (Татинки), среднее число видов на
один объект – 11. Специфичные виды выявлены в

2 кустарных карьерах (Чернава, Мещерка, Ново-
троицкое – по 1 виду).

30. Карьер на правобережье р. Кшень у с. Ло-
мигоры (52°07'45"N 37°47'39"E, Воловский р-н,
Липецкая обл.): 7/14.3% (Pterygoneurum ovatum).

31. Карьер на левобережье р. Быстрая Сосна у
с. Чернава (52°25'59"N 38°05'51"E, Измалковский
р-н, Липецкая обл.): 16/12.5% (Bryum kunzei,
Schistidium dupretii).

32. Карьер на правобережье р. Олым у с. Ново-
троицкое (52°22'32"N 38°04'05"E, Долгоруков-
ский р-н, Липецкая обл.): 14/21% (Encalypta vul-
garis, Weissia longifolia, Ortotrichum anomalum).

33. Карьер у с. Малые Борки (52°06'14"N
39°36'49"E, Тербунский р-н, Липецкая обл.):
11/9% видов (Tortula modica).

34. Карьер на левобережье р. Чернава у с. Бы-
ковка (52°30'36"N 37°30'11"E, Измалковский р-н,
Липецкая обл.): 9/1% (Brachythecium glareosum).

35. Карьер на правобережье р. Локотцы у
с. Барсуково (52°57'57"N 37°53'48"E, Становлян-
ский р-н, Липецкая обл.): 9/20% (Pleuridium subu-
latum, Pterygoneurum ovatum).

36. Карьер на правобережье р. Птань у с. Ка-
мынино (53°09'12"N 38°47'23"E, Данковский р-н,
Липецкая обл.): 6/16.7% (Pterygoneurum ovatum).

37. Карьер в окр. д. Апушкина Гора (52°20'25"N
37°53'25"E, Ливенский р-н, Орловская обл.):
16/31% (Bryum funckii, Hygroamblystegium varium,
Pterygoneurum subsessile, Schistidium apocarpum,
Weissia longifolia).

38. Карьер на левобережье р. Кшень в окр.
с. Навесное в урочище Белая гора (52°16'55"N
38°01'47"E, Ливенский р-н, Орловская обл.):
12/16.7% (Bryum kunzei, Weissia longifolia).

39. Карьер на левобережье р. Зуши у с. Ново-
малиново (53°13'03"N 37°17'56"E, Корсаковский
р-н, Орловская обл.): 11/9% (Aloina rigida).

40. Карьер на левобережье р. Зуши в с. Корса-
ково (53°16'09"N 37°20'34"E, Корсаковский р-н,
Орловская обл.): 12/16.7% (Bryum kunzei, Schistidi-
um dupretii).

41. Карьер на правобережье р. Любовши у
с. Верхняя Любовша (52°50'38"N 37°33'40"E, Но-
водеревеньковский р-н, Орловская обл.): 12/8.3%
(Bryum funckii).

42. Карьер на правобережье р. Красивая Меча
у с. Пожилино (53°07'14"N 37°57'33"E, Каменский
р-н, Тульская обл.): 13/8% (Aloina rigida).

43. Карьер в окр. с. Кашово (53°54'34"N
36°29'37"E, Одоевский р-н, Тульская обл.): 11/9%
(Aloina rigida).

44. Карьер на правобережье р. Дон напротив
с. Татинки (53°47'15"N 38°35'19"E, Кимовский р-н,
Тульская обл.): 20/25% (Brachythecium rotaeanum,
Bryum kunzei, Pterygoneurum ovatum, Schistidium
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dupretii, Tortula muralis). Объект входит в состав
территории музея-заповедника “Куликово По-
ле”.

45. Карьер на правобережье р. Паника у с. Ди-
вилки (53°36'41"N 39°01'07"E, Милославский р-н,
Рязанская обл.): 16/18.8% (Pterygoneurum ovatum,
P. subsessile, Schistidium dupretii).

В таблице 1 приведен список выявленных в ка-
рьерах мохообразных с указанием некоторых эко-
лого-биологических характеристик, принадлеж-
ности к субстратам и местообитаниям; для редких
и интересных видов указан номер соответствую-
щего карьера.

В составе бриофлоры известняковых карьеров
Среднерусской возвышенности выявлено 109 ви-
дов (6 печеночников из 4 семейств и 103 вида мхов
из 27 семейств). Ведущими являются семейства
Pottiaceae, Brachytheciaceae (по 15 видов), Amblys-
tegiaceae (13), Bryaceae (12 видов); обращает на се-
бя внимание довольно высокая численность
Grimmiaceae (7), виды из главных родов этого се-
мейства (Grimmia, Schistidium) являются облигат-
ными петрофитами.

В бриофлоре карьеров преобладают виды с
низкой встречаемостью (до 7.5%), таких видов
около 50-ти, то есть примерно 46% от всей брио-
флоры; если к ним прибавить виды с встречаемо-
стью 10–20%, то доля спорадичных видов возрас-
тет до 60%. Высокое постоянство в карьерном
бриокомплексе (находки более чем в 60% обсле-
дованных карьеров) имеет лишь 11% видового со-
става; прочие виды характеризуются умеренной
встречаемостью (21–60%).

Анализ репродуктивных особенностей видо-
вого состава в целом показал, что процент актив-
но спороносящих видов не столь высок – 24%;
доля неспороносящих видов довольно объемна –
45.5%, прочие 30% видового состава попадают в
сборы со спорофитами или без них с равной до-
лей вероятности. Среди жизненных форм явного
перевеса между ковровыми (46%) и дерновинны-
ми формами (47%, с учетом разных вариантов
дерновинной жизненной формы) не отмечается.

В сложении мохового покрова карьеров пре-
обладают виды с баллом 2 (довольно низкая ло-
кальная встречаемость и относительно низкое
покрытие – 36.7%), доля видов редких с очень
низким покрытием (балл 1) – 19.3%, в сумме они
дают 56%; видов частых высоко- и умеренно-
обильных (баллы 4 и 5) в сумме всего 17.5%; спо-
радичных видов с умеренными показателями как
покрытия, так и обилия – 26.6%. Многие кальце-
фильные и экологически индифферентные виды
в карьерно-отвальных ландшафтах встречаются
чаще и обильнее, чем в естественных местообита-
ниях с выходами известняков, таких видов 35.
Среди них немало редких и даже охраняемых, на-
пример: Aloina rigida, Pterygoneurum ovatum, P. sub-

sessile (по этой причине первые 3 вида переведены
нами в мониторинговые списки в ряде областей),
Gyroweisia tenuis, Seligeria calcarea, S. pusilla, Leioco-
lea badensis, Schistidium apocarpum, S. crassipilum, S.
dupretii, S. elongatulum, Tortula muralis var. aestiva,
Bryum weigelii, Campylium stellatum, Calliergonella
lindbergii, Sanionia uncinata и др.

В ландшафтной структуре известняковых ка-
рьеров с позиции контрастности биотопов можно
выделить следующие элементы (рис. 2–10):

I – сырые или периодически обсыхающие
днища (иногда озера); здесь выявлено около
25 видов преимущественно крупных гигрофиль-
ных мхов, многие из которых образуют сплошное
покрытие (Bryum pseudotriquetrum, B. weigelii,
Brachythecium mildeanum, B. rivulare, Calliergonella
cuspidata, Drepanocladus aduncus, Leptodictyum ri-
parium и др.);

II – вертикальные стенки, формирующие бор-
та карьера или террасы; мхи заселяют выемки и
ниши между плитами (Bryum lonchocaulon, B. cre-
berrimum, Leptobryum pyriforme, Dicranella varia),
нижние, влажные части стенок (Tortula muralis var.
aestiva, Gyroweisia tenuis, Seligeria pusilla), обильно
развиваются по бровкам известняковых стенок
(Abietinella abietina, Campyliadelphus chrysophyllus,
Aloina rigida, Brachythecium campestre, Bryum
caespiticium, Didymodon fallax); всего отмечено
около 20 видов; облигатные петрофиты из родов
Schistidium, Orthotrichum в данном элементе ка-
рьерного ландшафта отсутствуют поскольку для
их поселения необходимы освещенные плотные
поверхности известняков, подвергающиеся воз-
действию естественных факторов среды не менее
7–10 лет (наблюдения автора);

III – гривы и бугры (высотой до 2 м), сложен-
ные мелким рухляком с примесью глины; в дан-
ном характерном для карьеров элементе ланд-
шафта произрастает около 30 видов, примеры ко-
торых приведены при описании эпигейной
субстратной группы;

IV – осыпи крупных глыб или довольно круп-
ного рухляка на крутых или относительно поло-
гих склонах, довольно часто здесь высачиваются
минерализованные подземные воды; это самый
благоприятный для мохообразных элемент ка-
рьерного ландшафта, поскольку характеризуется
разнообразием экологических условий и субстра-
тов, здесь произрастает не менее 75 видов мохооб-
разных (примеры приведены при описании групп
видов, приуроченных к известняковым глыбам и
рухляку);

V – естественные ландшафты окраинной ча-
сти карьера (берега рек, участки каменистых сте-
пей, на которых техногенные последствия прояв-
ляются в виде крупных отдельных глыб или осы-
пей; на небольшом пространстве по периферии
карьеров отмечено около 15 видов, помимо
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Таблица 1. Эколого-биологическая характеристика видового состава мохообразных известняковых карьеров
Среднерусской возвышенности
Table 1. Ecological and biological characteristics of bryophyte species composition of limestone quarries of the Central
Russian Upland

Вид
Species В R LF А Субстраты

Substrates
Элементы ландшафта 

Landscape elements
Пункты

Points

Abietinella abietina (Hedw.) M. Fleisch. 85 S– W 5 Д, И, Р II, III, IV
Aloina rigida (Hedw.) Limpr. 47.5 S+ t 4> П II, III 3, 9, 10, 12, 13, 

14, 15, 16, 17, 18, 
20, 23, 25, 27, 
29, 39, 42, 43

Amblystegium serpens (Hedw.) Bruch et al. 80 S± Ms 3 Д, П, И, Р I, III, IV
Atrichum undulatum (Hedw.) P. Beauv. 2.5 S+ T 2 П IV 4
Barbula convoluta Hedw. 7.5 S– t 2> П I 9, 15, 28
Barbula unguiculata Hedw. 100 S± t 4> П I, II, III
Brachytheciastrum velutinum (Hedw.) Ignatov 
et Huttunen

10 S+ Mr 3 Р IV, V 2, 8, 31, 33

Brachythecium albicans (Hedw.) Bruch et al. 90 S– Mr 5 П, Р III, IV
Brachythecium campestre (Muell. Hal.) Bruch 
et al.

60 S± Mr 5> П, И, Р I, II, III,
IV

Brachythecium glareosum (Bruch ex Spru-ce) 
Bruch et al.

12.5 S– Mr 2> И, Р IV 1, 2, 9, 34

Brachythecium mildeanum (Schimp.) Schimp. 42.5 S– Mr 3 П, Р I, IV
Brachythecium rivulare Bruch et al. 7.5 S± Mr 3 Р I, IV 7, 18, 24, 25, 27
Brachythecium rotaeanum De Not. 7.5 S– Mr 2 Д, Р IV 24, 25 ,44
Brachythecium rutabulum (Hedw.) Bruch et al. 27.5 S+ Mr 3 Р I
Brachythecium salebrosum (F. Weber et 
D. Mohr.) Bruch et al.

70 S+ Mr 4 Д, Р IV, Y

Bryoerythrophyllum recurvirostrum (Hedw.) 
P.C. Chen

2.5 S+ t 1 Р III 24

Bryum argenteum Hedw. 82.5 S± t 4 П III
Bryum caespiticium Hedw. 82.5 S± trh 5 П, И II, III, V
Bryum creberrimum Taylor 42.5 S± trh 3 Р II, IV
Bryum funckii Schwaegr. 22.5 S– t 3> И IV, V 2, 3, 5, 14, 18, 

23, 29, 37, 41
Bryum kunzei Schimp. 22.5 S– t 3> П IV 15, 18, 20, 22, 

25, 31, 38, 40, 44
Bryum lonchocaulon Muell. Hal 2.5 S– trh 1 И II 1
Bryum moravicum Podp. 2.5 V+ t 1 Р V
Bryum pseudotriquetrum (Hedw.) P. Gaerth. 35 S± Trh 4 > Р I, IV
Bryum weigelii Spreng. 5 S– Trh 3 > Р I 7, 9
Callicladium haldanianum (Grew.) 
H.F. Crum

2.5 S+ Mr 1 Д IV 2

Calliergon giganteum (Schimp.) Kindb. 2.5 S– Mr 2 Р I 7
Calliergonella cuspidata (Hedw.) Loeske 22.5 S– Mr 3> Р I, IV 4, 6, 7, 9, 14, 16, 

15, 18, 26
Calliergonella lindbergii (Mitt.) Hedenaes 20 S– Mr 4> Р I, IV 2, 3, 6, 7, 16, 20, 

26, 27
Campyliadelphus chrysophyllus (Brid.) 
R.S. Chopra

40 S– Mr 5> И II, IV
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Campylophyllum sommerfeltii (Myr.) Hedenäs 5 S– Ms 2 Р IV 1, 7
Campylophyllum calcareum (Crundw. 
et Ny-holm) Hedenäs

35 S– Ms 3> П, И III, IV, V

Campylium stellatum (Hedw.) C.E.O. Jensen 10 S– Mr 3 Р IV 6, 7, 18, 19
Ceratodon purpureus (Hedw.) Brid. 100 S+ t 5 П II, III, IV, V
Chiloscyphus polyanthus (L.) Corda 5 S– Ms 1 Р IV 4, 7
Cirriphyllum piliferum (Hedw.) Grout 5 S– Mr 2 Р IV 4, 7
Climacium dendroides (Hedw.) F. Weber et 
D. Mohr

10 S– D 2 Р I, IV 4, 6, 7, 26

Cratoneuron filicinum (Hedw.) Spruce 5 S– Mr 2 Р IV 7, 22
Dicranella schreberiana (Hedw.) Hilf. ex 
H.A. Crum et L.E. Anderson

2.5 S– t 1 П III 3

Dicranella varia (Hedw.) Schimp. 40 S± t 3> П II, III
Dicranum scoparium Hedw. 2.5 S– Tc

u
1 Д IV 18

Didymodon fallax (Hedw.) R.H. Zander 82.5 S± t 5> П II, III, IV, V
Didymodon ferrugineus (Schimp. ex Besch.) 
M. Hill

15 S– t 2 Р IV 3, 7, 10, 12, 14

Didymodon rigidulus Hedw. 47.5 V+ t 3> И, Р IV, V
Drepanocladus aduncus (Hedw.) Warnst. 47.5 S± Ms 4> Р I, IV
Drepanocladus polygamus (Bruch et al.) 
Hedenäs

5 S– Ms 2 Р I 2, 7

Encalypta vulgaris Hedw. 2.5 S± t 1 Р V 32
Eurhynchiastrum pulchellum (Hedw.) Ignatov 
et Huttunen

7.5 S± Mr 3 П II, III

Fissidens taxifolius Hedw. 7.5 S± t 2 П IV 5, 6, 7
Funaria hygrometrica Hedw. 17.5 S± t 2 П I, III
Grimmia muehlenbeckii Schimp. 2.5 V+ tcu 1 И IV 26
Grimmia pulvinata Hedw. 17.5 S+ tcu 1 И IV 2, 6, 16, 22, 23, 

25, 26
Gyroweisia tenuis (Hedw.) Schimp. 5 V+ t 1> И II 2, 9
Homomallium incurvatum (Schrad. ex Brid.) 
Loeske

5 S– Ms 1 И V 5, 26

Hygroamblystegium humile (P. Beauv.) Van-
derp., Goffinet et Hedenäs

5 S± Ms 2 Р I, IV 7, 12

Hygroamblystegium varium (Hedw.) Moenk. 10 S± Ms 2 И, Р I, IV 3, 15, 18, 37
Hygrohypnum luridum (Hedw.) Jenn. 7.5 S± Ms 2 Р V 4, 7, 18
Hylocomium splendens (Hedw.) Bruch et al. 2.5 S– W 2 Р IV 4
Hypnum cupressiforme Hedw. 7.5 S– Ms 2 Д IV
Leiocolea badensis (Gott ex Rabenh.) Joerg. 20 S– Ms 2> П, И II, III, IV 6, 7, 10, 12, 14, 

18, 19, 20
Leptobryum pyriforme (Hedw.) Wilson 20 S+ t 3> П II 3, 6, 7, 12, 15, 

20, 22
Leptodictyum riparium (Hedw.) Warnst. 25 S± Ms 4 Д, И I, IV
Leskea polycarpa Hedw. 50 S+ Ms 3 Д, И IV, V
Leucodon sciuroides (Hedw.) Schwägr. 2.5 S– Mr 1 Р IV 18

Вид
Species В R LF А Субстраты

Substrates
Элементы ландшафта 

Landscape elements
Пункты

Points

Таблица 1. Продолжение



БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 107  № 4  2022

БРИОФЛОРА ИЗВЕСТНЯКОВЫХ КАРЬЕРОВ СРЕДНЕРУССКОЙ ВОЗВЫШЕННОСТИ 323

Lewinskya speciosa (Nees) F. Lara, Farilleti et 
Groffinet

50 S+ Cu 3 Д, И I, IV

Lophocolea heterophylla (Schrad.) Dum. 5 S– Ms 2 Р IV 7, 14
Lophocolea minor Nees 5 V+ Ms 2 Р III 4, 7
Niphotrichum canescens Hedw.) 
Bednarek-Ochyra et Ochyra

2.5 S– T 1 И IV 4

Nyholmiella obtusifolia (Brid) Holmen et 
E. Warncke

5 V+ Cu 2 Д I, IV 26, 28

Orthotrichum anomalum Hedw. 5 S+ Cu 1 И IV 23, 32
Oxyrrhynchium hians (Hedw.) Loeske 60 S– Mr 5> П I, II, II, IV
Pellia endiviifolia (Hedw.) Loeske 7.5 V+ Tal 2 П IV 3, 7, 12
Plagiochila porelloides (Torrey ex Nees) Lindenb. 2.5 S– Mr 2 Р IV 7
Plagiomnium cuspidatum (Hedw.) T.J. Kop. 32.5 S+ T 3 Р II, IV
Plagiomnium elatum (Bruch et al.) T.J. Kop. 2.5 S– T 2 Р IV 7
Platygyrium repens (Brid.) Bruch et al. 5 V+ Ms 3 Д, И IV 18, 44
Pleuridium subulatum (Hedw.) Rabenh. 2.5 S+ t 1 П III 35
Pleurozium schreberi (Brid.) Mitt. 5 S– W 2 Р IV 2, 4
Pohlia nutans (Hedw.) Lindb. 2.5 S± trh 2 Р IV 7
Pohlia wahlenbergii (F. Weber et D. Mohr) 
A.L. Andrews

2.5 S– t 2 П I, II, IV 2

Pseudoleskeella nervosa (Brid.) Nyholm 2.5 V+ Ms 2 Д, И IV 2
Pterygoneurum ovatum (Brid.) Nyholm 17.5 S+ t 3 П III 20, 29, 30, 35, 

36, 44, 45
Pterygoneurum subsessile (Brid.) Jur. 5 S+ t 2 П III 37, 45
Pylaisia polyantha (Hedw.) Bruch et al. 62.5 S+ Ms 3 Д, И IV 7
Rhizomnium magnifolium (Horik.) T.J. Kop. 2.5 S+ Trh 2 Р IV 3
Rhizomnium punctatum Hedw.) T.J. Kop. 2.5 S± trh 2 Р IV
Rhynchostegium murale (Hedw.) Bruch et al. 5 S± Mr 2 И IV 7, 27
Rhytidiadelphus triquetrus (Hedw.) Warnst. 2.5 S– W 3 Р IV 4
Sanionia uncinata (Hedw.) Loeske 20 S± Mr 4> Д IV 3, 4, 6, 7, 15, 20
Schistidium apocarpum (Hedw.) Bruch et al. 22.5 S+ tcu 3> И IV
Schisitidium crassipilum Blom 7.5 S+ tcu 2> И IV 7, 14, 23
Schistidium dupretii W.A. Weber 37.5 S+ tcu 3> И IV, V
Schisitidium elongatulum Blom 2.5 S– tcu 1> И IV 14
Schistidium submuticum Broth. ex H.H. Blom 100 S+ tcu 5> И IV, V
Sciuro-hypnum populeum (Hedw.) Ignatov et 
Huttunen

17.5 S± Mr 3> И IV 2, 4, 5, 6, 7, 25, 
26

Sciuro-hypnum reflexum (Starke) Ignatov et 
Huttunen

2.5 S± Ms 2 Д V 7

Seligeria calcarea (Hedw.) Bruch et al. 5 S± t 1> И IV 2, 6
Seligeria pusilla (Hedw.) Bruch et al. 5 S± t 1> И II 2, 18
Serpoleskea subtilis (Hedw.) Loeske 5 S– Ms 1 Д, И IV 7, 24
Stereodon pallescens (Hedw.) Mitt. 12.5 S± Ms 3 Д IV, V 1, 2, 5, 7, 18
Syntricha caninervis Mitt. 2.5 S– T 2 Р V 29
Syntrichia intermedia Brid. 5 S– T 2 И IV 2, 5

Вид
Species В R LF А Субстраты

Substrates
Элементы ландшафта 

Landscape elements
Пункты

Points

Таблица 1. Продолжение
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широко распространенных экологически пла-
стичных видов только здесь произрастают степ-
ные кальцефиты Weissia longifolia, Syntricha canin-
ervis, гигрофильные кальцефиты Hygrohypnum lu-
ridum, Homomallium incurvatum и некоторые
другие.

Склоны и днища карьера (I, III, IV) спустя 3–
5 лет после выработки активно зарастают древес-
ными эксплерентами (Betula pendula Roth., Popu-
lus tremula L.), адвентами (Acer negundo L.) и др. На
древесных субстратах произрастает 18 видов, при-
чем эпифитные мхи могут осваивать как древес-
ные субстраты, так и каменистые. Такие виды как
Pylaisia polyantha, Lewinskya speciosa, Pseudoleskeel-
la nervosa, Brachythecium salebrosum, Serpoleskea
subtilis и некоторые другие могут формировать
обильные обрастания на известняковых глыбах.
Зачастую это обусловлено более стабильным ре-
жимом увлажнения каменистых субстратов.

На почвогрунтах, преимущественно глини-
стых, с выраженной щелочной реакцией среды
(за счет выветривания и растворения мелкого
рухляка) отмечено около 30-ти видов. Такой тип
субстрата является одним из наиболее типичных
для карьерно-отвальных ландшафтов и представ-
ляет собой благоприятный экотоп для заселения

пионерными растениями, в частности, мхами
(Barbula unguiculata, Pterygoneurum ovatum, Tortula
acaulon, T. modica, Pleuridium subulatum и др.). По-
этому неслучайно в группе эпигейных мохообраз-
ных значительна доля эфемерных короткодерно-
винных видов с активным споровым размноже-
нием (около 30%).

Самым специфичным субстратом, безусловно,
являются плотные поверхности известняковых
глыб (35 видов), которые могут образовывать
огромные нагромождения от борта карьера до
днища. На горизонтальной, хорошо освещенной
поверхности поселяются облигатные петрофиты
подушковидно-дерновинной формы роста из ро-
дов Schistidium, Grimmia. Характерны в таких ме-
стообитаниях и Bryum funckii, B. kunzei, B. caespiti-
cium, Didymodon rigidulus. На вертикальных стен-
ках известняков, в их нижней части, изредка
можно обнаружить мелкие дерновинки Seligeria
calcarea, S. pusilla, Tortula muralis, T. muralis var. aes-
tiva, Gyroweisia tenuis. В более тенистых и увлаж-
ненных местах известняковые глыбы довольно
плотно обрастают бокоплодными мхами: Homo-
mallium incurvatum, Rhynchostegium murale, Hygro-
hypnum luridum, Hygroamblystegium varium, а в более
сухих – Hypnum cupressiforme, Leskea polycarpa,

Примечание. В – встречаемость, %; R – репродукция (S+ всегда со спорофитами, S± иногда со спорофитами, S– спорофиты
отсутствуют); V+ имеются специализированные выводковые органы; А – активность вида в баллах, определяемая на основе
локальной встречаемости (в пределах карьера) и обилия (1 – встречается очень редко и имеет очень низкое обилие; 2 – встре-
чается довольно редко, обилие довольно низкое; 3 – встречается спорадически, обилие умеренное; 4 – встречается довольно
часто, обилие незначительное; 5 – встречается часто, обилие высокое; значком > отмечены виды, которые в карьерно-от-
вальных ландшафтах встречается чаще и обильнее, чем в естественных местообитаниях); LF – жизненные формы приводятся
по: K. Magdefrau (1982); (T – высокие дерновинки; t – низкие дерновинки; Trh и trh – высокие и низкие плотные дерновинки;
Tcu и tcu – высокие и низкие подушковидные дерновинки; D – древовидные формы; Cu – подушки; W – сплетения; Mr –
грубые коврики; Ms – плоские коврики и нитевидные коврики; Tal – талломные коврики; W – сплетения); субстраты: Д –
кора деревьев; П – бесструктурные почвогрунты; И – плотная поверхность, преимущественно крупных глыб известняков;
Р – поверхность известняковых глыб и некрупного рухляка с наносами мелкозема.
Note. B – occurrence, %; R – reproduction (S+ always with sporophytes; S± sometimes with sporophytes; S– sporophytes absent); V+
specialized brood organs; A – species activity in points, determined on the base of local occurrence (within the quarry) and abundance
(1 – occurs very rarely, with a very low abundance; 2 – occurs quite rarely, abundance is quite low; 3 – occurs sporadically, abundance
is moderate; 4 – occurs quite often, abundance is insignificant; 5 – occurs frequently, abundance is high; the symbol > indicates the spe-
cies that occur more frequently and more abundantly in quarry-dump landscapes than in natural habitats); LF – life forms according to
K. Magdefrau (1982); (T – high turf; t – low turf; Trh and trh – high and low dense turf; Tcu and tcu – high and low cushion-shaped
turf; D – dendroid forms; Cu – cushions; W – wefts; Mr – coarse mats; Ms – flat mats and threadlike mats; Tal – thallome mats); sub-
strates: Д – tree bark; П – structureless soils; И – dense surface, mainly large blocks of limestone; Р – surface of limestone blocks and
small-sized crumble with deposits of fine earth.

Syntrichia ruralis (Hedw.) F. Weber et D. Mohr 62.5 S– T 5 П II, III, V
Thuidium assimile (Mitt.) A. Jaeger 7.5 S– W 3> Р IV 5, 7, 20
Thuidiun delicatulum (Hedw.) Bruch et al. 7.5 S– W 3 Р IV 2, 7, 9
Tortula acaulon (With.) R.H. Zander 12.5 S+ t 2 П III 15, 20, 29, 35, 44
Tortula modica R.H. Zander 5 S+ t 2 П III 29, 33
Tortula muralis Hedw. 7.5 S± t 1> И II 15, 20, 33
Tortula muralis var. aestiva Hedw. 27.5 S± t 2> И II
Weissia longifolia Mitt. 7.5 S± t 1 Р V 32, 37, 38

Вид
Species В R LF А Субстраты

Substrates
Элементы ландшафта 

Landscape elements
Пункты

Points

Таблица 1. Окончание
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Campyliadelphus chrysophyllus, Brachythecium sale-
brosum и др.

Весьма многочисленную группу слагают виды
(около 50), которые приурочены к известняко-
вым камням средних размеров (причем, плотного
прирастания к поверхности известняков чаще
всего не наблюдается), которые в изобилии име-

ются на крутых и пологих склонах карьеров, а
также на его днище по краям озер. Мхи в таких
местообитаниях довольно обильны, поскольку
подветренная сторона карьера обычно затенена,
часто высачиваются подземные воды. Характер-
ными жизненными формами являются сплете-
ния (Rhytidiadelphus triquetrus, Thuidium assimile,

Рис. 2. Панорама Хомяковского карьера (№ 7).
Fig. 2. Panorama of Khomyakovskiy quarry (№ 7).

Рис. 3. Панорама Пеньшинского карьера (№ 18).
Fig. 3. Panorama of Penshinskiy quarry (№ 18).
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Hylocomium splendens, Abietinella abietina), грубые
(Brachythecium rivulare, Campyliadelphus chrysophyl-
lus, Cratoneuron filicinum, Cirriphyllum piliferum) и
талломные коврики (Pellia endiviifolia), высоко-
дерновинные (Rhizomnium magnifolium, Plagiomni-
um cuspidatum, P. elatum, Bryum pseudotriquetrum, B.
weigelii) и дендроидные формы (Climacium dendroi-
des).

Бриофлора известняковых карьеров характе-
ризуется значительной долей редких видов, под-
лежащих охране – 14 видов занесены в Красные
книги или официальные перечни охраняемых ви-
дов в административных регионах Севера Сред-
нерусской возвышенности (Krasnaya… Lipetsk. …,
2014; Krasnaya… Kaluzh. …, 2015; Krasnaya… Vo-
ronezh. …, 2018; Krasnaya… Moskov. …, 2018;

Рис. 4. Заросший березняком старейший карьер у с. Венев-Монастырь (№ 2).
Fig. 4. The oldest quarry in Venev Monastyr village overgrown with birch (№ 2).

Рис. 5. Частично рекультивированный Хмелинецкий карьер (№ 22).
Fig. 5. Partially re-cultivated Khmelinetskiy quarry (№ 22).
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Krasnaya… Tula.…, 2020; Postanovlenie…, 2020;
Prikaz…, 2020]. Ниже приводится список таких
видов с указанием эколого-географических осо-
бенностей и оценкой состояния популяций. При-
нятые сокращения: ВОР – Воронежская, ЛИП –
Липецкая, ТУЛ – Тульская, ОРЛ – Орловская,
МОС – Московская, КЛЖ – Калужская, РЯЗ – Ря-
занская области; МС – мониторинговый список.

Calliergon giganteum – КЛЖ (категория 1), ТУЛ
(МС), ВОР (МС); бореальный гигрофит, приуро-
ченный к минеротрофным болотам; состояние
популяции удовлетворительное.

Campylium stellatum – КЛЖ (1), ТУЛ, ВОР, ОРЛ
(МС); бореальный мезо-гигрофильный кальце-
фит; состояние популяций хорошее.

Рис. 6. Характерные местообитания мхов: гривы из рухляка (№ 14).
Fig. 6. Typical moss habitats: rubble manes (№ 14).

Рис. 7. Характерные местообитания мхов: глинистые осыпи (№ 7).
Fig. 7. Typical moss habitats: clayey screes (№ 7).
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Encalypta vulgaris – КЛЖ (3), Тульская (3), ОРЛ (3),
РЯЗ (2); аридный кальцефит; состояние популя-
ции удовлетворительное.

Gyroweisia tenuis – КЛЖ (3), Липецкая (2),
ТУЛ, ОРЛ, РЯЗ (МС); неморальный кальцефиль-
ный петрофит; контроль популяций затруднен в
связи с мелкими размерами; численность попу-
ляций крайне мала.

Hygrohypnum luridum – ЛИП (3), ОРЛ, РЯЗ,
ТУЛ (МС); бореальный гигрофильный кальце-
фит; состояние популяций удовлетворительное.

Hylocomium splendens – ТУЛ (3), ВОР (2), ОРЛ (3),
ЛИП (МС); бореальный вид, доминирующий в
напочвенном покрове хвойных лесов; отмечен
также в дубово-березовых сообществах, местах

Рис. 8. Характерные местообитания мхов: вертикальные борта карьера (№ 9).
Fig. 8. Typical moss habitats: vertical sides of a pit (№ 9).

Рис. 9. Характерные местообитания мхов: осыпи крупных глыб (№ 7).
Fig. 9. Typical moss habitats: screes of large blocks (№ 7).
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выходов известняков; состояние популяции хо-
рошее.

Leucodon sciuroides – ТУЛ (3), ВОР (3), ЛИП (3),
ОРЛ (3), РЯЗ (3); неморальный эпифит, типичный
представитель неморального базифильного ком-
плекса; состояние популяции неудовлетвори-
тельное.

Ortotrichum anomalum – КЛЖ (3), ВОР, ОРЛ,
РЯЗ (МС); бореальный кальцефильный петро-
фит; состояние популяции удовлетворительное.

Plagiochila porelloides – ЛИП (3), ОРЛ, РЯЗ
(МС); состояние популяции хорошее.

Rhynchostegium murale – ТУЛ (3), ЛИП (3), ВОР (2);
гигрофильный кальцефильный петрфит; состоя-
ние популяции удовлетворительное.

Rhytidiadelphus triquetrus – ВОР (2), ТУЛ (3),
РЯЗ (МС); бореальный вид, характерный для на-
почвенного покрова хвойных лесов; отмечен так-
же в местах выходов известняков; состояние по-
пуляции хорошее.

Schisitidium crassipilum – КЛЖ (3), ТУЛ, ВОР,
РЯЗ (МС); бореальный кальцефильный петро-
фит; состояние популяции удовлетворительное,
однако встречается спорадически небольшими
подушечками.

S. elongatulum – ТУЛ (МС), ВОР, РЯЗ (МС);
бореальный кальцефильный петрофит; состоя-
ние популяции удовлетворительное, однако
встречается спорадически небольшими полушеч-
ками.

