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К МОРФОЛОГИИ И ТАКСОНОМИИ MERIDION CIRCULARE 
(BACILLARIOPHYTA)
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Изучение морфологии Meridion circulare var. circulare и M. circulare var. constrictum из небольшого озе-
ра Ламба (Карелия) c помощью сканирующей электронной микроскопии выявило значительную
изменчивость длины и ширины створки, числа ребер и штрихов в 10 мкм, формы створки и ее кон-
цов, разное расположение двугубого выроста и ориентация его щели. Совпадение диапазонов коли-
чественных признаков у этих разновидностей, наличие переходных форм, наличие аналогичной из-
менчивости формы створки в большинстве других родов бесшовных диатомовых водорослей позво-
лили считать M. circulare var. constrictum конспецифичным M. circulare var. circulare. Приводится
расширенный диагноз M. circulare.

Ключевые слова: Bacillariophyta, Meridion circulare var. circulare, Meridion circulare var. constrictum, элек-
тронная микроскопия, морфология, таксономия
DOI: 10.31857/S000681362111003X

Meridion circulare Ag. относится к широко рас-
пространенным видам (Zabelina et al., 1951; Kram-
mer, Lange-Bertalot, 1991; Kulikovskiy et al., 2016;
Lange-Bertalot et al., 2017 и др.). У этого вида, кро-
ме типовой, описана еще разновидность – M. cir-
culare var. constrictum (Ralfs) Van Heurck (Zabelina et
al., 1951; Krammer, Lange-Bertalot, 1991; Kulikovs-
kiy et al., 2016), которая недавно восстановлена в
ранге самостоятельного вида M. constrictum Ralfs
(Lange-Bertalot et al., 2017; Peeters, Ector, 2017).
Согласно опубликованным диагнозам, главное
отличие между этими разновидностями заключа-
ется в форме головного конца створки. У var. cir-
culare он широко закругленный, а у var. constrictum –
головчатый (Zabelina et al., 1951), клювовидный
(Kulikovskiy et al., 2016) или субголовчатый
(Lange-Bertalot et al., 2017). Обе разновидности
имеют один двугубый вырост на головчатом кон-
це створки (Kulikovskiy et al., 2016).

Цель исследования – изучение морфологиче-
ской изменчивости M. circulare в фитопланктоне
мезотрофного озера Ламба (Карелия) с массовым
присутствием этого вида.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Материалом послужил фитопланктон озера,

собранный в августе 2018 г.
Озеро распложено в северо-западной части

г. Петрозаводска (61°48.428' с.ш. и 34°14.967' в.д.).
Площадь зеркала составляет 1.4 га, средняя глу-
бина 3.4 м. Котловина имеет простое строение.
Берега водоема низкие, заболоченные, со сплави-
нами. Из озера вытекает ручей, являющийся при-
током р. Томицы, впадающей в оз. Логмозеро со-
единенное проливом с Онежским озером
(Potakhin, 2011).

По данным микробиологического анализа, во-
ды оз. Ламба соответствует статусу мезотрофного
водоема; установлен высокий уровень загрязне-
ния воды органическим веществом (Makarova
et al., 2017).

Для оз. Ламба характерна высокая цветность
воды (82–176 Pt°), пониженные значения
рН (6.9–7.1), средняя минерализация (48–82 мг/л) и
низкая прозрачность (≈1.5 м). Концентрации обще-
го фосфора и суммы минерального азота в воде в те-
чение года колебались в пределах 42–180 мкг Р/л и
0.5–1.7 мг N/л.

СООБЩЕНИЯ
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Освобождение створок диатомей от органиче-
ских веществ проводили методом холодного сжи-
гания (Balonov, 1975). Препараты водорослей ис-
следовали в сканирующем электронном микро-
скопе JSM–25S.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
В фитопланктоне оз. Ламба M. circulare отно-

сится к массовым видам (0.2–0.4 млн кл/л, 10–
12% от суммарной численности). В исследован-
ной популяции у типовой разновидности длина
створки варьировала в диапазоне 13–84.4 мкм,
ширина – 6.7–12.2 мкм, число ребер – 3–5 в
10 мкм, число штрихов – 15–20 в 10 мкм. У var.
constrictum длина створки варьировала в диапазо-
не 15–66.7 мкм, ширина – 5.5–11 мкм, число ре-
бер – 2.5–4 в 10 мкм, число штрихов – 15–25 в
10 мкм. Диапазоны изменчивости количествен-
ных морфологических признаков у исследован-
ных разновидностей M. circulare совпали с лите-
ратурными данными, за исключением макси-
мального значения длины створки и числа
штрихов в 10 мкм и минимального значения ши-
рины створки (табл. 1).

В литературе отсутствуют сведения по числу
ареол в 10 мкм штриха и их форме. По нашим дан-
ным ареолы округлой или овальной формы, и у
M. circulare var. circulare их число варьировало от
65 до 75, а у M. circulare var. constrictum – от 65 до
80, что не является значимым отличием.

Форма створки M. circulare var. circulare в ос-
новном соответствует описанию (Zabelina et al.,
1951; Krammer, Lange-Bertalot, 1991; Kulikovskiy
et al., 2016; Lange-Bertalot et al., 2017; Peeters, Ector,
2017), но по форме головного конца встречались
переходные формы, которые, по нашему мне-
нию, трудно точно отнести к одной из разновид-
ностей (рис. 1, 5–9). Такие формы для M. circulare
var. circulare приводят Peeters, Ector (2017, Fig. 5),
для M. circulare var. constrictum приводят Chudaev,
Gololobova (2016, Табл. 37: 7, 15), для M. constrictum –
Peeters, Ector (2017, Fig. 9). На иллюстрациях пер-
воописания M. circulare var. constrictum створки
имеют хорошо выраженные головчатые концы
(Ralfs, 1843). В последующих публикациях пока-
зана аналогичная и более широкая вариабель-
ность головчатости головного конца M. circulare
var. constrictum, (Zabelina et al., 1951; Krammer,

Таблица 1. Диапазоны изменчивости количественных морфологических признаков Meridion сirculare var. сirculare
и M. сirculare var. constrictum соответственно литературным данным
Table 1. Ranges of variation in morphological quantitative characteristics of Meridion circulare var. circulare and M. circu-
lare var. constrictum according to published data

Примечание. Слева от черты – значения для M. circulare var. circulare, справа от черы – для M. circulare var. constrictum,
* – M. constrictum, ** – уточненное значение 35, в работе Генкала, Вехова (2007) приводится цифра 40.
Note. On the left of the slash: values for M. сirculare var. circulare, on the right of the slash: values for M. сirculare var. constric-
tum, * – M. constrictum, ** – 35 is a specified value; Genkal and Vekhov (2007) gave the value 40.

Длина
створки, мкм

Length of valve, μm

Ширина
створки, мкм

Width of valve, μm

Число ребер
в 10 мкм

Number of costae
in 10 μm

Число штрихов
в 10 мкм

Number of striae
in 10 μm

Источник
References

12–80/12–80 4–8/4–8 3–5/3–5 15 Нustedt, 1930
12–80/12–80 4–8/4–8 3–5/3–5 15/15 Zabelina et al., 1951
12–80/12–80 4–8/4–8 3–5/3–5 15–16/15–16 Patrick, Reimer, 1966
10–82/10–82 4–8/4–8 2–5/2–5 12–16/12–16 Krammer, Lange-Bertalot, 1991

29–42/– 5.7–8/– 4–6/– 20/– Genkal, 1992
8.2–50/– 3.4–7.5/– 4–6/– 20–35**/– Genkal, Vekhov, 2007

23.6–60/16.3–45.7 4.5–10/4.2–9.8 2–5/3–8 13–21/16–24 Genkal, Trifonova, 2009
10–80/21.4–40 5–9.5/5–8.8 4–6/3–6 14–16/18–25 Kharitonov, Genkal, 2012

13.6–66.6/33–53 5–8.6/7.1–8.4 3–5/3–4 16–18/– Genkal et al., 2015
10–82/– 4–8/– – 12–16/– Kulikovskiy et al., 2016

20.3–36/16.6–55.7 5.4–7.2/5–8 2.3–3.7/3.2–5.6 13.8–18.7/13.3–22.9 Chudaev, Gololobova, 2016
10–82/10–82* 4–8/4–8* 2–5/2–5* 12–16/12–16* Lange-Bertalot et al., 2017
10–82/10–82* 4–8/4–8* 2–5/2–5* – Peeters, Ector, 2017

30–64.6/– 6.7–7.1/– 3–4/– Genkal, Yarushina, 2018
13–84.4/15–66.7 6.7–12.2/5.5–11 3–5/2.5–4 15–20/15–25 Наши данные

Original data
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Lange-Bertalot, 1991; Kulikovskiy et al., 2016; Lange-
Bertalot et al., 2017; Peeters, Ector, 2017), что соот-
ветствует нашим данным (рис. 1, 11–16; 2, 1–6,
8). Форма базального конца створки у этой разно-
видности на нашем материале также варьирует от
закругленного до хорошо выраженного головча-
того (рис. 1, 11–16; 2, 2, 3, 5, 6), что соответствует
иллюстрациям в работе Krammer, Lange-Bertalot
(1991, Taf. 101, figs 8–14). При этом вид клетки
этих разновидностей со стороны пояска как в
СМ, так и в СЭМ, различить невозможно (Kram-
mer, Lange-Bertalot, 1991; Chudaev, Gololobova,
2016; Peeters, Ector, 2017).

Форма концов створки варьирует и у других
представителей бесшовных диатомовых водорос-
лей. Головной конец у створок Asterionella formosa
Hassal варьирует от слегка расширенного до го-
ловчатого (Krammer, Lange-Bertalot, 1991, Taf.
103, figs 4–8), также как у Tabellaria flocculosa
(Roth) Kützing (Genkal, Trifonova, 2009, Табл.
XXXI, 1–4). У Diatoma tenue Ag. концы створки
также варьируют от широко закругленных до го-
ловчатых, по аналогии со створками у D. anceps
(Ehr.) Grunow, Fragilaria incognita Reichardt (Kram-
mer, Lange-Bertalot, 1991, Taf. 102, figs 5–10; Taf.
118, figs 1–7) и Fragilariforma bicapitata (A. Mayer)
Williams et Round (Lange-Bertalot et al., 2017, Pl. 7,

Рис. 1. 1–10 – Meridion circulare var. circulare; 11–16 – M. circulare var. constrictum (СЭМ). 1, 9, 10 – створка с наружной
поверхности; 2–8, 11–16 – створка с внутренней поверхности. Масштаб: 1–6, 8, 11–16 – 10 мкм; 7, 9, 10 – 5 мкм.
Fig. 1. 1–10 – Meridion circulare var. circulare; 11–16 – M. circulare var. constrictum (SEM). 1, 9, 10 – external view of the valve;
2–8, 11–16 – internal view of the valve. Scale bars: 1–6, 8, 11–16 – 10 μm; 7, 9, 10 – 5 μm.

1 2 3 4 5 6

11 12 13 14 15 16

7 8 9 10
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Figs 11–15). В культуре Diatoma elongatum (Lyngb.)
Ag. наблюдались створки булавовидной формы с
широкими концами (Skabichevskiy, 1959), сход-
ные с таковыми M. circulare var. circulare и
M. circulare var. constrictum (Skabichevskiy, 1960,
Рис. 77, n-q). В исследованном материале также
встречались створки тератологической формы
(Табл. II, 1, 4), и сходные с таковыми у Diatoma
tenue (Genkal, 2004; Genkal, Trifonova, 2009).
Нами встречены створки (рис. 1, 10), сходные по
количественным признакам и форме с Diatoma
anceps (Krammer, Lange-Bertalot, 1991, Taf. 102,
figs 5–10). Некоторые почти овальные створки
(рис. 2, 9, 10) очень сходны с Diatoma. mesodon
(Ehr.) Kützing (Krammer, Lange-Bertalot, 1991,
Taf. 99, figs 4–12). Такие створки зафиксированы
и в других водных экосистемах, и отнесены к
M. circulare var. circulare (Genkal, Vekhov, 2007,
2007, Табл. 15, 5). Створки аналогичной формы
наблюдаются и у представителей бесшовных диа-
томовых водорослей: Diatoma vulgaris, D. monili-
formis, D. tenue. При этом с уменьшением длины
створки меняется ее форма от линейной до оваль-
ной (Krammer, Lange-Bertalot, 1991; Genkal, 2004;
Genkal, Vekhov, 2007).

На створках M. circulare var. circulare и M. circu-
lare var. constrictum отмечен один двугубый вырост
(Kulikovskiy et al., 2016), что нами также подтвер-
ждено (рис. 1, 3–5, 7, 8, 11–13, 15; рис. 2, 1–8, 10–
12, 14–15), но иногда он отсутствовал (рис. 2, 13).
По литературным данным двугубый вырост рас-
полагается эксцентрично у края створки на го-
ловном конце, и щель выроста ориентирована па-
раллельно краю створки (Round et al., 1990; Kram-
mer, Lange-Bertalot, 1991; Genkal, Vekhov, 2007;
Genkal, Trifonova, 2009; Peeter, Ector, 2017; Genkal,
Yarushina, 2018). На нашем материале вырост так-
же наблюдался преимущественно в этой части
створки с такой же ориентацией (рис. 1, 3–5, 7, 8,
11–13, 15; рис. 2, 1–7, 10–12, 15–17), иногда в
центре головного конца (рис. 1, 3–5, 7, 11; рис. 2,
6, 14, 17). На отдельных створках щель была ори-
ентирована перпендикулярно краю створки
(рис. 2, 8, 14).

На некоторых створках на границе с загибом
створки имеются небольшие шипики (рис. 2, 11),
или они отсутствовали (рис. 1, 9, 10; рис. 2, 9, 12),
что согласуется с литературными данными
(Round et al., 1990; Krammer, Lange-Bertalot, 1991;
Genkal, Trifonova, 2009; Genkal et al., 2011, 2015;

Рис. 2. 1–10, 12–16 – Meridion circulare var. constrictum; 11, 17 – M. circulare var. circulare (СЭМ). 1–8, 10, 13–17 – створка
с внутренней поверхности; 9, 11, 12 – створка с наружной внутренней поверхности. Масштаб: 1, 3–5, 7, 9, 10, 13, 14 –
5 мкм; 2, 6, 8 – 10 мкм; 11, 12, 15–17 – 2 мкм.
Fig. 2. 1–10, 12–16 – Meridion circulare var. constrictum; 11, 17 – M. circulare var. circulare (SEM). 1–8, 10, 13–17– internal
view of the valve; 9, 11, 12 – external view of the valve. Scale bars: 1, 3–5, 7, 9, 10, 13, 14 – 5 μm; 2, 6, 8 – 10 μm; 11, 12, 15–
17 – 2 μm.
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Kharitonov, Genkal, 2012; Chudaev, Gololobova,
2016; Peeter, Ector, 2017; Genkal, Yarushina, 2018).

Следует отметить, что зафиксированы много-
численные находки M. circulare var. circulare вме-
сте с M. circulare var. constrictum (Zabelina et al.,
Genkal, Trifonova, 2009; Kharitonov, Genkal, 2012;
Genkal, 2015; Chudaev, Gololobova, 2016; Lange-
Bertalot et al., 2017).

Ниже приведено подробное описание M. circu-
lare с учетом наших и литературных данных.

Meridion circulare (Greville) C. Agardh 1831, Con-
spectus criticus diatomacearum. Part 3: 40, emend.
Genkal et Komulaynen (рис. 1, 2).

≡ Echinella circularis Greville1823, Scottish Cryp-
togamic Flora, or coloured figures and descriptions of
cryptogamic plants, belonging chiefly to the order
Fungi; and intended to serve as a continuation of En-
glish botany 6: pl. 35.

≡ Meridion constrictum Ralfs 1843, Annals and
Magazine of Natural History 12 (sup. 80): 458, pl. 18,
fig. 2.

≡ Meridion circulare var. constrictum (Ralfs) Van
Heurck 1880, Synopsis des Diatomées de Belgique At-
las: 51, figs 14, 15.

Клетки образуют веерообразные колонии.
Створки линейно-булавовидные, редко почти
линейные или овальные. Головной конец ши-
роко закругленный, головчатый, субголовча-
тый, клювовидный. Базальный конец сильно
суженный, варьирует от закругленного до го-
ловчатого. Длина створки 8.2–84.4 мкм, ширина
3.4-12.2 мкм. Осевое поле узкое, линейное. Ребер
2–8 в 10 мкм, однорядных штрихов 12–35 в
10 мкм, ареолы круглой или овальной формы,
65–80 в 10 мкм. Один двугубый вырост находится
у головного конца, и его щель ориентирована па-
раллельно краю конца створки, иногда перпен-
дикулярно. На границе лицевой части створки с
ее загибом имеются или отсутствуют небольшие
шипики.
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TO THE MORPHOLOGY AND TAXONOMY 
OF MERIDION CIRCULARE (BACILLARIOPHYTA)
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The electron microscopy study of the valve morphology of Meridion circulare var. circulare and M. circulare
var. constrictum from the small lake Lamba (Karelia) has revealed a significant variation in the valve length
and width, number of costae and striae in 10 μm. A high variability in the shape of the valve and its ends, dif-
ferent position of the rimoportula and orientation of its fissure have also been shown. Coincidence of the
ranges of quantitative characteristics in the varieties under study, the presence of transition forms and a sim-
ilar variability of the valve shape in the majority of other genera of seamless diatoms implies that M. circulare
var. constrictum is concpecific with M. circulare var. circulare. Based on the original and published data, an
emended description of M. circulare is presented.

Кeywords: Bacillariophyta, Meridion circulare var. circulare, M. circulare var. constrictum, electron microsco-
py, morphology, taxonomy
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Приведена классификация приморской галофитной растительности южного побережья Печорской
губы Баренцева моря, выполненная в рамках эколого-фитоценотического подхода, представленная
11 растительными ассоциациями (включая 2 субассоциации), принадлежащих к 10 формациям.
Синтаксоны выделены на основе 94 геоботанических описаний. Классификация ограничена двумя
ведущими синтаксономическими единицами: 1) “формация” – выделялась по виду-эдификатору
фитоценозов, 2) “ассоциация” – выделялась по доминирующим видам верхнего и нижнего ярусов,
которые определялись как категория “диагностические”. Растительный покров отличается по со-
ставу и структуре в местообитаниях с различными экологическими условиями, которыми являются
пляжи и авандюны, соленые и солоноватые марши, солоноватые водоемы на маршах, экотонные
зоны между маршами и кустарничковой тундрой. На песках пляжей выделены сообщества двух ас-
социаций – Leymetum arenarii honckenyosum diffusae и Leymetum arenarii latirosum japonici. Соленые
марши покрыты галофитной растительностью ассоциаций – Caricetum subspathaceae potentillosum
egedii, Caricetum glareosae potentillosum egedii, Festucetum rubrae potentillosum egedii, Caricetum mack-
enziei. К солоноватым маршам приурочены сообщества ассоциаций – Rumexetum aquaticus, Glycer-
ietum fluitantis subpurum, Arctophiletum fulvae. Небольшие солоноватые озера заняты сообществами
Hippuridetum tetraphyllae. В экотонных зонах между маршами и кустарничковой тундрой описаны
сообщества асс. Salicetum reptantis parnassiosum palustris. Синтаксоны, описанные на маршах в рам-
ках эколого-фитоценотического подхода, сравнивали с данными ранее опубликованных синтаксо-
нов маршей Большеземельской тундры, выделенных с использованием эколого-флористического
подхода. Предложена классификация растительности маршей и пляжей в устье реки Дресвянка.
Приводятся новые сведения о составе и структуре ассоциации Glycerietum fluitantis subpurum, сооб-
щества которой впервые описаны за пределами северной границы ареала ценозообразующего вида
Glyceria fluitans.

Ключевые слова: галофитная растительность, классификация, местообитание, приливное устье,
Печорская губа
DOI: 10.31857/S0006813621110053

Впервые подробные геоботанические иссле-
дования приморских лугов Малоземельской
тундры были проведены А.И. Лесковым, ко-
торый составил описания растительности с
использованием эколого-фитоценотического под-
хода (Leskov, 1936). Спустя 80 лет растительность
маршей Малоземельской тундры была классифи-
цирована в рамках эколого-флористического
подхода (Matveeva, Lavrinenko, 2011; Lavrinenko
et al., 2012). Опубликованы результаты флористи-
ческой классификации галофитной растительно-

сти маршей Большеземельской тундры (Lavrinenko,
Lavrinenko, 2018), а также флористический состав и
пространственная структура растительности побе-
режья Печорской губы (Lavrineno et al., 2016;
Moseev, 2015; Neshatayev, 2017).

Несмотря на накопленный материал, знания о
растительности устьевых зон малых рек, впадаю-
щих в акваторию Печорской губы, до сих пор не-
достаточны. Таково устье р. Дресвянка, впадаю-
щей в южную часть залива. Цель настощей рабо-

СООБЩЕНИЯ
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ты – разработка классификации и анализ
галофитной растительности Печорской губы на
основе эколого-фитоценотического подхода.

ПРИРОДНЫЕ УСЛОВИЯ РАЙОНА 
ИССЛЕДОВАНИЙ

Печорская губа – крупный залив на юго-во-
стоке Баренцева моря, который представляет со-
бой эстуарий реки Печора, впадающей в его юж-
ную часть, длина залива около 100 км, ширина –
40–120 км. С акватории Баренцева моря в мелко-
водную и слабосоленую Печорскую губу распро-
страняется приливная волна, благодаря чему по-
лучают развитие приливо-отливные процессы.
Средняя величина прилива – 1 м. Ввиду измене-
ний стока р. Печора в губе происходит сезонное
изменение величины солености. В период весен-
него паводка на р. Печора, в южной части залива
формируется область пресных вод. Как показы-
вают авторские наблюдения в районе р. Дресвян-
ка, величина общей минерализации в заливе в
июле 2019 г., составляла 0.17–0.30 г/л, в то же вре-
мя, в устье р. Хыльчую (Болванская губа) фикси-
ровались пресные воды с минерализацией 0.2 г/л
(Miskevich et al., 2015). В начале зимней межени,
при спаде уровня воды, происходит осолонение
со стороны акватории Баренцева моря, тогда
обычно по всей южной части залива усиливается
солоноватоводный режим. Так, в октябре-ноябре
1996 г. в устье р. Дресвянки отмечена соленость
8–14‰ (Miskevich, 1998).

Южное побережье Печорской губы располо-
жено в подзоне южных гипоарктических тундр
(Safronova, Yurkovskaya, 2015). Район характеризу-
ется морским арктическим климатом: средняя
температура самого холодного месяца в году –
января, по данным ближайшей действующей ме-
теостанции п. Варандей – –17.8°C, самого тепло-
го, июля – +8.9°C. За год выпадает 403 мм осад-
ков, самые влажные месяцы: август – 51 мм и сен-
тябрь – 61 мм. Летом преобладают ветры
северного и северо-восточного румбов, зимой –
южного и юго-западного румбов (Nauchno-
prikladnoy…, 1989).

На юго-востоке Печорской губы Баренцева
моря значительное развитие получают абразион-
но-аккумулятивные и аккумулятивные берега.
Абразионно-аккумулятивные системы представ-
лены термоабразионными формами с глинисто-
торфянистыми склонами и узкой полосой галеч-
ных пляжей (Ogorodov, 2003). Для аккумулятив-
ных форм берегового рельефа по всей протяжен-
ности побережья характерны песчаные, галечно-
песчаные пляжи и авандюны1.

1 Авандюна – это валообразное эоловое накопление песча-
ных наносов, вытянутое вдоль берега и представляющее
собой результат погребения штормового берегового бара
под эоловым материалом (Kaplin et al, 1991).

В устьях небольших рек – Хыльчую, Дресвян-
ка и Двойник (Большая Двойничная) Печорской
губы – амплитуда приливов преобладает над вол-
ноприбойным воздействием, что способствует
развитию другой аккумулятивной формы – мар-
шей2.

Кроме приливов, значительную роль в образо-
вании маршей Печорской губы выполняют штор-
мовые нагоны, достигающие – 2.5–3.0 м (Ogoro-
dov, 2003), которые повторяются с разной перио-
дичностью, в основном осенью.

По степени засоления субстрата, а также со-
ставу и структуре растительности различают со-
леные и солоноватые марши. В растительных со-
обществах соленых маршей доминируют обли-
гатные галофиты, приспособленные к высокой
степени засоления грунтов и воды. Для сооб-
ществ солоноватых маршей характерно домини-
рование факультативных галофитов и видов рас-
тений гликофитов толерантных к засолению
грунтов и воды.

Для аккумулятивных берегов Печорской губы,
по меняющейся береговой линии, характерна
смена пляжей и авандюн на приливные марше-
вые осушки в устьях рек (Moseev, 2017). На мар-
шах часто выделяются приливные желоба – узкие
эрозионные образования, в виде ручьев или про-
ток, возникшие в результате размывания прили-
вом пониженных участков берегов, а также не-
большие мелководные водоемы – соленые озер-
ки и соляные ванны, образовавшиеся в
микродепрессиях, заполненных водами прили-
вов, которые разбавлются выпадающими атмо-
сферными осадками.

Согласно океанографической классификации
пляжи, в основном, занимают зону волноприбой-
ного воздействия и импульверизации – супрали-
торали (Кафанов и др., 2004). Маршевые берега
приурочены к разным уровням литоральной зоны
и части супралиторали (Rieley, Page, 1990).

По степени влияния прилива А.И. Лесков
(Leskov, 1936) выделяет приморские луга низкого
уровня, которые соотвествуют маршам низкого
уровня – занимают среднюю литораль, нижняя
граница распространения которой – уровень
квадратурного отлива, верхняя граница – уровень
квадратурного прилива. Приморские луга сред-
него уровня или марши среднего уровня занима-
ют верхнюю литораль. Нижняя граница распро-
странения верхней литорали – уровень квадра-
турного прилива, верхняя граница – уровень

2 Марш – низкий аккумулятивный берег, формирующийся
под влиянием морских приливов путем выноса илистых и
песчаных наносов в осушную зону, покрытый субаэраль-
ной галофитной растительностью (Leont’ev, 1975). Марш
также рассматривают как самостоятельную экосистему, с
характерными билогическими видами и средой обитания в
буферной зоне между сушей и морем (Bakker, 2014; Adam,
1993).
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сизигийного прилива. Марши высокого уровня
приурочены к побережью, где регулярное влия-
ние приливов отсутствует, но находящемуся под
влиянием нагонов.

Влияние различных экологических факторов
обусловливает разницу в видовом составе и
структуре растительных сообществ маршей и
пляжей. На пляжах формируются ксерофильные
сообщества из трав, относящихся к группе псам-
могалофитов. Соленые марши заняты сообще-
ствами, состоящими преимущественно из гало-
фитов. Солоноватые марши заняты сообщества-
ми с доминированием видов гликофитов,
устойчивых к слабому засолению грунтов и воды.
В переходной полосе (экотонах) между маршами
и тундрами развиты сообщества, состоящие пре-
имущественно из тундровых ив и травянистых
растений, переносящих слабое засоление суб-
стратов.

Растительность в устье р. Дресвянка подвер-
жена антропогенному воздействию со стороны
п. Вангурей и прилегающего к нему порта, по-
строенного для обустройства Южно-Хыльчеюг-
ского нефтегазового месторождения. Сообще-
ства на застроенной территории существенно от-
личаются от естественных сообществ маршей,
тундр и пляжей (Moseev, 2019). Так, на скатах бе-
реговых валов пляжей р. Дресвянка большие пло-
щади заняты сообществами с доминированием
Deschampsia cespitosa s. l. В тундровой зоне этот вид
обычен в антропогенно измененных местообита-
ниях (Rebristaya, 2013).

МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЙ
Исследования растительности побережий

проведены в июле 2015 г. в ходе экспедиции, орга-
низованной Архангельским региональным отде-
лением Всероссийской общественной организа-
ции “Русское географическое общество”, в черте
эстуариев рек Дресвянка (с.ш. 68°28'42.20" в.д.
55°14'12.36"), Двойник (Большая Двойничная)
(с.ш. 68°26'10.70" в.д. 55°04'32.88"), Хыльчую (с.ш.
68°18'15.99" в.д. 54°55'01.73"), в районе нежилого
п. Фариха (с.ш. 68°20'27.69" в.д. 54°55'23.20") в
Большеземельской тундре на южном побережье
Печорской губы (рис. 1).

Геоботанические описания (всего 94, автор –
Д.С. Мосеев) выполнялись на пробных площад-
ках, привязанных к географической сетке коор-
динат с помощью GPS-навигатора Garmin. Пло-
щадки размером 3 × 3 м закладывали по направ-
лению от береговой линии моря к вершинам
эстуариев в сообществах, однородных по составу
и структуре. На всех пробных площадках выявля-
ли видовой состав и проективное покрытие (в %)
всех видов сосудистых растений, их принадлеж-
ность к тому или иному ярусу. Определяли меха-

нический состав почвогрунтов (Shishov, Sokolov,
1989), для чего делали почвенные прикопки до
10 см глубиной. Для измерения общей минерали-
зации поверхностных вод использовали порта-
тивный кондуктометр IDS Meter фирмы HACH.

Классификация растительности приморской
полосы проведена в соответствии с эколого-фи-
тоценотическим подходом (Neshatayev, 1991). На-
ми используются 2 синтаксономических ранга:
“формация” по виду-эдификатору фитоценозов
и “ассоциация” – по доминирующим видам верх-
него и нижнего ярусов, которые определялись
как категория “диагностические”. В монодоми-
нантных сообществах название ассоциации при-
водили по диагностическому виду. Для разграни-
чения растительных сообществ разных биотопов
в классификации использованы следующие типы
местообитаний: пляжи, соленые и солоноватые
марши, солоноватые водоемы (соленые озерки)
на маршах, экотонные зоны между маршами и
кустарничковой тундрой.

Для ассоциаций, выделенных с позиции эко-
лого-фитоценотического подхода, приводится
сравнение с результатами геоботанической обра-
ботки синтаксонов маршей Большеземельской
тундры из работы О.В. Лавриненко, И.А. Лаври-
ненко (2018), выделенных с позиций эколого-
флористического подхода на юго-восточном по-
бережье Баренцева моря (Lavrinrenko, Lavrininen-
ko, 2018). В основу сравнения ассоциаций разных
классификаций легли показатели видового соста-
ва и обилия видов.

Видовые названия таксонов для сосудистых
растений даны по сводкам The Plant List:
http://www.theplantlist.org/ (дата обращения
9.04.2020), Tzvelev, Probatova, 2019 и INPI (дата
обращения 27.04.2021).

Для анализа сходства видового состава рассчи-
тывали матрицу различий с использованием рас-
стояния Эвклида. Для каждой площадки опреде-
ляли экологические условия по шкалам Эленбер-
га (Ellenberg et al., 1992), расчет которых
выполняли в программе Ecoscale 5.0 (Grokhlina,
Khanina, 2015).

Для ординации геоботанических описаний
применяли неметрическое многомерное шка-
лирование с отображением векторов экологи-
ческих факторов. Дендрограмму использовали
для визуализации результатов иерархической
кластеризации методом Варда с алгоритмом
полной связи.

Расчeты проводили с помощью языка r (R Core
Team, 2019) визуализацию данных с помощью па-
кета ggplot2 (Wickham, 2016).
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РЕЗУЛЬТАТЫ

Растительность пляжей и авандюн

Формация Leymeta arenarii.

Включает наиболее характерные ассоциации
песчаных и песчано-галечных пляжей побережий
Белого и юго-востока Баренцева морей. Европей-
ский арктобореальный Leymus arenarius, обиль-
ный и констанстный во всех сообществах, обра-
зует верхний ярус. Как ценозообразователь он
обычен на побережьях Балтийского, Баренцева,
Белого морей, где образует сообщества с различ-
ными видами псаммофитона – Honckenya peploi-
des, Lathyrus japonicus, Sonchus humilis, Tripleuros-
permum maritimum (Golub, 2003; Koroleva et al,
2011; Moseev, Sergienko, 2016).

Асс. Leymetum arenarii honckenyosum peploidis
(табл. 1, оп. 1–17).

Ассоциация объединяет олигодоминантные
сообщества, которые включают 2–5 видов. В
верхнем ярусе доминирует факультативный гало-
фит – Leymus arenarius (п.п. 5–30%), который хо-
рошо выделяется на общем фоне растительности
пляжей по характерному сизому аспекту. Диагно-
стический вид нижнего яруса – облигатный гало-
фит Honckenya peploides (incl. subsp. diffusa)
(п.п. 10–35%), образует стелющиеся побеги на
песке в зарослях Leymus arenarius или развиваю-
щиеся обособлено. Встречаются Lathyrus japonicus
Willd. (incl. subsp. pubescens), Armeria scabra, Rumex
acetosa.

С постоянством III в состав сообществ входит
Tripleurospermum maritimum (п.п. 1–10%). Встреча-
ются Festuca richardsonii, Allium schoenoprasum,
Tanacetum bipinnatum, Achillea millefolium.

