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ГЛУБОКОУВАЖАЕМЫЕ  
АВТОРЫ И ЧИТАТЕЛИ!

 В 2024 году выходит 60‑й юбилейный том жур‑
нала «Растительные ресурсы». За прошедшие годы 
произошли заметные изменения в дизайне издания, 
формате выпусков, оформлении статей, структуре 
научного контента. Был частично обновлен состав 
редколлегии. Но научный профиль журнала оста‑
ется прежним: это оценка ресурсного потенциала 
видов и растительных сообществ, исследования 
биологии и экологии ресурсных видов растений, 
их компонентного состава и биологической актив‑
ности, проблемы рационального использования 
и охраны. Как и в прошлые круглые даты, хочется 
оглянуться назад и проследить характер произо‑
шедших за последние годы изменений и основные 
тенденции развития издания.

Прежде всего, в год 60‑летнего юбилея нужно 
вспомнить некоторые значимые события и даты 
в  истории журнала «Растительные ресурсы». 
В 60‑х гг. 19‑го столетия в Ботаническом инсти‑
туте им. В. Л. Комарова РАН был создан Отдел 
ботанического ресурсоведения, организовыва‑
лись экспедиции в разные регионы страны для 
осуществления поисковых и исследовательских 
целей. Руководителем Отдела в  1960–1982  гг. 
был выдающийся ученый член-корреспондент 
РАН Александр Александрович Фёдоров. Под 
его руководством Отдел стал одним из ведущих 
подразделений Ботанического института. Значи‑
тельно расширились и углубились исследования 
наиболее важных групп полезных растений, со‑
держащих биологически активные вещества, про‑
водились поиск и изучение полезных растений 
во многих регионах СССР, а также за рубежом 
в Монгольской Народной Республике. Появилась 
необходимость в специальном печатном издании, 
отражающем на своих страницах результаты этих 
исследований. А. А. Фёдоров становится одним 
из главных инициаторов создания журнала «Рас‑
тительные ресурсы». С момента создания журнала 
в 1965 г. и до конца своих дней он был его бес‑

сменным главным редактором. Александр Алек‑
сандрович всемерно способствовал тому, чтобы 
на страницах журнала печатались статьи авторов, 
работающих по тематике журнала в разных горо‑
дах страны и в учреждениях различного профиля. 
Научный авторитет А. А. Фёдорова, его внима‑
тельное и доброжелательное отношение к авторам 
привлекли к сотрудничеству с журналом боль‑
шое число ученых-исследователей и практиков, 
работающих в области ботанического ресурсо‑
ведения в разных регионах нашей страны. Это 
давало возможность изданию достаточно пол‑
но отражать состояние и перспективы изучения 
и использования ресурсов полезных растений 
флоры СССР. Именно в журнале «Растительные 
ресурсы» Александр Александрович опубликовал 
все свои основные статьи по фундаментальным 
вопросам ботанического ресурсоведения.

Изначально, вплоть до  2005  г., все матери‑
алы, содержащие данные по ресурсам и биоло‑
гии отдельных видов, их компонентному составу 
и биологической активности помещали в разделы 
«Статьи» и «Сообщения» без разделения их на ру‑
брики. Отдельно выделяли следующие разделы: 
«Дискуссии», «Хроника», «Критика и библиогра‑
фия», «Наука за рубежом», «Методика исследо‑
ваний» и «Обзоры». В период с 1965 по 1984 годы 
в каждом выпуске насчитывалось в среднем око‑
ло 27 оригинальных статей и кратких сообщений. 
Отметим, что большая часть публикаций в этот 
период – это короткие сообщения объемом около 
четырех страниц, оригинальных больших статьей 
было немного, не более пяти на выпуск.

После кончины А. А. Федорова в 1983 г. в те‑
чение последующих двадцати лет главным ре‑
дактором журнала являлся выдающийся ученый, 
доктор биологических наук, член-корреспондент 
РАН Рудольф Владимирович Камелин. Под его 
руководством сохранялись традиции темати‑
ческой направленности и структуры научного 
контента журнала, заложенные А. А. Федоровым. 
В 2005 г. Р. В. Камелина на посту главного редак‑
тора журнала «Растительные ресурсы» сменил 

К ВЫХОДУ 60-ГО ТОМА ЖУРНАЛА  
«РАСТИТЕЛЬНЫЕ РЕСУРСЫ»



4

РАСТИТЕЛЬНЫЕ  РЕСУРСЫ        том  60           вып.  4        2024

его ученик, крупный специалист в области бо‑
танического ресурсоведения, доктор биологиче‑
ских наук Андрей Львович Буданцев, который 
с 1998 г. являлся заместителем главного редактора. 
В этот период меняется внутреннее оформление 
выпусков, вводится рубрикация по научным на‑
правлениям, сохраняющаяся до сегодняшнего 
дня: «Растительные ресурсы видов и сообществ», 
«Биология ресурсных видов», «Антропогенное 
воздействие на растительные ресурсы», «Компо‑
нентный состав ресурсных видов», «Биологиче‑
ская активность ресурсных видов», «Хроника», 
«Персоналии», «Рецензии» и др.). Уменьшается 
количество статей в каждом выпуске (табл. 1) при 
одновременном увеличении их объема.

А. Л. Буданцев возглавлял журнал до 2018 г. По‑
сле его перехода в состав редколлегии «Ботани‑
ческого журнала» в качестве главного редактора 

редколлегию журнала «Растительные ресурсы» 
возглавляет доктор биологических наук Наталия 
Игоревна Ставрова, являвшаяся с 2014 до 2018 гг. 
заместителем главного редактора. Последнее пя‑
тилетие отличается существенными изменениями, 
касающимися внутреннего и внешнего оформ‑
ления издания, числа и объема научных статей, 
расширяется круг рассматриваемых в них научных 
проблем. Формат журнала меняется на принятый 
в издательствах для научных изданий (А4 формат), 
претерпевает изменения дизайн обложки и осуще‑
ствятся переход на двухколоночную печать.

Интересно проследить, как изменялась 
структура научного контента журнала на фоне 
произошедших за эти шесть десятилетий из‑
менений формата журнала, правил для авто‑
ров, смещения приоритета с кратких сообще‑
ний на оригинальные статьи большого объема 

Таблица 1. Структура научного контента журнала «Растительные ресурсы» с 1965 по 2024 гг.

Рубрики
Годы издания

1965–1974 1975–1984 1985–1994 1995–2004 2005–2014 2015–2024

Обзоры 39 / 4% 33 / 3% 46 / 5% 34 / 5% 27 / 4% 40 / 11%

С
татьи и сообщ

ения

Ресурсы 
полезных 

растений и 
растительных 

сообществ

177 / 16% 229 / 21% 194 / 27% 90 / 13% 45 / 7% 45 / 12%

Биология 
ресурсных видов 177 / 16% 254 / 24% 147 / 17% 144 / 20% 139 / 20% 88 / 23%

Структура 
популяций 
растений

6 / 1% 9 / 1% 29 / 3% 22 / 3% 63 / 9% 28 / 8%

Антропогенное 
воздействие на 
растительные 

ресурсы 
0 1 / 0.1% 3 / 0.3% 21 / 3% 57 / 8% 40 / 11%

Методика 
исследований 35 / 3% 60 / 6% 35 / 4% 42 / 6% 19 / 3% 15 / 4%

Компонентный 
состав ресурсных 

видов
277 / 25% 276 / 26% 229 / 26% 152 / 21% 191 / 28% 95 / 25%

Биологическая 
активность 

ресурсных видов
49 / 5% 62 / 6% 83 / 9% 144 / 20% 114 / 16% 17 / 5%

Среднее кол-во 
статей на выпуск 27 27 23 18 17 10

Общее кол-во 
статей за период 1093 1080 888 713 695 377

Средний объем 
выпуска, УИЛ 15.6–18 15.7–17.8 (13)16–18 13–14 12–14 12–16
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и научные обзоры. Так, доля крупных обзорных 
статей увеличилась за последние 10 лет по срав‑
нению с предшествующим периодов примерно 
в 2–2.5 раза до 11% (табл. 1).

Доля исследований, посвященных ресурсам 
полезных растений и сообществ, имевшая в тече‑
ние длительного периода (1995–2014 гг.) устойчи‑
вую тенденцию к сокращению, в последнее деся‑
тилетие вновь возросла с 7 до 12%. Отметим, что 
в первых выпусках журнала большее количество 
материалов было посвящено ресурсной характе‑
ристике нашей страны и ее крупных регионов, 
а также некоторых зарубежных стран. Например, 
в 1967 г. весь третий выпуск был посвящен итогам 
исследований растительных ресурсов СССР, За‑
падной Сибири, Дальнего Востока, Хабаровского 
края, Коми АССР, Белорусской ССР, Литовской 
ССР, Армянской ССР, Азербайджана, Грузин‑
ской ССР, Таджикистана, Казахстана, Киргизии 
и Гвинейской Республики. В последнее десяти‑
летие преобладают статьи, касающиеся ресур‑
сов отдельных видов на небольших территориях.  
При этом существенно изменилась методическая 
база таких исследований, увеличилось число ра‑
бот, выполненных на основе использования но‑
вейших дистанционных методов оценки запасов 
ресурсных видов.

Доля статей рубрики «Биология ресурсных 
видов» оставалась на протяжении всей истории 
существования журнала относительно стабиль‑
ной, варьируя в отдельные периоды от 16 до 24%. 
При этом можно констатировать наличие устой‑
чивой тенденции роста доли исследований, по‑
священных структуре ценопопуляций ресурсных 
видов и оценке разных видов антропогенного воз‑
действия на их состояние – с 0.1–1% до 8–11% 
(табл. 1). Довольно стабильной остается доля ра‑
бот в рубрике «Методика исследований»: за весь 
прошедший период она составляет от 3 до 6%.

Значительный объем в журнале на протяже‑
нии всей его истории занимали статьи из рубрики 

«Компонентный состав ресурсных видов» (не‑
которое время носил название «Биологические 
активные вещества ресурсных видов»). Их доля 
в разные периоды составляла от 21 до 28%. Вызы‑
вает сожаление снижение в последнее десятилетие 
доли исследований, касающихся биологической 
активности полезных растений: в  последние 
10 лет она уменьшилась с 16–20 до 5%.

В заключение следует отметить, что, несмотря 
на то, что за прошедшие шесть десятилетий про‑
изошло много существенных изменений в бота‑
нической науке в отношении смены некоторых 
научных парадигм, приоритетных направлений 
исследований, методических подходов, журнал 
«Растительные ресурсы» сохранил свой статус 
ведущего научного издания, освещающего про‑
блемы ботанического ресурсоведения. Журнал 
включен в Перечень ведущих российских рецен‑
зируемых научных изданий, в которых должны 
быть опубликованы основные научные резуль‑
таты диссертаций на соискание ученых степеней 
доктора и кандидата наук, индексируется в рос‑
сийских и международных базах данных РИНЦ, 
Russian Science Citation Index на платформе Web  
of Science, Chemical Abstracts Service (CAS). На‑
деемся, что журнал «Растительные ресурсы» 
и в дальнейшем продолжит выполнять свою важ‑
ную функцию в отражении и распространении 
новых результатов исследований запасов и состо‑
яния ресурсов полезных растений, биологических 
и экологических особенностей ресурсных видов, 
их компонентного состава и биологической актив‑
ности. Позволит читателям регулярно знакомиться 
с новейшими методическими разработками, обзо‑
рами и обобщениями итогов многолетних исследо‑
ваний и будет служить успешному развитию этой 
важной отрасли ботанической науки.

Главный редактор  
Н. И. Ставрова

Ответственный секретарь редколлегии  
A. A. Науменко
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CТАТЬИ И СООБЩЕНИЯ  
РЕСУРСЫ ПОЛЕЗНЫХ РАСТЕНИЙ  
И РАСТИТЕЛЬНЫХ СООБЩЕСТВ

Изучение, рациональное использование и вос-
производство кормовых ресурсов оленьих паст-
бищ имеют важное значение для успешного осво-
ения районов Арктики и Субарктики и развития 
сельского хозяйства отдаленных территорий 
Северо-Востока РФ. Оленьи пастбища представ-
ляют собой ежегодно возобновляемые природные 
ресурсы, которые не используются в других сфе-
рах хозяйственной деятельности. Правительством 
России поставлена задача создания собственной 
продовольственной базы на Крайнем Севере. 
Важнейшей отраслью народного хозяйства на 
Северо-Востоке является оленеводство. В Рос-
сии оленеводство имеет огромное социально-
экономическое значение, так как с ним связаны 
быт, благосостояние и традиционная культура 
коренных малочисленных народов Крайнего Се-
вера. По данным Б. В. Лашова [1], к началу XXI в. 
около 30% населения северных районов РФ было 
занято в традиционных отраслях народного хо-
зяйства; в оленеводческих районах эта доля в об-
щей численности занятых составляла 40–45%. 
В настоящее время оленеводство остается главной 

отраслью в традиционной сфере занятости корен-
ных малочисленных народов Севера, сохраняю-
щей традиционную технологию и организацию 
производства.

В советский период, начиная с 1930‑х гг., в на-
шей стране повсеместно внедрялись методы веде-
ния высокопродуктивного оленеводства и приемы 
рационального использования оленьих пастбищ 
[2]. В 1977 г. оленеводческие хозяйства северных 
районов СССР производили 32 тыс. тонн мяса 
в год [3, 4]; к началу 1990‑х гг. выход оленеводче-
ской продукции был увеличен вдвое [5]. В после-
довавший период экономических реформ государ-
ственная поддержка оленеводства прекратилась, 
что привело к снижению численности домашних 
оленей в северных районах РФ. В 1998 г. были при-
няты федеральные законы, регулирующие отноше-
ния между собственниками оленей и арендаторами 
пастбищ; законодательно оформлено получение 
оленеводами государственных субсидий и льготное 
налогообложение, в результате идет постепенное 
увеличение поголовья домашних северных оленей 
в России. По данным Л. М. Баскина [6], в 2012 г. 
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в Камчатском крае имелось 38 тыс. голов домаш-
них оленей. В последние годы численность домаш-
них оленей в Корякии возрастает [7]. В настоящее 
время поголовье оленей, выпасаемых в Корякском 
округе оленеводческими предприятиями (ГУП ПО 
«Камчатоленпром», ООО «Оленевод» и др.) и фер-
мерскими хозяйствами, составляет около 52 тыс. 
голов (рис. 1), поэтому увеличивается потребность 
в продуктивных пастбищных угодьях. Основой для 
эффективного использования кормовых ресур-
сов Корякского округа является разработка хозяй-
ственной типологии оленьих пастбищ.

Растительность оленьих пастбищ севера Ко-
рякского округа представляет большой практиче-
ский интерес — как кормовая база оленеводства.  
До настоящего времени кормовые ресурсы изучены 
недостаточно. В 1930‑е годы в Пенжинском р-не ра-
ботали экспедиции Дальневосточного краевого НИИ 
(ДВКНИИ) и Акционерного Камчатского обще-
ства, которые изучали оленьи пастбища в низовьях 
рек Пенжина, Белая и на побережье Пенжинской 
губы [8]. В 1932 г. маршруты экспедиции Института 
Оленеводства НКЗ СССР затронули долину р. Пен-
жины от Культбазы (ныне с. Каменское) до бывшего  
с. Пенжино (б. Шаман), а также северную часть 
долины р. Пальматкина и верховья рек Словутная 
(ныне Слаутная) и Майн [9–12]. В сопредельных рай-
онах Анадырского края в 1933 г. работала экспедиция 
ДВКНИИ по изучению оленьих пастбищ [13, 14].

По данным предварительной инвентаризации 
кормовых угодий 1932 г., естественная кормовая 
база материковой части Корякского округа по-
тенциально могла бы обеспечить до 1150 тыс. го-
лов оленей. Оленеемкость пастбищ Олюторского 
р-на оценивалась в 250 тыс. голов, Пенжинского 
р-на — 900 тыс. голов [9: 157]. Однако, по дан-
ным В. Н. Андреева [15], оленеемкость пастбищ 
была значительно завышена, так как эти пред-
варительные цифры были получены, исходя из 
ошибочных исходных нормативов, рассчитанных 
по методу Пальмера [16]. По данным других ис-

следователей, предельная оленеемкость районов 
севера Корякского округа составляет не более 
200–220 тыс. голов [17]. По оценкам землеустро-
ительных экспедиций Министерства сельско-
го хозяйства РСФСР, работавших в Корякском 
округе в 1980‑х гг., имеющиеся кормовые угодья 
позволяют содержать в летний период поголовье 
до 400 тыс. оленей, в зимний — не более 200 тыс. 
голов, из-за дефицита лишайниковых пастбищ. 
Последнее специальное землеустройство и кар-
тирование оленьих пастбищ Камчатской области 
и Корякского АО было проведено в 1970‑х гг. На 
основе этих данных Ангарской изыскательской 
экспедицией Объединения «Росземпроект» Ми-
нистерства сельского хозяйства РСФСР в 1981 г. 
была составлена специальная тематическая гео-
ботаническая карта [35], на которой были ото-

Рис. 1. Динамика численности домашних северных оленей в Корякском округе за последние 90 лет.
Fig. 1. Dynamics of domestic reindeer population in Koryak Land for the last 90 years.
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бражены все имевшиеся на тот период данные 
о распределении оленьих пастбищ на террито-
рии Камчатского края. Фрагмент этой карты для 
Олюторского района Корякского округа, пере-
веденный в цифровой формат, представлен на 
рис. 2. На основании данных карты, нами были 
рассчитаны площади различных типов оленьих 
пастбищ (табл. 1). 

В 1990 г. Ленинградской аэрокосмической экс-
педицией ПО «Леспроект» было начато обследо-
вание территории Корякского АО авиаучетным 
методом с целью подсчета площадей оленьих 
пастбищ и оценки запасов кормов, но эти работы 
не были завершены.

Все имеющиеся данные нуждаются в уточне-
нии, поскольку соотношение площадей различ-
ных типов оленьих пастбищ за прошедшие годы 
изменилось из-за нерационального природополь-
зования, перевыпаса, нарушений растительного 
покрова, вызванных пожарами, развитием гор-
нодобывающей промышленности и гусеничным 
транспортом. Площади ягельников — наиболее 
дефицитных зимних лишайниковых пастбищ — 

сокращаются. На негативное влияние техноген-
ных факторов на оленьи пастбища указывали 
многие авторы [3, 4, 18–23 и др.].

Изучение растительности оленьих пастбищ, 
разработка их типологии и определение кормовой 
ценности угодий являются важными направлени-
ями современной геоботаники и ресурсоведения, 
особенно актуальными для развития оленеводства. 
Информация о естественных кормовых ресурсах 
является основой эффективного их использова-
ния, воспроизводства и охраны. До настояще-
го времени оленьи пастбища Корякского окру-
га остаются недостаточно изученными. Данные 
о состоянии кормовых ресурсов оленьих пастбищ 
невозможно получить без детального изучения рас-
тительного покрова. Задачей настоящей работы 
является геоботаническая и типологическая ха-
рактеристика оленьих пастбищ севера Корякского 
округа в пределах Олюторского района.

Природные условия района исследований

Территория исследований находится в пре-
делах Олюторского административного района, 

Рис. 2. Распределение оленьих пастбищ на территории Олюторского района по сезонам выпаса (по данным Ангарской 
экспедиции «Росземпроекта»).
Fig. 2. Distribution of seasonal reindeer pastures on the territory of Olyutorsky District. (According to the data of the Angarsk 
Expedition of “Roszemproekt”).
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расположенного в материковой части Камчат-
ского края. По агроклиматическому райони-
рованию территория исследований относятся 
к Анадырской лесотундровой агроклиматиче-
ской области, климат которой характеризуется 
как холодный, избыточно влажный [24]. Зима 
холодная, в центральных районах средняя тем-
пература января-февраля достигает –20, –25℃; 
в приморских — –15℃. Продолжительность хо-
лодного периода в приморских районах — 190 
дней, в центральных — 220 дней в году. Суммы 
активных температур (>10℃) в приморских рай-
онах — до 1000–1200℃, в центральных — не пре-
вышают 400–600℃. Длина светового дня в нача-
ле летнего сезона (20 VI) на широте 60º с. ш. — 18 
час. 52 мин. Начало лета считается с даты пере-

хода дневной температуры воздуха через +15℃, 
в среднем это 20 июня.

По геоботаническому районированию террито-
рия исследований относится к Корякской горной 
провинции крупных стлаников Берингийской лесо-
тундровой области [25, 26]. Исследования проведены 
в пределах трех геоботанических округов: Олюторско-
го горно-приморского, Пылгинского горно-приморского 
и Ветвейского среднегорного, на территории которых 
расположены основные площади оленьих пастбищ 
и производится выпас северных оленей. Зональная 
растительность представлена сообществами кедро-
вого (Pinus pumila (Pall.) Regel) и ольхового (Alnus 
fruticosa Rupr. s. l.) стлаников и березы Миддендорфа 
(Betula middendorffii Trautv. et Mey.). На флювиогляци-

Таблица 1. Соотношение площадей различных типов оленьих пастбищ в Пенжинском и Олюторском райо-
нах Корякского округа
Table 1. The ratio of different types of reindeer pastures areas in Penzinsky and Olyutorsky districts of Koryak Land

Примечание. Площади пастбищ рассчитаны на основе «Карты оленьих пастбищ Камчатской области» [35].
Note. The areas of reindeer pastures were calculated using the Map «Reindeer Pastures of Kamchatka Region» [35].

Типы оленьих 
пастбищ

Reindeer pastures 
types

Пенжинский 
р-н, тыс. га

Penzinsky dis-
trict, thou. ha

% от 
площади 
района
% of the 

area of the 
district

Олюторский 
р-н, тыс. га

Olyutorsky dis-
trict, thou. ha

% от 
площади
района
% of the 

area of the 
district

Всего 
по двум 

районам, 
тыс. га

Total, thou. 
ha

% от
общей 

площади
районов
% of the 

total area of 
the districts

Зимние пастбища
Winter pastures 2 131.2 18.2 703.5 9.6 2 834.6 14.9

Ранневесенние
пастбища

Early spring pastures
563.9 4.8 348.2 4.7 912.1 4.8

Поздневесенние
пастбища

Late-spring
pastures

873.5 7.5 332.4 4.5 1 205.9 6.3

Летние пастбища
Summer pastures 756.6 6.5 1 169.0 15.9 1 925.6 10.1

Раннеосенние 
пастбища

Early autumn pas-
tures

670.7 5.7 469.9 6.4 1 140.6 6.0

Позднеосенние 
пастбища

Late autumn pas-
tures

965.0 8.3 404.6 5.5 1 369.6 7.2

Всего пастбищ
Total: 5 960.8 51.0 3 427.6 46.7 9 388.4 49.3

Общая площадь 
района

The total area of the 
district

11 695.6 7 333.1 19 028.7
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альных равнинах и высоких надпойменных террасах 
широко распространены мелкоерниковые тундры 
с преобладанием березы тощей (Betula exilis Sukacz.), 
являющиеся хорошими летними пастбищами. В ши-
роких межгорных депрессиях и долинах рек разви-
ты осоково-пушицевые кочкарники (Carex lugens 
H. T. Holm., C. globularis L., Eriophorum vaginatum L.), 
используемые как ранневесенние и осенние паст-
бища. Леса встречаются в поймах рек, представлены 
тополевниками (Populus suaveolens Fisch.), чозенни-
ками (Chosenia arbutifolia (Pall.) A. K. Skvortsov), ивня-
ками (Salix udensis Trautv. et Mey., S. schwerinii E.Wolf.) 
и ольшаниками (Alnus hirsuta (Spach) Turcz. ex Rupr.). 
В приморских районах и на вдающихся в море полуо-
стровах лесную растительность сменяют сообщества 
кустарниковых ив (Salix pulchra Cham., S. alaxensis 
Cov. и др.). На морском побережье распространены 
приморские луга и осоковые марши, являющиеся 
ценными летними и раннеосенними пастбищами.

На юго-восточных склонах горных хребтов 
на высотах 170–300 м над ур. моря встречаются 
каменноберезовые (Betula ermanii Cham.) рощи, 
образующие фрагментарный высотный пояс. 
До высот 500–600 м распространены сообще-
ства кедрового стланика в сочетании с кустар-
ничковыми (Vaccinium uliginosum L., V. vitis-idaea 
L., Ledum decumbens (L.) Desv., Empetrum nigrum 
L.) и ягельными (Cladonia arbuscula (Wallr.) Flot.,  
C. rangiferina (L.) F. H. Wigg., C. stellaris (Opiz) 
Pouzar et Vězda и др.) тундрами, которые являются 
ценными зимними пастбищами. Выше 500–600 м 
распространены кустарничково-лишайниковые 
горные тундры. На пологих склонах и платообраз-
ных вершинах хребтов преобладают алекториевые 
(Alectoria ochroleuca (Hoffm.) A. Massal.) и бриокау-
левые (Bryocaulon divergens (Ach.) Kärnefelt) горные 
тундры с участием простратных кустарничков.  
На крутых склонах и гребнях хребтов распростра-
нены каменистые осыпи и россыпи с разрежен-
ными группировками петрофитов и эпилитных 
лишайников, не имеющих кормовой ценности.

В результате проведенных нами исследований [27]  
на территории Олюторского р-на Корякского окру-
га было выявлено 233 вида кормовых растений 
северного оленя, относящихся к 37 семействам и  
103 родам, 37 видов кормовых лишайников и 7 родов 
шляпочных грибов. К основным группам кормо-
вых растений северного оленя в Корякском окру-
ге относятся: кустарниковые ивы (Salix pulchra,  
S. alaxensis, S. krylovii E. Wolf, S. saxatilis Turcz. ex 
Ledeb., S. arctica Pall. и др.), карликовые березы 

(Betula exilis, B. middendorffii), злаки (Arctophila fulva 
(Trin.) Anderss., Calamagrostis purpurea (Trin.) Trin., 
Poa spp., Festuca spp. и др.), осоки (Carex lugens,  
C. globularis, C. appendiculata (Trautv. et C. A. Mey.) 
Kük., C. lyngbyei Hornem. subsp. cryptocarpa 
(C. A. Mey.), C. vesicata Meinsh., C. rhynchophysa 
C. A. Mey. и др.), пушицы (Eriophorum vaginatum, 
E. polystachyon L., E. russeolum Fries, E. scheuchzeri 
Hoppe), хвощи (Equisetum spp.), виды разнотравья 
из семейств Fabaceae, Asteraceae, Polygonaceae и др. 
Большинство кормовых лишайников относятся 
к кустистым лишайникам (ягелям) из рода Cladonia: 
Cladonia stellaris, C. rangiferina, C. arbuscula, C. mitis 
Sandst. и др. [27].

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

В работе использовано 150 геоботанических 
описаний, выполненных в 2021–2023 гг. на 
территории Олюторского района Корякского 
округа Камчатским геоботаническим отря-
дом Ботанического института им. В. Л. Кома-
рова РАН. Описания выполняли на пробных 
площадях размерами 10 × 10 м, привязанных 
к координатной сети с помощью GPS-нави-
гатора. Учитывали видовой состав сообществ, 
проективное покрытие (%) видов кустарни-
кового, травяно-кустарничкового и мохово-
лишайникового ярусов, среднюю высоту рас-
тений каждого яруса [28]. Ассоциации выделяли 
табличным методом с использованием принци-
пов эколого-фитоценотической классификации 
растительности. К одной ассоциации относили 
фитоценозы сходного флористического состава 
и структуры в сходных условиях местообитания. 
Варианты выделяли по следующим признакам: 
различия в количественных соотношениях до-
минантов и содоминантов; наличие не харак-
терных для ассоциации в целом субдоминантов 
или содоминантов, а также некоторых сопут-
ствующих видов; особенности условий место-
обитания [29].