Seligeria calcarea – КЛЖ (3), ТУЛ (3), ЛИП (3),
ВОР (3), ОРЛ (3), МОС (МС); бореальный каль-

цефильный петрофит; состояние популяции удо-
влетворительное, однако численность крайне ма-
ла.

S. pusilla – ТУЛ (3), ВОР (3), ЛИП (МС); боре-
альный кальцефильный петрофит; состояние по-
пуляции удовлетворительное, однако числен-
ность крайне мала.

В мониторинговые списки включены виды
“второй очереди” охраны, популяции которых
нуждаются в контроле: кальцефильные степные
виды и петрофиты – Aloina rigida (ТУЛ, ВОР,
ОРЛ, РЯЗ), Pterygoneurum ovatum (ТУЛ, ЛИП,
ОРЛ, РЯЗ), P. subsessile (ТУЛ, ОРЛ, РЯЗ), Bryo-
erythrophyllum recurvirostrum (МОС, ТУЛ, ВОР),
Bryum lonchocaulon (ТУЛ), Didymodon ferrugineus
(ВОР, ТУЛ), Leiocolea badensis (ВОР, ТУЛ, ОРЛ,
РЯЗ), Syntricha caninervis (ВОР), S. intermedia
(РЯЗ), Weissia longifolia (РЯЗ,) Tortula modica
(КЛЖ, ТУЛ, ЛИП, РЯЗ, ОРЛ); кальцефильные
гигрофиты – Drepanocladus polygamus (КЛЖ), Cra-
toneuron filicinum (ВОР), Pellia endiviifolia (ЛИП,
ВОР); петрофиты, безразличные к химизму суб-
страта – Grimmia muehlenbeckii (ТУЛ, ВОР, ЛИП,
РЯЗ), G. pulvinata (ТУЛ, ОРЛ, РЯЗ); лесные эпи-
фитно-петрофитные виды Sciuro-hypnum popu-
leum (ТУЛ, РЯЗ, ВОР, ЛИП, ОРЛ), Thuidium as-
simile и T. delicatulum (ВОР); виды переувлажнен-
ных местообитаний – Bryum weigelii (ЛИП, ВОР),
Plagiomnium elatum (ВОР). К числу редких и инте-
ресных видов, распространение и экология кото-
рых требуют уточнения, можно отнести: Brachyth-
ecium glareosum, Bryum funcki, B. kunzei, Nihpo-
trichum canescens, Dicranella schreberiana,

Рис. 10. Кустарный карьер на левобережье р. Зуши (№ 39).
Fig. 10. Artisanal quarry on the left bank of the Zusha River (№ 39).
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Hygroamblystegium varium, Pleuridium subulatum,
Rhizomnium magnifolium.

Обосновывая тезис о том, что известняковые
карьеры Калужской обл. – места сосредоточения
редких видов сосудистых растений и мхов,
Н.М. Решетникова и В.В. Телеганова (Reshet-
nikova, Teleganova, 2016) отмечают 16 редких ви-
дов мхов и проводят мысль, что подобные техно-
генные ландшафты являются аналогами редких
природных местообитаний – минероторфных бо-
лот и скальных обнажений. В комплекс кальце-
фильных бореальных гигрофитов, приуроченных
в природе к исчезающим минеротрофным боло-
там, авторы относят найденные в карьерах (прав-
да, единично) Calliergon giganteum, Campylium stel-
latum, Drepanocladus polygamus, Helodium blandowii,
Philonotis caespitosa, Tomentypnum nitens. Послед-
ние 3 вида на исследуемой нами территории пока
не обнаружены. Подчеркивая роль карьеров в со-
хранении биоразнообразия аридных и бореаль-
но-неморальных кальцефильных петрофитов, ав-
торы указанной публикации отмечают, что ряд
видов обнаружен только в карьерах, а в природ-
ных местообитаниях они или не встречаются во-
все, или в крайне малых количествах (Aloina rigi-
da, Seligeria calcarea, Brachythecium glareosum, Pter-
ygoneurum ovatum, Rhynchostegium murale, Timmia
megapolitana). Наши данные во многом согласу-
ются с материалами по Калужской обл.; непол-
ночленность минеротрофного комплекса вероят-
но можно связать с более низкой влажностью
воздуха в направлении от северо-западной око-
нечности Среднерусской возвышенности (в пре-
делах Калужской обл.) к юго-востоку. Высокий
уровень разнообразия мохообразных – таксоно-
мического, ботанико-географического и эколо-
го-биологического; а также высокую числен-
ность популяций стенотопных видов можно объ-
яснить большой концентрацией редких и
контрастных местообитаний, свойственных ка-
рьерным ландшафтам, и отсутствием конкурен-
ции со стороны сосудистых растений. Например,
в природе такие сукцессионные местообитания
как глинисто-известняковые осыпи имеют очень
малые площади и существуют непродолжитель-
ное время, постепенно зарастая травянистыми
растениями; в карьерах же их площади исчисля-
ются иногда гектарами, и сукцессионные процес-
сы не затрагивают все такие участки одновремен-
но. Скальные же местообитания в равнинных
регионах Центральной России зачастую форми-
руются только в карьерах, поскольку обнажения
известняков на территории Среднерусской воз-
вышенности довольно редки и не столь масштаб-
ны.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Бриофлору известняковых карьеров Средне-

русской возвышенности, насчитывающую 109
таксонов, можно оценить как весьма богатую.
Состав бриофлоры характеризуется высоким
уровнем таксономического, ботанико-географи-
ческого, эколого-биологического разнообразия.
По характеру встречаемости преобладают виды с
низкой и относительно низкой встречаемостью –
60%. Около трети видов, преимущественно каль-
цефитов, в карьерно-отвальных ландшафтах ха-
рактеризуются большей локальной встречаемо-
стью и обилием, чем в естественных местообита-
ниях. В сложении мохового покрова преобладают
виды с довольно низкой локальной встречаемо-
стью и относительно низким или очень низким
покрытием (56%).

В ландшафтной структуре карьеров по видово-
му разнообразию мохообразных выделяются осы-
пи крупных глыб или крупного рухляка на крутых
склонах с высачиванием минерализованных под-
земных вод – 75 видов; на аккумулятивных гривах
и буграх произрастает около 30 видов; по берегам
или обсыхающим днищам озер – 25 видов, на
вертикальных стенках и уступах – 20 видов. На
древесных субстратах отмечено 18 видов, на гли-
нисто-известняковых почвогрунтах – 30, на
плотных поверхностях известняков – 35, на круп-
ном рухляке с небольшими наносами мелкозема –
около 50 видов. Появление на известняках, изъ-
ятых из подземных пластов, облигатных петро-
фитов подушковидно-дерновинных жизненных
форм наблюдается не ранее, чем через 7–10 лет.

Известняковые карьеры являются местом
произрастания большого количества редких ви-
дов (около 30% видового состава), 15 видов зане-
сены в региональные Красные книги; состояние
популяций оценивается как хорошее и удовле-
творительное.

Таким образом, можно заключить, что извест-
няковые карьеры Среднерусской возвышенности
являются ценными техногенными ландшафтами,
в составе биоты которых представлен редкий в
Европейской России комплекс кальцефильных
мохообразных. В ряде карьеров целесообразна
организация охранного режима в ранге памятни-
ка природы или природного парка.
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BRYOFLORA OF LIMESTONE QUARRIES 
OF THE CENTRAL RUSSIAN UPLAND
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The aim of this work is to perform a comprehensive analysis of the bryoflora of limestone quarries and assess
the role of the latters in the conservation of rare bryophytes. Mosses were collected by the route method in
2014–2020; processing and determination were carried out according to generally accepted bryological meth-
ods; samples are stored in the herbarium of the “Galichya Gora” Nature Reserve (VU). 109 species were
identified (6 liverworts from 4 families and 103 moss species from 27 families) in the studied bryoflora. The
leading families are Pottiaceae, Brachytheciaceae (15 species each), Amblystegiaceae (13), Bryaceae (12 spe-
cies), Grimmiaceae (7). The number of bryophyte species in the industrial quarries varies from 11 to 63 (Kho-
myakovskiy quarry, Tula Region); the average species number per object is 26. The share of rare and note-
worthy species ranges from zero (Studenovskiy quarry, Lipetsk Region) to 33.3% (Khomyakovskyi quarry),
being 20% in most of the quarries. The composition of the moss cover is dominated by species with low and
relatively low occurrence and low coverage – 60%. About a third of the species, mainly calciphytes, are char-
acterized by higher local occurrence and abundance in quarry-dump landscapes than in natural habitats. In
the landscape structure of the quarries, the highest species diversity, namely 75 species, is observed on screes
of large boulders or large rubble on steep slopes with the seepage of mineralized underground water; about 30
species occur on accumulative manes and mounds; 25 ones on the banks or drying bottoms of lakes, 20 on
vertical walls and ledges. 18 species were found on wood substrates, 30 on clay-limestone soils, 35 on dense
limestone surfaces, and about 50 species on large rubble with small deposits of fine-grained earth. The lime-
stone quarries provide habitats of a large number of rare species (about 30% of the species composition), 15
species are listed in the Red Data Books of the regions located on the Central Russian Upland: Calliergon gi-
ganteum, Campylium stellatum, Encalypta vulgaris, Gyroweisia tenuis, Hygrohypnum luridum, Hylocomium
splendens, Leucodon sciuroides, Ortotrichum anomalum, Plagiochila porelloides, Rhynchostegium murale, Rhyt-
idiadelphus triquetrus, Schisitidium crassipilum, S. elongatulum, Seligeria calcarea, S. pusilla. The bryoflora of
the limestone quarries of the Central Russian Upland can be estimated as very rich. Its composition is char-
acterized by a high level of taxonomic, botanical-geographical, ecological-biological diversity; the limestone
quarries are valuable technogenic landscapes, whose biota in the European Russia includes a rare complex of
calciphilous bryophytes; it is advisable to organize a conservation regime in the rank of natural monuments
or natural parks in a number of the quarries.

Keywords: bryoflora, species diversity, Red Data books, bryophytes, limestone quarries, protected species,
ecological and biological characteristics
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В статье рассмотрены данные о распространении представителей рода Synura из видового комплек-
са Synura petersenii, полученные в результате морфометрического анализа кремнистых чешуек с при-
менением сканирующей и трансмиссионной электронной микроскопии (СЭМ, ТЭМ). Видовой
комплекс Synura petersenii sensu lato представляет собой космополитичные и очень разнообразные
таксоны автотрофных пресноводных жгутиконосцев. В этой статье мы впервые описали и охарак-
теризовали 5 новых для изучаемого региона видов (S. petersenii, S. americana, S. glabra, S. macropora,
S. truttae) и 2 находки чешуек, предположительно принадлежащих недавно выделенным видам
(S. cf. laticarina, S. cf. heteropora). Виды были идентифицированы по результатам обширного много-
летнего отбора проб пресноводных местообитаний горно-лесной зоны Южного Урала восточных
предгорий и степного Зауралья в пределах Челябинской области и Оренбуржья. Описания обнару-
женных видов дополнены оригинальными сведениями о местонахождениях, распространении и
экологии в регионе исследования, иллюстрированы электронными микрофотографиями, включа-
ющими детали строения кремнистых покровов клеток. Полученные результаты дополняют сведе-
ния о флоре хризофитовых водорослей России и могут быть использованы в экологическом мони-
торинге водоемов.

Ключевые слова: Synura, таксономия, морфология, биогеография, экология, Южный Урал
DOI: 10.31857/S0006813622030061

К роду Synura Ehrenberg принадлежат колони-
альные свободно плавающие золотистые водо-
росли, которые являются важным компонентом
фитопланктона пресноводных водоемов мира
(Kristiansen et Preisig, 2007; Škaloud et al., 2013) и
могут доминировать в сообществах фитопланкто-
на в южноуральском регионе в холодноводный
период (Snit`ko et al., 2016, 2017). К настоящему
времени известно уже более 40 действительно об-
народованных таксонов рода Synura и практиче-
ски ежегодно описываются новые (Gusev, Kapus-
tin, 2015; Gusev et al., 2016, 2017; Škaloud et al., 2012,
2014, 2020).

Колонии видов рода Synura обычно округлой
или овальной формы, состоящие из 2–180 клеток,
соединенных дистальными концами (Ballonov,
1976; Kristiansen, Preisig, 2007). Форма клеток от
шаровидных до удлиненно-обратно-яйцевид-
ных, каждая клетка покрыта панцирем из крем-
неземных чешуек, морфология которых является

видоспецифичной. Десять лет назад в составе Sy-
nura petersenii Korshikov sensu lato был обнаружен
комплекс скрытых видов (Boo et al., 2010;
Kynčlová et al., 2010). Позже чешские исследовате-
ли выполнили таксономическую ревизию этого
комплекса на основании молекулярно-генетиче-
ских методов (с использованием полифазного
подхода), при этом они уделили большое внима-
ние морфологическим признакам описанных но-
вых видов, которые необходимы при их иденти-
фикации из природных образцов (Škaloud et al.,
2012, 2014).

Находки Synura petersenii sensu lato на террито-
рии России, основанные на данных ЭМ, обозна-
чены в работах, посвященных исследованию
флоры золотистых водорослей в водоемах Севера
России (Kristiansen et al, 1997; Kristiansen, 2002;
Kristiansen, Preisig, 2007; Voloshko, 2010, 2012,
2017; Safronova, 2012), Верхней и Средней Волги
(Gusev et al., 2016, 2017), водоемов Восточной Си-
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бири (Firsova et al., 2015; Bessudova et al., 2017; Bes-
sudova, 2018).

На Южном и Среднем Урале в предыдущем
исследовании (Snit`ko et al., 2016) с применением
СЭМ выявлены представители комплекса видов
S. petersenii sensu lato. В настоящей работе приве-
дены результаты многолетних флористических
исследований, в ходе которых выявлено 5 таксо-
нов комплекса Synura petersenii, а также обнару-
жены чешуйки 2 таксонов, предположительно
также принадлежащих к этому комплексу. При-
ведены их описания и распространение в водое-
мах Южного Урала из различных природно-гео-
графических зон – горно-лесной, лесной, лесо-
степной и степной. Описаны экологические
условия развития видов и типы местообитаний в
регионе по оригинальным материалам.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДИКА

Материалом для работы послужили личные
сборы авторов. Пробы планктона отбирали
планктонной сетью с ячеей 14 мкм в диам. в 2015–
2019 гг. в небольших озерах, водохранилищах и
реках Южного Урала (рис. 1, табл. 1). Пробы от-
бирали круглогодично, большое внимание уделя-
ли холодноводным периодам: подледному и ве-
сеннему, сразу после таяния льда в апреле–мае.
Собранные пробы фиксировались формалином
(2%), часть проб доставляли в лабораторию жи-
выми.

Изучение общей морфологии клеток золоти-
стых водорослей производили в живых пробах с
применением светового микроскопа Nikon
Eclipse E600 с использованием объективов Nikon
60×, 40×, 10×. Исследование кремниевых чешуек
и шипов, составляющих панцирь клетки, прово-
дили при помощи сканирующего (Tescan Vega
3Sbu при увеличении 2–20 × 103) и трансмисси-
онного (Hitachi-H600 при увеличении 1–18 × 103)
электронных микроскопов. Для изучения объек-
тов в СЭМ, аликвоту сгущенного планктона на-
носили на токопроводящий скотч и высушивали,
напыление золотом производили с помощью
ионно-плазменного напылителя Quorum Q150R
ES. Для изучения объектов в ТЭМ на металличе-
ские сеточки “Mesh-200”, предварительно обез-
жиренные в спирте, наносилась пленка–подлож-
ка, которую готовили из 0.25% раствора формвара
в дихлорэтане. На каждую сеточку с подложкой
наносилось 20–30 мкл пробы, затем сеточки вы-
сушивались в течение 6 часов в чашках Петри.
После высыхания на сеточки наносилось 20–30
мкл дистиллированной воды, сеточка перевора-
чивалась материалом вниз, для отмывки образцов
от крупных частиц грязи, далее сеточки высуши-
вались на фильтровальной бумаге, после чего
просматривались в ТЭМ.

Определение некоторых гидрохимических по-
казателей и СЭМ выполнены на базе Южно-
Уральского центра коллективного пользования
по исследованию минерального сырья (аттестат
аккредитации № РОСС RU.001.514536). ТЭМ-
снимки сделаны на оборудовании отделения
ТЭМ ЦКП БИН РАН.

Обследованные водоемы расположены близ
границ водоразделов трех крупнейших речных
бассейнов: Обского или бассейна Северного ле-
довитого океана в части Исетского и Тобольского
речных бассейнов, Волго-Камского и бассейна
реки Урал. Обследованные озера и реки находят-
ся на территории центральных водораздельных
хребтов Южного Урала и в восточных предгорьях
лесной, лесостепной и степной природных зон
Южного Урала в пределах Челябинской и Орен-
бургской областей. Были обследованы реки и не-
большие слабопроточные мелководные озера, во-
дохранилища, пруды, расположенные в диапазо-
не высот 262–469 м над уровнем моря. Ледостав в
обследованных водоемах происходил в конце ок-
тября или начале ноября, сход льда отмечен в на-
чале мая. В начале подледного периода и весной
лед был слабо покрыт снегом, отмечались много-
численные открытые участки льда, что способ-
ствовало хорошей освещенности толщи воды.
Степные местообитания вида S. petersenii на Юж-
ном Урале в азиатской его части – Зауралье –
имеют интересную особенность: в степной зоне
повсеместно происходит повышение минерали-
зации поверхностных вод и почв, водоемы и во-
дотоки становятся непригодными для пресновод-
ных видов. Однако степь в пределах геоморфоло-
гической структуры Зауральского пенеплена
характеризуется наличием выходов на поверх-
ность кристаллических горных пород с лесной
растительностью – островных сосновых боров, в
которых берут начало степные речки. В пределах
своего верхнего течения речки и пруды на них
имеют низкую минерализацию и пригодны для
обитания хризофитовых водорослей.

В местах сбора проб измеряли температуру во-
ды, водородный показатель (рН), электропровод-
ность (УЭП), также проводился отбор гидрохи-
мических проб для оценки отдельных показате-
лей. Цветность воды колебалась в различные
сезоны от 19° до 87° по Pt–Co шкале, значения рН
изменялись в диапазоне 6.1–7.8, обследованные
водоемы лесной природно-географической зоны
характеризовались относительно низкими пока-
зателями УЭП 55–369 μS cm–1. Водоемы степной
зоны имели более высокие значения УЭП 180–
708 μS cm–1 (табл. 1).
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Рис. 1. Карта изученных водоемов; ● – водоемы.
Лесные водоемы.
Водоемы горно-лесной зоны Волго-Камского речного бассейна: 1 – вдхр. Верхнеайское; 2 – Златоустовский гор.
пруд; 3 – Тесьминское вдхр.; 4 – Кусинский гор. пруд; Юважелга (Магницкий) пруд; 5 – Саткинское вдхр.; Малосат-
кинское (Бакальское) вдхр.; Саткинский гор. пруд; вдхр. Порожской гидроэлектростанции на р. Большая Сатка; 6 –
река Березяк.
Водоемы восточных предгорий Обского бассейна: 7 – оз. Барахтан; р. Киалим; вдхр. Киалимское; пруды Богородский
и Тыелга; 8 – р. Миасс; р. Куштумга; оз. Тургояк; оз. Кошкуль; 9 – р. Сыростан; пруд Хребет; 10 – пруд р. Миасс.
Водоемы степной и лесостепной зоны Зауралья, бассейнов Обского (Тобольского) и реки Урал (Каспийского):
11 – р. Уй (с. Степное); Уйский пруд; р. Сорока; 12 – Чесменский пруд (с. Чесма); 13 – р. Нижний Тогузак (с. Варна);
14 – пруд р. Синташта (с. Бреды); 15 – вдхр. Ушкотинское (п. Домбаровский).
Fig. 1. Map of the studied waterbodies; ● – waterbodies.
Forest waterbodies.
Waterbodies and of montane-forest zone of the Volga-Kama river basin: 1 – Verkhneayskoye Reservoir; 2 – Zlatoustovskiy city
pond; 3 – Tesminskoye Reservoir; 4 – Kusinskiy city pond of the Kusa River; Yuvazhelga (Magnitsky) Pond; 5 – Satkinskoye
Reservoir; Malosatkinskoye (Bakalskoye) Reservoir; Satkinskiy city pond; reservoir of Porozhskaya Hydro Plant on the Bolshaya
Satka River; 6 – Berezyak River.
Waterbodies of the eastern foothills of the forest zone of the Ob River basin:
7 – Barakhtan Lake; Kialim River; Kialimskoye Reservoir; Bogorodskiy and Karabashsky ponds; Tyelga Pond; 8 – Miass River;
Kushtumga River; Turgoyak Lake; Koshkul Lake; 9 – Syrostan River; Khrebet Pond; 10 – ponds of the Miass River.
Waterbodies of the Transural steppe and forest-steppe zone in the Ob (Tobol) basin and the Ural River basin (Caspian):
11 – Uy River (Stepnoye village); Uyskiy Pond; Soroka River; 12 – Chesmenskiy Pond (Chesma village); 13 – Nizhniy Toguzak
River (Varna village); 14 – pond of the Sintashta River (Bredy village); 15 – Ushkotinskoye Reservoir (Dombarovskiy village).
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РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
В озерах, реках и водохранилищах Южного

Урала идентифицированы 5 видов хризофитовых
водорослей рода Synura секции Petersenianae,
большинство из которых рассматривались ранее
как S. petersenii sensu lato. В ходе исследований

также были обнаружены малочисленные чешуй-
ки 2 видов, предположительно принадлежащих к
недавно выделенным видам (Škaloud et al., 2014),

Род Synura разделен на три секции: Synura, Pe-
tersenianae и Lapponicae (Ballonov, Kuzmin, 1974).
Секция Petersenianae определяется по наличию у
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Таблица 1. Значения некоторых физико-химических показателей в водоемах и водотоках Южного Урала
Table 1. The values of some physical and chemical parameters in waterbodies and streams of South Urals
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Waterbodies and streams

П
ло

щ
ад

ь/
A

re
a,

 k
m

2

Гл
уб

ин
а/

D
ep

th
 m

id
dl

e/
m

ax
, m

У
Э

П
/

C
on

du
ct

iv
ity

, μ
S 

cm
–

1

рН

Ф
ос

ф
ор

 м
ин

ер
ал

ьн
ы

й/
M

in
er

al
 p

ho
sp

ho
ru

s,
m

kg
 d

m
–

1

Координаты
Coordinates

N E

Водоемы и водотоки горно-лесной зоны Волго-Камского бассейна
Waterbodies and streams of montane-forest zone of the Volga-Kama basin

1 Верхнеайское вдхр.
Verkhneayskoye Reservoir of the Ay River

1.33 3/10 195.6 7.4 30 55°04'32.5" 59°40'00.0"

2 Златоустовский городской пруд
Zlatoustovskiy city pond

4.10 2/9 242.4 7.5–7.7 35 55°10'51.0" 59°41'57.5"

3 Тесьминское вдхр.
Tesminskoye Reservoir

0.88 5/14 21.0–55.0 6.1–7.5 14 55°12'56.3" 59°45'53.4"

4 Кусинский городской пруд (р. Куса)
Kusinskiy city pond of the Kusa River

1.20 3/9 105.0 7.3 – 55°20'13.2" 59°27'10.3"

Юважелга (Магницкий) пруд
Yuvazhelga Pond

0.20 2/4 102.0 7.2 – 55°21′40.6" 59°39'01.0"

5 Саткинское вдхр., реки Большая Сатка
Satkinskoye Reservoir of the Bolshaya Satka River

0.34 4/13 40.0–82.0 7.4 55 55°01'07.2" 59°05'39.0"

Порожская ГЭС вдхр. реки Б. Сатка
Porogi Pond, Porozhskaya Hydro Plant on the 
Bolshaya Satka River

0.80 8/21 85.0 7.4 – 55°16'52.8" 59°08'09.8"

Бакальское вдхр. (Малосаткинское)
Bakalskoye Reservoir of the Malaya Satka River

2.15 8/19 35.0–130.0 7.1 25 54°59'04.3" 58°57'11.0"

Саткинский городской пруд
Satkinskiy city pond

3.90 5/12 88.5 7.4 55 55°01'59.8" 59°01'32.5"

6 Березяк река
Berezyak River

– 1/1 40.6 7.3 – 54°38'13.6" 58°48'06.2"

Водоемы и водотоки восточных предгорий лесной зоны Обского речного бассейна
Waterbodies and streams of the eastern foothills, of the forest zone of the Ob River basin

7 Озеро Барахтан
Barakhtan Lake

1.85 1.1/4.0 69.0–134.0 6.1–7.2 10–98 55°28'27.4" 60°09'9.5"

Киалимское вдхр.
Kialimskoye Reservoir

0.80 8/12 79.3 7.5 42 55°24'28.4" 60°08'02.0"

Река Киалим
Kialim River

– 1/1 85.0 7.5 40 55°24'00.0" 60°09'07.2"

Карабашский пруд
Karabashskiy Pond

0.45 2/5 465.0 7.4 53 55°28'33.2" 60°12'22.3"

Богородский пруд
Bogorodskiy Pond (Sak-Elga River)

1.24 2.0/5.5 102.0–416.0 5.0–7.0 23–28 55°26'52.5" 60°11'39.5"

Пруд Тыелга
Tyelga Pond

0.10 3/10 354.3 7.4 75 55°20'10.8" 60°11'40.3"
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чешуек середины клетки медианного (централь-
ного) гребня, который может заканчиваться вы-
ступом в виде острого шипа. От гребня по пери-
метру чешуйки у большинства выделенных видов
секции равномерно располагаются многочислен-
ные ребра, у некоторых видов ребра соединены
между собой поперечными перегородками. Внут-

ри секции идентификация видов и внутривидо-
вых таксонов основана на размерах и форме че-
шуек, гребня, пор на базальной пластинке, нали-
чии и количестве ребер и перегородок между
ними.

Первоначально секция Petersenianae включала
пять видов: Synura australiensis Playfair, S. longis-

8 Река Миасс
Miass River

– 2/3 445.0 7.5 107 55°05'33.7" 60°05'53.5"

Река Куштумга
Kushtumga River

– 0.5/0.5 98.0–120 7.2 15 55°12'35.3" 60°09'28.5"

Озеро Тургояк
Turgoyak Lake

26.4 19/34 80–110.0 7.4–7.5 10–45 55°09'48.5" 60°00'30.0"

Озеро Кошкуль
Koshkul Lake

0.30 2/4 190.0 7.2–7.3 10–45 55°01'00.0" 60°02'07.0"

9 Река Сыростан
Syrostan River

– 0.3/0.5 185.2 7.4 71 55°07'06.0" 59°50'10.8"

Пруд Хребет
Khrebet Pond

0.30 3/10 173.3 7.3 – 55°05'11.1" 59°51'07.1"

10 Пруд на реке Миасс
Pond of the Miass River

0.60 2/4 340.0 7.4 55 54°53'48.6" 59°58'58.8"

Водоемы и водотоки степной и лесостепной зоны Зауралья, Обского (Тобольского)
речного бассейна и бассейна реки Урал

Waterbodies and streams of the Transural steppe and forest-steppe zone in the Ob (Tobol)
River basin and the Ural River basin

11 Река Уй (с. Степное)
Uy River (Stepnoye village)

– 0.7/1.5 214.0 7.2 – 54°03'46.2" 60°26'59.8"

Уйский пруд (с. Уйское)
Uyskiy Pond (Uyskoye village)

0.2 1/4 220.0–490 7.0–7.2 – 54°22'41.6" 59°59'43.6"

Река Сорока
Soroka River

– 0.5/1 211.0 7.1 – 54°16'46.7" 59°59'32.7"

12 Пруд Чесменский (c. Чесма)
Chesmenskiy Pond (Chesma village)

0.1 1/1.5 590.0–640.5 7.1–7.4 – 53°48'02.2" 60°36'47.3"

13 Река Ниж. Тогузак (с. Варна)
Nizhniy Toguzak River (Varna village)

– 1/2 542.0 7.4 – 53°24'15.4" 60°58'13.3"

14 Пруд реки Синташта (с. Бреды)
Pond of the Sintashta River (Bredy village)

0.7 1/2 180.5 7.5 – 52°27'00.1" 60°18'24.0"

15 Ушкотинское вдхр. (п. Домбаровский)
Ushkotinskoye Reservoir (Dombarovskiy village)

1.9 1.5/2.5 370.5 7.3 – 50°43'44.3" 59°35'26.0"

Водоемы и водотоки
Waterbodies and streams
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Таблица 1. Окончание
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quama Wujek, Elsner, S. macracantha (Petersen,
Hansen) Asmund, S. obesa Nĕmcová, Nováková,
Rĕzáčová, Škaloudová, S. petersenii Korshikov (Kris-
tiansen, Preisig 2007; Nĕmcová et al., 2008). Кроме
того, несколько внутривидовых таксонов S. pe-
tersenii были описаны на основе вариаций морфо-
логии чешуек. Однако таксономический статус
выделенных видов и внутривидовых таксонов по
морфологическим отличиям был неопределен-
ный (например, у S. glabra Korshikov, позже пере-
несенной в ранг формы S. petersenii f. glabra Kor-
shikov) (Kristiansen, Preisig 2007). В последующих
исследованиях внутри вида S. petersenii выделено
более 10 видов из 6 клад на основе разных незави-
симых подходов, включая молекулярные методы
и традиционный анализ морфологии чешуек
(Kynčlová et al., 2010). В ходе проведенных иссле-
дований были получены надежные доказатель-
ства присутствия существенных различий мор-
фотипов у представителей вида S. petersenii sensu
lato. На основе выявленных различий морфотипы
возведены в ранг вида (Škaloud et al., 2012, 2013a,
2014, 2020; Jo et al., 2016).

Морфологические различия колоний, клеток
и кремнистых чешуек для видов, выделенных
внутри старого объема вида S. petersenii sensu lato,
с применением световой, электронной сканиру-
ющей и трансмиссионной микроскопии были
описаны в работах (Škaloud et al., 2012, 2014, 2020).
Комплексное исследование 2020 г. (Škaloud et al.,
2020), включающее как морфологические, так и
молекулярные методы, показало, что сведения о

разнообразии рода Synura недостаточны и огра-
ничиваются несколькими изученными морфоти-
пами. Каждый вид комплекса S. petersenii четко
выделяется сочетанием нескольких морфологи-
ческих и морфометрических особенностей (фор-
ма и размеры чешуек и гребня, количество ребер,
наличие или отсутствие взаимосвязей между ни-
ми), поэтому микроскопическая идентификация
по ним возможна. С помощью только морфоло-
гического подхода идентифицировано несколько
видов из комплекса S. petersenii в России и Украи-
не (Kapustin, Gusev et al., 2020; Gusev et al., 2016,
2017). На Южном Урале мы идентифицировали
5 таксонов из комплекса Synura petersenii: описа-
ние морфологии (размеры срединных чешуек и
их структурных элементов) обнаруженных видов
секции Petersenianae, а также чешуек 2 видов,
предположительно принадлежащих к недавно
выделенным видам (Škaloud et al., 2014), приведе-
ны в табл. 2.

Следует отметить, что при тщательно выве-
ренных морфологических характеристиках при
определении видов необходимы дополнительные
исследования с применением молекулярного
анализа.

В морфологических описаниях обнаруженных
на Южном Урале видов рода Synura Sectio Peterse-
nianae представлены оригинальные размеры че-
шуек и элементов их микроскульптуры.

Таблица 2. Размеры чешуек середины панциря клетки и их структурных элементов у таксонов рода Synura, сек-
ция Petersenianae, из водоемов Южного Урала
Table 2. Sizes of the body scales and secondary silica structures on the scale surface in Synura section Petersenianae taxa
found in waterbodies of South Urals

Показатель
Character

Synura 
petersenii

Synura 
americana

Synura 
truttae

Synura 
glabra

Synura 
macropora

Synura cf. 
laticarina

Synura cf. 
heteropora

Длина чешуйки (body scale), мкм
Scale length, μm

3.8–4.6 3.0–3.4 3.3–3.4 2.5–3.3 3.1–3.3 3.2–4.0 2.5–3.0

Ширина чешуйки (body scale), мкм
Scale width, μm

1.6–2.2 2.2–2.4 1.7–1.8 1.9–2.3 1.7 2.1–2.4 1.1–1.7

Диаметр отверстия базальной пла-
стинки в апикальной части, мкм
Base hole diameter, μm

0.20–0.35 0.35–0.37 0.32–0.34 0.32–0.42 0.33 0.32–0.35 0.19–0.30

Диаметр пор базальной пластинки, нм
Diameter of base plate pore, nm

20–30 25–35 20–22 30–40 80–100 18–20 20–30

Диаметр пор медиального гребня, нм
Keel pore diameter, nm

40–70 40–80 50–70 60–100 90–130 40–90 50–100

Количество поперечных ребер
Number of struts

26–32 21–24 28–32 18–22 21 30–32 22–28

Отношение ширины чешуйки к ши-
рине медиального гребня
Scale width to keel width ratio

2.7–3.6 2.8–3.5 2.3–2.4 3.8–4.5 2.9 2.5–2.7 1.8–3.0



БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 107  № 4  2022

ЗОЛОТИСТЫЕ ВОДОРОСЛИ (CHRYSOPHYCEAE) ВОДОЕМОВ ЮЖНОГО УРАЛА 339

Рис. 2. Морфология чешуек отдельных видов Synura секции Petersenianae:
а – Synura petersenii s. str. (ТЭМ), чешуйки середины клетки; b – Synura petersenii s. str. (СЭМ), чешуйка середины клет-
ки;
c – Synura truttae (CЭМ): чешуйки середины клетки с ребрами, неопределенно соединенными между собой; d – Synura
truttae (TЭМ), апикальная чешуйка с закругленным концом и тремя зубцами; е – Synura truttae (СЭМ), расположение
чешуек на середине клетки, гребни покрыты многочисленными бугорками, указаны стрелками; f – Synura truttae
(TЭМ), три зубца апикальной чешуйки указаны стрелками.
Масштабные линейки: a, b – 1 мкм; c – 2 мкм; d, e – 1 мкм; f – 0.5 мкм.
Fig. 2. Scale morphology of some species of Synura section Petersenianae:
а – Synura petersenii s. str. (ТEМ), body scales; b – Synura petersenii s. str. (SEМ), body scale; c – Synura truttae (SEМ): body
scales with indefinite indications of interconnections between struts; d – Synura truttae (TЭМ), apical scale with three teeth on
a rounded keel tip; е – Synura truttae (SEМ), arrangement of body scales on the cell, note the keels covered by numerous small
bumps (arrows). f – Synura truttae (TEМ), detail of an apical scale keel tip with 3 teeth (arrows).
Scale bars: a, b – 1 μm; c – 2 μm; d, e – 1 μm; f – 0.5 μm.