Сообщества ассоциации распространены на
южном побережье Печорской губы Баренцева

Рис. 1. Карта-схема района исследований.
Fig. 1. Map of the research area.
Печорская губа – Pechora Bay
Дресвянка – Dresvyanka
Двойник – Dvoynik
п. Фариха – Farikha village
Хыльчую – Khylchuyu
р. Печора – Pechora River
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моря в пределах зоны супралиторали, где занима-
ют выровненные участки пляжей, микродюны,
невысокие песчаные гряды и береговые валы.
Развиваются вдоль волноприбойной полосы, на
пляжах ближе всего к береговой линии моря, где
подвергаются импульверизации морскими брыз-
гами и активному ветровому воздействию. При
штормовых нагонах, возможно затопление сооб-
ществ солоноватыми водами.

На западном и юго-восточном побережье Бе-
лого моря описаны близкие по составу и структу-
ре сообщества асс. Tripleurospermo–Leymetum
arenarii (Golub, 2003). На северном побережье Бе-
лого моря выделена сходная по составу асс. Hon-
ckenyo diffusae–Leymetum arenarii Regel, 1928
(Koroleva et al, 2011), они также известны на юго-
востоке Двинского залива (Moseev, Sergienko,
2016).

В отличие от сообществ побережья Белого мо-
ря и западного побережья Баренцева моря, схо-
жих экологически и структурно, здесь отсутствует
Sonchus humilis, ареал которого на востоке ограни-
чивается побережьем Чёшской губы. Нет в сооб-
ществах с побережья Печорской губы обычных
для берегов Белого моря Ligusticum scoticum, Lac-
tuca tatarica.

Асс. Leymetum arenarii latirosum japonici
(табл. 1, оп. 18–27).

Syn.: субасс. Tripleurospermo-Leymetum arena-
rii latiretosum Golub, Sokoloff, Sorokin 2003.

Олигодоминантные сообщества, которые
включают 3–6 видов приморского псаммофито-
на. Диагностический и доминирующий вид верх-
него яруса – Leymus arenarius (п.п. 20–40%). В
нижнем ярусе доминирует Lathyrus japonicus (incl.
subsp. pubescens) (п.п. 15–40%). С высоким посто-
янством в состав нижнего яруса сообществ входят
Honckenya peploides (incl. subsp. diffusa) (п.п. 1–
20%) и Tripleurospermum maritimum (п.п. до 5%).
Обычны Rumex graminifolius, Juncus arcticus
(п.п. 1–10%). Редки Achillea millefolium, Armeria
scabra, Tanacetum bipinnatum.

Местообитания сообществ сходны с предыду-
щей ассоциацией, но в экологическом ряду, сме-
няя асс. Leymetum arenarii honckenyosum peploid-
is, расположены на большем удалении от берего-
вой линии моря, где занимают авандюны и
небольшие повышения (микродюны) песчаных
пляжей в устьях рек Дресвянка и Двойник. На
авандюнах сообщества способствуют закрепле-
нию песков.

Близкие по составу сообщества широко рас-
пространены на пляжах по побережью Белого мо-
ря (Miskevich et al., 2014; Moseev, Sergienko, 2016),
северном побережье Белого моря (Koroleva et al.,
2011), вероятно получают широкое распростране-
ние на юго-востоке Баренцева моря, в пределах
подзоны гипоарктических тундр.

На западном и юго-восточном побережье Бе-
лого моря описана субасс. Tripleurospermo–Ley-
metum arenarii latiretosum (Golub, 2003; Sorokin,
Golub, 2007), видовой состав и структура которой
мало отличаются от описанной нами асс. Leyme-
tum arenarii latirosum japonici, что позволяет при-
нять синтаксоны как синонимы.

Растительность соленых маршей
Формация Caricetum subspathacea.
Формация образована Carex subspathacea –

приморским галофитом с арктическим циркум-
полярным ареалом, которая образует сообщества
от Шпицбергена на севере до Белого моря на юге
(Babina, 2002) и широко распространена в аркти-
ческих районах Канады (Thannheiser, 1975). Часто
выступает ценозообразователем на низких мар-
шах в полосе берега с ежедневным влиянием при-
лива, где имеет почти сплошное покрытие. С ним
обычно содонимируют галофиты Arctanthemum
arcticum subsp. polare, Potentilla egedei, Triglochin
maritima, Stellaria humifusa, но может образовы-
вать и почти чистые ценозы (Korchagin, 1935).

Асс. Caricetem subspathaceae potentillosum ege-
dae (табл. 2).

Syn.: субасс. Caricetem subspathaceae arctante-
mosum hultenii Matveeva et Lavrinenko, 2011.

Ассоциация объединяет олигодоминантные
сообщества с числом видов от 4–8. Диагностиче-
ский вид Carex subspathacea доминирует с покры-
тием 40–70%. Содоминирует Potentilla egedei
(п.п. 5–30%). В составе ценозов постоянны:
Arctanthemum arcticum subsp. polare (п.п. 5–20%) и
Stellaria humifusa (п.п. 3–15%).

С небольшим обилием на повышениях микро-
рельефа встречаются Calamagrostis deschampsioides
и Carex glareosa. В состав сообществ входят Agrostis
straminea, Dupontia psilosantha, Plantago schrenkii,
Puccinellia phryganodes, Triglochin maritima.

Сообщества ассоциации занимают обширные
площади на илистых и илисто-глинистых соле-
ных маршах низкого и среднего уровней в эстуа-
риях рек Дресвянка и Двойник, часто встречают-
ся вдоль берегов приливных желобов.

Сообщества ассоциации известны на маршах
Малоземельской тундры (Leskov, 1936; Matveeva,
Lavrinenko, 2011) и Большеземельской тундры
юго-восточного побережья Баренцева моря
(Lavrinenko, Lavrinenko, 2018), на побережье Бе-
рингова моря Чукотского п-ова (Sergienko, 2008)
и залива Корфа (Neshataeva et al., 2014). Описаны
на маршах полуострова Канин (Korchagin, 1935;
Miskevich et al., 2014), в западной части Канадско-
го арктического архипелага (Thannheiser, 1975).

Мы объединяем описанные нами сообщества
в асс. Caricetum subspathaceae potentillosum ege-
dae, которые отличаются по видовому составу от
сообществ сравниваемой субасс. Caricetem sub-
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spathaceae arctantemosum hultenii лишь отсутстви-
ем некоторых мхов и злака Festuca richardsonii, что
позволяет принять синтаксоны как синонимы.

Для субасс. Caricetem subspathaceae arctante-
mosum hultenii кроме Carex subspathacea и Potentilla
egedei, в качестве диагностических видов приво-
дятся Agrostis straminea, Plantago schrenkii и Arctan-
temum arcticum subsp. polare (Matveeva, Lavrinenko,
2011). В наших фитоценозах первый вид отмечен
в одном описании, второй – в двух (табл. 2). Под-
вид Arctantemum arcticum subsp. polare обычен для
сообществ ассоциации, описанной нами, но ме-
нее обилен, чем Potentilla egedei.

Формация Cariceta mackenziei.
Формация образована сообществами гало-

фильной арктической циркумполярной Carex
mackenziei преимущественно на берегах морей
Северного Ледовитого океана в Европе и Север-
ной Америке (Babina, 2002; Thannheiser, 1991;
Lavrinenko et al., 2016). Вид выступает ценозооб-
разователем на увлажненных слабозадернован-
ных участках соленых маршей низкого и среднего
уровня.

Асс. Caricetum mackenziei (табл. 3, оп. 18–20).
Syn.: Caricetum mackenziei Nordh. 1954 var.

Warnstorfia f luitans.
В составе сообществ, занимающих небольшую

площадь в устье р. Дресвянка, отмечено всего
2 вида: в верхнем ярусе доминирует Carex macken-
ziei (п.п. 80–90%); содоминант нижнего яруса –
гигрофильный мох Warnstorfia fluitans (п.п. 10%).

Ассоциация выделена на марше низкого уров-
ня, с илисто-песчаным субстратом, в эстуарии ре-
ки Дресвянка, который ежедневно заливается в
прилив.

Близкие по составу и структуре сообщества
выделены в Малоземельской тундре на побере-
жье Баренцева моря (Leskov, 1936; Matveeva,
Lavrinenko, 2011), в Большеземельской тундре
(Lavrinenko, Lavrinenko, 2018), на западном побе-
режье Белого моря (Babina, 2002), арктическом и
атлантическом побережье Канады, северной и
средней Скандинавии (Thannheiser, 1991), побе-
режье Мезенской губы (Korchagin, 1935).

Формация Cariceta glareosae.
Формацию образуют сообщества галофильной

осоки Carex glareosa, обычной на берегах морей
Северного Ледовитого океана, где выступает од-
ной из частых ценозообразователей глинистых
осушек соленых маршей преимущественно на
уровне влияния сизигийных приливов (Thannhe-
iser, Hellfritz, 1989; Babina, 2002; Sergienko, 2008;
Matveeva, Lavrinenko, 2011; Lavrinenko, Lavrinen-
ko, 2018; Moseev, Sergienko, 2020).

Асс. Caricetum glareosae potentillosum egedae
(табл. 3, оп. 1–5).

Syn.: Caricetum glareosae vic. Calamagrostis des-
champsioides subass. typicum Molenaar 1974.

Ассоциация объединяет олигодоминантные
сообщества с бедным видовым составом, вклю-
чая всего 1–7 видов. Доминирует Carex glareosa,
образующая густые заросли с покрытием 50–
100%. Другой диагностический вид и содоминант
сообществ – Potentilla egedei (п.п. 10–30%).

В состав сообществ с небольшим покрытием
входят Carex subspathacea, Festuca richardsonii
Hook., Stellaria humifusa, Plantago schrenkii, Pucci-
nellia phryganodes, Triglochin maritima.

Сообщества ассоциации занимают марши
среднего уровня в эстуарии р. Дресвянка, где раз-
виваются в зоне влияния сизигийных приливов и
нагонов, на почвах с суглинистым механическим
составом. В эколого-динамическом ряду они сме-
няют сообщества асс. Caricetum subspathacea po-
tentillosum egedae при удалении от береговой ли-
нии эстуария.

С позиции эколого-флористического подхода
асс. Caricetum glareosae описана на юго-востоке
Гренландии (Molenaar, 1974). Сообщества широ-
ко распространены на юго-восточном побережье
Баренцева моря (Marveeva, Lavrinenko, 2011;
Lavrinenko, Lavrinenko, 2018). Сходные по составу
и структуре сообщества в рамках асс. Festuco–
Caricetum glareosae выделены на западном побе-
режье Белого моря (Babina, 2002), в канадском
секторе Арктики (Thannheiser, Hellfritz, 1989). Эти
сообщества описаны для полуострова Канин
(Miskevich et al., 2014), известны на Чукотке (Ser-
gienko, 2008).

Субассоциация Caricetum glareosae typicum
очень близка по видовому составу и структуре к
сообществам, выделенным нами. Выраженное
доминирование диагностических видов обоих ас-
социаций – Carex glareosa и Potentilla egedei – поз-
воляет относить их к синонимам.

Формация Festuceta richardsonii.
Формация выделена по доминированию Festu-

ca richardsonii (Festuca rubra subsp. richardsoni, Fes-
tuca rubra subsp. arctica) (Lavrinenko et al., 2016),
образующему верхний ярус в сообществах мар-
шей на уровне влияния штормовых нагонов и в
меньшей степени сизигийных приливов.

На юго-восточном побережье Баренцева моря
Festuca richardsonii является одним из диагности-
ческих видов субасс. Caricetum glareosae festuceto-
sum rubrae (Matveeva, Lavrinenko, 2011). На п-ове
Канин известны сообщества, где диагностиче-
ским видом многих ассоциаций выступает Festuca
rubra с содоминированием Carex glareosa и Poten-
tilla egedei (Moseev, Sergienko, 2020).

Асс. Festucetum richardsonii potentillosum ege-
dae (табл. 3, оп. 7–16).
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Syn.: Caricetum glareosae vic. Calamagrostis des-
champsioides subass. festucetosum rubrae Molenaar
1974.

Ассоциация объединяет полидоминантные
сообщества, близкие по флористическому соста-
ву и структуре к предыдущей ассоциации, но от-
личающиеся большим богатством видов – 8–12.
Доминирующий вид – Potentilla egedii – преобла-
дая в нижнем ярусе (п.п. 25–80%), образует ос-
новной фон ассоциации. Доминант верхнего яру-
са – толерантный к засолению субстрата Festuca
richardsonii (п.п. 25–80%).

С постоянством III в состав сообществ входят
злаки – Agrostis straminea (п.п. 1–10%), Calama-
grostis deschampsioides (п.п. 1–10%), Puccinellia
pulvinata (Fr.) Krecz. (п.п. до 5%), а также Arctante-
mum arcticum subsp. polare (п.п. 1–15%). На увлаж-
ненных участках встречаются Carex subspathacea,
Dupontia psilosantha, Triglochin palustris L., Parnassia
palustris L., Triglochin maritima и мхи Bryum pseudo-
triquetrum, Sanionia uncinata. На сухих участках
микроповышений отмечены Salix reptans Rupr.,
Rhodiola rosea L., Plantago schrenkii, Poa alpina L.

Сообщества ассоциации занимают марши вы-
сокого уровня в эстуарии реки Дресвянка, вклю-
чая берега лагунных озер, расположенных ближе
к морскому берегу, где формируются на супесях и
легких суглинках.

В сообществах синтаксонов эколого-фитоце-
нотической и эколого-флористической класси-
фикаций высоконстантны Carex glareosa (посто-
янство IV), Festuca richardsonii (V), Potentilla egedei
(V). Обычны Arctanthemum arcticum subsp. polare,
Calamagrostis deschampsioides, Stellaria humifusa,
Parnassia palustris. Встречаются Dupontia psilosan-
tha, Plantago schrenkii, Rhodiola rosea, Salix reptans.

Растительность солоноватых маршей
Формация Rumexeta aquaticus.
Формация выделена по выраженному доми-

нированию Rumex aquaticus subsp. protractus в пио-
нерных сообществах илисто-песчаных берегов
рек тудровой зоны, который также обычен на
илистых осушках в вершинах эстуариев рек п-ова
Канин (Miskevich et al., 2014).

Асс. Rumexetum aquaticus (табл. 4; оп. 1–8).
Сообщества занимают обширные площади в

устье р. Хыльчую с 2–4 видами.
Разреженный верхний ярус образован доми-

нирующим видом – Rumex aquaticus subsp. protrac-
tus (п.п. 5–15%). С постоянством III в сообщества
входят Agrostis straminea, Puccinellia phryganodes. С
постоянством II отмечены Glyceria fluitans (L.) R.
Br., Juncus filiformis L., Plantago schrenkii.

Сообщества являются пионерной стадией за-
растания осушек с влажным песчаным субстра-
том, характерным для устья р. Хыльчую, где еже-
дневно заливаются приливом. Присутствие гало-

фитов Puccinellia phryganodes, Agrostis straminea,
Plantago schrenkii указывает на засоление грунтов.

Формация Glicerieta f luitantis.
Формация образована сообществами вида

Glyceria fluitans, имеющего бореальное евразиат-
ское распространение. Вид Glyceria fluitans явля-
ется новым для побережья Печорской губы, где
произрастает за пределами северной границы
ареала обитания, что требует его охраны, как и
охраны образуемых им сообществ на территории
Ненецкого автономного округа. Наиболее север-
ные точки ареала Glyceria fluitans в России отмече-
ны на Кольском полуострове. В Республике Коми
вид отмечен в локальной флоре Троицко-Печор-
ска (верховья р. Печоры) (Martynenko et al., 2009).
Сообщества Glyceria fluitans обычны для берегов
рек и озер в умеренных широтах (Dubana, Dzuba,
2009).

Асс. Glycerietum fluitantis (табл. 4, оп. 9–11).
Ассоциация объединяет монодоминантные

сообщества с ярко выраженным преобладанием
гигрофильного злака Glyceria fluitans. В трех опи-
саниях отмечено 3–6 видов, но остальные виды,
кроме G. fluitans, не обильны. Встречаются Arcto-
phila fulva (Trin.) Andersson, Hippuris tetraphylla L.f.,
Juncus filiformis, Pedicularis palustris L., Rumex aquat-
icus subsp. protractus. Ближе к коренному берегу в
сообществе повышается обилие Carex aquatilis
Wahlenb. (incl. subsp. stans) (оп. 11, табл. 5), сооб-
щества которого преобладают на отмелях, сменяя
асс. Glycerietum fluitantis subpurum.

Ценозы занимают выровненные песчано-или-
стые осушки солоноватых маршей в устье
р. Хыльчую, где 2 раза в сутки подвержены зали-
ванию приливами. На тех же осушках они сосед-
ствуют с сообществами асс. Rumexetum aquaticus.

С позиции эколого-флористического подхода
сообщества ассоциации выделены на берегах
устья р. Днепр (Dubana, Dzuba, 2009).

Сообщества с доминированием Glyceria flui-
tans, согласно устному сообщению Л.А. Сергиен-
ко, известны на соседнем юго-западном побере-
жье Печорской губы, где выявлены в 2012 г. на со-
лоноватых маршах р. Хабуйка, но отличаются
содоминированием Hippuris tetraphylla.

Формация Arctophileta fulvae.
Формация сформирована сообществами гиг-

рофильного вида Arctophila fulva с арктическим
амфиатлантическим распространением. Он обра-
зует преимущественно монодоминантные цено-
зы на мелководьях озер, рек и переувлажненных
местообитаний в гипоарктических и арктических
тундрах, а также переходных к тундрам местооби-
таниях морских побережий (Matveeva, 1998; Re-
bristaya, 2013).

Асс. Arctophiletum fulvae (табл. 5, оп. 21–22).



БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 106  № 11  2021

ГАЛОФИТНАЯ РАСТИТЕЛЬНОСТЬ ЮЖНОГО ПОБЕРЕЖЬЯ ПЕЧОРСКОЙ ГУБЫ 1057

Syn.: Arctophiletum fulvae Sambuk 1930 nom.
mut.

Ассоциация включает сообщества, где един-
ственным диагностическим видом-ценозообра-
зователем выступает Arctophila fulva (п.п. 25–
50%), очень малообилен Puccinellia phryganodes.

Ценозы занимают небольшие мелководные
заливы с илистыми грунтами, обсыхаемые в от-
лив, в устье р. Хыльчую. На побережье Печорской
губы они ранее описаны в вершине Болванской
губы, близ устья р. Хыльчую (Lavrinenko,
Lavrinenko, 2018). Сходные по составу и структуре
сообщества известны для эстуариев рек Чижа и
Чёша на полуострове Канин (Miskevich et al.,
2014), на побережьях Берингова и Чукотского мо-
рей (Sergienko, 2008), Петуховском архипелаге,
южной оконечности Новой Земли (Miskevich et
al., 2011).

Гидрофильная растительность солоноватых во-
доемов (соленных озерков) на маршах

Формация Hippurideta tetraphyllae.
Формация образована сообществами гипоарк-

тического циркумполярного вида Hippuris tetrap-
hylla L. f., часто выступающего ценозообразовате-
лем на побережьях морей Северного Ледовитого
океана в Евразии и Северной Америке (Nordha-
gen, 1954; Sekretareva, 2004; Sergienko, 2008; Ne-
shataeva et al., 2014).

Асс. Hippuridetum tetraphyllae (табл. 5).
Syn.: асс. Scipreto-Hippuridetum tetraphyllae

Nordh. 1954.
В составе ассоциации мы выделяем 2 синтак-

сона, близких по видовому составу, но отличаю-
щихся по экологии: субасс. Hippuridetum tetrap-
hyllae typicum, субасс. Hippuridetum tetraphyllae
ranunculosum hyperboreus.

Субасс. Hippuridetum tetraphyllae typicum
(табл. 5, оп. 3–16).

Ассоциация объединяет монодоминантные
сообщества, видовой состав включает 1–3 вида.
Основной ценозообразователь и единственный
диагностический вид – Hippuris tetraphylla (п.п.
25–70%). На краевых участках прибрежий не-
больших водоемов в состав сообществ с неболь-
шим обилием входят Carex subspathacea, Puccinel-
lia phryganodes, Potentilla egedei, Ranunculus hyperbo-
reus Rottb.

Сообщества ассоциации широко распростра-
нены в эстуариях рек Дресвянка и Двойник, где
они занимают илистые и илисто-песчаные осуш-
ки маршей низкого уровня и мелководные (глу-
биной до 10–20 см) водоемы (озерки) микроде-
прессий маршей, с солоноватой водой (соленость
2–5‰).

Близкие по составу сообщества известны на
западном побережье Белого моря (Babina, 2011),
северном берегу Белого моря (Koroleva et al.,

2011), в северной Норвегии (Nordhagen, 1954),
широко распространены на юго-восточном побе-
режье Баренцева моря (Matveeva, Lavrinenko,
2011; Lavrinenko, Lavrinenko, 2018). Также они
описаны для маршей п-ова Канин (Korchagin,
1935; Moseev, Sergienko, 2020), для побережий мо-
рей, омывающих Чукотский п-ов (Sergienko,
2008), на побережье залива Корфа Берингова мо-
ря (Neshataeva et al., 2014).

Субасс. Hippuridetum tetraphyllae ranunculosum
hyperboreus (табл. 5, оп. 1–2).

Видовой состав включает 3–4 вида. Домини-
рующий вид – Hippuris tetraphylla – образует по-
чти сплошные заросли. В составе сообществ от-
мечены Ranunculus hyperboreus, Myriophyllum sibiri-
cum и гидрофильный мох Warnstorfia exannulata,
произрастающие на дне водоемов в зарослях
H. tetraphylla.

Сообщества занимают небольшие озерки с со-
леностью воды (0.5–2.3‰), глубиной до 0.8 м,
расположенные в экотонной (переходной к
тундре) зоне солоноватых маршей устья реки
Хыльчую. Сходная по составу асс. Hippuris tetrap-
hilla – Drepanocladus exannulatus описана
А.И. Лесковым для побережья Малоземельской
тундры (Leskov, 1936).

Растительность экотонных зон между маршами
и береговой кустарничковой тундрой

Формация Saliceta reptans.
Ценозообразотелем выступает арктический

циркумплолярный Salix reptans. Сообщества фор-
мации отличаются большим видовым богатством
по сравнению с формациями маршей и пляжей,
так как занимают переходные участки берегового
рельефа между маршами и кустарничковой тунд-
рой.

Асс. Salicetum reptantis parnassiosum palustris
(табл. 6).

Ассоциация объединяет полидоминантные
сообщества с разнообразым флористическим со-
ставом, который включает 11–16 видов и в основ-
ном состоит из растений, приспособленных к
слабому засолению грунтов. Видовой состав со-
обществ изменяется при повышении увлажнения
и увеличении степени засоления субстрата.

Доминирует стелющийся кустарничек Salix
reptans (п.п. 25–40%). Содоминант – Parnassia pa-
lustris (п.п. 10–25%). С большим постоянством в
состав сообществ входят кустарнички Empetrum
nigrum subsp. hermaphroditum (п.п. 10–25%), Vac-
cinium vitis-idaea (п.п. до 10%) и ряд травянистых
растений Festuca richardsonii (п.п. 10–20%), Em-
petrum nigrum subsp. hermaphroditum (п.п. 10–25%),
Hierochloë odorata (п.п. 10–15%), Rhodiola rosea
(п.п. 1–5%), Allium schoenoprasum (п.п. 5–10%),
Agrostis straminea (до 5%), Astragalus frigidus (п.п.
10–15%), Pedicularis palustris L. (п.п. 5–10%).
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Вдоль берегов солоноватых озерков, встреча-
ются галофиты Calamagrostis deschampsioides, Du-
pontia psilosantha, Triglochin maritima, T. palustris,
Juncus gerardii, Arctantemum maritimum subsp. polare,
Stellaria humifusa. На увлажненных участках про-
израстают мхи: Sphagnum sp., Drepanocladus adun-
cus, Polytrichum juniperinum, Dicranum sp., Sanionia
uncinata и некоторые сосудистые растения: Carex
rariflora, Chamaepericlymenum suecicum, Comarum
palustre, Ligularia sibirica subsp. arctica.

Сообщества ассоциации приурочены к экото-
нам маршей высокого уровня, переходящим в ку-
старничковые тундры, в устье реки Хыльчую, где
развиваются на суглинистых грунтах. Сочетание
тундровых видов, толерантных к слабому засоле-
нию субстратов, гигрофитов речных пойм и уча-
стие некоторых галофитов в образовании сооб-
ществ указывает на переходную стадию сукцес-
сии от растительности маршей к тундрам.

Сходные по составу и структуре сообщества
описаны в рамках асс. Parnassio palustris–Salice-
tum reptantis для юго-восточного побережья Ба-
ренцева моря в Малоземельской тундре (Matvee-
va, Lavrinenko, 2011), позднее выделены для Боль-
шеземельской тундры в том числе и полосы
маршей в устье р. Хыльчую (Lavrinenko, Lavrinen-
ko, 2018).

Сообщества асс. Parnassio palustris–Salicetum
reptantis отличаются большим видовым богат-
ством, по сравнению с ассоциацией описанной
нами. В ассоциации Parnassio palustris–Salicetum
reptantis выделено несколько субассоциаций, ко-
торые различаются по флористическому составу
дифференцирующих и прочих видов (Lavrinenko,
Lavrinenko, 2018). Из них сообщества ассоциа-
ции, описанной нами, флористически ближе к
субасс. Parnassio palustris–Salicetum reptantis typi-
cum, отличающейся меньшим видовым богат-
ством, при выраженном доминировании Salix
reptans, Festuca rubra и Parnassia palustris.

ОБСУЖДЕНИЕ
Анализ дендрограммы сходства видового со-

става растительности в массиве описаний (рис. 2)
показал, что на аккумулятивных берегах Печор-
ской губы четко выделяются пять кластеров соот-
ветствующие фитотопической приуроченности:
пляжи, соленые марши, соленые озерки, солоно-
ватые марши, экотонная зона между маршами и
пляжами.

На пляжах широко представлены сообщества
формации Leymeta arenarii включающие 2 ассо-
циации Leymetum arenarii honckenyosum diffusae и
Leymetum arenarii lathyrosum japonici.

Соленые марши в устьях рек Дресвянка и
Двойник заняты сообществами асс. Caricetum
subspathaceae potentillosum egedae, Caricetum

glareosae potentillosum egedae, Festucetum rubrae
potentillosum egedae, Caricetum mackenziei, Hippu-
ridetum tetraphyllae, которые хорошо дифферен-
цированы в экотопах по степени заливания
приливом. Марши низкого уровня заняты рас-
тительностью из асс. Caricetum subspathaceae
potentillosum egedii и Hippuridetum tetraphyllae.
Сообщества последней ассоциации также обыч-
ны для солоноватых озерков, расположенных на
некотором удалении от береговой линии эстуари-
ев.

Марши среднего уровня заняты сообществами
асс. Caricetum glareosae potentillosum egedae и со-
обществами асс. Caricetum subspathaceae potentil-
losum egedae, удаленными от береговой линии эс-
туария. На маршах высокого уровня, в полосе
влияния нагонов большие площади занимают со-
общества асс. Festucetum rubrae potentillosum ege-
dae.

На песчано-илистых осушках солоноватых
маршей низкого уровня в устье реки Хыльчую
развиты сообщества, характерные для прибреж-
но-водной растительности, относящиеся к ассо-
циациям Rumexetum aquaticus, Glycerietum flui-
tantis, Arctophiletum fulvae. Среди них особый ин-
терес для района исследований представляют
впервые описанные для побережья Печорской
губы сообщества асс. Glycerietum fluitantis. Эта
ассоциация, представлена совокупностью моно-
ценозов, занимающих илисто-песчаные осушки
в устье р. Хыльчую.

Результаты неметрического многомерного
шкалирования геоботанических описаний отоб-
ражены на рис. 3. Ординация позволила визуаль-
но выявить кластеры в двумерном пространстве
признаков, в которых геоботанические описания
определенно группируются в соответствии с их
экотопической приуроченностью.

Такие факторы как увлажнение почвы, обес-
печенность минеральным азотом (вектор N),
кислотность почвы (вектор R), освещенность
(вектор L), температура (вектор T), статистиче-
ски значимо оказывают влияние на флористиче-
ский состав сообществ. Обычно на видовой со-
став и структуру сообществ галофитной расти-
тельности наиболее существенное влияние
оказывает соленость воды и почвы, но ввиду затя-
нувшегося паводка в июле 2019 г. на р. Печоре и
малых реках Печорской губы, влияние этого фак-
тора оказалось не существенно. Полученные зна-
чения геоботанических описаний показали, что
наибольшее влияние на растительность оказал
фактор континентальности (вектор K). Графиче-
ская интерпретация в целом отражает общую за-
кономерность изменений экологических харак-
теристик местообитаний при продвижении от
моря вглубь материка. При этом наблюдается за-
кономерная смена сообществ солоноватых и со-
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леных маршей, ежедневно, либо периодически
заливаемых водами приливов, на сообщества
экотонных зон вышедших из-под влияния при-
ливов. Несмотря на небольшую минерализацию
воды, показано, что ее значения в паводок, выше
в эстуарии р. Дресвянка, в полосе берегов с соле-
ными маршами, где достигают 500 мг/дм3.

Фактор увлаженения (вектор F), оказывает су-
щественное влияние на сообщества местообита-
ний маршей, при этом по степени увлажнения
выделяются местообитания соленых озер маршей
со специфичными для них гидрофитными сооб-
ществами формации Hippurideta tetraphyllae.

Большинство выделенных ассоциаций явля-
ются субарктическими (Bliss, Svoboda, 1984; Spe-
cies…, 2009), что характерно для района исследо-

ваний, и широко представлены не только на юго-
восточном побережье Баренцева моря (Leskov,
1936; Matveeva, Lavrinenko, 2011; Lavrinenko,
Lavrinenko, 2018), маршах и пляжах полуострова
Канин (Korchagin, 1935; Moseev, 2016; Moseev,
Sergienko, 2020), но и по всему побережью морей
Северного Ледовитого океана. Так, например,
сообщества ассоциаций Caricetum subspathaceae
potentillosum egedae и Caricetum glareosae potentil-
losum egedae известны и на Чукотском п-ове (Ser-
gienko, 2008).

Наиболее богатым видовым составом отлича-
ются сообщества экотонной зоны между марша-
ми и кустарниковой тундрой, объединенные в
асс. Salicetum reptantis parnassiosum palustris –
34 вида и асс. Festucetum richardsonii potentillosum

Рис. 2. Дендрограмма сходства видового состава растительности на аккумулятивных берегах Печорской губы.
Fig. 2. Dendrogram of similarity of the species composition of vegetation on the accumulative shores of the Pechora Bay.
Экотонная зона – Еcotone zone
Соленые озерки – Small brackish lakes
Солоноватые марши – Brackish marshes
Соленые марши – Saline marshes
Пляжи – Beaches
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egedae – 19 видов, сообщества первой занимают
экотонные зоны, второй – марши высокого уров-
ня (табл. 7). Наиболее бедны по видовому составу
сообщества асс. Caricetum mackenziei и Arctophil-
letum fulvae, по 2 вида, сообщества первой зани-
мают переувлажненные участки соленых мар-
шей, второй – небольшие участки илистых осу-
шек солоноватых маршей.

Общее количество выделенных синтаксонов
приморской растительности Печорской губы
значительно уступает их многообразию на запад-
ном побережье Белого моря (Babina, 2002), юго-
восточном побережье Белого моря (Moseev, Ser-
gienko, 2016), полуострове Канин (Moseev, Ser-
gienko, 2020) ввиду отсутствия многих бореаль-
ных видов галофитов. Однако выделенные нами
ассоциации с использованием эколого-фитоце-
нотического подхода сравнимы с синтаксонами
эколого-флористической классификации мар-
шей юго-восточного побережья Баренцева моря
(Lavrinenko, Lavrinenko, 2018).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Фитоценотическое разнообразие раститель-

ности южного побережья Печорской губы пред-
ставлено 11 ассоциациями (включающих 2 субас-
социации) из 10 формаций.

Растительный покров аккумулятивных бере-
гов южного побережья Печорской губы является
важной составной частью ее экосистемы. Выде-
ленные ассоциации Leymetum arenarii honckenyo-

sum diffusae, Leymetum arenarii latyrosum japonici
характерны для пляжей юго-востока Баренцева
моря и Белого моря.

Сообщества соленых маршей из эстуария
р. Дресвняка обычны для устьев малых рек и со-
лоноватоводных лагун западного сектора Россий-
ской Арктики. К ним относятся ассоциации,
формирование которых обусловлено высокой
степенью засоления грунтов, периодическим
заливанием приливами благодаря близости к
морю, что подверждается рядом исследований
(Lavrinenko, Lavrinenko, 2018; Moseev, Sergienko,
2020): Caricetum subspathaceae potentillosum ege-
dae, Caricetum glareosae potentillosum egedae, Fes-
tucetum richardsonii potentillosum egedae, Carice-
tum mackenziei, Hippuridetum tetraphyllae. В состав
приморской растительности солоноватых мар-
шей устья р. Хыльчую, входят сообщества ассоци-
аций характерные для берегов рек и озер тундро-
вой зоны Rumexetum aquaticus, Arctophiletum ful-
vae. На их формирование значительное влияние
оказывает опреснение местоообитаний стоком
вод из устья р. Хыльчую и соседней большой
р. Печоры, обводненность местообитаний с по-
вышенным увлажнением.