В работе развиваются методы выделения 
хозяйственно-ботанических типов оленьих паст-
бищ, предложенные Б. Н. Городковым [9, 10].  
При геоботанической характеристике расти-
тельных сообществ, кроме названия типов оле-
ньих пастбищ, указывали, к каким ассоциациям 
эколого-фитоценотической классификации от-
носятся сообщества. Для основных типов оле-
ньих пастбищ оценивали доли разных фракций 
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(хозяйственных групп кормовых растений — зла-
ки, осоки, бобовые, разнотравье и др.) в общем 
запасе кормов, используя среднее проективное 
покрытие видов (в процентах), а также указывали 
потенциальный запас кормовой фитомассы для 
каждого типа пастбищ (по литературным данным). 
Потенциальный запас фитомассы рассчитывается 
при 100% покрытии в условиях естественных не-
нарушенных пастбищ [36].

Названия синтаксонов даны в соответствии 
с «Проектом Всероссийского Кодекса фитоце-
нотической номенклатуры» [29]. Названия видов 
сосудистых растений приведены по «Каталогу 
флоры Камчатки» [30]; лишайников — по Andreev 
et al. [31], мохообразных — по «Списку мхов Вос-
точной Европы и Северной Азии» [32].

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

В Олюторском районе общая площадь пастбищ-
ных угодий (по данным последнего землеустрой-
ства) составляет 3 427.6 тыс. га (табл. 1). На террито-
рии района имеются значительные площади летних 
зеленых пастбищ — 1 169.0 тыс. га, представленные 
травянистыми и кустарниковыми сообществами. 
Вдвое меньше суммарная площадь зимних лишай-
никовых пастбищ — их всего 703.5 тыс. га, в отличие 
от Пенжинского района, где зимние ягельные паст-
бища составляют около половины площади всех 
кормовых угодий (табл. 1). Ограниченная площадь 
зимних ягельных пастбищ в Олюторском р-не яв-
ляется лимитирующим фактором, сдерживающим 
рост поголовья домашних северных оленей.

Оленьи пастбища Олюторского района подраз-
деляются на три хозяйственно-геоботанические 
группы, отличающиеся по флористическому со-
ставу и набору преобладающих экобиоморф: а) ли-
шайниковые пастбища; б) кустарниковые пастбища; 
в) травяные и кустарниково-травяные пастбища. 
В течение календарного года различают шесть се-
зонов содержания и кормления оленей и, соответ-
ственно,  шесть групп типов пастбищ по сезонам 
выпаса: ранневесенние, поздневесенние, летние, ран-
неосенние, позднеосенние и зимние пастбища. Со-
ответствие типов естественных кормовых угодий 
Олюторского р-на типам оленьих пастбищ, распре-
деленным по сезонам выпаса, приведено в табл. 2.

Ниже мы приводим краткую геоботаниче-
скую характеристику типов оленьих пастбищ, 
обследованных нами в 2021–2023 гг.

Лишайниковые пастбища

1) Горные тундры лишайниковые (алекторие-
вые и бриокаулевые). Занимают плоские верши-
ны хребтов и пологие склоны гор на высотах 
более 400–500 м над ур. моря. Растительный 
покров нередко фрагментарный, разорванный 
каменными осыпями и россыпями. Зимой 
мощность снежного покрова незначительна, 
так как снег сдувается ветром. Сообщества од-
ноярусные, нивелированные ветровой корра-
зией, высота растений не превышает 5–10 см. 
В сообществах асс. Bryocauletum fruticulosum 
в лишайниковом ярусе (покрытие 25–50%) до-
минируют кустистые лишайники: бриокаулон 
разветвленный (Bryocaulon divergens) и алекто-
рия бледно-охряная (Alectoria ochroleuca); с не-
высоким обилием встречаются флавоцетрария 
снежная (Flavocetraria nivalis), флавоцетрария 
клобучковая (Flavocetraria cucullata), кладония 
лесная (Cladonia arbuscula), тамнолия черве-
образная (Thamnolia vermicularis). Мхи отме-
чены единично. Общее покрытие сосудистых 
растений не превышает 10–20%; преобладают 
мелкие кустарнички и травы: дриада точеч-
ная (Dryas punctata), кассиопея вересковидная 
(Cassiope ericoides), арктоус альпийский (Arctous 
alpina), рододендрон камчатский (Rhododendron 
kamtschaticum), камнеломка Фанстона (Saxifraga 
funstonii), зубровка альпийская (Hierochloe 
alpina),  змеевик живородящий (Bistorta 
vivipara) и др. В сообществах асс. Alectorietum 
bryocaulosum доминирует алектория бледно-
охряная, с высоким обилием встречаются бри-
окаулон разветвленный, говардия черноватая 
(Gowardia nigricans), бриория блестящая (Bryoria 
nitidula); в примеси единично отмечена кладо-
ния звездчатая (Cladonia stellaris). Поскольку 
большинство лишайников и трав представлено 
слабо поедаемыми видами, эти сообщества от-
носятся к малоценным зимним и ранневесен-
ним пастбищам.

К этому типу пастбищ примыкают горные 
тундры дриадово-лишайниковые (асс. Dryadetum 
lichenosum) с участием дриады точечной, либо 
дриады аянской (Dryas ajanensis). Они занимают 
южные склоны — более пологие и влажные, где 
дольше лежит снег. Фрагментарные щебнистые 
лишайниковые тундры встречаются на выпуклых 
участках, где снег сдувается ветром и выражены 
щебнистые пятна — мерзлотные медальоны.
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Типы естественных
кормовых угодий

Types of natural forage lands

Типы оленьих пастбищ по сезонам выпаса
Seasonal types of reindeer pastures

Горные тундры лишайниковые
Lichen-rich Mountain tundra

Горные тундры ягельные
Yagel-rich Mountain tundra

Кедровостланики лишайниковые
Lichen-rich Siberian dwarf-pine woodland

Кочкарные тундры лишайниковые
Lichen-rich tussock tundra

Долинные ерники из березы Миддендорфа
Middendorf birch shrubs of the valleys 

Кустарниковые ивняки
Willow shrubs

Мелкоерниковые тундры
Dwarf-birch tundra

Луга вейниковые и разнотравно-вейниковые
Purple reed-grass-rich and herb-grass-rich meadows

Осоково-пушицевые кочкарники
Sedge-cotton grass-rich tussock tundra

Болота осоково-сфагновые переходные
Sedge-Sphagnum transitional marshes

Болота осоково-гипново-сфагновые низинные
Sedge-Hypnum moss-Sphagnum swamps

Прибрежные сообщества травянистых гигрофитов
Riparian communities of herbaceous hygrophytes

Заросли арктофилы рыжеватой
Thickets of Arctophila fulva

Галофитные осоковые луга приморских маршей
Halophytic sedge salt-marsh meadows

Приморские злаковые луга
Coastal grass-rich meadows

Луговинные горные тундры
Meadow mountain tundra

Нивальные лужайки
Nival meadows
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Таблица 2. Соответствие типов естественных кормовых угодий Олюторского района типам оленьих пастбищ 
по сезонам выпаса
Table 2. The correspondence of the types of natural forage lands of the Olutorsky district to the types of reindeer pastures 
by grazing seasons
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2) Горные тундры ягельные (кладоние-
вые). На вершинах и склонах гор на высо-
тах до 400 м над ур. моря распространены 
кустарничково-лишайниковые горные тундры 
с преобладанием кустистых кладоний (яге-
лей) — сообщества асс. Cladinetum fruticulosum. 
В травяно-кустарничковом ярусе обычны 
шикша, арктоус альпийский (Arctous alpina), 
береза тощая, голубика, зубровка альпий-
ская (Hierochloё alpina), камнеломка точечная 
(Saxifraga punctata), камнеломка шерлерие-
видная (Saxifraga cherlerioides). Сомкнутый 
лишайниковый покров образован кладонией 
лесной (Cladonia arbuscula), кладонией оленьей 
(Cladonia rangiferina), кладонией звездчатой 
(Cladonia stellaris), кладонией мягкой (Cladonia 
mitis) и др. Это наиболее ценные зимние паст-
бища: потенциальные запасы ягеля в ненару-
шенных выпасом сообществах (при 100% по-
крытии кустистых кладоний с высотой подеция 
10–12 см) достигают 100 ц/га [36].

3) Кедровостланики лишайниковые. Ши-
роко распространены на высотах 150–350 м 
над уровнем моря, на склонах различных экс-
позиций. На склонах северных экспозиций 
встречаются разреженные куртины кедрового 
стланика, чередующиеся с ягельными участ-
ками с доминированием кладонии звездчатой 
(Cladonia stellaris). Это комплексная расти-
тельность. Высота лишайникового яруса на 
ненарушенных выпасом участках достигает 
10–12 см. Нередко сообщества кедровостла-
ников кустарничковых (асс. Pinetum pumilae 
fruticulosum) образуют регулярные сочета-
ния с участками ягельников (асс. Cladinetum 
cladinosum stellaris). К этому же типу пастбищ 
относятся кедровостланики алекториевые (асс. 
Pinetum pumilae alectoriosum), распространен-
ные на высотах более 350 м над ур. моря) — 
разреженные низкорослые (до 0.5 м) куртины 
кедрового стланика чередуются с участками 
горной тундры с преобладанием алектории 
бледно-охряной, бриокаулона разветвлен-
ного и пепельника пасхального (Stereocaulon 
paschale); а также кедровостланики ягельные 
(асс. Pinetum pumilae cladinosum) (100–300 м над 
ур. моря) — высота кедрового стланика дости-
гает 1.5–2 м, в примеси обычны береза Мид-
дендорфа (Betula middendorffii) и ольховый ст-
ланик (Alnus fruticosa); в мохово-лишайниковом 
ярусе (покрытие 40–90%) преобладают кусти-

стые кладонии (Cladonia stellaris, C. arbuscula, 
C. rangiferina, C. mitis); из мхов встречаются 
аулакомниум вздутый (Aulacomnium turgidum), 
дикранум удлиненный (Dicranum elongatum), 
единично — сфагновые мхи (Sphagnum spp.); 
в травяно-кустарничковом ярусе (покрытие 
20–40%) преобладают непоедаемые кустарнич-
ки: багульник стелющийся, шикша, голубика. 
Разреженные кедровостланики в сочетании 
с ягельниками являются хорошими зимними 
пастбищами; потенциальные запасы кормо-
вых лишайников достигают здесь 80 ц/га [36]. 
После пожаров сообщества кедрового стланика 
сменяются ерниками из березы Миддендорфа 
без лишайникового яруса.

4) Кочкарники осоково-пушицевые лишай-
никовые (асс. Eriophoreto vaginati-Caricetum 
lugentis cladinosum). Осоково-пушицево-
лишайниковые сообщества занимают обшир-
ные площади в долинах рек, широких межгор-
ных депрессиях и плоских предгорьях. Высокие 
(до 40–50 см) кочки, образованные осокой 
Сочавы (Carex lugens subsp. soczavaeana) и пу-
шицей влагалищной (Eriophorum vaginatum), 
занимают 30–40% площади. Между кочками 
развиты лишайники; преобладают кормовые 
ягели — кладония лесная и кладония оленья, 
встречаются также флавоцетрария клобучко-
вая, цетрария сглаженная (Cetraria laevigata) 
и др. Из мхов обычны сфагны и дикранум уд-
линенный. На кочках содоминируют пушица 
влагалищная, осока Сочавы и осока шаровид-
ная (Carex globularis), молодые побеги которых 
олени охотно поедают весной. Встречаются 
береза тощая и береза Миддендорфа, хорошо 
поедаемые оленями весной и в начале лета, 
а также несъедобные кустарнички — багульник 
стелющийся, голубика и др. Потенциальные 
запасы ягеля в этих сообществах оценивают-
ся в 50–60 ц/га [36]. Доля осоковых в общем 
запасе кормовых растений составляет 65%, ли-
шайников — 17% (табл. 4). Осоково-пушицевые 
пастбища используются в зимний, ранневесен-
ний и позднеосенний сезоны.

Кустарниковые пастбища

5) Долинные ерники. По склонам гор, в лож-
бинах временных водотоков встречаются за-
росли кустарниковой березы Миддендор-
фа высотой до 2–2.5 м, иногда с единичным 
участием ольховника или кедрового стланика  
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(асс. Betuletum middendorf f ii fruticulosum). 
В травяно-кустарничковом ярусе преоблада-
ют багульник стелющийся, голубика; отмече-
ны брусника малая, осока шаровидная, таран 
трехкрылоплодный (Aconogonon tripterocarpum), 
морошка (Rubus chamaemorus). Ерниковые со-
общества обычно приурочены к пологим во-
доразделам и нижним частям склонов, встре-
чаясь на высотах до 150–200 м над ур. моря. 
Молодые листья березы Миддендорфа хорошо 
поедаются оленями в начале вегетации, когда 
они наиболее нежные и на побегах еще не об-
разовались пахучие железки. Потенциальные 
запасы фитомассы достигают 8–10 ц/га [36].

6) Кустарниковые ивняки. Встречаются узки-
ми полосами вдоль небольших речек и ручьев. 
Сообщества монодоминантные. Доля кустар-
никовых ив в общем запасе кормовых растений 
достигает 60–80% (табл. 3). Высота кустарни-
кового яруса — до 2.5–3 м, сомкнутость — до 
0.8–0.9. Преобладают ива красивая (Salix 
pulchra), ива аляскинская (Salix alaxensis) и ива 
Крылова (Salix krylovii), иногда присутствует 
береза Миддендорфа. В травяном ярусе вейни-
ковых ивняков из ивы красивой (асс. Salicetum 
pulchrae calamagrostidosum) встречаются хорошо 
поедаемые кормовые травы: из них преоблада-
ет вейник пурпурный (Calamagrostis purpurea), 
часто встречаются иван-чай узколистный 
(Chamerion angustifolium), недоспелка копье-
видная (Cacalia hastata), княженика (Rubus 
arcticus), хвощ полевой (Equisetum arvense) 
и др. Доля злаков в общем запасе кормовых 
растений достигает 20%, разнотравья — 18% 
(табл. 3). Моховой ярус фрагментарный, его 
покрытие, как правило, не превышает 5–10%, 
он образован гипновыми мхами, из них наи-
более обычны: каллиергон сердцелистный 
(Calliergon cordifolium), политрихум обыкновен-
ный (Polytrichum commune) и саниония крюч-
коватая (Sanionia uncinata). По берегам горных 
ручьев полосой шириной 15–20 м встречают-
ся сообщества асс. Salicetum saxatilis caricosum 
cryptocarpa — низкорослые ивняки, образо-
ванные ивой скальной (Salix saxatilis) высо-
той 20–25 см. В кустарниковом ярусе (сомкну-
тостью 0.5) преобладает ива скальная — 45%; 
в примеси отмечена ива сизая (Salix glauca). 
В травяном ярусе обильны осока скрытоплод-
ная (Carex lyngbyei subsp. cryptocarpa), вейник 
пурпурный, княженика, сабельник (Comarum 

palustre). Единично встречаются хвощ пе-
стрый (Equisetum variegatum), фиалка сверху-
голенькая (Viola epipsiloides), кипрей болотный 
(Epilobium palustre), звездчатка толстолистная 
(Stellaria crassifolia). Встречаются также хво-
щовые ивняки из ивы скальной, отнесенные 
к асс. Salicetum saxatilis equisetosum variegatae, 
где доминирует ива скальная (покрытие 90%); 
в травяно-кустарничковом ярусе обилен хвощ 
пестрый, встречаются осока средняя (Carex 
media), голубика, соссюрея голая (Saussurea 
nuda). В нижней части горно-тундрового пояса 
отмечены также сообщества кустарниковых 
ив, образованные ивой сизой (Salix glauca) 
и ивой мохнатой (Salix lanata), которые на 
территории исследований встречаются очень 
редко и существенного кормового значения не 
имеют. Сообщества кустарниковых ивняков, 
довольно неоднородные по видовому составу, 
дают значительный запас зеленого корма — 
до 15–20 ц/га [36]. Они являются хорошими 
летними, раннеосенними и позднеосенними 
пастбищами, так как кустарниковые ивы про-
должают вегетировать до сентября.

7) Тундры ерниковые. Характеризуются низ-
корослым (до 25–30 см) кустарниковым яру-
сом, образованным березой тощей. Распро-
странены в межгорных долинах, на высоких 
надпойменных террасах и флювиогляциальных 
равнинах. Отмечены также на пологих скло-
нах и шлейфах гор. Часто встречаются в до-
линах рек Вывенка, Пахача, Апука и Ачайва-
ям. Для кустарничково-ерниковых сообществ 
(асс. Betuletum exilis fruticulosum) характерен 
регулярно-бугорковатый микрорельеф; бугор-
ки диаметром 0.5–1.0 м, высотой 20–25 см. 
В кустарниковом ярусе доминирует береза 
тощая (25–50%), единично отмечены бере-
за Миддендорфа и лапчатка кустарниковая 
(Potentilla fruticosa); в примеси иногда встре-
чаются кустарниковые ивы: ива красивая, ива 
скальная, ива Крылова, ива сизая. В травяно-
кустарничковом ярусе (покрытие 60–80%) 
обильны кустарнички: голубика, брусника, 
багульник стелющийся, шикша. С невысоким 
обилиием отмечены грушанка мясо-крас-
ная (Pyrola incarnata), луазелеурия лежачая 
(Loiseleuria procumbens), арктоус альпийский; 
изредка встречаются карликовые шпалерные 
ивы: ива сетчатая (Salix reticulata), ива кли-
нолистная (Salix sphenophylla). Из трав при-
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сутствуют осока Сочавы, осока влагалищная 
(Carex vaginata), овсяница алтайская (Festuca 
altaica), морошка, таран трехкрылоплод-
ный, змеевик живородящий, змеевик пери-
стый (Bistorta plumosa), копеечник копеечни-
ковидный (Hedysarum hedysaroides), вейник 

лапландский (Calamagrostis lapponica), вей-
ник пурпурный, тилингия аянская (Tilingia 
ajanensis), мытник лапландский (Pedicularis 
lapponica) и др. В переувлажненных местооби-
таниях обильна осока шаровидная. В мохово-
лишайниковом ярусе сообществ осоково-

Хозяйственные группы 
кормовых растений 

и лишайников
Economic groups 

of forage plants

Доля в общем запасе 
кормовых растений, %

Share in total forage 
plant stock, %

Тип пастбищ
Pasture type

Среднее проективное 
покрытие, %

Average coverage, % 

Кустарниковые ивы
Shrub willows

Кустарниковые ивняки 
из ивы Крылова
Willow shrub 
communities formed by 
Salix krylovii

Кустарниковые ивняки 
из ивы красивой
Willow shrub 
communities formed by 
Salix pulchra

Бобовые
Legumes

Злаки
Grasses

Осоковые
Sedges

Разнотравье
Herbs

Лишайники
Lichens

ИТОГО:
Total:

Кустарниковые ивы
Shrub willows

Бобовые
Legumes

Злаки
Grasses

Осоковые
Sedges

Разнотравье
Herbs

Лишайники
Lichens

ИТОГО:
Total:

75

+

3

5

10

0

93

80

_

3.2

5.4

11.4

_

100

77

0

25

+

23

0

125

62

_

20

_

18

_

100

Таблица 3. Соотношение фракций кормовых растений и лишайников кустарниковых пастбищ и их доля в об-
щем запасе кормов
Table 3. The ratio of forage plant fractions of shrub-dominated pastures and their share in total forage stock

Примечание. «+» – среднее проективное покрытие на 100 м2 менее 0.1%.
Note. «+» – the average coverage less than 0.1%.
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го варианта (var. Carex globularis) обильны 
сфагновые мхи (покрытие 25%); в сообще-
ствах типичного варианта (var. typicum) пре-
обладают гипновые мхи: плевроциум Шребера 
(Pleurozium schreberi), дикранум удлиненный, 
дикранум буреющий (Dicranum fuscescens), ау-

лакомниум вздутый, аулакомниум болотный 
(Aulacomnium palustre), ритидиум морщинистый 
(Rhytidium rugosum) и др. Лишайники малоо-
бильны (1–5%), представлены видами пельти-
гер (Peltigera aphthosa, P. canina, P. polydactyla), 
пепельников (Stereocaulon paschale, S. alpinum) 

Хозяйственные группы 
кормовых растений 

и лишайников
Economic groups 

of forage plants

Доля в общем запасе 
кормовых растений, %

Share in total forage 
plant stock, %

Тип пастбищ
Pasture type

Среднее проективное 
покрытие, %

Average coverage, % 

Кустарники
Shrubs

Мелкоерниковые тундры
(Betula exilis)

Dwarf birch tundra
(Betula exilis)

Осоково-пушицевые 
кочкарники
(Carex lugens, 
Eriophorum vaginatum)

Sedge-cotton grass-rich 
tussock tundra
(Carex lugens, 
Eriophorum vaginatum)

Бобовые
Legumes

Злаки
Grasses

Осоковые
Sedges

Разнотравье
Herbs

Лишайники
Lichens

ИТОГО:
Total:

Кустарники
Shrubs

Бобовые
Legumes

Злаки
Grasses

Осоковые
Sedges

Разнотравье
Herbs

Лишайники
Lichens

ИТОГО:
Total:

40

+

+

1

+

12

53

75.4

_

_

2

_

22.6

100

2

0

+

20

2

4

29

8.7

_

_

65.2

8.7

17.4

100

Таблица 4. Соотношение фракций кормовых растений и лишайников тундровых пастбищ и их доля в общем 
запасе кормов
Table 4. The ratio of forage plant fractions of tundra pastures and their share in total forage stock

Примечание. «+» – среднее проективное покрытие на 100 м2 менее 0.1%.
Note. «+» – the average coverage less than 0.1%.
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и кустистых кладоний (Cladonia rangiferina, C. 
arbuscula). Эти сообщества являются хорошими 
поздневесенними и раннеосенними пастбища-
ми с потенциальным запасом зеленых кормов 
до 7–8 ц/га [36]. Для них характерно следую-
щее соотношение кормовых фракций в общем 
запасе кормов: доля кустарников — 75%, ли-
шайников — 23% (табл. 4).

Травяные пастбища

8) Луга вейниковые и разнотравно-вейниковые. 
В приозерных депрессиях, по берегам ручьев, 
в ложбинах временных водотоков, в поймах рек 
среди кустарников, а также по полянам в пой-
менных лесах встречаются участки вейниковых 
и разнотравно-вейниковых лугов с преоблада-
нием вейника пурпурного и участием видов ме-
зофильного разнотравья (асс. Calamagrostidosum 
purpureae varioherbosum). Покрытие травяного 
яруса – 80–90%, доминирует вейник пурпур-
ный, встречаются иван-чай, василистник ма-
лый (Thalictrum minus), подмаренник север-
ный (Galium boreale), чемерица остродольная 
(Veratrum oxysepalum), княженика, фиалка 
сверху-голенькая (Viola epipsiloides), синюха 
остроцветковая (Polemonium acutif lorum) и др. 
Эти сообщества являются ценными летними 
пастбищами со значительным запасом зеленых 
кормов — до 40–60 ц/га [36]. После расчистки 
от кустарников вейниковые луга могут исполь-
зоваться как сенокосные угодья. В сообществах 
разнотравных лугов доля разнотравья в общем 
запасе кормовых растений достигает 90%, зла-
ков — 10% (табл. 5). Для вейниковых лугов соот-
ношение фракций иное: доля злаков составляет 
около 80%, разнотравья — 20% (табл. 5). Злаки 
наиболее хорошо поедаемы весной и ранним 
летом, до цветения.

9) Осоково-пушицевые кочкарники. В обшир-
ных межгорных депрессиях и широких долинах 
рек распространены заболоченные кочкарные 
пушицево-осоковые тундры на маломощ-
ных торфяниках, подстилаемых многолетней 
мерзлотой. Пушицево-осоково-сфагновые со-
общества (асс. Eriophoreto vaginati–Caricetum 
lugentis sphagnosum) занимают плоские пере-
увлажненные водоразделы, депрессии и по-
дошвы пологих шлейфов. Мощность торфа 
составляет 30–40 см; ниже залегает много-
летняя мерзлота. Для сообществ характерен 
регулярно-кочковатый рельеф, образованный 

кочками осоки и пушицы – (40–50%) диаме-
тром 30–40 см, высотой 20–30 см. Травяно-
кустарничковый ярус сомкнутый (среднее 
покрытие 40–50%), образован пушицей вла-
галищной, осоками Сочавы и шаровидной; 
обильны также голубика, багульник и мо-
рошка. В мохово-лишайниковом ярусе (по-
крытие 60–70%) преобладают виды сфагнов 
(50–60%), встречаются дикранум удлиненный, 
аулакомниум болотный, плевроций Шребера, 
томентгипнум блестящий (Tomentypnum nitens) 
и др. Кустистые кладонии (Cladonia rangiferina,  
C. arbuscula, C. mitis и др.) малообильны: их 
общее покрытие не превышает 5%. Запасы яге-
ля невелики — около 5 ц/га [36]. Эти сообще-
ства являются ранневесенними пастбищами 
(май–июнь). Потенциальный запас их зеленой 
фитомассы (при 100% покрытии) составляет 
0.2–0.3 ц/га [36].

10) Болота осоково-сфагновые переходные. 
В переувлажненных межгорных депрессиях 
и приозерных котловинах распространены 
массивы мезотрофных болот, чередующие-
ся с участками плоских торфяников, слегка 
(на 0.3–0.5 м) приподнятых над окружающей 
поверхностью. Мощность торфяной залежи не 
превышает 50–60 см. Мерзлота в конце лета 
залегает на глубине около 40 см. В сообществах 
асс. Sphagnetum fruticuloso-caricosum травяно-
кустарничковый ярус (покрытие 50%) обра-
зован кормовыми видами растений: осокой 
прямостоячей (Carex aquatilis subsp. stans), бе-
резой тощей, ивой буреющей, а также непое-
даемыми кустарничками: багульником стелю-
щимся, голубикой, брусникой малой, шикшей. 
В мохово-лишайниковом ярусе доминируют 
виды сфагнов; ягели малообильны. Запасы зе-
леных кормов составляют около 10 ц/га [9; 36]. 
Эти сообщества относятся к позднеосенним 
пастбищам среднего качества.

11) Болота осоково-гипново-сфагновые низин-
ные. Среди осоково-пушицевых кочкарников 
широких межгорных депрессий часто встреча-
ются минеротрофные низинные болота, приу-
роченные к плоским понижениям, приозерным 
котловинам, переувлажненным депрессиям; 
они отмечены также на сплавинах вокруг за-
растающих озер. Часто встречаются осоково-
сфагновые сообщества (асс. Caricetum rarif lorae 
sphagnosum). В травяно-кустарничковом ярусе 
(покрытие 15–20%) преобладает осока редко-
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цветковая (Carex rariflora), обильны осоки пря-
мостоячая и носатая (Carex rostrata), пушица 
средняя (Eriophorum medium), ива буреющая, 
сабельник, подбел (Andromeda polifolia), клюква 
мелкоплодная (Oxycoccus microcarpus) и др. Сом-
кнутый моховой ярус (покрытие – 90–95%) 
представлен сфагновыми коврами, образован-

ными эвтрофными видами сфагнов, с участием 
каллиергона сердцевиднолистного (Calliergon 
cordifolium), палюделлы оттопыренной (Paludella 
squarrosa), варнсторфии плавающей (Warnstorfia 
fluitans) и др. Мерзлота залегает на глубине 60–
70 см. Сообщества низинных болот являются 
летними и раннеосенними пастбищами средне-

Хозяйственные группы 
кормовых растений 

и лишайников
Economic groups 

of forage plants

Доля в общем запасе 
кормовых растений, %

Share in total forage 
plant stock, %

Тип пастбищ
Pasture type

Среднее проективное 
покрытие, %

Average coverage, % 

Кустарники
Shrubs

Прибрежные осочники
(Carex rostrata,
C. appendiculata,
C. aquatilis subsp. stans)

Riparian sedge 
communities
(Carex rostrata,
C. appendiculata,
C. aquatilis subsp. stans)

Вейниковые луга 
(Calamagrostis purpurea)

Purple reed-grass-rich 
meadows
(Calamagrostis purpurea)

Бобовые
Legumes

Злаки
Grasses

Осоковые
Sedges

Разнотравье
Herbs

Лишайники
Lichens

ИТОГО:
Total:

Кустарники
Shrubs

Бобовые
Legumes

Злаки
Grasses

Осоковые
Sedges

Разнотравье
Herbs

Лишайники
Lichens

ИТОГО:
Total:

+

0

+

43

+

0

43

_

_

_

100

_

_

100

1

0

69

+

18

0

88

+

+

6

+

62

0

68

1.2

_

78.4

_

20.4

_

100

_

_

8.8

_

91.2

_

100

Разнотравные луга
(Geranium erianthum, 
Thalictrum minus,
Rubus arcticus и др.)