(b)

(d)(c)

(f)

(e)

(a)
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Род SYNURA Ehrenberg
Sectio Petersenianae Petersen et Hansen ex Balon-

ov et Kuzmin.
Synura petersenii Korshikov emend. Škaloud et

Kynčlová (рис. 2 а; б).
Synura caroliniana Whitford; S. petersenii f. kuffer-

athii Petersen et Hansen.
Чешуйки середины клетки (body scales) удли-

ненной формы, 3.8–4.6 мкм дл. и 1.6–2.2 мкм
шир. Апикальные чешуйки более округлые,
меньших размеров. Каудальные чешуйки намно-
го меньше и узкие, 2.3–3.6 мкм дл. и 0.8–1.2 мкм

шир. Гребень цилиндрический, чаще заканчива-
ется острием, орнаментирован довольно мелки-
ми порами (40–70 нм в диам.). Отношение шири-
ны чешуйки к ширине гребня варьирует от 2.7 до
4.0. Многочисленные ребра (26–32), часто соеди-
ненные между собой поперечными перегородка-
ми, регулярно располагаются от гребня по пери-
метру чешуйки. Расстояние между ребрами со-
ставляет от 0.24 до 0.28 мм. Базальная пластина с
многочисленными мелкими порами (20–30 нм в
диам.) спереди перфорирована отверстием округ-
лой формы 0.20–0.35 мкм.

Рис. 3. Морфология чешуек отдельных видов Synura секции Petersenianae:
a, b, d, е – Synura glabra (ТЭМ), чешуйки середины клетки; c – Synura glabra (ТЭМ), каудальные чешуйки; f, g – Synura
macropora (ТЭМ).
Масштабные линейки – 1 мкм.
Fig. 3. Scale morphology of some species of Synura section Petersenianae:
a, b, d, е – Synura glabra (TEМ), body scales; c – Synura glabra (TEМ), rear scales; f, g – Synura macropora (TEМ).
Scale bars – 1 μm.

(a)

(b) (c)

(d)

(f) (g)

(e)
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Вид относится к широко распространенным
таксонам (Škaloud et al., 2012). Необходимо до-
полнительно проверять предыдущие находки в
связи с выявлением недавно описанных видов
комплекса S. petersenii (Škaloud et al., 2012, 2014,
2020). По молекулярным данным вид отмечен в
Чешской республике, Германии, США, Австра-
лии, Корее, Великобритании, Португалии (Wee
et al., 2001; Boo et al., 2010; Kynčlová et al., 2010).
По литературным данным нахождение вида под-
тверждается в Северной и Южной Америке, Ев-
ропе, Мадагаскаре и Шри-Ланке (Škaloud et al.,
2012). В России вид S. petersenii отмечен в водое-
мах Нижнего Новгорода, Рыбинском водохрани-
лище, Ярославской и Владимирской областях
(Gusev et al., 2017). Находки вида в России (в бас-
сейне реки Волга: Рыбинском водохранилище,
реках Нижегородской области) подтверждены
молекулярно-генетическими методами (Gusev,
Kapustin et al., 2016).

Отмечен в трех речных бассейнах различных
природных зон Южного Урала. Чешуйки вида ча-
сто встречаются в водоемах Волго-Камского бас-
сейна в горно-лесной зоне на территории водо-
раздельных хребтов Южного Урала: в реке Ай с
притоками (р. Большая Тесьма, р. Малая Тесьма,
р. Большая Сатка, р. Малая Сатка, р. Куса,
р. Юважелга) и водохранилищах на них (Верхне-
айское, Бакальское или Малосаткинское, Сат-
кинское, Тесьминское и прудах Златоустовский,
Кусинский, Порожской гидроэлектростанции,
Саткинский, Юважелга), реке Березяк. Вид отме-
чен в водоемах Обского речного бассейна, в пре-
делах лесной зоны восточных предгорий Южного
Урала: в прудах верхнего течения р. Миасс, оз.
Кошкуль, р. Сыростан, пруде Хребет, р. Киалим,
Киалимском водохранилище, прудах р. Тыелга, в
водоемах зоны воздействия Карабашского меде-
плавильного комбината (Богородском пруде и
оз. Барахтан); в лесостепной и степной природ-
ных зонах в притоках р. Тобол – р. Сорока, р. Уй
и Уйском пруде, р. Нижний Тогузак, пруде у
с. Бреды на притоке р. Синташты, Чесменском
пруде. Вид S. petersenii отмечен и в бассейне
р. Урал – в Ушкотинском водохранилище (рис.
1).

Вид встречался подо льдом с декабря по ап-
рель, в безледный период – в мае, июне, сентяб-
ре, октябре. Обильное развитие отмечено при
температуре 15.2° С в мае, в Уйском пруде при
рН 7.2, УЭП 220 μS cm–1. Экологический диапа-
зон развития на Южном Урале широкий: темпера-
тура 3.0–21.3°С, рН 6.1–7.6, УЭП 21–640 μS cm–1.
цветности 19–87° по Pt–Co, фосфоре минераль-
ном 10–135 мкг л–1. Местообитание в водоемах,
находящихся в зоне воздействия медеплавильно-
го комбината (Богородский и Карабашский
пруд), где развитие S. petersenii отмечено единич-

ными колониями, расположено в буферной зоне
металлургического производства с повышенным
содержанием тяжелых металлов в воде (Snit`ko,
Snit`ko, 2019).

Synura truttae (Siver) Škaloud et Kynčlová (рис. 2.
c, d, e, f)

(Synura petersenii Korshikov f. truttae Siver)
Чешуйки середины клетки округло-удлинен-

ные, 3.3 мкм дл. и 1.8 мкм шир. (рис. 2 c). Меди-
анный гребень имеет поры 50–70 нм в диам. Со-
отношение ширины чешуйки и гребня 2.4. На
изображениях СЭМ гребень покрыт множеством
небольших бугорков (рис. 2 e). Апикальные че-
шуйки более мелкие и более округлые, 2.7–
2.8 мкм дл., 1.6 мкм шир. Гребень апикальной че-
шуйки оканчивается закругленным концом (рис.
2 d). Часто кончик гребня имеет от двух до четы-
рех очень коротких зубцов на конце: у приведен-
ной на фото чешуйки видны 3 зубца (рис. 2 f). Ка-
удальные чешуйки меньше и более узкие: 2.4–
3.0 мкм дл. и 0.8–1.0 мкм шир. От гребня по пери-
метру чешуйки регулярно располагаются много-
численные ребра (28–32), они часто соединены
между собой (рис. 2 c), расстояние между ребрами
составляет около 0.2 мкм. Базальная пластина че-
шуек имеет многочисленные мелкие поры 20–
22 нм в диам., спереди перфорирована большим,
округло-продолговатым отверстием 0.32 мкм в диам.

Вид обнаружен в Чешской республике (Ška-
loud et al., 2012) и в Северной Америке (США)
(Siver, Wujek 1993, 1999; Siver, Lott, 2004).

В России вид обнаружен электронно-микро-
скопическими методами в Восточной Сибири в
нижнем течении реки Енисей (Bessudova, 2018).
На Южном Урале чешуйки вида обнаружены в
водоемах Волго-Камского речного бассейна в
горно-лесной природной зоне: Златоустовском го-
родском пруду и Верхнеайском водохранилище на
реке Ай (рис. 1). Вид отмечен в безледный период –
в мае, при температуре воды 12.5°С, цветности
19‒40° по Pt–Co рН 7.4–7.5, фосфоре минеральном
30–35 мкг л–1, УЭП 195.6–242.4 μS cm–1.

Synura glabra Korshikov emend. Kynčlová et Ška-
loud (рис. 3а, b, c, d, e, 4c, d).

(Synura petersenii Korshikov var. glabra Huber-
Pestalozzi nom. prov., Synura petersenii Korshikov f.
glabra Kristiansen, Preisig)

Чешуйки середины клетки овальной формы,
2.5–3.3 мкм дл. и 1.9–2.3 мкм шир. Медианный
гребень узкий и ближе к равномерной ширине
или цилиндрической форме, обычно без острого
кончика (рис. 3а, с) или есть небольшое острие
(рис. 3b). Соотношение между шириной чешуйки
и шириной гребня варьирует с 3.8 до 4.5. Гребень
перфорирован порами среднего размера, часто
поры на одном гребне имеют различный размер
(рис. 3d), варьирует 60–100 нм в диам. Базальная
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пластинка орнаментирована порами 30–40 нм в
диам. Диаметр отверстия в апикальной части ба-
зальной пластинки 0.32–0.42 мкм. Поперечные
ребра несколько редуцированы, слабо выражены,

часто не доходят до периметра края чешуйки и
никогда между собой не соединены перегородка-
ми. Количество поперечных ребер варьирует от 18
до 22. Расстояние между ребрами варьирует от

Рис. 4. Морфология чешуек отдельных видов Synura секции Petersenianae:
a, b – Synura americana (СЭМ), чешуйки середины клетки; с, d – Synura glabra (ТЭМ), чешуйки середины клетки
(с) и апикальная чешуйка (d); е – Synura americana (СЭМ), чешуйки середины клетки и длинные каудальные чешуйки
(указаны стрелками).
Масштабные линейки – 1 мкм.
Fig. 4. Scale morphology of some species of Synura section Petersenianae:
a, b – Synura americana (SEМ), body scales; с, d – Synura glabra (ТEМ), body scales (с) and apical scale (d); е – Synura amer-
icana (SEМ), body scale and narrow long rear scales (arrows).
Scale bars – 1 μm.

(a)

(c) (d)

(e)

(b)
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0.28 до 0.33 мкм. Апикальные чешуйки меньше,
1.9–2.8 мкм дл. и 1.2–1.9 мкм шир., морфологиче-
ски сходны с чешуйками середины клетки. Ка-
удальные чешуйки (рис. 3 с) значительно меньше,
1.8–2.2 мкм дл. и 0.7–1.1 мкм шир.

Широко распространенный таксон, встреча-
ется в местообитаниях разного типа в Европе,
Азии (Китай, Корея, Япония), в Северной Аме-
рике (Škaloud et al., 2012). В России отмечен на
Верхней Волге в Рыбинском водохранилище, в
реках Нижегородской области (Gusev et al., 2016,
2017). Находки вида в России (Рыбинском водо-
хранилище, реках Нижнего Новгорода) подтвер-
ждены молекулярно-генетическими методами
(Gusev, Kapustin et al., 2016).

Обнаружен в двух местообитаниях: в Верхне-
айском водохранилище на р. Ай (Волго-Камский
бассейн) и в небольшом пруду на р. Уй Тоболь-
ского (Обского) речного бассейна (рис. 3 а, b, c, d,
e). Вид вегетировал в Уйском пруду в подледный
период, весной после схода льда и осенью, в
Верхнеайском водохранилище – весной после
схода льда; диапазоны температуры воды 3.5°–
16.0°С, рН 7.0–7.4, УЭП 195–490 μS cm–1.

Synura macropora Škaloud et Kynčlová (рис. 3f, g).
Обнаружены чешуйки, идентифицированные

по результатам ТЭМ, овальной формы, 3.1–3.3
мкм дл., 1.7 мкм шир. Соотношение ширины че-
шуйки и ширины гребня 2.9. Найденные единич-
ные чешуйки относятся, предположительно, к
промежуточным между чешуйками середины
клетки и каудальными (rear scales), об отклонени-
ях от размеров в местной популяции можно будет
говорить при более многочисленных находках.
По протологу (Škaloud et al., 2014) линейные раз-
меры чешуйки 2.2–3.4 × 1.5–2.2 мкм. Выявлен-
ные нами размеры 3.1–3.3 мкм дл. и 1.7 мкм шир.,
обусловили более вытянутую в длину форму че-
шуйки, коэффициент отношения длины чешуй-
ки к ширине чешуйки 2.9 увеличен по сравнению
с протологом (Body scale length to width ratio 1.3–
2.1 мкм).

Медианный гребень заканчивается нечетко
выраженным острием, орнаментирован больши-
ми порами 90–130 нм в диам. Базальная пластин-
ка орнаментирована отчетливыми, большими по-
рами, сходными по диаметру с порами медиаль-
ного гребня 80–100 нм. Диаметр отверстия в
апикальной части базальной пластинки 0.33 мкм.
От медианного гребня по периметру чешуйки
располагаются ребра в количестве 21, они не со-
единяются поперечными перегородками.

Чешуйки, отнесенные к данному таксону по
морфологическим характеристикам известны из
Бразилии, Германии и Дании (Škaloud et al.,
2012). Ранее чешуйки данного таксона отмечены
для водоемов России под названием Synura pe-
tersenii f. glabra (Korshikov) Kristiansen et Preisig

(Balonov, Kuzmin, 1974; Balonov, 1976; Kuzmin,
Kuzmina, 1987; Voloshko, 2010), а также в ком-
плексе S. petersenii sensu lato во многих водоемах
(Škaloud et al., 2012). Вид S. macropora обнаружен
по электронно-микроскопическим исследовани-
ям в России в озерах Полярного Урала и Ворку-
тинской тундры (Voloshko, 2017), в водоемах
Нижнего Новгорода (Gusev et al., 2017), в Ленин-
градской области (Safronova, 2018).

По молекулярно-генетическим данным вид
отмечен в Чехии (Kynčlová et al., 2010) и в России
в реках г. Нижний Новгород (Gusev, Kapustin et
al., 2016).

На Южном Урале чешуйки вида обнаружены в
пруду Пороги у плотины Порожской гидроэлек-
тростанции на р. Сатка, недалеко от впадения в
р. Ай (Волго-Камский речной бассейн), при тем-
пературе воды 15.0°С, рН 7.4, УЭП 85 μS cm–1.

Synura americana Kynčlová et Škaloud (рис. 4a, b, e).
Обнаруженные чешуйки середины клетки

3.0–3.4 мкм дл. и 2.2–2.4 мкм шир. Гребень за-
канчивается острым кончиком, чаще расширен в
передней части – имеет близко к треугольной
форму, орнаментирован порами среднего разме-
ра (40–80 нм в диам.). Соотношение ширины че-
шуйки и ширины гребня варьирует от 2.8 до 3.5.
Базальная пластинка – с многочисленными мел-
кими порами (25–35 нм в диам.). Диаметр отвер-
стия в апикальной части базальной пластинки
0.35–0.37 мм в диам. Ширина чешуек несколько
больше, также больше и диаметр отверстия ба-
зальной пластинки, чем указано в протологе вида
(Škaloud et al., 2014). Многочисленные ребра (21–
24) регулярно через расстояние 0.30–0.34 мкм
располагаются от гребня по периметру чешуйки,
никогда не соединяются между собой попереч-
ными перегородками. Однако в водах, богатых
кремнеземом, либо при культивировании на сре-
де с кремнеземом, поперечные перегородки из-
редка наблюдались (Škaloud et al., 2012). Апикаль-
ные чешуйки 2.7–3.4 мм дл., 1.8–2.3 мм шир., гре-
бень апикальной чешуйки может оканчиваться
закругленной вершиной. Каудальные чешуйки
длинные и узкие, 3.6–5.0 мкм дл. и 0.9–1.3 мкм
шир., их длина превышает длину чешуйки сере-
дины клетки: длинные каудальные чешуйки яв-
ляются характерным отличием S. americana (рис.
4 e, указаны стрелками).

Доминирующее распространение вида по мо-
лекулярным данным указывается для Северной
Америки (Канада, США), отмечен в Южной Аме-
рике (Колумбии), в Европе (Дании, Германии)
(Boo et al., 2010; Škaloud et al., 2012). В России от-
мечался в г. Санкт-Петербурге при температуре
14°C; pH 7.3; УЭП 550 μS сm–1 (Safronova, 2018).

Распространение на Южном Урале ограниче-
но лесной и лесо-степной природными зонами по
обе стороны водораздельных хребтов. В водоемах
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Рис. 5. Морфология чешуек отдельных видов Synura секции Petersenianae:
a, b, c– Synura cf. laticarina (СЭМ, ТЭМ), чешуйки середины клетки; d – Synura cf. heteropora (ТЭМ), чешуйки середины
клетки и промежуточные, стрелкой указаны каудальные чешуйки.
Масштабные линейки: a – 5 мкм; b–d – 1 мкм.
Fig. 5. Scale morphology of some species of Synura section Petersenianae:
a, b, c– Synura cf. laticarina (SEМ, TEМ), body scales; d – Synura cf. heteropora (TEМ), body scales, intermediate scales, rear
scales (arrows).
Scale bars: a – 5 μm; b–d – 1 μm.

(a) (b)

(d)

(c)
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Обского бассейна отмечен в реках Киалим, Ку-
штумга, Сыростан, прудах Тыелга, Уйский, Хре-
бет, оз. Кошкуль; в Волго-Камском бассейне от-
мечен в верховьях реки Ай – водохранилищах
Верхнеайском, Малосаткинском, Тесьминском,
прудах Златоустовском, Саткинском. В Уйском
пруду обнаружен в весенних пробах при значи-
тельном количественном развитии S. peresenii при
УЭП 220 μS cm–1. Экологический диапазон раз-
вития вида: температура 3.0–19.0°С, рН 7.0–7.5,
УЭП 21–220 μS cm–1, цветности 19–34° по Pt–Co,
фосфоре минеральном 10–71 мкг л–1.

Synura cf. laticarina Škaloud et Škaloudová
(рис. 5a, b, c).

Обнаруженные чешуйки 3.2–4.0 мкм и 2.1–
2.4 мкм, соответственно (рис. 5b, c). Диапазоны
размеров входят в указанные в протологе (Škaloud
et al., 2014). Медианный гребень у чешуек закан-
чивается выраженным острым наконечником.
Гребень заметно расширен спереди, перфориро-
ван порами среднего размера 40–90 нм, размах
несколько выше, чем указан в протологе 52–
76 нм (Škaloud et al., 2014). Соотношение между
шириной чешуйки и шириной гребня колеблется
от 2.5 до 2.7. Базальная пластинка имеет много-
численные мелкие поры 18–20 нм, в основании
спереди перфорирована большим, овально-удли-
ненным отверстием (0.32–0.35 мкм в диам.).
Многочисленные ребра (30–32) часто соединены
поперечными перегородками, регулярно распо-
лагаются от гребня по периметру чешуйки.

Вид выявлен в Финляндии (Škaloud et al.,
2014). Чешуйки Synura cf. laticarina отмечены на
Южном Урале в единственном местообитании –
глубоководном озере Тургояк (Обский бассейн),
при температуре воды 12.0°С, рН 7.5, фосфоре
минеральном 20 мкг л–1, УЭП 80 μS cm–1.

Synura cf. heteropora Škaloud, Škaloudová et
Procházková (рис. 5d).

Обнаруженные чешуйки середины клетки бы-
ли 2.5–3.0 мкм дл. и 1.1–1.7 мкм шир., что входит
в диапазон размеров протолога вида (Škaloud et
al., 2014). Чешуйки состоят из базальной пластин-
ки с медианным гребнем, оканчивающимся не-
выраженным кончиком. Гребень цилиндриче-
ский, иногда слегка расширен спереди и украшен
более крупными порами 50–100 нм в диам. Вид
получил название из-за различных размеров пор
гребня (крупных) и базальной пластины (очень
мелкие многочисленные поры 20–30 нм в диам.).
Соотношение между шириной чешуйки и шири-
ной гребня от 1.8 до 3.0. Базальная пластинка
имеет спереди округлое отверстие 0.19–0.30 мкм в
диам. Многочисленные ребра (22–28), иногда со-
единенные между собой поперечными перего-
родками, регулярно располагаются от гребня по
периметру чешуйки. Апикальные чешуйки: 2.5–
2.7 мкм дл. и 1.3–1.4 мкм шир. с гребнем, закан-

чивающимся закругленным кончиком. Каудаль-
ные чешуйки 1.7–2.1 мкм дл. и 0.6–0.8 мкм шир.

Распространение в мире: Австрия, Чехия, Эс-
тония, Ирландия, Щвеция, Норвегия, Велико-
британия (Škaloud et al., 2014), на Украине (Ka-
pustin et al., 2020).

Чешуйки Synura cf. heteropora отмечены на
Южном Урале в единственном местообитании в
Уйском пруду Обского (Тобольского) речного
бассейна, в мае вместе с отмеченным обильным
развитием S. petersenii, при температуре 15.2°С,
при рН 7.2, УЭП 220 μS cm–1. Выявленное место-
обитание вида находится в лесо-степной природ-
ной зоне, как и на Украине (Kapustin et al., 2020).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Впервые для Южного Урала в ходе обширного

многолетнего отбора проб из пресноводных ме-
стообитаний описано и охарактеризовано 5 видов
рода Synura секции Petersenianae: S. petersenii,
S. americana, S. glabra, S. macropora, S. truttae, а так-
же идентифицированы немногочисленные че-
шуйки, принадлежащие предположительно ви-
дам S. cf. laticarina, S. cf. heteropora.

Микроскопическая идентификация по соче-
танию разных морфологических и морфометри-
ческих особенностей чешуек и их микроскульп-
турных элементов (гребня, ребер, взаимосвязей
между ними) в пределах видового комплекса
S. petersenii возможна (Kapustin, Gusev, 2015; Ka-
pustin et al., 2020; Gusev et al., 2016, 2017). Однако
необходимы дополнительные исследования раз-
нообразия морфотипов представителей вида
S. petersenii sensu lato в южноуральских водоемах с
применением молекулярного анализа.

Настоящим исследованием установлено, что
представители видового комплекса Synura pe-
tersenii широко распространены в горно-лесной
зоне Южного Урала, в восточных предгорьях и в
степном Зауралье в пределах Челябинской обла-
сти и Оренбуржья в водоемах всех типов – верховьях
горных, степных рек, прудах и водохранилищах на
них, озерах мелких и относительно глубоких.

Широко распространенный вид S. petersenii
sensu stricto обнаружен в наибольшем количестве
местообитаний на Южном Урале. Распростране-
ние только в лесной зоне имел вид S. americana.
Остальные виды секции Petersenianae выявлены
также только в лесной зоне, единично. Отмечен-
ные чешуйки S. cf. heteropora обнаружены в лесо-
степной зоне в малом пруду, вместе с развитием
S. petersenii sensu stricto. В водоемах степной зоны
Южного Урала обнаружен только вид S. petersenii
sensu stricto.

В целом, экологические условия выявленных
местообитаний представителей вида Synura сек-
ции Petersenianae характеризуются околоней-
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тральными показателями рН и низкой электро-
проводностью воды.

Полученные результаты дополняют сведения
о флоре хризофитовых водорослей России.
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The article contains data on the distribution of members of the genus Synura Ehrenberg from the Synura pe-
tersenii species complex based on the results of morphometric analysis of siliceous scales performed using
scanning and transmission electron microscopy (SEM, TEM). The Syura petersenii species complex com-
prises common, cosmopolitan and highly diverse taxa of autotrophic freshwater f lagellates. In this paper, we
describe and characterize 5 species first discovered in the region under study (S. petersenii, S. americana,
S. glabra, S. macropora, and S. truttae), and the scales similar to those of S. cf. laticarina and S. cf. heteropora.
The species have been identified on the base of our extensive sampling in freshwater habitats of the montane-
forest zone of the eastern foothills of the South Urals and the steppe Transuralia within the Chelyabinsk and
Orenburg regions. The descriptions of the found species are supplemented with original information on their
localities, distribution and ecology in the study region, illustrated with electron micrographs, including de-
tails of the structure of the siliceous cell covers. The obtained results supplement the information on the f lora
of chrysophycean algae in Russia and can be used in environmental monitoring of waterbodies.
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Ambrosia trifida L. (Asteraceae) – североамериканское однолетнее растение, включенное в перечень
карантинных объектов в Европе, в том числе в Российской Федерации и сопредельных странах. Об-
суждаются результаты исследований 2017–2021 гг. по выявлению современного распространения и
особенностей натурализации этого вида на европейской части России. Центрами массовой натура-
лизации А. trifida на исследуемой территории являются Заволжье (Самарская область, юг Татарста-
на), Предуралье (Оренбургская область, Башкортостан), Предволжье (запад Саратовской области),
Хоперско-Бузулукская равнина (северо-запад Волгоградской области), юго-запад Окско-Донского
плоскоместья и Калачская возвышенность (центр и юг Воронежской области). Анклавы в виде на-
турализовавшихся популяций отмечены в Брянской и Владимирской областях, а также в городах
Казань и Уфа. В дальнейшем можно ожидать распространение A. trifida на большой части европей-
ской территории России.

Ключевые слова: Ambrosia trifida, Asteraceae, инвазии, чужеродные растения, натурализация, вторич-
ный ареал
DOI: 10.31857/S0006813622020028

Виды рода Ambrosia L. (Asteraceae) имеют севе-
роамериканское происхождение. Они широко
распространены в восточных и центральных шта-
тах США и на юге Канады, в Центральной и Юж-
ной Америке (Allard, 1945; Mar’yushkina, 1986;

Srother, 2006; Chauvel et al., 2021). В Европу ам-
брозия занесена в XVIII в., в Россию – в начале
ХХ в. (Nikitin, 1983; Mar’yushkina, 1986; Moskalen-
ko, 2001; Vinogradova et al, 2010). В настоящее вре-
мя виды этого рода широко расселились во мно-
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гих странах Западной, Центральной и Восточной
Европы, Восточной Азии и наносят значитель-
ный ущерб экосистемам, сельскому хозяйству и
здоровью человека (Vasic, 1990; Jurik, 1991; Ryb-
nicek et al., 2000; Pyšek et al., 2012; Anačkov et al.,
2013; Smith et al., 2013; Qin et al., 2014; Dong et al.,
2020; Chauvel et al., 2021; и др.).

В условиях современного изменения климата
прогнозируется расширение вторичных ареалов
всех видов рода амброзия в направлении Север-
ной и Восточной Европы, в том числе в России и
странах Балтии, с захватом таких крупных горо-
дов как Москва, Санкт-Петербург (Rasmussen
et al., 2017; Chauvel et al., 2021).

На территорию России занесено три вида ам-
брозий. Все они являются приоритетными объек-
тами исследований и фитосанитарного контроля
(Dergunova et al., 2012; Dgebuadze, 2014; Ambro-
sia…, 2020; Natsionalniy…, 2021). В статье пред-
ставлена информация о современном распро-
странении и особенностях натурализации амбро-
зии трехраздельной (Ambrosia trifida L.) в
европейской части России, полученная на основе
экспедиционных маршрутных обследований.

Известно, что в России А. trifida произрастает в
центральных и южных районах европейской ча-
сти, на Северном Кавказе, в Сибири и на Дальнем
Востоке (Nikitin, 1983; Flora…, 1994; Abramova,
1997, 2017; Seregin, 2010; Baranova, Puzyrev, 2012;
Dmitriev, Konovalenko, 2014; Pikalova, 2015; Kazh-
dan et al., 2018; Dmitriev, 2019; Pshegusov et al.,
2019; Golubev, 2021; Abramova et al., 2017 a, b и др.).
Вид входит в перечень 100 наиболее агрессивных
чужеродных видов России (Samye…, 2018) и зане-
сен в списки инвазионных видов Среднего По-
волжья (Senator et al., 2017), Брянской (Panasenko,
2014), Воронежской (Grigoryevskaya et al., 2013),
Волгоградской (Sagalaev, 2013), Оренбургской
(Abramova и др., 2017) областей, Республики Баш-
кортостан (Abramova, Golovanov, 2016). В Удмурт-
ской Республике включен в список потенциаль-
ных инвазионных растений (Chernaya kniga…,
2016) и в список 100 наиболее опасных инвазион-
ных видов Европы (Nentwig, 2018).

В предыдущих публикациях о географии А. tri-
fida, к сожалению, не уделялось внимания оценке
встречаемости и степени натурализации вида в
административных субъектах Российской Феде-
рации. Информация о местонахождениях вида,
имеющаяся в GBIF (2021) и iNaturalist (Ambro-
sia…, 2021), не содержит сведений о натурализа-
ции вида в отмеченных локалитетах. В этой связи
актуальны исследования современного распро-
странения и натурализации А. trifida в пределах
вторичного ареала вида, в частности в России.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Ambrosia trifida L. – однолетнее растение высо-

той 40–180 см. Цветет в июле, плодоносит в авгу-
сте–сентябре. Плоды довольно многочисленные,
обычно около 300–1000 шт. на одно растение (Ni-
kitin, 1983; Abramova, 2012; Pikalova, 2017).

Первоначально нами была изучена информа-
ция о распространении A. trifida на европейской
территории России, содержащаяся на платфор-
мах iNaturalist (Ambrosia…, 2021) и GBIF (2021), а
также в литературных источниках (Abramova,
1997, 2017; Seregin, 2010; Baranova, Puzyrev, 2012;
Dmitriev, Konovalenko, 2014; Pikalova, 2015; Sena-
tor et al., 2017; Abramova et al., 2017a, b; Dmitriev,
2019; Pshegusov et al., 2019; Golubev, 2021). Про-
анализированы экологические особенности ви-
да, выявлены факторы, определяющие его рас-
пространение и намечены регионы, перспектив-
ные в отношении экспедиционного поиска и
обследования популяций A. trifida.

Распространение А. trifida было изучено в ходе
экспедиционных исследований 2017–2021 гг. в
817 точках на территории 15 административных
субъектов Российской Федерации: Брянской,
Владимирской, Волгоградской, Воронежской,
Курской, Липецкой, Орловской, Оренбургской,
Пензенской, Самарской, Саратовской, Тамбов-
ской, Ульяновской областей, Республик Башкор-
тостан и Татарстан. Общая протяженность марш-
рутов составила более 14500 км.

При определении границы ареала вида в ходе
полевых работ использовался метод экологиче-
ских трансект. Первоначальный поиск местона-
хождений А. trifida проводился от известной обла-
сти натурализации и широкого распространения
вида в направлении градиентов основных лими-
тирующих его распространение факторов среды
(теплообеспеченности на северной границе и
влагообеспеченности на южной).

При дальнейшем планировании маршрута не-
посредственно в полевых условиях и выборе рай-
онов исследования внимание в первую очередь
уделялось населенным пунктам. В регионах с
аридным климатом обращали особое внимание
на местообитания, представляющие растениям
дополнительные условия влагообеспечения –
ложбины, канавы, берега водоемов и водотоков.

При отсутствии населенных пунктов на терри-
тории исследования наблюдения проводили
вдоль обочин дорог через каждые 10–20 км. В
каждой точке вдоль дорог изучали по 100 метров
по обеим сторонам дороги, обращая внимание на
откосы дороги и прилегающую к ней территорию.

При обнаружении амброзии оценивалась чис-
ленность растений и фаза развития. Одновремен-
но фиксировались координаты местонахожде-
ний, велась фотосьемка растений и фитоценозов,
в которых они произрастают.
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Критериями натурализации вида на террито-
рии служили следующие факторы: большой раз-
мер популяции; нахождение растений в момент
обнаружения в фазе, позволяющей семенам со-
зреть до окончания периода вегетации; присут-
ствие сообщества А. trifida на одном месте в тече-
ние более чем одного года; наличие на прилегаю-
щих территориях других самоподдерживающихся
популяций. Указания о длительности произрас-
тания в конкретных местонахождениях для неко-
торых популяций вида были получены по литера-
турным данным и от местных жителей.

Обнаруженные в результате проведенных ис-
следований местонахождения амброзии были на-
несены на карту, работа проводилась в ГИС Terr-
Set 2020 (TerrSet 2020/ 2021 Clark Labs, Clark Uni-
versity 950 Main St., Worcester MA 01610 USA).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Проведенные исследования позволили вы-
явить места произрастания Ambrosia trifida в 15 ад-
министративных регионах на территории евро-
пейской части России и определить современную
границу массового распространения натурализо-
вавшихся популяций вида (рис. 1).