Проведенные исследования могут иметь при-
родоохранное значение, в том числе и для прове-
дения мониторинга приморской растительности,
поскольку часть исследованного района (устья
рек Хыльчую, Двойник, некоторые участки пля-
жей) находится на территории государственного
заказника “Паханченский”. Здесь и в целом для

Рис. 3. Графическая интерпретация результатов упорядочивания геоботанических описаний неметрическим много-
мерным шкалированием.
Примечание: обозначение векторов экологических факторов по шкалам Элленберга: F – увлажнение почвы, N – обеспеченность
минеральным азотом, R – кислотность почв,  L – освещенность/затенение, T – теплолюбивость, К – континентальность климата.
Цифрами указана соленость в мг/дм3.
Fig. 3. The figure is a graphic interpretation of the results of geobotanical descriptions’ ordering with the usage of non-metric
multidimensional scaling.
Note: designation of vectors of environmental factors according to Ellenberg indicator: F – soil moisture, N – mineral nitrogen supply, R – soil
acidity, L – illumination intensity/shading, T – thermophilicity, K – climate continentality. The numbers indicate the salinity (mg/dm3).
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Печорской губы за пределами северной границы
ареала описаны редкие сообщества асс. Glyceri-
etum fluitantis subpurum, которые рекомендуются
к охране на территории заказника “Паханчен-
ский”, одновременно мы также рекомендуем к
охране их ценозообразующий вид Glyceria fluitans
как новый для флоры Ненецкого автономного
округа.
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The article presents the results of geobotanical studies of coastal halophytic vegetation found on the southern
coast of the Pechora Bay of the Barents Sea. The classification is identified in the framework of the ecologi-
cal-phytocenotic (dominant) approach, and represented by 11 plant associations, including 2 subassocia-
tions, belonging to 10 formations. The syntaxa are identified on the basis of 94 original geobotanical relevés;
the plot sites were laid out in the communities homogeneous in composition and structure. In the article, the
classification is limited to two leading syntaxonomic units: 1. “formation” – distinguished by edificator plant;
2. “association” – distinguished by the dominant species of the upper and lower storey, which were defined
as the “diagnostic” category. To distinguish between communities of different biotopes, the following vege-
tation categories were used in the classification: beaches, saline and brackish marshes, brackish waterbodies
in marshes, ecotone zones between marsh and dwarf-shrub tundra. On sandy beaches, plant communities of
two associations were identified: Leymetum arenarii honckenyosum diffusae and Leymetum arenarii lathyre-
tosum japonicii. Saline marshes are covered with halophytic vegetation of the next associations: Caricetum
subspathaceae potentillosum egedae, Caricetum glareosae potentillosum egedae, Festucetum rubrae poten-
tillosum egedae, Caricetum mackenziei. The communities of associations Rumexeta aquaticus, Glycerietum
fluitantis, Arctophiletum fulvae are typical of brackish marshes. Small brackish lakes are occupied by Hippu-
ridetum tetraphyllae communities. In the ecotone zones between marsh and dwarf-shrub tundra, Salicetum
reptantis parnassiosum palustris communities are found. The syntaxa described for marshes within the dom-
inant approach were compared with the data on previously published syntaxa of the marshes of the Bolsheze-
melskaya tundra,identified within the f loristic approach. The communities of Glyceridetum fluitantis asso-
ciation were described for the first time for the Pechora Bay, namely at the mouth of the Khylchuyu River.
Since these communities are rare in the tundra zone of the Nenets Autonomous Okrug, we recommend to
put them under protection within the territory of the Pakhanchensky Nature Reserve. Classification of the
vegetation of marshes and beaches at the mouth of the Dresvyanka River is given for the first time. The article
expands information on the composition and structure, ecology and distribution of communities of beaches
of the Leymeta arenarii formation, of march communities of thr Caricetum subspathaceae, Caricetum glare-
osae, Festucetum rubrae potentillosum egedii, and Hippuridetum tetraphyllae associations.

Keywords: halophytic coastal vegetation, classification, habitat, tidal estuary, Pechora Bay
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Исследованы особенности системы скрещивания и семенной репродукции гинодиэцичного вида
Geranium asiaticum Serg. в 4 ценопопуляциях Западной Сибири (Новосибирская обл.). Обоеполый
цветок гермафродитных особей G. asiaticum отличается более продолжительным цветением (2.5–
3.5 суток), чем пестичный цветок женских особей (2–2.5 суток), что связано с прохождением муж-
ской (тычиночной) фазы в начале морфогенеза обоеполого цветка; для G. asiaticum характерна стро-
го выраженная протандрия. Установлено, что скрещивание особей G. asiaticum происходит по типу
ксеногамии, а автогамия полностью исключена. В эксперименте по изоляции отдельных цветков в
соцветии 100% изолированных пестичных и обоеполых цветков засыхали без оплодотворения. В
эксперименте по искусственному опылению цветков, 85% пестичных цветков сформировали пло-
ды (17 из 20 цветков), среди обоеполых цветков плоды завязали только 10% (3 из 30 цветков). Не об-
наружено достоверных различий по показателю числа цветков на генеративном побеге у женских и
гермафродитных особей G. asiaticum. Установлены достоверные различия между разнополыми осо-
бями по показателям числа плодов и числа семян на генеративный побег: женские особи образуют
в 16.1–22.1 раза больше плодов и в 13.8–28.3 больше семян, чем гермафродиты. Пестичные цветки
формируют в среднем 1.85 ± 0.08 семян, а обоеполые 0.07 ± 0.02 семян на один цветок; в среднем, жен-
ские растения образуют в 26.4 раза больше семян, чем гермафродиты. Исследование систем скрещива-
ния и размножения G. asiaticum показало, что плоды и семена образуют в основном женские особи, од-
нако гермафродитные особи производят необходимую для оплодотворения пыльцу. Разная степень по-
ловой дифференциации G. asiaticum и Geranium sylvaticum L. из одной секции свидетельствует о том, что
в роде Geranium наблюдаются преобразования, направленные на формирование диэции.

Ключевые слова: Geranium asiaticum Serg., гинодиэция, система скрещивания, семенная репродук-
ция, ценопопуляция
DOI: 10.31857/S0006813621110041

Системы скрещивания и размножения опре-
деляют генетическое разнообразие и эволюцион-
ные процессы у растений. Скрещивание расте-
ний обеспечивается разными способами опыле-
ния: перекрестным опылением (ксеногамия),
самоопылением (автогамия) и их сочетанием у
одного вида. Особый интерес представляет ис-
следование скрещивания и размножения у сексу-
ально полиморфных растений. В литературе име-
ются сведения, что при изучении систем размно-
жения растений в роде Silene L. (Caryophyllaceae)
были выделены виды, различающиеся по типу
полового полиморфизма: гермафродитные, гино-
диэцичные и диэцичные (Desfeux et al., 1996).
Проведенный филогенетический анализ видов
этого рода позволил авторам предположить, что
диэция (двудомность) у растений могла разви-
ваться из ядерно-цитоплазматической гиноди-
эции (Desfeux et al., 1996; Charlesworth, 2006; Ber-
nasconi et al., 2009). Многие виды рода Geranium L.

характеризуются гинодиэцией – типом полового
полиморфизма, при котором в популяции сов-
местно произрастают гермафродитные и женские
особи (Knuth, 1898; Dem’yanova, 1985). Известно,
что виды этого рода отличаются по ряду призна-
ков половой дифференциации: семенной про-
дуктивности половых фенотипов, а также по со-
отношению половых фенотипов в структуре це-
нопопуляций (Asikainen, Mutikainen, 2003;
Abdusalam et al., 2017; Gordeeva, 2020). Детальные
исследования систем размножения гинодиэцичных
растений позволяют выявить особенности полово-
го полиморфизма отдельных видов и могут быть по-
лезны при рассмотрении гинодиэции как одного из
механизмов эволюционных процессов.

Цель работы – исследование особенности си-
стемы скрещивания и семенной репродукции ги-
нодиэцичного G. asiaticum Serg. (G. bifolium Patrin
ex DC).

СООБЩЕНИЯ
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МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Geranium asiaticum относится к короткокорне-

вищным травянистым поликарпикам. Встречает-
ся на суходольных и лесных лугах, в березовых,
сосновых, осиновых и смешанных лесах. Распро-
странен в Западной, Средней и Восточной Сиби-
ри (Peshkova, 1996). В ценопопуляциях G. asiati-
cum совместно произрастают 2 половые формы
растений: гермафродитные особи с обоеполыми
цветками и женские особи с пестичными цветка-
ми. Генеративная сфера растений представлена
синфлоресценцией, образованной закрытыми
тирсами из монохазиев; паракладии немногочис-
ленны (Gordeeva, 2020).

Исследования систем размножения G. asiati-
cum проводили в мае–июне 2019–2020 гг. в 4 це-
нопопуляциях в фитоценозах Новосибирской об-
ласти: ЦП1 (54°49'35.37"с.ш.; 83°06'37.74"в.д.) –
разнотравно-злаковый луг на опушке сосново-
березового леса, общее проективное покрытие
(ОПП) травостоя – 90%, проективное покрытие
(ПП) G. asiaticum – 2%; ЦП2 (54°49'25.09"с.ш.;
83°05'33.07"в.д.) – злаково-разнотравный сосно-
вый лес с примесью березы, ОПП – 90%, ПП
G. asiaticum – 2%; ЦП3 (54°49'22.64"с.ш.;
83°06'27.85"в.д.) – лесной злаково-разнотравный
луг на вырубке березово-соснового леса, ОПП –
100%, ПП G. asiaticum – 1%; ЦП4
(54°52'31.78"с.ш.; 83°04'40.83"в.д.) – лесной раз-
нотравно-злаковый луг на вырубке соснового ле-
са, ОПП – 90%, ПП G. asiaticum – 2%. Растения
G. asiaticum цветут в мае–июне.

Изучение системы скрещивания G. asiaticum
проводили в ЦП3 с использованием общеприня-
тых методик (Ponomarev, 1960; Dem‘yanova, 2010).
В период массового цветения растений на генера-
тивных побегах отмечали по 1 цветку в фазе буто-
низации у 5 женских и 5 гермафродитных особей.
Продолжительность наблюдений за морфогене-
зом отдельных цветков составляла 8–10 дней. Для
определения способов опыления G. asiaticum про-
ведены эксперименты с двумя вариантами опы-
ления обоеполых и пестичных цветков на разно-
полых особях: 1) изоляция обоеполых и пестич-
ных цветков; 2) искусственное опыление
обоеполых и пестичных цветков с помощью
пыльцы цветков других гермафродитов. Выборка
составляла от 20 до 30 цветков на генеративных
побегах 20 гермафродитных и 15 женских особей.
Для изоляции цветков использовали полиэтиле-
новые изоляторы, которые надевали на бутоны
цветков. Дальнейшие наблюдения за морфогене-
зом отмеченных цветков проводили до засыхания
или плодоношения всех цветков в соцветиях рас-
тений в течение 28–30 дней.

С целью определения семенной репродукции
G. asiaticum подсчитывали общее число цветков,
плодов и семян на генеративных побегах разно-

полых растений. Выборка составляла по 15–
25 гермафродитных и женских особей в каждой
ценопопуляции. Генеративные побеги разнопо-
лых особей отмечали в фазе массового цветения,
затем срезали на стадии плодоношения. Все дан-
ные статистически обработаны, сравнение сред-
них арифметических проводили с помощью t-кри-
терия Стьюдента (Zaitsev, 1991).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Исследование морфогенеза цветков разнопо-

лых особей G. asiaticum показало, что обоеполый
цветок проходит две фазы развития: мужскую
(тычиночную) и женскую (пестичную); пестич-
ный цветок вследствие редукции тычинок прохо-
дит только одну женскую фазу. Мужская фаза
обоеполого цветка начинается с развития тычи-
нок и пыльников и заканчивается засыханием
пыльников; в эту фазу пестик имеет минималь-
ный размер и сомкнутое (игольчатое) рыльце.
Продолжительность мужской фазы составляет
около 1–1.5 суток. На вторые сутки развития
обоеполого цветка наступает женская фаза, про-
исходит удлинение столбика до максимального
размера и раскрытие 5-лопастного рыльца пести-
ка; только в этой фазе возможен процесс опыле-
ния и оплодотворения. Длительность женской
фазы около 1–1.5 суток. Через 2.5–3.5 суток после
начала распускания обоеполого цветка лепестки
осыпаются; тычинки с пыльниками и раскрытое
рыльце постепенно засыхают. При успешном
опылении происходит оплодотворение и образо-
вание плода, однако, по нашим наблюдениям, в
природных популяциях обоеполые цветки чаще
всего засыхают без оплодотворения. Морфогенез
пестичного цветка сокращен до женской фазы и
связан с удлинением столбика пестика и раскры-
тия рыльца. От начала распускания пестичного
цветка продолжительность его развития состав-
ляет около 2 суток, опыление происходит при
раскрытых лопастях рыльца. Затем, через 2–
2.5 суток лепестки осыпаются, раскрытое рыльце
засыхает, начинается постепенное формирова-
ние плода или засыхание цветка без оплодотворе-
ния. Таким образом, обоеполый цветок G. asiati-
cum отличается более продолжительным цвете-
нием (2.5–3.5 суток), чем пестичный цветок (2–
2.5 суток), что связано с прохождением мужской
(тычиночной) фазы в начале морфогенеза обое-
полого цветка, т.е. вид характеризуется строго
выраженной протандрией. Протандрия обоепо-
лых цветков является одним из основных факто-
ров, препятствующих автогамии.

При исследовании способов опыления G. asi-
aticum обнаружено, что в эксперименте по изоля-
ции цветков разнополых особей все изолирован-
ные пестичные и обоеполые цветки засыхали без
образования плодов (табл. 1). Это свидетельству-
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ет о том, что у G. asiaticum полностью исключена
автогамия. В эксперименте по искусственному
опылению разнополых цветков обнаружено, что
85% пестичных цветков успешно формировали
плоды (17 из 20 пестичных цветков). Среди обое-
полых цветков доля цветков, завязавших плод,
составляла только 10% (3 из 30 обоеполых цвет-
ков). Таким образом, скрещивание растений
G. asiaticum происходит преимущественно по ти-
пу ксеногамии. Следует отметить, что вследствие
разновременного цветения обоеполых цветков
гермафродитной особи нельзя полностью исклю-
чать возможности скрещивания по типу гейтоно-
гамии (опыление цветков в пределах синфлорес-
ценции). Однако, вероятность гейтоногамии
очень незначительна, так как, большинство гер-
мафродитных особей в ценопопуляциях не обра-
зует плодов.

Наши исследования показали, что размноже-
ние растений G. asiaticum и самоподдержание це-
нопопуляций вида происходит только семенным
путем. При изучении семенной репродукции раз-
нополых особей выявлено, что гермафродитные
и женские особи в ценопопуляциях достоверно
не различаются по показателю числа цветков на
генеративном побеге: у гермафродитов число
цветков составляло, в среднем 17.8–31.0 шт., а у
женских растений, в среднем 20.9–28.9 шт.
(табл. 2). Однако по показателям числа плодов и
числа семян на генеративном побеге установлены
достоверные различия между разнополыми осо-
бями: женские растения формировали в 16.1–
22.1 раза больше плодов и в 13.8–28.3 больше се-
мян, чем гермафродиты (табл. 2). Во всех ценопо-
пуляциях среди отмеченных растений все жен-
ские особи формировали плоды, в то время как
большинство гермафродитных особей отцветали
без плодоношения. Сравнение семенной репро-
дукции разнополых особей в расчете на один цве-
ток показало, что пестичные цветки формируют в
среднем 1.85 ± 0.08 семян, а обоеполые 0.07 ±
± 0.02 семян, т.е. женские растения образуют в

26.4 раза больше семян, чем гермафродиты
(рис. 1). Таким образом, плоды и семена образу-
ют в основном женские особи G. asiaticum, в то
время как гермафродитные особи производят не-
обходимую для оплодотворения пыльцу.

Ранее были описаны результаты наблюдений
гинодиэцичных видов Gypsophila altissima L., Are-
naria longifolia L., в популяциях которых доля мел-
коцветковых женских особей составляла 40–60%
(Dem’yanova, Ponomarev, 1979). В то же время их
крупноцветковые гермафродитные особи образо-
вывали незначительное число семян, то есть
цветки гермафродитов, будучи морфологически
обоеполыми, являются функционально мужски-
ми. Так как количественное соотношение поло-

Таблица 1. Формирование плодов у обоеполых и пестичных цветков Geranium asiaticum в разных вариантах опы-
ления
Table 1. Fruit formation by bisexual and pistillate f lowers of Geranium asiaticum in different pollination variants

Примечание. Половой тип цветка: 1 – обоеполый, 2 – пестичный. В скобках – % цветков, сформировавших плод.
Note. Sexual type of the f lower: 1 – bisexual, 2 – pistillate. In parentheses – % flowers which formed a fruit.

Вариант опыления
Pollination variant

Половой
тип цветка
Sexual type

Число цветков, шт.
Number of f lowers

Число плодов, шт.
Number of fruits

Изоляция цветков 1 20 0 (0%)

Isolation of f lowers 2 20 0 (0%)

Искусственное опыление пыльцой других растений 1 30 3 (10%)

Artificial pollination with pollen from other plants 2 20 17 (85%)

Рис. 1. Семенная репродукция гермафродитных и
женских особей Geranium asiaticum
a – обоеполый цветок гермафродитной особи, b – пе-
стичный цветок женской особи.
Горизонтальная ось: 1 – ценопопуляция ЦП1, 2 –
ЦП2, 3 – ЦП3, 4 – ЦП4, 5 – среднее значение.
Fig. 1. Seed reproduction of hermaphrodites and females
of Geranium asiaticum
a – bisexual f lower of hermaphrodite plant, b – pistillate
flower of female plant.
Horizontal axis: 1 – coenopopulation CP1, 2 – CP2, 3 –
CP3, 4 – CP4, 5 – average value.
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Таблица 2. Число цветков, плодов и семян гермафродитных и женских особей Geranium asiaticum в ценопопуля-
циях
Table 2. Number of f lowers, fruits and seeds of hermaphrodite and female plants of Geranium asiaticum in coenopopula-
tions

Примечание. 1 – показатели даны в шт. на 1 побег. ЦП – ценопопуляция. Пол: 1 – гермафродитный, 2 – женский.
Min‒Max – минимальное и максимальное число. M ± m – среднее значение и ошибка среднего. Cv – коэффициент вариа-
ции. td – критерий достоверности различий; если td ≥ 3.57, различия достоверны.

Note. 1 – values are in pieces per shoot. CP – coenopopulation. Sexual type: 1 – hermaphrodite, 2 – female. Min–Max – minimum
and maximum numbers. M ± m – mean and error of mean. Cv – coefficient of variation. td – Student’s t-test, the differences are sig-
nificant at td ≥ 3.57.

Показатели1

Features1

Пол

Sexual type
Min–Max M ± m Cv, % td

Число цветков

Number of f lowers

ЦП1 1 11–39 25.7 ± 1.64 31.3 2.25

CP1 2 8–36 20.9 ± 1.41 33.8

ЦП2 1 15–59 28.4 ± 3.25 49.9 1.98

CP2 2 15–34 21.5 ± 1.30 28.3

ЦП3 1 16–62 31.0 ± 2.46 40.6 0.61

CP3 2 16–54 28.9 ± 2.42 37.5

ЦП4 1 11–34 17.8 ± 1.63 36.6 2.34

CP4 2 12–55 24.8 ± 2.52 41.9

Число плодов

Number of fruits

ЦП1 1 0–3 0.7 ± 0.24 127.9 11.69

CP1 2 5–29 13.0 ± 1.85 51.2

ЦП2 1 0 0 0 12.94

CP2 2 6–23 11.8 ± 0.91 36.1

ЦП3 1 0–4 0.8 ± 0.25 156.7 7.14

CP3 2 6–44 17.7 ± 2.35 59.5

ЦП4 1 0–6 0.8 ± 0.44 216.6 8.90

CP4 2 6–28 12.9 ± 1.29 41.0

Число семян

Number of seeds

ЦП1 1 0–6 1.6 ± 0.58 138.3 10.49

CP1 2 10–96 30.8 ± 6.26 73.1

ЦП2 1 0 0 0 10.35

CP2 2 18–96 39.7 ± 3.84 45.4

ЦП3 1 0–12 2.4 ± 0.77 161.8 6.73

CP3 2 22–163 67.9 ± 9.70 63.9

ЦП4 1 0–20 2.9 ± 1.52 211.3 8.41

CP4 2 18–88 40.1 ± 4.15 42.8

вых форм у этих видов сходно с соотношением

полов у диэцичных (двудомных) растений, то ав-

торы предположили, что данные гинодиэцич-

ные виды можно рассматривать, как близкие к

истинно двудомным (диэцичным) растениям

(Dem’yanova, Ponomarev, 1979). Наши исследова-

ния репродукции G. asiaticum показали, что семе-

на образуют преимущественно женские особи, в

то время как обоеполые цветки гермафродитов

выполняют в основном функцию производства
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пыльцы, т.е. являются функционально мужски-
ми. При изучении половой структуры исследуе-
мых ценопопуляций G. asiaticum было обнаруже-
но, что встречаемость женских особей составляет
в среднем 53.6% от общего числа генеративных
особей. Таким образом, высокая степень половой
дифференциации растений G. asiaticum и близкая
к 50% встречаемость женских особей в ценопопу-
ляциях позволяют предположить, что G. asiaticum
можно рассматривать как довольно близкий к ди-
эцичным растениям вид.

В системе рода Geranium гинодиэцичные виды
G. asiaticum и Geranium sylvaticum L. входят в со-
став типовой секции Geranium (Peshkova, Ovchin-
nikova, 2012; Troshkina, 2019). G. sylvaticum харак-
теризуется довольно низкой степенью половой
дифференциации: незначительным репродуктив-
ным преимуществом женских особей по сравне-
нию с гермафродитами и невысокой частотой
встречаемости женских особей среди генератив-
ных растений от 0.4 до 27.2% (Asikainen, Mutikain-
en, 2003). По нашим данным, вид G. asiaticum по
сравнению с G. sylvaticum отличается высокой
степенью половой дифференциацией по ряду ос-
новных признаков: репродукции и частоте встре-
чаемости женских особей. В секции Geranium ги-
нодиэция отмечается еще у ряда видов: G. albiflo-
rum Ledeb., G. krylovii Tzvelev., G. pseudosibiricum
J. Mayer (Dem’yanova, 1985; Peshkova, 1996). Раз-
ная степень половой дифференциации G. asiati-
cum и G. sylvaticum, свидетельствует о том, что в
роде Geranium наблюдаются преобразования в на-
правлении формирования диэции. Для выясне-
ния роли гинодиэции в роде Geranium необходи-
мы дальнейшие исследования полового поли-
морфизма других представителей рода.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Исследование систем скрещивания и размно-
жения G. asiaticum показало, что вид характеризу-
ется строго выраженной протандрией и высокой
степенью ксеногамии, автогамия полностью ис-
ключена. Все изолированные обоеполые и пе-
стичные цветки засыхали без образования пло-
дов. При искусственном опылении двух типов
цветков, пестичные цветки формировали в
8.5 разa больше плодов, чем обоеполые. В иссле-
дованных ценопопуляциях женские особи фор-
мировали в 26.4 раза больше семян, чем герма-
фродиты. Таким образом, плоды и семена образу-
ют в основном женские особи G. asiaticum, в то
время как гермафродитные особи производят не-
обходимую для оплодотворения пыльцу. Разная
степень полового полиморфизма видов G. asiati-
cum и G. sylvaticum свидетельствует о том, что в ро-
де Geranium наблюдаются преобразования, свя-
занные с формированием диэции.
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MATING SYSTEM AND SEED REPRODUCTION 
IN GERANIUM ASIATICUM (GERANIACEAE)

N. I. Gordeeva
Central Siberian Botanical Garden, Siberian Branch of the Russian Academy of Sciences

 Zolotodolinskaya Str., 101, Novosibirsk, 630090, Russia
e-mail: nataly.gordeeva@gmail.com

Mating systems and seed reproduction in gynodioecious Geranium asiaticum Serg. (G. bifolium Patrin) in
4 coenopopulations of Western Siberia (Novosibirsk Region) were studied. The bisexual f lower of hermaph-
rodite plants of G. asiaticum is characterized by a longer f lowering (2.5–3.5 days) than the pistillate f lower of
female plants (2–2.5 days), due to the passage of the male (staminate) phase at the beginning of morphogen-
esis; G. asiaticum is characterized by strict protandry. Mating of G. asiaticum plants follows the xenogamic
type, the autogamy is completely excluded. In an experiment to isolate individual f lowers, 100% of the iso-
lated pistillate and bisexual f lowers dried up without fertilization. In an experiment on artificial pollination
of f lowers, 85% (17 out of 20 f lowers) of pistillate f lowers developed fruits, only 10% (3 out of 30 f lowers) of
bisexual f lowers developed fruits. There were significant differences in the number of f lowers on the genera-
tive shoot in female and hermaphrodite plants. Significant differences were found between heterosexual
plants in terms of the number of fruits and the number of seeds per generative shoot: female plants form 16.1–
22.1 times more fruits and 13.8–28.3 times more seeds than hermaphrodites. Pistillate f lowers form an aver-
age of 1.85 ± 0.08 seeds per f lower, and bisexual f lowers 0.07 ± 0.02 seeds per f lower, i. e., on average, female
plants form 26.4 times more seeds than hermaphrodites. It was found that the fruits and seeds are developed
mainly by female plants, but hermaphrodites produce pollen which is necessary for fertilization. The different
degree of sexual differentiation of G. asiaticum and G. sylvaticum L. suggests that in the genus Geranium there
are transformations directed at the formation of dioecy.

Keywords: Geranium asiaticum, gynodioecy, mating systems, seed reproduction, coenopopulation
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Представлены результаты комплексных структурно-физиологических исследований фотосинтети-
ческого аппарата сосны обыкновенной (Pinus sylvestris L.) у подроста, произрастающего на вырубке
после сплошнолесосечной рубки хвойного фитоценоза в подзоне средней тайги европейского Се-
веро-Востока. Выявлены закономерности изменения ультраструктуры клеток мезофилла, содержа-
ния и соотношения пигментов в однолетней хвое в течение вегетационного периода. Максимальное
число органелл на срезе клеток мезофилла отмечено в третьей декаде мая. В середине периода веге-
тации хлоропласты характеризовались наибольшим числом гран и тилакоидов в них. Подготовка
однолетней хвои к зимнему периоду сопровождалась снижением крахмала и суммарного числа
тилакоидов гран в хлоропластах ассимиляционной паренхимы, смещением пластид вглубь цито-
плазмы и накоплением в ней липидных глобул. Показано, что изменения пигментного комплекса
P. sylvestris соответствуют ультраструктурным перестройкам хлоропластов в течение вегетации.
Установлена тесная корреляция между развитием тилакоидной системы и содержанием хлоро-
филлов (r = 0.99). Наибольшее количество хлорофиллов, как и максимальное развитие системы
фотосинтетических мембран в пластидах хвои, отмечалось в июле.

Ключевые слова: Pinus sylvestris, хвоя, мезофилл, ультраструктура, пигменты, фотосинтез, дыхание,
подрост, вырубка
DOI: 10.31857/S0006813621110077

Pinus sylvestris L. (Pinaceae) – вид, который
имеет обширный ареал на Евроазиатском мате-
рике и является одним из лесообразующих на ев-
ропейском Северо-Востоке (Lesa, 1999). На таеж-
ных территориях Европейского Севера России
повышение эффективности естественного лесо-
возобновления и реализации лесными экосисте-
мами способности к самовозобновлению после
рубок – задачи, которые стоят на первом месте
среди проблем воспроизводства лесных ресурсов
(Tsvetkov, 2010). Для познания биопродукционно-
го процесса при возобновлении сосны необходи-
мы морфофизиологические исследования хвои –
основного ассимилирующего органа. При этом
важное значение имеет характер взаимосвязи
между структурными и физиологическими пока-
зателями клеток мезофилла на протяжении всего
периода вегетации – периода роста и накопления
биомассы. В течение года посредством биохими-

ческого и генетического регулирования изменя-
ются концентрация и активность функциональ-
ных веществ (ферментов, пигментов и т.д.) в
клетках (B;ck et al., 2013; Wisniewski, 2018), резуль-
тат этих процессов отражается в особенностях их
структуры.

За последние полвека немало исследований
было посвящено сезонным изменениям в струк-
туре ассимиляционного аппарата как сеянцев
хвойных растений (Walles, Hudak, 1975; Kivimäen-
pää et all., 2014), так и деревьев разного возраста
(Soikkeli, 1980; Koteyeva, 2002; Zagirova, 2003a;
Kivimäenpää, Sutinen, 2007; Ovsyannikov, Koteyeva,
2020), а также их пигментного фонда (Tuzhilkina,
2012; Sofronova et al., 2016). В комплексных рабо-
тах рассматриваются структурные и функцио-
нальные изменения в фотоассимилирующей па-
ренхиме (Ladanova, Tuzhilkina, 1992; Zagirova,
1999, 2001, 2003b; Wyka et al., 2016; Bender, 2019;

СООБЩЕНИЯ
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Bag et al., 2020). Как показывают выше приведен-
ные работы, на начальном этапе периода вегета-
ции в перезимовавшей хвое еще наблюдаются из-
менения, связанные с переходом растения из
зимнего состояния в летнее, а на конечном этапе –
с подготовкой растения к периоду с низкими тем-
пературами. Молодые, активно растущие деревья
отличаются от стареющих (зрелых) особей по
структурным показателям хвои (Apple et al., 2002),
а, следовательно, могут иметь особенности при
прохождении этих этапов. В литературе имеются
публикации по изучению физиологических про-
цессов у подроста древесных растений, произрас-
тающих под пологом лиственных и хвойных ле-
сов (Katrushenko, 1967; Malkina et al., 1970;
Zav’yalova, 1976; Zarubina, Konovalov, 2018). На
сплошных вырубках (в условиях высокой инсоля-
ции) этот вопрос рассматривается в единичных
исследованиях (Leina, 1967; Wyka et al., 2016).
Структурно-функциональная характеристика
фотосинтетического аппарата подроста сосны
необходима для выявления механизмов, ответ-
ственных за его успешное возобновление на вы-
рубках в условиях сурового климата и при его из-
менении на Севере.

Цель данной работы – дать структурно-функ-
циональную характеристику фотосинтетического
аппарата подроста сосны обыкновенной (Pinus
sylvestris L.), возобновившейся после проведения
сплошной рубки древостоя.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ
Исследования проводили в течение вегетации

2018 г. (29 мая, 18 июля, 11 октября) в подзоне
средней тайги Республики Коми. Климат в райо-
не исследований умеренно-континентальный,
безморозный период по среднемноголетним дан-
ным длится 180–190 дней, из них 140–150 дней
характеризуются средней суточной температурой
воздуха выше 5°С (период вегетации), переход
температуры воздуха через 5°С весной отмечается
в первой декаде мая, осенью – после 21 сентября
(Atlas, 1997). В год исследований весна была за-
тяжная, а лето – позднее, с жаркой погодой в тре-
тьей декаде июня и июле, умеренно-теплой в ав-
густе. Поздние весенние заморозки были отмече-
ны 2 июня (–0.5°С), ранние осенние –
21 сентября (–0.5°С).

Объектами были 10–12-летние деревья Pinus
sylvestris L. высотой 110–130 см, произрастающие
на 10-летней вырубке сосняка черничного влаж-
ного после сплошнолесосечной рубки древостоя
(61°35' с.ш., 51°02' в.д.) (Osipov, 2019). Для изуче-
ния морфологических параметров хвои в июле
2018 г. также срезали побеги с 75–95-летних дере-
вьев P. sylvestris, произрастающих в сосняке чер-
ничном влажном (62°16' с.ш., 50°41' в.д.) на тер-
ритории Ляльского лесобиологического стацио-

нара. Для исследований ультраструктуры клеток
мезофилла отбирали образцы однолетней хвои с
пяти, а для изучения динамики пигментов – с де-
сяти растущих на вырубке деревьев сосны в тече-
ние вегетации. Такая биологическая повторность
считается достаточной для достоверной характе-
ристики биохимического состава хвои (Helmis-
aari, 1992). Побеги срезали с середины кроны с
южной стороны дерева. Для электронно-микро-
скопических исследований фрагменты из сред-
ней трети хвои фиксировали в течение 4.5 ч в
2.5%-ном глутаральдегиде, приготовленном на
фосфатном буфере с рН 7.4. Постфиксацию про-
водили в 1%-ном водном растворе OsO4 в течение
4 ч. После дегидратации в сериях растворов эти-
лового спирта и ацетона образцы заключали в
смолу Эпон-812 (FLUKA). Ультратонкие срезы
были получены на ультрамикротоме PowerTome
PC (Boeckeler Instruments, США). Наблюдения и
съемку проводили на трансмиссионном элек-
тронном микроскопе Tesla BS 500 (Tesla, Чехосло-
вакия). Временные препараты продольных и по-
перечных срезов хвои для анатомических иссле-
дований просматривали под микроскопом
Axiovert 200 M (Carl Zeiss, Германия). Фотосъемку
объектов выполняли цифровой камерой AxioCam
ERc 5s (Carl Zeiss, Германия), морфометрические
измерения – при помощи программы ZEN 2011
(Carl Zeiss, Германия).