Mixed herb-grass meadows
(Geranium erianthum, 
Thalictrum minus, 
Rubus arcticus and etc.)

Кустарники
Shrubs

Бобовые
Legumes

Злаки
Grasses

Осоковые
Sedges

Разнотравье
Herbs

Лишайники
Lichens

ИТОГО:
Total:

Таблица 5. Соотношение фракций кормовых растений и лишайников травяных пастбищ и их доля в общем 
запасе кормов
Table 5. The ratio of forage plant fractions of herb- and grass-dominated pastures and their share in total forage stock
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Хозяйственные группы 
кормовых растений 

и лишайников
Economic groups 

of forage plants

Доля в общем запасе 
кормовых растений, %

Share in total forage 
plant stock, %

Тип пастбищ
Pasture type

Среднее проективное 
покрытие, %

Average coverage, % 

+

+

6

+

62

0

68

_

_

8.8

_

91.2

_

100

Разнотравные луга
(Geranium erianthum, 
Thalictrum minus,
Rubus arcticus и др.)

Mixed herb-grass meadows
(Geranium erianthum, 
Thalictrum minus, 
Rubus arcticus and etc.)

Кустарники
Shrubs

Бобовые
Legumes

Злаки
Grasses

Осоковые
Sedges

Разнотравье
Herbs

Лишайники
Lichens

ИТОГО:
Total:

Таблица 5. Окончание

Примечание. «+» – среднее проективное покрытие на 100 м2 менее 0.1%.
Note. «+» – the average coverage less than 0.1%.

го качества с потенциальным запасом зеленых 
кормов 5–8 ц/га [36].

12) Прибрежно-водные сообщества гигрофиль-
ных трав. В обширных межгорных депресси-
ях и широких долинах рек Вывенка, Апука, 
Апукваям, Ачайваям не менее 10% площади 
занимают озера. Они постепенно заболачи-
ваются, и по берегам формируются сообще-
ства, образованные гигрофильными травами: 
сабельником (Comarum palustre), вахтой трех-
листной (Menyanthes trifoliata), хвощом топя-
ным (Equisetum fluviatile), осокой носатой, осо-
кой придатконосной (Carex appendiculata) и др.  
Сообщества асс. Magnocaricetum caricosum 
rostratae встречаются в переувлажненных при-
озерных котловинах, по берегам небольших 
озер. В этих сообществах преобладает осока 
носатая (60%), встречается осока придатко-
носная, образующая кочки по краю озерной 
котловины; единично отмечены осока ла-
пландская (Carex lapponica), арктофила рыже-
ватая (Arctophila fulva), сабельник, подмарен-
ник трехраздельный (Galium trifidum), хвощ 
болотный (Equisetum palustre), кипрей болотный 

(Epilobium palustre), пушица многоколосковая 
(Eriophorum polystachyon), пушица Шейхцера 
(Eriophorum scheuchzeri). Из мхов единично от-
мечены каллиергон сердцевиднолистного, аула-
комниум болотный, виды сфагнов. В зарослях 
гигрофильных осок их доля в общем запасе кор-
мовых растений достигает 90–100% (табл. 5). 
На мелководье распространены чистые зарос-
ли хвоща топяного (асс. Equisetetum f luviatilis 
purum), потенциальные запасы его фитомассы 
достигают 12 ц/га [36]. Несмотря на небольшие 
площади, прибрежно-водные сообщества име-
ют немаловажное значение, так как они долго 
сохраняют зеленые побеги и являются поздне-
осенними нажировочными пастбищами.

13) Заросли арктофилы рыжеватой. По бере-
гам озер на илистых отмелях распространены ги-
грофильные злаковые луга с участием бекмании 
восточной (Beckmannia syzigachne), вейника пур-
пурного, вейника щучковидного (Calamagrostis 
deschampsioides) и др. Среди них часто встреча-
ются чистые заросли арктофилы рыжеватой (асс. 
Arctophiletum fulvae purum). Сообщества арктофи-
лы являются ценными позднеосенними нажи-
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ровочными пастбищами; потенциальный запас 
их фитомассы — 10–15 ц/га [36], но занимаемые 
ими площади невелики.

14) Маршевые осоковые луга. По берегам 
лагун и заливов Берингова моря, в полосе 
морских приливов встречаются участки осо-
ковых лугов, образованные приморскими 
галофитами — осокой обертковидной (Carex 
subspathacea) — асс. Caricetum subspathaceae 
purum и осокой скрытоплодной (Carex lyngbyei 
subsp.  cr yptocarpa) — асс. Magnocaricetum 
caricosum cryptocarpae. В первой половине лета 
крупноосочники из осоки скрытоплодной дают 
хорошее сено. Осоковые маршевые луга яв-
ляются ценными летними и раннеосенними 
пастбищами; их потенциальная производи-
тельность — не более 7–8 ц/га [12; 36].

15) Приморские злаковые луга. По берегам 
заливов Берингова моря, в бухтах и лагунах на 
песчаных приморских валах и дюнных песках 
узкой полосой тянутся приморские галофит-
ные крупнозлаковые луга, образованные во-
лоснецом мягким (Leymus mollis), с участием 
арктомятлика выдающегося (Arctopoa eminens), 
чины японской (Lathyrus japonicus), лигустику-
ма шотландского (Ligusticum scoticum), крестов-
ника ложноарникового (Senecio pseudoarnica). 
Наиболее широко распространены сообще-
ства волоснецовых (асс. Leymetum mollis purum) 
и волоснецово-чиновых (асс. Leymetum mollis 
lathyrosum japonicae) лугов. Они используют-
ся местным населением для выпаса крупного 
и мелкого рогатого скота, а также как сено-
косы. Их потенциальная производительность 
достигает 25–30 ц/га [36]. Несмотря на не-
большие площади, приморские злаковые луга 
являются ценными летними и раннеосенними 
пастбищами.

16) Луговинные горные тундры. Распростра-
нены в горно-тундровом поясе, встречаются 
небольшими участками (около 100–200 м2) на 
прогреваемых южных и юго-восточных скло-
нах в блюдцеобразных понижениях, неглубоких 
ложбинах, верховьях горных ручьев. Сообщества 
асс. Salicetum arcticae–sphenophyllae fruticuloso-
varioherbosum низкорослые, одноярусные. В них 
преобладают хорошо поедаемые карликовые 
ивы: ива арктическая (Salix arctica), ива клино-
листная (Salix sphenophylla), ива сетчатая (Salix 
reticulata) и травы — герань пушистоцветковая 

(Geranium erianthum), соссюрея острозубчатая 
(Saussurea oxyodonta), ветреница нарциссоцветко-
вая (Anemone narcissiflora), касатик щетинистый 
(Iris setosa), горечавка сизая (Gentiana glauca) 
и др. Менее обильны непоедаемые тундровые ку-
старнички — кассиопея четырехгранная (Cassiope 
tetragona), филлодоце сизая (Phyllodoce caerulea), 
луазелеурия лежачая (Loiseleuria procumbens). Со-
общества луговинных тундр весной довольно 
быстро освобождаются от снега и рано начина-
ют вегетацию, поэтому они являются ценными 
весенними пастбищами; но их потенциальная 
производительность невысока и занимаемые 
площади невелики.

17) Нивальные лужайки. Этот тип пастбищ 
объединяет разнотравные и разнотравно-
ивовые мелкоконтурные сообщества; они 
встречаются небольшими участками (около 
25–100 м2). Нивальные лужайки распростра-
нены в горно-тундровом и стланиковом поя-
сах в наиболее многоснежных местообитаниях. 
Приурочены к местам длительного залежива-
ния снега: обычно развиваются близ тающих 
снежников, во влажных присклоновых запа-
динах, лощинах, блюдцеобразных депрессиях, 
долинах горных ручьев. В составе сообществ  
асс. Salicetum chamissonis varioherbosum преобла-
дают карликовые шпалерные ивы: ива Шамиссо 
(Salix chamissonis), ива полярная (Salix polaris), 
встречаются луазелеурия лежачая, филлодоце 
сизая, осока карагинская (Carex koraginensis), 
осока Лашеналя (C. lachenalii) и мезогигрофиль-
ные травы — лаготис малый (Lagotis minor), кис-
личник двустолбчатый (Oxyria digyna), сиверсия 
малая (Sieversia pusilla), сиббальдия распростер-
тая (Sibbaldia procumbens), новосиверсия ледя-
ная (Novosieversia glacialis), первоцвет клино-
листный (Primula cuneifolia), кипрей железистый 
(Epilobium glandulosum), кипрей Хорнеманна 
(Epilobium hornemannii) и др. В разреженном мо-
ховом ярусе встречаются аулакомниум вздутый, 
политрихум обыкновенный, саниония крючко-
ватая, птилидиум реснитчатый (Ptilidium ciliare), 
кампилиум звездчатый (Campylium stellatum) 
и др. Сообщества нивальных лужаек начинают 
вегетацию в конце лета и сохраняют свежую 
зелень до заморозков. Они являются позднео-
сенними нажировочными пастбищами; но их 
площади незначительны и потенциальная про-
изводительность невелика.
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Олюторский район расположен в юго-вос-
точной части Корякского нагорья, образованной 
среднегорными и низкогорными хребтами с вы-
сотами до 1200–1600 м над уровнем моря и об-
ширными межгорными долинами, выходящими 
на побережье Берингова моря. В приморских 
районах обширные площади оленьих пастбищ 
представлены травяными и кустарниковыми ти-
пами. В то же время лишайниковые пастбища, 
расположенные на горных плато, занимают огра-
ниченные территории.

По данным последнего землеустройства, об-
щая площадь пастбищных угодий оленеводства 
в Олюторском районе составляет 3 427.6 тыс. га. 
На территории района имеются значительные 
площади летних пастбищ (1 169.0 тыс. га); площа-
ди зимних лишайниковых пастбищ существенно 
меньше: 703.5 тыс. га.

На основании проведенных исследований 
выделено 17 хозяйственно-геоботанических ти-
пов оленьих пастбищ, объединенных в 3 группы 
типов по преобладающим экобиоморфам (тра-
вяные, лишайниковые и кустарниковые пастби-
ща). В пределах типов оленьих пастбищ выяв-
лено 27 ассоциаций эколого-фитоценотической 
классификации.

Наибольшие площади кормовых угодий 
в районе исследований представлены осоково-
пушицевыми кочкарниками, мелкоернико-
выми тундрами, зарослями кустарниковых ив 
и осоково-сфагновыми болотами.

Среди летних пастбищ наибольшей продук-
тивностью и наилучшими кормовыми каче-
ствами характеризуются кустарниковые ивняки 
и разнотравно-злаковые луга. Среди зимних паст-
бищ наибольшей кормовой ценностью обладают 
ягельные тундры, в меньшей степени — лишай-
никовые кедровостланики.

В связи с экономическим развитием се-
верных территорий пастбищные угодья 
в Олюторском районе неизбежно подвергаются 
воздействию антропогенных факторов. На тер-
риториях горнодобывающих предприятий паст-
бищные площади выводятся из хозяйственного 
оборота, вплоть до их полной утраты. За послед-
ние 20 лет пожарами различной интенсивно-
сти было затронуто до 25% площади пастбищ. 
Наиболее часты возгорания торфяных болот, 
кедровых стлаников и ягельников. Многие авто-
ры отмечают, что гари на месте лишайниковых 
пастбищ зарастают крайне медленно; сгорев-
шие ягельники восстанавливаются лишь через 
50 лет после пожара [19, 20, 33, 34].

Кроме того, на имеющихся пастбищах, еже-
годно используемых под выпас без соблюдения 
трехлетнего пастбищеоборота, значительно сни-
жаются запасы кормовых видов растений и ли-
шайников. Допускаемый оленеводческими хозяй-
ствами ненормированный выпас оленей зачастую 
приводит к стравливанию пастбищ.

Необходимы дальнейшие исследования 
состояния оленьих пастбищ на севере Ко-
рякского округа, а также анализ воздействия 
природных и антропогенных факторов на 
растительность, что позволит оценить запасы 
кормовых ресурсов и рассчитать оленеемкость 
кормовых угодий.
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Abstract – The economic and geobotanical typology of reindeer pastures of the Olyutorsky District of 
the Koryak Land of the Kamchatka Territory has been developed. Three groups of pastures (lichen-rich, 
shrub-rich, herb-grass-rich) were distinguished and divided into 17 types of forage lands. Their vegetation 
characteristics are presented, the species composition and structure of plant communities are discussed. 
The ratio of economic fractions of forage plants and their share in the total stock of feed were indicated. 
According to the characteristics of the plant communities of reindeer pastures, their compliance with the 
associations of dominant-determinant classification has been established.
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БИОЛОГИЯ РЕСУРСНЫХ ВИДОВ

Ель Шренка (Picea schrenkiana F. et M.) растет 
в Средней Азии, на горных склонах в основном 
по ущельям Большого Тянь-Шаня, поднимаясь 
до высот 3 000–3 200 м над ур. моря, при этом 
нижняя граница ее распространения колеблется 
в зависимости от условий произрастания. Деревья 
достигают высоты 30–50 м, отличаются очень ком-
пактной кипарисовидной кроной. Хвоя довольно 

длинная — 18–30 мм, ширина — 1 мм. Ель Шренка 
играет важную средозащитную роль и подлежит 
всемерной охране [1–3].

В Заилийском Алатау Северного Тянь-Шаня 
леса произрастают в интервале высот от 1200 м до 
2700 м над ур. моря. Ель Шренка является преоб-
ладающей лесной породой, занимающей основ-
ную часть площади горных лесов. В нижнем поясе 
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Проведено сравнительное изучение морфогенеза апикальной меристемы побегов и их роста у деревьев 
ели Шренка (Picea schrenkiana F. et M.), произрастающих на различных высотах в горах Заилийского Ала-
тау Северного Тянь-Шаня. Апикальная меристема ежегодно осуществляет формирование укороченного 
побега с кроющими чешуями новой почки и заложение меристематического зачатка удлиненного ох-
военного побега. Перед каждым из этих двух этапов морфогенеза апекс осуществляет самостоятельный 
рост, связанный с формированием в периферической меристеме материнских групп клеток фитомеров 
кроющих чешуй почки и фитомеров хвои. Начало вычленения апексом примордиев кроющих чешуй но-
вой почки у деревьев, произрастающих на высотах 1600, 2045 и 2600 м над ур. моря, происходит при нако-
плении суммы средней суточной положительной температуры воздуха, соответственно – 330, 275 и 185℃.  
Этап заложения меристематического зачатка охвоенного побега новой генерации деревьев, произраста-
ющих на высотах 1600, 2045 и 2600 м, начинается при накоплении средней суточной температуры воздуха 
выше 5 ℃, соответственно – 650, 527 и 210℃. При увеличении высоты места произрастания деревьев 
от 1600 до 2600 м у меристематических зачатков охвоенных побегов происходит уменьшение числа яру-
сов заложенных примордиев хвои от 12 до 7.5. Весной в период пролиферативного продольного роста 
меристематического зачатка стебля о темпе деления клеток его основной паренхимы можно судить по 
скорости удвоения его длины. У деревьев, произрастающих на высоте 1600 м при температуре 5℃, ско-
рость роста стебля охвоенного побега составляет 0.0066 цикла удвоения его длины за сутки, а на высоте 
2600 м эта величина в 6.3 раза больше. Согласно уравнениям линейной зависимости средней суточной 
скорости удвоения длины стебля от температуры, температура, при которой начинается деление клеток 
зачатков стебля, при увеличении высоты места произрастания деревьев от 1600 до 2600 м уменьшается от 
4.62 до 2.82℃. Адаптация процесса деления меристематических клеток к низким температурам частично 
снижает тормозящее действие комплекса экологических факторов на морфогенез и рост побегов при 
увеличении высоты места произрастания P. schrenkiana.

Ключевые слова: Picea schrenkiana, вегетативный побег, апикальная меристема, адаптация к низким темпе-
ратурам, Заилийский Алатау, Северный Тянь-Шань
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расположены яблоневые леса, выше — осиновые 
и еще выше, примерно с 1500 м, начинаются ело-
вые леса, которые доходят до абсолютной высоты 
2700 м. В Заилийском Алатау леса из ели Шренка 
занимают преимущественно склоны северных 
экспозиций и почти полностью отсутствуют на 
южных склонах [4].

В горах при увеличении высоты наблюдается 
значительное изменение параметров всех эко-
логических факторов: снижаются температуры, 
увеличиваются влажность воздуха и количество 
атмосферных осадков, снижается атмосферное 
давление, возрастает интенсивность солнечного 
света, происходит обогащение спектра корот-
коволновым излучением и др. В соответствии 
с имеющимся у растений физиологическим ди-
апазоном толерантности к факторам окружаю-
щей среды, на различных высотах формируется 
определенный состав растительных сообществ [5]. 
Важную роль в адаптации растений к изменяю-
щимся условиям окружающей среды выполняет 
процесс побегообразования. Апикальные мери-
стемы, расположенные в почках, осуществляют 
морфогенез новых структур побегов с последу-
ющим ростом путем увеличения числа клеток 
и их объема. По мнению И. Г. Серебрякова [6], 
различия в величине побегов в кроне ели, а стало 
быть, и сама форма кроны, в решающей степени 
детерминированы уже в состоянии почек. В изу-
чении причин различного развития почек следует 
искать раскрытие законов сложения кроны дре-
весных пород, в частности хвойных.

Морфогенез и рост годичного охвоенного побе-
га Picea schrenkiana, P. abies и P. excelsa осуществля-
ется апикальной меристемой в продолжение двух 
лет [7, 8]. В первый вегетационный период апекс 
осуществляет следующие этапы морфогенеза: 1А. 
Рост апикальной меристемы перед началом мор-
фогенеза укороченного побега почки с кроющими 
чешуями; 1Б. Морфогенез и рост укороченного 
побега с кроющими чешуями почки новой генера-
ции; 2А. Рост апикальной меристемы под покро-
вами молодой почки перед началом морфогенеза 
меристематического зачатка охвоенного побега; 
2Б. Морфогенез меристематического зачатка уд-
линенного охвоенного побега.

После зимнего покоя в меристематическом за-
чатке охвоенного побега, сформированном в пред-
шествующий год и распложенном под покровами 
зрелой вегетативной почки, все клетки представ-

ляют собой инициали соответствующих тканей 
стебля и хвои.

Во второй вегетационный период осуществля-
ются следующие этапы морфогенеза: 3А. Продоль-
ный меристематический рост зачатка охвоенного 
побега путем увеличения числа клеток за счет их 
деления; 3Б. Продольный рост побега путем уве-
личения объема клеток стебля и хвои; 4Р. Радиаль-
ный рост стебля побега, который осуществляется 
в результате формирования камбием новых слоев 
клеток вторичной флоэмы, вторичной ксилемы, 
феллогеном феллемы и феллодермы перидермы.

Этап 3А начинается под покровами материн-
ской почки при наступлении положительных 
температур. Он продолжается после раскрывания 
покровов материнской почки, до меристематиче-
ского разрастания стебля в длину примерно на 40% 
от годичного прироста. Затем, во второй половине 
июня, наступает этап морфогенеза побега 3Б, на 
котором завершается процесс продольного роста 
стебля за счет увеличения объема клеток. На эта-
пах 3А и 3Б осуществляется линейный тип роста 
стебля и листовых зачатков путем их равномерного 
удлинения [9]. К этому сроку завершается процесс 
заложения апексом структур укороченного побе-
га молодой почки — этапы 1А и 1Б. Характерно, 
что сразу после вычленения из основания апекса 
меристематические зачатки фитомеров почки — 
кроющие чешуи и принадлежащие им стеблевые 
структуры, разрастаются и дифференцируются так 
же, как и расположенные ниже элементы стебля 
удлиненного охвоенного побега. Это подтверждает 
мнение о том, что кроющая чешуя почки представ-
ляет собой видоизмененное основание листа — 
листовую подушку. Листовые подушки плотно по-
крывают поверхность стебля охвоенного побега [9].  
Это дает основание считать, что формируемая мо-
лодая почка в виде укороченного побега с недораз-
витыми листьями — катафиллами представляет со-
бой структурный элемент растущего удлиненного 
охвоенного побега.

Этап морфогенеза 4Р радиального роста стебля 
охвоенного побега осуществляется вторичными 
латеральными меристемами — камбием и фелло-
геном на протяжении второй половины вегетаци-
онного периода. Этап радиального роста стебля 
охвоенного побега в каждый следующий год его 
жизни протекает в продолжение всего вегетацион-
ного периода, создавая основу для формирования 
ствола и ветвей дерева.
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Соматическое деление клетки осуществляется 
в результате сложных биохимических процессов 
пресинтетического, синтетического и премито-
тического периодов интерфазы митоза [10–13]. 
При этом происходит удвоение количества ДНК, 
увеличивается содержание РНК, структурных, эн-
зиматических, двигательных белков [14]. В резуль-
тате активизации процесса дыхания образуются 
строительные блоки — продукты неполного окис-
ления сахаров, которые необходимы для синтеза 
разнообразных веществ [15]. Для осуществления 
деления меристематические клетки должны быть 
обеспечены продуктами фотосинтеза и достаточ-
ным количеством минеральных элементов — азота, 
фосфора, калия, магния, кальция и др. При объем-
ном росте и дифференциации меристематические 
клетки должны быть обеспечены в большей мере 
продуктами фотосинтеза для построения углево-
дных оболочек и в меньшей мере, чем при митозе, 
минеральными элементами [16].

Температурный режим при увеличении высоты 
местности в горных условиях значительно изме-
няется и представляет собой один из доминирую-
щих факторов, влияющих на деление, рост клеток 
и интенсивность процессов жизнедеятельности 
растений. Изучение влияния низких температур 
на деление и рост клеток меристем показало, что 
эти процессы замедляются многократно, однако 
их характер аналогичен тому, который наблюда-
ется в условиях оптимальных температур [17–21]. 
В листьях арабидопсиса, кукурузы и подсолнеч-
ника при субоптимальных температурах продол-
жительность и скорость деления и роста клеток 
имеют сходный характер и линейно изменяются 
в соответствии со свободно изменяющейся темпе-
ратурой в полевых условиях и в камерах роста при 
постоянных температурах [22–24]. Митотическое 
деление клеток растений нарушается под влиянием 
широкой амплитуды колебания температуры, из-
менения суточного ритма освещения, в результате 
действия факторов, повреждающих митоз. Суще-
ствует мнение, что регулирование температурой 
клеточного деления мало изучено [25].

В настоящей работе были поставлены задачи 
определить характер морфогенеза и роста по-
бегов у деревьев ели Шренка, произрастающих 
в нижней, средней и верхней частях пояса ее есте-
ственного распространения в горах Заилийского 
Алатау Северного Тянь-Шаня; определить про-
должительность периода этапов формирования 
апикальной меристемой структур укороченного 

побега новой вегетативной почки и следующего 
за ним этапа формирования меристематического 
зачатка охвоенного побега новой генерации при 
увеличении высоты места произрастания деревь-
ев; оценить температурную зависимость процесса 
роста делением клеток меристематических зачат-
ков охвоенных побегов в связи с уменьшением 
уровня теплообеспеченности при увеличении вы-
соты места произрастания деревьев. Дать харак-
теристику гистогенеза тканей стебля охвоенного 
побега и оценить причины различия его роста 
в длину на разных высотных уровнях произрас-
тания деревьев.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Опытные экземпляры ели Шренка (Picea 
schrenkiana F. et M.) в возрасте 80–100 лет, облада-
ющие активным семеношением, были подобраны 
на склонах северной экспозиции хребта Заилий-
ского Алатау Северного Тянь-Шаня (бассейн реки 
Малая Алма-Атинка, 43° с. ш.) в естественных дре-
востоях полнотой 0.5–0.8 на высотах 1600, 2045 
и 2600 м над ур. моря, что соответствует нижней, 
средней и верхней частям пояса естественного рас-
пространения вида.

В Заилийском Алатау, на северном склоне на 
территории распространения еловых лесов, по 
многолетним данным средние месячные и сред-
ние минимальные температуры характеризуется 
изменением соответственно на 0.5° и 0.7° на 100 м 
высоты (понижение температуры с высотой). В те-
плое время года (июль) градиент средней месячной 
температуры воздуха в поясе от 800 м до 3000 м 
составляет 0.6–0.7℃ на 100 м высоты [26]. Самым 
жарким месяцем в году в поясе до 2600 м является 
июль, самый холодный месяц — январь (табл. 1).

Зона естественного распространения ели 
Шренка характеризуется довольно высоким сред-
ним годовым количеством осадков — 839–904 мм. 
Наибольшее среднемесячное количество осадков 
выпадает в мае — 168–179 мм. В теплый период года 
максимум количества осадков приходится на конец 
весны и начало лета — апрель, май, июнь. В августе 
количество осадков снижается до 39–48 мм в ме-
сяц. Затем в октябре, ноябре наблюдается подъем 
количества выпадающих осадков. Минимальное 
количество осадков приходится на холодное время 
года, в январе оно составляет 19–31 мм. Снеговая 
линия летом в Заилийском Алатау располагается 
на высоте 3400–3500 м.
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Средние месячные и годовые температуры 
воздуха в период исследования (1968–1969 гг.) не-
значительно отличались от многолетних данных, 
1968 г. был несколько теплее, а 1969 г. — холоднее 
по отношению к средним многолетним темпера-
турным показателям. В теплое время года откло-
нение температуры воздуха от многолетних пока-
зателей было незначительным.

Почвы ельников, расположенных на разной 
высоте над ур. моря, по содержанию в верхнем 
горизонте гидролизуемого азота довольно близки 
между собой и относятся к хорошо обеспеченных 
доступным азотом. Нижележащие горизонты со-
держат его меньше и могут быть отнесены только 
к среднеобеспеченным. По содержанию подвиж-
ного фосфора верхние горизонты почв низкогор-
ных ельников относятся к среднеобеспеченным, 
а средние горизонты — к хорошо обеспеченным. 
Почвы ельников среднегорного и высокогорного 
поясов бедны подвижным фосфором. Наиболее 
богаты подвижным калием почвы средней части 
пояса еловых лесов. Почвы верхней части елового 
пояса относятся к категории хорошо обеспеченных 

подвижным калием, а нижней части — к категории 
бедных. С увеличением высоты места произрас-
тания еловых древостоев почва под ними заметно 
подкисляется: в нижней части елового пояса рН 
составляет 6.36, а в верхней — 5.40. По почвенному 
профилю во всех частях елового пояса рН почвы 
изменяется незначительно [27, 28].

Для анатомического исследования начиная от 
ранней весны до поздней осени, через промежутки 
времени в 1–2 недели, в каждый срок наблюде-
ний в течение одного дня заготавливались побеги 
третьего порядка ветвления, содержащие вегета-
тивные и репродуктивные почки. Отбор побегов 
проводился в верхней половине кроны деревьев, 
произраставших на высотах 1600 м, 2045 м, 2600 м 
над ур. моря. Параллельно проводились феноло-
гические наблюдения.