В первичном ареале А. trifida встречается по
долинам рек и рудеральным местообитаниям, а

также является широко распространенным сор-
няком в системах однолетнего земледелия (Am-
brosia…, 2020; Chauvel et al., 2021). В настоящее
время, находясь в европейской части России на
экологическом пределе распространения, А. trifi-
da почти не встречается в агрофитоценозах, и
лишь иногда заходит на окрайки полей. Нами она
выявлена по обочинам и на откосах автомобиль-
ных, реже – железных дорог. Наиболее типичны-
ми местообитаниями являются селитебные тер-
ритории, где амброзия произрастает на пустырях,
в заброшенных огородах, вдоль заборов, в кана-
вах и в приречных кустарниках и берегах неболь-
ших речек и ручьев, в понижениях рельефа, пред-
почитая достаточно влажные и плодородные поч-
вы.

Потенциал возможного распространения вида
на территории России очень высокий – вплоть до
60° с. ш. (Moskalenko, 2001). Оптимальные эколо-
гические условия для А. trifida наблюдаются в
Краснодарском крае и Ростовской области, одна-
ко в настоящее время вид там не встречается. По
мере натурализации амброзия трехраздельная в
зоне экологического оптимума может угрожать
посевам.

В 2017–2021 гг. нами обследовано 817 пунктов,
относящихся к 15 административным субъектам
Российской Федерации. В таблице 1 представле-

Рис. 1. Карта распространения Ambrosia trifida на европейской территории России. Натурализовавшиеся популяции,
выявленные в ходе экспедиционных обследований, отмечены красным цветом, не натурализовавшиеся – желтым
цветом. Местонахождения вида, приведенные по данным GBIF, отмечены оранжевым цветом. Пунктирная линия –
граница массового распространения по состоянию на 2021 год.
Fig. 1. Distribution map of Ambrosia trifida in the European territory of Russia. The naturalized populations identified during the
expeditions are marked with red dots, casual populations identified during the authors’ surveys are marked with yellow dots. The
localities given according to data from GBIF are marked with orange dots. The dotted line is the border of mass distribution as of
2021.
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Таблица 1. Распространение, встречаемость и статус натурализации Аmbrosia trifida в субъектах Российской Фе-
дерации (по результатам экспедиционных исследований)
Table. Distribution, occurrence and naturalization status of Аmbrosia trifida in the administrative subjects of the Russian
Federation based on the results of field studies

Административный субъект 
Российской Федерации
Constituent entity of the 

Russian Federation

Количество обследованных пунктов
Number of studied points Встреча-

емость*, %
Occurrence, %

Натурализация по
состоянию на 2021 г.
Naturalization in 2021всего

total
присутствия вида

presence of the species

Брянская область
Bryansk Region

61 4 6.5 Натурализация только в г. 
Брянск/Only in Bryansk

Владимирская область
Vladimir Region

3 3 Полное экспе-
диционное 
обследование
не проводи-
лось
A full expedi-
tion survey was 
not carried out

Эпизодическая встречае-
мость. Натурализовавшиеся 
популяции в г. Владимир, 
г. Гусь-Хрустальный, на шоссе 
близ с. Лесниково
Occasionally. Naturalized popu-
lations in Vladimir, Gus-Khrust-
alny, along the highway near the 
Lesnikovo village

Волгоградская область 
(северо-западная часть)
Volgograd Region (northwest)

98 22 22.4 Широкая натурализация на 
северо-западе области
Widespread naturalization in the 
northwest of the Region

Воронежская область 
(восточная часть)
Voronezh Region (east)

135 12 8.9 Широкая натурализация на 
востоке, начало заселения на 
западе области
Widespread naturalization in the 
east of the Region, start of distri-
bution in the west of the Region

Курская область
Kursk Region

90 0 – –

Липецкая область
Lipetsk Region

39 0 – –

Оренбургская область
Orenburg Region

129 56 43.4 Широкая натурализация на 
территориях с достаточным 
увлажнением
Widespread naturalization in 
areas with sufficient moisture

Орловская область
Orel Region

11 0 – –

Пензенская область (юго-
запад)
Penza Region (southwest)

13 3 23.0 Натурализация на юго-западе 
области
Naturalization in the southwest 
of the Region

Самарская область
Samara Region

51 43 84.3 Широкая натурализация на 
территориях с достаточным 
увлажнением
Widespread naturalization in 
areas with sufficient moisture
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ны сведения о встречаемости и характере натура-
лизации А. trifida на территории исследований.

Как видно из табл. 1 и рис. 1, амброзия трех-
раздельная обнаружена в 203 (24.8%) из 817 иссле-
дованных пунктов. Большая часть местонахожде-
ний расположена между 50° и 55° с.ш. Наиболь-
шее количество мест натурализации вида
выявлено на территориях Республики Башкорто-
стан, Оренбургской и Самарской областей.

Центрами массовой натурализации А. trifida на
европейской территории России в настоящее
время являются Заволжье (Самарская область, юг
Татарстана), Предуралье (Оренбургская область,
Башкортостан), Предволжье (запад Саратовской
области), Хоперско-Бузулукская равнина (севе-
ро-запад Волгоградской области), юго-запад Ок-
ско-Донского плоскоместья и Калачская возвы-
шенность (центр и юг Воронежской области).

Примечание. * Встречаемость рассчитана как процентное отношение количества пунктов, в которых зафиксирован вид, к об-
щему количеству обследованных пунктов.
Note. * The occurrence is calculated as the percentage of the number of points with found species in the total number of the studied points.

Саратовская область
Saratov Region

32 2 6.2 Натурализация на западе 
области на территориях с 
достаточным увлажнением
Naturalization in the west of the 
Region in areas with sufficient 
moisture

Тамбовская область
Tambov Region

33 1 3.0 Встречается на востоке обла-
сти. Вид пока не натурализо-
вался
Found in the east of the Region, 
сasual

Республика Башкортостан 
(южная часть)
Republic of Bashkortostan 
(south)

87 58 66.7 Широкая натурализация на 
юге и юго-западе республики 
на территориях с достаточ-
ным увлажнением
Widespread naturalization in the 
south and southwest of the 
Republic in areas with sufficient 
moisture

Республика Татарстан 
(южная часть)
Republic of Tatarstan (south)

36 7 19.4 Натурализация на самом юге 
и юго-востоке республики на 
территориях с достаточным 
увлажнением. Анклав натура-
лизации в Казани
Naturalization in the south and 
southeast of the Republic in 
areas with sufficient moisture, 
and in Kazan

Ульяновская область
Ulyanovsk Region

21 3 14.3 Процесс инвазии. Натурали-
зация в отдельных локалите-
тах
Invasion process. Naturalization 
in some localities

Всего
Total

817 203

Административный субъект 
Российской Федерации
Constituent entity of the 

Russian Federation

Количество обследованных пунктов
Number of studied points Встреча-

емость*, %
Occurrence, %

Натурализация по
состоянию на 2021 г.
Naturalization in 2021всего

total
присутствия вида

presence of the species

Таблица 1. Окончание
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Здесь сформировалось “ядро” вторичного ареала
А. trifida на европейской территории России. Ан-
клавы в виде натурализовавшихся популяций от-
мечены в Брянской и Владимирской областях, а
также в городах Казань и Уфа. Произрастание на-
турализовавшейся амброзии трехраздельной на
значительном удалении от зоны современного
массового распространения вида свидетельствует
о большом потенциале его дальнейшего распро-
странения.

В период с 2017 по 2021 г. отмечалось довольно
быстрое расселение вида. Так, в ходе экспедици-
онных исследований в 2017 г. самое западное ме-
стонахождение натурализовавшихся популяций
амброзии трехраздельной было отмечено восточ-
нее Воронежа, однако ряд недавно обнаружен-
ных местонахождений A. trifida, сведения о кото-
рых есть и в GBIF (2021), свидетельствуют о про-
движении вида уже до западной границы
Воронежской области.

С 2012 г. вид регулярно отмечался в г. Брянске,
но обнаруженные популяции на следующий год
не регистрировались. В 2019–2021 гг. число нахо-
док A. trifida здесь резко увеличилось, а в двух ме-
стонахождениях устойчивые популяции вида су-
ществуют уже три года.

Сдерживающим фактором распространения
А. trifida до последнего момента являлось то, что
основные центры распространения вида находи-
лись в зонах его экологического пессимума по
фактору тепло- и влагообеспеченности. Однако в
процессе расселения с востока на запад А. trifida
заходит в зону экологического оптимума, поэто-
му дальнейшее ее распространение может пойти с
большей скоростью.

По данным, содержащимся в GBIF (2021),
А. trifida отмечена также в г. Москва, Республике
Мордовия, Ивановской, Калужской, Рязанской,
Тульской областях, однако натурализация вида
на этих территориях требует подтверждения.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Проведенное исследование позволило вы-

явить современное распространение A. trifida на
европейской территории России и степень нату-
рализации вида.

Северная граница территории современного
массового распространения и натурализации
A. trifida в европейской части России проходит по
северо-востоку Воронежской, северо-западу Са-
ратовской областей, захватывая юго-запад Пен-
зенской области, далее через Ульяновскую об-
ласть переходит в Заволжье, где проходит по севе-
ру Самарской области, югу Татарстана; в
Башкирии от г. Октябрьский опускается на юг к
г. Стерлитамак. Восточная граница проходит по
западным отрогам Южного Урала, спускаясь на

юг до г. Соль-Илецк. Южная граница распро-
странения вида определяется нарастающей к югу
аридностью территории. В Заволжье она прохо-
дит по линии с. Илек (Оренбургская область) – с.
Подъем-Михайловка (Самарская область), далее
проходит по северо-восточной границе Саратов-
ской области, затем по линии Саратов – Урю-
пинск и по южной границе Воронежской обла-
сти. Современная западная граница зоны массо-
вой натурализации амброзии трехраздельной
проходит примерно по меридиану Воронежа.

По-видимому, вид не достиг своих возможных
пределов распространения на юг, север и запад, о
чем свидетельствуют натурализовавшиеся анкла-
вы в г. Брянске, Владимирской области, городах
Уфе и Казани. В будущем можно ожидать даль-
нейшего расселения A. trifida на значительной ча-
сти европейской территории России.
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Ambrosia trifida L. (Asteraceae) is a North American annual plant listed as a quarantine species in Europe,
including Russian Federation and the neighboring countries. The article discusses the results of 2017–2021
studies to identify the current distribution and naturalization of this species in the European part of Russia.
The centers of mass naturalization of A. trifida in the European territory of Russia are the Trans-Volga region
(Samara Region and the south of Tatarstan), Cis-Ural region (Orenburg Region, Bashkortostan), Pre-Volga
region (west of Saratov Region), Khopyorsko-Buzulukskaya Plain (northwest of Volgograd Region), south-
west of the Oka-Don flatlands and the Kalach Upland (center and east of Voronezh Region). Enclaves in the
form of naturalized populations were detected in Bryansk and Vladimir Regions, as well as in the cities of Ka-
zan and Ufa. A. trifida has not reached its ecological limits of distribution to the south, north, and west; there-
fore, the species can be expected to spread over a large part of the European part of Russia in the future.

Keywords: Ambrosia trifida, Asteraceae, invasions, alien plants, great ragweed, naturalization, secondary dis-
tribution area
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В стволе Quercus robur L. в течение жизненного цикла локального участка камбиальной зоны доля
поздней древесины относительно ранней древесины в годичном кольце уменьшается, стремясь к
нулю. С учетом этого фактора введены понятия контрольного и нормированного возраста, характе-
ризующие возрастные этапы жизнедеятельности участка камбиальной зоны. Описан способ их
определения. Продолжительность жизнедеятельности участка камбиальной зоны может быть в
пределах от нескольких десятков до сотен лет. Для сравнительной характеристики соотношения
поздней и ранней древесины в однозначные нормированные периоды развития камбиальных зон
выделено пять возможных вариантов, которые могут быть выражены в балльной системе. После на-
чального периода закономерного увеличения годичного прироста ранней древесины по радиусу и
по площади характер изменения их трендов может быть различен. В пределах ствола рост и развитие
локальных участков камбиальных зон находится под общим контролем целостной системы дерева.
Показатели контрольного и нормированного возраста камбиальных зон позволяют оценить осо-
бенности состояния дерева в различные периоды его жизни.

Ключевые слова: ствол, камбиальная зона, ранняя древесина, поздняя древесина, онтогенез, про-
гноз, дуб черешчатый, Quercus robur L.
DOI: 10.31857/S000681362204007X

Задача оценки состояния деревьев является
одной из важнейших в лесоводстве. Знание о воз-
можной продолжительности жизни конкретного
дерева и признаков, характеризующих различные
временные периоды жизни, позволяет более точ-
но оценивать его текущее состояние. В процессе
своего развития дерево проходит различные эта-
пы: молодость, зрелость, старение, которые отра-
жаются на всех его структурных и функциональ-
ных уровнях (Chailakhyan, 1980).

Годичный радиальный прирост древесины
ствола представляет одну из наиболее информа-
тивных структур, фиксирующих состояние дере-
ва. Как отмечает К. Эзау (Ezau, 1980), анализ се-
рийных срезов годичных колец древесины позво-
ляет получить представление о состоянии и
особенностях поведения камбия в прошлом.

В течение жизни дерева в структуре древесины
происходят направленные изменения. В первые
10–20 лет формируется молодая древесина, затем
зрелая (Zobel, Sprague, 1998), изменения продол-
жаются и в дальнейшем (Leprovost, Stokes, 2001).

Вопросы оценки этапов онтогенеза и продол-
жительности жизни дерева тесно взаимосвязаны.
Одним из признаков скорого отмирания дерева
является заметное уменьшение годичного приро-
ста диаметра ствола. Его значение, равное 0.1 мм,
было предложено в качестве тестового признака,
свидетельствующего о вероятном усыхании дере-
ва (Botkin et al., 1972). Различия в годичном при-
росте древесины у отмерших и оставшихся в жи-
вых деревьев могут наблюдаться за несколько де-
сятилетий до момента усыхания (Bigler, Bugmann,
2004). Вместе с тем, диагностика природного по-
тенциала, устойчивости и продолжительности
жизни дерева остается малоизученной областью
лесоведения (Dobbertin, 2005; Rohner , 2012).

Объектом наших исследований являлся ана-
лиз годичного прироста ранней и поздней дре-
весины в стволах дуба черешчатого (Quercus ro-
bur L.).

В годичном приросте ствола дуба черешчатого
ранняя древесина состоит из крупных сосудов,
расположенных в один или несколько слоев, ак-
сиальной паренхимы, вазицентрических трахеид,
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могут присутствовать древесные волокна. Позд-
няя древесина включает в свой состав древесные
волокна, волокнистые трахеиды, клетки парен-
химы, мелкие сосуды (Vikhrov, 1953; Yatsenko-
Khmelewski, Kobak, 1978).

Формирование ранней древесины происходит
большей частью за счет питательных веществ, на-
копленных растением в прошлом сезоне. Форми-
рование поздней древесины идет за счет ассими-
лянтов текущего года и продолжается до конца
августа – начала сентября (Vikhrov, 1954; Grud-
zinskaya, 1962; Elagin, 1962, и др.).

Радиальный годичный прирост поздней древе-
сины дуба проявляет более высокую изменчи-
вость, чем ранняя древесина (Yakovlev, 1949;
Samtsov, 1966; Rusalenko, 1986, и др.). В.К. Шир-
нин (Shirnin, 1986) отнес ширину годичного слоя
и долю (%) поздней древесины к признакам со
слабой генетической обусловленностью. По мне-
нию Н.Е. Косиченко (Kosichenko, 1999) изменчи-
вость ширины ранней древесины в течение онто-
генеза у кольце-сосудистых растений выражена в
меньшей степени и находится под более жестким
генетическим контролем, чем ранняя древесина у
хвойных деревьев, и в эволюционном плане явля-
ется более прогрессивной частью годичного
кольца.

В процессе старения у дуба снижается доля
поздней древесины в годичном кольце (Vikhrov,
1954; Mikhailov, 1959; Chevedaev, 1963; Kosichen-
ko, 1999, и др.). При ухудшении его состояния на-
блюдается уменьшение радиального прироста и
процента поздней древесины (Savina, 1941, 1956;
Yakovlev, 1949; Vakin, 1954; Vikhrov, 1954 и др.).

С возрастом изменяются темп и особенности
функционирования эмбриональных тканей в раз-
личных частях дерева, меняются соотношения
анатомических элементов (Raskatov, 1950, 1956;
Palandzhyan, 1989).

В течение жизнедеятельности камбиальной
зоны характер трендов радиального годичного
прироста ранней и поздней древесины изменяют-
ся соответственно “кривой биологического ро-
ста”: вначале они увеличиваются, а затем умень-
шаются (Vikhrov, 1954; Shiyatov, 1973, 1986). При
этом различные воздействия, связанные с цикла-
ми солнечной активности, климатическими ано-
малиями, поражением от вредителей вызывают
продолжительные (до десятилетия и более) от-
клонения прироста от усредненного его значения
(Lovelius, 1979, Bigler, 2003).

Согласно теории циклического старения и
омоложения Н.П. Кренке (Krenke, 1940), расте-
ние и формирующиеся в процессе роста и разви-
тия новые его части изначально обладают опреде-
ленным потенциалом жизнеспособности и пери-
одом развития. Этот вывод справедлив как для
метамеров, образованных в результате деятельно-

сти претерпевающей циклически прогрессивное
старение верхушечной апикальной меристемы
побега, так и для участков камбия, формируемых
латеральной меристемой.

Цель работы – анализ общих закономерностей
годичного прироста ранней и поздней древесины
и их взаимосвязи в стволе дуба черешчатого
(Quercus robur) в процессе его онтогенеза и разра-
ботка на их основе метода возрастной диагности-
ки состояния дерева.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Структуру радиального годичного прироста
дуба черешчатого изучали на спилах модельных
деревьев, взятых на разной высоте ствола и кер-
нах, взятых приростным буравом из ствола на вы-
соте 1.3 м. Периметры стволов, из которых отби-
рали керны и выпилы, не имели ран и открытых
дупел. На спилах и кернах последовательное из-
мерение радиальных значений ранней и поздней
древесины для каждого годичного кольца прово-
дили за весь период роста камбиальной зоны, на-
чиная от сердцевины до последнего года приро-
ста. Измерение проводили под бинокулярной лу-
пой с точностью до 0.05 мм. На спилах модельных
деревьев общий для каждого годичного кольца
размер радиальных приростов ранней и поздней
древесины определяли как среднее из четырех их
значений, полученных при анализе крестообраз-
но расположенных от сердцевины направлений.
Суммируя полученные средние радиальные раз-
меры годичных приростов ранней и поздней дре-
весины до конкретного годичного кольца, опре-
деляли его расстояние по радиусу от сердцевины.
Используя эти данные, рассчитывали по формуле
площади круга значения площадей поперечного
сечения, как до текущего фрагмента анализируе-
мого годичного кольца, так и включая прирост
ранней или поздней древесины в этом годичном
кольце. Рассчитав разницу между ними, получали
значение площади годичного прироста ранней
или поздней древесины в годичном кольце для
всего периметра на определенной высоте ствола.
Рассчитывая последовательно от первого годич-
ного кольца до последнего, получали ежегодные
значения прироста площадей ранней и поздней
древесины и годичного кольца в целом за весь пе-
риод роста камбиальной зоны.

Основной объем исходного полевого материа-
ла был собран в Теллермановском опытном лес-
ничестве Воронежской области в период с 1986
по 1992 год. Кроме того, взяты 3 модельных дере-
ва в Шацком лесничестве Рязанской области и
керны у 4 дубов в Воронежском лесничестве Во-
ронежской области. Всего было взято 19 модель-
ных деревьев, 97 выпилов и 17 кернов.
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При анализе данных были использованы как
абсолютные значения годичных радиальных при-
ростов ранней и поздней древесины, так и их от-
носительные величины.

Для характеристики соотношения в годичном
кольце радиальных размеров ранней и поздней
древесины определялось соотношение ширины
поздней и ранней древесины. Оно рассчитыва-
лось как отношение величины радиального при-
роста поздней древесины к величине прироста
ранней древесины.

Для сравнительного анализа показателей ра-
диального прироста в локальных камбиальных
зонах абсолютные значения признака переводи-
ли в относительные величины по отношению к
норме, характерной для данного признака. В ка-
честве базового значения для такой нормы кон-
кретного ряда годичных радиальных приростов
ранней древесины мы принимали среднюю из 2–
3-х последовательных максимальных величин ра-
диальных приростов, фиксирующих окончание
периода начального закономерного ее увеличе-
ния, по отношению к которой рассчитывались
остальные значения.

Так как в течение жизнедеятельности участка
камбиальной зоны наблюдается устойчивая тен-
денция к понижению соотношения ширины
поздней и ранней древесины, то единый тренд та-
кого соотношения может быть использован для
оценки динамики функционирования камбиаль-
ной зоны.

Для расчета единого тренда соотношения ши-
рины поздней и ранней древесины в течение жиз-
недеятельности участка камбиальной зоны были
использованы алгоритмы регрессионных уравне-
ний логарифма, полинома и экспоненты из про-
граммы Statistica 7 (StatSoft Statistica 7.0.61.0 En,
2006). Как правило, только часть годичного трен-
да, рассчитанного по этим алгоритмам, адекватно
описывает исходное соотношение ширины позд-
ней и ранней древесины. Регрессионные уравне-
ния логарифма или полинома применяли для
описания начальных этапов роста, а уравнение
экспоненты – для последующего заключительно-
го периода деятельности камбиальной зоны, учи-
тывая, что в состоянии, близком к отмиранию,
поздняя древесина почти не образуется и значе-
ние соотношения ширины поздней и ранней дре-
весины стремится к нулю. Для получения едино-
го тренда за весь период жизнедеятельности кам-
биальной зоны часть годичных значений
начального периода роста, полученных на основе
уравнений логарифма или полинома, соединяли
с годичными значениями на заключительном пе-
риоде роста, рассчитанными по уравнению экс-
поненты. При этом критерием объединения двух
этих трендов конкретного года служат одинако-

вые для них годичные значения соотношения
ширины поздней и ранней древесины.

Список введенных автором терминов и параметров

Соотношение ширины поздней и ранней древеси-
ны – отношение радиального прироста поздней
древесины к приросту ранней древесины в годич-
ном кольце.

Контрольный возраст (Аcon) – возраст участка
камбиальной зоны, при котором среднее значе-
ние соотношения ширины поздней и ранней дре-
весины равно 0.4. В процессе жизнедеятельности
камбиальной зоны доля поздней древесины в го-
дичном кольце уменьшается, приближаясь к ну-
лю. При данном значении соотношения ширины
поздней и ранней древесины наблюдается наи-
большая вероятность отмирания дерева.

Нормированный возраст (Аstand.) – возраст го-
дичного кольца в относительных величинах,
определяемый как частное от деления возраста
конкретного годичного кольца (Aгодичного кольца) на
величину контрольного возраста (Аcon).

(1)

Вариант взаимосвязи соотношения ширины
поздней и ранней древесины и нормированного воз-
раста. – Вариант тренда взаимосвязи соотноше-
ния ширины поздней и ранней древесины, на-
блюдаемый в камбиальных зонах в течение их
жизнедеятельности. В камбиальных зонах тренды
могут существенно различаться по таким соотно-
шениям. Для оценки в баллах подобных различий
в качестве маркеров выделено 5 трендов возмож-
ных вариантов взаимосвязи соотношения шири-
ны поздней и ранней древесины и нормирован-
ного возраста.

Реперная зона радиального годичного прироста
ранней древесины (Zреперное) – зона, расположенная
в верхней точке начального закономерного уве-
личения радиального годичного прироста ранней
древесины. Она включает в себя 2–3 годичных
кольца с максимальным приростом.

Реперная зона годичного прироста площади ран-
ней древесины (Sреперное) – зона, которая фиксиру-
ет, согласно тренду, окончание начального, зако-
номерного увеличения средней годичной площа-
ди ранней древесины, перед последующим
снижением такого прироста.

Относительное значение радиального годичного
прироста ранней древесины (Zотносительное) – частное
от деления величины данного годичного приро-
ста ранней древесины (Zn) на среднее из 2–3 мак-
симальных значений годичного прироста ранней

A = годичного кольца
stand.

con

    .
А

A
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древесины, расположенных в реперной зоне
(Zреперное).

(2)

Относительное значение годичного прироста
площади ранней древесины (Sотносительное) – частное
от деления величины годичного прироста площа-
ди ранней древесины (Sn) на ее значение в репер-
ной зоне (Sреперное).

(3)

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
I. Локальный участок камбиальной зоны
В течение онтогенеза дуба доля поздней древе-

сины закономерно уменьшается, приближаясь к
нулю в момент его отмирания. Годичные значе-
ния общего совмещенного тренда соотношения
ширины поздней и ранней древесины, получен-
ного по описанной выше методике, характеризу-
ют особенности развития участка камбиальной
зоны в течение всего периода его жизнедеятель-
ности. Связь между фактическими годичными
значениями соотношения ширины поздней и

n

Z
=относительное

реперное

Z    .Z

=относительное   .n

реперное

SS
S

ранней древесины и общим их трендом оценива-
ли на основе анализа 30 участков камбиальных
зон, взятых у 10 моделей в нижней, средней и
верхней части ствола. Среднее значение коэффи-
циентов парной корреляции между ними соста-
вило: r = 0.83 ± 0.020, что указывает на наличие
тесной связи. Среднее значение достоверности
коэффициентов регрессии между ними равно:
treg = 11.8 ± 1.06 для критерия Стьюдента tstd =
= 3.66 при уровне значимости P = 0.001. Суще-
ствует тесная связь годичных значений общего
тренда соотношения ширины поздней и ранней
древесины с фактическими годичными значени-
ями за весь период жизнедеятельности участка
камбиальной зоны. При этом анализ тренда соот-
ношения ширины поздней и ранней древесины
позволяет оценить различные этапы ее развития.

На рис. 1а приведен пример типичного изме-
нения годичного радиального прироста ранней и
поздней древесины, соотношения ширины позд-
ней и ранней древесины и их трендов у усохшего
дерева на высоте 1.3 м.

Линия тренда соотношения ширины поздней
и ранней древесины (рис. 1b) характеризует по-
тенциал метаболической активности участка
камбиальной зоны на разных этапах жизнедея-
тельности.

Рис. 1. Радиальный годичный прирост ранней и поздней древесины, соотношение ширины поздней и ранней древе-
сины и их тренды в течение жизнедеятельности участка камбиальной зоны ствола на примере усохшего дерева дуба.
(а) Значения годичного радиального прироста ранней древесины (1), поздней древесины (2), соотношения ширины
поздней и ранней древесины (3) и их тренды, рассчитанные по принципу скользящей средней.
(b) Значения соотношения ширины поздней и ранней древесины (1) и их тренд (2), рассчитанный с помощью функ-
ций: логарифмической (начальный период роста) и экспоненциальной (последующий период роста).
По оси абсцисс – возраст участка камбиальной зоны, годы; по оси ординат – размер годичного радиального прироста
ранней и поздней древесины в мм и значение соотношения ширины поздней и ранней древесины.
Fig. 1. Radial annual increment of earlywood and latewood, latewood/earlywood width ratio and their trends through the lifetime
of a local portion of cambium in a selected dead oak tree.
(а) values of the annual radial earlywood increment (1), values of the annual radial latewood increment (2), latewood/earlywood
width ratio (3) and their trends, calculated on the basis of moving average method.
(b) values of latewood/earlywood width ratio (1) and their trends (2), calculated using logarithmic (initial growth period) and ex-
ponential (subsequent growth period) functions.
X-axis – cambium portion age, years; Y-axis – value of the annual radial earlywood/latewood increment (mm) and the value of
latewood/earlywood width ratio.
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Рис. 2. Показатели радиального годичного прироста для 58 участков камбиальных зон в год отмирания, расположен-
ных на разной высоте ствола у 12 модельных деревьев:
(а) Распределение участков камбиальных зон относительно размера радиального прироста.
По оси абсцисс – размер годичного радиального прироста в мм; по оси ординат – количество участков камбиальных
зон в группе.
(b) Отношение значений радиального прироста и соотношения ширины поздней и ранней древесины.
По оси абсцисс – размер годичного радиального прироста в мм; по оси ординат – значение соотношения ширины
поздней и ранней древесины.
Fig. 2. Radial annual increments for 58 portions of cambium zones in the year of a tree death, located at different trunk height of
12 model trees:
(а) Distribution of cambium portions with respect to radial increment.
X-axis – annual radial increment (mm); Y-axis – number of cambium portions in the group.
(b) Relationship of radial increments and latewood/earlywood width ratio.
X-axis – annual radial increment (mm); Y-axis – latewood/earlywood width ratio.
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Рассмотрим в год отмирания дерева выров-
ненные по тренду значения общего годичного
прироста и соотношение поздней и ранней древе-
сины для 58 участков камбия, расположенных на
разной высоте в стволах 12 усохших модельных
деревьев дуба черешчатого. Для анализа камби-
альных зон у каждой модели выпилы брали из
нижней, средней и верхней части ствола. У неко-
торых модельных деревьев брали промежуточные
выпилы. Общее количество участков камбиаль-
ных зон в пределах ствола у разных моделей было
разным, от 3 до 13. Для определения расположе-
ния камбиальной зоны по высоте ствола рассчи-
тывали относительную высоту, как отношение
высоты камбиальной зоны к общей длине дерева.
Среднее значение относительной высоты для
всех камбиальных зон: M = 0.41 ± 0.040. Коэффи-
циенты парной корреляции между относитель-
ной высотой дерева и годичным радиальным
приростом древесины в год отмирания дерева:
r = –0.17 при P = 0.3, между относительной высо-
той дерева и соотношением ширины поздней и
ранней древесины в год отмирания дерева: r = –0.21
при P = 0.18. Следовательно, достоверной связи
между данными показателями не обнаружено.

На рис. 2а представлено распределение участ-
ков камбиальных зон по размеру годичного при-
роста в год усыхания дерева. Его значение у боль-

шинства участков камбиальных зон (44 из 58) со-
ставляет 0.1–0.4 мм. Эти величины несколько
выше значения радиального прироста равного
0.05 мм, при котором дерево полностью теряет
способность к выживанию (Botkin et al., 1972).
Вместе с тем, радиальный прирост менее 0.5 мм
свидетельствует о значительном ослаблении
устойчивости дерева и увеличении вероятности
его отмирания.

На рис. 2b приведено отношение годичного
радиального прироста и соотношение ширины
поздней и ранней древесины, определенные по
характеру тренда в год усыхания дерева. Радиаль-
ный прирост в большинстве случаев менее 1.0 мм,
а показатель соотношения ширины поздней и
ранней древесины менее 0.7. Заметной связи
между ними не наблюдается.

Отношение ширины поздней и ранней древе-
сины на момент отмирания участка камбиальной
зоны (рис. 3а) варьирует в пределах 0–1.2, сред-
няя величина такого отношения равна 0.48 ±
± 0.027. Наиболее многочисленная группа значе-
ний (25% от общего числа) находится в пределах
от 0.4 до 0.5. Количество зон прироста со значе-
нием менее 0.4 равно 36%.

На рис. 3b представлено распределение конеч-
ных значений величины соотношения ширины
поздней и ранней древесины на момент усыхания
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в зависимости от возраста участков камбиальных
зон в диапазоне от 14 до 180 лет. Связи между воз-
растом участка камбиальной зоны и конечным
значением соотношения ширины поздней и ран-
ней древесины на момент усыхания не наблюда-
ется.

Так как тренд соотношения ширины поздней
и ранней древесины в течение жизни дерева про-
являет явную тенденцию к понижению, стремясь
к нулю, то логично связать различные этапы фор-
мирования тренда с определенным периодом
функционирования участка камбиальной зоны.
Используя нормированное время, можно прове-
сти сравнительный анализ периодов развития
различных участков камбиальных зон.

Для относительной оценки подобных возраст-
ных изменений идеальным временем отсчета яв-
ляется период, в котором участок камбиальной
зоны полностью израсходовал свой жизненный
потенциал и находится на грани отмирания, а со-
отношение ширины поздней и ранней древесины
по тренду равно нулю. На практике, однако, та-
кие случаи довольно редки, так как часто усыха-
ние происходит на более раннем этапе. В иссле-
дуемой группе участков камбиальных зон у от-
мерших деревьев наибольшее их количество
приходится на градацию тренда соотношения
ширины поздней и ранней древесины в интерва-
ле 0.4–0.5. По данным Н.М. Завады (Zavada, 1983)

необратимый процесс усыхания дубов после объ-
едания их листогрызущими насекомыми насту-
пает, когда в течение 3 лет доля ранней древесины
в годичном кольце была более двух третей, т.е. со-
отношение ширины поздней и ранней древесины
составляло менее 0.5.

Поэтому, в качестве возрастной точки отсчета,
приближенной к максимально ослабленному со-
стоянию участка камбиальной зоны, рассчитан-
ной по тренду, было принято значение соотноше-
ния ширины поздней и ранней древесины, рав-
ное величине 0.4.

Обозначим возраст локального участка камби-
альной зоны в точке тренда соотношения шири-
ны поздней и ранней древесины, равный величи-
не 0.4, как контрольный – Аcon.