Количественный анализ фотосинтетических
пигментов проводили спектрофотометрически
на приборе UV-1800 (Shimadzu, Япония) в ацето-
новой вытяжке по оптической плотности при
длинах волн 662 и 644 нм (хлорофиллы) и 470 нм
(каротиноиды) с поправками в максимумах по-
глощения (Maslova et al., 1986). Содержание хло-
рофилла в светособирающем комплексе (ССК)
оценивали по соотношению хлорофиллов а и b
(Lichtethaler, 1987).

Измерения СО2-газообмена хвои проводили
на интактных побегах сосны в июле. Фотосинте-
тическую способность оценивали по поглоще-
нию СО2, измеренной инфракрасным (ИК) газо-
анализатором Li COR-6400 (Li COR, США)
при максимальной интенсивности радиации
1800 мкмоль/м2 с ФАР, температуре 20°С и влаж-
ности 70%. Темновое дыхание измеряли по выде-
лению СО2 ИК-газоанализатором в темноте при
20°С, влажности воздуха 70%, естественной кон-
центрации СО2 в воздухе. Объект экспонировали
в контролируемой камере 6400–22L (Li COR,
США) до установления постоянной скорости
СО2-газообмена. Продолжительность экспози-
ции объекта составляла 10–15 мин. При расчете
интенсивности газообмена на единицу площади
хвои использовали метод, предложенный
Ю.Л. Цельникер (Tselniker, 1982).
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Статистическую обработку полученных дан-
ных проводили на персональном компьютере с
использованием программ “Excel” и “Statistica”.
Значимость отличий исследуемых показателей
проверяли с помощью критерия Стьюдента. В
таблицах даны среднеарифметические значения
и их стандартные ошибки. Для структурных пара-
метров клеток и органелл n ≥ 25, для физиолого-
биохимических n = 3–6.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Морфология и анатомия хвои. В год исследова-
ний длина однолетней хвои молодых сосен, про-
израстающих на вырубке сосняка черничного
влажного, в среднем составляла 42.2 ± 1.9 мм, а
площадь поперечного сечения – 0.85 ± 0.01 мм2. В
литературе имеются сведения (Apple et al., 2002),
что морфологические и анатомические признаки
хвои молодых деревьев могут отличаться от ста-
ровозрастных. Так показано, что в условиях гор
(368–500 м над у.м.) хвоя 450-летних деревьев
Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco была несколь-
ко короче, но с большей площадью поперечного
сечения, чем хвоя с молодых 10–40-летних дере-
вьев, посаженных на месте рубок. В хвое с воз-
растом дерева увеличивался парциальный объ-
ем нефотосинтетических (центральный ци-
линдр, эпидерма+гиподерма, астросклереиды)
и уменьшался парциальный объем ассимилиру-
ющих тканей (мезофилл) и объем смоляных хо-
дов (Apple et al., 2002). Согласно нашим данным в
год исследований длина однолетней хвои сосны
на вырубке на 15% (p <0.05) уступала по своей
длине хвое с 75–95-летних деревьев, произраста-
ющих в сосняке черничном влажном. Площадь
поперечного сечения хвои и доля фотосинтезиру-
ющих клеток на срезе не отличались от зрелых де-
ревьев в древостое. В листовом аппарате молодых
деревьев закладывается 3–8 смоляных ходов со
средним диаметром 74 ± 3 мкм, а у 75–95-летних
деревьев – 8–14 со средним диаметром 60 ± 2 мкм.
Смоляные ходы, окруженные клетками обклад-
ки, в хвое зрелых деревьев занимали на 30% боль-
ше объема, чем у молодых.

В поперечном сечении хвоя P. sylvestris – полу-
круг или полуовал (рис. 1, 1). В однолетней хвое
10–12-летних деревьев парциальный объем эпи-
дермы и гиподермы в сумме составляет около
16%, мезофилла и эндодермы – чуть более 50%,
смоляных ходов с клетками обкладки – 7.6%,
центрального цилиндра (в том числе два проводя-
щих пучка, межпучковая склеренхима и трансфу-
зионная ткань) – 24%. На поперечном срезе ме-
зофилл складчатый, межклетники слабо выраже-
ны (рис. 1, 2). На продольном срезе клетки между
гиподермой и эндодермой расположены “цепоч-
ками” (рис. 1, 3, 4), межклеточное пространство

занимает в ассимилирующей паренхиме около
20%.

Ультраструктура клеток мезофилла. Тонкая
структура клеток мезофилла однолетней хвои в
третьей декаде мая свидетельствовала о ее высо-
кой функциональной активности. В эти сроки
было отмечено максимальное за весь период на-
блюдения число органелл на продольных срезах
клеток мезофилла (табл. 1). Хлоропласты распо-
лагались преимущественно вдоль клеточной
стенки (рис. 1, 3, рис. 2, 1). Содержание крахмала
в хлоропластах было максимальным за весь пери-
од наблюдений (табл. 1), поэтому большинство
пластид было неправильной формы (рис. 2, 2). В
хлоропластах также просматривались крупные и
мелкие пластоглобулы средней электронной
плотности (рис. 2, 3). Система фотосинтетиче-
ских мембран была хорошо развита, однако еще
встречались сдвоенные тилакоиды (16% от обще-
го количества гран), наличие которых в сформи-
рованной хвое характерно, в том числе, для зим-
ней организации ассимиляционного аппарата
(Ladanova, Tuzhilkina, 1992; Koteyeva, 2002; Zagi-
rova, 2003a). Профили митохондрий в этот период
были от округлых до сильно вытянутых, заполне-
ны кристами. На срезах ассимилирующих клеток
было отмечено до 6 профилей аппарата Гольджи.
В цитоплазме клеток мезофилла хвойных встре-
чаются липидные глобулы, число и размер кото-
рых варьируют, в том числе, в зависимости от се-
зона (Ladanova, Tuzhilkina, 1992; Koteyeva, 2002;
Zagirova, 2003a; Kivimäenpää et al., 2014). В начале
периода вегетации в клетках мезофилла подроста
сосны липидсодержащие включения выявлялись
не в каждой клетке (табл. 1): электронно-плотные
липидные глобулы небольших размеров до
0.7 мкм2 – очень редко, вдоль клеточной стенки;
менее электронно-плотные запасающие глобулы
со средней площадью 10.7 ± 1.3 мкм2 – чаще, в
толще цитоплазмы. Как центральные, так и мел-
кие вакуоли были заполнены осмиофильным ма-
териалом (рис. 1, 3, рис. 2, 1), в мезофилле хвой-
ных определяемым как танинсодержащее веще-
ство (Atlas, 1972; Soikkeli, 1980; Kivimäenpää et all.,
2014). В целом, площадь сечения хлоропласта без
крахмала, количественные характеристики тила-
коидной системы и число пластоглобул в них бы-
ли близки к показателям, приведенным для пла-
стид мезофилла хвои первого года жизни генера-
тивных деревьев сосны в зимний период
(Zagirova, 1999). Отличия заключались в боль-
шем, по сравнению с зимним периодом, числе
хлоропластов и наличии в них крупных зерен
крахмала. То есть после зимнего покоя в однолет-
ней хвое молодых деревьев сначала увеличивает-
ся число пластид, а потом начинает нарастать си-
стема фотосинтетических мембран.
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Во второй декаде июля в клетках мезофилла
однолетней хвои содержалось среднее число ор-
ганелл за период наблюдений. Содержание крах-
мала в пластидах снижалось (табл. 1). Встреча-
лись сдвоенные по длинной оси хлоропласты

(рис. 3, 1, 2). Комплекс фотосинтетических мем-
бран продолжал развиваться, в этот срок суммар-
ное число гранальных тилакоидов на единицу
площади сечения хлоропласта без крахмала (на-
сыщенность хлоропласта фотосинтетическими

Рис. 1. Однолетняя хвоя подроста Pinus sylvestris на поперечном (1, 2) и продольном (3 – май; 4 – июль) срезах. En –
эндодерма, Ep – эпидерма, Hp – гиподерма, IS – межклетник, Ms – мезофилл, N – ядро, Ph – флоэма, RC – смоляной
ход, Sc – склеренхима, St – устьице, T – танин, Xl – ксилема, * – хлоропласт с крахмалом. Масштабные линейки, мкм:
1 – 100; 2 – 50; 3 – 20; 4 – 20.
Fig. 1. One-year-old needles of young Pinus sylvestris on transverse (1, 2) and longitudinal (3 – May; 4 – July) sections. En –
endoderm, Ep – epidermis, Hp – hypodermis, IS – intercellular space, Ms – mesophyll, N – nucleus, Ph – phloem, RC – resin
canal, Sc – sclerenchyma, St – stoma, T – tannin, Xl – xylem, * – chloroplast with starch. Scale bars, μm: 1 – 100; 2 – 50; 3 – 20; 4 – 20.
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Рис. 2. Клетки мезофилла на продольном срезе однолетней хвои подроста Pinus sylvestris в мае. Ch – хлоропласт, CW –
клеточная оболочка, IS – межклетник, M – митохондрия, S – крахмал, T – танин, V – вакуоль. Масштабные линейки,
мкм: 1 – 1.0; 2 – 2.0; 3 – 0.5.
Fig. 2. Mesophyll cells on the longitudinal section of one-year-old needle of young Pinus sylvestris in May. Ch – chloroplast, CW –
cell wall, IS – intercellular space, M – mitochondrion, S – starch, T – tannin, V – vacuole. Scale bars, μm: 1 – 1.0; 2 – 2.0; 3 – 0.5.
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мембранами) было максимальным и составляло
39.8 против 18.7 весной и 20.0 осенью. Пластогло-
булы были преимущественно крупные, в том же
количестве, что и весной (табл. 1). Снижалось
число и среднее значение площади сечения мито-
хондрий в клетках (табл. 1). В центральных ваку-
олях по-прежнему накапливались танинсодержа-
щие включения, но в меньшем количестве
(рис. 1, 4, рис. 3, 1). Также в цитоплазме встреча-

лись (до 6 на срез клетки) небольшие (1.1 ± 0.4 мкм2)
вакуоли с электронно-плотными глобулами внут-
ри (рис. 3, 3, 4). Липидсодержащие запасающие
глобулы со средней электронной плотностью ча-
сто сливались по несколько в одну очень крупную
(табл. 1), а мелкие электронно-плотные практи-
чески не встречались. Аппарат Гольджи на срезах
клеток мезофилла отмечался реже, чем весной. В
этот период число пластид на срезе клетки и сум-

Таблица 1. Характеристика органелл в клетках мезофилла на продольном срезе однолетней хвои подроста Pinus 
sylvestris в течение периода вегетации
Table 1. Characteristics of organelles in mesophyll cells on longitudinal section of one-year-old needle of young Pinus syl-
vestris during vegetation season

Примечание: В таблицах 1–3 различия статистически значимы при p < 0.05 между вариантами: a – 29 мая и 18 июля; b – 29 мая
и 11 октября; c – 18 июля и 11 октября.
* – липидные глобулы практически не встречаются.
Note: In Tables 1–3, the differences are significant at p < 0.05: a – May 29 and July 18; b – May 29 and October 11; c – July 18 and October 11.
* – lipid globules were observed very rarely.

Параметры
Characteristics

29 мая
May 29

18 июля
July 18

11 октября 
October 11

Площадь сечения клетки, мкм2

Sectional area of cell, μm2

630.8 ± 21.2 679.2 ± 35.9 689.3 ± 16.1

Число хлоропластов на срез клетки
Number of chloroplasts per cell section

21.7 ± 1.3ab 15.3 ± 0.7aс 9.2 ± 0.8bс

6

Число митохондрий на срез клетки
Number of mitochondria per cell section

36.4 ± 2.6b 22.8 ± 1.5aс 12.8 ± 0.8bс

6

6

6
–*

Толщина клеточной оболочки, мкм
Cell wall thickness, μm

0.44 ± 0.02b 0.46 ± 0.01 0.50 ± 0.02b

Доля хлоропластов с крахмалом, %
Парциальный объем крахмала в хлоропласте, %
Share of chloroplasts with starch, %
Partial volume of grain starch in the chloroplast, %

±
±

a

a
69.2 2.1
58.0 0.7

±
±

ac

bc
53.7 3.3
21.9 1.5

±
±

bc

bc
22.9 3.7
12.9 0.8

2Площадь сечения митохондрий, мкм
Короткая ось митохондрий, мкм

μ
μ

2Sectional area of mitochondria, m
Short axis of mitochondria, m

±
±

0.47 0.02
0.66 0.02

±
±

0.40 0.03
0.59 0.03

±
±

0.50 0.04
0.69 0.03

2
Число запасающих глобул на срез клетки

Площадь сечения запасающей глобулы min...max, мкм

μ 2
Number of stored globules per cell section
Area of stored globule section min...max, m

±1.8 0.2
1.2...31.4

±1.0 0.2
1.2...88.7

< 1
5.0...24.3

2
Число липидных глобул на срез клетки
Площадь сечения липидной глобулы, мкм

μ 2
Number of lipid globules per cell section
Area of lipid globule section, m

<
±

1
0.41 0.05

±
±

44.4 4.3
0.47 0.05
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марное число тилакоидов в хлоропласте были не
ниже, чем в августе в клетках мезофилла хвои
80‒100-летних деревьев сосны (Zagirova, 2001).

Одним из важнейших эндогенных факторов,
влияющих на структурно-функциональные пара-
метры однолетней хвои, является рост побегов
текущего года (Zagirova, 2003). Выявлено, что на-
чало роста P. sylvestris весной обусловлено суммой
среднесуточных температур выше +5°C, а пре-
кращение роста – совместным действием фото-
периода и температуры (Andersson Gull et al.,
2018). На 2.5-летних саженцах P. sylvestris было по-
казано (Lippu, 1998), что накопленные в конце
предыдущего периода вегетации фотоассимиля-
ты использовались во время роста молодых побе-
гов лишь незначительно. Проведенные на 20-лет-
них деревьях сосны эксперименты показали (Er-
icsson, 1978), что во время роста в побеги
текущего года поступают ассимиляты, синтези-
руемые одно- и двухлетней хвоей. Отмечается
(Malkina, 1984), что их потребление в растущей
хвое сохраняется, пока она не достигнет 50% от
окончательных размеров. Экспортировать про-
дукты фотосинтеза хвоя сосны текущего года на-
чинает в середине июля (Ericsson, 1978), когда
скорость фотосинтеза в ней сопоставима с тако-
вой у хвои старшего возраста. Это происходит
примерно через 4 недели после того, как впервые
в молодой хвое измеряется положительный нет-
то-фотосинтез. Чем лучше питание и водный ре-

жим, тем быстрее это происходит (Ericsson, 1978).
Активный отток ассимилятов в растущие органы
из однолетней хвои и, соответственно, повышен-
ная потребность в функциональных единицах в
клетках-донорах не могут не отразиться на их
структуре. Согласно нашим наблюдениям 29 мая
вегетативные побеги текущего года еще находи-
лись на стадии внутрипочечного роста. Именно в
этот период в однолетней хвое наблюдалось мак-
симальное количество органелл в клетке и крах-
мала в хлоропластах. Повышенной численностью
пластид компенсировалась не до конца перестро-
ившаяся после зимнего периода система фото-
синтетических мембран. 18 июля хвоя на побегах
текущего года уже достигла 70% от конечной дли-
ны и 100% по площади сечения. В этот период,
число митохондрий и хлоропластов было еще до-
статочно высоко, а насыщенность последних фо-
тосинтетическими мембранами максимально
(табл. 2) в изученные нами сроки. По мере роста
молодой хвои снижалось содержание крахмала в
хлоропластах. На 80–100-летних деревьях пихты
Abies sibirica Ledeb. было показано (Zagirova,
2003a), что ростовые процессы молодых побегов
не отражались на динамике гранальной структу-
ры хлоропластов и их числа в мезофилле хвои
старшего возраста, однако вызывали снижение
содержания крахмала в них.

В середине октября были отмечены изменения
в структуре клетки, свидетельствующие об актив-

Таблица 2. Характеристика хлоропластов в клетках мезофилла на продольном срезе однолетней хвои подроста
Pinus sylvestris в течение периода вегетации
Table 2. Characteristics of chloroplasts in mesophyll cells on longitudinal section of one-year-old needle of young Pinus
sylvestris needle during vegetation season

Параметры
Characteristics

29 мая
May 29

18 июля
July 18

11 октября 
October 11

Площадь сечения хлоропласта без крахмала, мкм2

Sectional area of the chloroplast without starch, μm2
5.9 ± 0.4b 5.0 ± 0.4 4.7 ± 0.2b

Длинная ось/короткая ось
Long axis/short axis

3.5 ± 0.3b 3.6 ± 0.3 5.2 ± 0.5b

Площадь сечения хлоропласта с крахмалом, мкм2

Sectional area of the chloroplast with starch, μm2
13.3 ± 0.4ab 6.5 ± 0.3ac 4.6 ± 0.3bc

Число гран на срез хлоропласта
Number of grains per chloroplast section

29.1 ± 2.1a 34.9 ± 1.3ac 28.5 ± 2.9с

Число тилакоидов в гране
Number of thylakoids per grain

3.5 ± 0.1a 5.7 ± 0.3ac 3.5 ± 0.1с

Число пластоглобул на срез хлоропласта
Number of plastoglobules per chloroplast section

27.0 ± 1.7 27.6 ± 1.6 31.9 ± 1.9
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ной подготовке молодых деревьев к сезону с от-
рицательными температурами. Число пластид в
клетках мезофилла статистически значимо
(p < 0.001) сокращалось в сравнении с началом и
серединой вегетационного периода (табл. 1).
Уменьшение (p < 0.001) числа хлоропластов в од-
нолетней хвое подроста с приближением осени
было подтверждено и на поперечных срезах хвои.
Так, 29 мая их число на срезе клетки мезофилла в
среднем составляло 31.1 ± 0.9, 18 июля – 25.2 ±
± 1.0, 11 октября – 15.6 ± 0.9 при средней площади
сечения клеток 2744 ± 74.3 мкм2, 2536 ± 173.9 мкм2,
2425 ± 94.6 мкм2 соответственно. В хвое с разных
деревьев изменения проходили несинхронно
(рис. 4). В ассимилирующих клетках можно было
наблюдать разные стадии изменения структуры
при подготовке к периоду с отрицательными тем-
пературами. Встречалось несколько групп струк-
турных признаков клеток и промежуточные меж-
ду ними варианты. К первой группе относилась
структура мезофилла, схожая с июльской: доста-
точное количество крахмала и хорошо развитая
гранальная система (до 4-х тилакоидов в гране) в
хлоропластах, расположенных вдоль клеточной

стенки (рис. 4, 1). В таких клетках еще встреча-
лись сдвоенные пластиды и характерные для
июля вакуоли с электронно-плотными глобулами
внутри (рис. 4, 2), а электронно-плотные липид-
ные глобулы в цитоплазме выявлялись редко. Ко
второй группе относились клетки с хлоропласта-
ми обычной формы, чаще без крахмала, с пласто-
глобулами и большим количеством гран по 2–3
тилакоида. В клетках появлялись небольшие ли-
пидные глобулы (рис. 4, 3). К третьей группе от-
носились клетки, в которых пластиды зачастую
располагались почти перпендикулярно относи-
тельно клеточной оболочки, т.е. было отмечено
начало их сезонного перемещения. У некоторых
хлоропластов соотношение длинной и короткой
осей достигало 14 (рис. 4, 4). Еще встречались
мелкие зерна крахмала в отдельных хлоропластах,
однако около 80% пластид не содержали крахма-
ла совсем. В цитоплазме отмечено накопление
большого количества мелких липидных глобул
(рис. 4, 5; табл. 1). В таблицах приведены средние
значения для описываемого срока, и в целом они
демонстрируют, что система фотосинтетических
мембран при переходе к периоду физиологиче-

Рис. 3. Клетки мезофилла на продольном срезе однолетней хвои подроста Pinus sylvestris в июле. Ch – хлоропласт,
CW – клеточная оболочка, IS – межклетник, M – митохондрия, S – крахмал, SG – запасающая глобула, T – танин,
V – вакуоль, * – сдвоенные хлоропласты. Стрелки указывают на вакуоли с электронно-плотными глобулами. Мас-
штабные линейки, мкм: 1 – 2.0; 2 – 1.0; 3 – 1.0; 4 – 0.4.
Fig. 3. Mesophyll cells on the longitudinal section of one-year-old needle of young Pinus sylvestris in July. Ch – chloroplast,
CW – cell wall, IS – intercellular space, M – mitochondrion, S – starch, SG – storage globule, T – tannin, V – vacuole, * –
doubled chloroplasts. Arrows indicate vacuoles with electron-dense globules. Scale bars, μm: 1 – 2.0; 2 – 1.0; 3 – 1.0; 4 – 0.4.
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ского покоя отчасти деградирует, число гран
уменьшается на 20% по сравнению с летним пе-
риодом, а 24% из оставшихся содержат по 2 тила-
коида. Сокращение числа хлоропластов сопро-
вождается накоплением в цитоплазме ассимиля-
ционной паренхимы значительного (до 100 на
срез клетки) числа небольших липидных глобул,
преимущественно вдоль клеточных стенок. Не-
синхронные изменения, наблюдаемые в уль-
траструктуре клеток мезофилла, помимо индиви-
дуальной изменчивости, вероятнее всего связаны
с разными микроклиматическими условиями ме-
ста произрастания отдельных деревьев, сложив-
шихся в фитоценозе после рубки древостоя.

Согласно (Ladanova, Tuzhilkina, 1992) подго-
товка к зиме в клетках мезофилла хвои текущего
года Picea obovata Ledeb. начинается еще в период
активной вегетации (конец июля–август). Как и у
подроста сосны, это связано с постепенным сни-
жением в хлоропластах числа гран и тилакоидов в
гране, уменьшением объемов крахмала в хлоро-
пластах. В сентябре в хвое ели крахмал практиче-
ски исчезает, пластиды сильно вытянуты, начи-
нается их перемещение к центральной части

клетки (Ladanova, Tuzhilkina, 1992). Перемеще-
ние хлоропластов из летнего положения, когда
они распределены вдоль клеточной стенки, в
зимнее, когда они локализованы в одной из ча-
стей клетки, связывают не только с формирова-
нием морозоустойчивости, но и с фотозащитной
реакцией, и наблюдают в период холодовой ак-
климатизации хвойных в умеренном поясе
(Ovsyannikov, Koteyeva, 2020). Согласно (Koteyeva,
2002) в клетках мезофилла P. sylvestris в условиях
Ленинградской области (зона умеренного клима-
та, переходного от океанического к континен-
тальному) структурные перестройки начинаются
в октябре и сопровождаются группированием
хлоропластов и других органелл в складках, обра-
зованных выростами клеточной оболочки. Также
есть мнение, что сезонное перемещение хлоро-
пластов (агглютинация) в клетках мезофилла
происходит от клеточной периферии к ядерной
оболочке и связано с коллапсом эндоплазматиче-
ской сети при снижении экспорта фотосинтатов
и прекращении фотосинтеза зимой, а концентри-
рование пластид вокруг ядра – универсальное
следствие отсутствия фотосинтеза, независимое

Рис. 4. Клетки мезофилла на продольном срезе однолетней хвои подроста Pinus sylvestris в октябре. Ch – хлоропласт,
CW – клеточная оболочка, IS – межклетник, M – митохондрия, N – ядро, S – крахмал, SG –запасающая глобула, T –
танин, V – вакуоль, * – сдвоенные хлоропласты. Тонкие стрелки указывают на вакуоли с электронно-плотными глобу-
лами, толстые стрелки – на липидные глобулы. Масштабные линейки, мкм: 1 – 1.0; 2 – 1.0; 3 – 1.0; 4 – 0.5; 5 – 2.0.
Fig. 4. Mesophyll cells on the longitudinal section of one-year-old needle of young Pinus sylvestris in October. Ch – chloroplast,
CW – cell wall, IS – intercellular space, M – mitochondrion, N – nucleus, S – starch, SG – storage globule, T – tannin, V –
vacuole, * – doubled chloroplasts. Thin arrows indicate vacuoles with electron-dense globules and thick arrows show lipid glob-
ules. Scale bars, μm: 1 – 1.0; 2 – 1.0; 3 – 1.0; 4 – 0.5; 5 – 2.0.
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от таксономической специфики объекта (Gama-
ley, 2015).

Увеличение парциального объема осмиофиль-
ных глобул в цитоплазме мезофилла ели отмече-
но (Ladanova, Tuzhilkina, 1992) уже во второй де-
каде августа, и оно продолжается до ноября меся-
ца. Увеличение накопления липидов в
цитоплазме клеток мезофилла показано также
для хвои текущего года трехлетних сеянцев ели в
процессе их адаптации к холоду (Kivimäenpää et
all., 2014) и зрелых деревьев сосны (Soikkeli, 1980)
и пихты (Zagirova, 2003a). Таким образом, накоп-
ление липидсодержащих глобул в конце периода
вегетации (август–ноябрь) и присутствие их в
зимний период – общее явление для хвои разных
пород деревьев на разных этапах развития в усло-
виях таежной зоны. Оно отмечено как минимум
для хвои первого и второго года жизни. В мае ли-
пидные глобулы в однолетней хвое подроста сос-
ны, как было показано выше (табл. 1), встреча-
лись крайне редко. Исчезновение липидных гло-
бул с началом активного роста молодых побегов
отмечено в перезимовавшей хвое пихты (Zagiro-
va, 2003a). Автор предполагает, что сезонная ди-
намика числа и размеров липидных глобул может
быть связана с изменением дыхательных путей в
клетках мезофилла хвои.

Пигменты, фотосинтез, дыхание. Исследова-
ния пигментной системы у подроста Pinus sylves-
tris на вырубке показали, что общий фонд фото-
синтетических пигментов изменяется в течение
вегетации. Однако в отличие от 90-летней сосны,
произрастающей в черничных фитоценозах, у
10-летнего подроста на вырубке сезонный ритм
накопления хлорофилла несколько иной и харак-
терен для взрослых деревьев заболоченных сос-
новых сообществ (Tuzhilkina, 2012). Весной при

переувлажнении почвы в условиях вырубки сос-
няка черничного влажного хвоя содержала наи-
меньшее количество зеленых пигментов (табл. 3).
В летний период при наиболее благоприятной
влажности почвы в хвое накапливалось наиболь-
шее количество пигментов, которое сопровожда-
лось развитием тилакоидной системы хлоропла-
стов. Максимальное количество хлорофиллов в
хвое ели и сосны в середине периода вегетации
отмечалось ранее для взрослых деревьев как нами
(Ladanova, Tuzhilkina, 1992; Tuzhilkina, 2012), так
и другими исследователями (Ottander et al, 1995;
Sofronova et al., 2016). Поздней осенью с наступ-
лением холодной и дождливой погоды и пере-
стройкой пластидного аппарата концентрация
хлорофилла в хвое у подроста сосны снижалась на
14% по сравнению с летом. Уменьшение фонда
пигментов обусловлено как неблагоприятными
погодными условиями, так и, очевидно, умень-
шением прочности связи пигментов с белковым
комплексом в хлоропластах, которое ранее на-
блюдалось нами в хвое 90-летних деревьев, про-
израстающих в сосновых фитоценозах (Tuzhilki-
na, 1985). Величина соотношения хлорофиллов a
и b снизилась с 4.1 до 2.8, что обусловлено тормо-
жением биосинтеза хлорофилла а, связанного с
двумя фотосистемами. Доля хлорофиллов, лока-
лизованных в светособирающем комплексе фо-
тосистем, составляла менее 50% от общего фонда
зеленых пигментов, увеличиваясь к осени до 58%.
Для однолетней хвои подроста прослеживается
устойчивая положительная связь количества зе-
леных пигментов в течение вегетации с измене-
ниями суммарного числа фотосинтетических
мембран в гранах на срез хлоропласта (r = 0.99).
Содержание желтых пигментов также подверже-
но колебаниям в сезонном цикле. В отличие от

Таблица 3. Динамика содержания пигментов в однолетней хвое подроста Pinus sylvestris
Table 3. Dynamics of the pigment content in the one-year-old needles of young Pinus sylvestris

Параметры
Characteristics

29 мая
May 29

18 июля
July 18

11 октября
October 11

Хлорофилл а + b, мг/г сухой массы
Chlorophyll a + b, mg/g dry weight

1.58 ± 0.05a 1.80 ± 0.01ac 1.55 ± 0.06с

Хлорофилл а/хлорофилл b
Chlorophyll a/chlorophyll b

4.1 ± 0.3 3.6 ± 0.1 2.8 ± 0.1

Доля хлорофилла в ССК, %
Share of chlorophyll in LHC,%

44 48 58

Каротиноиды, мг/г сухой массы
Carotenoids, mg/g dry weight

0.48 ± 0.02a 0.38 ± 0.01ac 0.49 ± 0.01c

Хлорофиллы/каротиноиды
Chlorophylls/carotenoids 

3.3 ± 0.01 4.7 ± 0.03 3.2 ± 0.10
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хлорофиллов, летом отмечается наименьшее их
количество. Весной и осенью содержание каро-
тиноидов выше на 22%. Величина соотношения
хлорофиллов к каротиноидам в эти периоды в
1.5 раза ниже по сравнению с летом, что свиде-
тельствует об увеличении в пигментном аппарате
сосны относительного содержания желтых пигмен-
тов, играющих протекторную роль ассимиляцион-
ного аппарата от фотодинамического разрушения в
условиях низких температур и избыточной инсоля-
ции (Ottander et al, 1995; Yatsko et al., 2009).

Одной из важнейших характеристик фотосин-
тетического аппарата являются ассимиляцион-
ные числа (АЧ). Расчет АЧ показал, что фотосин-
тетическая активность единицы хлорофилла од-
нолетней хвои у подроста сосны на вырубке
составляет 5.40 мг СО2/мг хлорофилла в час, что
почти вдвое выше работоспособности хлорофил-
ла, полученной нами для 90-летней сосны в дре-
востое.

Измерения углекислотного газообмена P. syl-
vestris показали, что летом хвоя способна погло-
щать СО2 с высокой интенсивностью до 5.73 ±
± 0.50 мкмоль СО2/м2 с. Дыхательная способ-
ность ее при 20°С составляет 0.37 ± 0.01 мкмоль
СО2/м2 с. Ассимиляционный аппарат сосны в оп-
тимальных для роста условиях характеризуется
низким соотношением фотосинтеза и дыхания,
которое составило лишь 7.0% от максимальной
скорости поглощения СО2, что свидетельствует о
незначительных энергетических затратах, необ-
ходимых для роста хвои.

Таким образом, установлено, что фотосинте-
тический аппарат P. sylvestris, возобновившейся
после рубки древостоя, имеет развитый пластид-
ный аппарат и структуры, обеспечивающие ак-
тивный газообмен. Хвоя характеризуется содер-
жанием достаточного фонда пигментов (хлоро-
филлов 1.55–1.80, каротиноидов – 0.38–0.49 мг/г
сухой массы) в течение вегетации, что дает воз-
можность древесному растению поглощать СО2 с
весны до осени. Адаптация пигментной системы
к факторам среды в этот период сопровождается
изменениями соотношений ее компонентов. Ве-
личина ассимиляционного числа у подроста сос-
ны указывает на высокую фотосинтетическую ак-
тивность единицы хлорофилла. Установлена по-
ложительная корреляция между количеством
зеленых пигментов и числом фотосинтетических
мембран на срез хлоропласта (r = 0.99), которые
имеют хорошо выраженную сезонную динамику:
нарастание с весны до середины лета и уменьше-
ние к концу вегетации. Адаптация хвои к низким
температурам сопровождается снижением содер-
жания крахмала в пластидах, смещением пластид
от клеточной стенки вглубь цитоплазмы, в кото-
рой накапливается значительное количество ли-
пидных глобул. В целом, в ультраструктуре одно-

летней хвои на протяжении периода вегетации
отмечены характерные для хвойных бореальной
зоны изменения. Особенностью однолетней хвои
молодого, активно растущего дерева P. sylvestris на
вырубке является значительное увеличение числа
пластид в период роста побегов текущего года,
являющихся мощными акцепторами питатель-
ных веществ.
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STRUCTURAL AND FUNCTIONAL CHARACTERISTICS OF THE 
PHOTOSYNTHETIC APPARATUS OF PINUS SYLVESTRIS (PINACEAE) REGROWTH 

IN THE MIDDLE TAIGA SUBZONE OF THE EUROPEAN NORTH-EAST
S. N. Plyusninaa,# and V. V. Tuzhilkinaa,##

a Institute of Biology, Komi Science Centre, Ural Branch RAS
 Kommunisticheskaya Str., 28, Syktyvkar, Komi Republic, 167000, Russia
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The ultrastructure, pigment content during the vegetation season, and photosynthetic activity of one-year-
old needles of Scots pine (Pinus sylvestris L.) young trees on cutting place were studied. The needles are char-
acterized by the content of a sufficient pool of pigments (chlorophylls 1.55–1.80, carotenoids – 0.38–
0.49 mg/g dry weight) during the vegetation season, which allows the woody plant to absorb CO2 from spring
to autumn. The adaptation of the pigment system to environmental factors during this period is accompanied
by changes in the ratio of its components. A positive correlation was shown between the total number of green
pigments and photosynthetic membranes per chloroplast section (r = 0.99). They have a distinct seasonal dy-
namics: an increase from spring to mid-summer and a decrease by the end of the vegetation season. The ad-
aptation of needles to low temperatures is accompanied by a decrease of starch in plastids, their displacement
from the cell wall into cytoplasm depths, where a significant amount of lipid globules accumulates. Features
of one-year-old needles of young trees are a significant increase of plastid number during the growth of cur-
rent year shoots and a high assimilation number (5.40 mg CO2 / mg chlorophyll per hour) which indicates a
high photosynthetic activity of chlorophyll.