Побеги фиксировали в 70%-ном этаноле. Срезы 
почек, стеблей и хвои толщиной 20–30 мкм по-
лучали на вибрационном микротоме без заливки 
в твердые среды, с использованием естественной 
структурной вязкости тканей [29]. В срезах гисто-

1968 

1600 

01
02
03
04
05
06
07
08
09
10
11
12

Средняя 
за год

Average 
for the year

-4.08
-5.78
1.15
3.24
9.46

14.27
16.57
15.46

9.83
3.12
0.23

-5.57
4.84

-4.87
-6.59
-0.47
2.02
7.70

12.10
14.40
13.57

9.01
2.44

-0.85
-6.52
3.49

-7.77
-9.38
-3.24
-0.71
4.60
8.58

10.79
10.18

6.40
-0.06
-3.82
-8.89
0.56

01
02
03
04
05
06
07
08
09
10
11
12

Средняя 
за год

Average 
for the year

-11.39
-10.89

-0.49
5.54
9.65

13.66
16.27
13.85

9.13
4.53

-0.09
-0.77
3.93

-11.66
-11.16

-0.89
4.19
8.03

11.64
14.10
12.23

8.18
3.71

-0.36
-1.59
2.98

 
-13.56
-13.24

-2.91
1.39
5.00
8.14

10.45
9.29
5.41
1.14

-2.66
-4.51
0.34

2045 2600 

Месяц
Month

Месяц
Month

Высота, м над ур. моря
Elevation, m a.s.l.

1600 2045 2600 

Высота, м над ур. моря
Elevation, m a.s.l.

1969 

Год /Year

Таблица 1. Средние месячные температуры воздуха (℃) в Заилийском Алатау (бассейн р. Малая Алма-Атинка)
Table 1. Average monthly air temperatures (℃) in the Trans-Ili Alatau mountains (the basin of the Malaya Alma-
Atinka river)
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химически выявлялась ДНК реакцией Фельгена, 
и сумма ДНК + РНК реакцией с галлоцианинхро-
мовыми квасцами и контрольным извлечением 
РНК рибонуклеазой [30–32]. Микропрепараты 
изучались под микроскопом МБИ-3. Измерения 
объектов под микроскопом выполнялись при по-
мощи окулярного микрометра. При расчете сред-
ней суточной скорости удвоения длины стебля 
и хвои (Iудв.) в период их меристематического роста 
путем деления клеток использована формула:

Iудв. = (log2N2 — log2N1) / P,

где: N1 — длина органа в начале периода на-
блюдения; N2 — длина органа в конце периода 
наблюдения; P — продолжительность периода 
наблюдения в сутках.

Процесс подбора проб побегов и морфометри-
ческие измерения микропрепаратов выполнялись 
с ошибкой репрезентативности не более 5% [33].

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ  
И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

В начале вегетационного периода апикаль-
ная меристема побега ели Шренка распола-
гается под кроющими чешуями в зрелой пе-
резимовавшей вегетативной почке на стебле 
меристематического зачатка охвоенного побега 
(почка и зачаток побега сформированы апек-
сом в предыдущем году). В этот период апекс, 
зачаток стебля и примордии хвои представляют 
собой единую взаимосвязанную систему гото-
вых к пролиферативному росту меристемати-
ческих клеток. Меристематический зачаток 
побега непосредственно связан при помощи 
прокамбиальных пучков только с центральным 
цилиндром укороченного стебля почки, несу-
щего кроющие чешуи, и отделен сердцевинной 
диафрагмой от ее зрелых структур. Зачаток по-
бега сложен меристематическими клетками, 
представляющими собой инициали тканей 
развивающегося охвоенного побега. Поэтому 
все заложенные меристематические примор-
дии фитомеров хвои развиваются синхронно, 
как самостоятельные зоны роста в начале про-
лиферативно, путем деления клеток, а затем 
объемным ростом и дифференциацией в со-
ответствующие зрелые ткани. В связи с этим 
морфогенез апикальной меристемы находится 
в прямой зависимости от уровня обеспеченно-

сти продуктами питания и гормональным фо-
ном расположенного под нею развивающегося 
меристематического зачатка охвоенного побе-
га. Это обстоятельство обусловливает необхо-
димость рассмотрения по срокам наблюдения 
роста и морфогенеза апикальной меристемы 
и формируемых ею меристематических струк-
тур параллельно с процессами роста и диффе-
ренциации развивающегося в ее основании 
зачатка охвоенного побега.

В первой декаде апреля (9 апреля 1968 г.) ме-
ристематические зачатки охвоенных побегов 
с апикальной меристемой в вегетативных поч-
ках в пределах всего пояса распространения ели 
сохраняют покоящееся зимнее состояние. У де-
ревьев на высоте 1600 м над ур. моря при сумме 
положительных температур 51.3℃ апикальная 
меристема побега имеет коническую форму 
с округлой терминальной частью (рис. 1, 1).  
Апикальные инициальные клетки и централь-
ные материнские клетки крупные (20 × 23 мкм) 
с относительно рыхлыми, массивными ядра-
ми (диаметром до 10 мкм) со слабо заметными 
ядрышками. Клетки однослойной протодермы 
по мере удаления от апикальных инициалей 
в направлении к основанию апекса приобретают 
антиклинальное удлинение (до 18–20 мкм) с бо-
лее коротким тангенциальным диаметром (10– 
14 мкм). Они имеют плотные округлые ядра 
(диаметром до 8 мкм) с хорошо заметными 
ядрышками. Периферическая зона апикальной 
меристемы берет начало от зоны центральных 
материнских клеток и сложена в 3 слоя из от-
носительно мелких клеток (диаметром около  
14 мкм) с плотными ядрами. Она подстилает-
ся 2 слоями клеток инициалей прокамбия, сле-
дующих от центральных материнских клеток 
в цилиндр прокамбиальных пучков нижераспо-
ложенного стебля меристематического зачатка 
охвоенного побега. Осевая часть апекса сложена 
клетками сердцевинной меристемы, берущей 
начало от центральных материнских клеток. Ее 
осевые ряды клеток шириной около 20 мкм про-
должаются в сердцевинную меристему зачатка 
стебля охвоенного побега. Ядра в них мелкие 
(до 7 мкм диаметром) правильной округлой фор-
мы, с мало заметными ядрышками. В апикаль-
ных инициалях, центральных материнских клет-
ках, протодерме и в периферической меристеме 
ядра клеток относительно слабо окрашиваются 
реакцией Фельгена на наличие ДНК. В отличие 
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Рис. 1. Формирование апикальной меристемой структур вегетативного побега и их рост у Picea schrenkiana на различных вы-
сотах в горах Северного Тянь-Шаня. 1. Верхняя часть меристематического зачатка побега в покоящемся зимнем состоянии. 
1600 м над ур. моря (н. у. м.): 1 – апикальные инициальные клетки; 2 – центральные материнские клетки; 3 – сердцевинная 
меристема апекса; 4 – клетки прокамбия; 5 – периферическая меристема; 6 – протодерма; 7 – сердцевинная меристема 
охвоенного зачатка побега; 8 – примордий хвои верхнего яруса зачатка охвоенного побега; 9 – характерные для зимне-
го состояния компактные ядра клеток сердцевинной меристемы. Окраска по Фельгену. Масштабная линейка: 250 мкм.  
2. Зачаток охвоенного побега в начале этапа продольного меристематического роста. 1600 м н. у. м.: 1 – примордий хвои 
верхнего яруса; 2 – прокамбий примордия хвои; 3 – апикальная меристема. Окраска галлоцианинхромовыми квасцами 
(ГХК). Масштабная линейка: 500 мкм. 3. Проводящие пучки центрального цилиндра и листового следа зачатка охвоен-
ного побега в начале этапа продольного меристематического роста. 1600 м н. у. м.: 1 – первичная флоэма листового следа; 
2 – прокамбий листового следа; 3 – трахеида первичной ксилемы листового следа; 4 – сердцевинная меристема стебля; 5 – 
метафаза митоза прокамбиальной клетки проводящего пучка центрального цилиндра стебля; 6 – трахеиды первичной кси-
лемы проводящего пучка центрального цилиндра стебля; 7 – прокамбий проводящего пучка центрального цилиндра сте-
бля; 8 – первичная флоэма проводящего пучка центрального цилиндра стебля. Окраска по Фельгену. Масштабная линейка: 
25 мкм. 4. Апикальная меристема побега в начале этапа заложения фитомеров укороченного побега почки. 1600 м н. у. м.:  
1 – основание хвои верхнего яруса охвоенного побега; 2 – кроющая чешуя первого яруса новой почки; 3 – клетки про-
камбия; 4 – апикальные инициальные клетки; 5 – центральные материнские клетки; 6 – таниновые клетки сердцевинной 
меристемы. Окраска ГХК. Масштабная линейка: 200 мкм. 5. Центральные материнские клетки апикальной меристемы 
побега в начале этапа заложения фитомеров укороченного побега почки. 1600 м над ур. моря: 1 – анафаза митоза цен-
тральной материнской клетки. Окраска по Фельгену. Масштабная линейка: 25 мкм. 6. Основание апекса побега в начале 
этапа заложения фитомеров укороченного побега почки. 1600 м н. у. м.: 1 – протодерма; 2 – периферическая меристема;  
3 – клетки прокамбия. Окраска ГХК. Масштабная линейка: 25 мкм. 7. Терминальный апекс побега на этапе формирова-
ния почки. 1600 м н. у. м.: 1 – кроющие чешуи новой почки; 2 – апекс побега. Окраска ГХК. Масштабная линейка: 250 мкм.
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от этих тканей, ядра клеток сердцевинной ме-
ристемы имеют значительно более интенсив-
ную окраску, что характерно для зимнего состо-
яния апексов и зачатков побегов (рис. 1, 1, 9).  
Основание апекса окружено слабо развитыми 
листовыми примордиями, заложенными послед-
ними в прошедшем вегетационном периоде. Они 
сложены из четких слоев продольно удлиненных 
клеток с овальными ядрами. В ядрах имеются 
крупные ядрышки (диаметром до 3 мкм), что 
свидетельствует о повышенном уровне метабо-
лизма. Аналогичную структуру имеют апексы 
побегов у деревьев на высотах 2045 м и 2600 м 
над ур. моря. На высотах 1600 м, 2045 м и 2600 м 

у деревьев в почках меристематические зачатки 
охвоенных побегов имеют длину, соответственно 
1.09, 1.59 и 1.50% от общего сезонного осевого 
прироста стебля побега.

К началу третьей декады апреля (23 апреля 
1968 г.) у деревьев на высоте 1600 м над ур. моря 
при сумме положительных температур 119.3℃  
апикальная меристема еще не включилась в ак-
тивный рост и сохраняет коническую форму. 
В то же время начались процессы пролифе-
ративного роста у меристематического зачат-
ка охвоенного побега, на котором расположен 
апекс. Примордии хвои осуществляют рост более 
активно по отношению к их стеблевой части. 

8. Терминальный апекс побега на этапе формирования почки. 2045 м н. у. м.: 1 – кроющие чешуи новой почки; 2 – апекс 
побега. Окраска ГХК. Масштабная линейка: 250 мкм. 9. Апекс побега в начале этапа формирования почки. 2600 м н. у. м.: 
1 – апикальные инициальные клетки; 2 – центральные материнские клетки; 3 – зачаток кроющей чешуи новой почки. 
Окраска ГХК. Масштабная линейка: 250 мкм. 10. Апекс побега на этапе заложения меристематического зачатка охвоен-
ного побега. 1600 м н. у. м.: 1 – апекс побега; 2 – меристематический зачаток побега с примордиями хвои. Окраска ГХК. 
Масштабная линейка: 500 мкм. 11. Апекс побега на этапе заложения меристематического зачатка охвоенного побега. 2045 
м н. у. м.: 1 – апекс побега; 2 – меристематический зачаток побега с примордиями хвои. Окраска ГХК. Масштабная линей-
ка: 250 мкм. 12. Апекс побега на этапе заложения меристематического зачатка охвоенного побега. 2600 м н. у. м.: 1 – апекс 
побега; 2 – меристематический зачаток побега с примордиями хвои. Окраска ГХК. Масштабная линейка: 250 мкм.
13. Поперечный срез стебля годичного прироста охвоенного побега в конце вегетационного периода. 1600 м н. у. м.:  
1 – вторичная ксилема; 2 – камбиальная зона; 3 – вторичная флоэма; 4 – перидерма. Окраска по Фельгену. Масштабная 
линейка: 500 мкм. 14. Поперечный срез стебля годичного прироста охвоенного побега в конце вегетационного периода. 
2045 м н. у. м.: 1 – вторичная ксилема; 2 – камбиальная зона; 3 – вторичная флоэма; 4 – перидерма. Окраска по Фельгену. 
Масштабная линейка: 500 мкм. 15. Поперечный срез стебля годичного прироста охвоенного побега в конце вегетационно-
го периода. 2600 м н. у. м.: 1 – вторичная ксилема; 2 – камбиальная зона; 3 – вторичная флоэма; 4 – перидерма. Окраска 
по Фельгену. Масштабная линейка: 500 мкм.
Fig. 1. Formation of vegetative shoot structures from the apical meristem and their growth in Picea schrenkiana at different elevations 
in the mountains of the Northern Tien Shan. 1. The upper part of meristematic shoot primordium in winter dormancy. 1600 m above 
sea level (a.s.l.): 1 – apical initial cells; 2 – central mother cells; 3 – apex ground meristem; 4 – procambium cells; 5 – peripheral 
meristem; 6 – protoderm; 7 – pith meristem of primordial shoot with needles; 8 – upper row primordial needles of the primordial 
shoot; 9 – compact cell nuclei of the pith meristem, common to winter. Feulgen stain. Scale bar – 250 μm. 2. The primordium shoot 
with primordium needles at the beginning of the stage of longitudinal meristematic growth. 1600 m a.s.l.: 1 – primordial needles of the 
upper row; 2 – procambium of primordia needles; 3 – apical meristem. Gallocyanin-chrome alum (GCA) stain. Scale bar – 500 μm.
3. Vascular bundles of stele and leaf scar of the primordium shoot with needles at the beginning of the stage of longitudinal meristematic 
growth. 1600 m a.s.l: 1 – leaf gap primary phloem; 2 – leaf gap procambium; 3 – primary xylem tracheide of the leaf gap; 4 – pith 
meristem of the stem; 5 – metaphase of the procambial cell of mitosis in the vascular bundle of stem stele; 6 – primary xylem tracheides 
of the vascular bundle of the stem stele; 7 – procambium of the vascular bundle of the stem stele; 8 – primary phloem of the vascular 
bundle of the stem stele. Feulgen stain. Scale bar – 25 μm. 4. Shoot apical meristem at the stage of initiation of the shortened bud shoot. 
1600 m a.s.l.: 1 – the base of the upper row needles of primordium shoot; 2 – cataphyll of a new bud; 3 – procambium cells; 4 – apical 
initial cells; 5 – central mother cells; 6 – tannin cells of the pith meristem. GCA stain. Scale bar – 200 μm. 5. Central mother cells 
of the apical shoot meristem at the beginning of the shortened bud shoot phytomers initiation. 1600 m a.s.l.: 1 – anaphase of mitosis 
of the central mother cell. Feulgen stain. Scale bar – 25 μm. 6. Base of the shoot apex at the beginning of the shortened bud shoot 
phytomer initiation. 1600 m a.s.l.: 1 – protoderm; 2 – peripheral meristem; 3 – procambium cells. GCA stain. Scale bar – 25 μm.  
7. Shoot terminal apex at the stage of bud formation. 1600 m a.s.l.: 1 – cataphylls of a new bud; 2 – shoot apex. GCA stain. Scale 
bar – 250 μm. 8. Shoot terminal apex at the stage of bud formation. 2045 m a.s.l.: 1 – cataphylls of a new bud; 2 – shoot apex. GCA 
stain. Scale bar – 250 μm. 9. Shoot apex at the stage of bud initiation. 2600 m a.s.l.: 1 – apical initial cells; 2 – central mother cells; 
3 – cataphyll primordium in a new bud. GCA stain. Scale bar – 250 μm. 10. Shoot apex at the stage of shoot initiation. 1600 m a.s.l.: 
1 – shoot apex; 2 – meristematic primordial shoot with needle primordia. GCA stain. Scale bar – 500 μm. 11. Shoot apex at the stage 
of shoot initiation. 2045 m a.s.l.: 1 – shoot apex; 2 – meristematic primordial shoot with needle primordia. GCA stain. Scale bar – 
250 μm. 12. Shoot apex at the stage of shoot initiation. 2600 m a.s.l.: 1 – shoot apex; 2 – meristematic primordial shoot with needle 
primordia. GCA stain. Scale bar – 250 μm. 13. Cross-section of an annual needle-baring shoot at the end of the growing season. 1600 
m a.s.l.: 1 – secondary xylem; 2 – cambial zone; 3 – secondary phloem; 4 – periderm. Feulgen stain. Scale bar – 500 μm. 14. Cross-
section of an annual needle-baring shoot at the end of the growing season. 2045 m a.s.l.: 1 – secondary xylem; 2 – cambial zone; 
3 – secondary phloem; 4 – periderm. Feulgen stain. Scale bar – 500 μm. 15. Cross-section of an annual needle-baring shoot at the 
end of the growing season. 2600 m a.s.l.: 1 – secondary xylem; 2 – the cambial zone; 3 – secondary phloem; 4 – periderm. Feulgen 
stain. Scale bar – 500 μm.
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В осевой части каждого примордия сформирован 
прокамбиальный пучок, имеющий повышенное 
содержание нуклеопротеидов, который связы-
вает его с центральным цилиндром стебля. Ну-
клеопротеиды, в основном РНК, в наибольшей 
мере сконцентрированы в клетках меристемы 
мезофилла, в особенности на вентральной сто-
роне примордиев хвои. В центральном цилиндре 
прокамбиальных пучков стебля зачатков побе-
гов наряду с ростом первичной флоэмы диффе-
ренцировались первые 2 слоя кольчатых трахе-
ид первичной ксилемы. Наблюдается деление 
клеток инициального слоя камбия (рис. 1, 2, 3).  
Отдельные трахеиды сформировались и на вен-
тральной стороне прокамбиальных пучков за-
чатков хвои.

К началу мая (6 мая) на высоте 1600 м над 
ур. моря при сумме положительных темпера-
тур воздуха 183℃ началось активное деление 
клеток апекса (рис. 1, 4–6). В результате раз-
растания зон апикальных инициальных и цен-
тральных материнских клеток апекс приоб-
рел удлиненную полуэллипсоидальную форму 
и увеличился по объему. Толщина перифериче-
ской меристемы увеличилась до 4 слоев клеток. 
В ней сформировались цепочки удлиненных 
клеток прокамбия, следующих из центрального 
цилиндра к протодерме. Это свидетельствует 
о начале инициации материнских групп кле-
ток фитомеров кроющих чешуй новой почки. 
Зачаток охвоенного побега, несущий апекс, за 
период 27 дней вырос по длине в 1.12 раза, за-
чатки хвои — в 1.33 раза. У деревьев в средней 
и верхней частях елового пояса к 6 мая в апексе 
побегов еще не произошло изменений отно-
сительно зимнего состояния. Апексы имеют 
правильную коническую форму.

В середине мая (18 мая) проявились морфо-
логические различия апикальной меристемы 
побегов в почках деревьев, произрастающих 
на различных высотах в поясе естественного 
распространения ели Шренка. На высоте 
1600 м над ур. моря сумма положительных 
температур воздуха составила 287.2℃. Во всех 
зонах апекса происходит митотическое деле-
ние, включая центральные материнские клет-
ки (рис. 1, 4–6). В результате разрастания зон 
апикальных инициальных и центральных ма-
теринских клеток апекс приобрел удлиненную 
полуэллипсоидальную форму и увеличился по 
объему. Толщина периферической меристемы 

увеличилась до 4 слоев клеток. В ней сфор-
мировались цепочки удлиненных клеток про-
камбия, следующих из центрального цилиндра 
к протодерме, что свидетельствует о процессе 
инициации материнских групп клеток фито-
меров кроющих чешуй новой почки. Диффе-
ренцировались клетки инициалей прокамбия 
на внутреннем крае периферической мери-
стемы. В сердцевинной меристеме в основа-
нии апекса увеличились в объеме таниновые 
клетки. Апекс приступил к этапу заложения 
новой почки и сформировал первые зачатки 
ее кроющих чешуй. Характерно, что после 
вычленения из апекса примордии кроющих 
чешуй сразу включаются в объемный рост кле-
ток и дифференциацию. У меристематического 
зачатка охвоенного побега, который располо-
жен в почке предыдущей генерации, над апек-
сом сомкнулись разросшиеся прошлогодние 
листовые примордии верхнего яруса. Длина 
его стебля по отношению к началу вегетации 
увеличилась в 2.07 раза, а примордиев хвои — 
в 2.9 раза. У деревьев на высоте 2045 м над  
ур. моря при сумме положительных темпера-
тур воздуха 193.2℃ также, но в меньшей мере, 
чем на уровне 1600 м, над апексом разрослись 
прошлогодние листовые примордии верхнего 
яруса зачатка меристематического побега, при-
ступившего к весеннему внутрипочечному ро-
сту. В результате разрастания зон апикальных 
инициалей и центральных материнских клеток 
апекс также приобрел полуэллипсоидальную 
форму. Митозы обнаруживаются в тканях вер-
хушки апекса, протодерме, периферической 
меристеме, а также в первых бугорках крою-
щих чешуй почки новой генерации. Зачаток 
охвоенного побега, несущий апекс, по отноше-
нию к началу вегетации увеличился в длину в  
1.87 раза, а примордии хвои — в 2.24 раза. 
В почках деревьев в верхней части елового 
пояса, где сумма положительных температур 
воздуха составила лишь 72.8℃, в апексе не 
отмечено морфологических изменений от-
носительно зимнего состояния. Так же, как 
и зимой, в клетках сердцевинной меристемы 
ядра остаются мелкими и более плотными, 
чем в остальных тканях (аналогичные пока-
занным на рис. 1, 1, 9). Ядрышки слабо раз-
личимы на светомикроскопическом уровне. 
Такое состояние апекса свидетельствует о его 
относительном физиологическом покое. Ме-
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ристематический зачаток охвоенного побега, 
несущий апекс, не обнаруживает значительно-
го прироста по отношению к началу вегетации.

К началу июня (3 июня) в нижней части 
елового пояса сумма положительных темпе-
ратур воздуха составила 465℃. В результате 
усиленного роста тканей основания апекс по-
бегов деревьев, произрастающих в этом поя-
се, приобрел правильную коническую форму. 

Терминальный апекс находится на этапе фор-
мирования почки и заложил 3–4 яруса крою-
щих чешуй (рис. 1, 7). Удлиненный охвоен-
ный побег, на верхушке которого расположен 
апекс, по отношению к ранневесеннему со-
стоянию (9 апреля) вырос по длине в 4.23 раза, 
а примордии хвои — в 8.64 раза. Материнская 
зрелая почка прежней генерации, в которой 
находится зачаток охвоенного побега с мери-
стематическим апексом, находится в состоянии 

Показатель
Indicator

Высота апекса, мм
Apex height, mm

Длина зрелого 
побега, мм /Длина 
зачатка побега, мм
Length of mature 
shoot, mm / Length 
of primordial shoot, mm

Длина листовых 
зачатков, мм
Length of primordial 
leaf, mm

Число слоев кроющих 
чешуй новой почки
Number of primordial 
cataphyll layers

Число ярусов 
листовых зачатков
Number of primordial 
leaf rows

Сумма положительных 
температур, оС
Positive accumulated 
temperature, oC

Сумма температур 
выше 5 оС
Accumulated e�ective 
temperature > 5 оC

Высота, м 
над ур. 

моря
Elevation, 

m a.s.l.

9 апреля
April 9

1600
2045
2600  

0.17 ± 0.008
0.16 ± 0.007
0.14 ± 0.005

0.20 ± 0.01
0.18 ± 0.009
0.17 ± 0.007

0.25 ± 0.01
0.23 ± 0.01

0.19 ± 0.009

0.30 ± 0.01
0.28 ± 0.01
0.22 ± 0.1

0.40 ± 0.02
0.33 ± 0.01
0.29 ± 0.01

0.36 ± 0.02
0.31 ± 0.01
0.33 ± 0.01

1600
2045
2600  

51.3
14.6

0

182.5
108.7

25

287.2
193.2
72.8

465
340.6
168.3

668
512.1
288

894
705.5
428.1

1600
2045
2600  

0
0
0

74.9
27.3

0

179.5
111.7

0

357.3
259.2

98

560.3
430.7
209.4

786.2
624.1
249.5

1600
2045
2600  

2.33 ± 0.11
1.88 ± 0.08
1.46 ± 0.07

2.64 ± 0.10
2.33 ± 0.10

1.46

4.83 ± 0.25
3.51 ± 0.17
1.51 ± 0.07

15 ± 0.41
9.3 ± 0.35

2.63 ± 0.13

82.51 ± 2.84
45.17 ± 2.77

6.5 ± 0.19

214.57 ± 11.03
/0.58 ± 0.03

118.52 ± 6.14
/0.43 ± 0.02
27.49 ± 1.38
/0.33 ± 0.01

1600
2045
2600  

0.61 ± 0.02
0.63 ± 0.02

–

0.81 ± 0.03
0.87 ± 0.03

0.56 ± 0.021

1.63 ± 0.07
1.45 ± 0.07

0.63 ± 0.019

5.88 ± 0.19
4.51 ± 0.19

1.01 ± 0.023

18.1 ± 0.83
16.7 ± 0.071

2.175 ±0 .081

–
–

14.1 ± 0.63

1600
2045
2600  

–
–
–

–
–
–

–
–
–

3.0 ± 0.1
1.5 ± 0.1

–

7.5 ± 0.4
5.5 ± 0.3
1.5 ± 0.1

7.5 ± 0.3
6.5 ± 0.3
3.5 ± 0.2

1600
2045 

–
–

–
–

–
–

–
–

–
–

2.5 ± 0.1
2.0 ± 0.1

6 мая
May 6

18 мая
May 18

3 июня
June 3

18 июня
June 18

3 июля
July 3

Таблица 2. Сравнительная характеристика меристематических зачатков в вегетативных почках Picea schrenkiana на раз-
ных высотах в горах Заилийского Алатау (Северный Тянь-Шань) в первой половине вегетационного периода 1968 г. 
Table 2. Comparative characteristics of meristematic rudiments in vegetative buds of Picea schrenkiana at different heights 
in the mountains of the Trans-Ili Alatau (Northern Tien Shan) in the first half of the growing season of 1968
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окончания фазы набухания. На высоте 2045 м 
над ур. моря к началу июня сумма положи-
тельных температур воздуха составила 340.6℃.  
У деревьев, произрастающих здесь, терми-
нальный апекс также приобрел коническую 
форму, но сформировал лишь 1–2 яруса крою-
щих чешуй почки новой генерации (рис. 1, 8).  
Обнаружилось отставание роста и морфоге-
неза зачатков побегов в почках деревьев по 
сравнению с нижней частью елового пояса. 
На высоте 2600 м над ур. моря к началу июня 

сумма положительных температур воздуха со-
ставила лишь 168.3℃, обнаружились первые 
признаки роста апексов (рис. 1, 9). В резуль-
тате разрастания зон апикальных инициалей 
и центральных материнских клеток верхушка 
апекса побегов у деревьев, произрастающих 
на этой высоте, приобрела округлую форму. 
В базальной части апекса началось вычленение 
первого яруса примордиев кроющих чешуй, 
что можно рассматривать как начало процесса 
формирования укороченного побега почки. 

Показатель
Indicator

Высота апекса, мм
Apex height, mm

Длина зрелого 
побега, мм /Длина 
зачатка побега, мм
Length of mature 
shoot, mm / Length 
of primordial shoot, mm

Длина зачатка 
побега, мм
Length of primordial 
shoot, mm

Число ярусов 
листовых зачатков
Number of primordial 
leaf rows

Сумма положительных 
температур, оС
Positive accumulated 
temperature, oC

Сумма температур 
выше 5 оС
Accumulated e�ective 
temperature > 5 оC

Высота, м 
над ур. 