Для сравнительной оценки периодов в про-
цессе жизнедеятельности различных участков
камбиальных зон введем показатель нормирован-
ного возраста – Аstand. Он определяется как част-
ное от деления возраста годичного кольца на ве-
личину контрольного возраста:

(4)

В год, когда значение по тренду соотношения
ширины поздней и ранней древесины участка

= годичного кольца
stand.

con

  .
А

А
А

Рис. 3. Значения соотношения ширины поздней и ранней древесины для 58 участков камбиальных зон в год отмира-
ния, расположенных на разной высоте ствола у 12 модельных деревьев:
(а) Диаграмма распределения участков камбиальных зон по величине соотношения ширины поздней и ранней древе-
сины.
(b) Распределение участков камбиальных зон по возрасту и величине соотношения ширины поздней и ранней древе-
сины.
По оси абсцисс – значение соотношения ширины поздней и ранней древесины; по оси ординат: (а) количество участ-
ков зон камбиального прироста в группе; (б) возраст участка камбиальной зоны, годы.
Fig. 3. Values of the latewood/earlywood width ratio for 58 cambium portions in the year of tree death, located at different trunk
height of 12 model trees:
(а) Distribution of cambium portions in respect to the latewood/earlywood width ratio.
(b) Distribution of cambium portions in respect to the age and the latewood/earlywood width ratio.
X-axis – latewood/earlywood width ratio; Y-axis: (а) number of cambium portions in the group; (b) age of cambium portion,
years.
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камбиальной зоны равно 0.4, нормированный
возраст равен 1.0.

Для оценки связи тренда соотношения шири-
ны поздней и ранней древесины с нормирован-
ным возрастом был проведен анализ данных
участков камбиальных зон, имеющих величину
тренда соотношения ширины поздней и ранней
древесины равного 0.4.

В графическом виде связь между трендами со-
отношения ширины поздней и ранней древесины
и нормированным возрастом для 49 камбиальных
зон изображена на рис. 4а. Она имеет форму, где
наибольшие расхождения между ними приходят-
ся на первые периоды жизни участка камбиаль-
ной зоны. Все линии трендов стремятся к единой
точке, определяемой нормированным возрастом,
равным единице. Следует отметить, что суще-
ственных взаимных пересечений линий трендов,
после прохождения ими зоны нормированного
возраста, равного 0.2, относительно мало, (они
найдены только в 3 случаях). При этом участки
камбиальных зон, имеющие равные значения
нормированного возраста, могут существенно
различаться по величине соотношения ширины
поздней и ранней древесины. В разных камбиаль-
ных зонах при нормированном возрасте 0.3 ве-
личина соотношения годичного прироста от
поздней древесины к ранней может изменяться
от 1 до 4.

Биологический смысл данного факта указыва-
ет на способность участков камбиальных зон осу-

ществлять весь цикл своего развития при различ-
ном начальном соотношении годичного радиаль-
ного прироста поздней и ранней древесины. При
этом надо учитывать, что одинаковые значения
соотношения ширины поздней и ранней древе-
сины могут характеризовать различные этапы
развития камбиальных зон.

Камбиальные зоны в течение жизнедеятельно-
сти могут существенно различаться по соотноше-
нию поздней и ранней древесины относительно
равным значениям нормированного возраста.
Для сравнительной оценки значений взаимосвя-
зей соотношения ширины поздней и ранней дре-
весины и нормированного возраста конкретного
участка камбиальной зоны в течение его жизне-
деятельности было выделено 5 вариантов проме-
жуточных трендов, равномерно распределенных
в зоне возможного проявления соотношения
поздней и ранней древесины (рис. 4b). Такое ко-
личество вариантов, с точки зрения автора, опти-
мально для последующих расчетов. Находящийся
в центре тренд обозначен как “Var 0”, а тренды,
расположенные выше и ниже, соответственно,
как: “Var 1”, “Var 2” и “Var-1”, “Var-2”.

Ниже для данных вариантов приведены фор-
мулы связи нормированного возраста и соотно-
шения ширины поздней и ранней древесины,
обозначенного символом “SI” (формулы № 5–9).

(5)
+

+
−= 2

stand.
3 4 5

“Var 2”; 1.242 – 0.625  0.137

– 0.0154  0.0009 – 0.00002 ;

А SI SI

SI SI SI

Рис. 4. Взаимосвязь значений соотношения ширины поздней и ранней древесины и нормированного возраста в участ-
ках камбиальных зон.
(а) Общая совокупность для 49 участков камбиальных зон.
(b) Выделенные 5 вариантов взаимосвязи соотношения ширины поздней и ранней древесины и нормированного воз-
раста.
По оси абсцисс – значение соотношения ширины поздней и ранней древесины; по оси ординат – значение нормиро-
ванного возраста.
Fig. 4. Relationship of latewood/earlywood ratio to normalized age of cambium portions.
(а) 49 curves for all examined cambium portions.
(b) Five regression lines calculated for different types of relationship between latewood/earlywood ratio and normalized age of
cambium.
X-axis – the value of latewood/earlywood ratio; Y-axis – normalized age.
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(6)

(7)

(8)

(9)

В табл. 1 приведены конкретные значения со-
отношения ширины поздней и ранней древесины
для выделенных вариантов при различных значе-
ниях нормированного возраста.

Оценить характер тренда показателя отноше-
ния приростов для конкретного участка камби-
альной зоны относительно выделенных выше пя-
ти вариантов можно следующим расчетно-графи-
ческим способом. Используя значения
выровненного тренда показателя отношения
приростов для каждого годичного кольца по фор-
мулам (5–9), следует рассчитать соответствую-
щие предполагаемые значения нормированного
возраста для всех пяти вариантов. Затем, преоб-
разуя формулу (4), надо определить отдельно по
вариантам для каждого года предполагаемый
контрольный возраст, разделив возраст годично-
го кольца на вычисленный нормированный воз-
раст. В системе координат по осям представлены
реальный возраст участка камбиальной зоны и
шкала контрольного возраста. Расчетные линии
контрольных возрастов для пяти вариантов будут
представлены в виде различных линий, сходя-
щихся в одну точку. Для конкретной камбиаль-

= +
− +

2
stand.

3 4 5

“Var 1”; 1.307 – 0.841 0.238 –

0.035 0.0025 – 0.00007 ;

А SI SI

SI SI SI

= +
− +

2
stand.

3 4 5

“Var 0”; 1.372 – 1.057 0.34 –

0.054 0.0042 – 0.0001 ;

А SI SI

SI SI SI

= +
− +

2
stand.

3 4 5

“Var-1”; 1.648 – 1.861 0.897 –

0.22 0.0271 – 0.0013 ;

А SI SI

SI SI SI

= +
− +

2
stand.

3 4 5

“Var-2”; 2.083 – 3.59 2.674 –

1.024 0.195 – 0.0146 .

А SI SI

SI SI SI

ной зоны значения такой точки по шкале расчет-
ного контрольного возраста и по шкале реального
возраста будут одинаковыми. В случае, когда ди-
намика приростов камбиальной зоны точно соот-
ветствуют одному из пяти вариантов, расчетные
значения контрольного возраста для такого вари-
анта будут однозначны и представлены в виде
прямой линии. Но чаще всего такого совпадения
нет. В этом случае искомый контрольный возраст
будет соответствовать точке пересечения трендов
всех вариантов, однозначной по обеим возраст-
ным шкалам (рис. 5а).

На рис. 5а приведен пример расчета контроль-
ного возраста и номера варианта на основе 5 вы-
деленных вариантов соотношения ширины позд-
ней и ранней древесины. Тренды контрольных
возрастов выделенных вариантов не совпадают с
реальным значением контрольного возраста,
представленного прямой линией на уровне 78 лет.
Она расположена между линиями трендов вари-
антов “Var-1” и “Var-2”. Для более детальной ха-
рактеристики соотношения ранней и поздней
древесины в опытном образце можно использо-
вать номера вариантов в качестве балльной оцен-
ки. Прямая линия реальных значений контроль-
ного возраста несколько смещена от линии вари-
анта “Var-1” к варианту “Var-2”, примерно на 0.1
расстояния между ними. Поэтому по балльной
шкале распределения вариантов уровень взаимо-
связи соотношения ширины поздней и ранней
древесины и нормированного возраста для дан-
ного участка камбиальной зоны оценивается как
равный – 1.1 балла. Следует отметить, что данный
способ определения контрольного возраста и но-
мера его варианта за первые 10–20 лет роста
участка камбиальной зоны малоинформативен
из-за высокой изменчивости его расчетных зна-
чений.

Таблица 1. Варианты взаимосвязи соотношения ширины поздней и ранней древесины и нормированного воз-
раста
Table 1. Variants of relationship between of  the normalized age value and the latewood/earlywood width ratio

Примечание. ВАР – варианты отношения нормированного возраста и соотношения ширины поздней и ранней древесины.
Note. VAR – variants of relationship between the normalized age value and the latewood/earlywood width ratio.

ВАР
VAR

Значения нормированного возраста/Normalized age value

0.05 0.1 0.2 0.3 0.4 0.5 0.6 0.7 0.8 0.9 1.0

Соотношение ширины поздней и ранней древесины/Latewood/earlywood width ratio

Var -2 2.08 1.76 1.33 1.08 0.92 0.82 0.73 0.64 0.54 0.44 0.4

Var -1 3.36 2.42 1.8 1.44 1.19 1.02 0.88 0.74 0.61 0.49 0.4

Var 0 4.64 3.08 2.26 1.79 1.46 1.21 1.02 0.84 0.68 0.53 0.4

Var 1 5.62 3.98 2.85 2.22 1.8 1.47 1.21 0.97 0.77 0.58 0.4

Var 2 6.6 4.87 3.44 2.64 2.14 1.73 1.39 1.1 0.86 0.63 0.4
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Часть деревьев дуба сохраняют жизнеспособ-
ность при значениях соотношения ширины позд-
ней и ранней древесины менее 0.4 и нормирован-
ного возраста более 1.0. В этом случае взаимо-
связь данных показателей приведена на примере
анализа 15 участков зон камбиального прироста
(рис. 5b). Тренд такой взаимосвязи описывается
формулой № 10, где Аstand. – значение нормиро-
ванного возраста, SI – соотношение ширины
поздней и ранней древесины годичного кольца.

(10)
Конечное значение трендов нормированного

возраста на момент отмирания данных участков
камбиальных зон в основном не выше 1.4. При
этом продолжительность жизни после достиже-
ния контрольного возраста, чаще всего не более
20% от его значения и при максимуме около 70%.

Особенности формирования ранней древеси-
ны в процессе жизнедеятельности камбиальной
зоны анализировались на основе двух показате-
лей: годичного прироста по радиусу и годичного
прироста по площади. В динамике их формирова-
ния наблюдается существенное различие. Тренд
радиального прироста после начального увеличе-
ния, достигнув максимума, затем постепенно по-

=stand. 0.5497 – 1.1579 log10 .( )А SI

нижается. Его форма соответствует типичной
возрастной кривой развития, имеющей восходя-
щие и нисходящие ветви (Krenke, 1940). Вершина
кривой приходится на период максимального по-
тенциала радиального прироста ранней древеси-
ны. Тренд площади поперечного сечения годич-
ного прироста ранней древесины по всему пери-
метру ствола вначале так же закономерно
увеличивается до некоторого момента, после ко-
торого в различных случаях его величина или
продолжает повышаться, как правило, с меньшей
интенсивностью, или остается стабильной, или
понижается.

Фрагменты линии тренда, в которых наблюда-
ется закономерное изменение его динамики, сви-
детельствуют о завершении участком камбиаль-
ной зоной определенных этапов ее жизнедеятель-
ности и могут быть использованы в качестве
реперных зон.

На рис. 6a приведены значения годичного
прироста ранней древесины по радиусу и по пло-
щади поперечного сечения, взятые на срезе усы-
хающего дерева дуба на высоте 1.3 м. На графике
выделены две реперные зоны. Реперная зона мак-
симального значения радиального годичного
прироста (1-1 на рис. 6a) размером в 1.39 мм,

Рис. 5. (а) Пример результатов расчета контрольного возраста для зоны камбиального прироста по пяти вариантам
формул (№ 5–9), описывающих связь нормированного возраста с соотношением ширины поздней и ранней древеси-
ны, и его реальное значение.
Цифрами со стрелками обозначено значение контрольного возраста: 1 – реальное значение; 2 – для варианта Var -1;
3 – для варианта Var -2.
По оси абсцисс – возраст камбиальной зоны, годы; по оси ординат – расчетные значения контрольного возраста, го-
ды.
(b) Значение нормированного возраста для жизнеспособных участков камбиальных зон при величине соотношения
ширины поздней и ранней древесины менее 0.4: 1 – среднее значение, 2 – отдельные участки камбиальных зон.
По оси абсцисс – значение соотношения ширины поздней и ранней древесины; по оси ординат – нормированный
возраст.
Fig. 5. (а) Calculation data example of the cambium increment zone age by five different formulas (No. 5–9) specifying the re-
lationship between the normalized age and the latewood/earlywood ratio as well as its measured value.
The numerals with arrows indicate the control ages: 1 – actual value; 2 – for the line Var -1; 3 – for the line Var -2.
X-axis – cambium zone age, years; Y-axis – calculated control age, years.
(b) Normalized age for the viable cambium portions with the latewood/earlywood width ratio less than 0.4: 1 – average value, 2 –
selected cambium portions.
X-axis – latewood/earlywood width ratio; Y-axis – normalized age.
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Рис. 6. Пример изменения во времени радиального прироста и площади ранней древесины на срезе усыхающего
дерева дуба на высоте 1.3 м.
(а) Годичный прирост ранней древесины, выраженный в натуральных единицах. По оси абсцисс – возраст участка
камбиальной зоны, годы. По левой оси ординат: размер годичного радиального прироста ранней древесины, мм; по
правой оси ординат: размер площади годичного прироста ранней древесины, мм2; 1 – радиальный прирост ранней
древесины, 2 – прирост ранней древесины  по площади. 1-1 – реперная зона максимального радиального прироста
ранней древесины, 2-2 – реперная зона окончания начального закономерного этапа увеличения прироста ранней
древесины по площади.
(b) Годичный прирост ранней древесины, выраженный в относительных величинах. 1 – относительный радиальный
прирост ранней древесины, 2 – площадь относительного прироса ранней древесины в квадратных единицах. 
По оси абсцисс – возраст участка камбиальной зоны, годы. По оси ординат – размер годичного прироста ранней
древесины в относительных единицах.
Fig. 6. An example of the change in time of the radial growth and the area of   early wood on a section of a drying oak tree at a
height of 1.3 m.
(а) Annual growth of early wood, expressed in natural units. The abscissa shows the age of the cambial zone area, years. On the
left Y-axis: the size of the annual radial growth of early wood, mm; on the right Y-axis: the size of the area of   the annual growth
of early wood, mm2; 1 – radial growth of early wood, 2 – growth of early wood by area. 1-1 – reference zone of maximum radial
growth of early wood, 2-2 – reference zone of the end of the initial regular stage of increase in growth of early wood over the area.
(b) Annual growth of early wood, expressed in relative terms. 1 – relative radial growth of early wood, 2 – area of relative growth
of early wood in square units. 
The abscissa shows the age of the cambial zone area, years. On the Y-axis – the size of the annual growth of early wood in relative
units.
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определяющая меру ростовых возможностей
камбиальной зоны, и реперная зона, фиксирую-
щая окончание закономерного начального увели-
чения годичного прироста площади ранней дре-
весины (2-2 на рис. 6a) величиной в 390 мм2. Го-
дичный прирост площади ранней древесины в
дальнейшем может возрастать, но с меньшей ин-
тенсивностью.

При сравнительной оценке этапов жизнедея-
тельности участков камбиальных зон в течение
всего периода их деятельности абсолютные раз-
меры годичного прироста не являются достаточ-
но релевантными показателями такого процесса,
так как в однотипные периоды развития они мо-
гут различаться по интенсивности роста. Кор-
ректнее использовать относительные значения
приростов с учетом ростовых возможностей кон-
кретного участка камбиальной зоны. По этой
причине абсолютные значения годичного ради-
ального прироста ранней древесины были пере-
ведены нами в относительные величины. Для ра-
диального годичного прироста ранней древесины
относительная величина рассчитывалась как

частное от деления величины годичного прироста
на среднюю из 2–3 самых больших его значений,
расположенных в реперной зоне. Для годичного
прироста ранней древесины по площади всего пе-
риметра относительные величины рассчитыва-
лись как частное от деления величины площади
каждого годичного прироста на усредненное зна-
чение площади годичного прироста в реперной
зоне 2-2 на рис. 6a. Пример подобных преобразо-
ваний показан на рис. 6b, где в относительных ве-
личинах выражены значения годичного прироста
ранней древесины того же участка камбиальной
зоны, что и на рис. 6a.

Реперные зоны ранней древесины могут яв-
ляться маркерами определенных этапов в жизне-
деятельности локального участка камбиальной
зоны. Связь реперных зон с соотношением ши-
рины поздней и ранней древесины и нормиро-
ванным возрастом была исследована на образцах
114 участков камбиальных зон.

На рис. 7a приведено распределение таких зон
с соотношением ширины поздней и ранней дре-
весины. Среднее значение показателя отношения
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приростов для реперной зоны радиального го-
дичного прироста ранней древесины равно 2.44 ±
± 0.066, а для реперной зоны годичного прироста
площади ранней древесины 1.87 ± 0.056. Средняя
разница значений показателя отношения приро-
стов между данными точками равна 0.6 ± 0.047 и
достоверна при уровне значимости Р = 0.001.

На рис. 7a приведено распределение таких зон
с соотношением ширины поздней и ранней дре-
весины. Среднее значение соотношения ширины
поздней и ранней древесины для реперной зоны
радиального годичного прироста ранней древеси-
ны равно 2.44 ± 0.066, а для реперной зоны годич-
ного прироста площади ранней древесины
1.87 ± 0.056. Средняя разница значений соотно-
шения ширины поздней и ранней древесины
между данными точками равна 0.6 ± 0.047 и до-
стоверна при уровне значимости Р = 0.001.

На рис. 7b представлено распределение репер-
ных зон относительно значений нормированного
возраста. Средняя величина нормированного
возраста для реперной зоны радиального годич-
ного прироста ранней древесины равна
0.24 ± 0.008, а для реперной зоны годичного при-
роста площади ранней древесины она составляет
0.35 ± 0.009. Средняя разница значений норми-
рованного возраста между данными реперными
зонами достоверна и равна 0.11 ± 0.007 и досто-
верна при Р < 0.001. Полученные данные свиде-

тельствуют о том, что период начального разви-
тия и закономерного повышения размеров годич-
ного прироста ранней древесины приходится на
первую треть общего времени жизнедеятельности
участка камбиальной зоны. При этом после до-
стижения радиальными годичными приростами
ранней древесины максимальных значений, пло-
щадь годичного кольца ранней древесины в даль-
нейшем некоторое время продолжает увеличи-
ваться с прежней интенсивностью.

Нормированный возраст позволяет провести
сравнительную оценку камбиальных зон по пери-
одам их жизнедеятельности. Период, когда про-
исходит закономерное увеличение прироста ран-
ней древесины по радиусу и по площади, ограни-
чивается значением нормированного возраста
равного 0.3 (рис. 7b), затем наступает период по-
степенного уменьшения радиального прироста
ранней древесины, а прирост по площади может
быть различным, увеличиваться или уменьшаться
(рис. 6). Заключительный период наступает, ко-
гда возрастает вероятность отмирания дерева при
нормированном возрасте, близком к единице и
значению соотношения ширины поздней и ран-
ней древесины, равному 0.4 (рис. 3а).

Особенности взаимосвязи абсолютных разме-
ров радиальных годичных приростов ранней и
поздней древесины можно оценить, сравнивая
максимальные значения радиального годичного

Рис. 7. Распределение 114 реперных зон годичного прироста ранней древесины по радиусу и по площади относительно
соотношения ширины поздней и ранней древесины и нормированного возраста.
1 – годичный радиальный прирост ранней древесины, 2 – годичный прирост площади ранней древесины.
(а) Диаграмма распределения реперных зон относительно соотношения ширины поздней и ранней древесины.
(b) Диаграмма распределения реперных зон относительно нормированного возраста.
По оси абсцисс: (а) значение соотношения ширины поздней и ранней древесины в группе; (b) значение нормирован-
ного возраста в группе; по оси ординат – количество участков камбиальных зон в группе.
Fig. 7. Distribution of 114 reference zones in respect to the annual earlywood increment in terms of radius/area in relation to the
of latewood/earlywood width ratio and normalized age.
1 – annual radial earlywood increment, 2 – annual earlywood area increment.
(а) Reference zones distribution in respect to latewood/earlywood width ratio.
(b) Reference zones distribution in respect to normalized age values.
X-axis: (a) latewood/earlywood width ratio in the group; (b) normalized age per group; Y-axis – number of cambium portions
per group.
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прироста ранней древесины в реперной зоне с ва-
риантами связи соотношения ширины поздней и
ранней древесины с нормированным возрастом.
На рис. 8а приведены результаты такого сравне-
ния для 106 участков камбиальных зон.

Достоверной связи между данными показате-
лями не наблюдается. В пределах всего спектра
возможных соотношений поздней и ранней дре-
весины, от минимального (вариант “Var-2”) до
близкого к максимальному (вариант “Var 2”), в
реперной зоне наблюдается формирование раз-
личных значений годичного радиального приро-
ста ранней древесины размерами от 0.2 до 1.2 мм.
Это значит, что при одинаковой максимальной
величине радиального годичного прироста ран-
ней древесины в реперной зоне при нормирован-
ном возрасте около 0.25 соотношение поздней
древесины к ранней может изменяться примерно
в 2.5 раза (табл. 1). Эти результаты согласуются с
выводами Косиченко (Kosichenko, 1999) о том,
что формирование ранней и поздней древесины у
кольцесосудистых растений не находится в тес-
ной взаимосвязи друг с другом и контролируется
разными метаболическими системами.

На рис. 8b приведена взаимосвязь размеров го-
дичного прироста ранней древесины в реперной
зоне и контрольного возраста для 40 участков
камбиальных зон деревьев на высоте ствола
1.3 метра. Существенной связи между данными
показателями нет. Коэффициент парной корре-
ляции равен: r = 0.31 при P = 0.054. В пределах
диапазона годичного радиального прироста ран-

ней древесины в размере от 0.6 до 1.7 мм величина
контрольного возраста изменяется от 50 до
180 лет и выше. Это значит, что потенциальная
способность камбиальной зоны формировать
низкие или высокие значения радиального го-
дичного прироста ранней древесины не имеет
тесной связи со временем ее жизнедеятельности.

Тренд площади годичного прироста ранней
древесины может быть одним из признаков, ха-
рактеризующих состояние камбиальной зоны.
Его форма зависит не только от величины ради-
ального прироста ранней древесины, но и от про-
тяженности периметра ствола, который в свою
очередь обусловлен как размерами общего годич-
ного прироста в предшествующий период, так и
возрастом дерева. Их комбинации могут быть
разнообразными. Для понимания некоторых осо-
бенностей взаимосвязи динамики годичного
прироста ранней древесины по радиусу и по пло-
щади в процессе жизнедеятельности камбиаль-
ной зоны ниже приведены их тренды, смоделиро-
ванные в пределах конкретных временных и ро-
стовых параметров.

В моделируемых трех вариантах в масштабе
нормированного возраста были заданы значения
радиального прироста ранней древесины, выра-
женные в относительных единицах. При этом
увеличение годичного прироста ранней древеси-
ны до реперной зоны у них было идентичным, а
после нее интенсивность уменьшения прироста в
вариантах изменялась в разной степени (рис. 9а).

Рис. 8. Распределение максимальных значений годичного радиального прироста ранней древесины в реперных зонах
относительно балльных оценок взаимосвязи соотношения ширины поздней и ранней древесины с нормированным
возрастом для 106 участков камбиальных зон (а) и относительно контрольного возраста для 40 участков камбиальных
зон (b).
По оси абсцисс – значение годичного радиального прироста ранней древесины в реперной зоне, мм; по оси ординат:
(а) Вариант взаимосвязи соотношения ширины поздней и ранней древесины с нормированным возрастом, баллы;
(b) значение контрольного возраста, годы.
Fig. 8. Distribution of maximal values of the annual radial earlywood increments in the reference zones in relation to numerical
score of relation between the latewood/earlywood width ratio and normalized age for 106 cambium portions (a) and in relation
to control age for 40 cambium portions (b).
X-axis – the value of the annual radial earlywood increment in the reference zone, mm; Y-axis: (a) type of relationship between
the latewood/earlywood width ratio and normalized age, scores; (b) control age, years.
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Для двух значений контрольного возраста,
равных 64 и 128 годам, были рассчитаны шкалы
нормированного возраста. На их основе, исполь-
зуя относительные значения радиального годич-
ного прироста ранней древесины, с помощью ре-
грессионного уравнения, характеризующего со-
отношения поздней и ранней древесины и
нормированного времени в варианте “Var 0”
(табл. 1), были определены для каждого года от-
носительные значения приростов ранней и позд-
ней древесины, общий годичный прирост и соот-
ветствующие значения годичного прироста пло-
щади ранней древесины (рис. 9b).

При равных относительных значениях годич-
ного прироста ранней древесины и едином харак-
тере ее взаимосвязи с размером поздней древеси-
ны в процессе жизненного цикла камбиальной
зоны форма тренда годичного прироста площади
ранней древесины не зависит от продолжитель-
ности жизнедеятельности. В приведенном при-
мере с контрольными возрастами в 64 и 128 лет
тренды различаются по абсолютным значениям,
но аналогичны по форме.

После реперной зоны динамика прироста ран-
ней древесины по площади в пределах одного ва-
рианта соотношения поздней и ранней древеси-
ны зависит от интенсивности понижения ее ра-

диального прироста. Стабильное уменьшение
радиального прироста обусловлено понижением
ростовой активности камбиальной зоны и явля-
ется определенной характеристикой ее состоя-
ния. При этом увеличение или уменьшение го-
дичного прироста по площади ранней древесины
может отражать общее состояние проводящей
структуры, обеспечивающей объем вертикально-
го тока метаболитов. У дуба формирование зоны
ранней древесины играет особо важную роль, так
как ее проводящая способность полностью со-
храняется только в течение года ее формирования
(Zimmermann, 1983).

Процесс увеличения или уменьшения годич-
ного прироста площади ранней древесины при
стабильном уменьшении радиального прироста
зависит как от динамики общего годичного при-
роста древесины, так и от размеров периметра
ствола. У старых деревьев, при заметном умень-
шении радиального прироста ранней древесины,
но при большом диаметре ствола, площадь годич-
ного прироста ранней древесины со временем
может не только оставаться стабильной, но и уве-
личиваться. Можно предположить, что сохране-
ние определенного функционального равновесия
между приростами ранней древесины по радиусу
и по площади есть необходимое условие для под-

Рис. 9. Тренды годичного прироста ранней древесины.
(а) Тренды радиального годичного прироста ранней древесины. 1, 2, 3 – варианты трендов с различной интенсивно-
стью понижения своих значений после реперной зоны.
По оси абсцисс – значение нормированного возраста; по оси ординат – значение годичного радиального прироста
ранней древесины в относительных единицах.
(b) Тренды площади годичного прироста ранней древесины, соответствующие ее радиальным значениям в вариантах
на рис. 9, А и рассчитанные для двух групп с различным контрольным возрастом: 1, 2, 3 – варианты трендов с кон-
трольным возрастом 128 лет; 4, 5, 6 – варианты трендов с контрольным возрастом 64 года.
По оси абсцисс – возраст годичного кольца, годы; по оси ординат – площадь годичного прироста ранней древесины
в относительных квадратных единицах.
Fig. 9. Trends of the annual earlywood increments.
(а) Trends of the radial annual earlywood increment. 1, 2, 3 – different trends with various value decrease rate beyond the refer-
ence zone.
X-axis – normalized age; Y-axis – relative annual radial earlywood increment in terms of area.
(b) Trends of the annual earlywood area increments plotted relating to their radial increments specified in the versions shown in
Fig. 9, A, calculated for two groups with different control ages: 1, 2, 3 – different trends with control age 128 years; 4, 5, 6 – dif-
ferent trends with control age 64 years.
X-axis – tree-ring age, years; Y-axis – relative annual earlywood increment in terms of area.
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держания стабильной жизнеспособности дере-
вьев дуба.

II. Ствол дерева
Для изучения особенностей развития участков

камбиальных зон, расположенных на разной вы-
соте ствола, были отобраны 12 модельных дере-
вьев, имеющих величину соотношения ширины
поздней и ранней древесины равную или близкую
к 0.4, позволяющую определить контрольный
возраст. Общая характеристика модельных дере-
вьев приведена в табл. 2.

Высоты и диаметры стволов без коры на 1.3 м у
модельных деревьев показаны на рис. 10a. Всего
на разной высоте ствола модельных деревьев бы-
ло взято 74 поперечных среза. Соотношение ре-
ального, на момент взятия модели, и контрольно-
го возрастов для анализируемых участков камби-
альных зон приведено на рис. 10b. Между ними
наблюдается определенное различие. Вместе с

тем, значения реального и контрольного возраста
у отдельно взятых участков камбиальных зон
близки между собой. Коэффициент корреляции
составляет: ґ = 0.9. Можно предположить, что
данные деревья находились на заключительных
этапах своего онтогенеза.

Для сравнительного анализа участков камби-
альных зон, расположенных на разной высоте по
стволу модельного дерева, значения по высоте
перевели в относительные нормированные вели-
чины – “Нnor.”, рассчитанные как отношение
конкретной высоты участка камбиальной зоны к
общей высоте дерева.

На рис. 11а представлено распределение зна-
чений контрольного возраста участков камбиаль-
ных зон по нормированной высоте ствола мо-
дельных деревьев.

По стволу дерева от комля к вершине наблю-
дается тенденция к уменьшению величины кон-

Таблица 2. Размерные показатели 12 модельных деревьев
Table 2. Size parameters of 12 model trees

Показатели
Data

Среднее арифметическое
Mean

Минимум
Minimum

Максимум
Maximum

Диаметр ствола на высоте 1.3 метра без коры, см
Trunk diameter at a height of 1.3 m without bark, cm

38 ± 11.0 16  99

Высота, м
Height, m

24 ± 6.9 18  33

Возраст, лет
Age, years

111 ± 17.9 61 230

Рис. 10. (а) Диаметр без коры и высота 12 модельных деревьев.
По оси абсцисс – диаметр без коры на высоте 1.3 м, см; по оси ординат – высота дерева, м.
(b) Реальный возраст и контрольный возраст 74 участков камбиальных зон модельных деревьев.
По оси абсцисс – реальный возраст, годы; по оси ординат – контрольный возраст, годы.
Fig. 10. (а) Trunk diameter without bark and the height of 12 model trees.
X-axis – diameter without bark at a height of 1.3 m, cm; Y-axis – tree height (m).
(b) Actual/control age of 74 cambium portions of model trees.
X-axis – actual age, years; Y-axis – control age, years.
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трольного возраста участков камбиальных зон.
Поскольку у разных деревьев на одной и той же
относительной высоте абсолютные значения
контрольного возраста не одинаковы, контроль-
ный возраст участков камбия в пределах ствола
дерева также был переведен в относительные
нормированные единицы – “Аcon. stand.”, рассчи-
танные как отношение контрольного возраста
конкретного участка камбиальной зоны к кон-
трольному возрасту участка камбиальной зоны на
высоте 1.3 м (рис. 11b). Относительная величина
контрольного возраста участков камбиальных
зон с увеличением высоты по стволу дерева до-
стоверно уменьшается, коэффициент корреля-
ции ґ = –0.85 при Р = 0.05.

Тренд данной зависимости описывается фор-
мулой полинома № 11.

(11)

Уменьшение величины контрольного возраста
локальных участков камбиальных зон по направ-
лению от комля к вершине ствола дерева свиде-
тельствует о закономерном сокращении периода
их развития. Эти данные подтверждают вывод,
сделанный Кренке (Krenke, 1940) о том, что одно-
типные метамерные части одного растения обла-
дают различной скоростью старения, так как,
имея различный собственный возраст, они в про-
цессе своего развития приходят в конечном итоге
к равному функциональному состоянию. Л.А. Ле-
беденко (Lebedenco, 1955, 1959) указывает, что с
увеличением возраста и высоты ствола дуба ско-
рость старения и формирования признаков зре-

= + 2
con.stand. nor. nor.1.0221 – 0.3131 0.5964 .А Н Н

лой древесины в пределах отдельных участков
камбиальных зон возрастает.