Keywords: Pinus sylvestris, needles, mesophyll, ultrastructure, pigments, photosynthesis, respiration, re-
growth, felling
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В экспериментальных условиях, с применением метода газовой хроматографии-масс-спектромет-
рии изучено влияние Cu, Ni и Cd на метаболом Pinus sylvestris. Установлено, что изменения в струк-
туре метаболитной сети растений обнаруживаются на 6-е сутки после воздействия металлов, что на
3–6 дней раньше проявления визуальных симптомов токсичности. При этом контрольная группа
растений проявляет отличия на уровне метаболома раньше, а специфическое влияние отдельных
металлов на метаболом растений заметно только на 9-е сутки. Оба фактора (природа металла и его
концентрация) вносят равнозначный вклад в кластеризацию метаболомов растений. Ответные же
реакции растений на действие металлов, проявляющиеся в изменении концентраций отдельных
метаболитов, существенно отличаются в зависимости от вносимой концентрации металлов (1 или
5 мМ) и от природы металлов: особенности влияния Cd и Cu проявляются в основном сходным об-
разом, а действие Ni часто отличается. Визуализированные динамические изменения метаболитной
матрицы растений обусловлены в основном не набором определенных соединений, а являются
проявлением изменения ее корреляционной структуры.

Ключевые слова: Pinus sylvestris, тяжелые металлы, метаболом, стресс, токсичность, адаптация
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Загрязнение тяжелыми металлами представ-
ляет собой значительную угрозу для экосистем. В
отличие от органических загрязнителей, эти по-
лютанты не являются биоразлагаемыми и спо-
собны перемещаться по пищевой цепи через био-
аккумуляцию (Singh et al., 2011). Активное по-
ступление тяжелых металлов в окружающую
среду определяет многократное увеличение
стрессовых нагрузок на все компоненты экоси-
стем, что может вести к изменению ее структуры
в целом (1Kurilenko et al., 2004). Тяжелые металлы
являются естественными компонентами земной
коры. Накопление значительных концентраций
некоторых металлов в окружающей среде – воз-
духе, почве и растениях – может быть результа-
том естественных процессов, а также следствием

деятельности человека. Антропогенными источ-
никами для эмиссии металлов являются объекты
добычи ископаемого топлива, сжигания отходов,
переработки руды в цветные металлы, транспорт
(Pacyna, Pacyna, 2001; Sawidis et al., 2011). Пробле-
ма загрязнения тяжелыми металлами особенно
актуальна в городской среде (Al-Khlaifat, Al-
Khashman, 2007; Sawidis et al., 2011; Chen et al.,
2016; Zhao et al., 2016). Изучение механизмов
устойчивости растений к токсическому действию
тяжелых металлов необходимо для разработки
эффективных методов оценки возрастающего ан-
тропогенного загрязнения окружающей среды и
разработки мер по его снижению.

Cd, Cu и Ni относятся к приоритетным загряз-
нителям окружающей среды. Кадмий не является
необходимым элементом для роста растений, но
он легко усваивается корнями и переносится в
побеги. Поэтому его присутствие в окружающей
среде даже в минимальных количествах представ-

1 Куриленко В.В., Зайцева О.В., Новикова Е.А., Осмолов-
ская Н.Г., Уфимцева М.Д. 2004. Основы экогеологии, био-
индикации и биотестирования водных экосистем. СПб.
444 с.
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ляет серьезную угрозу для растений (Xie et al.,
2014). Медь и никель, в отличие от кадмия, необ-
ходимы для нормального роста и развития расте-
ний. Однако, когда концентрация этих металлов
в окружающей среде очень высока, они становят-
ся токсичными (Valko et al. 2006; Bhalerao et al.,
2015; Hassan et al., 2019).

Поглощение и накопление избыточных кон-
центраций тяжелых металлов растениями вызы-
вает различные морфологические, физиологиче-
ские и биохимические реакции, которые прояв-
ляются в торможении роста, нарушении
фотосинтеза, дыхания, водного обмена и мине-
рального питания растений (Nazar et al., 2012; 2Ti-
tov et al., 2014; Bhalerao et al., 2015). Некоторые ио-
ны металлов вызывают окислительный стресс че-
рез образование активных форм кислорода
(АФК), которые нарушают метаболизм клеток и
приводят к множественным токсическим эффек-
там, таким как перекисное окисление липидов,
расщепление белков или повреждение ДНК
(Pongrac et al., 2009; Kandziora-Ciupa et al., 2016).
Таким образом, токсическое действие металлов
проявляется в нарушении многочисленных мета-
болических процессов в растении.

В зависимости от таксономической и экологи-
ческой принадлежности, растения проявляют од-
ну из двух стратегий устойчивости к тяжелым ме-
таллам, а именно предотвращения или ограниче-
ния поглощения металлов клетками растений
или внутриклеточной детоксикации металлов
(Titov et al., 2014). Обнаружено, что у растений
имеются внутриклеточные системы, которые
контролируют АФК с использованием нефер-
ментативных антиоксидантов, таких как глутати-
он, пролин, аскорбиновая кислота, каротиноиды
и небелковые соединения, богатые группами
S-H, а также ферментативные антиоксидантные
системы (Pongrac et al. 2009; Kandziora-Ciupa, et
al., 2016). Низкомолекулярные соединения игра-
ют важную роль при адаптации растений к тяже-
лым металлам. Ряд метаболитов, таких как орга-
нические кислоты, аминокислоты, сахара и по-
лиолы могут функционировать в качестве
антиоксидантов, осмо-протекторов, молекул
сигнальной трансдукции, а также являться по-
бочными продуктами биохимических измене-
ний, происходящих при стрессе (Rizhsky et al.,
2004; Shulaev et al., 2008; Xie et al., 2014).

В последнее время мощным инструментом для
исследования особенностей метаболических
процессов у растений является метаболомный
профайлинг (Guy et al., 2008; Fiehn, 2002; Kaplan
et al., 2004). В отличие от целевого анализа кон-
кретных соединений результаты метаболомного
профайлинга позволяют не только получать дан-

2 Титов А.Ф., Казнина Н.М., Таланова В.В. 2014. Тяжелые
металлы и растения. Петрозаводск. 194 с.

ные о концентрационных изменениях большого
числа малых органических молекул, но также и
исследовать эмерджентное поведение такой
сложнейшей биологической системы как метабо-
литная сеть растения при стрессовом воздей-
ствии.

Сосна обыкновенная (Pinus sylvestris L.) явля-
ется одной из основных лесообразующих хвой-
ных пород на Европейском Севере России, она
весьма чувствительна к атмосферному загрязне-
нию и другим антропогенным факторам. В мно-
гочисленных исследованиях показано, что эта
древесная порода широко используется для целей
биоиндикации загрязнения среды тяжелыми ме-
таллами (3Yarmishko 1997; 4Ivanov et al., 2013;
Kandziora-Ciupa et al., 2016; Václavík et al., 2016).
Сосновые иголки с толстым эпикутикулярным
восковым слоем интересны для биомониторинга
загрязнения воздуха из-за возможности как пас-
сивного, так и активного поглощения тканями из
атмосферы (Kandziora-Ciupa, et al., 2016).

Цель данного исследования состояла в выяв-
лении общих закономерностей изменения мета-
болитного профиля Pinus sylvestris, а также кон-
центрационных изменений отдельных метаболи-
тов под действием меди, никеля и кадмия.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Выращивание растений и воздействие 

тяжелыми металлами
Для проведения эксперимента использовали

семена P. sylvestris сбора 2011 г., предоставленные
Выборгским лесхозом Ленинградской области.
Проращивание семян проводили в вегетацион-
ных сосудах, содержащих 1 кг песка, который по-
ливали через сутки дистиллированной водой, а
после появления всходов – разбавленным 1:2 пи-
тательным раствором Арнона. В каждый сосуд
высевали по 50 семян, после появления всходов
оставляли по 20 растений на сосуд. Растения вы-
ращивали в контролируемых условиях со свето-
вым периодом 16 ч при температуре 21°С в те-
чение месяца. Затем, в контрольный вариант
продолжали вносить питательную смесь в той
же концентрации, а в опытных вариантах к ней
добавляли сернокислые соли металлов
(CuSO4 ⋅ 5H2O, NiSO4 ⋅ 7H2O и CdSO4 ⋅ 8H2O).
Использовали подобранные в предварительной
серии опытов (Drozdova et al., 2014) действующие
концентрации этих тяжелых металлов: 1 мМ и

3 Ярмишко В.Т. Сосна обыкновенная и атмосферное загряз-
нение на Европейском Севере. СПб. 1997. 210 с.

4 Иванов Ю.В., Савочкин Ю.В., Кузнецов В.В. 2011. Сосна
обыкновенная как модельный объект для изучения адапта-
ции хвойных к действию тяжелых металлов. Изменение
морфометрических и физиологических параметров при
развитии сеянцев сосны в условиях хронического действия
цинка. – Физиология растений. 58(5): 728–736.
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5 мМ. Расчет был выполнен именно на концен-
трацию металлов, а не их солей. Оценку темпов
накопления биомассы надземной части сеянцев
проводили гравиметрическим методом. Для
определения абсолютно сухой биомассы ее высу-
шивали до постоянного веса. Пробы для анализа
метаболитного профиля P. sylvestris и содержания
в растениях Cu, Ni и Cd отбирали в процессе ро-
ста на 3-й, 6-й и 9-й день после внесения метал-
лов до появления визуальных признаков токсич-
ности.

Подготовка проб

Пробоподготовку осуществляли в соответ-
ствии с общепринятыми современными методи-
ками (Kim, Verpoorte, 2010). Растения фиксирова-
ли в жидком азоте, экстрагировали метанолом и
центрифугировали при 4000 g в течение 10 минут.
Полученный экстракт выпаривали при 40°С на
роторном испарителе IKA, сухой остаток раство-
ряли в пиридине. Далее с использованием N, O-
бис-(триметилсилил) трифторацетамида (BSTFA)
(Supelco, США) получали TМС (триметилcилил)-
производные. Cилилирование выполняли в тече-
ние 15 мин при 100°С.

Растительный материал для анализа содержа-
ния тяжелых металлов фиксировали при 105°C,
затем выдерживали в сушильном шкафу при 70°С
до достижения постоянного веса. Сухие образцы
(2 г) озоляли в муфельной печи при 450° C в тече-
ние 12 ч. Золу растворяли в 6 мл смеси кислот:
1.5 М HCl и 3.71 М HNO3, затем разбавляли де-
ионизированной водой до 25 мл.

Анализ проб

Анализ содержания метаболитов в растениях
P. sylvestris проводили методом газовой хромато-
масс-спектрометрии (ГХ-МС) на приборе Маэст-
ро (Интерлаб, Россия) с масс-селективным де-
тектором 5975С, колонка HP-5MS, 30м ×
× 0.25мм × 0.25 мкм, Agilent (US). Хроматографи-
рование проводили при линейном программиро-
вании температуры от 70°C до 320°C, 6°C/мин в
режиме постоянства потока газа-носителя через
колонку (1 мл/мин). Газ-носитель – гелий. Ска-
нирование масс-спектров проводилось в диапа-
зоне 50–800 m/z с частотой 2 скана/сек. Хромато-
граммы образцов регистрировали по полному
ионному току. Сбор данных осуществляли с по-
мощью программного обеспечения Agilent Chem-
Station.

Концентрации Cu, Ni и Cd определяли на атом-
но-абсорбционном спектрофотометре Квант-АФА,
“Кортек”, Россия.

Обработка данных
Обработку и интерпретацию масс-спектро-

метрической информации проводили с использо-
ванием программы AMDIS (http://www.am-
dis.net), базы данных NIST 2011 и базы данных
масс-спектрометрической информации, создан-
ной в Ботаническом институте им. В.Л. Комарова
РАН. Определение индексов удерживания (RI)
проводили с методом калибровки по стандарт-
ным предельным углеводородам. Полуколиче-
ственную (semiquantitation) интерпретацию мета-
болитного профиля осуществляли по площадям
пиков полного ионного тока методом внутренне-
го стандарта с помощью программы UniChrom
(www.unichrom.com). В качестве внутреннего
стандарта использовался трикозан, добавляемый
в пробу на стадии растворения ее в пиридине.
Следует особо отметить, что данные о количе-
ственном содержании отдельных соединений яв-
ляются не более чем оценочной характеристикой
содержания метаболитов в экстрактах растений,
но могут использоваться для построения метабо-
литной матрицы, которая и является формаль-
ным результатом профайлингового анализа и ис-
пользуется для статистического моделирования
изучаемого явления. Статистическая обработка
результатов была выполнена методами мультива-
риантной статистики с использованием про-
грамм Microsoft Excel и MetaboAnalist.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Визуальные симптомы токсичности появи-

лись на 10–12 день. Они проявлялись в уменьше-
нии прироста, усыхании, хлорозах и некрозах
хвои, укорочении главного и боковых корней. Ра-
нее нами были показаны особенности влияния
Ni, Cu и Cd в концентрациях 1 и 5 мМ на росто-
вые и морфологические признаки растений Pinus
sylvestris (5Drozdova et al., 2014). В этих опытах бы-
ло установлено, что под действием Cd рост стебля
и хвои замедлялся на 20% по сравнению с контро-
лем при концентрации металла 1 мМ и на 30% –
при концентрации 5 мМ. Медь в низкой концен-
трации практически не влияла на рост стебля, а в
высокой концентрации замедляла его рост на 30–
35%. Токсическое влияние Cu в обеих концентра-
циях в большей степени затрагивало накопление
биомассы хвои, которая была на 35–40% меньше,
чем в контроле. Никель в низкой концентрации
не влиял на прирост стебля и хвои, а в высокой
концентрации замедлял прирост стебля на 5–10%
и на 20% снижал биомассу хвои. Настоящее ис-
следование в целом подтвердило полученные ра-

5 Дроздова И.В., Алексеева-Попова Н.В., Беляева А.И., Ка-
лимова И.Б. 2014. Влияние меди, никеля и кадмия на рост
и некоторые физиологические параметры сеянцев Pinus
sylvestris и Picea abies (Pinaceae). – Раст. ресурсы. 50 (4):
554–566.
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нее данные. На 9-е сутки эксперимента наиболее
выраженным – на 30% по сравнению с контролем
было снижение сухой биомассы надземной части
сеянцев Pinus sylvestris при действии Cd в концен-
трации 5 мМ. Никель в концентрации 1 мМ не
вызывал сколько-нибудь значимого снижения
биомассы сеянцев, с увеличением концентрации
до 5 мМ наблюдалось ее снижение на 25%. Воз-
действие Cu в концентрациях 1 и 5 мМ приводило
к снижению аккумуляции биомассы сеянцев от
20 до 23% от контроля.

Метаболомный профайлинг растений позво-
лил идентифицировать соединения следующих
классов: карбоновые кислоты алифатического

ряда, в том числе кислоты цикла Кребса, амино-
кислоты, сахарокислоты, жирные кислоты; саха-
роспирты, моно- и дисахара, циклические кисло-
ты (шикимовая кислота, хинная кислота, кумаро-
вая кислота, феруловая кислота), флавоноиды
(катехины, изорамнетин), терпены (в том числе
абиетиновая кислота и фитол), стеролы. Некото-
рые соединения не были идентифицированы, но
учитывались при построении статистических мо-
делей. Результаты метаболомного профайлинга
представлены в виде тепловой карты на рис. 1.

На рисунке видно, что добавление металлов в
питательный раствор влияет на концентрацион-
ные изменения множества метаболитов. Кроме

Рис. 1. Тепловая карта метаболитов, обнаруженных в экстрактах растений Pinus sylvestris под действием металлов (Ni –
неидентифицированные метаболиты, Rt – время удерживания; F – furanose, P – pyranose).
Fig. 1. Heat map of metabolites found in extracts of Pinus sylvestris plants under the influence of metals (Ni – unidentified me-
tabolites, Rt – retention time; F – furanose, P – pyranose).

glyceric acid
class class

Cd

Cu
Ni

control
6
4
2
0
�2
�4
�6

erythronic acid

succinic acid

quonic acid

N.i. RT 20.6

N.i. RT 32.5

N.i. RT 16.7

N.i. RT 28.6

N.i. RT 21.3

N.i. RT 22.3

N.i. RT 19.0

N.i. RT 33.3

N.i. RT 18.7

N.i. RT 32.0

N.i. RT 12.45

N.i. RT 31.7

F RT 18.2

F RT. 21.9

F RT 23.5

F RT 24.07

glicerol-3-P

acetylglutamate

palmitic acid

neophitodiene

galactose

glucose

fructose

C
d 1m

M
-1 3d

C
d 1m

M
-2 3d

C
d 1m

M
-3 3d

C
d 5m

M
-1 3d

C
d 5m

M
-2 3d

C
d 5m

M
-3 3d

C
d 1m

M
-1 6d

C
d 1m

M
-2 6d

C
d 1m

M
-3 6d

C
d 5m

M
-1 6d

C
d 5m

M
-2 6d

C
d 5m

M
-3 6d

C
d 1m

M
-1 9d

C
d 1m

M
-2 9d

C
d 1m

M
-3 9d

C
d 5m

M
-1 9d

C
d 5m

M
-2 9d

C
d 5m

M
-3 9d

C
u 1m

M
-1 3d

C
u 1m

M
-2 3d

C
u 1m

M
-3 3d

C
u 5m

M
-1 3d

C
u 5m

M
-2 3d

C
u 5m

M
-3 3d

C
u 1m

M
-1 6d

C
u 1m

M
-2 6d

C
u 1m

M
-3 6d

C
u 5m

M
-1 6d

C
u 5m

M
-2 6d

C
u 5m

M
-3 6d

C
u 1m

M
-1 9d

C
u 1m

M
-2 9d

C
u 1m

M
-3 9d

C
u 5m

M
-1 9d

C
u 5m

M
-2 9d

C
u 5m

M
-3 9d

N
i 1m

M
-1 3d

N
i 1m

M
-2 3d

N
i 1m

M
-3 3d

N
i 5m

M
-1 3d

N
i 5m

M
-2 3d

N
i 5m

M
-3 3d

N
i 1m

M
-1 6d

N
i 1m

M
-2 6d

N
i 1m

M
-3 6d

N
i 5m

M
-1 6d

N
i 5m

M
-2 6d

N
i 5m

M
-3 6d

N
i 1m

M
-1 9d

N
i 1m

M
-2 9d

N
i 1m

M
-3 9d

N
i 5m

M
-1 9d

N
i 5m

M
-2 9d

N
i 5m

M
-3 9d

control-1 3d
control-2 3d
control-3 3d
control-1 6d
control-2 6d
control-3 6d
control-1 9d

control-3 9d
control-2 9d

malic acid

RT 39.1

RT. 38.4

proline

RT 37.2

P RT 23.03

P RT 28.8

F RT 23.6

F RT 30.3

RT 29.3

RT 39.3

ononitol

catechin

gallocatechin

myo-inositol

ferulic acid

linoleic acid

shikimic acid

b-sitosterol

hydroxycinnamate

phytol

phosphate

isorhamnetin

linolenic acid

stearic acid

serine

arabitol

RT. 39.5

threono-lactone

P RT. 21.05

N.i. P 21.4

F RT. 20.2



БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 106  № 11  2021

ВЛИЯНИЕ ТЯЖЕЛЫХ МЕТАЛЛОВ НА МЕТАБОЛОМ PINUS SYLVESTRIS (PINACEAE) 1089

Рис. 2. PCA анализ растений Pinus sylvestris после внесения тяжелых металлов Cu, Ni и Cd в концентрации 1 мМ: а –
3-и сутки, полученная модель объясняет 42.8% общей дисперсии (PC1 – 26.5%; PC2 – 16.3%); б – 6-е сутки, получен-
ная модель объясняет 42% общей дисперсии (PC1 – 23.1%; PC2 – 18.9%); в – 9-е сутки, полученная модель объясняет
45.3% общей дисперсии (PC1 – 31.3%; PC2 – 14%).
Fig. 2. PCA analysis of Pinus sylvestris plants after the addition of heavy metals Cu, Ni and Cd at a concentration of 1 mM: а –
3rd day, the resulting model explains 42.8% of the total variance (PC1 – 26.5%; PC2 – 16.3%); б – 6th day, the resulting model
explains 42% of the total variance (PC1 – 23.1%; PC2 – 18.9%); в – 9th day, the resulting model explains 45.3% of the total
variance (PC1 – 31.3%; PC2 – 14%).
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того, метаболомный профиль растения претерпе-
вает динамические изменения в процессе роста
растений. Сочетание этих изменений приводит к
изменению структуры метаболитной сети в це-
лом.

Состояние метаболитной сети растений было
смоделировано с использованием метода главных
компонент (МГК) в виде точек в фазовом про-
странстве, которое построено в координатах, вы-
ражающих число молекул каждого структурного
типа, обнаруженных в данный момент времени в
пробе. Согласно результатам МГК-анализа, раз-
личия в структуре метаболитной сети контроль-
ных растений и растений, выращенных в присут-
ствии металлов, выражающиеся в кластеризации
метаболомов опытных образцов, заметны только
на 6-е сутки после воздействия. На 3-и сутки раз-
личия не проявляются (рис. 1, 2). На 9-е сутки за-
метно четкое расхождение в пространстве глав-
ных компонент метаболомов растений, выра-
щенных в присутствии того или иного металла,
т.е. проявляется специфическое действие метал-

лов. Таким образом, различия между метаболо-
мом контрольных и опытных растений проявля-
ются раньше, чем между растениями, выращен-
ными в присутствии разных металлов. При этом
скорость формирования ответной реакции на
уровне метаболома не имеет прямой зависимости
от концентрации вносимых Cu, Ni и Cd.

Как видно на рис. 1, концентрации многих со-
единений сильно варьируют даже в пределах од-
ной экспериментальной группы. Такие различия
являются проявлением индивидуальных особен-
ностей метаболомного профиля отдельных расте-
ний. Эти различия, безусловно, вносят вклад в
структуру метаболитной сети растений. Таким
образом, визуализированные динамические из-
менения метаболитной матрицы растений обу-
словлены в основном не набором определенных
соединений, а, скорее всего, являются проявле-
нием изменения ее корреляционной структуры.
Тем не менее статистический анализ позволяет
выявить нагрузки переменных, т.е. коэффициен-
ты значимости для отдельных метаболитов. Для
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Рис. 2. Окончание.
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Рис. 3. PCA анализ растений Pinus sylvestris после внесения тяжелых металлов Cu, Ni и Cd в концентрации 5 мМ: а –
3-и сутки, полученная модель объясняет 42.7% общей дисперсии (PC1 – 25.5%; PC2 – 17.2%); б – 6-е сутки, получен-
ная модель объясняет 42.1% общей дисперсии (PC1 – 28.6%; PC2 – 16.5%); в – 9-е сутки, полученная модель объяс-
няет 46.5% общей дисперсии (PC1 – 25.6%; PC2 – 20.9%).
Fig. 3. PCA analysis of Pinus sylvestris plants after the addition of heavy metals Cu, Ni and Cd at a concentration of 5 mM: а –
3rd day, the resulting model explains 42.7% of the total variance (PC1 – 25.5%; PC2 – 17.2%); б – 6th day, the resulting model
explains 42.1% of the total variance (PC1 – 28.6%; PC2 – 16.5%); в – 9th day, the resulting model explains 46.5% of the total
variance (PC1 – 25.6%; PC2 – 20.9%).
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Рис. 3. Окончание.
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главных компонент (ГК) 1 и 2 на 6-е сутки роста
при обеих концентрациях металлов коэффициен-
ты значимости были наибольшими для шикимо-
вой, хинной и глицериновой кислот. При кон-
центрации металлов 5 мМ, а также при более дли-
тельном воздействии металлов большую
значимость приобретали жирные кислоты и сук-
цинат (табл. 1). Под действием металлов в кон-
центрации 5 мМ на 9-е сутки изменения метабо-
лома были также связаны с некоторыми амино-
кислотами (пролин и серин) и многоатомными

спиртами (мио-инозитол и ононитол), фитолом и
катехином.

При количественном анализе конкретных со-
единений также заметно, что особенности влия-
ния Cd и Cu на накопление метаболитов часто
сходны, а действие Ni проявляется иначе. Влия-
ние Cu и Cd связано практически с одинаковым
набором метаболитов, а именно в первую очередь
с хинной и шикимовой кислотами, янтарной
кислотой и жирными кислотами. Влияние же Ni в
большей степени затрагивает метаболизм амино-

Таблица 1. Наиболее значимые для построения статистической модели метаболомных различий соединения
Table 1. The most significant compounds for constructing a statistical model of metabolomic differences
Cутки/

day
Концентрация металлов/ 

Concentration of metals Соединения/Compounds

6 1 mМ Шикимовая кислота, хинная кислота, эритроновая кислота, глицериновая кис-
лота, галактоза/Shikimic acid, quinic acid, erythronic acid, glyceric acid, galactose

5 mМ Шикимовая кислота, хинная кислота, янтарная кислота, глицериновая кис-
лота, арабитол, катехин, линолевая, линоленовая кислоты/Shikimic acid, 
quinic acid, succinic acid, glyceric acid, arabitol, catechin, linolic acid, linoleic acid

9 1 mМ Шикимовая кислота, хинная кислота, янтарная кислота, глицериновая кис-
лота, эритроновая кислота, ситостерол, жирные кислоты (линолевая, лино-
леновая, пальмитиновая)/Shikimic acid, quinic acid, succinic acid, glyceric acid, 
erythronic acid, sitosterol, fatty acids (linolic acid, linoleic acid, palmitic acid)

5 mМ Янтарная кислота, глюкоза, серин, пролин, ононитол, катехин, мио-инози-
тол, фитол, линоленовая кислота/Succinic acid, glucose, serine, proline, ononi-
tol, catechin, myo-inositol, phytol, linoleic acid
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кислот (пролина и серина), углеводов (глюкоза,
галактоза) и в меньшей степени хинной и шики-
мовой кислот.

Как было отмечено выше, концентрации мно-
гих метаболитов часто сильно различаются между
образцами даже в пределах одной эксперимен-
тальной группы. Однако для некоторых соедине-
ний различия средних значений концентраций
между опытными группами достоверно на уровне
значимости 95% (р = 0.05). К таким соединениям
относятся хинная, шикимовая, янтарная кислоты
и аминокислота пролина, концентрационные из-
менения которых под действием металлов обсуж-
даются ниже.

На рисунках 4 и 5 показаны изменения кон-
центраций хинной и шикимовой кислот под дей-

ствием металлов. На 3-и сутки появляется тен-
денция к увеличению концентраций в тканях рас-
тений этих кислот относительно контроля под
действием 1 мМ Cd и Cu и тенденция к уменьше-
нию содержания этих кислот при концентрации
металлов 5 мМ. Значимые различия проявляют-
ся, начиная с 6-х суток после внесения металлов.

Действие Ni на метаболом сосны в низкой
концентрации (1 мM), в отличие от действия Cd и
Cu, практически не связано с увеличением кон-
центрации хинной и шикимовой кислот, а в вы-
сокой концентрации Ni стимулирует накопление
этих кислот на 3-и сутки, но далее их содержание
снижается.

Шикимовая и хинная кислота является проме-
жуточными продуктами шикиматного пути,

Рис. 4. Изменение содержания шикимовой кислоты в растениях Pinus sylvestris под действием металлов: а – 1 мМ; б –
5 мМ.
Fig. 4. Change in the shikimic acid content in Pinus sylvestris plants under the influence of metals: а – 1 mM; б – 5 mM. 
Key:  концентрация, мкг/г сухой биомассы – concentration, μg/g dry biomass; контроль – control; 3-и сутки – 3th day;
6-е сутки – 6th day; 9-е сутки – 9th day.
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участвующего в биосинтезе фенольных соедине-
ний. По литературным данным, повышенное ко-
личество фенольных соединений в тканях расте-
ний наблюдали при воздействии различных
стрессовых факторов. Это можно рассматривать
как общую реакцию адаптации растений к стрес-
совым условиям и как стратегию запасания угле-
родных скелетов, в периоды, когда рост растений
ограничен. Как именно стресс-индуцированный
биосинтез фенольных соединений обуславливает
адаптацию к стрессу является дискуссионным во-
просом. Предполагается, что количество феноль-
ных соединений возрастает в том случае, если фо-
тосинтез ингибирован в меньшей степени, чем
рост (Caretto et al., 2015).

Содержание янтарной кислоты колебалось в
зависимости от времени воздействия, вида метал-
ла и его концентрации (рис. 6). Под действием Cd
и Cu в обеих концентрациях содержание сукци-
ната возрастало относительно контроля. Под дей-
ствием Cu эти различия проявлялись на 6-е сут-
ки, а под действием Cd – на 9-е сутки после вне-
сения металла. Ni не оказывал достоверно
значимого влияния на накопление в растениях
сукцината.

Повышенное накопление низкомолекуляр-
ных органических кислот под действием тяжелых
металлов является широко распространенным
явлением, характерным для растений (Xie et al.,
2014; Osmolovskaya et al., 2018). Способность кис-
лот, таких как цитрат, малат, оксалат, малонат,

Рис. 5. Изменение содержания хинной кислоты в растениях Pinus sylvestris под действием металлов: а – 1 мМ; б – 5 мМ.
Fig. 5. Change in the quinic acid content in Pinus sylvestris plants under the influence of metals: а – 1 mM; б – 5 mM.
Key: концентрация, мкг/г сухой биомассы – concentration, μg/g dry biomass; контроль – control; 3-и сутки – 3th day;
6-е сутки – 6th day; 9-е сутки – 9th day.
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аконитат и тартарат образовывать прочные связи
с ионами тяжелых металлов приводит к их деток-
сикации (Anjum et al., 2015). В листьях амаранта
Amarantus cruentus и A. caudatus наблюдается инду-
цируемое кадмием повышение содержания мала-
та, цитрата и оксалата. Содержание сукцината
возрастет только у A. cruentus, и, напротив, сни-
жается у A. caudatus (6Osmolovskaya et al., 2019).
Результаты нашего эксперимента свидетельству-

ют об изменении содержания только кислот в
свободной форме и не позволяют сделать выводы
о роли кислот в детоксикации металлов. Тем не
менее, наблюдаемые изменения концентрации
сукцината под действием меди и кадмия указыва-
ют на специфическое влияние этих металлов на
углеродный метаболизм P. sylvestris.

Начиная с 6-х суток под действием металлов в
растениях происходило накопление аминокисло-
ты пролин. Cd и Cu способствовали увеличению
содержания пролина в концентрации 5 мМ, а
Ni – в концентрации 1 мМ (рис. 7). Повышение
уровня пролина в ответ на воздействие тяжелых
металлов описано для многих видов растений
(Balestrasse et al., 2005; Sharma, Dietz, 2006; Sun et al.,

6 Осмоловская Н.Г., Ву В.З., Билова Т.Е., Кучаева Л.Н., Лы-
кова Т.Ю. 2019. Метаболомный подход в изучении устой-
чивости двух видов амаранта Amaranthus сaudatus L. и Ama-
ranthus сruentus L. к действию тяжелых металлов. – Тез. до-
клада на конференции “125 лет прикладной ботаники в
России” 25–28 ноября 2019 г. СПб. С. 245–246.

Рис. 6. Изменение содержания янтарной кислоты в растениях Pinus sylvestris под действием металлов: а – 1 мМ; б –
5 мМ.
Fig. 6. Change in the succinic acid content in Pinus sylvestris plantsunder the influence of metals: а – 1 mM; б – 5 mM.
Key: концентрация, мкг/г сухой биомассы – concentration, μg/g dry biomass; контроль – control; 3-и сутки – 3th day;
6-е сутки – 6th day; 9-е сутки – 9th day.
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2007; Abdel-Latif, 2008), в том числе для Pinus syl-
vestris (Kandziora-Ciupa et al., 2016). У растений
пролин составляет <5% от общего пула свобод-
ных аминокислот при нормальных условиях и
80% от общего пула аминокислот при стрессе
(Kumar et al., 2010). Пролин играет важную роль в
защите клеток от повреждения, вызванного АФК
(Kartashov et al., 2008; Ivanov et al., 2013). Было вы-
сказано предположение, что эта аминокислота
действует как акцептор радикалов или участвует в
хелатировании ионов металлов (Andrade et al.
2009).