моря
Elevation, 

m a.s.l.

18 июля
July 18

1600
2045
2600  

0.29 ± 0.02 
0.25 ± 0.01
0.44 ± 0.02

0.25 ± 0.011
0.26 ± 0.01
0.29 ± 0.01

0.23 ± 0.01
0.24 ± 0.01
0.23 ± 0.01

0.20 ± 0.01
0.22 ±0.01
0.21 ± 0.01

0.18 ± 0.01
0.17 ± 0.01
0.15 ± 0.01

1600
2045
2600  

5.0 ± 0.2
3.5 ± 0.18
1.0 ± 0.1

7.0 ± 0.4
6.0 ± 0.3
4.0 ± 0.2

10.5 ± 0.4
8.5 ± 0.3
7.0 ± 0.4

11.5 ± 0.6
10.0 ± 0.5
8.0 ± 0.4

12.0 ± 0.7
9.5 ± 0.4
7.5 ± 0.4

1600
2045
2600  

1134
913.7
582.8

1387.3
1135.3
748.9

1616.7
1336.2
898.7

1805
1505.5
1021.9

2115.4
1778.3
1227.2

1600
2045
2600  

1026
823.3
555.6

1279.7
1053.9
670.4

1509
1254.8
820.1

1697.2
1424.1
843.3

2032.5
1709.3
1090.7

1600
2045

1.06 ± 0.04
0.64 ± 0.03

1.90 ± 0.1
1.49 ± 0.06

1.92 ± 0.08
1.53 ± 0.075

2.18 ± 0.1
1.65 ± 0.081

2.30 ±0.011
1.79 ± 0.07

2600  97.54 ± 4.73
/0.44 ± 0.02 0.84 ± 0.04 1.31 ± 0.04 1.37 ± 0.06 1.44 ± 0.7

3 августа
August 3

18 августа
August 18

3 сентября
September 3

9 октября
October 9

Таблица 3. Сравнительная характеристика меристематических зачатков в вегетативных почках Picea schrenkiana 
на разных высотах в горах Заилийского Алатау (Северный Тянь-Шань) во второй половине вегетационного 
периода 1968 г.
Table 3. Comparative characteristics of meristematic primordia in vegetative buds of Picea schrenkiana from provenances 
at different elevations in the mountains of the Trans-Ili Alatau (Northern Tien Shan) in the second half of the growing 
season of 1968
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Начались процессы внутрипочечного роста 
меристематического зачатка охвоенного по-
бега, длина стебля которого увеличилась лишь 
в 1.80 раза, а примордиев хвои — в 1.63 раза по 
отношению к их ранневесеннему состоянию.

К середине июня (18 июня) в нижней и сред-
ней частях елового пояса у деревьев произошло 
распускание вегетативных почек прежней ге-
нерации и продолжался вне почек пролифера-
тивный рост молодых охвоенных побегов теку-
щего сезонного прироста. На высоте 1600 м над  
ур. моря сумма положительных температур воз-
духа составила 668℃. Здесь на растущих удли-
ненных молодых охвоенных побегах апекс про-
должал формировать структуры укороченного 
побега почек, число ярусов кроющих чешуй ко-
торых достигло 7.5. Апекс вырос до наибольшей 
величины (высота 0.40 мм) за вегетационный 
период (табл. 2). Несущий почку новой генера-
ции охвоенный молодой побег по отношению 
к началу вегетационного периода вырос в дли-
ну в 35.41 раза, а хвоя — в 29.67 раза. При этом 
стебель достиг длины 82.5 мм, а хвоя — 18.1 мм, 
что составляет соответственно 38.45 и 100% от 
общего сезонного прироста. В середине июня 
на высоте 2045 м над ур. моря сумма положи-
тельных температур воздуха составила 512.1 ℃.  
По сравнению с деревьями нижней части елово-
го пояса, здесь обнаружилось отставание в тем-
пе роста апекса и его органогенеза. Апекс имеет 
высоту 0.33 мм. Он заложил широкий укорочен-
ный стебель и лишь 5.5 ярусов кроющих чешуй 
почки новой генерации. Длина стебля молодого 
охвоенного побега по отношению к началу ве-
гетации увеличилась в 29.35 раз, а хвои в 26.51 
раз. При этом стебель достиг длины 55.17 мм, 
а хвоя — 16.7 мм, что составляет соответствен-
но 46.5 и 100% от общего сезонного прироста. 
В верхней части елового пояса к середине июня 
накопилась сумма положительных температур 
воздуха, составляющая лишь 288℃, что соот-
ветствует 43% от соответствующей величины 
в нижней части елового пояса. В этих услови-
ях произошло только набухание вегетативных 
почек прежней генерации. Продолжался рост 
структур апексов, достигших высоты 0.29 мм, 
и они приступили к вычленению примордиев 
кроющих чешуй (1.5 слоя) и стеблевых структур 
укороченного побега почек новой генерации. 
Длина стебля меристематического зачатка ох-
военного побега по отношению к началу ве-

гетации увеличилась в 4.26 раз, а примордиев 
хвои — в 3.73 раз. При этом стебель достиг дли-
ны 6.26 мм, а примордии хвои — 2.175 мм, что 
составляет соответственно 6.41 и 15.42% от их 
общего сезонного прироста.

Начало заложения первого слоя кроющих 
чешуй почки новой генерации у деревьев верх-
ней части елового пояса относится к 4–6 июня. 
Отставание от деревьев нижней части елово-
го пояса составляет 13–15 дней, а от деревьев 
среднего части — 8–10 дней. При этом начало 
процессов вычленения примордиев кроющих 
чешуй новой почки у деревьев, произраста-
ющих на высотах 1600 м, 2045 м и 2600 м над  
ур. моря происходит при накоплении суммы 
положительных температур воздуха соответ-
ственно порядка 330, 275 и 185℃.

Во второй половине июня на высотах 1600 м 
и 2045 м над ур. моря молодые охвоенные побе-
ги закончили осевой рост и в них завершилась 
дифференциация большинства тканей. В этот 
период у деревьев, произрастающих на высоте 
2600 м над ур. моря, произошло раскрывание 
вегетативных почек, и побеги выросли в длину 
на 1/3 сезонного прироста. Гистогенез побегов 
деревьев в верхней части елового пояса имеет 
сходный характер с таковым у деревьев, расту-
щих на высоте 2045 м и 1600 м над ур. моря. 
Наиболее значительный темп осевого приро-
ста побегов на высоте 2600 м над уровнем моря 
наблюдался в первой половине июля, когда они 
и достигли своей полной длины.

К началу июля (3 июля) на высотах 1600 м 
и 2045 м над ур. моря сумма положительных тем-
ператур воздуха составила соответственно 894 
и 705.5℃. Завершился продольный рост моло-
дых охвоенных побегов. Их терминальный апекс 
сформировал полный набор кроющих чешуй 
почки новой генерации. После чего он при-
ступил к росту своего объема, который достиг 
максимальной сезонной величины. На обеих 
высотах апекс начал вычленение структур ме-
ристематического зачатка охвоенного побега но-
вой генерации — примордиев хвои и стеблевых, 
число ярусов которых достигло соответственно 
2.5 и 2.0. Процесс вычленения листовых при-
мордиев осуществляется путем пролиферации 
клеток протодермы, периферической меристе-
мы и прокамбиальных пучков листовых следов. 
Наряду с этим формируется стеблевая часть ли-
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стовых примордиев за счет роста перифериче-
ской меристемы, а также увеличения диаметра 
сердцевиной меристемы. Появляющиеся при-
мордии хвои осуществляют пролиферативный 
рост, в отличие от примордиев кроющих чешуй 
почки, клетки которых сразу после вычленения 
из апекса включаются в объемный рост и диффе-
ренциацию. Зачатки охвоенных побегов имеют 
заметно бóльшую длину стебля (в 1.32–1.38 раза)  
в нижней части елового пояса, чем в его середи-
не. При этом на обеих высотах началось умень-
шение высоты апексов.

На высоте 2600 м над ур. моря к 3 июля сумма 
положительных температур воздуха составила 
428.1℃. На молодых охвоенных побегах тер-
минальный апекс сформировал по 3–4 яруса  
кроющих чешуй почки. Апекс побегов приоб-
рел более остроконическую форму (угол с осью 
апекса порядка 35–40°), в отличие от тупоко-
нической у побегов в средней и нижней частях 
елового пояса. Остроконическая форма апек-
са в верхней части елового пояса формируется 
в результате слабого роста объема сердцевин-
ной меристемы. В сравнении с почками деревь-
ев из нижней и средней части елового пояса, 
у которых сердцевинная меристема сложена 
клетками, приплюснутыми по оси апекса, на 
высоте 2600 м над ур. моря, эти клетки почти 
квадратного сечения, а некоторая часть из них 
даже удлинена вдоль оси апекса. Это является 
следствием слабой активности деления кле-
ток сердцевинной меристемы перегородками, 
поперечными оси апекса. Также характерно, 
что клетки зоны периферической меристемы 
имеют периклинальное удлинение в направ-
лении к верхушке апекса, слабее развита зона 
центральных материнских клеток. Кроющие 
чешуи почек покрыты значительно более плот-
ным слоем трихом, которые содержатся также 
на чешуях внутренних слоев, в то время как 
у деревьев, произрастающих на 1600 м и 2045 м 
над ур. моря, трихомы формируются только на 
чешуях поверхностных слоев. Возможно, что 
усиление развития покрова из трихом кроющих 
чешуй почек представляет собой адаптацион-
ную реакцию к суровым условиям окружающей 
среды верхней границы распространения ели 
Шренка в горах.

У деревьев, произрастающих на высоте 
2600 м над ур. моря, в течение первой полови-
ны июля завершился этап заложения почки. 

К середине июля (18 июля) апекс побегов до-
стиг максимальной сезонной величины, в его 
основании заложился 1 ярус примордиев хвои 
зачатка побега новой генерации. Клетки серд-
цевинной меристемы вытянулись поперек оси 
апекса при относительно небольшом измене-
нии размеров клеток остальных меристемати-
ческих тканей.

Процесс заложения апексом структур но-
вой почки — ее кроющих чешуй и укорочен-
ного стебля происходит в продолжение ро-
ста меристематического зачатка охвоенного 
побега в период от начала сезона вегетации 
до завершения продольного роста его стебля.  
При этом рост всех структур стебля и хвои 
зачатка побега под покровами материнской 
почки предыдущей генерации и в начале пери-
ода после распускания почки осуществляется 
преимущественно пролиферативно путем де-
ления клеток, до достижения длины 30–40% от 
общего сезонного прироста стебля. В после-
дующем удлинение молодого стебля обеспе-
чивается главным образом путем объемного 
роста клеток основной паренхимы с после-
дующей их дифференциацией. В дальнейшем 
зоны пролиферации клеток стебля продолжа-
ют функционирование только в латеральной 
меристеме — камбии центрального цилиндра 
и листовых следов, продуцирующем вторич-
ные флоэму и ксилему, а также в феллогене, 
формирующем перидерму.

К середине июля во всем еловом поясе в моло-
дых почках начался процесс заложения меристе-
матических зачатков охвоенных побегов новой ге-
нерации (рис. 1, 10–12). Наибольшее отставание 
по срокам начала этого этапа органогенеза у ве-
гетативных апексов побегов обнаруживается у де-
ревьев на высоте 2600 м. По сравнению с высотой 
1600 м над ур. моря, оно составляет 20–22 дня;  
на высоте 2045 м отставание существенно мень-
ше — всего 5–7 дней.

В Гималаях на высоте 2500 над ур. моря у Picea 
smithiana период удлинения побега продолжается 
от марта до середины июня. Период образования 
катафиллов — середина мая — начало августа. 
Период развития листовых примордиев — сере-
дина июля — середина ноября [34].

В середине июля (18 июля) у деревьев ели 
Шренка на разных высотах наблюдается значи-
тельное различие по степени созревания тканей 
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стеблей побегов. В стеблях побегов деревьев на 
высотах 1600 м и 2045 м над ур. моря произошла 
полная дифференциация клеток сердцевины. 
При этом, наряду со склереидами, лигнифици-
руется оболочка также и обычных тонкостенных 
паренхимных клеток. На обеих высотах в стебле 
охвоенного побега ксилема проводящих пучков 
центрального цилиндра образовала сплошное 
кольцо. Флоэма центрального цилиндра остает-
ся сложенной в виде отдельных тяжей, но также 
имеет тенденцию тангенциального роста. В про-
водящих пучках центрального цилиндра обнару-
живается существенное преобладание в развитии 
ксилемы над флоэмой. В то же время в листовых 
следах в толще коровой паренхимы наблюдается 
меньшее различие по площади сечения ксилемы 
и флоэмы. На обеих указанных высотах к середи-
не июля началась деятельность феллогена, кото-
рый сформировал 1–2 слоя зрелых клеток пробки 
под паренхимой листовых подушек и гиподермой 
в местах их примыкания. Оболочка клеток пробки 
и паренхимы листовых подушек сильнее субе-
ринизируется на высоте 1600 м над ур. моря, чем 
на высоте 2045 м. В нижней части елового пояса 
выявляется также наибольшая степень лигнифи-
кации оболочек клеток гиподермы и эпидермы.

Этап заложения меристематического зачатка 
охвоенного побега новой генерации на высотах 
1600, 2045 и 2600 м над ур. моря начинается при 
накоплении суммы средних суточных температур 
воздуха выше 5℃ соответственно 650, 527 и 210℃. 
Таким образом, обнаруживается весьма суще-
ственная термическая адаптация процессов за-
ложения апексами почек структур побегов новой 
генерации по мере увеличения высоты произрас-
тания деревьев.

В процессе заложения новых ярусов листовых 
бугорков в тех из них, которые вычленились из апек-
са ранее, обнаруживаются признаки небольшого 
роста путем клеточных делений. При этом в осевой 
части примордиев дифференцируется прокамби-
альный пучок, который объединяется с прокамби-
альной системой стебля. В дальнейшем до конца 
вегетационного периода наблюдается устойчивая 
тенденция уменьшения размеров апекса побегов.

К началу августа (3 августа) на высотах 1600 
и 2045 м над ур. моря температура заложения 
листовых зачатков снижается, в результате чего 
каждый последующий их ярус закладывается 
при более значительном, чем ранее, пролифе-

ративном разрастании примордиев предыдущих 
ярусов. Разрастание примордиев хвои приводит 
к изменению общей конфигурации зачатков по-
бегов, которые принимают полуэллипсоидаль-
ную форму, с четко выделяющимся тупокониче-
ским апексом. В отличие от мест произрастания 
ели Шренка на высотах 1600 и 2045 м, на высоте 
2600 м над ур. моря зачатки ее побегов в почках 
к началу августа имеют заметно меньшее чис-
ло ярусов (4 яруса) листовых примордиев. По-
следние имеют незначительный рост, поэтому 
общий контур зачатков побегов сохраняет ко-
нусовидную форму (угол с осью порядка 50°).  
При этом наблюдается обособление зон апикаль-
ных инициалей и центральных материнских кле-
ток, которые образуют полусферический бугорок 
на верхушке апекса. В течение первой половины 
августа во всем еловом поясе продолжается за-
ложение примордиев хвои на зачатках побегов. 
Наибольший темп их заложения сохраняется на 
высоте 2600 м над ур. моря.

К началу сентября (3 сентября) завершает-
ся заложение примордиев хвои в вегетативных 
почках деревьев во всем поясе естественного 
распространения ели Шренка. Наряду с этим 
во второй половине августа продолжается про-
лиферативный рост заложенных ранее листо-
вых зачатков. В течение сентября и октября 
происходит незначительное увеличение разме-
ров листовых примордиев в меристематических 
зачатках охвоенных побегов в почках деревьев 
во всем еловом поясе. На высоте 1600 м над ур. 
моря наблюдается наибольшая степень разрас-
тания листовых примордиев, они формируют-
ся более заостренными и сильнее изогнутыми 
к верхушке зачатка побега. Примордии сложены 
из продольно удлиненных меристематических 
клеток с коэффициентом прозенхимности 2–3.  
Разрастание листовых примордиев в нижней 
и средней частях елового пояса сопровождается 
незначительным изменением объема стеблевой 
части зачатков охвоенных побегов, ввиду чего 
боковая поверхность последних приобретает 
форму близкую к остроконечному усеченному 
конусу. На высоте 2600 м над ур. моря зачатки 
охвоенных побегов в почках имеют полуэллип-
соидальную форму, поскольку в них в меньшей 
степени, чем на высотах 1600 м и 2045 м, раз-
растаются листовые примордии верхних ярусов. 
Апекс меристематических зачатков охвоенных 
побегов на всех высотах елового пояса приобре-



39МОРФОГЕНЕЗ И РОСТ ПОБЕГОВ PICEA SCHRENKIANA (PINACEAE) 

РАСТИТЕЛЬНЫЕ  РЕСУРСЫ        том  60           вып.  4        2024

тает правильную тупоконическую форму и ми-
нимальную сезонную величину.

У деревьев, произрастающих на высоте 
1600 м над ур. моря, за вегетационный период 
закладываются самые крупные зачатки охво-
енных побегов с наибольшим числом ярусов 
листовых примордиев (12). Зачатки побегов 
у деревьев, произрастающих на высоте 2600 м 
над ур. моря, в общей сложности имеют ми-
нимальные общие размеры и число ярусов ли-
стовых примордиев (7.5). Во всем еловом по-
ясе в терминальных почках концевых побегов 
ветвей в верхней части кроны деревьев число 
спиралей листовых зачатков побегов новой 
генерации изменяется в пределах от 8 + 13 до  
13 + 21 контактных парастих. В последующем 
до наступления устойчивой отрицательной зим-
ней температуры в зачатках охвоенных побегов 
вегетативных почек деревьев в пределах всего 
елового пояса не наблюдается морфологических 
изменений. В таком состоянии они зимуют.

За вегетационный период в проводящем ци-
линдре стебля годичного побега деревьев, произ-
растающих в нижней части елового пояса форми-
руется в два раза больше слоев трахеид вторичной 
ксилемы в радиальном направлении (23 ± 1), 
чем у деревьев, произрастающих в верхней его 
части (11.0 ± 0.6) (рис. 1, 13, 14, 15). Общая тол-
щина ксилемы в проводящем цилиндре стебля 
изменяется у побегов от нижней к верхней части 
елового пояса в виде такой последовательности:  
0.410 ± 0.019 мм, 0.312 ± 0.015 мм и 0.203 ± 0.010 мм.  
Парциальный объем проводящего цилиндра 
ксилемы по отношению к общему объему тка-
ней стебля годичных побегов по мере увели-
чения высоты от 1600 м до 2045 м и 2600 м над 
ур. моря уменьшается в последовательности:  
41 ± 2, 38 ± 1, 30 ± 1%. На высотах 1600 и 2045 м 
над ур. моря за вегетационный период в централь-
ном цилиндре стебля побегов происходит полное 
смыкание ксилемы проводящих пучков. На высо-
те 2600 м ксилема проводящих пучков не смыка-
ется в общее кольцо и имеет меньшую среднюю 
ширину в тангенциальном направлении. В позд-
ней части годичного слоя ксилемы в побегах на 
высотах 2045 м и особенно — 1600 м над ур. моря 
в каждом проводящем пучке образуется по 1–2 
осевых смоляных канала сечением 0.04–0.05 мм. 
У деревьев, произрастающих на высоте 2600 м 
над ур. моря, в ксилеме побегов смоляные кана-
лы не обнаружены. С увеличением высоты места 

произрастания происходит уменьшение степени 
суберинизации слоев пробки. Аналогично изме-
няется и степень лигнификации тонкостенных 
клеток сердцевинной паренхимы.

Основная паренхима представляет собой важ-
ную ткань, которая обеспечивает в весенний пе-
риод продольный осевой рост меристематических 
зачатков стебля и хвои под покровами кроющих 
чешуй материнской почки и их рост после раскры-
вания почки. В этот период ее инициальные клетки 
осуществляют продольный меристематический 
рост путем деления клеточными пластинками, 
ориентированными строго поперек продольной 
оси стебля и хвои. Благодаря этому формируются 
колонки дочерних клеток, расположенных стро-
го параллельно продольной оси органа, которые 
создают механический вектор его продольного 
роста. У Picea abies установлено, что продольный 
рост стебля в основном осуществляется путем кле-
точных делений основной паренхимы, начиная от 
ранней весны под покровами почки и после ее рас-
пускания до достижения порядка 39% от полной 
длины годичного прироста побега [35]. Установ-
лено также, что скорость роста корней растений 
при разных температурах достаточно точно соот-
ветствует скорости митотического цикла [19]. Это 
обстоятельство дает основание оценить скорость 
клеточных делений стебля и хвои ели Шренка в на-
чале вегетационного периода в разных условиях 
произрастания в горах на основе анализа скорости 
удвоения длины этих органов.

Пролиферативный весенний рост меристе-
матических зачатков охвоенных побегов под по-
кровами кроющих чешуй в почках и в начальный 
период после их распускания проявляет значи-
тельную адаптацию к низким температурам при 
увеличении высоты произрастания ели Шренка 
от 1600 м до 2600 м над ур. моря (рис. 2, 1–6). 
При температуре 9℃ средняя суточная ско-
рость удвоения осевого роста стебля охвоенно-
го побега в интервале высот 1600, 2045 и 2600 м 
возрастает и составляет соответственно 0.0766, 
0.0955 и 0.118. При данной температуре, на вы-
соте 2600 м скорость деления клеток в 1.541 раз 
выше, чем на высоте 1600 м. При температуре 5℃  
средняя суточная скорость удвоения осевого ро-
ста стебля охвоенного побега в интервале высот 
1600 м, 2045 м и 2600 м увеличивается в еще боль-
шей мере и составляет, соответственно 0.0066, 
0.0271, 0.0416. Различие в скорости при темпе-
ратуре 5℃ на высоте 1600 м и 2600 м составля-
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Рис. 2. Температурная зависимость средней суточной скорости удвоения длины стебля и хвои зачатка охвоенного побе-
га Picea schrenkiana в начале вегетационного периода на разной высоте произрастания в Заилийском Алатау (Северный 
Тянь-Шань). 
По горизонтали: средняя суточная температура воздуха, ℃. 
По вертикали: 1, 3, 5 – средняя суточная скорость удвоения длины стебля зачатка охвоенного побега; 2, 4, 6 – средняя 
суточная скорость удвоения длины хвои зачатка охвоенного побега. Высота над ур. моря: 1, 2 – 1600 м; 3, 4 – 2045 м; 
5, 6 – 2600 м. 
Fig. 2. The relationship between average daily air temperature and average daily rate of primordial stem and needle length doubling in 
Picea schrenkiana at the beginning of the growing season in the Trans-Ili Alatau mountains (Northern Tien Shan). 
X-axis: 1–6 – the average daily air temperature, ℃. Provenance elevations, m a. s. l.: 1, 2 – 1600; 3, 4 – 2045; 5, 6 – 2600; 
Y-axis: 1, 3, 5 – the average daily rate of stem length doubling in primordial shoot; 2, 4, 6 – the average daily rate of needle length 
doubling in primordial shoot.
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ет 6,303 раза. Согласно уравнениям линейной 
зависимости средней суточной скорости удвое-
ния длины стебля от температуры, теоретически 
начало деления клеток зачатков стебля на высо-
тах 1600, 2045 и 2600 м регистрируется соответ-
ственно при температуре 4.623, 3.415 и 2.822℃. 
Таким образом, меристематический рост стебля 
побегов ели Шренка обнаруживает существенные 
признаки адаптации к низким температурам при 
увеличении высоты места произрастания. Листо-
вые зачатки обнаруживают в процессе меристе-
матического роста признаки большей адаптации 
к низким температурам при увеличении высоты 
места произрастания деревьев ели, чем стебли. 
По сравнению со стеблем, зачатки хвои начинают 
деление клеток при более низкой температуре: на 
высотах 1600 м, 2045 м и 2600 м соответственно 
при 3.795, 2.161 и 1.386℃.

В арборетуме Санкт-Петербургского лесо-
технического университета у ели обыкновенной 
(Picea abies) удвоение скорости меристематиче-
ского роста стебля зачатков охвоенных побегов 
при температуре 9℃ составляет 0.0869, а при  
5℃ — 0.0337, что аналогично величинам, установ-
ленным у ели Шренка в нижней и средней частях 
пояса ее естественного распространения на Тянь-
Шане. Минимальная температура возможного на-
чала деления клеток меристем зачатков стебля по-
бегов ели обыкновенной составляет 2.466℃, как 
это наблюдается у ели Шренка на высоте 2600 м 
над ур. моря [35]. В этих же условиях произраста-
ния у псевдотсуги Мензиса в Санкт-Петербурге 
скорость удвоения длины стебля меристемати-
ческих зачатков побегов при температуре 9℃ со-
ставляет 0.0609, а при температуре 5℃ — 0.0209, 
а начало деления клеток фиксируется при темпе-
ратуре 2.91℃. По сравнению с зачатками стебля 
меристематические примордии хвои псевдотсуги 
Мензиса также проявляют большую адаптацию 
процесса деления клеток к низким температурам: 
при температуре 9℃ удвоение клеток осуществля-
ется со средней суточной скоростью 0.104, а при  
5℃ — 0.0504, минимальная температура возмож-
ного начала деления клеток зачатков хвои у псев-
дотсуги составляет 1.239℃ [36].

Адаптация ростовых процессов к условиям низ-
ких температур носит комплексный характер. Так, 
при выращивании проростков пшеницы при пони-
женной температуре оболочки клеток мезофилла 
«холодных» растений значительно толще, чем «те-
плых». Клетки мезофилла растений, выращенных 

при пониженной температуре, имеют значительно 
больше митохондрий, хлоропластов, пероксисом, 
диктиосом и менее развитые вакуоли. Единица пло-
щади листа, сформировавшегося на холоде, содержит 
больше сырой и сухой массы мезофилла, при этом 
отмечается более высокая интенсивность дыхания 
и фотосинтеза в широком диапазоне температур. 
Увеличение численности органелл в клетке представ-
ляет собой один из путей адаптации растений в про-
цессе онтогенеза к пониженной температуре [37].  
У растений о. Врангель установлена более высокая 
дыхательная способность, чем у родственных видов, 
произрастающих в зоне умеренного климата [38]. 
Снижение атмосферного давления может стимули-
ровать интенсивность фотосинтеза, транспирации 
и продуктивности, что обнаружено по мере подъема 
в горы до высот 2000–2500 м над ур. моря у ряда расте-
ний Восточного Памира [39, 40]. Высказано мнение, 
что это явление связано с улучшением развития эн-
доплазматической сети клеток, функционирования 
плазмодесм, вследствие чего стимулируется фотосин-
тез, транспорт ассимилятов и рост растений [41, 42].  
Изучение ультраструктуры фотосинтетического ап-
парата наиболее типичных для Восточного Пами-
ра высокогорных древесных форм (кустарничков, 
полукустарничков, подушек) показало, что у них 
проявляется ряд признаков, характерных для свето-
любивых растений, таких, например, как небольшие 
размеры пластид и слабое развитие их гранальной 
мембранной системы [43]. Донорно-акцепторные от-
ношения в организме растений играют важную роль 
в функционировании фотосинтетического аппарата. 
В частности, установлено, что любое снижение мас-
сы образующихся ассимилятов вызывает еще более 
резкое обострение конкуренции за их получение, 
причем, прежде всего, от этого страдают корни [44]. 
Возможно, что снижение ростовой функции побе-
гов ели Шренка при увеличении высоты ее произ-
растания в горах может быть связано с нарушением 
распределения ассимилятов между органами дерева 
и снижением их поступления в корневую систему. 
При морфогенезе процессам поляризации клеток 
и тканей принадлежит определяющее значение, 
поскольку возникающие при этом градиенты мор-
фогенетических факторов являются основой для 
дифференциальной активности генома на разных 
этапах развития растения [45]. Вероятно, полярные 
механизмы, действующие при морфогенезе апикаль-
ных меристем побегов, обеспечивают формирование 
оптимальной структуры ассимиляционного аппарата 
и побеговой системы кроны дерева, соответствую-
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щей комплексу экологических факторов на различ-
ных высотах произрастания деревьев ели Шренка.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Снижение длины годичных побегов у де-
ревьев ели Шренка (Picea schrenkiana F. et M.) 
по мере увеличения высоты их произрастания 
в горных условиях вызывается целым рядом 
факторов. Прежде всего, это обусловливается 
неодинаковым температурным режимом и про-
должительностью периода меристематическо-
го развития зачатков побегов. При увеличении 
высоты местности снижается теплообеспечен-
ность растений. В условиях района исследова-
ний это выражается в сокращении продолжи-
тельности периода с суммой температур выше 
5℃ на высотах 1600, 2045, 2600 м над ур. моря. 
В частности, в 1968 г. к 9 октября она составляла 
соответственно: 166, 156, 125 дней. Аналогич-
ным образом изменяется и длительность вегета-
ционного периода. На разной высоте у деревьев 
существует значительный сдвиг фаз развития 
побегов. В начале вегетационного периода в 
верхней части елового пояса (2600 м н.у.м.)  
по сравнению с нижней наблюдается их запаз-
дывание, а во второй половине – более раннее 
завершение. Вследствие этого по мере увели-
чения высоты места произрастания деревьев в 
вегетативных почках затормаживается разви-
тие апексов. Из них формируются укорочен-
ные побеги почек и меристематические зачат-
ки удлиненных охвоенных побегов с меньшим 
числом листовых фитомеров, как по периметру 
основания, так по числу их ярусов в продоль-
ном направлении. В следующий вегетационный 
период те же особенности температурного ре-
жима по мере подъема в горы приводят к тому, 
что ослабляется рост фитомеров хвои, которые 
формируются меньшими по размерам. В сово-
купности это приводит к торможению развития 
ассимиляционного аппарата и в целом прироста 
побегов и органической массы дерева по мере 
увеличения высоты его произрастания в еловом 
поясе на Тянь-Шане.