Согласно теории Кренке (Krenke, 1940) имею-
щийся на данный момент наличный потенциал
жизнеспособности для любой части растения ра-
вен исходному общему потенциалу минус ис-
пользованная его доля за истекший срок жизни.
Это положение справедливо как для метамеров,
формируемых апикальной первичной меристе-
мой стебля, так и для производных камбия, то
есть вторичной латеральной меристемы. Кон-
трольный возраст участка камбиальной зоны в
определенной степени является аналогом поня-
тия потенциала жизнеспособности. Его значение
по высоте ствола согласно данной теории должно
закономерно изменяться. Поэтому следует ожи-
дать, что для ствола в целом соотношение кон-
трольных возрастов камбиальных зон представ-
ляет собой некую заданную величину, которая на
любой его высоте равна сумме, состоящей из ко-
личества лет, прошедших до момента достижения
апикальным побегом данной высоты, и значения
контрольного возраста участка камбиальной зо-
ны, сформированной на данной высоте. В этом
случае контрольный возраст участка камбиаль-
ной зоны в нижней части ствола наиболее полно
характеризует общий контрольный возраст дере-
ва. Для сравнительного анализа динамики кон-
трольного возраста по высоте у различных ство-
лов их значения были преобразованы в относи-
тельные величины, которые были получены как
частное от деления суммы значений контрольно-
го возраста конкретного участка камбиальной зо-
ны на определенной высоте и предшествующего
ей возраста ствола на контрольный возраст участ-

Рис. 11. Распределение значений контрольного возраста для 74 участков камбиальных зон по высоте ствола 12 модель-
ных деревьев.
(а) По оси абсцисс – высота дерева, относительные значения; по оси ординат – контрольный возраст, годы.
(b) По оси абсцисс – высота дерева, относительные значения; по оси ординат – контрольный возраст, относительные
значения.
Fig. 11. Distribution of the control age values for 74 cambium portions in respect to the trunk height of 12 model trees.
(а) X-axis –relative tree height; Y-axis – control age, years.
(b) X-axis – relative tree height; Y-axis – relative control age.
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ка камбиальной зоны из нижней части ствола
(формула 12). В случае если проверяемая гипотеза
справедлива, то частное от такого деления долж-
но быть близко к единице. Обозначим данное
значение как комплексный возраст:

(12)

где F – расчетный комплексный возраст соответ-
ствующей определенному (n) участку камбиаль-
ной зоны ствола; Аcon.n – контрольный возраст
участка камбиальной зоны на данной (n) высоте
ствола; Аn – возраст ствола до высоты данной (n)
зоны прироста; Аcon.1.3 – контрольный возраст
участка камбиальной зоны на высоте 1.3 м.

На рис. 12a приведено распределение значе-
ний комплексного возраста участков камбиаль-
ных зон по относительной высоте ствола у 12 мо-
дельных деревьев.

Количество участков камбиальных зон, распо-
ложенных выше 1.3 м, равно 56. Среднее для них
значение комплексного возраста равно: 0.99 ±
± 0.018 при лимитах 0.6–1.4. Оно близко к гипоте-
тической величине, равной 1.0. Фактическая ве-
личина нормированного отклонения составляет:
t = 0.55. Данное значение меньше стандартного
нормированного отклонения равного: t = 1.96 при
P = 0.05, что указывает на принадлежность анали-
зируемых данных к одной генеральной совокуп-
ности в пределах нормального распределения
(Lakin, 1973). Этот результат не отвергает выдви-

n n
А А

А

+= con.

con.1.3

( ),F

нутую гипотезу о наличии некоторого общего
возрастного максимума, когда различные по
высоте ствола участки камбиальных зон одно-
временно достигают контрольного возраста. Он
согласуется с выводом Кренке (Krenke, 1940) о
зависимости потенциала жизнеспособности от-
дельных метамеров от времени их формирования
по отношению к общему периоду жизни расте-
ния. В этом плане контрольный возраст в нижней
части ствола можно рассматривать как показа-
тель, характеризующий возрастное состояние
всего ствола в целом.

На рис. 12b представлено распределение
балльных значений, характеризующих варианты
связи соотношения ширины поздней и ранней
древесины с нормированным возрастом, для
участков камбиальных зон, расположенных по
относительной высоте стволов модельных дере-
вьев. Как видно, в стволе дерева могут формиро-
ваться камбиальные зоны, существенно различа-
ющиеся по значениям вариантов связи соотно-
шения ширины поздней и ранней древесины в
годичном кольце, включая все возможные вари-
анты от “Var-2” до “Var 2”.

Результаты анализа, приведенные на рис. 11а,
11b и 12а, 12b, указывают на то, что макрострукту-
ра годичных колец ствола дуба черешчатого в те-
чение его онтогенеза формируется под влиянием
двух факторов. С одной стороны, участки камби-
альных зон на разной высоте ствола относитель-
но синхронно завершают этапы своего развития,
что предполагает закономерное уменьшение

Рис. 12. (а) Значение расчетного комплексного возраста для участков камбиальных зон на различной высоте ствола у
12 модельных деревьев.
(b) Значения вариантов связи соотношения ширины поздней и ранней древесины, выраженные в баллах, с нормиро-
ванным возрастом для участков камбиальных зон на различной высоте ствола 12 модельных деревьев.
По оси абсцисс – высота модельного дерева, относительные значения; по оси ординат: (а) значение расчетного ком-
плексного возраста участка камбиальной зоны; (b) значение баллов для вариантов связи соотношения ширины позд-
ней и ранней древесины и нормированного возраста.
Fig. 12. (а) Combined tree age estimation for cambium portions located at different trunk height of 12 model trees.
(b) Types of relationship between latewood/earlywood width ratio specified as scores and normalized age for cambium portions
of 12 model trees.
X-axis – relative height of model tree; Y-axis: (a) estimated combined age of cambial portions; (b) score number for the types of
relationship between the latewood/earlywood width ratio and the normalized age.
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со временем доли поздней древесины (рис. 11а,
11b). С другой стороны, соотношение поздней и
ранней древесины в разных частях ствола может
быть различным.

Ниже приведены параметры годичных ради-
альных приростов, сформированных камбиаль-
ными зонами в нижней, средней и верхней части
ствола у 4 моделей (табл. 3).

Между локальными камбиальными зонами в
пределах одного дерева на разной высоте ствола
наблюдаются различия по следующим показате-
лям: контрольный возраст, максимальный раз-
мер годичного радиального прироста ранней дре-
весины в реперной зоне, вариант взаимосвязи со-
отношения ширины поздней и ранней древесины
с нормированным возрастом. Контрольный воз-
раст участков камбиальных зон ствола на высоте
1.3 м варьирует от 64 до 235 лет, что указывает на
существенные различия в продолжительности
онтогенеза модельных деревьев.

На рис. 13 представлены данные по соотноше-
нию нормированного возраста участков камби-
альных зон на разной высоте стволов 4 модель-
ных деревьев в процессе их роста.

Характер изменения нормированного возрас-
та участков камбиальных зон по стволу дерева

имеет ряд общих закономерностей. В большин-
стве случаев их значения со временем сближают-
ся и в графическом изображении даже пересека-
ются. Это значит, что до пересечения нормиро-
ванного возраста вышерасположенные по стволу
участки камбиальных зон находятся на более ран-
них этапах развития, а после пересечения они вы-
равниваются или становятся в стадийном отно-
шении более старыми. Время таких пересечений
зависит от индивидуальных особенностей дерева.
На тот факт, что у молодых деревьев вышераспо-
ложенные участки камбиальных зон по развитию
являются более молодыми, чем нижние, указыва-
ет ряд авторов (Wimmer, 1994; Zobel, Jett; 1995).

Нормированный возраст участка камбиальной
зоны позволяет выделить три периода ее функци-
онального состояния. До величины нормирован-
ного возраста равного 0.2–0.3 наблюдается по-
тенциальное увеличение размеров радиального
прироста ранней древесины и, соответственно,
период активного роста. Далее, до значения 0.8 –
время активной жизнедеятельности, но одновре-
менно это и период старения. У большинства от-
мерших деревьев значение конечного нормиро-
ванного возраста участков камбиальных зон на-
ходится в пределах: 0.8–1.4. Этот диапазон может

Таблица 3. Характеристика модельных деревьев
Table 3. Characteristics of model trees

Примечание. 1* – № модели; 2* – высота, м; 3* – диаметр на 1.3 м без коры, см; 4* – состояние дерева; 5* – возраст дерева,
лет; 6* – высота участка камбиальной зоны, м; 7* – возраст участка камбиальной зоны, лет; 8* – радиус ствола без коры, см;
9* – контрольный возраст, лет; 10* – максимальное значение радиального прироста ранней древесины, мм; 11* – варианты
отношения нормированного возраста и соотношения ширины поздней и ранней древесины, баллы.
Note. 1* – № of model; 2* – height, m; 3* – diameter at 1.3 m without bark, cm; 4* – vital state of tree; 5* – age of tree, years; 6* –
height of the cambial zone portion, m; 7* – age of the cambial zone portion, years; 8* – trunk radius without bark, cm; 9* – control age,
years; 10* – maximum value of the earlywood radial growth, mm; 11* – versions of relationship between the normalized age and the late-
wood / earlywood width ratio, points.

Таксационные параметры ствола
Taxation parameters of a trunk

Характеристики камбиальной зоны
Characteristics of a cambial zone

1* 2* 3* 4* 5* 6* 7* 8* 9* 10* 11*

1 32  72 Живое Alive 231 1.3 226 36.0 180 1.20 1.0

13 204 25.7 150 0.86 –1.0

25 157 13.5 150 0.50 –1.0

2 33 100 Усохшее
Dried

185 1.3 180 49.3 235 1.70 –0.2

17 141 20.7 100 1.15 –1.0

27 101 5.0 84 0.47 –2.0

3 19  27 Живое
Alive

107 1.3 103 13.5 145 0.70 –0.8

8 89 10.3 150 0.75 –0.8

15 57 3.3 63 0.36 –1.0

4 18  16 Усохшее
Dried

 74 1.3 69 8.1 64 0.22 2.0

7 55 7.0 39 0.18 1.9

16 27 2.3 16 0.14 0.0
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служить ориентиром при оценке возрастного со-
стояния деревьев дуба черешчатого с повышен-
ной вероятностью отмирания. Интенсивность
развития деревьев в онтогенезе может быть раз-
личной. Дерево дуба может достичь контрольного
возраста, и, соответственно, нормированного
возраста равного 1, характеризующих период воз-
можного скорого отмирания, как в возрасте око-
ло 200 лет (рис. 13, М1), так и в возрасте около
70 лет (рис. 13, М4).

Ствол дерева представляет собой целостную
функциональную систему. Вместе с тем, в раз-
личные периоды жизни отдельные участки в ком-
левой и вершинной его части могут существенно
различаться по своему состоянию. На графиках
рис. 13 в позиции М1 и М3 представлены живые
деревья, а в позиции М2 и М4 усохшие. У усох-
ших деревьев в последние годы все участки кам-
биальных зон ствола по значению нормирован-
ного возраста были близки или выше единицы,
особенно в верхней части. Вероятнее всего эти де-
ревья испытывали ослабление по вершинному

типу. Дерево М1 живое, но камбиальные зоны
имеют нормированный возраст 1 и выше. Вероят-
но, дерево находилось в критическом состоянии.
Дерево М3 более благополучно, но нормирован-
ный возраст вершины приближается к 1, что
предполагает начало процессов значительного
ослабления.

Таким образом, сравнительный анализ нор-
мированного возраста участков камбиальных зон
по высоте ствола позволяет дать общую оценку
этапов развития дерева дуба в различные периоды
его жизни.

Рассматривая процессы формирования ран-
ней и поздней древесины в стволе дуба черешча-
того в качестве критерия состояния, следует от-
метить следующие на первый взгляд противоре-
чивые связи между характером прироста и
особенностями роста дерева. С одной стороны, в
лучших условиях роста деревья дуба формируют
больший процент поздней древесины (Korovin,
Oganesyants, 2007), а в процессе старения или
ослабления дерева доля поздней древесины

Рис. 13. Изменение нормированного возраста участков камбиальных зон, расположенных на разной высоте ствола, в
течение жизни дерева.
М – 1, 2, 3, 4 – номер модели. 1, 2, 3 – высота расположения участка камбиальной зоны по стволу. 1 – 1.3 м; 2 и 3 со-
ответственно: М1 – 13 и 25 м; М2 – 17 и 27 м; М3 – 8 и 15 м; М4 – 7 и 16 м.
По оси абсцисс – возраст дерева, год; по оси ординат – значение нормированного возраста.
Fig. 13. Normalized age of cambium portions located at different trunk height through the tree life.
M – 1, 2, 3, 4 – model number. 1, 2, 3 – location of the cambium portion at the trunk height. 1 – 1.3 m; 2 and 3, respectively:
M1 – 13 and 25 m; M2 – 17 and 27 m; M3 – 8 and 15 m; M4 – 7 and 16 m.
X-axis – tree age, years; Y-axis – normalized age.
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уменьшается. Вместе с тем, как показано выше,
деревья изначально могут заметно различаться по
данному признаку (табл. 1 и 3).

Наблюдается прямая зависимость между раз-
мером поздней древесины предшествующего года
и размером ранней древесины последующего го-
да (Belov, 1987; Tikhomirov, 1989). Это связано с
тем, что условия роста предшествующего года во
многом определяют интенсивность формирова-
ния поздней, а в следующем году и ранней древе-
сины. Прослеживается прямая связь между со-
держанием крахмала в заболони осенью предыду-
щего года и приростом ранней древесины
последующего года (Rubtsov, Utkina, 2008). Вме-
сте с тем, не прослеживается четкой взаимосвязи
между максимальными размерами радиального
годичного прироста ранней древесины в репер-
ной зоне и такими признаками, как доли поздней
древесины в годичном кольце (рис. 8а) и кон-
трольным возрастом (рис. 8b).

Вопрос заключается в том, насколько величи-
на годичного прироста и доля поздней древесины
могут служить показателем состояния дуба? С од-
ной стороны, их уменьшение наблюдается у
ослабленных и стареющих деревьев, вместе с тем,
в природе существуют нормально развивающиеся
деревья, значительно различающиеся по данным
признакам. Для одних деревьев одинаковые зна-
чения признака служат показателями их ослабле-
ния, для других они являются нормой.

Данные противоречия можно устранить, если
предположить в качестве гипотезы, что в началь-
ный период жизнедеятельности участка камби-
альной зоны формируется определенный тип
нормы реакции генотипа с характерным для нее
уровнем метаболической активности, определя-
ющий затем величину соотношения размеров
поздней и ранней древесины. Под нормой реак-
ции генотипа понимается наследственно обу-
словленная амплитуда возможных изменений в
реализации генотипа, которая определяет число и
характер возможных вариантов фенотипа, или
модификаций, при различных условиях внешней
среды (Dudka et al., 1984). Как отмечал П.Б. Рас-
катов (Raskatov, 1979), норма реакции имеет
приспособительный характер к воздействию
различных факторов. Выделенные варианты
взаимосвязи показателя отношения приростов
с нормированным возрастом указывают на суще-
ственное различие камбиальных зон по данному
признаку в течение всего периода их жизнедея-
тельности (рис. 4а), которое может наблюдаться
как между деревьями, так и в пределах одного
ствола (рис. 12b).

Существенное различие в соотношении позд-
ней и ранней древесины в годичных кольцах на-
блюдается и на разной высоте одного ствола
(рис. 12b). Условия деятельности камбиальных

зон в стволе могут зависеть от состояния ветвей
кроны. В литературе имеются данные, указываю-
щие, что между суммой площадей сечения ветвей
первого порядка и массой фракции крон, вклю-
чая скелет и листья, существует очень тесная
связь (Gul’be et al., 1988). У деревьев дуба череш-
чатого с более развитой кроной формируется
больший радиальный размер ранней и поздней
древесины, чем у деревьев с менее развитой кро-
ной (Kaplina, 2019).

Формирование древесины в годичном кольце
происходит под воздействием различных стиму-
ляторов роста. Важнейшими из них являются
гормоны, играющие определенную роль в фор-
мировании годичных колец в зависимости от зо-
ны развития, в которой они действуют. Градиент
распределения по стволу ауксина и гиббереллина
во многом определяет структуру годичного коль-
ца (Menailo, 1987; Buttò et al., 2020). Как указывает
R. Aloni (2007), ауксин является основным гормо-
нальным сигналом, контролирующим образова-
ние древесины. Он в основном производится в
молодых побегах, движется вниз через камбий и
стимулирует формирование древесины. Умень-
шение концентрации ауксина вызывает измене-
ния состава и плотности древесины. Молодая
древесина на деревьях индуцируется молодыми
листьями, в то время как взрослая древесина мо-
жет образовываться дальше от этих листьев. Ци-
токинин от корней движется вверх, увеличивает
чувствительность камбия к сигналу ауксина и
стимулирует деление камбиальных клеток. Гиб-
береллин способствует удлинению побегов и об-
разованию длинных волокон и трахеид. Центро-
бежное движение этилена из дифференцирую-
щихся клеток ксилемы наружу к коре индуцирует
радиальные сосудистые лучи. Johnsson C. et al.
(2019) пришли к выводу, что образование древе-
сины регулируется интегрированным сочетанием
как ауксина, так и гиббереллиновой кислоты.

При этом выдвинуто мнение, что переход от
ювенильной древесины к зрелой ее форме кон-
тролируется уменьшающимся вниз градиентом
ауксина. Повышенная концентрация ауксина
увеличивает активность камбиальной зоны и ин-
тенсивность формирования ксилемы (Uggla, Mel-
lerowitcz et al., 1998). Количество сахара, его до-
ступность в зоне камбия влияют на формирова-
ние структуры древесины. Резкие градиенты
концентрации сахаров предполагают роль пере-
дачи сигналов в процессе формирования структу-
ры сосудов у сосны и образованию ранней и позд-
ней древесины (Uggla et al., 2001). Моделирова-
ние позволяет лучше понять роль сахаров в
процессе формирования древесины. По данным
Cartenì F. et al. (2018) модель достоверно воспро-
изводит анатомические особенности и кинетику
трахеид четырех видов хвойных. В начале вегета-
ционного периода низкая доступность сахара в
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камбии приводит к медленному отложению стен-
ки, что позволяет растянуть время увеличения,
таким образом, получаются большие клетки с
тонкими стенками (т.е. ранняя древесина). В
конце лета и в начале осени из-за высокой до-
ступности сахара образуются более узкие клетки с
толстыми клеточными стенками (т.е. поздняя
древесина).

В этой связи логично сделать предположение,
что состояние ветвей, степень их облиственности
определяет количество ауксина, поступающего в
ствол дерева, и оказывает влияние на процесс
формирования ранней и поздней древесины и их
соотношение. Имеются данные о генетическом
контроле формирования древесины. Результаты
изучения генома древесных растений подтвер-
ждают роль генов на разных этапах формирова-
ния древесины и на взаимосвязанное функцио-
нирование различных меристем (Schrader, 2003;
Groover, Robischon, 2006). Выделены два гена
MADS-бокса, которые регулируют активность
сосудистого камбия и вторичный рост, модули-
руя гомеостаз ауксина у рода Populus (Zhu et al.,
2018).

Обобщая данные литературы о формировании
ранней и поздней древесины в стволе дерева,
можно сделать вывод, что этот процесс является
следствием взаимосвязи многих внутренних фак-
торов, таких как продуцирование, взаимосвязь и
концентрация различных гормонов и углеводов,
состояния дерева и его ветвей, генетического
контроля. Представленные в статье данные ука-
зывают на регулирующую роль этих процессов со
стороны целостной системы дерева, как в преде-
лах ствола, так и во времени. С увеличением вы-
соты ствола дуба формирование ранней и позд-
ней древесины в процессе прохождения возраст-
ных стадий от ювенильной к зрелой и затем
стареющей ускоряется. В результате к моменту
глубокой старости ствола по всей его высоте кам-
биальные зоны находятся в примерно одинако-
вом состоянии завершения своего возрастного
развития.

ВЫВОДЫ

В течение жизнедеятельности участка камби-
альной зоны отношение радиальных приростов
поздней древесины к ранней уменьшается, стре-
мясь к нулю. Предложено понятие контрольного
возраста, при котором для дуба черешчатого со-
отношение средних значений радиального годич-
ного прироста поздней древесины к ранней дре-
весине равно 0.4, что соответствует состоянию
деревьев с повышенной вероятностью его отми-
рания.

Нормированный возраст, определяемый как
отношение возраста годичного кольца к кон-

трольному возрасту, позволяет дать различным
камбиальным зонам сравнительную оценку в от-
носительных величинах по возрастным периодам
их жизнедеятельности и старения. В онтогенезе
он изменяется от 0.1 до 1.0 и выше. До значения
равного 0.3 наблюдается закономерное увеличе-
ние прироста ранней древесины по радиусу и по
площади. Далее радиальный прирост ранней дре-
весины постепенно уменьшается, а прирост по
площади может быть различным, увеличиваться
или уменьшаться. При значении нормированно-
го возраста близкого к единице высока вероят-
ность отмирания дерева.

Камбиальные зоны при одинаковом нормиро-
ванном возрасте могут существенно различаться
по величине отношения приростов. Для оценки
подобного различия в пределах возможного спек-
тра изменений было выделено пять равномерно
отдаленных трендов, описывающих варианты
связи отношения приростов и нормированного
возраста за период от 0.1 до 1.0. Этим трендам
присвоены балльные значения, позволяющие бо-
лее детально характеризовать промежуточные ва-
рианты. Приведена методика расчета указанных
трендов.

Не наблюдается тесной взаимосвязи между
продолжительностью жизни участка камбиаль-
ной зоны и максимальной величиной радиально-
го годичного прироста ранней древесины в пери-
од ее наиболее интенсивного роста.

В начальный период жизнедеятельности кам-
биальных зон, при нормированном возрасте в
пределах его значений 0.1–0.3, происходит увели-
чение радиального прироста ранней древесины
до некоторого максимума, после которого на-
блюдается уменьшение ее прироста. При этом ха-
рактер формирования годичного прироста пло-
щади ранней древесины, ее увеличение или
уменьшение, зависит от интенсивности пониже-
ния радиального прироста ранней древесины.

В стволе дерева по направлению от комля к
вершине ускоряются процессы старения локаль-
ных участков камбиальных зон, так как, различа-
ясь по календарному возрасту, они примерно од-
новременно достигают контрольного возраста.
Этот факт указывает на существование общего
механизма, регулирующего жизнедеятельность
участков камбиальных зон ствола дерева в про-
цессе его онтогенеза. Контрольный возраст
участков камбиальных зон, расположенных в
нижней части ствола, более полно отражает об-
щий период развития дерева.

На разной высоте ствола в однотипные перио-
ды развития участков камбиальных зон средние
значения соотношения годичного прироста позд-
ней и ранней древесины могут быть различными.

Деревья дуба черешчатого в процессе онтоге-
неза могут существенно различаться по скорости
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своего развития. Критерием такого процесса слу-
жат значения нормированного возраста для
участков камбиальных зон на различной высоте
ствола.
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ANNUAL INCREMENT OF EARLYWOOD AND LATEWOOD 
IN LOCAL PORTIONS OF CAMBIAL ZONE AS INDICATOR OF THE STAGES 

OF TREE GROWTH AND DEVELOPMENT 
OF QUERCUS ROBUR (FAGACEAE) TRUNK

A. V. Tikhomirov
e-mail: dendrodoctor@yandex.ru

The latewood/earlywood ratio in the annual ring of the Quercus robur L. trunk reduces towards zero through
the lifetime of a local portion of the cambial zone. The latewood/earlywood radial annual increments ratio is
used to characterize such phenomena within the local cambium portion. With its value 0.4, the greatest prob-
ability of the tree drying is observed. Accordingly, the term “control age” was introduced, i. e. the age of the
annual ring with latewood / earlywood ratio 0.4. Furthermore, the term “annual ring normalized age” was
introduced, defined as the relationship between the specific annual ring and the control age. The cambium
portion lifespan may vary from several dozens to several hundreds of years. The normalized age allows to an-
alyze cambium zones in similar periods of their development. Meanwhile, the latewood/earlywood ratio of
different cambium zones may vary several-fold. In order to analyze them, five types of proportion between
the increment ratio and the normalized age, which may be defined in a scoring system, were distinguished. A
comparative analysis of the earlywood annual increment formation in terms of radius and area was conduct-
ed. Following the initial periods of the earlywood regular annual increment increase in terms of radius and
area, their trend behavior may be different. During this period, the earlywood radial increment decreases but
the area increment, depending on this decrease intensity, may increase, remain constant or decrease. The
analysis of the control age in the local cambium portions at the various trunk height shows that cambium
zones through the tree life can be at different stages of their development, but generally they are controlled by
the overall ontogenesis rate. The indicators of cambium zones control/normalized age allow to evaluate char-
acteristics of the tree condition it different times of its life.

Keywords: trunk, cambial zone, earlywood, latewood, ontogeny, forecast, English oak, Quercus robur L.
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The study of the seed germination and the development in vitro of rare white-flowered form of Cymbidium
dayanum was carried out. The seeds were germinated in conditions of darkness and light, at 20°C and with a
transfer to 26°C in the 10th week of cultivation. Seed germination was successful at both 20°C and 26°C, how-
ever optimal temperature for development of the seedlings was 26°C. At 20°C in the light, seed germination
began in the 20th week after sowing, whereas in the darkness in the 5th week. Thus, the light significantly in-
creased the time before germination. In addition, the germination rate slowed down five weeks after the cul-
tures transfer to 26°C and to the light, and by the end of the experiment, the percentage of germination was
80% compared with 94% in the dark. The results indicate a negative effect of light on the duration of germi-
nation suggesting its photosensitivity. The unusual type of germination was identified. The protocorm emer-
gence took place from the chalazal end of the seed, instead of its middle part as in most orchids.

Keywords: Cymbidium dayanum, Orchidaceae, seed and seedling morphometry, seed germination, photosen-
sitivity of seeds, protocorm development
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Many tropical orchid species have been introduced
and successfully propagated in culture, both vegeta-
tively and by means of seeds, using the method of ger-
mination on a nutrient medium in culture in vitro.
Some orchids are known to be characterized by diffi-
cult seed germination, the mechanism of which is not
always clear (see review by Andronova et al., 2009).
Among the factors influencing the success of an or-
chid seed germination, the most important ones are
the composition of nutrient media, temperature re-
gime and light (Arditti, 1967; Fast, 1982; Rasmussen,
1995; Cherevchenko et al., 2008). The point of view on
the taxon-specificity of seed germination conditions is
currently supported. The factors affecting germination
are likely differed in various species, subspecies,
forms, and varieties, as it was demonstrated for other
groups of f lowering plants (Nikolaeva et al., 1999).

Cymbidium dayanum Rchb. f. is a tropical orchid
species native to Southeast Asia. It is a highly decora-
tive species that is in demand by orchid lovers and is
very popular in the f lower market in Asia (De, 2020;
Nahar et al., 2013). The quantity of C. dayanum in na-
ture is decreasing due to negative anthropogenic im-
pact (Kumar et al., 2018). Since 1990 it has been listed
in the Red Book of India (Nongdam, Chongtham,
2012).

Plants of C. dayanum are epiphytic or lithophytic,
growing on trees and on steep rocky slopes (Pridgeon

et al., 1999; Pratt, Bio, 2012; Averyanov et al., 2018).
Usually, the f lowers have white tepals with a longitu-
dinal purple stripe and a purple with a yellow stripe
three-lobed labium (Hartini, Wawangningrum, 2019;
Matsuda, Sugiura, 2019). The form with pure white la-
bium and tepals is very rare.

There is information on the germination of seeds
and the cultivation of seedlings of some Cymbidium
species including C. dayanum in sterile in vitro culture
(Matsui et al., 1970; Prasad, Mitra, 1975; Paek, Mur-
thy, 2002; Chang et al., 2005; Cherevchenko et al.,
2008; Yuanhua et al., 2008; Nongdam, Chongtham,
2012; Mahendran et al., 2013). However, no special
studies on the effect of temperature and light on the
germination of C. dayanum seeds were carried out.
The data on seed germination and in vitro cultivation
of the rare white-flowered form of C. dayanum is com-
pletely absent in the literature.

The aim of the present study was to investigate the
influence of cultivation conditions on the seed germi-
nation and the peculiarities of plant development of
plants in vitro of the white-flowered form of C. daya-
num.

MATERIALS AND METHODS
The seeds of C. dayanum from a single seed capsule

were used for planting. It was cut on 16.10.2017 from a
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plant in a private collection. The date of pollination
and the type of crossing (self-pollination or cross-pol-
lination) are unknown. The term of fruit development
was presumably 1 year. The seeds were sown on
21.11.2017.

A modified nutrient medium according to Harvais
(1973) was used for germination of the seeds:
Ca(NO3)2 · 4H2O – 400 mg/l, KH2PO4 – 200 mg/l,
KCl – 100 mg/l, KNO3 – 200 mg/l, MgSO4 · 7H2O –
200 mg/l, NH4NO3 – 400 mg/l, FeSO4 · 7H2O –
27.8 mg/l, Na2EDTA – 37.3 mg/l, MnSO4 4H2O – 0.5
mg/l, H3BO3 – 0.5 mg/l, ZnSO4 · 7H2O – 0.5 mg/l,
CuSO4 · 5H2O – 0.5 mg/l; vitamins: nicotinamide
(PP) – 1 mg/l, thiamine (B1) – 1 mg/l; pyridoxine
(B6) – 1 mg/l; grated potatoes – 90 g/l, sucrose – 20
g/l, agar-agar – 8 g/l.

Before sowing, the fruit was thoroughly washed
with soap and rinsed under running water, then it was
immersed in 96% ethanol and burned in the f lame of
an alcohol burner. After that, it was placed for 30 min-
utes in a disinfectant solution consisting of 100 ml of
bleach and 150 ml of distilled water. Then it was
washed with sterile distilled water three times for
10 minutes each.

Sterile plastic Petri dishes (90 ml) were used. The
seeds were removed from the capsule and sown on the
surface of the nutrient medium. In total, 10 dishes
were used with 200–300 seeds in each. Eight dishes
were placed in the dark, and two were exposed to con-
stant light at 1000 lx (f luorescent lighting of 2850 lm).
Germination of seeds both in the dark and in the light
was carried out at temperature of 20°C. The seed ger-
mination experiment lasted 26 weeks in total, but
some variants were completed in the 20th week.

For some part of the seedlings kept in the darkness
at 20°C from the beginning, the growing conditions
were changed after 10 weeks of cultivation. They were
transferred to 26°C. At the same time, some of them
were placed in conditions of darkness, while others
were placed under light (photoperiod 16/8 hours
day/night). Two Petri dishes were used in each of
them. The cultures were observed once a week.

The structure of seeds at the time of sowing on a
nutrient medium, as well as that of germinating seeds
and protocorms at the early stages of their develop-
ment, was studied in the 10th week (one dish with 200–
300 seeds from darkness at 20°C) using the method of
clearing in methyl benzoate. For this purpose, the ma-
terial was fixed in 70% ethanol or in a FAA mixture
consisting of 70% ethanol, 45% formalin, and glacial
acetic acid in a ratio of 100: 7: 7, respectively. Then it
was washed from the fixative and dehydrated through
a series of alcohols with increasing concentration.
Then it was passed through a series of three mixtures
of 96% ethanol and methyl benzoate (in a ratio of 2: 1;
1: 1; 1: 2, respectively). The material was kept in each
liquid for 10 minutes, at the end it was poured with

pure methyl benzoate. Then the material was trans-
ferred to a glass slide in a drop of methyl benzoate and
covered with a cover glass, which was sealed at the edg-
es with colorless nail polish. Immediately after that,
the slides were examined and photographed using an
Axioplan-2 MOT microscope (Zeiss). An AxioCam
MRc 5 camera (Zeiss) and the AxioVision 4.8 software
(Zeiss) were used to take images.

Size measurements of 30–100 embryos and proto-
corms were carried out every week for 20 weeks from
the moment of sowing the seeds. The length and width
were measured on unfixed material, without opening
the Petri dish, using a Stemy 2010 Zeiss stereoscopic
microscope and the Image-Pro Insight 8.0 software
package.

Analysis of variance and pairwise comparison of
data samples were used for statistical processing of the
results. Pairwise comparison of morphometric param-
eters was performed based on the parametric Student’s
t-criterion; for multiple comparisons, univariate dis-
persive analysis was used, taking into account the
Bonferroni correction. Differences in the percentage
of germination in different variants of the experiment
were calculated similarly, but for pairwise compari-
sons of specimens, the nonparametric Mann-Whitney
U test was used.

To assess the influence of environmental factors
(temperature and light) on sizes and on the percentage
of seed germination, two-factor analysis was used.
Statistical analysis was carried out using the Microsoft
Office Excel 2003, PAST and RStudio software pack-
age. The statistical significance of the differences was
established at a probability level of 0.5.

RESULTS
Seed morphology

The seeds had an oblong spindle-shaped shape
(Fig. 1, 1). The embryo was very small with a branched
suspensor. The volume of the embryo was much
smaller than the volume inside the seed cavity where it
was located (Fig. 1, 1).

The embryos were predominantly oviform (Fig. 1,
1, 2, 1), however, the seeds with embryos of spheri-
cal and ellipsoidal shapes were sometimes found
(Fig. 1, 1).

The seed length was 818.9 ± 60.7 μm in average, the
embryo length and width were 130.8 ± 17.6 μm and
72.3 ± 10.9 μm.

The seeds used in this study were mature and com-
pletely formed.

Seed morphology during germination
The seeds began to swell after sowing. During the

first week of cultivation, the embryo size increased
slightly under all conditions (Fig. 1, 2), the embryo’s
suspensor turned black and was clearly visible under a
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microscope (Fig. 2). Within a few weeks, the embryo
was growing inside the seed and no rupture of the seed
coat was noted (Fig. 2, 2–10). The sizes of the embryo
increased gradually, due to both the cell expansion in
its basal and central parts, and cell division in its apical
part. The embryo width growth was insufficient to
rupture the seed coat in central part of the seed. Ger-
mination was occurred through the chalazal end as a
result of the embryo growth along the apical-basal axis
(Fig. 2, 11, 12).

At the moment of emergence from the seed coat,
the protocorm was ovoid (Fig. 2, 11). At that stage of
development, histological differentiation of cells was

observed in it. In the apical part, the cells were com-
paratively smaller, closely adjacent to each other, and
comparatively larger in the basal part.