При анализе закономерностей концентраци-
онных изменений других соединений (рис. 1) на
уровне тенденций наши данные позволили вы-
явить уменьшение содержания свободных жир-

ных кислот (пальмитиновой, линолевой, линоле-
новой, стеариновой) при действии всех металлов
в обеих концентрациях. Влияние тяжелых метал-
лов затрагивает метаболизм липидов и жирных
кислот (Morsy et al., 2012). Детальный же анализ
изменения метаболизма липидов и жирных кис-
лот требует специальных методологических под-
ходов.

Под действием металлов существенно меня-
лось содержание полиолов. Арабитол присут-
ствовал только в контрольных образцах и в неко-
торых растениях, выращенных при действии Cd в
концентрации 5 мМ. Содержание ононитола и
мио-инозитола возрастало под действием всех
металлов, но только на 9-е сутки воздействия.
Увеличение содержание мио-инозитола под дей-

Рис. 7. Изменение содержания пролина в растениях Pinus sylvestris под действием металлов: а – 1 мМ; б – 5 мМ.
Fig. 7. Change in the proline content in Pinus sylvestris plants under the influence of metals: а – 1 mM; б – 5 mM.
Key:концентрация, мкг/г сухой биомассы – concentration, μg/g dry biomass; контроль – control; 3-и сутки – 3th day;
6-е сутки – 6th day; 9-е сутки – 9th day.
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ствием металлов описано на примере некоторых
растений (Osmolovskaya et al., 2019) и, по-видимо-
му, связано с общим нарушением углеродного
обмена у растений.

Для многих других соединений, в том числе
неидентифицированных, не прослеживалось чет-
ких закономерностей концентрационных изме-
нений под действием тяжелых металлов.

Изменения в метаболизме растений непосред-
ственно связаны с поступлением и накоплением
металлов в растениях (табл. 2). При концентра-
ции металлов 5 мМ динамика их накопления бы-
ла различна. Наиболее резкое увеличение кон-
центрации Cd и Cu в вегетативной части растений
наблюдается на 6-й день после внесения метал-
лов: количество Cu возрастает более чем в 5 раз, а
Cd в 20 раз по сравнению с 3-ми сутками. На 9-е
сутки концентрация Cu и Cd возрастает лишь в
1.5–2.5 раза по сравнению с 6-ми сутками. Ni, на-
против, накапливался более интенсивно на 9-е
сутки, по сравнению с 6-ми. К 9-му дню экспери-
мента в наименьшей концентрации накапливает-
ся Cu, а в наибольшей Cd.

При внесении металлов в концентрации 1 мМ
их поступление в ткани растения происходит бо-
лее равномерно и в значительно меньших коли-
чествах. При данной концентрации наиболее ин-
тенсивно в вегетативную часть растения поступа-
ет Ni, а наименее интенсивно Cu.

Полученные результаты показывают, что
ГХ-МС анализ с последующей обработкой мета-
болитной матрицы методами мультивариантной
статистики позволяет выявить значительную

часть метаболомных изменений, происходящих
под действием тяжелых металлов. Визуализиро-
ванные динамические изменения метаболома
растений обусловлены в основном не изменения-
ми метаболизма отдельных веществ, а являются
проявлением изменения корреляционной струк-
туры метаболитной сети. Формирование ответ-
ных реакций на уровне метаболома заметно на 6-е
сутки после воздействия металлов, как в высо-
кой, так и в низкой концентрации и, по-видимо-
му, не имеет прямой зависимости с количеством
поступивших в растение металлов. Визуальные
же симптомы токсичности появились на 10–
12 день. Таким образом, метаболомный анализ
позволяет зафиксировать биохимические изме-
нения, возникающие на 4–6 дней раньше, чем
визуальные симптомы токсичности. При этом
контрольная группа растений обособляется рань-
ше, а специфическое влияние отдельных метал-
лов на метаболом растений заметно только на 9-е
сутки. Первичные изменения метаболома под
действием металлов являются скорее общими ре-
акциями на стрессовое воздействие, а далее име-
ют место адаптивные изменения метаболизма в
ответ на конкретные стрессовые факторы.

По-видимому, действие металлов затрагивает
сходные пути метаболизма, что проявляется в об-
щих закономерностях изменения концентраций
определенных метаболитов. Тем не менее, следу-
ет отметить некоторую специфичность метабо-
ломного ответа у растений в условиях токсиче-
ского влияния отдельных тяжелых металлов.
Влияние Cu и Cd проявлялось сходным образом
на изменение концентраций хинной кислоты,
шикимовой кислоты, янтарной кислоты и проли-
на, а влияние Ni заметно отличалось. Динамика
поступления Ni в ткани растений также имела
особенности: при высокой концентрации Ni мед-
леннее поступает в ткани растения, чем Cu и Cd.
Содержание Cu и Cd уже на 6-е сутки достигает
значительных величин, что оказывает токсиче-
ское действие. Ni при дозе 5 мМ достигает таких
концентраций только на 9-е сутки.

Сравнительный анализ дозозависимой специ-
фичности влияния металлов показал, что, оба
фактора (природа металла и его концентрация)
вносят равнозначный вклад в кластеризацию ме-
таболомов растений. Ответные же реакции расте-
ний на действие металлов, проявляющиеся в из-
менении концентраций отдельных метаболитов,
существенно отличаются в зависимости от вно-
симой концентрации металлов (1 или 5 мМ). Вы-
явленные различия могут являться косвенным
свидетельством того, что при концентрации 1 мМ
происходят адаптационные процессы, а при бо-
лее высокой концентрации металлов – 5 мМ в
растениях проявляются уже токсические реак-
ции.

Таблица 2. Содержание тяжелых металлов в сеянцах
Pinus sylvestris, мг/кг сухой массы
Table 2. Content of heavy metals in Pinus sylvestris seed-
lings, mg/kg dry weight

Вариант опыта/ 
Experiment variant

День экспозиции / Exposition day

3 6 9

Ni

Контроль/control 1.95 ± 0.08 3.31 ± 0.16 3.41 ± 0.19
Ni 1 mМ 18.5 ± 0.51 72.2 ± 1.8 96.5 ± 2.89
Ni 5 mМ 190 ± 5.72 558 ± 13.9 3168 ± 110

Cu

Контроль/control 5.26 ± 0.05 4.90 ± 0.09 5.25 ± 1.10
Cu 1 mМ 6.26 ± 0.25 12.9 ± 0.51 25.5 ± 0.52
Cu 5 mМ 170 ± 0.52 1058 ± 31.1 1879 ± 56.3

Cd

Контроль/control <0.05 <0.05 <0.05
Cd 1 mМ 4.32 ± 0.04 30.2 ± 0.60 60.5 ± 12.2
Cd 5 mМ 80.4 ± 16.1 1827 ± 54.8 3911 ± 83.4
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The effect of Cu, Ni and Cd on the metabolome of Pinus sylvestris was studied under experimental condi-
tions, using gas chromatography-mass-spectrometry. Changes in the structure of the metabolic network of
plants were detected on the 6th day after exposure to metals, 3–6 days before the manifestation of visual
symptoms of toxicity. In this case, the control group of plants showed differences at the level of the metabo-
lome earlier, and the specific effect of individual metals on the plant metabolome was noticeable only on the
9th day. Both factors (the nature of the metal and its concentration) make an equal contribution to the clus-
tering of plant metabolomes. The responses of plants to the action of metals, manifested in changes in the
concentrations of individual metabolites, differ significantly depending on the applied concentration of met-
als (1 or 5 mM) and on the nature of the metals: the features of the influence of Cd and Cu are manifested
mainly in a similar way, while the effect of Ni is often different. The visualized dynamic changes in the met-
abolic matrix of plants are mainly not caused by a set of certain compounds, but are a manifestation of a
change in its correlation structure.

Keywords: Pinus sylvestris, heavy metals, metabolome, stress, toxicity, adaptation
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Представлены данные о 6 видах типовой секции рода Synura (S. echinulata, S. mammilosa, S. mollispina,
S. punctulosa, S. spinosa и S. uvella), впервые обнаруженных в пресноводных местообитаниях горно-
лесной зоны восточных предгорий Южного Урала и степного Зауралья в пределах Челябинской об-
ласти и Оренбуржья. Идентификация видов проведена в результате морфометрического анализа
кремнистых чешуек, выполненного с применением сканирующей и трансмиссионной электронной
микроскопии. Описания видов дополнены сведениями о местонахождении, распространении и
экологии, иллюстрированы электронными микрофотографиями, включающими детали строения
кремнистых покровов клеток.
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Колониальные свободно плавающие золоти-
стые водоросли рода Synura Ehrenberg вносят за-
метный вклад в состав фитопланктона большин-
ства пресноводных водоемов мира (Ballonov,
1976; Kristiansen, Preisig, 2007; Škaloud et al., 2013)
и часто доминируют в планктонных сообществах
в холодноводный безледный период и подо льдом
водоемов Южного Урала (Snit’ko et al., 2016;
Snit’ko, Voloshko, 2017). Клетки удлиненно-
округлой формы покрыты кремнистыми чешуй-
ками различного морфологического строения.
Известно более 40 таксонов рода Synura (Ballonov,
1976; Siver, Wujek, 1993, 1999; Siver, Lott, 2004;
Nĕmcová et al., 2008; Škaloud et al., 2012, 2014, 2020;
Kapustin. Gusev, 2015).

Находки представителей Synura секции Synura
Ballonov, Kuzmin, 1974 (sect. Spinosae Petersen et
Hansen, 1956) на территории России, основанные
на данных электронной микроскопии приведены
в работах, посвященных исследованию флоры зо-
лотистых водорослей в водоемах Севера России
(Voloshko, 2010, 2012, 2017; Safronova, 2012), Во-
сточной Сибири (Firsova et al., 2015; Bessudova,
2018), Верхней и Средней Волги (Gusev et al., 2016,
2017).

В настоящей работе приведены результаты
многолетних флористических исследований, в

ходе которых выявлено 6 таксонов типовой сек-
ции рода Synura, приведены их описания и рас-
пространение в водоемах Южного Урала в горно-
лесной, лесной, лесостепной и степной зонах.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДИКА

Обследованные водоемы расположены близ
границ водоразделов трех крупнейших речных
бассейнов: Обского или бассейна Северного Ле-
довитого океана в части Тоболо-Исетского реч-
ного бассейна, Волго-Камского и бассейна
р. Урал. Обследованные озера и реки находятся
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 ур. м. Ледостав в
обследованных водоемах наступает 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.

ФЛОРИСТИЧЕСКИЕ НАХОДКИ
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Пробы планктона отбирали планктонной се-
тью с ячеей 14 мкм в диам. в 2015–2020 гг. в не-
больших озерах, водохранилищах и реках Южно-
го Урала (рис. 1, табл. 1). Пробы отбирали круг-
логодично, большое внимание уделяли
холодноводным периодам: подледному и весен-
нему, сразу после таяния льда в апреле–мае.
Собранные пробы фиксировали формалином
(2%), часть проб доставляли в лабораторию жи-
выми. В местах сбора проб измеряли температуру
воды, водородный показатель (рН), электропро-
водность (УЭП), также проводили отбор гидро-
химических проб на отдельные показатели. Цвет-
ность воды колебалась в различные сезоны от 19о

до 87о по Pt–Co шкале, значения рН изменялись
в диапазоне 6.1–7.7, обследованные водоемы лес-
ной природно-географической зоны характери-
зовались более низкими показателями УЭП 21–
242 μS cm–1. Водоемы степной зоны имели более
высокие значения УЭП 180–490 μS cm–1 (табл. 1).

Изучение общей морфологии клеток произво-
дили в живых пробах с применением светового
микроскопа Nikon Eclipse E600 с использованием
объективов Nikon 60×, 40×, 10×. Исследование
кремниевых чешуек и шипов, составляющих пан-
цирь клетки, проводили при помощи сканирую-
щего (Tescan Vega 3SBU при увеличении 2–
20×103) и трансмиссионного (Hitachi-H600 при
увеличении 1–18 × 103) электронных микроско-
пов. Для изучения объектов в сканирующем элек-
тронном микроскопе (СЭМ), аликвоту сгущен-
ного планктона наносили на токопроводящий
скотч и высушивали, напыление золотом произ-
водили с помощью ионно-плазменного напыли-
теля Quorum Q150R ES. Для изучения объектов в
трансмиссионном электронном микроскопе
(ТЭМ) на металлические сеточки “Mesh–200”,
предварительно обезжиренные в спирте, наноси-
ли пленку-подложку, которую готовили из 0.25%
раствора формвара в дихлорэтане. На каждую се-
точку с подложкой наносили 20–30 мкл пробы,
затем сеточки высушивали в течение 6 часов в
чашках Петри. После высыхания на сеточки на-
носили 20–30 мкл дистиллированной воды, се-
точку переворачивали материалом вниз, для от-
мывки образцов от крупных частиц грязи, далее
сеточки высушивали на фильтровальной бумаге,
после чего просматривали в ТЭМ.

Исследования некоторых гидрохимических
показателей 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.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
По материалам, собранным в озерах, реках и

водохранилищах Южного Урала за период 2015–
2020 гг. идентифицировано 6 видов хризофито-
вых водорослей рода Synura секции Synura. Виды
этой секции представляют собой автотрофные
пресноводные колониальные жгутиконосцы. Ко-
лонии могут быть круглой формы и состоять как
из небольшого количества клеток 8–10 (S. echinu-
lata, S. mammilosa), так и из 30–40 клеток. У неко-
торых видов наблюдали преимущественно вытя-
нутую форму колоний (S. spinosa), состоящую из
40–50 клеток. Встречены колонии S. spinosa из
более 400 клеток (рис. 3е, справа).

Клетки представителей секции Synura покры-
ты кремнистыми чешуйками с дистальным ши-
пом, в отличие от видов секции Petersenianae, у
которых чешуйки имеют медианный гребень. У
каудальных чешуек шип отсутствует. Внутри сек-
ции идентификация видов и внутривидовых так-
сонов основана на размерах и форме чешуек и
шипа, на структуре базальной пластинки и на на-
личии и форме ее перфораций.

Ниже представлен аннотированный список
6 новых для водоемов Южного Урала видов рода
Synura секции Synura.

S. echinulata Korschikov (рис. 2c, d; 4d, слева).
Колонии округлой формы, размером 40–

50 мкм в диаметре, состоят из 8–10 клеток. Клет-
ки широко-обратнояйцевидной формы, 20–
25 мкм дл., 18–20 мкм шир. Чешуйки середины
клетки широкоовальные, 2.5–3.0 мкм дл., 2.0–
2.5 мкм шир. Дистальный край чешуйки утол-
щен, с короткими радиальными ребрами, часть
чешуйки за утолщенным краем плотно покрыта
лабиринтоподобной структурой из червеобразно
изгибающихся ребер (рис. 2c, d). Базальная пла-
стина с крупными перфорациями, проксималь-
ный край загнут в виде ободка, простирающегося
на половину периметра чешуйки. Шип толстый,
почти цилиндрической формы, 1.0–1.3 мкм дл. с
острым концом; в основании шипа расположена
крупная округлая пора 0.8–1.3 мкм в диам. Ка-
удальные чешуйки без шипа, с лабиринтоподоб-
ной структурой.

Широко распространенный вид, встречается в
пресных водоемах разного типа, бета-олигоса-
пробионт (Voloshko, 2017; Kapustin et al., 2020;
Škaloud et al., 2020). В России обнаружен в водое-
мах Северо-Запада, Большеземельской тундры,
Полярного Урала, Таймыра, Чукотки, Колымы
(Ballonov, 1976; Safronova, 2011, 2014; Safronova,
Voloshko, 2013; Voloshko, 2017; Gusev et al., 2016,
2017).

На Южном Урале отмечен только в горнолес-
ной зоне, в водоеме Волго-Камского бассейна в
Саткинском и Златоустовском городских прудах,
и в малой реке Сыростан Обского речного бас-
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Рис. 1. Карта выявленных местообитаний: ● – изученные водоемы; ■ – местообитания по литературным данным (Bal-
lonov, 1976)
Лесные водоемы.
Водоемы горнолесной зоны Волго-Камского речного бассейна: 1 – вдхр. Верхнеайское; 2 – Златоустовский гор. пруд;
3 – Тесьминское вдхр.; 4 – Кусинский гор. пруд; 5 – Саткинское вдхр.; Малосаткинское (Бакальское) вдхр.; Саткин-
ский гор. пруд; 6 – река Сылва; 7 – река Чусовая.
Водоемы восточных предгорий Обского бассейна: 8 – вдхр. Киалимское; пруд Тыелга; 9 – оз. Тургояк; оз. Кошкуль;
10 – р. Сыростан; пруд Хребет.
Водоемы степной и лесостепной зоны Зауралья, бассейнов Обского (Тобольского) и реки Урал (Каспийского):
11 – Уйский пруд; 12 – р. Уй (с. Степное); 13 – пруд р. Синташта (с. Бреды); 14 – вдхр. Ушкотинское.
Fig. 1. Map of identified habitats: ● – studied waterbodies; ■ – published data (Ballonov, 1976)
Forest waterbodies.
Waterbodies of the mountain-forest zone of the Volga-Kama basin: 1 – Verkhneayskoye reservoir; 2 – Zlatoust city pond; 3 –
Tesminskoye reservoir; 4 – Kusinskiy city pond of the Kusa river; 5 –Satkinskoye reservoir; Bakalskoye reservoir of the Malaya
Satka river; Satkinskiy city pond; 6 – Sylva river; 7 – Chusovaya river.
Waterbodies of the eastern foothills of the forest zone of the Ob basin: 8 – Kialimskoye reservoir; Tyelga pond; 9 – Turgoyak lake
and derivates of Turgoyak lake; Koshkul lake; 10 – Syrostan river; Khrebet pond.
Waterbodies of the steppe and forest-steppe zone in Transurals, the Ob (Tobol) and the Ural river (Caspian) basins:
11 – Uyskiy pond; 12 – Uy river (Stepnoye village); 13 – pond of Sintashta river (Bredy village); 14 – Ushkotinskoye reservoir.
Key: Уфа – Ufa; Екатеринбург – Ekaterinburg; Челябинск – Chelyabinsk; Орск – Orsk; Казахстан – Kazakhstan; Сы-
лва – Sylva; riverИсеть – Iset river; Миасс – Miass; river Ай – Ay river; Белая – Belaya; river Урал – Ural river; Уй – Uy;
river Чусовая – Chusovaya river.
Key: Уфа – Ufa; Екатеринбург – Ekaterinburg; Челябинск – Chelyabinsk; Орск – Orsk; Казахстан – Kazakhstan;
Сылва – Sylva river; Исеть – Iset river; Миасс – Miass river; Ай – Ay river; Белая – Belaya river; Урал – Ural river; Уй – Uy
river; Чусовая – Chusovaya river.

55�

52�

60�

58� Сылва

Уфа

Ай

УйУр
ал

Урал

Бел
ая

Исеть

Миасс

Чусовая6
7

4
3
2

9
8

5
1 10

11

12

13

14

Екатеринбург

Челябиинск

Уфа

Орск

К А З А Х С Т А Н

сейна (рис. 1). Собран в безледный период осе-
нью и весной в мае, при температуре воды 11.6–
14.5°С, рН 7.4–7.5, фосфоре минеральном 35–
71 мкг л–1, УЭП 88.5–242.4 μS cm–1.

S. mammilosa Takahashi (рис. 2a, b; 4d, справа).
Колонии округлой формы, состоят из 8–

10 клеток, округло-овальной формы, 10–14 мкм в
диам., длина овала 14–18 мкм, клетки соединены
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Таблица 1. Значения некоторых физико-химических показателей в водоемах Южного Урала
Table 1. The values of some physical and chemical parameters in waterbodies of South Urals

№ Озера, водохранилища, пруды и реки
Lakes, reservoirs, ponds and rivers
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Координаты
Coordinates

N E

Водоемы горно-лесной зоны Волго-Камского бассейна
Waterbodies of the mountain-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
Zlatoustovsky 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"

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"

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 р. Сылва
Sylva river

Литературные данные / Published data (Balonov, 1976)

7 р. Чусовая
Tshusovaya river

Водоемы восточных предгорий лесной зоны Обского речного бассейна
Waterbodies of the eastern foothills of the forest zone of the Ob basin

8 Киалимское вдхр.
Kialimskoye reservoir

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

Пруд Тыелга
Tyelga pond

0.10 3/10 354.3 7.4 75 55°20'10.8" 60°11'40.3"

9 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"

10 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"

Водоемы степной и лесо-степной зоны Зауралья, Обского (Тобольского) речного бассейна и бассейна реки Урал
Waterbodies of the steppe and forest-steppe zone in Transurals of the Ob (Tobol) and the Ural (Caspian) river basins

11 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"

12 Река Уй (с. Степное)
Uy river (Stepnoye village)

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

13 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"

14 Ушкотинское вдхр.
Ushkotynskoye reservoir 1.9 1.5/2.5 370.5 7.3 – 50°43'44.3" 59°35'26.0"
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между собой в рыхлые колонии. Чешуйки середи-
ны клетки овальной формы, 2.7–3.0 мкм дл., 1.8–
2.3 мкм шир. Шип остроконечный толстый, у ос-
нования 0.3 мкм в диам., 1.0–1.6 мкм дл.; в осно-
вании шипа расположена округлая пора 0.3–
0.8 мкм в диам. Дистальный край с короткими ра-
диальными ребрами и крупными порами между
ребрами (рис. 2a, b). Базальная пластина с круп-
ными порами 0.08–0.10 мкм в диам. Транзитные
чешуйки без шипов.

Широко распространенный по всему миру
вид, отмечен в болотах и озерах. В России обнару-
жен только в Северо-Западном регионе в водоеме
Лугового парка г. Петергоф (Voloshko, 2017).

На Южном Урале отмечен только в горнолес-
ной зоне в водоемах Волго-Камского бассейна в
Малосаткинском, Верхнеайском и Тесьминском
вдхр., образованных на реках Малая Сатка и
Тесьма – притоках р. Ай. Собран в безледный пе-
риод осенью и весной в мае, при температуре во-
ды 10.5–12.5°С, рН 6.5–7.4, фосфоре минераль-
ном 14–30 мкг л–1, УЭП 35.0–195.6 μS cm–1.

S. mollispina (Petersen et Hansen) Péterfi et
Momeu (рис. 3d, f; рис. 4а, с, е, f).

Клетки округло-овальной формы 15–20 мкм в
диам. (рис. 4а, с). Чешуйки середины панциря
клетки овальной формы, 4.4–5.0 мкм дл., 3.0–
3.3 мкм шир., с длинным и тонким шипом. Длина

Рис. 2. Морфология чешуек отдельных видов Synura секции Synura:
а, b – Synura mammilosa: а – чешуйки середины клетки, стрелкой указаны крупные поры между ребрами (CЭМ), b –
чешуйки середины клетки, стрелкой указаны крупные поры между ребрами (TЭМ); c, d – Synura echinulata (CЭМ): че-
шуйки середины клетки с лабиринтоподобной структурой (указана стрелкой) ребер. Масштабные линейки: 1 мкм.
Fig. 2. Scale morphology of some Synura species of section Synura:
а, b – Synura mammilosa: а – body scales, the arrows indicate large pores (SEМ); b – body scale, the arrows indicate large pores
(TEМ); c, d – Synura echinulata (SEМ): body scales with a labyrinthine rib structure (indicated by arrows). Scale bars: 1 μm.

(a) (b)

(c) (d)
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шипа от 1.3 до 3.0 мкм (рис. 4а, с, е), шип с двумя
зубцами на конце. Чешуйки середины клетки
удлиненные, возле шипа несколько вытянуты,
покрыты почти полностью гексагональной сото-
вой структурой, каждая ячейка сот включает одну
пору. Проксимальная часть чешуйки с загнутым
ободком, занимающим половину периметра че-
шуйки. Транзитные чешуйки без шипов, форма
более удлиненная, гексагональная сотовая струк-
тура присутствует. Каудальные и апикальные че-
шуйки – без шипа и могут быть разнообразной
формы: почти треугольные с ободком по всему

периметру (рис. 3f); удлиненные до 6 мкм и узкие
с редуцированной гексагональной структурой
(рис. 4f). Самые маленькие каудальные чешуйки
были 1.2 мкм дл. и 0.4 мкм шир.

Вид встречается в Европe, Америке, Гренлан-
дии (Voloshko, 2017). В России известен из озера
бассейна Нижнего Енисея (Bessudova, 2018) и в
водоеме Лугового парка г. Петергоф (Voloshko,
2017).

На Южном Урале вид обнаружен только в гор-
нолесной зоне: в малой реке Сыростан и глубоко-

Рис. 3. Морфология чешуек отдельных видов Synura секции Synura:
a, b, c, e – Synura spinosa: a, c – чешуйки середины клетки (CЭМ); b – чешуйка середины клетки (ТЭМ); е – три коло-
нии удлиненной формы с различным количеством клеток в колонии (CМ); d, f – Synura mollispina (СЭМ), чешуйки
середины клетки (d) и каудальные чешуйки треугольной формы (f). Масштабные линейки: a – 2 мкм; b, c – 1 мкм; d,
f – 2 мкм; е – 10 мкм.
Fig. 3. Scale morphology of some Synura species of section Synura:
a, b, c, e – Synura spinosa: a, c – body scales (SEМ); b – body scale (TEМ); е – three elongated colonies with different numbers
of cells in colony (LМ); d, f – Synura mollispina (SEM), body scales (d) and rear triangular scales (f). Scale bars: a – 2 μm; b, c –
1 μm; d, f – 2 μm; е – 10 μm.

(a)

(c)

(b)

(d)

(f)

(e)
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водном озере Тургояк (Обский бассейн), в Тесь-
минском вдхр. (Волго-Камский бассейн). Отме-
чен подо льдом, в начале ледостава и перед
ледоставом осенью при температуре воды 3.9–
6.5°С, рН 7.0–7.4, фосфоре минеральном 10–
71 мкг л–1, УЭП 21.0–185.2 μS cm–1.

S. spinosa Korschikov (рис. 3а, b, c, e; рис. 4b).

Колонии имеют преимущественно вытянутую
рыхлую форму, до 80 мкм дл., состоящую из 40–

50 клеток (рис. 3е, внизу). Отдельные колонии (в
дериватах оз. Тургояк) достигали свыше 500 мкм
дл. и состояли из более 400 клеток, плотно распо-
ложенных между собой (рис. 3е, справа). Клетки
грушевидно-удлиненной формы 20–22 мкм дл. и
8–12 мкм шир. (рис. 3е, 4b). В водоеме Обского
бассейна (в Киалимском водохранилище) наблю-
дали колонии из 16–18 клеток с более крупными
размерами клеток до 28 мкм дл. и 16 мкм шир.
(рис. 3е, сверху). Клетки покрыты панцирем из

Рис. 4. Морфология чешуек отдельных видов Synura секции Synura:
a, с, е – Synura mollispina (СЭМ), клетка, покрытая чешуйками середины клетки и каудальными; b – Synura spinosa
(СЭМ), клетка, покрытая чешуйками; d – колонии: левые два снимка Synura echinulata (СМ) и справа – многочислен-
ные колонии Synura mammilosa (СМ); f – Synura mollispina (СЭМ), каудальные чешуйки удлиненные узкие с редуциро-
ванной гексагональной структурой указаны стрелками. Масштабные линейки: а, с, е, b – 5 мкм; d – 20 мкм; f – 2 мкм.
Fig. 4. Scale morphology of some Synura species of section Synura:
a, с, е – Synura mollispina (SEM), scaly cell, body scales, rear scales; b – Synura spinosa (SEM), scaly cell; d – colonies: two left
pictures – Synura echinulata (LМ), and two right pictures – numerous colonies of Synura mammilosa (LM);  f – Synura mollispi-
na (SEM), caudal scales elongated, narrow, with a reduced hexagonal structure, are indicated by arrows. Scale bars: а, с, е, b –
5 μm; d – 20 μm; f – 2 μm.

(a)

(c) (d)

(e) (f)

(b)
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кремнистых чешуек с длинным толстым шипом,
длина шипа меньше базальной пластины чешуй-
ки и составляла 1.6–2.8 мкм, на конце шипа рас-
положены два мелких зубчика (рис. 3b, c). Че-
шуйки с более длинным и толстым шипом встре-
чались в популяциях, но длина шипа не
превышала длину базальной пластинки, т.е. фор-
мы S. spinosa f. longispina Petersen et Hansen не было
обнаружено. Чешуйки середины клетки овальной
формы, 3.8–4.3 мкм дл., 2.4–3.0 мкм шир., но ча-
ще в обнаруженных популяциях чешуйки середи-

ны клетки имели овальную форму с вытянутой
дистальной частью чешуйки, где присутствует
гексагональная сотовая структура (примерно
1/3 площади базальной пластинки). На дисталь-
ном вытянутом крае чешуйки перпендикулярно к
краю расположены короткие штрихи, около 10 с
каждой стороны, поры между штрихами отсут-
ствуют. В проксимальной части чешуйки при-
сутствует перфорация и есть загнутый ободок
на 2/3 длины периметра, 0.4–0.6 мкм шир. Ка-
удальные чешуйки удлиненно-яйцевидные,
могут быть с оттянутым концом, мелкие 2.8–
3.0 мкм дл., 1.1–1.3 мкм шир., с ободком по все-
му периметру, без сотовой структуры, с не-
сколькими порами. Переходные стадии от
транзитных к каудальным чешуйкам также при-
сутствуют на панцире клетки.

Широко распространенный вид, космополит,
встречается в водоемах различного типа, бета-
олигосапробионт (Voloshko, 2017). В России от-
мечен в водоемах Северо-Запада, Большеземель-
ской тундры, Полярного Урала, Таймыра, низо-
вьях реки Енисей; в водохранилищах Верхней,
Средней и Нижней Волги (Ballonov, 1976; Safron-
ova, 2011; Safronova, Voloshko, 2013; Voloshko,
2017). В более южных областях Урала и Предура-
лья вид S. spinosa отмечен в реках Сылва, Чусовая
(Волго-Камский бассейн) и рыбоводных прудах
Челябинской области (Ballonov, 1976).

На Южном Урале вид широко распространен в
водоемах различных природных зон трех речных
бассейнов. Отмечен в водоемах верховьев Волго-
Камского бассейна горно-лесной зоне: Верхне-
айском и Тесьминском водохранилищах и обра-
зующих реках Ай, Тесьма; Златоустовском и Ку-
синском городских прудах; в водоемах Обского
бассейна – Киалимское вдхр. и р. Киалим, р. Сы-
ростан, прудах Хребет и Тыелга, оз. Тургояк и его
дериватах, в водоемах лесостепной зоны восточ-
ных предгорий (р. Уй и Уйский пруд) и степной
зоны Зауралья в пруду Брединский р. Синташта и
Ушкотинское вдхр. (бассейн р. Урал). Местооби-
тание в Киалимском водохранилище расположе-
но в фоновой зоне влияния атмосферного пере-
носа загрязнений медеплавильного комбината
(Snit`ko, Snit`ko, 2019). Вид отмечен весной в мае,
а также подо льдом, в начале ледостава осенью
при температуре воды 3.9–17.5°С, рН 6.1–7.5,
фосфоре минеральном 10–75 мкг л–1, УЭП 21.0–
490.0 μS cm–1.

S. punctulosa Balonov (рис. 5а).
Отмечена отдельная чешуйка. Чешуйка оваль-

ная, 3.6 мкм дл., 2.1 мкм шир. Шип цилиндриче-
ский, 1.88 мкм дл. Диаметр шипа при основании
0.25 мкм. Пора в основании шипа 0.2 мкм в диам.
Орнаментация чешуйки слабо выражена, состоит

Рис. 5. Морфология чешуек отдельных видов Synura
секции Synura:
a – Synura punctulosa (ТЭM), чешуйка середины клет-
ки; b – Synura uvella (ТЭМ), чешуйка середины клет-
ки; с – Synura uvella (СЭМ), чешуйки середины клет-
ки и каудальные чешуйки без шипа. Масштабные ли-
нейки: a, b, c – 1 мкм.
Fig. 5. Scale morphology of some Synura species of section
Synura:
a – Synura punctulosa (TEM), body scale; b – Synura uvel-
la (TEM), body scale; с – Synura uvella (СЭМ), body
scale and rear scale without spike. Scale bars: a, b, c –
1 μm.

(a)

(c)

(b)
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из искривленных ребер, часто заходящих на обо-
док, который занимает примерно 2/3 периметра
чешуйки. Базальная пластинка чешуйки тонкая с
мелкими, беспорядочно расположенными пора-
ми.

Редкий вид, встречается в реках и водохрани-
лищах, найден только в умеренных широтах се-
верного полушария в России: Камское, Рыбин-
ское вдхр., Верхняя Волга, нижний Енисей и в
Финляндии: оз. Кеурусселькя (Keurusselkä) (Bal-
lonov, 1976).

На Южном Урале S. punctulosa обнаружена в
Верхнеайском вдхр. в верховьях р. Ай – притока
р. Белой (Волго-Камский бассейн), в единичном
количестве в весеннем планктоне. Вид отмечен в
безледный период – в мае, при температуре воды
12.5° С, рН 7.4, фосфоре минеральном 30 мкг л–1,
УЭП 195.6 μS cm–1.

Synura uvella Ehrenberg emend. Korschikov
(рис. 5b, c).