После окончания пролиферативного продоль-
ного роста стебля зачатка охвоенного побега его 
клетки приступают к завершающему объемному 
росту и дифференциации. Эти процессы зависят 
от экологических условий места произрастания 
деревьев ели Шренка. В частности, после завер-

шения митотического деления клеток сердцевин-
ной паренхимы стебля побега их объемный рост, 
протекающий в первой половине вегетационного 
периода, практически не лимитируется, что под-
тверждается отсутствием существенного различия 
величины диаметра этих клеток у побегов деревь-
ев, произрастающих в разных частях елового по-
яса. То же самое относится и к трахеидам ранней 
древесины. Торможение объемного роста клеток 
трахеид ксилемы наступает в конце вегетацион-
ного периода в поздней части радиального годич-
ного прироста центрального цилиндра стебля по-
бега. С увеличением высоты места произрастания 
деревьев в перидерме стебля охвоенных побегов, 
которая формируется во второй половине вегета-
ционного периода, обнаруживается возрастание 
числа слоев пробки с 3.167 ± 0.182 на высоте 1600 
м над ур. моря до 4.571 ± 0.321 на высоте 2600 м.  
При этом клетки лучше растут по объему в ниж-
ней части елового пояса.

Начало деления клеток меристематического 
зачатка охвоенного побега и пролиферативный 
рост стебля и хвои при увеличении высоты места 
произрастания деревьев проявляет значительную 
степень адаптации к низким температурам. Тем-
пературная адаптация роста меристем побегов 
при увеличении высоты произрастания деревь-
ев в поясе естественного распространения ели 
Шренка только частично снижает отрицательное 
влияние всего комплекса экологических факторов 
на морфогенез и рост побегов.

Есть основание считать, что у ели Шренка на 
каждой высоте в зоне естественного произраста-
ния в Заилийском Алатау Северного Тянь-Ша-
ня развиваются специфические экологические 
формы деревьев, приспособленные к данным 
экологическим условиям. Поэтому при проведе-
нии работ по созданию высокопроизводительных 
древостоев ели Шренка необходимо осуществлять 
сбор семян с экземпляров деревьев на тех же вы-
сотах, на которых из них будут выращиваться 
лесные культуры.

Материалы данного исследования могут 
быть использованы при выполнении исследо-
ваний в области экологического мониторинга 
изменений климата, а также биоиндикации 
окружающей среды.
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Abstract – A comparative study of the shoot apical meristem morphogenesis and shoot growth in Schrenk’s 
spruce (Picea schrenkiana F. et M.) from the provenances at different elevations within its natural distribution 
range in the mountains of the Trans-Ili Alatau mountains of the Northern Tien Shan was conducted. Each 
year, the apical meristem undergoes a stage of forming a shortened shoot with covering scales of a new bud, 
and the stage of initiation of the meristematic primordium of an elongated needle shoot. Before each stage 
of morphogenesis, the apex goes through an independent growth phase associated with the formation of the 
mother cell groups of the bud scale and needle phytomers from the peripheral meristem. The initiation of the 
bud scales primordia in trees growing at elevations of 1600 m, 2045 m, and 2600 m above sea level occurs when 
positive accumulated temperatures reach 330, 275, and 185℃ respectively. In trees growing at 1600 m, 2045 
m, and 2600 m, the stage of the initiation of new meristematic primordial needle-bearing shoots begins when 
the accumulated effective temperature (above + 5℃) reaches 650, 527, and 210℃ respectively. With the site 
elevation increase from 1600 m to 2600 m, the number of the initiated rows of primordial needles decreases 
from 12.0 to 7.5. In spring, during the proliferative longitudinal growth of the meristematic stem primordia, 
the rate of ground tissue cell division can be estimated by the rate of the stem length doubling. At 5℃, in trees 
growing at 1,600 m, the stem growth rate of needle-bearing shoots is 0.0066 length doubling cycles per day, 
while it is 6.3 times greater at 2 600 m. According to the equations for the linear relationship between the average 
daily rate of stem length doubling and temperature, the temperature of the initiation of primordial shoot cell 
division decreases with an increase in the provenance elevation from 4.62℃ at 1 600 m to 2.82℃ at 2 600 m. The 
adaptation of the meristematic cell division process to low temperatures helps to reduce the inhibitory effect of 
altitudinal environmental factors on the morphogenesis and shoot growth in Schrenk’s spruce.

Keywords: Picea schrenkiana, vegetative shoot, apical meristem, adaptation of cell division to low temperatures, 
the Trans-Ili Alatau mountains, the Northern Tien Shan
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БИОЛОГИЯ РЕСУРСНЫХ ВИДОВ

Исследование ритмов роста является одним из 
перспективных подходов к изучению механизмов 
и закономерностей морфогенеза и развития рас-
тений. Наличие ритмов в процессе морфогенеза 
древесных растений было установлено преиму-
щественно с помощью традиционных анатомо-
морфологических методов [1, 2]. Выделяют следу-
ющие основные группы ритмических процессов: 
циркадные — суточные колебания скоростей 
фотосинтеза и дыхания; сезонно-годичные — из-
менения физиолого-морфологических и физио-
логических характеристик растений, вызванные 
последовательной сменой погодно-климатических 
условий в течение года в условиях умеренного кли-

мата [3–7]. К числу последних относятся широко 
применяемые в дендрохронологических иссле-
дованиях изменения характеристик радиального 
роста ствола [8–11].

Помимо перечисленных, у древесных расте-
ний в вегетационный период наблюдаются так-
же инфрадианные ритмы. На их существование 
указывает периодичность в заложении листовых 
примордиев у нескольких видов дуба и формирова-
ние в течение одного вегетационного периода не-
скольких элементарных побегов у ряда древесных 
растений [12, 13]. Так, у сеянцев Quercus robur L. 
их наблюдалось три. S. Hermann с соавторами [14] 
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У деревьев пихты сибирской (Abies sibirica Ledeb.), произрастающих в Екатеринбурге, изучали сезонные 
изменения количественных характеристик апикального роста ствола и боковых ветвей разных ярусов 
кроны, включая их анализ, направленный на выявление признаков ритмичности роста, а также опре-
деление степени влияния температуры воздуха и осадков на динамику ростовых процессов. В динамике 
роста существуют четыре этапа продолжительностью 2–3 недели каждый. Установлено, что изменение 
скорости роста на интенсивном и дополнительном этапах происходит квазиритмично. Среднее коли-
чество наблюдаемых колебаний составляет 4 – у ствола и 4–5 – у ветвей и не зависит от изменений 
погодных условий. Период колебаний составляет 8–9 суток, что соответствует инфрадианным ритмам. 
Рост ствола начинается на одну неделю позже, чем боковых ветвей, и на этапе интенсивного роста обго-
няет их по скорости. Побеги ветвей одного яруса кроны разделяются на две группы, отличающиеся по 
степени совпадения фаз колебаний у ветвей и ствола. Температура в большей, а количество осадков – в 
меньшей степени влияют на начало и продолжительность этапов роста и не влияют на количество коле-
баний. Ритмы роста ствола и ветвей имеют значительное сходство и связаны с эндогенной (генетической 
и гормональной) системой регуляции развития апикальной меристемы. Их существование объясняется 
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наблюдали у дуба эпизодический рост на разных 
фенофазах через каждые 28–38 дней и изучили его 
молекулярно-генетические механизмы. При этом, 
основываясь на результатах морфологических ис-
следований, большинство авторов указывает на 
преимущественно эндогенную природу ритмично-
сти роста побегов. Следует отметить, что ряд иссле-
дователей считает, что существует согласованность 
роста отдельных побегов и ветвей кроны, а также 
древесного растения в целом (включая корневую 
систему), механизмы которой до настоящего вре-
мени слабо изучены [13].

Известно также, что колебания скорости ро-
ста и развития апикальной меристемы суще-
ствуют у побегов хвойных видов растений. Они 
наблюдались при изучении динамики апикаль-
ного роста у Pinus resinosa Aiton [15], Picea meyeri 
Rehder [16] и Picea abies (L.) H. Karst. [17, 18].  
В числе факторов, влияющих на скорость 
и динамику ростовых процессов, рассма-
триваются сезонность развития [19, 20],  
биоритмы [21], отношения между верхушечным 
и радиальным ростом [21–23], температура теку-
щего и предыдущего сезонов [24], влияние фито-
гормонов [25–28]; температура, влага и фотопери-
од [29–31]. В результате цитолого-гистологических 
исследований зарегистрировано наличие циклов 
удвоения числа клеток в паренхиме апекса побегов 
боковых ветвей у Picea abies (5–6 циклов в течение 
сезона роста) [32]. При этом установлено, что ско-
рость прохождения циклов изменяется и в началь-
ный период роста зависит от температуры среды 
(увеличивается при повышении температуры).

Существование инфрадианных ритмов в виде 
колебаний скорости роста древесных растений 
было выявлено с помощью гармонического анали-
за при исследовании динамики апикального роста 
побегов трех видов ив, у которых периоды коле-
баний составляют несколько недель и могут отли-
чаться в разные годы [33–36]. Непосредственно 
инфрадианные ритмы апикального роста побегов 
формирования и ветвления наблюдали у Forsythia 
ovate Nakai [37] и Salix bullata Späth [38] в виде зату-
хающих по амплитуде и изменяющихся по продол-
жительности (около семи дней у Forsythia ovata и до 
14 дней у Salix bullata) фаз колебаний скоростей 
(ускорений). Сезонная динамика роста у растений 
этих видов также различна по продолжительности 
(Forsythia ovata завершила апикальный рост в июле, 
а Salix bullata — в сентябре). Кроме того, рост по-
бегов формирования у Forsythia ovata начинался 

на три недели, а у Salix bullata — на одну неделю 
позже, чем побегов ветвления. Следует отметить, 
что форма кривых сезонной динамики роста у этих 
видов растений различались, однако у разных ти-
пов побегов одного вида была аналогична, из чего 
был сделан вывод о сходстве начинающихся в раз-
ное время процессов их образования. При этом 
у растений обоих видов было установлено наличие 
слабой связи колебаний скорости апикального ро-
ста с погодными условиями среды.

Несмотря на накопленные сведения о природе 
и молекулярно-генетических механизмах регуля-
ции процесса развития апикальной меристемы по-
бегов растений [39–41], динамика этих процессов 
во времени изучена недостаточно. В строении апи-
кальной меристемы выделяют центральную, пери-
ферическую и подстилающую (rib) зоны [42–45].  
Центральная зона включает медленно делящи-
еся плюрипотентные стволовые клетки. Клетки 
центральной зоны в процессе роста формируют 
периферическую зону, в которой клетки делятся 
быстрее [46–48] и в дальнейшем участвуют в об-
разовании боковых органов, включая листовые 
примордии. У растений Arabidopsis thaliana в цен-
тральной зоне апикальной меристемы находят-
ся медленно делящиеся инициали и их дочерние 
клетки, которые могут перемещаться в перифери-
ческую зону, где они дифференцируются, обра-
зуя зачаток органа примерно каждые 24 часа [49]. 
Проведенный в этой работе анализ распределения 
частот выявил широкий диапазон продолжитель-
ностей клеточного цикла (от 12–18 до 90–96 ча-
сов). Однако у большинства клеток время между 
делениями составляет 12–36 часов. Продолжитель-
ность клеточного цикла была короче в клетках, 
расположенных в периферической зоне, по срав-
нению с центральной зоной. Продолжительность 
цикла в центральной зоне составляла не менее 
36–72 часов. В другой работе [50] максимальное 
увеличение числа и размеров клеток в апикальных 
меристемах арабидопсиса наблюдалось между 5‑м 
и 7‑м днем. Известно также, что относительная 
скорость растяжения клеток в корнях травянистых 
растений в 5–7 раз больше скорости их образова-
ния [2].

Анализ приведенных выше сведений указыва-
ет на принципиальное сходство основных меха-
низмов развития апикальной меристемы у рас-
тений разных видов и позволяет предположить 
существование в апикальной меристеме групп 
клеток с согласованными клеточными циклами.  
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При этом факты одновременности начала и окон-
чания роста побегов у растения, а также наличия 
чередований периодов увеличения и уменьшения 
скорости апикального роста побега указывают на 
высокую вероятность ритмичности прохождения 
этого этапа морфогенеза. На основании данных 
предположений при планировании нашего иссле-
дования были выдвинуты три рабочие гипотезы: 
1) в сезонной динамике апикального роста ствола 
(АРст) и боковых ветвей (АРбв) деревьев пихты си-
бирской Abies sibirica Ledeb. существуют колебания, 
соответствующие инфрадианным ритмам роста; 
2) сезонная динамика АРст и АРбв дерева анало-
гична по ритмам роста, но имеет отличия, связан-
ные с анатомическими особенностями и разными 
функциями этих частей дерева в процессах роста 
и морфогенеза; 3) квазиритмичность сезонной ди-
намики АРст и АРбв древесных растений обуслов-
лена преимущественно эндогенными факторами 
и слабо зависит от изменений температуры воздуха 
и количества осадков.

В связи с проверкой этих гипотез целью на-
стоящей работы являлось исследование сезон-
ных изменений количественных характеристик 
АРст и АРбв деревьев пихты сибирской. Задачи 
исследований включали:1) на основании резуль-
татов измерений характеристик АРст и АРбв 
разных ярусов кроны деревьев пихты сибирской  
(I–II классов возраста) определить сезонную дина-
мику скорости и ускорения роста в 2022 и 2023 гг.; 
2) провести сравнительный анализ сходства се-
зонных динамик АРст и АРбв и установить нали-
чие или отсутствие в них ритмических процессов, 
конкретизируя их особенности; 3) оценить связь 
сезонных динамик АРст и АРбв деревьев пихты 
сибирской с влиянием эндогенных и экзогенных 
(погодно-климатических) факторов.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Объектом исследований были деревья пихты 
сибирской Abies sibirica Ledeb. семенного проис-
хождения, произрастающие в условиях умеренного 
затенения под пологом материнского насаждения 
на границе участка с коллекционными посадка-
ми растений рода Abies (дендрарий Ботаническо-
го сада УрО РАН). Изученные особи находятся 
в имматурном (полувзрослом) онтогенетическом 
состоянии (im2) [51]. Их возраст на начало веге-
тационного периода 2022 г. составлял 14–24 года 
(средний — 16 лет). Диаметр деревьев у шейки 

корня — 17–43 мм, высота — 80–203 см, а мак-
симальный возраст хвои — 10–12 лет. В течение 
периода измерений побеги прошли четыре фено-
фазы: Пб1 — набухание вегетативных почек; Пб2 — 
распускание почек; Пб3 — начало роста побегов; 
Пб4 — окончание роста побегов [52, 53]. Начинали 
измерения в период завершения фенофазы Пб1, 
при этом фенофаза Пб2 протекает в среднем в те-
чение 1–2 дней, после чего наступает Пб3.

В 2022 г. у 20 деревьев измеряли линейный рост 
главного осевого побега (ствола) текущего вегета-
ционного периода. Завершение почечного роста 
и начало видимого роста побегов определяли визу-
ально на основании морфологических признаков 
и регистрировали фотографированием. У восьми 
деревьев из этой выборки измеряли длину осевых 
побегов четырех боковых ветвей (терминальных 
побегов второго порядка), находящихся с разных 
сторон ствола в средней (центральной) части кро-
ны. В 2023 г. у этих экземпляров дополнительно 
проводили измерения осевых побегов боковых 
ветвей, расположенных в верхней и нижней ча-
стях кроны, а также боковых побегов почечной 
коронки (ярус 0). В начале вегетационного сезо-
на 2023 г. средний возраст измеряемых боковых 
ветвей составлял: верхний ярус (ярус 1) — 2 года, 
средний (ярус 2) — 7 лет, нижний (ярус 3) — 11 лет. 
Почечная коронка первой терминальной мутовки 
главного побега формируется в течение преды-
дущего вегетационного сезона и состоит из 2–3 
боковых и одной центральной почек. Все измере-
ния начинали в период, соответствующий фено-
фазе начала почечного роста в текущем году, по 
методике А. А. Молчанова и В. В. Смирнова [54] 
с точностью ± 1 мм.

В 2022 г. измерения проводили с 12 мая по 
27 июля с периодичностью один раз в неделю. 
Дополнительное измерение было проведено 
16 августа. Всего было измерено 20 главных осе-
вых побегов (стволов) и 32 осевых побега боковых 
ветвей (ярус 2). В 2023 г. Измерения проводились 
с 26 апреля по 15 июля (80 дней). В результате пред-
варительного анализа данных 2022 г. было установ-
лено наличие перегибов кривых скорости АРбв, 
которое указывает на возможность существования 
колебаний скорости с периодом, не совпадающим 
с продолжительностью интервалов между измере-
ниями. С целью проверки данного предположения 
программа проведения измерений в 2023 г. была 
изменена, а также дополнительно проведены из-
мерения ростовых характеристик у ветвей разных 
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частей кроны. Период наблюдений делился на три 
части: два периода роста, характеризующиеся от-
носительно небольшими приростами (26.04–16.05 
и 16.06–15.07 соответственно), в течение которых 
измерения проводили один раз в неделю, и пери-
од быстрого роста (16.05–16.06), когда приросты 
измеряли один раз в 3–4 дня. Всего в 2023 г. были 
измерены приросты у 19 осевых побегов ствола, 
а также у 17, 19, 28 и 23 осевых побегов боковых 
ветвей (ярусы 0–3 соответственно).

При анализе данных использовали сведения 
о температуре воздуха и количестве осадков в пе-
риоды наблюдений (табл. 1).

Данные обрабатывали статистическими метода-
ми в пакетах Microsoft Excel и Statsoft Statistica 8.0.  
На графиках приведена динамика средних вели-
чин прироста (скорости) и ускорения апикального 
роста со стандартными ошибками, соответствую-

щие кривые — стандартные сглаживающие кри-
вые пакета Excel. Величину скорости и ускорения 
определяли независимо для каждого измерения, 
после чего проводили стандартную процедуру ста-
тистической обработки данных. По оси абсцисс на 
графиках обозначены номера дней с начала года. 
Влияние погодных условий на АРст и АРбв оце-
нивали с помощью корреляционного и дисперси-
онного (ANOVA) анализов по среднему значению 
величины температуры и количества осадков за 
период времени между наблюдениями.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

В 2022 г. начало почечного роста ветвей (фе-
нофаза Пб2) зарегистрировано в период 131–138 
дней года. Видимый рост побегов (фенофаза Пб3) 
начался на 138–145 день года, после завершения 
фазы почечного роста (рис. 1). Увеличение ско-

День 
года
Day 

of the 
year

День 
года
Day 

of the 
year

Дата
Date

Средняя 
температура, °С

Average t, °С

Средняя 
температура, °С

Average t, °С

123
128
132
139
145
153
160
167
173
181
188
195
202
208
228
       
   
   
   
   
   

03.05.23
10.05.23
16.05.23
19.05.23
23.05.23
26.05.23
30.05.23
02.06.23
06.06.23
09.06.23
13.06.23
16.06.23
23.06.23
30.06.23
07.07.23
15.07.23
22.07.23
29.07.23
05.08.23
12.08.23
16.08.23

Дата
Date

2022 г. 2023 г.

03.05.22
08.05.22
12.05.22
19.05.22
25.05.22
02.06.22
09.06.22
16.06.22
22.06.22
30.06.22
07.07.22
14.07.22
21.07.22
27.07.22
16.08.22

9.3
9.6
11

11.9
8.9

14.9
14.4
16.1
18.2
13.6
15.3
24.8
22.2
21.5
19.5

1.8
17.4
21.9
11

31.5
8.3

16.9
23

37.6
8.4
5.1
2.2
2

2.4
0

123
130
136
139
143
146
150
153
157
160
164
167
174
181
188
196
203
210
217
224
228

12.5
12.9
12.0
14.4
18.7
22.9
24.2
24.6
22.2
13.0
13.4
19.3
11.2
16.8
24

23.6
17.6
21.2
22.1
19.4
21.6

1.0
0.0
0.0
0.0
0.0
0.0
0.0
0.0

10.5
20
3.3
0.0

17.6
9.3
5.0

17.3
45.8
0.0

23.1
10.8
0.0

Сумма 
осад., мм

Total 
precipitation, 

mm

Сумма 
осад., мм

Total 
precipitation, 

mm

Таблица 1. Температура воздуха (средняя за неделю) и суммарное количество осадков (за неделю) в 2022 и 2023 гг.  
(Данные Метеостанции Екатеринбурга, https://rp5.ru/Погода в Екатеринбурге [55])
Table 1. Air temperature (weekly average) and total precipitation (weekly average) in 2022 and 2023. (Yekaterinburg 
Meteorological Station data, website https://rp5.ru [55])
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рости АРбв наблюдалось в период 145–153 день, 
при этом скорость роста быстро возросла и до-
стигла максимальной величины в сезоне. В период 
153–160 дней эти значения скорости сохраняются. 
На пятой неделе измерений (160–167 день) на-
блюдались достоверное снижение скорости роста 
и последующая ее стабилизация на шестой неделе 
(167–173 день). В течение седьмой недели изме-
рений (июнь, 173–181 день) произошло сниже-
ние величин приростов, за которым последовало 
временное (181–188 день) их увеличение. Оконча-
тельное прекращение АРбв наблюдалось в период  
(188–195 день). Таким образом, общая продолжи-
тельность АРбв составила семь недель.

АРст начался на одну неделю позже, чем АРбв 
(145–153 день). На протяжении трех недель скорость 
АРст увеличивалась (рис. 1). На 167 день был до-
стигнут абсолютный максимум значений в сезоне. 
После этого значения скорости роста снижались 
вплоть до его полного прекращения на 208 день.  
На графике сезонной динамики скорости АРст 
наблюдаются два перегиба (замедления роста), 
первый — на второй неделе, а второй — на пятой. 
Общая продолжительность АРст составила 8 недель.

Анализ сезонной динамики ускорений АРбв 
(рис. 2) показал, что на этапе 1 их величины 
в сравнении с почечным ростом не изменялись, 
а в период 145 – 153 дней возросли и достигли мак-
симальных для сезона величин. На протяжении 
следующих 14 дней ускорение последовательно 
уменьшается и становится отрицательным в пе-
риод 160 – 167 дней. Начиная с шестой недели 
наблюдений (167–173 день) ускорение соверша-
ет ряд колебаний (наблюдается 2 максимума). Их 
окончание происходит на 202 день.

Величина ускорения АРст начинает увели-
чиваться на 145–153 день (рис. 2). В течение 
недели (153–160 день) она сохраняется на до-

стигнутом уровне. С 160 по 167 день наблюда-
лось дополнительное увеличение, в результате 
которого максимум значений ускорения АРст 
пришелся на пятую неделю (160–167день). 
В течение шестой недели (167–173 день) про-
изошло резкое снижение величины ускорения 
до отрицательных значений и в течение после-
дующего времени наблюдений она остается 
в отрицательной области вплоть до прекраще-
ния АРст (208 день).

Рис. 1. Сезонная динамика еженедельных приростов (скорости роста) ствола (1) и боковых ветвей (2) Abies sibirica в 2022 г.
По горизонтали – день года; по вертикали – величина прироста, см/Δt. Стрелками указаны точки начала 1–4 этапов роста, 
описанных в тексте.
Fig.1. Seasonal dynamics of weekly measured apical growth rates of stem (1) and lateral branches (2) in 2022.
X-axis – day of year; y-axis – growth rate, cm/Δt. Arrows indicate the starting points of growth stages 1–4, described in the text.
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При визуальном наблюдении за состоянием 
почек в 2022 г. стадия набухания почек ствола не 
наблюдалась. По-видимому, набухание произошло 
в течение нескольких дней первой недели начала 
видимого роста. При этом АРбв начался на одну 
неделю раньше АРст, что указывает на более позд-
ний выход из покоя терминальной почки ствола. 
АРбв начинается раньше АРст и достигает макси-
мума в период замедления АРст на третьей неделе. 
В дальнейшем АРст достигает максимума в период 
снижения АРбв. Таким образом, в описанный пе-
риод и далее изменения скорости АРст и АРбв име-
ют вид колебаний, совершаемых в противофазе. 
В 2022 г. АРст начался на 149 день, а закончился — 
на 198 день. АРбв начался и закончился на одну 
неделю раньше, чем АРст, при этом их продолжи-
тельность была одинаковой и составляла 49 дней.

В 2023 г. АРст начался на 133 день года (рис. 3). 
Его скорость возрастала в течение 14 дней (пер-
вый максимум на кривой сезонной динамики), 
после чего в течение трех дней снизилась и вновь 
возросла через 4 дня до величины, близкой к мак-
симальной. В дальнейшем она уменьшилась на 
протяжении недели и сохраняла относительно не-
большие значения в течение трех недель, а через 
две недели (на 195 день) АРст прекратился. Таким 
образом, кривая сезонной динамики скорости 

АРст содержит экстремумы и перегибы, и имеет 
вид колебаний с продолжительностью отдельных 
фаз от трех дней до двух недель.

На кривой сезонной динамики ускорения АРст 
(рис. 5) наблюдается четыре достоверных мак-
симума. В начальный период роста (первые два 
максимума на этапе 2) и в последующий, когда 
наблюдался третий максимум (этап 3), продолжи-
тельность фаз колебаний составляла три — семь 
дней. В дальнейшем она увеличилась.

В 2023 г. АРбв на всех ярусах кроны начался 
после завершения почечного роста на 127 день года 
(рис. 3, 4). Увеличение скорости АРбв началось 
на одну неделю раньше и происходило дольше, 
чем АРст. Максимумы скорости АРбв наблюда-
лись одновременно с первым максимумом АРст 
на 150 день. При этом динамика скорости АРбв 
отдельных ярусов кроны отличалась уже в началь-
ный период. Наибольшая скорость, превышающая 
или равная скорости АРст, наблюдалась на ярусе 0. 
В ярусах 1–3 зарегистрировано последовательное 
уменьшение скорости роста боковых ветвей на 
протяжении всего периода роста. АРбв на ярусах 
1–3 прекратился на 167 день, а на ярусе 0 — позд-
нее (одновременно с АРст). После достижения 
максимальных значений скорости АРбв в течение 
одной недели (152–160 день) снижались.