The formation of hairs occurred at different stages
of germination depending on experimental condi-
tions. Under darkness, the first hairs could often be
found in the embryo growing inside the seed, even be-
fore its complete release from the seed coat (Fig. 2, 6,
7, 9, 10). Under light, they were formed after germina-
tion at the protocorm stage. At the early developmen-
tal stages, the hairs were usually uniseriate (Fig. 2, 6,
11). With the development of the protocorm, the

Fig. 1. Seeds of Cymbidium dayanum after sowing (1, clearing in methyl benzoate) and during germination (2–8, unfixed mate-
rials): 2 – 1 week after sowing, 3, 4 – after 5 weeks in the darkness (3) and in the light (4), 5, 6 – after 10 weeks in the darkness
(5) and in the light (6), 7, 8 – after 20 weeks in the darkness (7) and in the light (8). Scale bars: 1 – 200 μm, 2–8 – 1 mm.
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number of epidermal hairs increased, and they were
multiseriate (Fig. 1, 5, 7, 8).

Germinated orchid seeds are hardly distinguished
from non-germinated ones. We considered the seed
germinated if there was a rapture in the seed coat or the
appearance of epidermal hairs was observed. The first
signs of seed germination were noted in the 5th week in
the dark (Fig. 1, 3), and only in the 15th week after
sowing in light (Fig. 1, 4, 6).

At the moment of emergence from the seed coat,
the protocorm shape was ovoid regardless of the culti-
vation conditions. Subsequently, the protocorms
which developed in the light acquired an oblong or
pear-like shape. After the leaf primordium formation,
the protocorm shape became spherical or ovoid under
all experimental conditions.

Hairs in the protocorms that developed in the light
generally appeared later and in smaller numbers than
in the protocorms that grew in the dark. They were rel-
atively short (not longer than the radius of the proto-
corm itself, but in most cases even shorter). In the pro-
tocorms that developed in the dark, the length of the
hairs often exceeded their diameter.

Changing the percentage of seed germination
Data on the dynamics of seed germination depend-

ing on the cultivation conditions are shown in Fig. 3.
The maximum percentage of seed germination was

marked only under darkness. In the 20th week of culti-
vation at 26°C, it was 94%, and at 20°C – 91%. De-
spite some difference between the values noted above,
there were no significant differences based on the Stu-
dent’s t-criterion between them.

Fig. 2. Change of seed morphology in Cymbidium dayanum during germination (clearing in methyl benzoate). 1 – seed at the mo-
ment of sowing on a nutrient medium, 2–10 – intraseminal growth of the embryo, 11–13 – protocorm emergence from the seed
coat. Scale bars: 100 μm. rd – rhizoid, s – suspensor.
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After the cultures were transferred from dark con-
ditions to light and from 20 to 26°C, the percentage of
germination in the 26th week was only 80%, this was
significantly lower than in the variants in the darkness
both at 20 and 26°C.

The lowest percentage of seed germination was ob-
served in the variant under light at 20°C. In the
20th week, it was only 16%. The differences between it
and the percentage of seed germination in all other
variants of the experiment occurred to be statistically
significant.

Morphometric analysis during seed germination

The length and width of the embryos changed in
different ways under dark and light. However, the

most informative for comparison were the data from
the 1st to the 10th week of cultivation, since during this
period the most important processes, such as the
swelling and intraseminal growth of the embryo, as
well as the release of protocorms from the seed coat
took place. In this regard, the sizes of embryos and
protocorms are presented in diagrams up to the 10th

week of cultivation (Fig. 4), and these values in the fol-
lowing weeks are given in the text.

Sizes of embryos cultured in the darkness change
significantly (Mann-Whitney test) after first week. In
this case, the mean value of the embryo length
changed from 0.130 mm to 0.195 mm, the mean value
of its width from 0.072 mm to 0.120 mm. During the
2nd, 3rd and 4th weeks after sowing, they also increased,
but not considerably. Thus, in the 4th week of the ex-

Fig. 3. Dynamics of germination of the Cymbidium dayanum seeds. The Y-axis shows the percentage of seed germination, the X-ax-
is shows the weeks after sowing the seeds. At p < 0.05, statistically significant differences between variants A and B appeared from
the 5th to the 26th week; between A and C from the 12th to the 14th week; between A and D from 20th to the 26th week; between
C and D from the 12th to the 14th week, and in the 20th week.
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Fig. 4. Changes in the size of embryos and protocorms during germination of Cymbidium dayanum seeds at 20°C under
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periment in the darkness, the average embryo length
was 0.21 mm and its width was 0.13 mm.

The sizes of the embryos exposed to the light did
not practically change in the first 4 weeks of cultiva-

tion. By the 4th week, the length increased from
0.130 mm to 0.140 mm, and the width increased from
0.072 mm to 0.100 mm.

Thus, in the first weeks after sowing, a more inten-
sive growth of the embryos was observed under the
dark than under the light. Differences in the parame-
ters of embryos germinating in the light and in the
darkness were reliable at p < 0.05.

From the 4th to the 10th weeks of cultivation in the
darkness, the length and width of embryos and proto-

corms gradually increased. By the 10th week, when
50% of the seeds were already germinated (Fig. 1, 5),
the length was 0.52 mm, and the width was 0.45 mm.

From the 4th to the 10th weeks of cultivation at the
light, the length and width of the embryos and proto-

corms increased insignificantly. By the 10th week, the
length was 0.25 mm and the width 0.16 mm. These pa-
rameters under light were 2–3 times less than those in
the darkness (Fig. 1, 5, 6).

The differences in the sizes of embryos and proto-
corms in the dark and in the light, beginning from the

1st week of the experiment were statistically signifi-
cant. The most considerable differences in length and

width were observed from the 5th to the 10th week.

From the 10th to the 12th week of cultivation in the
darkness, the measured parameters did not practically

change, and from the 12 th to 16 th week there was a dis-
tinct protocorm growth, as a result the average value of
length and width increased to 1.87 and 1.75 mm, re-

spectively. From the 16th to 18th week of cultivation,
the average value of the length and width of the proto-
corms practically did not change.

In the variant of the experiment at 20°C, the aver-
age sizes of the protocorms were higher when the ex-

periment was carried out in the darkness. By the 18th

week of the experiment, the average length and width
of the protocorms under the light exposition was 1.4
and 1.3 mm, and in the darkness 1.9 and 1.8 mm, re-
spectively.

With an increase in the cultivation time, the het-
erogeneity of the sizes of the measured structures in-
creased, which was expressed in an increase in the in-
dex of standard deviation from the average. Its value
was especially high in the variant of the experiment in
the darkness. This is due to the increase in heterogene-

ity of the sample in the 13th–18th weeks of cultivation
under dark, since it included both non-germinated
seeds and protocorms at different stages of develop-
ment (some of which were formed 9 weeks ago). In the
variant of seed germination in the light, only single

protocorms were formed, and even in the 20th week af-

ter sowing, most of the seeds remained non-germinat-
ed (Fig. 1, 8).

Influence of light on seed germination 
after transferring from 20°C to 26°C

A part of the cultures, which were kept for 10 weeks
in the darkness at 20°C, was transferred to the climatic
chamber where the cultivation temperature was in-
creased to 26°C. Some of the cultures were placed in
the dark, and their other part in the light (photoperiod
16/8 hours day/night). At the date of this experiment
beginning, the seeds were swollen or germinated, the
percentage of seed germination was about 50%. In the

20th week at 26°C, it reached 70% in the light, and

94% in the darkness. In the 26th week in the light, the
percentage of seed germination was 80%, in the dark-
ness it remained 94% (Fig. 3).

An increase of the cultivation temperature, while
maintaining dark conditions, led to a drastic increase

in the percentage of seed germination already in the 1st

week after changing the conditions, i.e. led to acceler-
ation of the germination rate. After 2 weeks under the
new conditions, the percentage of germination re-
mained practically unchanged or changed more
smoothly. The maximum percentage was reached in
the dark 10 weeks after the rising of the cultivation

temperature, i.e. in the 20th week after sowing seeds, as
in the variant at 20°C. Herewith the maximum per-
centage of germinated seeds was approximately the
same at both 26 and 20°C.

Figure 3 demonstrates that after transfer to a tem-
perature 26°C, the percentage of germination was low-
er in light conditions compared to dark conditions for
all weeks of its measurement.

The graphs of the change in the percentage of seed
germination at 26°C in the light and at 20°C in the
dark for 5 weeks coincided, i.e. germination rates re-
mained similar after changing the cultivation condi-
tions. Subsequently, the rate of germination in the
light decreased markedly.

The highest percentage of germination was ob-
served at all stages of cultivation in the dark as com-
pared to light conditions. Obviously, the reason for the
differences in results in the dark and in the light is not
related to the degree of seed viability but is determined
by the inhibitory effect of light on the rate of germina-
tion.

From the 10th to the 12th week, the sizes of embryos
and protocorms practically did not change after trans-
fer from darkness and 20°C to new conditions. Appar-
ently, a slight change in the size of the protocorms was
not the result of stress after an increase in the cultiva-
tion temperature, since during the same period the
growth of seedlings left under the same conditions was
also insignificant.
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After the 12th week, the growth of protocorms cul-
tured at 26°C, both in the light and in the darkness, in-

creased dramatically. By the 15th week, the average
length of protocorms kept in the darkness increased
from 0.45 mm to 2.25 mm, and the width increased

from 0.3 mm to 1.6 mm. Up to the 18th week, the val-
ues of these parameters also increased, but more
smoothly, reaching the following values: length
3.2 mm and width 3 mm. The mean of the sizes of the
protocorms exposed to light were lower than in the
darkness (Fig. 5), however, the differences were statis-
tically insignificant.

In general, by the end of 18 weeks after sowing, the
percentage of germination was 70–85%, the length
and width of the protocorms growing at 26°C was sig-
nificantly higher than of those at 20°C. Moreover, sig-
nificant differences were established precisely between
the sizes of protocorms cultivated at different tempera-
tures, and they did not depend on the presence or ab-
sence of light. The maximum length of protocorms
was observed in the darkness at a temperature of 26°C
(3.16 ± 0.8 mm), the minimum – under constant arti-
ficial light and 20°C (1.42 ± 0.3 mm). The results ob-
tained indicate a positive effect of a temperature of
26°C on the dynamics of an increase in the sizes of
protocorms during cultivation.

When the seeds were germinated in both darkness
and light, the embryos were white. In this regard, C.
dayanum can be distinguished as leuсoembryophyte,
according to the concept of M.S. Yakovlev and G.Ya.
Zhukova (1973). The seedlings forming in darkness
and their leaves also were white (Fig. 6, 1, 1a); they
obtained a green color only after transfer to the light
(Fig. 6, 2).

When the seeds germinated under the light, the
chlorophyll appeared in the apical part of the proto-
corm at the stage of the first leaf primordium initiation
(Fig. 6, 2–6). The rest part of the protocorm below the
first shoot node never turned green. Thereby, the
chlorophyll appeared already in the post-seed period

and only at a certain stage of seedling development.
This distinguishes the studied orchid species from the
other epiphytic orchids in which the embryo in the
process of germination under the light and undifferen-
tiated protocorms are already chlorophyllous, for ex-
ample those in Epidendrum fulgens (Voges et al., 2014).

During subsequent development, in some proto-
corms both in the dark and in the light, the formation
of 2–3 shoot apices with leaf primordia or several pro-
tocorm-like structures was observed. However, in
most cases, only one protocorm with a single shoot
apex developed from the embryo.

DISCUSSION

According to the literature data, the length of a ma-
ture seed of C. dayanum ranges from 650 up to 900 μm,
and the width from 200 to 300 μm (Chang et al.,
2005). The embryo has spherical shape, its length and
width are similar, about 130 ± 9 μm (Kolomeitseva et
al., 2012). In our experiment, the embryo length did
not practically differ from previously published, and
the width of the embryo was 2 times less than its
length, so the embryo was predominantly ovoid (Fig. 1,
1, 2, 1), however, seeds with embryos of spherical and
ellipsoidal shapes were rarely found (Fig. 1, 1). Litera-
ture and our data indicate that C. dayanum shows a
high degree of interspecific variability in the shape and
sizes of an embryo.

Orchid seeds germinate not in the same way as the
other angiosperms. According to M.G. Nikolaeva et
al. (1999) “germination is considered as the pecking
out the root from the seed coat”, usually in the hilum
area. In orchids, the embryo has no embryonic root.
As a rule, at the early stages of germination the orchid
embryo evenly increases in size exclusively through
cell growth, due to this, it ruptures the seed coat in the
middle part of the seed (Rasmussen, 1995; Vinogrado-
va, Andronova, 2002; Chang et al., 2005). The main
role in this process is played by embryo growth in

Fig. 5. Changes in the size of embryos and protocorms during germination of Cymbidium dayanum seeds 26°C in the dark (a) and
in the light (b). During the first 10 weeks, the experiment was conducted in the dark and at 20°C. The Y-axis shows the length
and width in mm, the X-axis shows the weeks after sowing the seeds.
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width only due to the cell expansion, but without their

division. The seed coat ruptures when the embryo

width exceeds the seed width. The embryo of C. daya-
num in the present study was 2 times narrower than

usually indicated for this species, however, it was lo-

cated in the seeds that did not differ in size from the

previously reported. In this regard, the growth of cells

during the period of swelling, apparently, could not

ensure the rupture of the seed coat, since the size of

the swollen embryo did not exceed the width of the

seed, and it remained inside it. After the embryo has

swollen, the process of cell division begins. In the case

of orchid embryo, the ability to division is characteris-

tic only for some cells in its apical part. Despite oppos-

ing opinions on the presence or absence of the shoot

apex in the embryo of orchids, it is widely accepted

that the embryo has polarity by the apical-basal axis,

and the location of the shoot apex can always be accu-

rately indicated (Veyret, 1965, 1974). The shape of the

embryo, its extremely small sizes especially compared

to the volume of seed cavity, in which it is located, can

affect the germination process. A small, narrow em-

bryo, as in the present study, can germinate only due

to its growth in length. In this case, the rupture of the

Fig. 6. Influence of light on seed germination after transferring from 20°C to 26°C. 1–6 – cultures after 26 weeks of experiment
at the darkness (1, 1a) and at the light (2–6). Some fragments of photo 2 are given on a larger scale (3–6). The arrows mark the
places of initiation of the primordium of the first leaf. It can be seen that the apical part of the protocorm turns green at the stage
of initiation of the primary leaf. Scale bars: 1 mm.
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seed coat and the protocorm emergence took place
from the chalazal end of the seed, instead of its middle
part. In the present study, an unusual type of germina-
tion was identified. We have not found other examples
among orchids for which this type of germination was
indicated. However, germination through the chalazal
end of the seed was noted for some plants with under-
developed embryos in mature seeds, for example in
Fritillaria pallidiflora (Pozdova et al., 2008).

The duration of seed germination in C. dayanum
slightly varied between different studies. According to
Nongdam and Chongtham (2012), C. dayanum seeds
began to germinate 2 weeks after sowing. In that study,

immature seeds from capsules in the 5th month after
pollination were used. According to Chang et al.
(2005) the seeds of C. dayanum germinated after one
month. These were mature seeds, from the capsules in

the 12th month after pollination, which were sown on
a nutrient medium immediately after cutting. In both
studies, seed germination was carried out at 25°C and
in the light. There was no variant in darkness in the ex-
periments above mentioned. In our experiment, ma-
ture seeds were used, as in Chang et al. (2005), but
from the fruit one and a half months after it was cut.
Despite the fact that the germination temperature was
20°C, i.e. lower than those of the aforementioned re-
searchers, the seeds also began to germinate one
month after sowing. However, this was observed only
under darkness. Surprisingly it was the lack of germi-
nation in the light up to 14 weeks of cultivation.

The composition of the nutrient medium is one of
the factors affecting the success of germination of or-
chid seeds. Tropical orchid species are believed to be
less difficult to cultivate in vitro than northern ones.
For the latter, a suboptimal composition of the nutri-
ent medium can be the reason for the absence of seed
germination (Fast, 1982). For seed germination of the
most tropical orchid species there are no specific re-
quirements for the mineral composition of culture
media (Arditti, 1982). In this regard, it is not surpris-
ing that media of different compositions were used for
C. dayanum (Chang et al., 2005; Yuanhua et al., 2008;
Nongdam, Chongtham, 2012). However, the percent-
age of seed germination on nutrient media of similar
composition varied significantly. For example, in
Nongdam and Chongtham (2012) the percentage of
C. dayanum seed germination on MS medium was on-
ly 30%, while in Yuanhua et al. (2008) it was 98%.
Probably, this may depend on the quality and state of
the seeds, as well as on the cultivation conditions.

In the present study, a modified Harvais medium
was used. It was developed for hardy Cypripedium
(Harveis, 1973), but it turned out that it could be used
for seed germination and cultivation of seedlings of
Cymbidium dayanum as well, since the percentage of
seed germination and seedling viability was very high.

The effect of temperature on the germination of or-
chid seeds has not been studied in detail. For many or-

chid species, temperature occurs to be the main sea-
sonal signal regulating seed dormancy. The response
to temperature is highly species-specific (Arditti,
1967; Rasmussen et al., 2015). For example, stressful
exposure to high temperatures causes delayed germi-
nation in some species. With prolonged exposure to
high temperatures (20–25°C), seeds can undergo sec-
ondary dormancy, or, conversely, the heat can pro-
mote germination (Johnson, Kane, 2012). Also, tem-
perature has a significant effect on the rate of seed ger-
mination (Rasmussen, 1995).

Germination of orchids is possible in a rather wide
temperature range, but maximum germination is
achieved within narrow limits. For most species, the
optimum temperature is considered to be 20–25°C
(Arditti, 1982; Rasmussen, 1995; Kauth et al., 2008).
For the members of Cymbidium genus, including C.
dayanum, the seeds are usually germinated at 25°C
(Paek, Murthy, 2002; Chang et al., 2005; Tawaro et
al., 2008; Yuanhua et al., 2008; Nongdam,
Chongtham, 2012; Mahendran et al., 2013). In our ex-
periment, the maximum percentages of seed germina-
tion in C. dayanum practically did not differ under
conditions of 20 and 26°C, and amounted to 91% and
94%, respectively. Thus, we can say that in the dark-
ness, at both 20 and 26°C, seed germination proceed-
ed successfully. This is not surprising since the tem-
peratures used are in the 20–26°C range recommend-
ed for germination of tropical orchid species (Arditti,
1982). However, in the present study, the seeds germi-
nated at different times, and the maximum percentage

of germination was achieved in the dark in the 20th

week after the start of the experiment. The maximum
percentage of germination (98%) in the work of Yuan-

hua et al. (2008) was recorded in the 10th week after
sowing the seeds and germinating in the light. The
seeds we studied germinated for a longer time com-
pared with the seeds of the same genus used in the ex-
periments of foreign colleagues.

Analysis of dynamics of the protocorm sizes indi-
cates that temperature is an important factor that af-
fects their growth and development. The protocorms
transferred to 26°C reached the maximum size. Obvi-
ously, this temperature, in comparison with 20°C, is
optimal for growing seedlings of the white-flowered
form of C. dayanum.

Multivariate dispersive analysis confirmed the ef-
fect of temperature only, but not light, on the change
in the protocorms sizes during in vitro cultivation. No
interaction of these 2 factors was noted.

Light is a key environmental factor that determines
seed germination in some species, stimulating or in-
hibiting this process (Rasmussen, 1995). The phe-
nomenon of photosensitivity is observed in seeds of
many taxonomic groups (Nikolaeva et al., 1999); for
orchids this problem remains poorly investigated.
There are several points of view regarding the effect of
light on the germination of orchid seeds. It is generally
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accepted that the seeds of epiphytic orchids germinate

better in the light, and those of terrestrial ones in the

darkness (Rasmussen et al., 2015). However, accord-

ing to P.J. Kauth et al. (2008), this reaction is rather

species-specific and does not depend on ecological

characteristics of the species.

Experimental data on the effect of light on seed

germination in the members of the genus Cymbidium
are contradictory. In most cases, it is believed that

Cymbidium seeds germinate better under conditions of

a 16-hour photoperiod, however, there is also an op-

posite data about better germination in the darkness

(Arditti, 1967; Paek, Murthy, 2002). For C. dayanum,

studies on the effect of light on seed germination have

not yet been carried out, and all known experiments

were realized exclusively at the light (Chang et al.,

2005; Yuanhua et al., 2008; Nongdam, Chongtham,

2012).

Analysis of the dynamics of seed germination of

C. dayanum in the darkness and in the light indicates

the inhibitory effect of light on seed germination. As

follows from Figure 3, the seed germination percent-

age in the dark reached a plateau with an increase in

the cultivation temperature earlier than with main-

taining the initial conditions of the experiment.

Whereas, in the light without changing the tempera-

ture regime, the percentage of germination was mini-

mal and changed slightly, and after the transfer of al-

ready swollen seeds to conditions of 26°C and light,

the germination process noticeably slowed down com-

pared to the variant of the experiment in the darkness.

This indicates that light had a significant effect on the

growth rate of the embryo, both during and after the

swelling of seeds. Although a heterogeneity of seeds in

sensitivity to light occurred, for most of the seeds used

in the experiment, light markedly increased the germi-

nation time.

Seed germination response to light depends on ma-

ny conditions: its intensity and duration of exposure,

temperature, atmospheric gas composition, osmotic

factor, as well as on the water content and state of the

seeds themselves. It can vary in different species of the

same genus, or even in different varieties within the

same species (Nikolaeva et al., 1999). The present

study revealed the phenomenon of photosensitivity of

the C. dayanum seed germination process. At the mo-

ment, we do not know how often it is manifested in

this species. It is possible that this phenomenon is typ-

ical for the rare white-flowered form or only for a part

of seeds including those used in the study. However, it

should be emphasized that literature data and our re-

sults show that C. dayanum obtain intraspecific vari-

ability not only in the shape and size of the embryo in-

side the seed, but also in sensitivity to environmental

factors in the course of seed germination.
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СВЕТОЧУВСТВИТЕЛЬНОСТЬ ПРОЦЕССА ПРОРАСТАНИЯ СЕМЯН 
CYMBIDIUM DAYANUM (ORCHIDACEAE)

А. В. Балашоваа, Е. В. Андроноваа,*, А. А. Ковалеваа, О. Г. Бутузоваа

а Ботанический институт им. В.Л. Комарова РАН,Санкт-Петербург, Россия
*e-mail: elena.andronova@mail.ru

Проведено исследование влияния освещения и температуры на прорастание семян и рост in vitro се-
янцев редкой белоцветковой формы Cymbidium dayanum. Показано, что в условиях темноты при
20°C прорастание начиналось после 4-й недели, а при освещении после 14-й недели от начала экс-
перимента. Это свидетельствует о том, что свет заметно удлинял период времени, предшествующий
прорастанию. Семена на свету прорастали неодновременно, т.е. имела место гетерогенность семян
по чувствительности к свету. В условиях темноты через 20 недель культивирования процент прорас-
тания был более 90%, в условиях освещения он составил только 16%. Через 10 недель часть культур
из темноты и 20°C была перенесена на 26°C в условия темноты и освещения. На 26-й неделе про-
цент прорастания составил в темноте 94%, а на свету 80%. Было сделано заключение о светочув-
ствительности процесса прорастания семян у данного вида, а также о том, что свет оказывает инги-
бирующее действие на темпы роста зародыша, как в период набухания семян, так и после. Прора-
щивание семян можно проводить в температурном диапазоне 20–26°С, однако для роста
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протокормов оптимальной температурой является 26°С. Значения двух из трех параметров семян у
изученной редкой белоцветковой формы (средняя длина семени составила 818.9 ± 60.7 мкм, сред-
няя длина зародыша – 130.8 ± 17.6 мкм) из настоящего исследования практически не отличались от
имеющихся в литературе, тогда как средняя ширина зародыша была 72.3 ± 10.9 мкм, что в 2 раза
меньше, чем по сведениям из литературы. Выявлен необычный для изученного вида тип прораста-
ния семян. Мелкий зародыш узкой формы прорастал за счет своего роста в длину в результате деле-
ния и роста клеток апикальной части, при этом разрыв семенной кожуры и выход протокорма осу-
ществлялся не в средней части семени, как у большинства орхидных, а с его халазального конца.

Ключевые слова: Cymbidium dayanum, Orchidaceae, морфометрия семян и проростков, процент про-
растания семян, светочувствительность семян, развитие протокормов
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Изучению флоры национального парка “Красноярские Столбы”, расположенного на юге Красно-
ярского края, посвящено большое количество работ. На основе анализа имеющихся данных и по-
левых изысканий 2019–2020 гг. выявлены 10 новых видов сосудистых растений, не указывавшихся
ранее для флоры заповедной территории.

Ключевые слова: Красноярский край, флора национального парка “Красноярские Столбы”, редкие
виды, Красная книга
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Национальный парк1 “Красноярские Столбы”
(НП) располагается на юге Красноярского
края, в окрестностях г. Красноярск (между
55°42'–55°57' с.ш. и 92°41'–92°56' в.д.). Природ-
ные условия местности определяются положени-
ем на окраине обширной Алтае-Саянской горной
области: северо-западная оконечность Восточно-
го Саяна в зоне контакта Западно-Сибирской
равнины и Среднесибирского плоскогорья.

Флоре НП посвящено немало работ. Наиболее
полные сводки публиковались с середины ХХ ве-
ка (Vereshchyagin, 1940; Shtarker, 1988; Andreeva,
Stepanov et al., 2010; Andreeva, Tupitsyna, 2014 и
др.). После 2014 г. также было несколько работ,
дополняющих флору НП (Kurbatskiy, 2016; Andre-
eva, Polyanskaya et al., 2017; Kurbatskiy, Andreeva,
2017; Polyanskaya, Shcherbina et al., 2018). Тем не
менее, ежегодно на территории выявляются но-
вые виды сосудистых растений. Так, при полевых
исследованиях НП в 2019–2020 гг. и критическом
изучении фондов гербариев (НП, KRSU и др.)
выявлен ряд видов сосудистых растений, новых
для заповедной территории. Названия видов да-
ны по сводке С.К. Черепанова (Cherepanov, 1995)

с учетом новейших изменений (Plantarium, 2007–
2021).

Далее приводится список видов, новых для
флоры НП “Красноярские Столбы”. Для каждого
вида указаны места обитания и дана их характе-
ристика.

Cotoneaster tjuliniae Pojark. ex Peschkova (Rosace-
ae) – Барьеры, 31.07.2008, Е. Андреева; в сосняке
разнотравно-остепненном на гриве от скал От-
кликные к скалам Воробушки в правобережье ру-
чья Моховая, в бассейне Базаихи, 05.08.2010,
Е. Андреева; в сосняке в районе скал Барьеры,
13.08.2010, Е. Андреева; на каменисто-осыпном
склоне под пологом лиственницы, у скалы Так-
мак, 02.09.2012, Н. Степанов. Очень редкий вид.
Эндемик. Ранее был известен только с террито-
рий, прилегающих к оз. Байкал (Kurbatskiy, 1988).
Приенисейский фрагмент ареала вида изолиро-
ван обширной дизъюнкцией от байкальского.

Cerasus tomentosa (Thunb.) Yas. Endo (Rosaceae) –
рядом с Каштаковской тропой, проходящей над
склоном, недалеко от Смотровой площадки,
04.06.2016, Н. Гончарова; в охранной зоне, по
тропе на Дырявую избу, над пионерским лагерем
и остепненным склоном, напротив кордона Кал-
тат, 02.06.2018, Н. Гончарова; в охранной зоне,
вдоль старой канатной трассы, на северо-восточ-
ном склоне руч. Каштак, 06.06.2019, Д. Полян-
ская. Антропофит. Произрастает единично. Вид,

1 Территория, просуществовавшая в статусе заповедника с
1925 года вплоть до конца 2019, в декабре 2019 г.
преобразована в национальный парк.

ФЛОРИСТИЧЕСКИЕ НАХОДКИ

EDN: AOBRZQ
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натурализовавшийся на юге Красноярского края
около 20 лет назад. Спорадически встречается на
обжитых территориях в степных и лесостепных
районах. Тенденции к увеличению численности
не наблюдается.

Convallaria keiskei Miq. (Convallariaceae) – в мо-
лодом осиннике с северо-восточной стороны
скалы Первый Столб, 08.08.2017, Д. Полянская; в
верхней части подъема от Перевала к Первому
Столбу, ниже “Чертовой кухни”, слева от тропы,
04.06.2019, Д. Полянская. Произрастает локаль-
но, спорадически. Растения характеризуются по-
лушаровидной формой цветка, утолщенными в
центральной части внешними листочками около-
цветника и сравнительно крупными размерами
всего растения, в особенности, листьев, а также
расширенной формой последних. Аналогичные
растения встречаются в окрестностях г. Красно-
ярска довольно регулярно, причем в ненарушен-
ных лесах. По нашему мнению, они являются
аборигенными, реликтовыми. Впервые о красно-
ярском ландыше было указано в статье И.В. Ва-
сильева (Vasil’ev, 1953:738): “В число спутников
широколиственного леса необходимо включить и
ландыш…, изредка встречающийся в окрестно-
стях Красноярска (Гербарий БИН АН СССР,
Я.О. Макарова, 1900)”. При этом растения перво-
начально определялись как Convallaria majalis L.
Более длительное наблюдение над живыми расте-
ниями в природе привели нас к выводу, что они
более соответствуют описанию дальневосточного
вида. Ситуация осложняется тем, что Convallaria
majalis широко культивируется в регионе и спосо-
бен натурализоваться, но его полудикие популя-
ции встречаются исключительно в антропоген-
ных местообитаниях и отличаются внешне. Здесь
же мы имеем дело с растениями, хорошо “впи-
санными” в местные, ненарушенные экосисте-
мы. Похожая ситуация имеет место в Иркутской
области, где также локально встречается ландыш,
определявшийся по-разному. Г.А. Пешкова (Pes-
hkova, 1979) во “Флоре Центральной Сибири”
считает, что байкальский ландыш принадлежит
виду Convallaria keiskei. В последней же сводке он
обозначен вновь как Convallaria majalis (Konspekt
flory.., 2008). В свете новейших полученных дан-
ных по молекулярно-генетическому анализу ир-
кутских популяций ландыша (Verkhozina, Kulako-
va et.al., 2020) можно более уверенно сказать, что
приенисейские, как и байкальские популяции
являются аборигенными и принадлежат виду
Convallaria keiskei. Такие же данные, полученные
только на основе морфологических характери-
стик, не казались достаточно убедительными.
При этом, в более крупном регионе, куда отно-
сятся и “Красноярские Столбы” – Приенисей-
ских Саянах, – есть ряд неморальных реликтовых

видов, имеющих сходный характер ареала и похо-
жие дизъюнкции западных частей их ареалов:
Waldsteinia ternata (Steph.) Fritsch s.l. (incl. Wald-
steinia tanzybeica Stepanov и Waldsteinia maximovic-
ziana (Teppner) Probat.), Anemone baicalensis Turcz.
ex Ledeb. s.l. (incl. Anemone glabrata (Maxim.) Juz. и
др.), Camtosorus sibiricus Rupr., Festuca extremiorien-
talis Ohwi, Carex hancockiana Maxim., Chrysospleni-
um sedakowii Turcz., Viola dactyloides Schult., Circaea
caulescens (Kom.) Nakai ex Hara, Liparis kumokiri
Maekawa, Osmorhiza aristata (Thunb.) Rydb. и мно-
гие другие (Stepanov, 2016). Таким образом, на-
ходка Convallaria keiskei на юге Приенисейской
Сибири вполне соответствует данным фитогео-
графии, показывающим здесь значительную до-
лю восточно-азиатского геоэлемента среди немо-
ральных видов.

Stellaria longifolia H.L. Muhl. ex Willd. (Caryo-
phyllaceae) – на замшелом валеже в нижнем тече-
нии руч. Большая Плетняжка; долина Базаихи,
22.08.17, Д. Полянская, опр. Д. Полянская,
С. Щербина. Произрастает единично.

Pulsatilla herba-somnii Stepanov (Ranunculaceae) –
Каменистая степь юго-западного склона у скалы
Чертов Палец, в долине р. Лалетина, близ север-
ной границы заповедника “Столбы”, 15.05.1999,
Н.В. Степанов (KRSU). В верхней части крутого
юго-западного склона Голубой горки, в долине
р. Базаихи, 09.05.2005, Е. Андреева, опр. Н. Сте-
панов, 2015.; там же, 18.05.2005, Е. Андреева,
В. Штаркер, опр. Н. Степанов, 2015. Довольно
редкий, эндемичный вид региона (Stepanov,
2014).

Pulsatilla orientali-sibirica Stepanov (Ranuncula-
ceae) – каменистая степь юго-западного склона в до-
лине р. Лалетина, близ северной границы заповедни-
ка “Столбы”, 7.04.2014, Н.В. Степанов (KRSU).

Corydalis bombylina Stepanov (Fumariaceae) – в
светлохвойном лесу в долине Маны, около кордо-
на, 08.06.1979, Арнольд; в ельнике злаково-зеле-
номошном в пойме рч. Веселый, в долине реки
Базаихи, 17.06.1986, В. Штаркер; у скалы Чертов
Палец, в основании склона в долине р. Лалетина,
13.05.2012, Н.В. Степанов (KRSU). Вид имеет
массовое распространение к востоку от р. Ени-
сей. На территории НП смешивался с похожим
видом Corydalis bracteata (Stephan) Pers.