Отмечены скопления чешуек. Чешуйки широ-
коовальные, (4.0) 4.6–5.2 мкм дл., 3.6–3.8 мкм
шир. Шип толстый, конической формы, 1.7–
1.9 мкм дл. Диаметр шипа при основании
0.7‒1.1 мкм, на верхушке могут присутствовать
3–5 зубчиков. Ободок широкий, почти достигает
дистального края чешуйки, с грубыми ребрами.
Дистальная часть чешуйки с крупными перфора-
циями. Базальная пластинка в центре орнаменти-
рована часто расположенными порами. Каудаль-
ные чешуйки более мелкие: 3.0–3.2 мкм дл., 2.4–
2.6 мкм шир. без шипа, дистальная часть их также
с крупными перфорациями, а базальная пластин-
ка – с беспорядочно расположенными порами,
имеется широкий ободок с грубыми ребрами.

Широко распространенный по всему миру
вид, но встречается нечасто, в водоемах различ-
ных типов. В России отмечен в водоемах Северо-
Западна, Нижнего Новгорода, Полярного Урала,
Таймыра, Чукотки, Колымы. Предпочитает во-
доемы со щелочной реакцией среды, бетамезоса-
пробионт, может вызывать “цветение” воды (Gu-
sev et al., 2017; Voloshko, 2017).

На Южном Урале отмечен в водоемах горно-
лесной и лесостепной природных зон, в степном
Зауралье, но везде встречается нечасто, гораздо
реже большинства других видов рода. S. uvella
найден в водоемах Обского бассейна восточных
предгорий – Уйский пруд и р. Уй, оз. Кошкуль, в
степной зоне отмечен в Брединском пруду на
притоке р. Синташка; в горно-лесных водоемах
Волго-Камского бассейна – Тесьминское и Верх-
неайское вдхр. Вид отмечен в безледный период
осенью и весной в мае, при температуре воды
7.0‒12.5°С, рН 7.2–7.5, фосфоре минеральном

14–45 мкг л–1, УЭП 55.0–490.0 μS cm–1. Водоемы,
где обнаружена S. uvella, большую часть сезона
имеют нейтрально-щелочную реакцию среды.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Установлено, что отдельные представители

рода Synura секции Synura широко распростране-
ны в горнолесной зоне Южного Урала, отмечены
также в восточных предгорьях и в степном Заура-
лье в пределах Челябинской области и Оренбур-
жья в водоемах всех типов – в верховьях горных и
степных рек, в прудах и водохранилищах на них,
в мелких и относительно глубоких озерах.

Наибольшее количество местообитаний на
Южном Урале в трех природных зонах отмечено
для широко распространенной S. spinosa. Наибо-
лее редким видом можно считать S. punctulosa, у
которой обнаружена единичная чешуйка в вер-
ховьях реки Ай Волго-Камского бассейна. В
горнолесной зоне отмечены только S. echinula-
ta, S. mammilosa, S. mollispina и S. punctulosa. В
водоемах степной зоны обнаружены S. spinosa и
S. uvella.

Водоемы степного Зауралья, где выявлены ме-
стообитания видов рода Synura, расположены в
самых верховьях рек, поскольку ниже по течению
происходит повышение минерализации поверх-
ностных вод и почв. В пределах геоморфологиче-
ской структуры Зауральского пенеплена выходы
на поверхность кристаллических горных пород с
лесной растительностью обуславливают низкую
минерализацию речек и прудов и пригодны для
обитания пресноводных водорослей. В целом
экологические условия местообитаний изучен-
ных видов характеризуются околонейтральными
показателями рН и низкой электропроводностью
воды.
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NEW SPECIES OF SYNURA SECTION SYNURA (CHRYSOPHYCEAE, 
SYNURALES, SYNURACEAE) IN WATERBODIES OF THE SOUTH URALS
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New data on the distribution of six Synura species from the section Synura are presented, based on the mor-
phometric analysis of siliceous f lakes using scanning and transmission electron microscopy. These species
(S. chinulata, S. mammilosa, S. mollispina, S. punctulosa, S. spinosa, S. uvella) were identified during our ex-
tensive sampling in freshwater habitats of the mountain-forest zone of the South Urals eastern foothills, and
the steppe Transurals within the Chelyabinsk and Orenburg regions, and are new to the algal f lora of the re-
gion under study. In this paper, detailed descriptions of the discovered species are given, and accompanied
with information about their localities, distribution and ecology in the study region, illustrated with electronic
microphotographs, including details of the structure of the siliceous cell covers. The obtained results supple-
ment the information on the f lora of chrysophytic algae in Russia and can be used in environmental moni-
toring of waterbodies.

Keywords: Synura, taxonomy, morphology, biogeography, ecology, South Urals
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Список лихенофлоры музея-заповедника “Куликово поле”, расположенного в Тульской области,
дополнен 48 таксонами, среди которых 2 вида – Micarea soralifera и Toniniopsis separabilis впервые ука-
зываются для Центральной России. Новыми для Тульской области являются 19 видов и одна разно-
видность: Arthonia dispersa, A. patellulata, Bagliettoa calciseda, Biatora globulosa, Buellia griseovirens,
Chaenotheca stemonea, Fuscidea pusilla, Hypogymnia farinacea, Lecanora populicola, Lecidella flavosorediata,
Melanelixia glabra, Mycobilimbia epixanthoides, Mycomicrothelia confusa, Phaeophyscia orbicularis var. huei-
ana, Placopyrenium fuscellum, Polycauliona candelaria, Ramalina europaea, Stereocaulon condensatum, Ver-
rucaria nigroumbrina, V. rupestris. Впервые выявлены в музее-заповеднике 26 видов: Arthonia mediella,
Caloplaca lactea, Chaenotheca trichialis, Cladonia cariosa, C. digitata, C. furcata, C. macilenta, Graphis scripta,
Hypogymnia tubulosa, Lecania fuscella, Lecanora allophana, L. flotoviana, L. varia, Lecidella euphorea, Lep-
raria elobata, L. finkii, L. incana, Melanelixia subargentifera, Myriolecis persimilis, Naetrocymbe punctiformis,
Naevia punctiformis, Parmelina tiliacea, Phlyctis argena, Verrucaria muralis, V. nigrescens, Xanthocarpia cren-
ulatella. Указаны точные местонахождения на территории музея-заповедника Cladonia cariosa, C. dig-
itata, Melanelixia subargentifera и Parmelina tiliacea, занесенных в Красную книгу Тульской области. В
перечень охраняемых в регионе видов рекомендовано включить Melanelixia glabra.

Ключевые слова: лишайники, особо охраняемые природные территории, редкие виды, Красная кни-
га Тульской области, лесостепная зона, Центральная Россия
DOI: 10.31857/S0006813621110065

Государственный военно-исторический и
природный музей-заповедник “Куликово поле”
общей площадью 7556 га расположен в Кимов-
ском, Куркинском и Богородицком районах
Тульской обл. В его состав входят поле Куликов-
ской битвы 1380 г., 9 особо охраняемых природ-
ных территорий, музейно-мемориальные ком-
плексы в с. Монастырщино и на Красном холме,
а также археологические и исторические памят-
ники (Prikaz…, 2014).

Территория музея-заповедника находится в
центральной части Русской равнины, Придон-
ском известняково-карстовом районе северной
лесостепи, бассейне Верхнего Дона, на Тульском
возвышенном карбоновом плато со сложным
расчлененным рельефом. Наиболее древние от-
ложения – светлоокрашенные известняки озер-
ной толщи турнейского яруса нижнего карбона –
вскрываются в уступах надпойменных террас и в
руслах рек Дона, Непрядвы, Мокрой Таболы.
Климат умеренно-континентальный, средняя
температура июля составляет +18°С, средняя

температура января -10°С; среднегодовое количе-
ство осадков около 600–750 мм/год, из них до
70% выпадает летом (Glasko et al., 2005). Согласно
ботанико-географическому районированию,
юго-восток Тульской обл. лежит в пределах Сред-
нерусской (Верхнедонской) подпровинции Во-
сточноевропейской лесостепной провинции
Евразиатской степной области; зональной расти-
тельностью являются широколиственные леса и
луговые степи (Isachenko, Lavrenko, 1980).

Лихенологические исследования в музее-за-
поведнике “Куликово поле” с 2003 г. проводи-
лись А.В. Гудовичевой (Gudovecheva, 2003b, 2011;
Gudovicheva, Himelbrant, 2015), в результате чего
общий список лихенофлоры территории соста-
вил 93 вида. Для Тульской обл. к началу наших
исследований были известны 284 вида лишайни-
ков и близких к ним нелихенизированных и лихе-
нофильных грибов (Gudovecheva, 2001, 2003a,
2004, 2006; Krasnaya…, 2007; Gudovicheva, Himel-
brant, 2012, 2013; Zhurbenko, Gudovicheva, 2013;
Gudovicheva et al., 2015; IS “L”).

ФЛОРИСТИЧЕСКИЕ НАХОДКИ



1114

БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 106  № 11  2021

МУЧНИК

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Лихенологические материалы (около 440 об-

разцов) собраны в течение двух однодневных экс-
курсий в июле 2014 г. и в период с 23 по 26 июня
2020 г. Обследованы несколько участков музея-
заповедника “Куликово поле”: памятники при-
роды “Степной Дубик” (включая урочища Ску-
пое и Полугарь), “Татинки”, “Водяное поле”
(Куркинский р-н), “Монастырщино”, “Березов-
ка”, мемориальный лес “Зеленая дубрава”, уро-
чище Исаковский лес (Кимовский р-н). Пункты
сбора (рис. 1) с координатами, полученными с
помощью навигатора Garmin Etrex Vista HCx в си-
стеме WGS84, и краткой характеристикой место-
обитаний представлены в табл. 1.

Сбор материалов осуществлялся маршрутным
методом, камеральная обработка проведена на
базе Института лесоведения РАН с применением
общепринятых лихенологических методик (Step-
anchikova, Gagarina, 2014) и тонкослойной хрома-
тографии (TLC). Некоторые образцы были опре-
делены к.б.н. А.Г. Цуриковым (Гомельский госу-
дарственный университет им. Ф. Скорины,
Республика Беларусь), Dr. M. Kukwa (Gdansk
University) и Dr. Jurga Motiejūnaitė (Institute of Bot-
any, Nature Research Centre, Vilnius). Идентифи-
цированные образцы переданы в гербарий Глав-
ного Ботанического сада им. Н.В. Цицина РАН
(MHA).

Номера пунктов сбора в приведенном ниже
аннотированном списке соответствуют таковым
в табл. 1, номенклатура лишайников и близким к
ним грибов дана согласно сводке (Westberg et al.,
2021), для сосудистых растений использован
обновляемый интернет-ресурс – WFO (2021); для
видов, образцы которых были определены с по-
мощью TLC, приводится состав выявленных вто-
ричных метаболитов.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Аннотированный список, приведенный ниже,

включает 45 видов и 1 разновидность лишайни-
ков, а также 2 вида близких к ним сапротрофных
грибов (в тексте отмечены звездочкой), новых для
территории музея-заповедника. Два вида, новых
для территории Центральной России (понимае-
мой в пределах Центрального Федерального
округа), отмечены “!”. 19 видов и одна разновид-
ность являются новыми для Тульской области.

Arthonia dispersa (Schrad.) Nyl. – 13, на коре мо-
лодого Acer platanoides L.

A. patellulata Nyl. – 13, на ветвях валежного Pop-
ulus alba L.

Bagliettoa calciseda (DC) Gueidan et Cl. Roux – 4,
8, на известняке.

Biatora globulosa (Flörke) Fr. – 11, 14, 15, на коре
Quercus robur L., Tilia cordata L.

Buellia griseovirens (Turner et Borrer ex Sm.)
Almb. – 1, на коре Quercus robur.

Chaenotheca stemonea (Ach.) Müll. Arg. – 14, на
коре Picea sp.

Fuscidea pusilla Tønsberg – 7, на коре Quercus ro-
bur, TLC: диварикатовая кислота.

Hypogymnia farinacea Zopf – 6, 7, на коре Quer-
cus robur.

Lecanora populicola (DC.) Duby – 6, 13, на ветвях
валежных Populus tremula L., P. alba.

Lecidella flavosorediata (Vězda) Hertel et Leuckert –
7, на коре Quercus robur, TLC: артотелин,
гранулозин.

Melanelixia glabra (Schaer.) O. Blanco et al. – 3,
на коре Quercus robur. Данный вид ошибочно при-
водился для области в работе А.В. Гудовичевой
(Gudovicheva, 2003a) как Melanelia glabra (Schaer.)
Essl. со ссылкой на сводку А.А. Еленкина (Elen-
kin,1906–1911). Однако, из этой сводки следует
(стр. 155–156), что А.А. Еленкин собирал в Туль-
ской обл. не типичную форму вида, имевшего то-
гда название Parmelia glabra (Nyl.) Wain., а разно-
видность P. glabra var. conspurcata (Schaer.) Wain,
которая, в свою очередь синонимизирована с Par-
melia subargentifera Nyl. Последний же рассматри-
вается в настоящее время как отдельный вид –
Melanelixia subargentifera (Nyl.) O. Blanco et al. Та-
ким образом, M. glabra – новый для Тульской обл.
и довольно редкий в Центральной России вид,
приуроченный, в основном, к нагорным и скло-
новым широколиственным лесам лесостепной
зоны, занесен в Красные книги Воронежской
(Krasnaya …, 2018) и Курской (Krasnaya …, 2017)
областей с категорией 2 (сокращающийся в чис-
ленности). Рекомендуется занесение M. glabra и в
следующее издание Красной книги Тульской об-
ласти, однако с категорией 4 (недостаточно дан-
ных), поскольку требуются дополнительные ис-
следования распространения и численности вида
в области.

!Micarea soralifera Guzow-Krzem. et al. – 14, на
древесине валежа. TLC: микареевая кислота,
определение M. Kukwa. Для европейской части
недавно отмечен в Нижегородской обл. (Urbanav-
ichene, Urbanavichus, 2021). Наши образцы, в от-
личие от таковых из Керженского заповедника,
стерильны, соредиозны, соредии зеленые, с Sedi-
folia-grey пигментом.

Mycobilimbia epixanthoides (Nyl.) Vitik. et al. – 14,
на коре Acer platanoides со мхами. TLC: нет лишай-
никовых кислот.

*Mycomicrothelia confusa D. Hawksw. – 2, на коре
молодой Sorbus aucuparia Poir.

Phaeophyscia orbicularis (Neck.) Moberg var. hue-
iana (Harm.) Clauzade et Cl. Roux –11, на ветвях
кроны валежного Fraxinus excelsior L. Интересная
разновидность с оранжевым пигментом (скирином)
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Рис. 1. Пункты сбора лихенологических материалов в музее-заповеднике “Куликово поле”. Номера пунктов соответ-
ствуют таковым в табл. 1.
Fig. 1. Localities of lichen sampling in the “Kulikovo Pole” Museum-Reserve. The numbers of the collecting points correspond
to those in Table 1.
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Таблица 1. Пункты сбора лихенологических материалов в музее-заповеднике “Куликово поле”
Table 1. Localities of lichen sampling in the “Kulikovo Pole” Museum-Reserve

№ пункта
Locality 
number

Координаты 
Coordinates

Участок музея-заповедника
Part of the Museum-Reserve

Местообитание
Habitat

Дата сбора
Collection 

date

1 53°35'5.6" N
38°33'14.5" E

Памятник природы “Степной 
Дубик”
“Stepnoy Dubik” Monument of 
Nature

Опушка дубовых посадок и край степ-
ного склона с выходами известняка
Fringe of oak plantation and edge of steppe 
slope with limestone outcrops

08.06.2014

2 53°40'11.3" N
38°43'34.3" E

Памятник природы Татинки
“Tatinki” Monument of Nature

Опушка лиственных посадок и край 
степного склона с выходами известняка
Fringe of deciduous tree plantations and the 
edge of steppe slope with limestone outcrops

09.06.2014

3 53°35'4.6" N
38°33'25.5" E

Памятник природы “Степной 
Дубик”
“Stepnoy Dubik” Monument of 
Nature

Дубовые посадки на плато
Oak plantations on the plateau

23.07.2020

4 53°35'13.7" N
38°33'10" E

Там же
Same place

Степной склон с выходами известняка
Steppe slope with limestone outcrops

23.07.2020

5 53°35'27.9" N
38°32'52.7" E

Там же
Same place

Верхняя часть степного склона
Upper part of the steppe slope

23.07.2020

6 53°35'54.8" N
38°32'59.4" E

Там же, урочище “Скупое”
Same place, “Skupoye” tract

Дубовые посадки на плато
Oak plantations on the plateau

23.07.2020

7 53°35'17.7" N
38°33'8.9" E

Там же, урочище “Полугарь”
Same place, “Polugar” tract

Дубовые посадки на плато
Oak plantations on the plateau

23.07.2020

8 53°40'27.2" N
38°36'26.7" E

Памятник природы “Березовка”
“Beryozovka” Monument of Nature

Степной склон с выходами известняка
Steppe slope with limestone outcrops

24.07.2020

9 53°40'36.5" N
38°37'54.3" E

Памятник природы “Монастыр-
щино”
“Monastyrshchino” Monument of 
Nature

Степной склон с мелкими щебнями 
известняка
Steppe slope with fine crushed limestone

24.07.2020

10 53°39'1.7" N
38°38'52.4" E

Мемориальный лес “Зеленая 
дубрава” “Zelenaya Dubrava” 
Memorial forest

Березняк
Birch forest

24.07.2020

11 53°43'43.6" N
38°44'51.5" E

Урочище “Исаковский лес”, 
восточная часть
“Isakovsky Forest” tract, eastern 
part

Широколиственный лес 
Broadleaved forest

25.07.2020

12 53°43'38" N
38°43'32" E

Там же, юго-западная опушка
Same place, southwestern edge

Ряд старых дубов вдоль канавы
Row of old oaks along a ditch

25.07.2020

13 53°37'20.1" N
38°34'32.2" E

Памятник природы “Водяное 
поле”
“Vodyanoye Pole” Monument of 
Nature

Средневозрастный широколиственный 
лес
Medium-aged broadleaved forest

26.07.2020

14 53°37'9.7" N
38°34'35.4" E

Там же
Same place

Средневозрастный смешанный лес
Medium-aged mixed forest

26.07.2020

15 53°36'55.9" N
38°34'35.1" E

Там же
Same place

Старовозрастный смешанный лес
Old mixed forest

26.07.2020

16 53°37'9.7" N
38°34'35.4" E

Там же
Same place

Степной склон с мелкими щебнями 
известняка
Steppe slope with fine crushed limestone

26.07.2020
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в соралиях и сердцевине под ними, встречается
гораздо реже типовой формы (Urbanavichus,
2008).

Placopyrenium fuscellum (Turner) Gueidan et
Cl. Roux – 2, 4, на известняке.

Polycauliona candelaria (L.) Frödén et al. – 10, на
коре старой Betula pendula Roth.

Ramalina europaea Gasparyan et al. – 3, 7, 14, на
коре Quercus robur, Tilia cordata. Согласно нашим
исследованиям (Muchnik, 2019), данный вид –
один из самых распространенных видов р. Rama-
lina в Центральной России. Сравнительно недав-
но (Gasparyan et al., 2017) по совокупности мор-
фологических и генетических признаков выделен
из группы Ramalina pollinaria, в связи с чем все
гербарные материалы R. pollinaria (Westr.) Ach.,
ранее собранные на территории Тульской обл. (в
том числе, и в музее-заповеднике “Куликово по-
ле”), нуждаются в ревизии для выяснения дей-
ствительного распространения видов этой груп-
пы.

Stereocaulon condensatum Hoffm. – 12, на глини-
стой почве у основания старого дуба на опушке.
Определение J. Motiejūnaitė, в методике этой фа-
милии нет. Редкий в Центральной России вид,
отмечены немногочисленные местонахождения в
Тверской (Notov et al., 2011), Калужской (Se-
menishchenkov et al., 2018) и Брянской (Muchnik,
2020) областях.

!Toniniopsis separabilis (Nyl.) Gerasimova et
A. Beck nov. – 14, на коре старой Tilia cordata. Со-
гласно современным исследованиям (Gerasimova
et al., 2021), образцы, ранее определенные как
Toniniopsis subincompta (Nyl.) Kistenich et al. (или
Bacidia subincompta (Nyl.) Arnold), могут относить-
ся к двум разным видам: T. separabilis и T. dissimilis
Gerasimova et A. Beck. Поскольку T. subincompta
(часто приводимый как Bacidia subincompta), от-
мечен для всех областей Центральной России (за
исключением Ивановской), необходима ревизия
имеющихся образцов для уточнения видовой
принадлежности. Например, образцы, собран-
ные в 2020 г. в национальном парке Смоленское
Поозерье (коллекторы Е.В. Тихонова, М.В. Се-
менцова, MHA) также соответствуют описанию
T. separabilis. Ранее для этой территории и некото-
рых усадебных парков Смоленской обл. приво-
дился T. subincompta (Byazrov, 1969; Zhdanov, 2007;
Gagarina et al., 2020).

Verrucaria nigroumbrina (A. Massal.) Servít – 1, 2,
9, на известняке. По-видимому, достаточно рас-
пространенный по выходам известняков в Цен-
тральной России вид, ранее приводился нами для
Рязанской (Muchnik, Sliwa, 2013) и Орловской
(Muchnik, 2016) областей.

V. rupestris Schrad. – 16, на известняке. Вид
длительное время считался синонимом V. mu-
ralis Ach., однако его самостоятельность дока-

зана молекулярно-генетическими исследовани-
ями (Gueidan et al., 2007, 2009). Ранее Е.Г. Копа-
чевская (Kopachevskaya, 1977) указывала
V. rupestris для европейского сектора Арктики, Ка-
релии, Ленинградской обл., Прибалтики, Бело-
руссии и Украины. Для уточнения распростране-
ния этого вида в Центральной России необходи-
ма ревизия имеющихся гербарных образцов,
определенных как V. muralis. При ревизии герба-
рия заповедника “Галичья Гора”, Липецкая обл.
(VU) выявлен образец, собранный нами в 2002 г.
на крупном щебне известняка в пределах запо-
ведного участка “Быкова шея” (Краснинский
р-н) – его следует отнести к V. rupestris.

Впервые обнаружены на территории музея-за-
поведника “Куликово поле” 26 видов, довольно
широко распространенных в Центральной Рос-
сии и указанных ранее для других районов Туль-
ской обл. К ним относятся Arthonia mediella Nyl.,
Caloplaca lactea (A. Massal.) Zahlbr., Chaenotheca
trichialis (Ach.) Th.Fr., Cladonia cariosa (Ach.)
Spreng., C. digitata (L.) Hoffm., C. furcata (Huds)
Schrad., C. macilenta Hoffm., Graphis scripta (L.)
Ach., Hypogymnia tubulosa (Schaer.) Hav., Lecania
fuscella (Schaer.) Körb., Lecanora allophana Nyl., L.
flotoviana Spreng., L. varia (Hoffm.) Ach., Lecidella
euphorea (Flörke) Hertel, Lepraria elobata Tǿnsberg,
L. finkii (B. de Lesd.) R.C. Harris, L. incana (L.)
Ach., Melanelixia subargentifera (Nyl.) O. Blanco et
al., Myriolecis persimilis (Th. Fr.) Śliwa et al., *Naetro-
cymbe punctiformis (Pers.) R. C. Harris, Naevia punc-
tiformis (Ach.) A. Massal., Parmelina tiliacea (Hoffm.)
Hale, Phlyctis argena (Spreng.) Flot., Verrucaria mu-
ralis Ach., V. nigrescens Pers., Xanthocarpia crenulatel-
la (Nyl.) Frödén et al.

Из приведенного списка представляют инте-
рес находки на территории музея-заповедника
охраняемых в регионе видов (Prikaz…, 2020):

Cladonia cariosa (Ach.) Spreng. Категория 3. – 1,
на карбонатной почве по бровке степного склона.

C. digitata (L.) Hoffm. Категория 3. – 1, на коре
Betula pendula у основания; 3, на коре Quercus robur
у основания; 5 и 11, на гниющей древесине пня со
мхами; 14, на коре Betula pendula у основания; 15,
на коре и мхах у основания Populus tremula.

Melanelixia subargentifera (Nyl.) O. Blanco et al.
Категория 2. – 3 и 7, на коре Quercus robur; 15, на
коре Populus tremula.

Parmelina tiliacea (Hoffm.) Hale Категория 2. –
7, на коре Quercus robur.

Дополнительно выявлены новые для террито-
рии музея-заповедника местонахождения еще
двух охраняемых видов:

Arthonia helvola (Nyl.) Nyl. Категория 2. – 11, на
коре Acer sp. Ранее указывался для памятника
природы ур. Рыхотка (Gudovicheva, Himelbrant,
2015).
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Evernia mesomorpha Nyl. Категория 3. – 3, на ко-
ре Quercus robur. Ранее приводился для памятника
природы ур. Водяное поле (Gudovicheva, Himel-
brant, 2015).

Нашими сборами 2014 г. подтверждено указа-
ние (Gudovicheva, 2003b) местонахождения охра-
няемого в регионе Cladonia subrangiformis Sandst. в
пределах памятника природы урочище Средний
Дубик, однако в 2020 г. на той же территории этот
вид нами уже не был найден. Отметим, что еще
два охраняемых вида приводились для того же па-
мятника природы: Diploschistes muscorum (Scop.)
R. Sant. и Platismatia glauca (L.) W.L. Culb. et
C.F. Culb. (Gudovicheva, Himelbrant, 2015), но при
исследованиях в 2020 г. они не были обнаружены.
Возможно, все упомянутые виды, выявленные
ранее на карбонатной почве, растительных остат-
ках и мхах по известнякам на степных склонах
урочища, сократили свои местообитания из-за
довольно сильного зарастания склонов высоко-
травьем, наблюдаемого в последние несколько
лет.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Таким образом, на территории Музея-запо-

ведника на сегодняшний день известны 138 ви-
дов, 2 разновидности лишайников и 2 вида близ-
ких к ним сапротрофных грибов. Это составляет
45.9% от общего списка лихенофлоры Тульской
обл., в настоящее время включающего, с учетом
всех опубликованных ранее данных, 305 видов (в
том числе 284 вида лишайников, 7 видов близких
к ним сапротрофных и 12 видов лихенофильных
грибов).

Впервые на территории музея-заповедника
выявлены местонахождения четырех охраняемых
в Тульской обл. видов лишайников: Cladonia cari-
osa, C. digitata, Melanelixia subargentifera и Parmelina
tiliacea. Всего в природных сообществах музея-за-
поведника за все время лихенологических иссле-
дований выявлены 9 охраняемых в Тульской обл.
видов лишайников. Редкий в Центральной Рос-
сии Melanelixia glabra рекомендуется включить в
перечень охраняемых в регионе видов, с катего-
рией 4 (недостаточно данных).
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The list of the lichen flora of the “Kulikovo Pole” Museum-Reserve is supplemented with 48 taxa, including
2 species new to the Central Russia: Micarea soralifera and Toniniopsis separabilis; 19 species and 1 variety are
new to the Tula Region: Arthonia dispersa, A. patellulata, Bagliettoa calciseda, Biatora globulosa, Buellia gris-
eovirens, Chaenotheca stemonea, Fuscidea pusilla, Hypogymnia farinacea, Lecanora populicola, Lecidella fla-
vosorediata, Melanelixia glabra, Mycobilimbia epixanthoides, Mycomicrothelia confusa, Phaeophyscia orbicu-
laris var. hueiana, Placopyrenium fuscellum, Polycauliona candelaria, Ramalina europaea, Stereocaulon con-
densatum, Verrucaria nigroumbrina, and V. rupestris. Found for the first time in the Museum-Reserve are
26 species: Arthonia mediella, Caloplaca lactea, Chaenotheca trichialis, Cladonia cariosa, C. digitata, C. furca-
ta, C. macilenta, Graphis scripta, Hypogymnia tubulosa, Lecania fuscella, Lecanora allophana, L. flotoviana,
L. varia, Lecidella euphorea, Lepraria elobata, L. finkii, L. incana, Melanelixia subargentifera, Myriolecis per-
similis, Naetrocymbe punctiformis, Naevia punctiformis, Parmelina tiliacea, Phlyctis argena, Verrucaria muralis,
V. nigrescens, and Xanthocarpia crenulatella are. The exact locations of Cladonia cariosa, C. digitata, Mela-
nelixia subargentifera and Parmelina tiliacea, which are listed in the Red Data Book of the Tula Region, are
specified. Melanelixia glabra is recommended to the regional list of protected species.

Keywords: lichens, specially protected nature territories, rare species, Red Data Book of Tula Region, forest-
steppe zone, Central Russia
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Приводятся сведения о находках в Челябинской области 7 видов рода Alchemilla L. Впервые для ре-
гиона приводится 2 вида: A. confertula и A. zolotuchinii. Для A. amphipsila, A. cinerascens, A. hians,
A. iremelica и A. samuelssonii, известных в области как редкие или изредка встречающиеся виды, вы-
явлены новые местонахождения.

Ключевые слова: апомиктические виды, манжетка, национальный парк “Таганай”, флористические
находки
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Для Челябинской области П.В. Куликов при-
водит 43 вида рода Alchemilla L. (манжетка) (Ku-
likov, 2010). Однако он же признавал недостаточ-
ность сведений по разнообразию и распростране-
нию его видов в этом регионе. К настоящему
времени род Alchemilla в Челябинской области на-
считывает 49 видов (Chkalov et al., 2019a).

По результатам инвентаризации флоры сосу-
дистых растений в национальном парке “Тага-
най”, проводимой нами с 2017 по 2019 г., было за-
регистрировано 28 видов рода Alchemilla. Данное
сообщение посвящено новым находкам видов
этого рода в национальном парке, сделанным в
2018 г.

Все сборы сделаны Е.В. Письмаркиной и
А.Г. Быструшкиным, определены А.В. Чкало-
вым. Гербарные образцы переданы в Гербарий
Ботанического института им. В.Л. Комарова РАН
(LE).

Новые виды рода Alchemilla для флоры Челябин-
ской области

A. confertula Juz.: “Каменистый пляж на берегу
реки Куса недалеко от устья р. Шумга-3, одна
куртина около уреза воды. 55°27'4" с.ш. 59°52'10" в.д.
23 VI 2018”. Уральский горный эндемик (Tik-
homirov, 2001). В настоящее время на Урале, кро-
ме Республики Башкортостан (Tikhomirov, 1989;

Kulikov, 2010), известен в Свердловской области
(Pakina, Chkalov, 2017; Chkalov et al., 2019b) и
Пермском крае (Chkalov, Pakina, 2019), везде
лишь спорадически.

A. zolotuchinii Czkalov: 1) “Склон горы Дальний
Таганай, елово-пихтовое редколесье. 55°22'2" с.ш.
59°54'21" в.д. 13 VII 2018”; 2) “Там же, тропа в гор-
ном ельнике в ~1 км выше “Верхней Стрелки”.
55°21'51" с.ш. 59°54'4" в.д. 15 VII 2018”. Вид описан
из Республики Коми (Chkalov, 2018). Очень веро-
ятно его обнаружение и в других уральских реги-
онах.

Новые местонахождения видов рода Alchemilla
на территории Челябинской области

A. amphipsila Juz.: 1) “Склон горы Дальний Та-
ганай (тропа на “Метеостанцию”), травяное бо-
лотце с Allium schoenoprasum L. выше “Верхней
Стрелки”. 55°21'32" с.ш. 59°54'5" в.д. 15 VII 2018”;
2) “правый берег р. Большой Киалим, подножие
горы Ицыл, грунтовая дорога в хвойно-мелко-
лиственном лесу с липой. 55°19'35" с.ш. 59°56'47"
в.д. 18 VII 2018”. Редкий вид в Челябинской обла-
сти, отмечен в национальном парке “Зюраткуль”
(Kulikov, 2004, 2010). Уральский высокогорный
эндемик. Так, кроме указания из парка “Зюрат-
куль” и типового местонахождения с Еловского
Увала (Juzepczuk, 1955), найден на массиве “Де-
нежкин камень” (Kulikov, Kirsanova, 2012), на

ФЛОРИСТИЧЕСКИЕ НАХОДКИ
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хребте Басеги (Bezgodov, 1994; Knyazev, 1994;
Chkalov, Pakina, 2019), в Вишерском (Belkovskaya
et al., 2004) и Башкирском заповедниках (Kulikov
et al., 2013). Таким образом, ареал этого вида про-
стирается по высокогорным поясам от Северного
до Южного Урала. В отличие от близкого вида
A. auriculata Juz. с округлыми листьями с углом
сектора 40–60° и более длинными лопастями, до-
стигающими 2/7–2/5 длины листа, у A. amphipsila
листья почковидные или округло-почковидные с
меньшим углом сектора листа (30–45°) и более
короткими лопастями до 1/7–1/4 длины листа
(Chkalov, Pakina, 2019).