Рис. 2. Сезонная динамика ускорения апикального роста ствола (1) и боковых ветвей (2) Abies sibirica в 2022 г. По горизонтали –  
день года; по вертикали – ускорение роста, см/Δt2. Стрелками указаны точки начала 1–4 этапов роста, описанных в тексте.
Fig.2. Seasonal dynamics of apical growth accelerations of stem (1) and lateral branches (2) in 2022. X-axis – day of year; y-axis – 
growth acceleration, cm/Δt2. Arrows indicate the starting points of growth stages 1–4, described in the text.
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Рис. 4. Сезонная динамика еженедельных приростов (скорости роста) боковых ветвей 0-го (обозначено 1), 1-го (2) и 3-го (3) 
ярусов кроны Abies sibirica в 2023 г. По горизонтали – день года; по вертикали – величина прироста, см/Δt.
Fig. 4. Seasonal dynamics of apical growth rates of lateral branches at crown levels 0 (marked as 1), 1 (2) and 3 (3) in 2023.
X-axis – day of year; y-axis – growth rate, cm/Δt.

Рис. 3. Сезонная динамика еженедельных приростов (скорости роста) ствола (1) и боковых ветвей 2-го яруса кроны (2) Abies 
sibirica в 2023 г. По горизонтали – день года; по вертикали – величина прироста, см/Δt. Стрелками указаны точки начала  
1–4 этапов роста, описанных в тексте.
Fig.3. Seasonal dynamics of apical growth rates of stem (1) and lateral branches (2) at the crown level 2 in 2023. X-axis – day of year; 
y-axis – growth rate, cm/Δt. Arrows indicate the starting points of growth stages 1–4, described in the text.
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На всех графиках сезонной динамики уско-
рения АРбв разных ярусов кроны наблюдаются 
колебания (рис. 5). На ярусе 0 положения четырех 
основных максимумов АРбв совпадают по сро-
кам наблюдений с максимумами АРст, но в нача-
ле роста существует дополнительный максимум 
(на 136 день года). Экстремумы кривых ускорений 
в начальный период АРбв (два последовательных 
максимума и три минимума) на остальных яру-
сах кроны синхронны экстремумам ускорения 
АРст вплоть до 153 дня, после чего достоверных 
колебаний не наблюдалось до завершения роста. 
Таким образом, в 2023 г. АРст начался, по срав-
нению с 2022 г., примерно на две недели раньше 
(на 133 день года) и закончился на 192 день. АРбв, 
как и в 2022 г., начался на неделю раньше АРст 
(на 127 день) и закончился на 167 день. Продолжи-
тельность АРст в 2023 г. составила около 65 дней, 
а АРбв — 40 дней.

Сравнение результатов изучения сезонной ди-
намики скорости и ускорения АРст и АРбв в 2022 г. 
и 2023 г. (АРбв только побегов яруса 2) позволяет 
выделить в период прохождения этих фаз четыре 
этапа (рис. 1, 3): 1 – предварительный рост (ско-
рость низкая, близкая к скорости завершения по-
чечного роста); 2 – интенсивный рост (скорость 
быстро увеличивается, в динамике ускорений 

АРст и АРбв наблюдаются синфазные колебания); 
3 – дополнительный рост (средняя скорость сни-
жается, в динамике ускорений АРст и АРбв на-
блюдаются происходящие в противофазе колеба-
ния); 4 – окончание роста (скорость продолжает 
уменьшаться до нуля, колебания не достоверны). 
Описанная последовательность событий отражает 
основные закономерности сезонных изменений 
ростовой активности апикальной меристемы, со-
впадающие у ствола и боковых ветвей.

Между динамикой скорости роста в 2022 г. 
и 2023 г. cуществуют признаки сходства и разли-
чия. Признаки сходства: 1) в динамиках выделяются 
4 этапа роста; 2) АРст начинается на одну неделю 
позже, чем АРбв; 3) скорость АРст на этапе 2 пре-
вышает скорость АРбв, и это соотношение сохра-
няется на этапе 3; 4) на этапе 2 наблюдается перегиб 
кривой АРст; 5) на этапе 3 наблюдаются слабо вы-
раженные перегибы кривой АРбв. Признаки отли-
чия динамик: 1) в 2023 г. начало и окончание роста 
ствола и ветвей происходят раньше, чем в 2022 г.; 
2) в 2023 г. уменьшение приростов и прекращение 
роста боковых ветвей наступает раньше и происхо-
дит быстрее, чем соответствующие изменения роста 
ствола; 3) в 2023 г. на этапе 3 на кривых скорости 
АРбв не наблюдается перегиба, указывающего на 
временную стабилизацию.

Рис. 5. Сезонная динамика ускорения апикального роста ствола (1) и боковых ветвей 0-го (2), 1-го (3), 2-го (4) и 3-го (5) яру-
сов кроны Abies sibirica в 2023 г. По горизонтали – день года; по вертикали – ускорение роста, см/Δt2.
Fig. 5. Seasonal dynamics of stem (1) and lateral branches apical growth acceleration at different crown levels (crown levels 0–3 are 
marked as 2–5, respectively) in 2023. X-axis – day of year; y-axis – growth acceleration, cm/Δt2.
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В ходе изучения отличий сезонной динамики 
скорости и ускорения АРбв разных ярусов кроны 
был проведен кластерный анализ по методу Уорда. 
С его помощью было установлено, что на ярусе 2 
по характеру сезонной динамики боковые ветви 
можно разделить на две группы. Наиболее явные 
отличия между группами наблюдаются в сезонной 
динамике ускорения роста. Из числа изученных 
объектов в группу 1 попали побеги с 12 ветвей, 
а в группу 2 — с 16. Колебания ускорения АРбв 
группы 2 происходили синфазно с колебаниями 
ускорения АРст, а у группы 1 — в противофазе 
(рис. 6). Так, на 2‑м этапе роста наблюдается два 
максимума кривой АРст, между которыми в груп-
пе 1 боковых ветвей существует один максимум 
апикального роста, а в группе 2 наблюдаются два 
максимума, которые совпадают по срокам наблю-
дения с максимумами АРст.

Изучение характеристик АРбв у двух групп по-
бегов ярусов 1 и 3 дало аналогичные результаты.  
При этом на ярусе 0 соответствующие группы не 
выделяются. На ярусе 1 количество ветвей в первой 
группе составило 9, во второй — 11. На ярусе 2 ко-
личество ветвей в соответствующих группах было 
12 и 16, а на ярусе 3–11 и 16. Из сопоставления этих 

данных следует, что на всех ярусах ниже яруса 0 ветви 
с динамикой АРбв, синфазной АРст более много-
численны, чем с противофазной. При этом более су-
щественные отличия наблюдаются в форме кривых, 
описывающих сезонную динамику АРст и АРбв, по 
сравнению с кривыми АРбв разных ярусов кроны.

Изучение влияния погодных факторов на рост 
апикальной меристемы выявил следующее. Кор-
реляционный анализ данных показал, что в 2022 г. 
коэффициенты корреляции скорости АРст и АРбв 
с температурой воздуха ниже либо недостоверны, 
а с суммой осадков — выше, чем в 2023 г. (табл. 2). 
Динамика средних за неделю значений температу-
ры и количества осадков в 2022 г. и 2023 г. (табл. 1)  
в период с апреля до середины июня значитель-
но различались. В 2022 г. рост ствола и ветвей 
происходил на фоне более низких, по сравнению 
с 2023 г., температур. Дальнейшее их повышение 

совпало по времени с периодом торможения ро-
стовых процессов (этапы 3 и 4), а осадки при этом 
стабильно выпадали до середины июля. В 2023 г. 
повышение температур произошло раньше, чем 
в 2022 г., и по времени совпало с периодом интен-
сивного роста (этап 2), однако в этот период (май 
2023 г.) осадки практически отсутствовали.

Рис. 6. Сезонная динамика ускорения апикального роста двух групп боковых ветвей 2-го яруса кроны (1, 2) и ствола (3) Abies 
sibirica в 2023 г. По горизонтали – день года; по вертикали – ускорение роста, см/Δt2.
Fig. 6. Seasonal dynamics of apical growth acceleration of stem (3) and two groups of lateral branches (1, 2) at the crown level 2 in 2023.
X-axis – day of year; y-axis – growth acceleration, cm/Δt2.
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Анализ влияния погодных факторов на ско-
рость АРст и АРбв яруса 2 кроны деревьев пих-
ты сибирской с помощью ANOVA (табл. 3) пока-
зал, что влияние фактора температуры на АРст 
статистически значимо как в 2022 г. (F = 39.4;  
p < 0.01), так и в 2023 г. (F = 35.04; p < 0.01). Вли-
яние фактора осадков значимо в 2022 г. (F = 14.0;  
p < 0.00001) и в 2023 г. (F = 6.47; p = 0.0018). Величи-
ны критерия различаются по годам почти в 2 раза. 
При этом влияние температуры в 2022 и 2023 гг. на 
АРбв также значимо (F = 40.61; p < 0.01 и F = 14.32; 
p < 0.00001 соответственно), но величины крите-
рия различаются по годам почти в 3 раза. Влия-
ние осадков на АРбв в 2022 г. и 2023 г. значимо 
(F = 13.06; p < 0.00001 и (F = 8.05; p < 0.0004 соот-
ветственно) и величины критерия F различаются 
по годам почти в 2 раза. Таким образом, влияние 
фактора осадков выражено в целом слабее, чем 
фактора температуры.

Сопоставление степени влияния факторов тем-
пературы воздуха и количества осадков на скорость 
АРст и АРбв (табл. 4) показало, что в 2022 г. оно 
было больше, чем в 2023 г. При этом влияние тем-
пературы на АРст и АРбв в несколько раз больше, 
чем осадков.

Следует отметить, что сопоставление экстрему-
мов и перегибов на графиках сезонной динамики 
скорости и ускорения АРст и АРбв на этапах 2 и 3 
с изменениями средних за соответствующий пе-
риод величин температуры воздуха и количества 
осадков в 2022 и 2023 гг. не выявило наличия пря-
мой связи между ними.

Важным различием сезонной динамики роста 
ствола и ветвей является более раннее (на одну 
неделю) начало АРбв по сравнению с АРст. В на-
чале видимого роста (этап 1) скорости АРбв ми-
нимальны. В 2022 г. в динамике АРст фаза почеч-
ного роста не наблюдалась, а на этапе 1 скорость 
АРст была незначительной. В 2023 г. почечный 
рост в динамике АРст зафиксирован, а на этапе 
1 скорость АРст была низкой. Эти факты по-
зволяют предположить, что этап 1 АРст и АРбв 
соответствует первой стадии видимого роста, ха-
рактеризуемой интенсивными клеточными деле-
ниями в центральной паренхиме и относительно 
небольшим удлинением побега, как это было вы-
явлено у Picea abies и Pseudotsuga menziesii [32, 56].  
В этих работах указывается также на прямую 
связь скорости роста побега и деления клеток 
паренхимы, а также на зависимость этих про-
цессов на начальных этапах роста побега от тем-
пературы среды. В 2023 г. в начале этапа 2 АРбв 
обгоняет по скорости АРст, а в конце этапа 2 — 
отстает от него. На дальнейших этапах роста 
АРст обгоняет АРбв, по-видимому, за счет уси-
ления притока ресурсов в терминальный побег 
ствола. Кроме того, более раннее начало роста 
ветвей позволяет задержать начало известного 
явления апикального доминирования в стволе, 
связанного с появлением градиентов ауксинов 
в тканях и органах растений после активации 
роста [57]. Этот процесс объясняет также умень-
шение скорости АРбв в кроне, наблюдаемое при 
удалении от вершины (рис. 3, 4)

2022

2023

Приросты ствола
Stem growth
Приросты ветвей
Lateral branches growth
Приросты ствола
Stem growth
Приросты ветвей
Lateral branches growth

-0.050

-0.158*

0.382**

0.314**

0.572**

0.414**

0.132*

-0.260**

Год
Year

Температура
Temperature

Показатель
Indicator

Сумма осадков
Total precipitation

Таблица 2. Коэффициенты корреляции между величинами скорости АРст и АРбв деревьев пихты сибирской и 
погодными факторами в 2022 и 2023 гг.
Table 2. Correlation coefficients between the growth rate values of the stem and lateral branches of Siberian fir and 
weather factors in 2022 and 2023

Примечание. Уровень значимости: * – p < 0.05, ** – p < 0.01.
Note. * – significance level p < 0.05, ** – significance level p < 0.01.
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Дальнейший анализ полученных результатов 
предполагает попытку объяснения биологических 
механизмов, обуславливающих обнаруженные 
закономерности. С точки зрения авторов пред-

ставляет интерес установление взаимосвязи 
процессов, определяемых морфометрическими 
показателями (измерения на уровне органов), 
с процессами на клеточном и тканевом уровне, 

2022

Осадки
Precipitation

Температура
Temperature

Влияние фактора
E�ect of the factor
Случайная ошибка
Random error
Влияние фактора
E�ect of the factor
Случайная ошибка
Random error

26.7

0.68

13.8

0.98

39.40
 

14.00
 

< 0.01

 
< 0.00001

Год
Year MS F pПогодный фактор

Weather factor
Эффект

E�ect

Ствол/Stem

Ветви/ Lateral branches

Осадки
Precipitation

Температура
Temperature

Влияние фактора
E�ect of the factor
Случайная ошибка
Random error
Влияние фактора
E�ect of the factor
Случайная ошибка
Random error

14.2

0.35

6.23

0.48

40.61

13.06
 

< 0.01

 
< 0.00001

2023

Осадки
Precipitation

Температура
Temperature

Влияние фактора
E�ect of the factor
Случайная ошибка
Random error
Влияние фактора
E�ect of the factor
Случайная ошибка
Random error

14.14

0.40

3.82

0.59

35.04
 

6.47
 

< 0.01

 
0.0018

Ствол/Stem

Ветви/ Lateral branches

Осадки
Precipitation

Температура
Temperature

Влияние фактора
E�ect of the factor
Случайная ошибка
Random error
Влияние фактора
E�ect of the factor
Случайная ошибка
Random error

1.66

0.116

1.048

0.13

14.32

 
8.050

 

< 0.00001

 
0.0004

Таблица 3. Результаты оценки влияния погодных факторов на скорость роста ствола и ветвей деревьев пихты 
сибирской в 2022 и 2023 гг.
Table 3. Assessment of the weather factors influence on the growth rate of stem and lateral branches of Siberian fir in 2022 and 2023

Примечание. MS – средняя дисперсия межгрупповая и внутригрупповая; F – критерий Фишера; p – уровень значимости
Note. MS – average intergroup and intragroup variance; F – Fisher criterion; p – significance level



59РИТМИЧНОСТЬ СЕЗОННОЙ ДИНАМИКИ АПИКАЛЬНОГО РОСТА СТВОЛА

РАСТИТЕЛЬНЫЕ  РЕСУРСЫ        том  60           вып.  4        2024

что позволит объяснить наблюдаемую динамику 
роста. Связующим звеном может служить совпа-
дение темпоральных характеристик процессов, 
наблюдаемых на различных уровнях изучаемой 
биологической системы (клетка; ткань; орган). 
При анализе сезонной динамики АРст и АРбв 
использовали следующее предположение. В кле-
точном цикле участвующих в росте побега ство-
ловых клеток паренхимы апикальной меристемы 
выделяются два основных процесса — деление 
и последующее их растяжение. Увеличение раз-
меров побега является результатом растяжения 
клеток [58]. Следующее деление участвующих 
в росте побега клеток происходит после заверше-
ния необходимого этапа подготовки. Клеточные 
циклы у отдельных групп клеток не синхронны. 
В зависимости от положения в периферической 
зоне апикальной меристемы побега часть клеток 
после деления начинает дифференцироваться, 
а другая проходит фазу деления. Рост побега на-
чинается после поступления соответствующего 
сигнала в организационный центр апикальной 
меристемы [39,59], после чего в него включаются 
группы клеток периферической зоны, имеющие 
меньшие продолжительности клеточных циклов, 
чем у клеток организационного центра [40, 41, 60].  
Увеличение скорости наблюдаемого роста побега 
связано с доминированием процессов растяже-
ния клеток апикальной меристемы, а ее замед-
ление — с фазой деления. Повторения циклов 
«деление–растяжение» приводят к чередованию 

этапов ускорения и замедления скорости ро-
ста, проявляющемуся в виде экстремумов или 
перегибов на кривой скорости апикального ро-
ста. Дифференциация отдельных групп клеток 
и гистогенез в апикальной меристеме являются 
дополнительными (модифицирующими) факто-
рами, влияющими на ростовые характеристики. 
Последовательность прохождения отдельных эта-
пов роста и количество этих фаз, по-видимому, 
находятся под контролем генома. При этом между 
скоростями роста побега и деления клеток парен-
химы существует прямая связь [32, 56].

Инфрадианные колебания скоростей (квазирит-
мичность ускорений) определяются изменениями 
количества групп клеток, в которых доминируют 
процессы деления, относительно количества групп 
клеток с доминирующими процессами растяже-
ния. Соответствующие количества групп и их вклад 
в интегральный рост побега зависят от длительно-
сти фазы деления клеток и скорости растяжения. 
Процессы деления, растяжения и дифференциа-
ции клеток регулируются локальной концентрацией 
фитогормонов (цитокинин, ауксин), ассимилятов, 
воды и других веществ, соотношения которых опре-
деляют как количество делящихся клеток, так и ско-
рость растяжения/дифференциации. Специфиче-
ские характеристики группы клеток (с точки зрения 
ее «вклада» в интегральный рост) — это количество 
делящихся в определенный интервал времени кле-
ток и длительность фазы деления клетки. Между 

2022

Температура Temperature
Осадки Precipitation

Температура Temperature
Осадки Precipitation

42.8
16.5

35.4
11.6

35.4
4.8

16.4
5.2

Год Year Доля влияния фактора, % E
ect of the factor, %

Ствол/Stem

Ветви/ Lateral branches

Температура Temperature
Осадки Precipitation

Температура Temperature
Осадки Precipitation

Ствол/Stem

Ветви/ Lateral branches2023

Таблица 4.Результаты оценки степени влияния факторов температуры воздуха и количества осадков на ско-
рость апикального роста ствола и ветвей деревьев пихты сибирской в 2022 и 2023 гг.
Table 4. Estimation of the share of air temperature and precipitation factors impact on the rate of apical growth of stem 
and lateral branches of Siberian fir trees in 2022 and 2023
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ними существует взаимосвязь: длительность фазы 
деления — количество клеток, делящихся в фикси-
рованный интервал времени.

Приведенное выше предположение позволя-
ет рассматривать нелинейные участки сезонной 
динамики скорости апикального роста (колеба-
ния и перегибы на кривых) в качестве информа-
ции о доминирующих в отдельные периоды роста 
процессах. При рассмотрении сезонной динамики 
скорости апикального роста побега необходимо 
учитывать, что на интегральную динамику роста 
накладываются различия клеточных циклов раз-
ных групп клеток. Этап 2 видимого роста побега 
(интенсивный рост) связан с растяжением сово-
купности разделившихся ранее в ходе завершения 
почечного роста и этапа 1 (предварительный рост) 
клеток апикальной меристемы. Он наступает по-
сле достижения определенной длины светового 
дня и необходимых температурных условий сре-
ды. Наличие максимумов и перегибов на кривых 
сезонной динамики АРст и АРбв и отсутствие 
полных остановок роста связано с тем, что согла-
сованное чередование фаз делений и растяжений 
происходит у значительной по количеству группы 
клеток апикальной меристемы. При этом клеточ-
ные циклы остальных клеток менее согласованы 
с ростом данной группы в связи с процессами диф-
ференциации. Еще одним фактором, влияющим 
на форму кривых сезонной динамики АРст и АРбв, 
является индивидуальная изменчивость объектов. 
Так, у отдельных деревьев и ветвей максимумы 
и минимумы наблюдаются в более явной форме, 
чем после усреднения в ходе статистической обра-
ботки данных по выборке объектов в целом.

В соответствии с ранее высказанным пред-
положением, количество максимумов на кривой 
ускорений АРст и АРбв характеризует количество 
определяющих рост побега в целом циклов «деле-
ние–растяжение» клеток, и их продолжительность 
может быть определена. В течение обеспечиваю-
щих за сезон вегетации основные приросты этапов 
2 и 3 у АРст наблюдалось четыре цикла, а у АРбв — 
пять. С учетом длительности этих этапов средний 
период одного цикла составляет около 8 суток 
у АРст и 9 суток — у АРбв. Близость полученных 
оценок позволяет предположить, что в течение 
периода роста количество клеточных циклов ство-
ловых клеток в апикальной меристеме ствола и бо-
ковых ветвей примерно одинаково и регулируется 
аналогичными эндогенными программами роста. 
Следует отметить, что установленные количества 

циклов «деление–растяжение» и величины их 
продолжительности соответствуют характеристи-
кам циклов удвоения числа клеток средней части 
паренхимы в процессе развития апикальной ме-
ристемы побегов Picea abies [32]. Как следует из 
приведенных в таблице 1 этой работы данных, за 
период 17.04–16.06 (61 день) общее число циклов 
удвоения клеток составило 5.637, а средняя про-
должительность одного цикла — 10.82 дня.

Количество колебаний скорости АРст на эта-
пе 2 меньше, чем скорости АРбв, что объясняет-
ся, по-видимому, запрограммированным более 
ранним началом АРбв. В дальнейшем отставание 
АРст по срокам начала от АРбв компенсируется 
увеличением его скорости на этапах 2 и 3. На суще-
ствование механизма регуляции прохождения от-
дельных этапов АРст и АРбв указывает также факт 
наличия на этапе 2 роста происходящих в проти-
вофазе колебаний скорости роста ствола и ветвей 
группы 1 (рис. 6). При этом у наибольшей по чис-
ленности группы 2 ветвей на всех ярусах колебания 
ускорений апикального роста синхронны уско-
рениям АРст. Установленный эффект двух групп 
ветвей с разной сезонной динамикой апикального 
роста может быть объяснен перераспределением 
потоков веществ между разными ветвями одного 
яруса кроны (а также между ветвями и стволом), 
которое с необходимостью возникает в условиях 
дефицита ростовых ресурсов, вызванного низкой 
освещенностью под пологом.

Основная динамическая составляющая про-
граммы развития апикальной меристемы включа-
ет: рост побега на этапе 1, на котором образуются 
клетки, дополнительные к уже сформированным 
в фазе почечного роста, а также последующий 
быстрый рост (этапы 2 и 3), имеющий колеба-
тельный характер. При этом колебания возни-
кают за счет синхронности циклов "деления–
растяжения" значительных по количеству групп 
стволовых клеток. После этого наступает пре-
кращение роста (этап 4), на котором скорость 
роста (увеличения объема) функционально 
и морфологически разных групп клеток апи-
кальной меристемы последовательно умень-
шается до полной остановки пролиферации. 
Наиболее явно выраженные колебания (ритмич-
ность) АРст и АРбв наблюдаются на этапах 2 и 3.  
При этом АРст имеет, по-видимому, преимуще-
ства в обеспечении ресурсами перед АРбв. На 
существование эндогенной (генетической и гор-
мональной) регуляции ритмичности развития 
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апикальной меристемы указывают следующие 
факты: продолжительность этапов 2 и 3 АРст 
и АРбв одинакова; этап 2 динамики АРст начина-
ется, а этап 3 заканчивается на одну неделю позже, 
чем соответствующие этапы АРбв; завершение 
роста происходит в середине лета до наступления 
неблагоприятных для роста условий среды; ко-
личество колебаний скорости роста АРст и АРбв 
на этапах 2 и 3 и их продолжительность одинако-
вы в разные годы. Таким образом, приведенные 
выше результаты анализа данных подтверждают 
выдвинутые рабочие гипотезы: 1 — наличие коле-
баний в сезонной динамике АРст и АРбв деревьев 
пихты сибирской, соответствующих инфради-
анным ритмам роста и 2 — сезонная динамика 
АРст и АРбв дерева аналогична по ритмам роста, 
но имеет различия, связанные с анатомически-
ми особенностями и разными функциями этих 
частей дерева в процессах роста и морфогенеза.

Анализ влияния метеоусловий на характери-
стики АРст и АРбв в течение двух лет показал сле-
дующее:

1. Погодные условия вегетационных периодов 
сравниваемых двух лет существенно различались. 
Весна и начало лета 2023 г. были более жаркими 
и сухими, что привело к более раннему началу 
вегетации и окончанию АРбв, а поздние осадки 
продлили продолжительность АРст. В 2022 г. су-
хая и жаркая погода наступила во второй полови-
не лета и продолжалась позднее. Более высокая 
(в сравнении с 2023 г.) скорость АРбв в 2022 г. на 
этапе 3 объясняется, по-видимому, достаточным 
количеством влаги. В 2023 г. осадки выпали позд-
нее, чем в 2022 г., в результате чего АРбв прекра-
тился раньше АРст, имеющего приоритеты в обе-
спечении водой и другими ростовыми ресурсами.

2. Особенности погоды обусловили существен-
ное различие результатов анализа связи погодных 
условий с характеристиками апикального роста 
в разные годы исследований. Величины коэффи-
циентов корреляции варьируют в широком диапа-
зоне и в отдельных случаях изменяют знак.

3. Более существенное, по сравнению с 2023 г., 
влияние факторов погоды в 2022 г. (табл. 4) объ-
ясняется низкими температурами и обильны-
ми осадками в период активного роста побегов 
в этом году.

4. Преобладание доли влияния фактора темпера-
туры на апикальный рост в течение двух лет, а также 
различия сроков начала и окончания АРст и АРбв 

в 2022 г.и 2023 г. указывают на более значимое, по 
сравнению с осадками, влияние температуры среды.

Приведенные результаты анализа позволяют 
заключить, что рабочая гипотеза 3 – ритмичность 
сезонной динамики АРст и АРбв древесных расте-
ний обусловлена преимущественно эндогенными 
факторами и слабо зависит от изменений темпера-
туры воздуха и количества осадков, подтверждена 
частично. При этом температура оказывает зна-
чительное влияние на сроки начала и завершения 
роста и частичное — на скорость АРст и АРбв.

Установленные особенности сезонной динамики 
АРст и АРбв деревьев пихты сибирской, по-види-
мому, сформировались в процессе естественного 
отбора. Они возникли в результате прохождения мо-
лодыми деревьями ранних стадий роста и развития 
в условиях низкой освещенности под пологом леса. 
При этом относительно замедленный рост ствола 
(задержка начала АРст) и формирование развитой 
кроны за счет регуляции распределения ростовых 
ресурсов у молодых деревьев обеспечивает им кон-
курентные преимущества по сравнению с ускорен-
ным вертикальным ростом других видов хвойных 
(например, сосны обыкновенной), обеспечивает их 
выживание и в конечном итоге дает возможность 
образовывать разновозрастный древостой.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

1. В сезонной динамике апикального роста 
терминальных побегов ствола и боковых ветвей 
молодых (1 и 2 класса возраста) деревьев пихты 
сибирской Abies sibirica Ledeb., произрастающих 
под пологом древостоя, существуют четыре этапа 
роста: предварительный, интенсивный, допол-
нительный и завершающий. Продолжительность 
каждого этапа составляет 2–3 недели.

2. Изменение скорости АРст и АРбв на этапах 
интенсивного и дополнительного роста проис-
ходит квазиритмично. Среднее количество на-
блюдаемых за период вегетации колебаний на 
этапах интенсивного и дополнительного роста 
составляет 4 — у ствола и 4–5 — у ветвей. Сред-
ний период колебаний составляет 8–9 суток, что 
соответствует инфрадианным ритмам. Амплиту-
ды отдельных колебаний на протяжении вегета-
ционного периода уменьшаются.