Corydalis talpina Stepanov (Fumariaceae) – в оси-
ново-березовом лесу заповедника “Столбы”,
10.06.1954 коллектор неизвестен; в пойме рч. Ка-
менка Столбинского нагорья, 10.05.1982, В. Штар-
кер; в зарослях черемухи в долине р. Лалетина, в
охранной зоне, 31.05.2014, Н.В. Степанов (KRSU);
возле избы-стационара в верховьях Большого
Инжула, 17.05.2017, Д. Полянская; очень редкий
вид, ограниченный распространением в цен-
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тральной части юга Приенисейской Сибири. Ре-
ликт, связанный с рефугиумом неморальной
флоры.

Oxytropis ammophila Turcz. (Fabaceae) – на ка-
менистом степном склоне, близ скалы Чертов
Палец, у северной границы заповедника “Стол-
бы”, 31.05.2014, Н. Степанов. Очень редкий вид,
описан из окр. г. Красноярска, внесен в “Крас-
ную книгу” РФ (Red data book.., 2008).

Hemerocallis lilio-asphodelus L. (Hemerocallidace-
ae) – в долине ручья Калтат, 05.07.1954, В. Штар-
кер. Для Сибири обычно указывался один вид
“Hemerocallis minor Mill.” и синонимом к нему
Hemerocallis lilio-asphodelus auct., non L. (Vlasova,
1987), при этом в сопредельных флорах указывали
для Сибири оба вида (Ikonnikov, 1979; Barkalov,
1987). Эти близкие виды, вполне хорошо разли-
чимы не только морфологически и экологически,
но и по кариологии (Stepanov, 2018).

Таким образом, видовой список флоры нацио-
нального парка пополнился, как редкими, крас-
нокнижными и эндемичными видами (Cotoneaster
tjuliniae, Convallaria keiskei, Pulsatilla herba-somnii,
Corydalis talpina, Oxytropis ammophila), а также, на-
ходящимися на границе ареала (Corydalis bombyli-
na), так и нативными (Pulsatilla orientali-sibirica,
Hemerocallis lilio-asphodelus, Stellaria longifolia) и
антропофитными (Cerasus tomentosa) видами.
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The National Park “Krasnoyarskie Stolby” is located in the southern Krasnoyarsk Territory. A large amount
of works is devoted to the study of its f lora. Based on the analysis of available data, we have discovered 10 vas-
cular plant species, which were not previously reported for the f lora of the protected area.

Key words: Krasnoyarsk Territory, f lora of the National Park “Krasnoyarskie Stolby”, rare species, Red Data
Book

REFERENCES

Andreeva E.B., Stepanov N.V., Shtarker V.V. 2010. Abstract
of the f lora of higher plants. – Proceedings of the state
reserve “Stolby”. Krasnoyarsk. 18: 59–155.

Andreeva E.B., Tupitsyna N.N. 2014. Flora of the “Stolby”
Reserve, Novosibirsk. 304 s.

Andreeva E.B., Polyanskaya D.Yu, Goncharova N.V. 2017.
New finds in the f lora of the “Stolby” reserve – Prob-
lems of studying the vegetation cover of Siberia: materi-
als of the VI International scientific conference dedi-
cated to the 100th anniversary of the professor
A.V. Polozhiy (Tomsk October 24–26, 2017), p. 21.

Barkalov V.Yu. 1987. Hemerocallis L. – In: Vascular plants
of the Soviet Far East. Ed. S. S. Kharkevich. Leningrad.
Vol. 2: 393–397.

Cherepanov S.K. 1995. Vascular plants of Russia and neigh-
boring countries (within the former USSR). – St. Pe-
tersburg. 990 p.

Ikonnikov S.S. 1979. Hemerocallis L. – Flora of the Euro-
pean part of the USSR / Ed. An. A. Fedorova. Lenin-
grad. 4: 216–217.

Konspekt of the f lora of the Irkutsk region. 2008.
V.V. Chepinoga and others; ed. L.I. Malysheva. Irkutsk.
327 p.

Krasnaya kniga of the Russian Federation: Plants and
Mushrooms. 2008. Moscow. 855 p.

Kurbatskiy V.I. 1988. Genus Cotoneaster – Cotoneaster //
Flora of Siberia. Rosaceae. Novosibirsk. P. 21–25.

Kurbatskiy V.I. 2016. Floristic finds in the south of Central
Siberia – Systematic notes, 113: 64–67.

Kurbatskiy V.I., Andreeva E.B. 2017. New and rare plants in
the f lora of the state nature reserve “Stolby” – System-
atic notes .., 115: 44–48.

Peshkova G.A. 1979. Family Liliaceae – In: Flora of Cen-
tral Siberia. Vol. 1. Novosibirsk. P. 211–230.

Plantarium: open on-line atlas and key to plants and lichens
of Russia and neighboring countries. 2007–2021.
http://www.plantarium.ru/

Polyanskaya D.Yu., Shcherbina S.S., Goncharova N.V.
2018. New finds in the f lora of the Stolby Reserve –
Botanicheskiy zhurnal. 103 (9): 1174–1176.

Shtarker V.V. 1988. Flora of the southern and southwestern
macroslopes of the main interfluve of the “Stolby” re-
serve. Issue XV. Krasnoyarsk. S. 3–87.

Stepanov N.V. 2014. Notes on some species of Pulsatilla L.
(Ranunculaceae) from the Yenisei Sayan Mountains –
Systematic notes, 109: 6–19.

Stepanov N.V. 2016. Vascular Plants of the Yenisei Sayan
Mountains: Monograph. – Krasnoyarsk. 252 p.

Stepanov N.V. 2018. Numbers of chromosomes of some
species from the south of the Yenisei Siberia – Turcza-
ninowia 21 (1): 35–40.

Vasiliev Ig.V. 1953. New data on linden in the vicinity of
Krasnoyarsk – Botanicheskiy zhurnal. 38 (5): 737–742.

Vereshchagin V.I. 1940. Inventory of f lora of the state re-
serve “Stolby” – Proc. state reserve “Stolby”. Issue I.
Moscow. 82 p.

Verhozina A., Kulakova N., Krivenko D., Murashko V.
2020. Convallaria majalis L. s.l. (Asparagaceae juss.) in
Baikal Siberia – BIO Web of Conferences. 24. 6 с.

Vlasova N.V. 1987. Hemerocallis L. – In: Flora of Siberia.
Ed. L.I. Malysheva, G.A. Peshkova. Novosibirsk: Sci-
ence. 4: 49. 



БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ, 2022, том 107, № 4, с. 401–403

401

НОВЫЕ ВИДЫ ROSA (ROSACEAE) ДЛЯ ДАГЕСТАНА
© 2022 г.   Б. А. Рамазанова1,*, З. М. Асадулаев1, Г. А. Садыкова1, М. М. Маллалиев1

1 Горный ботанический сад Дагестанского федерального исследовательского центра РАН
 ул. М. Гаджиева, 45, Махачкала, 367000, Россия

*e-mail: baizana@mail.ru
Поступила в редакцию 24.09.2021 г.

После доработки 20.01.2022 г.
Принята к публикации 25.01.2022 г.

Приводятся сведения о 4 новых для флоры Дагестана видах шиповника, выявленных в ходе полевых
исследований в Буйнакском, Шамильском, Левашинском, Казбековском, Тляратинском, Гуниб-
ском, Чародинском, Цумадинском, Рутульском и Лакском районах. Впервые для флоры России
указывается Rosa kazarjanii Sosn. Приводятся новые местонахождения для R. glabrifolia C.A. Mey. ex
Rupr.

Ключевые слова: флористические находки, Дагестан, Rosa
DOI: 10.31857/S0006813622040068

В ходе экспедиций, проведенных сотрудника-
ми ГорБС ДФИЦ РАН в 2018–2020 гг., были вы-
явлены новые для флоры республики виды ши-
повников, ранее не отмеченные для Дагестана
(Murtazaliev, 2009). Из них один вид оказался но-
вым для флоры России (R. kazarjanii Sosn.) и 3 –
новыми для региона: Rosa adenophylla Galushko,
R. alexeenkoi Crep. ex Juz., R. valentinae Galushko.
Приводятся сведения о распространении этих
находок.

1. Rosa adenophylla Galushko. ЦК: Малк. Энде-
мик Кавказа. Вид описан с Эльбруса: “на сухих
каменистых склонах, в среднем поясе, до 1800 м
над ур. м.” (Galushko, 1980: 109). И.О. Бузунова и
Р.В. Камелин отмечали близость R. adenophylla к
виду R. gorenkensis Bess. (Buzunova, Kamelin, 2004).
В Дагестане R. adenophylla обнаружена в нижнем и
среднем горном поясах: Дагестан, Левашинский
р-н, окр. с. Цудахар, Цудахарская эксперимен-
тальная база, 1140 м над ур. м., 10 IX 2018, З. Аса-
дулаев, Г. Садыкова, М. Маллалиев (DAG, LE),
42°19'662"N, 47°09'877"E; Дагестан, Тляратин-
ский р-н, окр. с. Бетельда, сев. склон, 1828 м над ур. м.,
18 IX 2019, З. Асадулаев, Г. Садыкова, М. Малла-
лиев (DAG), 41°56'873"N, 46°32'411"E; Дагестан,
Шамильский р-н, окр. с. Кахиб, 1507 м над ур. м.,
18 IX 2019, З. Асадулаев, Г. Садыкова, М. Малла-
лиев (DAG), 42°25'682'N, 46°35'031"E; Дагестан,
Казбековский р-н, окр. с. Дылым, в направлении
с. Алмак, 655 м над ур. м., 25 IX 2019, З. Асадулаев,
Г. Садыкова, М. Маллалиев (DAG), 43°03'697"N,

46°37'865"E; Дагестан, Буйнакский р-н, окр.
с. Верхний Дженгутай, 722 м над ур. м., 25 IX 2019,
З. Асадулаев, Г. Садыкова, М. Маллалиев (DAG),
42°40'468"N, 47°14'329"E.

2. R. alexeenkoi Crep. ex Juz. ВК: Ман.-Самур.,
Кубин.; ВЗ: Ширв. Эндемик Кавказа. Описан из
Азербайджана, Кубинский р-н, с. Судур (Yuzep-
chuk, 1941). С.В. Юзепчук считал данный вид ги-
бридогенным (Yuzepchuk, 1941). В Дагестане вид
обнаружен в Буйнакском р-не, окр. с. Карамахи,
перевал Волчьи ворота, 1460 м над ур. м., 25 IX
2019, З. Асадулаев, Г. Садыкова, М. Маллалиев
(DAG, LE), 42°35'341"N, 47°13'927"E.

3. R. kazarjani Sosn. ЮЗЗ: Джав.-В. Ах., Араг.
Антропатанский вид. Описан из Армении, гора
Бужакан. На Кавказе также встречается в Грузии,
окр. оз. Табисцхури (Grossheim, 1952). Впервые
приводится для флоры России. В Дагестане дан-
ный вид собран в следующих пунктах: Дагестан,
Чародинский р-н, окр. с. Урух-Сота, сев. склон,
1950 м над ур. м., 20 IX 2018, З. Асадулаев, Г. Са-
дыкова, М. Маллалиев (DAG, LE), 42°14'029"N,
46°40'635"E; Дагестан, Цумадинский р-н, окр.
сел. Хуштада, вост. склон, под дорогой, насыпной
откос, 1620 м, 03 IX 2020, З. Асадулаев, Г. Садыко-
ва, М. Маллалиев (DAG), 42°31'258"N,
46°08'469"E. Отмечено две куртины площадью 10
и 15 м2.

4. R. valentinae Galushko. ЦК: Малк. Эндемик
Кавказа. Отмечен в Кабардино-Балкарии, в Че-
рекском р-не до среднегорья и по р. Чегем

ФЛОРИСТИЧЕСКИЕ НАХОДКИ

EDN: EBFXIA
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РАМАЗАНОВА и др.

(Shkhagapsoev S.H., Starikiva N.V., 2002), а также в
Ингушетии, в ущелье р. Армхи (Dobrieva et al.,
2009). В Дагестане данный вид был обнаружен в
следующем пункте: Дагестан, Рутульский р-н,
окр. с. Лучек, сев.-зап. склон, 1635 м над ур. м., 27
IX 2018, З. Асадулаев, Г. Садыкова, М. Маллалиев
(DAG, LE), 41°40'495"N, 47°14'121"E.

Также были обнаружены новые места произ-
растания R. glabrifolia C.A. Mey. ex Rupr. ЦК:
В. Кум. Западно-палеарктический вид, описан из
Приуралья. Впервые в Дагестане был найден
Е.С. Колобовым в Рутульском р-не, с. Аракул, в
1.5 км ниже селения, на меже, 15 VII 1975 (Kolo-
bov, 1985). Сотрудниками ГорБС ДФИЦ РАН вы-
явлены следующие места произрастания R. glabri-
folia: Дагестан, Гунибский р-н, окр. с. Гуниб, Гу-
нибская экспериментальная база, сев. склон,
1675 м над ур. м., 19 IX 2018, З. Асадулаев, Г. Сады-
кова, М. Маллалиев (DAG, LE), 42°26'966"N,
46°55'277"E; Дагестан, Гунибский р-н, окр. с. Гу-
ниб, сев.-вост. склон, сосново-березовый лес,
1743 м над ур. м., 19 IX 2018, З. Асадулаев, Г. Сады-
кова, М. Маллалиев (DAG), 42°24'267"N,
46°54'985"E; Дагестан, Лакский р-н, окр. с. Кули,
1902 м над ур. м., 06 IX 2019, З. Асадулаев, Г. Са-
дыкова, М. Маллалиев (DAG), 42°01'188"N,
47°14'218"E; Дагестан, Тляратинский р-н, окр.
с. Бетельда, сев. склон, 1828 м над ур. м., 18 IX 2019,
З. Асадулаев, Г. Садыкова, М. Маллалиев (DAG),
41°56'873"N, 46°32'411"E; Дагестан, Шамильский
р-н, окр. с. Кахиб, 1507 м над ур. м., 18 IX 2019,
З. Асадулаев, Г. Садыкова, М. Маллалиев (DAG),
42°25'682"N, 46°35'031"E; Дагестан, Казбековский
р-н, окр. с. Алмак, 1331 м над ур. м., 25 IX 2019,

З. Асадулаев, Г. Садыкова, М. Маллалиев (DAG),
42°57'887"N, 46°36'822"E.
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SPECIES OF ROSA (ROSACEAE) NEW FOR DAGESTAN
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Four species of the genus Rosa L. new to the f lora of Dagestan were discovered during field research. R. ka-
zarjanii Sosn. was recorded for the first time in the f lora of Russia. New localities of R. glabrifolia C.A. Mey.
ex Rupr. are reported.

Keywords: f loristic records, Dagestan, Rosa
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после непродолжительной тяжелой болезни
скончался Андрей Львович Буданцев – главный
научный сотрудник БИНа, руководитель лабора-
тории растительных ресурсов института, доктор
биологических наук, профессор, главный редак-
тор “Ботанического журнала”.

Андрей Львович родился 5 мая 1957 г. в семье
известных ученых-палеоботаников. Его мать, Ан-
на Ивановна Киричкова, долгое время работала
во Всесоюзном (позднее – Всероссийском) неф-
тяном научно-исследовательском геолого-разве-
дочном институте; отец, Лев Юстианович Будан-
цев (1929–2012), работал в БИНе с 1952 г., был за-
ведующим Ботаническим музеем и лабораторией
палеоботаники, а в 1986–2001 гг. возглавлял это
старейшее научное учреждение нашей страны.

Детство Андрея Львовича было связано с
БИНом. Его семья первое время жила в ведом-
ственном доме на Лесопарковой улице (тогда это
была далекая окраина Ленинграда), возведенном
сотрудниками методом народной стройки; Ан-
дрей ходил в детский сад института, летом выез-
жал на его дачу, находившуюся на территории на-
учной станции на берегу озера Отрадное на Ка-
рельском перешейке. В школе его интересовали
естественнонаучные дисциплины, а также музы-
ка, одно время он даже всерьез задумывался о ка-
рьере музыканта. Хотя эти планы не осуществи-
лись, он всегда сохранял интерес к музыке, еще в
школьные годы собрал большую коллекцию за-
писей классической музыки, любил балет, но до-
вольно прохладно относился к опере.

После окончания школы в 1974 г. Андрей
Львович поступил на вечернее отделение геогра-
фического факультета Ленинградского универси-
тета и в этот же год стал работать лаборантом в от-
деле растительных ресурсов БИНа. Учебу и рабо-

ту прервала служба в армии. Андрей Львович,
выделявшийся высоким ростом и хорошей вы-
правкой, нес службу в элитном подразделении,
охранявшем первых лиц государства.

После окончания службы Андрей Львович
продолжил учебу уже на биолого-почвенном фа-
культете университета, продолжая работать в
БИНе, активно участвовал в экспедициях, орга-
низованных институтом, в том числе как началь-
ник отряда. Одной из тем, которую отдел расти-
тельных ресурсов выполнял в те годы, была рабо-
та по поиску растений – источников ихтиоцидов
(ими, являлись, в частности, представители рода
Verbascum). Экспедиции проходили в основном в
Средней Азии, что дало возможность Андрею
Львовичу ближе познакомиться с природой этого
очень интересного региона. Систематика и гео-
графия представителей рода Verbascum Средней
Азии и Казахстана стала темой его дипломной ра-
боты, защищенной с отличием в 1983 г. В 1985 г.
Андрей Львович был избран на должность млад-
шего научного сотрудника отдела растительных
ресурсов.

С 1986 г. долговременным научным направле-
нием отдела растительных ресурсов БИНа стало
изучение представителей семейства губоцветных.
Андрею Львовичу было предложено заняться изу-
чением рода Dracocephalum. Систематика и гео-
графия этого рода в пределах СССР, возможно-
сти его практического использования стали те-
мой кандидатской диссертации, успешно
защищенной в 1987 г. под руководством Р.В. Ка-
мелина. Другим направлением работ отдела стала
подготовка инициированной А.Л. Тахтаджяном
сводки “Растительные ресурсы СССР”, которая в
итоге вышла в 9 томах (1984–1996). Андрей Льво-
вич активно включился и в эту работу, а заверше-
на она была уже под его руководством.

После защиты кандидатской диссертации
предмет научных интересов Андрея Львовича

ПОТЕРИ НАУКИ

EDN: MUSHRX



БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 107  № 4  2022

ПАМЯТИ АНДРЕЯ ЛЬВОВИЧА БУДАНЦЕВА (1957–2021) 405

расширился до всей трибы Nepeteae семейства гу-
боцветных. В это время он принимал активное
участие в экспедиционных работах не только на
территории СССР, но и в Монголии и во Вьетна-
ме. За сравнительно короткий срок он смог под-
готовить монографический обзор этой трибы в
полном объеме и в 1993 г. успешно защитил док-
торскую диссертацию на тему “Триба Nepeteae
Benth. семейства Lamiaceae Lindl. (систематика,
география, возможности использования). Боль-
шое влияние при подготовке этой диссертации
также оказал Р.В. Камелин, которого Андрей
Львович всегда считал своим учителем в науке.

В 1992 г. Андрей Львович становится старшим
научным сотрудником, а с 1994 г. – заведующим
отделом растительных ресурсов БИНа (существо-
вал до 1999 г.) и лабораторией растительных ре-
сурсов, которую возглавлял до конца своих дней.
Фактически с 1994 г. Андрей Львович встал во
главе ресурсоведческого научного направления в
отечественной ботанике, успешно продолжал и
развивал традиции, заложенные М.М. Ильиным,
Ал.А. Федоровым и П.Д. Соколовым.

Изменение социально-политических условий
в начале 1990-х годов потребовало и перемен в ха-
рактере научной работы. Плановых экспедиций
стало меньше, но, тем не менее, в 1995–1996 гг.
при поддержке зарубежных партнеров удалось
провести масштабные полевые исследования
перспективных лекарственных растений на Даль-
нем Востоке и в Забайкалье. Основное внимание
ресурсоведов БИНа во главе с Андреем Львови-
чем теперь было направлено на оценку полезных
свойств растений флоры России. Несмотря на не-
простую экономическую ситуацию, в ноябре 1996 г.
под руководством Андрея Львовича успешно
прошла I Всероссийская конференция по бота-
ническому ресурсоведению. Вскоре был подго-
товлен и издан справочник “Дикорастущие по-
лезные растения России” (2001), где оценка по-
лезных свойств растений давалась на уровне рода.

В это же время начинается педагогическая де-
ятельность Андрея Львовича. В 1995 г. он стал
читать лекции в Санкт-Петербургском химико-
фармацевтическом институте (с 1996 г. – химико-
фармацевтическая академия, с 2018 г. – Санкт-
Петербургский химико-фармацевтический уни-
верситет), а в 2004–2008 гг. заведовал кафедрой
фармакогнозии этого учебного заведения. Он чи-
тал курс общей фармакогнозии и разработанный
им курс “Ресурсоведение лекарственных расте-
ний”, подготовил ряд методических руководств и
пособий. В 2001 г. Андрею Львовичу было при-
своено звание профессора. Для студентов-биоло-
гов Санкт-Петербургского государственного
университета им был разработан и прочитан курс
лекций “Основы ботанического ресурсоведе-
ния”; в течение многих лет он возглавлял госу-

дарственную экзаменационную комиссию для
бакалавров и магистров биологического факуль-
тета (профиль “биоразнообразие”). Под руковод-
ством А.Л. Буданцева защитили кандидатские
диссертации В.С. Березина, Д.Г. Мельников,
Н.В. Петрова, М.Н. Повыдыш, Н.В. Склярев-
ская, он был также научным консультантом док-
торской диссертации О.В. Созинова.

В XXI в. основной задачей лаборатории расти-
тельных ресурсов стала подготовка многотомного
справочника “Растительные ресурсы России”, в
котором были систематизированы сведения о
компонентном составе и биологической актив-
ности дикорастущих растений страны. Первые
шесть томов этой сводки (2008–2014) были по-
священы цветковым растениям, а седьмой (2016) –
сосудистым споровым и голосеменным. Андрей
Львович возглавил эту работу и был ответствен-
ным редактором всех томов. Это издание широко
используется в самых различных целях и является
наиболее авторитетным источником информа-
ции в области, привлекающей внимание широко-
го круга пользователей.

Редакторские и организаторские способности
Андрея Львовича очень ярко проявились при
подготовке двух региональных определителей
растений. Г.П. Яковлев, в конце 1990-х гг. зани-
мавший пост ректора Санкт-Петербургской хи-
мико-фармацевтической академии, предложил
сотрудникам БИНа подготовить хорошо иллю-
стрированный определитель растений Карель-
ского перешейка, на территории которого распо-
ложена база учебных практик академии. С самого
начала ставилась задача максимально полно ил-
люстрировать это издание, причем не только об-
щий облик растений, но и содержание ступеней
определительного ключа. Андрей Львович стал
одним из редакторов этого издания. Опыт подго-
товки такой книги, изданной в 2000 г., оказался
очень удачным и был расширен до “Иллюстриро-
ванного определителя Ленинградской области”
(2006); Андрей Львович был одним из редакторов
и основным “двигателем” этого издания.

В 2003–2016 гг. А.Л. Буданцев был главным ре-
дактором журнала “Растительные ресурсы” –
важнейшего отечественного ботанического пери-
одического издания, не имеющего полных зару-
бежных аналогов. В 2016 г., после кончины
Р.В. Камелина, он стал во главе редакции “Бота-
нического журнала” – главного отечественного
периодического издания в области изучения рас-
тительного мира. Усилия Андрея Львовича при-
вели к тому, что этот журнал стал реферироваться
системой “Скопус”, его высокий уровень неиз-
менно поддерживался, несмотря на разнообраз-
ные и многочисленные турбулентности в издании
отечественных научных журналов. Редакторская
работа явно нравилась Андрею Львовичу, в ней
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он в известной мере “нашел себя”. Перед каждым
съездом Русского ботанического общества он
тщательно редактировал присланные тезисы.

Андрей Львович с огромным уважением отно-
сился к своему учителю Р.В. Камелину и много
сделал для увековечивания его памяти. Он участ-
вовал в подготовке к печати нескольких работ Ру-
дольфа Владимировича, изданных уже после его
кончины, а также опубликовал ряд очень точных
и, можно сказать, проникновенных статей с ана-
лизом его научного наследия. Большое впечатле-
ние оставили его доклады о научных идеях и под-
ходах Р.В. Камелина на первых и вторых Каме-
линских чтениях, последний – чуть более чем за
месяц до внезапной кончины Андрея Львовича.
Он также подготовил к печати сборник научных
работ отца – Л.Ю. Буданцева.

Заслуги Андрея Львовича были отмечены не-
сколькими ведомственными наградами, а в 2020 г.
он был удостоен медали ордена “За заслуги перед
Отечеством” II степени. Но главное – уважение,
признание и доверие коллег. Широкая эрудиция,
острый ум, наблюдательность, интеллигентность –
именно это ценили в Андрее Львовиче его колле-
ги. Его обычно немногословные, но очень точные
оценки и суждения на заседаниях Ученого совета,
семинарах, конференциях, защитах диссертаций
всегда с большим вниманием воспринимались
сотрудниками БИНа и дирекцией института. Не-
случайно Андрей Львович был председателем
двух избирательных комиссий по выборам дирек-
тора института, входил в состав Ученого совета

института и одного из советов по защите диссер-
таций. Большую работу А.Л. Буданцев вел и в Рус-
ском ботаническом обществе, где он был вице-
президентом и членом Президиума.

Внезапный уход из жизни Андрея Львовича
стал большим горем для БИНа, Русского ботани-
ческого общества, его коллег и родных. Многим
его планам и замыслам, к сожалению, не суждено
было быть воплощенными в жизнь. Память об
Андрее Львовиче сохранится в его делах, публи-
кациях, учениках, воспоминаниях об общении с
ним.
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Буданцев А.Л., Шаварда А.Л. Химический со-
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23 (2): 287–295.

1988. Камелин Р.В., Губанов И.А., Дарий-
маа Ш., Буданцев А.Л., Гамболд Э. Новинки
флоры Монгольской Даурии. – Бот. журн. 73 (10):
1483–1488.
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опушения листьев некоторых видов рода Draco-
cephalum L. – В кн.: Материалы научных трудов IV
Всесоюзного симпозиума “Ультраструктура рас-
тений”. Киев. С. 53.

Буданцев А.Л., Медведев В.Н. Сем. Balsamina-
ceae – бальзаминовые. – В кн.: Растительные ре-
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Elaeagnaceae. Л.: Наука. С. 47–48.
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тезом терпенов. – В кн.: XIII Всесоюзная конфе-
ренция по электронной микроскопии, г. Звени-
город, октябрь 1988 г. М. С. 258.

1989. Буданцев А.Л. Конспект рода Dracoce-
phalum L. (Lamiaceae), 1. – Новости сист. высш.
раст. 26: 135–142.

Губанов И.А., Камелин Р.В., Буданцев А.Л.,
Гамболд Э., Дариймаа Ш. Новинки флоры Во-
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Камелин Р.В., Губанов И.А., Буданцев А.Л.,
Гамболд Э., Дариймаа Ш. Три новых рода сосу-
дистых растений во флоре Монголии. – Бот.
журн. 74 (9): 1355–1357.

1990. Буданцев А.Л. Систематика рода Nepeta L.
(Lamiaceae). Виды секции Schizocalyx Pojark. –
Новости сист. высш. раст. 27: 121–125.

Буданцев А.Л. Конспект рода Dracocephalum L.
(Lamiaceae), 2. – Новости сист. высш. раст. 27:
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Буданцев А.Л. Систематика рода Nepeta (Lami-
aceae). Виды секции Spicatae. – Бот. журн. 75 (7):
1004–1013.

Губанов И.А., Камелин Р.В., Буданцев А.Л.,
Гамболд Э., Дариймаа Ш. Новые виды и роды
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районов. – Бюл. Московск. общ. испыт. приро-
ды. Отдел биол. 95 (1): 117–123.

Камелин Р.В., Буданцев А.Л. К систематике
Lamium album L. (Lamiaceae) – Новости сист.
высш. раст. 27: 137–139.

Камелин Р.В., Буданцев А.Л. Обзор видов рода
Thymus L. во флоре МНР. – Бюлл. Моск. общ. ис-
пыт. природы. Отдел биол. 95 (3): 91–98.

Фокина Г.А., Буданцев А.Л. Иридоидоносные
растения сем. Lamiaceae . Сообщение 1. Виды ро-
дов Phlomis L.и Phlomoides Moench. Сообщение I. –
Растит. ресурсы. 26 (4): 550–555.

Шаварда А.Л., Телепова М.Н., Буданцев А.Л.
Сравнительное изучение состава эфирных масел
и ультраструктуры железистых волосков листа у
некоторых видов р. Dracocephalum L. – Растит. ре-
сурсы. 26 (3): 352–362.

Военнослужащий внутренних войск
 Internal troop soldier
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1991. Буданцев А.Л. Обзор видов рода Nepeta
(Lamiaceae). Секции Capituliferae и Denudatae. –
Бот. журн. 76 (9): 1317–1322.

Буданцев А.Л. Обзор видов рода Nepeta (La-
miaceae). Секции Macrostegiae и Setanepeta. – Бот.
журн. 76 (11): 1600–1607.

Буданцев А.Л., Фокина Г.А. Роды Melittis L. –
кадило, Mentha L. – мята, Molucella L. – молюцел-
ла, Mosla Buch.-Ham. ex Maxim. – мосла. – В кн.:
Растительные ресурсы СССР: Цветковые расте-

ния, их химический состав, использование. Се-
мейства Hippuridaceae – Lobeliaceae. СПб.: Нау-
ка. C. 50–55.

Буданцев А.Л., Шаварда А.Л. Роды Dracocepha-
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ресурсы СССР: Цветковые растения, их химиче-
ский состав, использование. Семейства Hippuri-

В экспедиции по изучению флоры Псковской области. Слева направо: П.Ю. Колмаков (Витебский университет),
А.Л. Буданцев, Г.Ю. Конечная, И.Г. Милевский (водитель).
In the expedition to study the f lora of the Pskov Region. From left to right: P.Yu. Kolmakov (Vitebsk University), A.L. Budan-
tsev, G.Yu. Konechnaya, I.G. Milevsky (driver).

 Заседание редакционной коллегии “Ботанического журнала”
 Meeting of the Editorial Board of the “Botanicheskiy Zhurnal”
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daceae – Lobeliaceae. СПб.: Наука. С. 19–24, 47–
50, 55–59.
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матики. – В кн.: Третье совещание по кариологии
растений: Тезисы докладов. СПб. С. 11–12.

Telepova M.N., Budantzev A.L., Shavarda A.L.
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élémentes glandulaires foliaires chez différentes es-
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Soc. Bot. France. Lettres bot. 139 (3): 247–264.

1993. Буданцев А.Л. Конспект рода Nepeta (La-
miaceae). – Бот. журн. 78 (1): 91–105.

Буданцев А.Л. Конспект трибы Nepeteae (La-
miaceae). Pоды Lophanthus, Dracocephalum, Cedro-
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106–115.

Буданцев А.Л. Особенности ультраструктуры
поверхности плодов видов рода Nepeta (Lamiace-
ae). – Бот. журн. 78 (4): 80–87.

Буданцев А.Л. Особенности ультраструктуры
поверхности плодов некоторых родов трибы
Nepeteae (Lamiaceae). – Бот. журн. 78 (5): 100–108.
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Чемесова И.И., Иинума М., Буданцев А.Л. Ис-
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Чемесова И.И., Иинума М., Буданцев А.Л.
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1994. Чемесова И.И., Буданцев А.Л. Флавоно-
ид из Scutellaria phyllostachya Juz. – Химия прир.
соедин. 2: 287.

Budantsev A.L., Shavarda A.L., Medvedeva L.I.,
Medvedeva N.A. The role of the Labiatae in the vege-
table resources of the USSR. – Lamiales Newsletter 3:
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1996. Буданцев А.Л. Основные направления
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мирович Камелин (к 60-летию со дня рождения и
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Изд-во СПХФА. 87 с.1
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1 Переиздано в 2012 г. с незначительными изменениями.
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Буданцев А.Л., Быкова О.П. Людмила Иванов-
на Медведева (к 50-летию научной деятельно-
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биологическая активность. Т. 3. Семейства Faba-
ceae – Apiaceae. СПб.; М.: Товарищество научных
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сийская энциклопедия. [Т.] 19: Маниковский –
Меотида. М.: Большая российская энциклопе-
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liaceae. СПб.; М.: Товарищество научных изданий
КМК. C. 70–77.

2012. Беленовская Л.М., Буданцев А.Л. Роды
Achillea L. – тысячелистник, Adenostyles Cass. –
аденостилес, Aster L. – астра, Centaurea L. – васи-
лек, Centipeda Lour. – стоножка, Cichorium L. –
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ма. – В кн.: Растительные ресурсы России: Дико-
растущие цветковые растения, их компонентный
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логическая активность. Том 5. Семейство
Asteraceae (Compositae). Часть 1. Роды Achillea –
Doronicum. СПб.; М.: Товарищество научных из-
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raxacum Wigg. – одуванчик, Tussilago L. – мать-и-
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сы России: Дикорастущие цветковые растения,
их компонентный состав и биологическая актив-
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ричные метаболиты плауновых (Lycopodiaceae s.
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