A. cinerascens Juz. (A. lindbergiana auct., p. p.):
1) “Лесная дорога в пойме реки Куса около устья
р. Шумга-3. 55°27'56" с.ш. 59°52'52" в.д. 23 VI
2018”; 2) “Западный склон горы Юрма, по краю
хвойно-широколиственного леса вдоль туристи-
ческой тропы. 55°21'52" с.ш. 59°56'35" в.д. 25 VI
2018”; 3) “Там же, по краю туристической тропы в
елово-березово-пихтовом редколесье. 55°27'55"
с.ш. 59°57'39" в.д. 25 VI 2018”. Редкий вид в Челя-
бинской области, известный ранее лишь по сбо-
рам из Ильменского заповедника (Gorchakovskiy
et al., 2005; Kulikov, 2010). Известен из Свердлов-
ской области (Chkalov et al., 2019b) и Пермского
края, где встречается часто на подгольцовых лугах
(Chkalov, Pakina, 2019). В отличие от A. lindbergia-
na Juz., с которой раньше отождествлялся (Tik-
homirov, 2001), имеет листья с меньшим углом
сектора (30–37°, а не 36–47°) и нередко более или
менее опушенные чашелистики.

A. hians Juz.: “Правый берег р. Большой Киа-
лим, подножие горы Ицыл, грунтовая дорога в
хвойно-мелколиственном лесу с липой. 55°27'47"
с.ш. 59°56'47" в.д. 18 VII 2018”. Данная находка яв-
ляется современным подтверждением единствен-
ного указания вида для Челябинской области,
сделанного на основании сбора 1940 г. “Злато-
устовский Урал, гора Юрма, 55 град. 30 мин. с.ш.,
60 град. 04 мин в.д., на восточном склоне, елани
сенокосные среди елового криволесья, 29 VII
1940, К.Н. Игошина, П.М. Букрин (LE)” (Kulikov,
2010). A. hians – восточноевропейско-южноси-
бирско-монгольский вид. На Урале отмечен так-
же в Свердловской области (Chkalov et al., 2019b)
и Пермском крае (Chkalov, Pakina, 2019). Таким
образом, в национальном парке “Таганай” на се-
годняшний день известно о двух пунктах произ-
растания A. hians.

A. iremelica Juz.: 1) “Правый берег р. Большой
Киалим, подножие горы Ицыл, в хвойно-мелко-
лиственном лесу. 55°19'35" с.ш. 59°56'47" в.д. 18
VII 2018”; 2) “Западный склон горы Юрма, по
краю горного хвойно-мелколиственного леса
вдоль туристической тропы. 55°19'35" с.ш.
59°57'60" в.д. 25 VI 2018”. Редкий вид в Челябин-
ской области, известный ранее из национального

парка “Зюраткуль” (Kulikov, 2004, 2010). Ураль-
ский горный эндемик, найденный также в Рес-
публике Башкортостан (Tikhomirov, 1989), Сверд-
ловской области (Chkalov et al., 2019b) и в Перм-
ском крае (Chkalov, Pakina, 2019). Этот вид близок
к A. amphipsila. Тяготеет к высокогорным поясам,
спускаясь ниже вдоль троп и по берегам рек.

A. samuelssonii Rothm. ex S.E. Fröhner (A. obtusa
auct.): 1) “Склон горы Дальний Таганай (тропа на
“Метеостанцию”), травяное болотце с Allium
schoenoprasum L. в горном ельнике, выше “Верх-
ней Стрелки”. 55°21'32" с.ш. 59°54'5" в.д. 15 VII
2018”; 2) “Там же, подгольцовое елово-пихтовое
редколесье вдоль туристической тропы.
55°22'2" с.ш. 59°54'14" в.д. 15 VII 2018”. Аркто-аль-
пийский вид, распространенный от Северной Ев-
ропы до гор Центральной Азии. Очень редкий
вид в Челябинской области и на Южном Урале в
целом, где отмечен в лесном и тундровом горных
поясах: на хребтах Уреньга и Зигальга (Kulikov,
2010). Известен также в Республике Башкорто-
стан (Kulikov, 2010). На Среднем Урале встречает-
ся в Свердловской области (Chkalov et al., 2019b) и
в Пермском крае (Chkalov, Pakina, 2019).
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The data on new records of seven Alchemilla species in the Chelyabinsk Region are presented. Two species
(A. confertula and A. zolotuchinii) were revealed in the region for the first time. New localities were registered
of A. amphipsila, A. cinerascens, A. hians, A. iremelica, and A. samuelssonii known as rare or quite rare species
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Описан новый гибридогенный вид рода Echinops (Asteraceae) из лесостепной зоны Среднего Повол-
жья – E. saksonovii  Vasjukov, происходящий от гибридизации E. ruthenicus M. Bieb. и E. sphaerocephalus L.
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В результате многолетних полевых исследова-
ний, а также критического анализа материалов
ряда Гербариев (LE, MW, PKM, PVB) и литера-
турных источников (Bobrov, 1962; Kožuharov,
1976; Cherneva, 1994; Knyazev, 2018), нами уста-
новлено, что в лесостепной зоне Среднего По-
волжья произрастает гибридогенный вид из рода
Echinops, происходящий от гибридизации E. ru-
thenicus M. Bieb. [E. ritro L. subsp. ruthenicus
(M. Bieb.) Nyman] (средне- и юговосточноевро-
пейско-предкавказско-среднеазиатский вид) и
E. sphaerocephalus L. (европейско-югозападноази-
атский вид). Ниже приводится описание нового
гибридогенного вида.

Echinops saksonovii Vasjukov, sp. nova – Мордов-
ник Саксонова.

Perennial 50–150 cm high with vertical root. Stem
straight, more or less branched in the upper part, with
shallow furrows, whitish-tomentose in the upper third,
greenish below and covered with scattered long glan-
dular hairs with an admixture of cobwebby hairs.
Leaves bicolor, green and almost glabrous above,
woolly beneath, with toothed edges, 10–25 cm long
and 5–10 cm wide, once or twice pinnately dissected
with lanceolate segments, petioles with long glandular
hairs throughout or only at the base. General inflores-
cence spherical, 2.5–4 cm diam.; f lorets about 20 mm
long, surrounded by a involucel of bracts about 15 mm
long and about 4 mm wide; corollas purple, about
20 mm long (Fig. 1). Fl. Jul–Aug.

Holotype: Russia, Zavolzhye (Transvolga), Sama-
ra Region, Tolyatti city, between Komsomolskiy dis-
trict and Portposelok, sparse steppified pine forest on
a high sandy terrace of the Volga, quarter № 53 of
Tolyatti city forestry, 5 VIII 2020, S.V. Saksonov,
V.M. Vasjukov, E.D. Bystrova, S.S. Saksonov (MW;
isotypes – LE, MW, PVB). – Fig. 2.

Affinity. Differs from E. ruthenicus M. Bieb. by
stems 50–150 cm high (vs. 20–60 cm) covered with
scattered long glandular hairs with an admixture of
cobweb hairs (vs. cobweb pubescence, even the small-
est glandular hairs being completely absent), some-
what larger general inflorescences (2.5–4 cm diam.,
vs. 2–3.5 cm diam.), purple (vs. blue) corollas. Differs
from E. sphaerocephalus L. by stems 50–150 cm high
(vs. 100–250 cm), leaves green and almost glabrous
above, tomentous beneath, toothed along the edge,
once or twice pinnate with lanceolate segments (vs.
deeply lobed ones, glandular-glutinose-hairy above,
with wider segments) and purple naked corollas (vs.
almost white or light blue glandular ones).

Ecology and distribution. Sandy steppe and
pine-forest sands of the forest-steppe zone of the
Middle Volga region (Penza, Samara and Uly-
anovsk regions). 

The species is named after the famous Russian bot-
anist Sergey Vladimirovich Saksonov (1960–2020).

Многолетник 50–150 см выс. Корень верти-
кальный. Стебель прямой, более или менее раз-
ветвленный в верхней части, не глубоко борозд-
чатый, в верхней трети беловойлочный, ниже –

СИСТЕМАТИЧЕСКИЕ ОБЗОРЫ 
И НОВЫЕ ТАКСОНЫ
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зеленоватый и покрыт рассеянными длинными
железистыми волосками с примесью паутини-
стых волосков. Листья двуцветные, сверху зеле-
ные, почти голые, снизу войлочные, по краю зуб-
чатые, 10–25 см дл. и 5–10 см шир., однажды или
дважды перисторассеченные с ланцетными сег-
ментами, черешки по всей длине или только при
основании покрыты длинными железистыми во-
лосками. Общее соцветие шаровидное, диамет-
ром 2.5–4 см; цветки около 20 мм дл., окружен-
ные оберткой из прицветников около 15 мм дл. и
около 4 мм шир.; венчики фиолетовые, около
20 мм дл. (рис. 1). Цв. VII–VIII.

Голотип: Россия, Заволжье, Самарская об-
ласть, город Тольятти, между Комсомольским
районом и Портпоселком, разреженный остепнен-
ный сосновый лес на высокой Волжской песчаной
террасе, квартал № 53 Тольяттинского городского
лесничества, 05 VIII 2020, С.В. Саксонов, В.М. Ва-
сюков, Е.Д. Быстрова, С.С. Саксонов (MW; изоти-
пы – LE, MW, PVB). – Рис. 2.

Родство. От E. ruthenicus M. Bieb. отличается
стеблями 50–150 см выс. (а не 20–60 см выс.), по-
крытыми рассеянными длинными железистыми
волосками с примесью паутинистых волосков (а
не паутинистыми, с полным отсутствием даже
мельчайших железистых волосков в опушении),

Рис. 1. Морфология корзинки видов Echinops.
1. E. ruthenicus, 2. E. sphaerocephalus, 3. E. saksonovii.
а – корзинка; б – верхние листочки обертки корзинки; в – средние листочки; г, д – нижние листочки (2 ряда, пере-
ходные к щетинкам). Масштабные линейки – 1 см.
Fig. 1. Anthodium morphology of Echinops species.
1. E. ruthenicus, 2. E. sphaerocephalus, 3. E. saksonovii.
а – anthodium; б – innermost phyllaries; в – middle phyllaries; г, д – outer phyllaries (2 rows, transitional to bristles).
Scale bars – 1 cm.

1

2

3

a б в г д

a б в г д

a б в г д
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несколько более крупными общими соцветиями
(2.5–4 в диам., а не 2–3.5 в диам.), фиолетовыми
(а не синими) венчиками. От E. sphaerocephalus L.
отличается более низкими стеблями 50–150 см

выс. (а не 100–250 см выс.), листьями сверху зеле-
ными, почти голыми, снизу войлочными, по
краю зубчатыми, однажды или дважды перисто-
рассеченными с ланцетными сегментами (а не
железисто-клейко-пушистыми сверху, глубоко-
лопастными с более широкими сегментами) и
фиолетовыми голыми венчиками (а не почти бе-
лыми или бледно-голубыми железистыми венчи-
ками).

Экология и распространение. Песчаные степи
и боровые пески лесостепной зоны Среднего По-
волжья (Пензенская, Самарская и Ульяновская
области).

Вид назван в честь известного российского бо-
таника Сергея Владимировича Саксонова (1960–
2020).
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A new hybridogenic species of the genus Echinops (Asteraceae) from the forest-steppe zone of the Middle
Volga region (European Russia) – E. saksonovii Vasjukov, derived from the hybridization of E. ruthenicus
M. Bieb. and E. sphaerocephalus L. In this study descriptions, ecology, distribution and comparison of the
new species wiht the closely related species are given.

Keywords: new hybrid species, Middle Volga region, Russia, Echinops

Рис. 2. Голотип Echinops saksonovii (LE).
Fig. 2. Holotype of Echinops saksonovii (LE).
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В этом году исполнилось бы 90 лет Наталье
Владимировне Трулевич – доктору биологиче-
ских наук, профессору, главному научному со-
труднику отдела флоры Главного ботанического
сада им. Н.В. Цицина Российской академии наук,
автору более 130 научных работ по популяцион-

ной биологии и интродукции растений, охране
редких видов растений.

Наталья Владимировна родилась 13 декабря
1931 г. в Ленинграде в семье научного работника.
Отец ее, Трулевич Владимир Константинович,
кандидат сельскохозяйственных наук, работал
старшим научным сотрудником в Институте по-
лярного земледелия, животноводства и промыс-
лового хозяйства (Ленинград), мать, Терехова
Софья Ивановна, была агрономом. Во время Ве-
ликой Отечественной войны Наталья Владими-
ровна находилась в эвакуации в Омске. После
войны в Ленинград она не вернулась, а приехала в
Москву к родной тете, где в 1950 г. окончила сред-
нюю школу № 353 им. А.С. Пушкина.

Именно в тот год на кафедре ботаники Мос-
ковского государственного педагогического ин-
ститута им. В.И. Ленина Алексей Александрович
Уранов набирал слушателей на подготовительный
курс, и Наталья Владимировна попала в этот набор.
В 1951 г. она поступила в Московский государ-
ственный педагогический институт им. В.И. Лени-
на на факультет естествознания.

Летом 1953 и 1954 гг. Наталья Владимировна,
будучи студенткой, работала коллектором в поле-
вых отрядах Леонида Николаевича Соболева на
Тянь-Шанской высокогорной физико-географи-
ческой станции Института географии АН СССР.
Помогала собирать материал по сезонному раз-
витию основных травянистых сообществ на под-
горной равнине, в предгорьях, средневысотных
горах и альпийском поясе стационарного бассей-

ЮБИЛЕИ И ДАТЫ

Наталья Владимировна Трулевич.
Natalia Vladimirovna Trulevich.
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на реки Чон-Кызыл-Су, участвовала в экспеди-
ционных исследованиях в западной части Иссык-
Кульской котловины. В 1955 г. окончила инсти-
тут с отличием и поступила в аспирантуру при ка-
федре ботаники МГПИ им. В.И. Ленина.

Научная жизнь Натальи Владимировны была
связана со Средней Азией. Первые ее научные
публикации посвящены изучению возрастного
состава популяции высокогорных растений. По-
сле обучения в аспирантуре под руководством
профессора А.А. Уранова блестяще защитила
кандидатскую диссертацию по теме: “Возобнови-
тельные процессы на сухостепных пастбищах
Внутреннего Тянь-Шаня”. Активно принимала
участие во Всесоюзных совещаниях по вопросам
изучения и освоения флоры и растительности вы-
сокогорий.

С 1958 г. вся ее последующая научная деятель-
ность была связана с Главным ботаническим са-
дом им. Н.В. Цицина РАН. Огромный труд вло-
жен Натальей Владимировной в создание экспо-
зиции флоры Средней Азии, куратором которой
она являлась с 1958 по 1963 г. Под ее руковод-
ством был создан уникальный фрагмент тянь-
шанского ельника, были изучены приспособи-
тельные особенности растений высокогорной
флоры в природе и опыте интродукции.

Тема ее научно-исследовательской работы
связана с разработкой научных основ интродук-
ции растений природной флоры СССР. С этой
целью Наталья Владимировна осуществляла пла-
номерную теоретическую и практическую оценку
интродукционных возможностей флоры различ-
ных районов страны, анализ результатов много-
летнего интродукционного эксперимента. Посто-
янно проводила совершенствование и пополнение
ботанико-географических коллекций отдела, рас-
ширяла ассортимент декоративных растений, ис-
пользуемых в озеленении. Существенное внимание
обращала на привлечение в коллекции и разработке
приемов выращивания редких и исчезающих ви-
дов растений.

Она руководила группой кураторов пяти бота-
нико-географических экспозиций растений при-
родной флоры СССР, а с 1988 по 2002 г. – отделом
природной флоры. Коллекция растений природ-
ной флоры СССР в период ее руководства отде-
лом насчитывала 2845 видов, в том числе 371 вид
редких и исчезающих растений (Trulevich, 1991).

Наталья Владимировна проанализировала ин-
тродукционную устойчивость растений природ-
ной флоры СССР в пяти ботанико-географиче-
ских экспозициях. Оценка всей коллекции при-
родной флоры СССР с единых позиций выявила
1077 устойчивых и 489 высокоустойчивых видов
(Trulevich, 1991). Все они перспективны для выра-
щивания в условиях московского климата, мно-
гие рекомендованы для озеленения.

Она сформулировала понятие интродукцион-
ной устойчивости растений как интегрального
показателя биологического состояния растения в
новых условиях существования. Разработала эко-
лого-фитоценотические основы интродукции
растений природной флоры СССР и обосновала
результаты применения этого подхода. Предло-
жила основы культивирования растений, в том
числе редких и исчезающих, в составе устойчи-
вых эколого-фитоценотически обоснованных со-
четаний растений.

Опыт работы по интродукции растений в бота-
ническом саду и основательное знание биологии
видов в природе позволили Наталье Владимиров-
не разработать новые направления в теории ин-
тродукции растений и в 1984 г. успешно защитить
докторскую диссертацию по теме: “Эколого-фи-
тоценотические основы интродукции растений
природной флоры СССР”. Значительное внима-
ние Н.В. Трулевич обращала на разработку стра-
тегии сохранения редких и исчезающих видов
растений в культуре и природе. Разработанные
ею приемы культивирования растений с учетом
их экологии, биологии используются в практике
озеленения городов и населенных пунктов. Со-
здание ботанико-географических экспозиций яв-
ляется опытом создания различных по структуре
искусственных фитоценозов, которые уже ис-
пользуются в практике озеленения. Подобран-
ный ассортимент декоративных растений при-
родной флоры для различных экологических
условий включает более 200 видов.

Работу в ботаническом саду Наталья Владими-
ровна сочетала с интенсивной экспедиционной
деятельностью. Основным районом исследова-
ний явился Внутренний Тянь-Шань. Маршруты
экспедиций пролегали практически по всей стра-
не – Западный Тянь-Шань, Джунгария, Тарбагатай,
Горно-Алтайская автономная область, Карпаты,
Приморский край, Камчатка, Сахалин, Курильские
острова, острова залива Петра Великого, Якутия,
Кольский полуостров, Ленинградская, Тверская,
Московская области. В 1970 г. Н.В. Трулевич
принимала участие в работе Советско-Монголь-
ской комплексной биологической экспедиции.
Во всех экспедициях она собирала живые расте-
ния и семена для пополнения коллекционного
фонда ГБС РАН.

В 1990 г. Наталья Владимировна вместе с
Л.С. Плотниковой приняли участие в ботаниче-
ской экспедиции по р. Лене. С этой экспедиции
завязалась прочная связь Натальи Владимировны с
якутскими интродукторами. За последующие 10 лет
под ее научным руководством были подготовле-
ны и защищены 2 кандидатские диссертации и
1 докторская, в которых развивались идеи
Н.В. Трулевич, с эколого-фитоценотических по-
зиций была проанализирована и оценена интро-
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дукционная устойчивость травянистых растений
природной флоры Якутии.

В конце 1990-х гг. Н.В. Трулевич доказала эф-
фективность эколого-фитоценотического подхода
при реинтродукции. Аспиранты под ее руковод-
ством экспериментальным путем изучали возмож-
ность восстановления видового состава раститель-
ных сообществ и сохранения редких, сокращающих
ареал видов путем создания ценопопуляций в усло-
виях соответствия их экологическим и фитоцено-
тическим требованиям. Положительные резуль-
таты дал опыт реинтродукции Tridactylina kirilowii
(Turcz.) Sch.Bip. на побережье Байкала, Hepatica
nobilis Schreb., Primula veris L., Campanula persicifo-
lia L. во Владимирской области в лесопарковой
части зеленой зоны г. Киржача, Trollius europaeus L.,
Iris pseudacorus L., Caltha palustris L., Bistorta offici-
nalis Delarbre в музее-усадьбе “Ясная Поляна”
Тульской области.

Наталья Владимировна являлась членом Уче-
ного совета ГБС РАН, членом двух специализи-
рованных советов – ГБС РАН и ТСХА, членом
экспертного совета ВАК по биологическим нау-
кам. Она была научным руководителем шести кан-
дидатов и одного доктора биологических наук.

Скончалась Наталья Владимировна 26 сентяб-
ря 2013 г. в Москве.
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11 января 2021 года после продолжительной
тяжелой болезни ушел из жизни Николай Серге-
евич Раков – известный отечественный ботаник,
краевед, кандидат биологических наук, доцент,
Почетный член Русского ботанического обще-
ства.

Среди российских ботаников имя Николая
Сергеевича Ракова занимает видное место. Свою

жизнь он посвятил изучению флоры и раститель-
ности Приволжской возвышенности и Заволжья.
Благодаря его таланту и целеустремленности
Ульяновская область является одной из лучших
территорий европейской части России по уровню
ботанической изученности, что отмечалось чле-
нами-корреспондентами РАН Вадимом Никола-
евичем Тихомировым и Николаем Николаевичем
Цвелевым.

Николай Сергеевич родился 10 апреля 1943 г. в
селе Красный Яр Чердаклинского района Улья-
новской области в семье рабочего (так совпало,
что Ульяновская область была образована в том
же году). Увлечение ботаникой стало проявляться
довольно рано. Уже в 5–6 лет Николай Сергеевич
совершал первые вылазки в лес для сбора про-
стрела раскрытого, а летом – за листьями брусни-
ки и земляникой. Его крайне интересовали на-
звания растений, их строение и распространение.

Начальное образование Николай Сергеевич
получил в сельской школе, куда поступил в 1950 г.
и семилетней школе № 36 г. Ульяновска, куда в
1953 г. переехала семья. Здесь Н.С. Раков увлека-
ется натуралистической работой на пришколь-
ном участке, становится старостой юннатского
кружка. В 1957–1960 гг. Н.С. Раков продолжает
обучение в школе № 41 г. Ульяновска, получает
среднее образование и поступает в Ульяновский
государственный педагогический институт на хи-
мико-биологический факультет. Вся дальнейшая
биография Николая Сергеевича связана с этим
высшим учебным заведением. Определяющее
влияние на студента оказал известный ботаник,
ученик профессора В.В. Алехина, основополож-

Николай Сергеевич Раков
Nikolai Sergeyevich Rakov 

ПОТЕРИ НАУКИ
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ник систематического изучения флоры и расти-
тельности Ульяновской области Виктор Василье-
вич Благовещенский (1917–2002), в те годы до-
цент кафедры ботаники. По воспоминаниям
Николая Сергеевича, первое занятие, которое он
посетил в институте, была вводная лекция
В.В. Благовещенского по анатомии и морфоло-
гии растений. От лекции к лекции он все более за-
вораживался не просто ботаникой, а миром рас-
тений, их строением, значением в природе и жиз-
ни человека. Этому также способствовало и то,
что Н.С. Раков был приглашен в ботанический
кружок, который курировал В.В. Благовещен-
ский.

Николай Сергеевич принимает участие в ка-
федральных экспедициях, отвечает за сбор герба-
рия, редактирует рукописный бюллетень “Бота-
ник”. К пятому курсу не было сомнения, что
Н.С. Раков – сложившийся ботаник, поэтому
В.В. Благовещенский принимает его в аспиранту-
ру, обучение в которой прерывается службой в
рядах Советской Армии (с ноября 1965 по декабрь
1966 г.). За годы обучения в аспирантуре Н.С. Ра-
ковым проделана огромная работа по детальному
изучению флоры и растительности Ульяновской
области. В октябре 1972 г. Николай Сергеевич по-
ступает на работу ассистентом на кафедру бота-
ники, а в 1997 г. становится доцентом. Он читает
курс анатомии и морфологии растений, ведет по-
левые практики, но главное – активно участвует в
научной жизни кафедры. Не было ни одного
крупного научного мероприятия, в организации
и проведении которого Николай Сергеевич не
принимал бы активного участия. Среди них – ор-
ганизованная Р.Е. Левиной Первая Всесоюзная
школа по теоретической морфологии растений
(1977), Третье Всесоюзное совещание по карпо-
логии (1985), Чтения памяти Р.Е. Левиной (2008,
2020) и многие другие.

Работая на кафедре, он преподает ботанику у
студентов географов-биологов. Его занятия со-
провождаются увлекательными, яркими и запо-
минающимися рассказами о природе и мире рас-
тений, проиллюстрированными примерами из
полевых экспедиций. Все это вызывало у студен-
тов интерес к флоре родного края, поэтому герба-
рий Ульяновского педагогического университета
ежегодно пополнялся их сборами, определенны-
ми Н.С. Раковым. Николай Сергеевич мог уви-
деть потенциал в каждом студенте, увлечь изуче-
нием ботаники, поэтому ему удалось подготовить
большое число превосходных специалистов –
учителей. Собственных аспирантов у Николая
Сергеевича не было, однако благодаря его помо-
щи и всесторонней поддержке научную работу в
области ботаники начали М.Н. Кузнецова,
Е.Ю. Истомина, А.Н. Голюшева, Г.В. Дронин.

Долгое время Н.С. Раков являлся куратором
одной из наиболее крупных и старейших (осно-
ван в 1946 г.) ботанических коллекций Среднего
Поволжья – Гербария имени В.В. Благовещен-
ского кафедры ботаники Ульяновского государ-
ственного педагогического университета (UPSU).
Николай Сергеевич ответственно и трепетно отно-
сился к работе с гербарием. Он не только попол-
нял его собственными сборами по ежегодным по-
левым сезонам, но проводил реставрацию старых
гербарных листов, дезинсекцию гербарной кол-
лекции. Благодаря его силам и стараниям герба-
рий сохранился до настоящего времени.

В 1969 г. Н.С. Раков вступает в только что орга-
низованное Ульяновское отделение Русского бо-
танического общества, которое возглавила уче-
ница выдающегося ботаника члена-корреспон-
дента АН СССР Б.М. Козо-Полянского
профессор Р.Е. Левина, и в том же году выходит
его первая научная публикация, посвященная
редким и новым для флоры Ульяновского Завол-
жья видам растений (Rakov, 1969). В 2008 г.
Н.С. Раков переходит в Тольяттинское отделение
РБО, а в 2018 г. на XIV Съезде Русского ботаниче-
ского общества в Махачкале избирается его По-
четным членом (Famam extendere factis…, 2019).

В Ульяновском государственном педагогиче-
ском университете Николай Сергеевич прорабо-
тал до 2009 г. В 2009–2018 гг. являлся научным со-
трудником лаборатории проблем фиторазнооб-
разия Института экологии Волжского бассейна
РАН. Здесь, в 2012 г. он защитил диссертацию на
соискание ученой степени кандидата биологиче-
ских наук по теме “Состав, структура и динамика
адвентивной флоры Ульяновской области”. К то-
му моменту Николай Сергеевич уже был извест-
ным исследователем, и составитель одного из от-
зывов, поступивших на квалификационную ра-
боту, выразил удивление, что работа Николая
Сергеевича не докторская, а только кандидат-
ская.

Период работы в Институте экологии Волж-
ского бассейна РАН – самый плодотворный для
Николая Сергеевича. Согласно данным Россий-
ского индекса научного цитирования (Scientific
Electronic…, 2021), из 265 публикаций 205 опуб-
ликовано именно в эти годы. Это связано с отсут-
ствием педагогической нагрузки и возможностью
сконцентрировать усилия на научных исследова-
ниях.

Мало кто из современных ботаников может
похвастаться участием сразу в трех ревизиях реги-
ональной флоры. Николай Сергеевич был ини-
циатором составления Определителя растений
Среднего Поволжья (Opredelitel’…, 1984), по ко-
торому учились студенты биологических факуль-
тетов Самары и Ульяновска, конспекта высших
растений Ульяновской области (Blagoveshchens-
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kiy, Rakov, 1994), монографии “Сосудистые рас-
тения Ульяновской области” (Rakov et al., 2014).
В настоящее время это самые цитируемые работы
автора.

Николай Сергеевич принимал активное уча-
стие в создании Красной книги Ульяновской об-
ласти (Krasnaya…, 2006, 2015), а также двух изда-
ний Красной книги Самарской области
(Krasnaya…, 2007, 2017), был соавтором Красной
книги Пензенской области (Krasnaya…, 2013). К
нему обращались за консультацией многие спе-
циалисты из других учреждений. Он активно под-
держивал переписку. Здесь вспоминается исто-
рия о том, как сотрудник Главного ботанического
сада им. Н.В. Цицина РАН, крупный систематик
и эволюционист, доктор биологических наук
Алексей Константинович Скворцов, отправляя
своего аспиранта Василия Гадырку для сбора ма-
териала, сказал: “езжайте в Ульяновск, там есть
Раков”.

Николай Сергеевич запомнится своими доб-
рыми делами, высокой интеллигентностью и лу-
чезарным взглядом. С ним пройдены тысячи ки-
лометров полевых маршрутов, собраны сотни
гербарных листов, десятки раз проштудированы
страницы определителей растений. Его предан-
ность любимому делу – ботанике – восхищала.
Он был неутомимым тружеником, которого отли-
чали исключительная внимательность к растени-
ям и обстоятельный подход к трактовке явлений.
Собственно, этим и объясняется большая доля
флористических находок, сделанных им в Сред-
нем Поволжье. Малейшее сомнение в определе-
нии растения, даже самого, казалось бы, обычно-
го, заставляло обращаться к определителю и ис-
кать ответ. Аккуратность проявлялась в сборах и
монтировке гербария – все листы оформлены
Николаем Сергеевичем очень качественно. В
экспедициях он учил не только видеть растения,
но и заставлял пробовать на вкус коренья, нюхать
листья – удовольствие сомнительное, но на-
сколько обогащается восприятие окружающего
мира, как запечатлеваются в памяти свойства
растений.

Первая научная экспедиция Н.С. Ракова со-
стоялась в 1962 г. и с тех пор ежегодно он отправ-
лялся в поездки – в составе комплексных экспе-
диций Ульяновского государственного педагоги-
ческого института, или Института экологии
Волжского бассейна РАН, но гораздо чаще – ин-
дивидуально. Превосходное знание флоры Сред-
него Поволжья позволило Николаю Сергеевичу
описать два новых для науки вида растений, энде-
миков волжского бассейна – Anemonoides × kor-
zhinskyi Saksonov et Rakov и Linaria volgensis Rakov
et Tzvelev (Saksonov, Rakov, 1992; Rakov, Tzvelev,
1993).

Важное направление исследований Н.С. Рако-
ва – флора населенных пунктов. Благодаря ему
появились первые подробные списки флор Улья-
новска (Rakov, 2003), Тольятти (Senator et al.,
2015), Димитровграда (Kornilov et al., 2012), Сен-
гилея (Rakov et al., 2013), Новоульяновска (Rakov,
Saksonov, 2008), Жигулевска (Mogutova…, 2012),
Чердаклов (Golyusheva et al., 2011), Ишеевки (Ra-
kov, 2015a), Павловки (Rakov, 2014), Большого
Нагаткино (Rakov, 2015b), Архангельского (Ra-
kov, 2006), Чувашского Сускана (Saksonov et al.,
2010). Особое внимание он уделял культивируе-
мым растениям, впервые описав их видовой со-
став для Ульяновской области (Rakov, Saksonov,
2007).

Николай Сергеевич любил Ульяновскую зем-
лю. Места, которые он открывал для своих кол-
лег – Акуловская степь, Скрипинские Кучуры,
Тушнинские увалы, Засызранские степи, Ши-
ловская стрелка и многие другие, в памяти связа-
ны только с его именем и увлекательным повест-
вованием. Им подготовлены характеристики
флоры и растительности многих ценных ботани-
ческих объектов региона (Tsennye…, 1986; Osobo
okhranyaemye…, 1997 и др.).

В своей работе Николай Сергеевич постоянно
обращался к работам своих учителей – Виктора
Васильевича Благовещенского и Розы Ефимовны
Левиной, пропагандировал их среди своих кол-
лег. Он внимательно относился и к работам без-
временно ушедших коллег по Ульяновскому пе-
дагогическому университету – Юрия Алексан-
дровича Пчелкина и Валерия Федоровича
Войтенко. Кроме того, Н.С. Раков был блестя-
щим знатоком краеведческой литературы и в ра-
ботах постоянно обращался к источникам XVIII–
XIX вв. Следует отметить и его активную помощь
краеведам-историкам. По предложению Н.С. Ра-
кова для определения точного местонахождения
бывших населенных пунктов или старых дорог
использовались синантропные растения. Он так-
же стал одним из авторов сайта “Древности Сим-
бирского края”, созданного группой ульяновских
любителей истории, на котором представлена ра-
бота “И.И. Лепехин как ботаник” (Rakov, 2021).
Николай Сергеевич неоднократно выступал как
популяризатор науки, в частности, в серии теле-
визионных научно-популярных передач на ГТРК
“Волга”, посвященных весенним первоцветам
(V gostyakh u Flory, 1996).

Особым даром Николая Сергеевича являлся
талант лектора и педагога. Николай Сергеевич
восхищал слушателей широтой своей эрудиции, а
также высочайшим качеством выполненной ра-
боты, оригинальностью взгляда. Им опубликован
ряд научно-популярных работ на страницах жур-
налов “Природа”, “Мономах”, ульяновских об-
ластных и городских газет, газеты Ульяновского
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педагогического университета “Призвание” и га-
зеты Тольяттинского отделения Русского ботани-
ческого общества “Flora foliumii”.

Библиография работ Николая Сергеевича и
биографические сведения о нем опубликованы в
ряде работ (Saksonov, Senator, 2008; Bibliografi-
ya…, 2013; Yuritsyna et al., 2018).

Николай Сергеевич был талантливым, добрым
человеком, чтящим своих учителей. Уверены, что
все, кто работал и общался с ним, будут помнить
этого замечательно человека и его уроки верности
науке, порядочности и дружбы.
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