3. Сезонная динамика АРст и АРбв разных яру-
сов кроны имеют, наряду с общими закономерно-
стями, ряд отличий. Видимый рост ствола начина-
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ется на одну неделю позже, чем боковых ветвей, и на 
этапе интенсивного роста обгоняет его по скорости. 
На этапах дополнительного и завершающего ро-
ста скорость АРст выше, чем АРбв, при этом АРбв 
прекращается раньше при неблагоприятных по-
годных условиях. Различия форм кривых сезонной 
динамики АРст и АРбв увеличиваются с возрастом 
ветвей (при удалении от верхнего яруса кроны) за 
счет уменьшения скорости АРбв.

4. Побеги боковых ветвей одного яруса кроны 
пихты сибирской можно разделить на две группы, 
отличающиеся по степени совпадения фаз колеба-
ний скорости в сезонной динамике АРбв и АРст. 
Колебания скорости АРбв у доминирующей по ко-
личеству группы побегов каждого яруса на этапах 
интенсивного и дополнительного роста синхрон-
ны с колебаниями АРст. У другой группы побегов 
колебания скорости АРбв происходят в противо-
фазе с колебаниями скорости АРст. Разделение 
боковых ветвей на два типа по характеру динамики 
апикального роста происходит на второй год их 
формирования.

5. Количество колебаний скорости АРст и АРбв 
на этапах интенсивного и дополнительного ро-
ста не зависит от изменений погодных условий 
в течение периода роста. Температура в большей, 
а количество осадков — в меньшей степени влияют 
на начало и продолжительность этапов роста.

6. Инфрадианные ритмы АРст и АРбв имеют 
близкую природу, но имеют отличия, указывающие 
на связь процессов, обеспечивающих колебания 
скорости развития апикальной меристемы этих ча-
стей дерева, с их разными функциями в процессах 
роста и морфогенеза. Возникновение колебаний 
скорости АРст и АРбв объясняется, по-видимому, 
существованием в тканях апикальной меристемы 
значительных групп клеток, у которых повторяю-
щиеся циклы «деление — растяжение» синхронны.
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Abstract – Seasonal changes in the quantitative characteristics of the apical growth of the stem and lateral 
branches of different levels of the crown were studied in young Siberian fir (Abies sibirica Ledeb.) trees growing 
under the forest canopy in Yekaterinburg (Middle Urals, Russia).The analysis of the obtained data included 
the describing of seasonal growth dynamics, identifying the rhythm signs and determining the degree of air 
temperature and precipitation influence on the rate of growth processes. In the growth dynamics there were 
found four stages lasting 2–3 weeks each. There also has been established, that the change in growth rates at the 
intensive and additional stages occurs quasi-rhythmically. The average numbers of observed oscillations is 4 – at 
the stem and 4–5 – at the branches and is not dependent on the changes in weather conditions. The oscillation’s 
period is 8–9 days. It allows refer them to infradian rhythms. The growth of the stem begins one week later than 
the lateral branches. At the stage of intensive growth stems growth rate overtakes branches. Shoots of branches 
at one level of the crown are divided into two groups, differing in the degree of oscillation phase coincidence. In 
these groups fluctuations in growth rates occur in opposite phases. In a quantitatively larger group of branches 
the apical growth rhythms are synchronous with the rhythms of tree stems. The temperature influence on the 
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onset and the duration of growth stages is stronger than of the precipitation amount. The growth rhythms of 
the stem and branches have significant similarities. Their nature is associated with the work of endogenous 
(genetic and hormonal) system of the apical meristem development regulation. The dynamic component of 
seasonal growth rate changes includes the stage of preliminary shoot growth, on which cells are formed in 
addition to those already formed during the bud growth phase. Further stages of intensive and additional growth 
begin. They have an oscillatory character. Apical growth rate oscillations arise due to the synchronicity of the 
“division-extension” cycles of large groups of cells in the meristem parenchyma. At the stage of shoot growth 
cessation the number of capable to division cells decreases until proliferation completely stops.

Keywords: Abies sibirica, morphogenesis, apical growth of stem and branches, seasonal dynamics, infradian 
rhythms, growth rates, the influence of temperature and precipitation
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БИОЛОГИЯ РЕСУРСНЫХ ВИДОВ

Betula pendula Roth var. carelica (Mercklin) Hämet-
Ahti (карельская береза) давно стала одним из 
главных символов Республики Карелиz. Вместе 
с тем она хорошо известна во всем мире благода-
ря высокоценной узорчатой текстуре древесины. 
Исторически сложившееся название — карель-
ская — у этой березы, очевидно, связано с назва-
нием местности, где она впервые была обнаружена 
и использовалась на протяжении многих десяти-
летий населением в качестве древесного сырья. 
Но только в 1920–1930‑е годы 20‑го века началось 
систематическое изучение биологических особен-
ностей этого уникального представителя европей-
ской лесной дендрофлоры [1]. Оказалось, что на 

всем протяжении своего ареала карельская береза 
не образует лесов, а произрастает одиночно или 
небольшими группами, часто изолированными 
друг от друга. В 1939 г. Совет народных комиссаров 
Карельской АССР издал специальное постановле-
ние, в котором она была названа особо охраняемой 
породой. Были запрещены ее рубки, начаты рабо-
ты по инвентаризации и воспроизводству. Однако 
проводимые в тот период мероприятия, так же как 
и осуществляемые в последующие годы, не смогли 
кардинально изменить сложившийся многолетний 
тренд сокращения ее численности, и, следователь-
но, уменьшения генетического разнообразия.
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и на территории самого о. Кижи. Получена молекулярно-генетическая характеристика ряда деревьев 
карельской березы, участвующих в реинтродукции. Сделан вывод, что для восстановления природных 
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Как известно, важная роль в сохранении генети-
ческого разнообразия редких видов, находящихся 
под угрозой исчезновения, к числу которых отно-
сится и карельская береза, принадлежит особо ох-
раняемым природным территориям (ООПТ) [2–4].  
Для охраны и воспроизводства карельской бере-
зы в 1984 г. в Карелии были организованы четы-
ре (из 10 ныне существующих) государственных 
ботанических заказника (ГБЗк) регионального 
значения общей площадью 40.4 га [5, 6], которые 
до сих пор являются единственными в России. 
По своему местоположению они соответствуют 
ранее существовавшим природным популяциям 
карельской березы, описанным в 1950‑е годы [7]. 
Сохранение генофонда карельской березы осу-
ществляется также в ранее созданных ООПТ феде-
рального значения, к которым относятся государ-
ственный природный заповедник (ГПЗп) «Кивач» 
и государственный природный заказник (ГПЗк) 
«Кижский», на территории которых обнаружены 
типичные для нее местообитания [8]. Карельская 
береза включена в Красные книги Республики Ка-
релия [9–11] и Владимирской области [12].

ГПЗк «Кижский» создан в 1989 г. и находится 
в Медвежьегорском районе Республики Каре-
лия, в шхерах северо-западной части Онежского 
озера (Заонежье) в окрестностях д. Сенная Губа и  
о. Кижи, в 56 км на северо-восток от г. Петроза-
водска [13]. Он занимает часть территории лес-
ничества «Кижи» Великогубского участкового 
лесничества Медвежьегорского лесничества, 
включая охранную зону музея-заповедника 
«Кижи», имеющую статус земель историко-
культурного наследия. Сам Государственный 
историко-архитектурный музей-заповедник 
«Кижи», основанный в 1966 г., является од-
ним из крупнейших в России музеев под от-
крытым небом. Он представляет собой уни-
кальный историко-культурный и природный 
комплекс и является особо ценным объектом 
культурного наследия народов России. Основа 
музейного собрания — ансамбль Кижского по-
госта — включен в 1990 г. в Список всемирного 
культурного и природного наследия ЮНЕСКО 
(англ. UNESCO; United Nations Educational, 
Scientific and Cultural Organization).

По своему профилю ГПЗк «Кижский» является 
биологическим, созданным для защиты редких 
видов животных и растений, но его основной про-
филь — зоологический — направлен на сохране-
ние водно-болотных птиц и других представителей 

фауны. Вместе с тем еще в 1930‑е годы террито-
рия Кижского сельсовета (волости) Заонежского 
района была известна наличием здесь карельской 
березы [7]. К примеру, в 1938 г. на материковой ча-
сти в урочищах Березовая сельга и Сосновый бор, 
а также вдоль прилегавшей к ним дороги (протя-
женностью 2–3 километра) произрастало более 300 
деревьев, притом что в 1937 г. здесь было заготов-
лено около 50 стволов карельской березы (в случае 
ее многоствольной формы роста, которая довольно 
часто встречалась в природной среде, регистри-
ровали количество стволов, а не деревьев) [7].  
Отсюда следует, что в первой половине 20‑го века 
в Кижском шхерном районе, материковой части 
охранной зоны музея-заповедника «Кижи» (в на-
стоящее время — составная часть ГПЗк «Киж-
ский») на площади около 4 га — от мыса Кушна-
волок к северу до бывшей тогда д. Жарниково, 
располагалась одна из четырех наиболее крупных 
природных популяций карельской березы, описан-
ных на тот период в Карелии (после заонежской, 
каккоровской и спасогубской) [8].

Позднее, в 1991 г., на площади около 13 га 
(включая мыс Кушнаволок и окрестности д. 
Оятевщины) было зарегистрировано 243 дере-
ва карельской березы, высота которых в сред-
нем составляла около 20 м, а диаметр ствола 
отдельных особей достигал 48 см [14]. Соглас-
но очевидцам, в 1960‑е годы карельская бере-
за единично произрастала и на самом о. Кижи. 
Однако к началу 21‑го столетия численность 
этой природной популяции здесь существенно 
сократилась [15]. По-видимому, это произошло 
в результате длительной эксплуатации ее ресур-
сов, низкой конкурентоспособности карельской 
березы по сравнению с другими древесными 
растениями, а на рубеже 20 и 21‑го веков — еще 
и вследствие незаконных рубок. Позднее утерян-
ными оказались и оставшиеся единичные дере-
вья карельской березы. Часть из них выпадала из 
насаждения по мере достижения критического 
возраста (90 лет и более), а другие — в результате 
сильного ветровала, наблюдавшегося в 2013 г. 
Жизнеспособный подрост и/или вегетативное 
возобновление, например, в виде корневой по-
росли, здесь не выявлены.

Целью наших исследований явилось изучение 
роста и развития саженцев семенного происхож-
дения и растений, полученных путем клонального 
микроразмножения, карельской березы, в связи 
с реинтродукцией и восстановлением ее природ-
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ной популяции на территории ГПЗк «Кижский» 
(на материковой части и на острове Кижи).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Объектами исследований стали растения 
карельской березы семенного и вегетативного 
происхождения, высаженные нами in situ на тер-
ритории материковой части (участки «Кушнаво-
лок», 62°2'35.2" с. ш., 35°10'54.5" в. д., «Жарнико-
во1» и «Жарниково 2», 62°3'11.2" с. ш., 35°10'13.5" 

в. д.) ГПЗк «Кижский» (рис. 1, а) и на одном 
из его островов (о. Кижи, участки «Южный», 
«Восточный» и «Центральный», 62°3'21.8" с. ш., 
35°12'4.4" в. д.) (рис. 1, b).

Важным обстоятельством, способствовав-
шим проведению данных исследований, яви-
лось то, что в 2005 и 2013 гг. в центральной части 

о. Кижи нами обнаружены три дерева карель-
ской березы естественного происхождения 
с характерными для нее внешними признаками 
(рис. 2). С одного из них (рис. 2, a) были собра-
ны семена от свободного опыления и выращено 
семенное потомство. Сбор семян осуществляли 
в 2008 г. и 2012 г.

Опытные участки для семенного потомства 
были организованы на материковой части за-
казника в условиях лесного («Кушнаволок» 
и «Жарниково 1», 195 и 54 растения, соответ-

ственно) и лугового («Жарниково 2», 76 рас-
тений) сообществ. Посадочным материалом 
служили 2‑летние саженцы карельской бере-
зы, имеющие генетическое родство между со-
бой по материнской линии. Опытные участки 
«Кушнаволок» и «Жарниково 1» созданы на 
территории лесного сообщества естественного 
происхождения. Первый из них (участок «Куш-

Рис. 1. Схемы расположения опытных участков Betula pendula var. carelica на территории ГПЗк «Кижский» на его мате-
риковой части (a) и на о. Кижи (b). Республика Карелия, где 1 – «Кушнаволок», 2 – «Жарниково 1», 3 – «Жарниково 2»,  
4 – «Центральный», 5 – «Восточный», 6 – «Южный».
Fig. 1. Locations of Betula pendula var. carelica experimental plots in mainland (a) and on Kizhi Island (b) parts of Kizhskii Sanctuary (Republic 
of Karelia), where 1 – “Kushnavolok”, 2 – “Zharnikovo 1”, 3 – “Zharnikovo 2”, 4 – “Tsentralnyj”, 5 – “Vostochnyj”, 6 – “Yuzhnyj”
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наволок») находится вблизи акватории Кижских 
шхер, характеризуется каменистыми почвами 
и смешанным составом древостоя, состоящего 
из лиственных и хвойных пород. Другой участок 
(«Жарниково 1») имеет более высокое располо-
жение над ур. м. и отличается преобладанием 
в древостое Pinus sylvestris L. При посадке са-
женцев карельской березы предпочтение от-
давали лесным опушкам, просветам в пологе 
древостоя («окнам возобновления») или другим 
открытым участкам. Опытный участок «Жар-
никово 2» ранее использовался для сенокоса, 
и в настоящее время на нем отсутствуют дере-
вья, хотя по периметру он окружен смешанным 
лиственным насаждением из Betula spp., Salix 
spp., Padus avium Mill., Alnus incana (L.) Moench. 
Растительность о. Кижи представлена луговы-
ми сообществами, возникшими на территории 
бывших поселений и прилегающих к ним сель-
хозугодий (пашен, пастбищ, сенокосов).

Для получения вегетативного потомства (пу-
тем клонального микроразмножения) исходны-
ми стали пять деревьев карельской березы, три 

из которых произрастают на о. Кижи, а два — 
в природной популяции, расположенной на 
Заонежском п-ове (примерно в 50 км севернее 
от о. Кижи, с 1984 г. — ГБЗк «Анисимовщина»).

Вегетативное потомство (5 генотипов) 
получали на основе клонального микро-
размножения (рис. 3) в течение 7 месяцев 
(с февраля по август) и в тот же год высажива-
ли на о. Кижи: в 2015 г. на участках «Южный» 
и «Восточный» (8 и 15 растений соответственно), 
в 2019 г. — на участке «Центральный» (10 растений).  
Для создания стерильной культуры тканей исполь-
зовали апикальную (верхушечную) меристему ве-
гетативных почек ауксибластов (однолетние удли-
ненные побеги) (рис. 3, a). Посадочный материал, 
полученный на основе клонального микроразмно-
жения (рис. 3, b–d), гарантированно сохраняет 
признаки, свойственные исходным деревьям [15]. 
Полученная культура тканей стала частью коллек-
ции клонов in vitro, созданной нами в Институте 
леса Карельского научного центра РАН [16].

Для оценки роста карельской березы ис-
пользовали показатель высоты растений. 

Рис. 2. Деревья Betula pendula var. carelica, произрастающие на о. Кижи в природной среде, от которых получено семенное (a)  
и вегетативное (b, c) потомства.
Fig. 2. Betula pendula var. carelica trees growing naturally on Kizhi Island, from which seed (a) and vegetative (b, c) progenies were obtained.



74 ВЕТЧИННИКОВА, ТИТОВ

РАСТИТЕЛЬНЫЕ  РЕСУРСЫ        том  60           вып.  4        2024

Высоту измеряли в первые два года развития 
с точностью ±0.5 мм, а с пяти лет — ±1.0 см. 
Наличие узорчатой текстуры в древесине опре-
деляли визуально по косвенным признакам, 
характерным для карельской березы, к ко-
торым относятся утолщения на поверхности 
ствола [17]. Для оценки изменчивости высоты 
растений использовали коэффициент вариа-
ции (С, %), оценка которого осуществлялась 
по шкале уровней изменчивости, предло-
женной ранее для древесных растений [18]: 
С < 7% — очень низкий уровень изменчивости; 
С = 8–12% — низкий; С = 13–20% — средний;  
С = 21–30% — повышенный; С = 31–40% — вы-
сокий и С > 40% — очень высокий. Наблюдения 
проводили в период с 2010 по 2023 гг.

Для генотипирования было отобрано вегетатив-
ное потомство (полученное in vitro) трех деревьев 

карельской березы, одно из которых произрастает на 
о. Кижи (рис. 2, с), а два других — на территории, за-
нимаемой природной популяцией, примерно в 50 км 
севернее от о. Кижи (ГБЗк «Анисимовщина»). Вы-
деление ДНК проводили на основании CTAB 
(Cetrimonium Bromide) протокола [19, 20]. В ходе 
исследований использовали SSR (simple sequence 
repeats), или микросателлитные маркеры (табл. 1), 
рекомендованные для видов рода Betula L. (локусы 
L1.10, L2.2, L3.1, L5.4, L7.1, L7.3, L022) [21–24].

Полимеразную цепную реакцию выполня-
ли с использованием коммерческих наборов 
согласно протоколам фирм-производителей. 
Электрофоретический анализ SSR-маркеров 
проводили на генетическом анализаторе ABI 
Prism 310 (Applied Biosystems, США) в соответ-
ствии с программой, рекомендуемой фирмой-
производителем. Нуклеотидная структура 

L1.10
L2.2
L3.1
L5.4
L7.1
L7.3
L022

ACGCTTTCTTGATGTCAGCC
AGACCATGCCTGGGCCTT

CTCCTTAGCTGGCACGGAC
AAGGGCACCTGCAGATTAGA
GTTTTGGGTTTCCACTTCCA

GGGGATCCAGTAAGCGGTAT
AACGGACAAATTCACGGGTA

Локус
Locus

Нуклеотидная последовательность праймеров 5'–3'
Nucleotide sequence of the primers 5'–3'

Прямой
Forward

Обратный
Reverse

TCACCAAGTTCCTGGTGGAT
CGCAACAAAACACGATGAGA
CCTTCTTCATAAAACCCTCAA
AAAATTGCAACAAAACGTGC

ACTGGTAATACCTTTACCAAGCC
CACACGAGAGATAGAGTAACGGAA

GGAGTTCATGGATTGGAGGA

Таблица 1. Характеристика микросателлитных локусов и праймеров, использованных для генотипирования 
клонов Betula pendula var. carelica (полученных in vitro), высаженных на о. Кижи
Table 1. Characteristics of microsatellite loci and primers used for genotyping Betula pendula var. carelica clones 
(produced in vitro) planted on Kizhi Island

Рис. 3. Основные этапы получения вегетативного (клонового) потомства из вегетативной почки ауксибласта (a) на основе кло-
нального микроразмножения: стерильная культура побегов (b) и их укоренение in vitro (c) и ех vitro (d).
Fig. 3. Main stages of obtaining vegetative (cloned) progeny from auxiblast vegetative bud (a) through clonal micropropagation: sterile shoot 
culture (b) and rooting in vitro (c) and ех vitro (d).
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секвенированных ампликонов анализировалась 
с помощью сервиса BLAST в GenBank NCBI.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Рост и развитие растений карельской березы 
семенного происхождения

Первые опытные участки карельской березы in situ 
с целью восстановления ее природной популяции на 
территории ГПЗк «Кижский» были созданы нами 
в 2010 г. на двух лесных участках: «Кушнаволок» — 
в прибрежной части на мысе Кушнаволок (195 расте-
ний, 14 площадок) и «Жарниково 1» — вблизи забро-
шенной д. Жарниково (54 растения, две площадки). 
На момент посадки около 70% растений имели высоту 
более 60 см, хотя она варьировала в диапазоне от 33 
до 98 см (табл. 2). При этом коэффициент вариации  

(С, %) по признаку высоты растений на первом участ-
ке равнялся 18.9% и соответствовал среднему уровню, 
а на втором был немного выше — 21.8%. К осени сле-
дующего года на участке «Кушнаволок» выживаемость 
растений в среднем составила 34.4%, варьируя от 9 до 
78% в зависимости от места расположения площадки 
в лесном насаждении. Прирост в высоту отмечен лишь 
у отдельных растений, когда он доходил до 10 см. Эти 
изменения сопровождалось небольшим повышени-
ем коэффициента вариации (22.1%). Спустя два года 
количество растений резко сократилось, а еще через 
два года их осталось только 7.

Более высокую выживаемость карельской бе-
резы в первые два года после посадки (98 и 87%, 
соответственно) зарегистрировали на другом 
лесном участке — «Жарниково 1» (табл. 2). Здесь 
почти у 40% растений отмечали прирост в высоту 

Участок, год 
наблюдений
Site, year of 
observation

Число 
растений, 

экз.
Number 
of trees

Выживаемость, 
% от исходного 
числа растений
Survival rate, % 
of initial number 

of plants

«Кушнаволок»
Kushnavolok

«Жарниково 1»
Zharnikovo-1

«Жарниково 2»
Zharnikovo-2

195
67
27
13
7

2010
2011
2012
2013
2015

–
34.36
13.78
6.67
3.58

0.71 ± 0.13
0.72 ± 0.16
0.78 ± 0.13
0.80 ± 0.11
0.72 ± 0.13

0.33–0.98
0.38–1.08
0.51–1.17
0.40–1.00
0.48–0.86

18.9
22.1
16.8
13.5
18.3

Высота, 
М ± m,  

Height, 
M ± m, m

Размах 
изменчивости, м
Variation range, m

Коэффициент 
вариации (С, %)

Coe´cient 
of variation (C, %)

54
53
47
39
31
20
7

2010
2011
2012
2013
2015
2017
2021

–
98.14
87.03
72.22
57.41
37.03
12.96

0.67 ± 0.12
0.82 ± 0.14
0.84 ± 0.12
0.81 ± 0.17
0.76 ± 0.19
0.89 ± 0.14
0.77 ± 0.18

0.33–0.93
0.60–1.10
0.67–1.06
0.44–1.23
0.40–1.02
0.58–1.09
0.46–1.01

21.8
14.4
13.8
20.3
22.8
15.7
24.2

76
50
45
42
42

2015
2017
2019
2021
2023

–
65.79
59.21
55.26
55.26

1.26 ± 0.24
1.38 ± 0.27
1.67 ± 0.31
1.99 ± 0.31
2.45 ± 0.54

0.77–1.84
0.82–2.12
1.02–2.48
1.40–2.65
1.69–4.10

19.3
19.9
18.6
15.7
21.5

Таблица 2. Выживаемость и высота растений семенного происхождения на участках, созданных для восстанов-
ления природной популяции Betula pendula var. carelica на материковой части ГПЗк «Кижский»
Table 2. Survival rate and height of plants grown from seeds in sites established to restore the natural population of Betula 
pendula var. carelica in the mainland part of the Kizhskii Sanctuary
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до 20 см, а у 10% он оказался выше — от 40 до 
60 см. В результате у более, чем 60% растений вы-
сота варьировала от 67 до 106 см, а коэффициент 
вариации составил около 14%, что соответствует 
его среднему уровню. Еще у 30% растений вер-
хушечные почки полностью сформировались, 
но прирост отсутствовал. В последующие годы 
на участке «Жарниково 1», расположенном, как 
и «Кушнаволок», в условиях лесного сообщества, 
произошло снижение не только выживаемости 
растений, но и скорости их роста в высоту. У ча-
сти из них зафиксированы также повреждения, 
нанесенные зайцами в виде характерного для 
них «среза» верхушечного побега. Спустя шесть 
лет после посадки отмечали лишь единичные 
растения, высота которых не превышала в сред-
нем 80 см, а прирост отсутствовал или составлял 
не более 1–3 см.

На основании результатов пятилетних наблюде-
ний за ростом и развитием семенного потомства был 
организован новый участок «Жарниково 2» (рис. 1, а),  
но уже не в условиях лесного сообщества, а на терри-

тории бывшего сенокоса. При посадке большинство 
(57%) саженцев имели компактную корневую систе-
му и хорошо развитую крону. Их исходная высота 
в среднем была выше 1.2 м, и только у 4% — от 45 до 
75 см. В последующие четыре года размах изменчи-
вости по высоте увеличился в 1.2 раза (с 1.07 до 1.46 
м), но коэффициент вариации оставался на среднем 
уровне (около 19%) (табл. 2). Спустя 8 лет из 76 де-
ревьев сохранилось 42 (55.3%). Максимальные поте-
ри (26 экз. или 34%) здесь также произошли в пер-
вые два года после посадки растений на постоянное 
место. К настоящему времени их высота в среднем 
достигла 2.5 м, варьируя в диапазоне от 1.7 до 4.1 м 
(табл. 2). Среди них наибольшее число (45.2%) име-
ют высоту от 2.0 до 2.5 м, а 14.3% — более 3.0 м, что 
повлекло за собой небольшое повышение коэффи-
циента вариации (до 21.5%). За последние два года 
вертикальный прирост составил в среднем 45 см, 
а максимальный — 1.9 м. Однако у части растений 
главный побег оказался сломанным, его замещение 
происходило за счет активного роста бокового побе-
га. В лесном насаждении такие повреждения могли 

Рис. 4. Проявление внешних признаков узорчатой древесины в виде выпуклостей на поверхности ствола у Betula pendula 
var. carelica семенного происхождения на участке «Жарниково 2».
Fig. 4. Signs of curled wood expressed as bulges on the trunk surface of Betula pendula var. carelica propagated from seeds in Zharnikovo-2 site.
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нанести дикие животные, например, лоси. К 8‑лет-
нему возрасту у некоторых деревьев на поверхности 
ствола появились небольшие утолщения, которые 
свидетельствуют о начале формирования в древеси-
не узорчатой текстуры, характерной для карельской 
березы (рис. 4).

Для сравнения добавим, что пять растений 
семенного происхождения карельской березы 
были посажены также на территории о. Кижи. 
В отличие от одновозрастных растений, произ-
растающих на материковой части ГПЗк «Киж-
ский» («Жарниково 2»), их высота к настоящему 
времени составляет в среднем 5 м и выше. Кроме 
того, у них наблюдается активное формирование 
узорчатой древесины.

Рост и развитие растений карельской березы 
вегетативного происхождения

Целесообразность создания опытных участ-
ков на территории самого о. Кижи обусловлена 
тем, что именно здесь в природной среде острова 

были обнаружены три дерева карельской березы 
с характерными для нее визуально заметными 
признаками, что говорит о том, что это местоо-
битание является вполне подходящим для вос-
становления данной популяции. Вегетативное 
потомство от сохранившихся на острове деревьев 
нами получено путем клонального микроразмно-
жения, часть из которого использована для созда-
ния трех опытных участков: в 2015 г. — «Южный» 
и «Восточный» (8 и 15 растений, соответственно), 
в 2019 г. — «Центральный» (10 растений) (рис. 1, 
b). Растения, высаженные на участках «Южный» 
и «Восточный» в 2015 г., имели высоту в среднем 
34 см (табл. 3). При этом коэффициент вариации 
по данному признаку на первом участке соответ-
ствовал очень низкому уровню (5%), а на втором, 
наоборот, повышенному (23.3%).

К возрасту 8‑ми лет 100% выживаемость де-
ревьев зафиксирована только на участке «Юж-
ный» (рис. 5). Их высота в среднем составила 

Участок, год 
наблюдений
Site, year of 
observation

Число 
растений, 

экз.
Number 
of trees

Выживаемость, 
% от исходного 
числа растений

Survival rate, 
% of initial number 

of plants

«Южный» 
Yuzhnyj

«Восточный»
Vostochnyj

Центральный
Tsentralnyj

8
8
8
8
8

2015
2017
2019
2021
2023

–
100
100
100
100

0.34 ± 0.02
1.23 ± 0.13
2.00 ± 0.16
3.04 ± 0.38
3.91 ± 0.54

0.32–0.37
1.00–1.38
1.83–2.28
2.50–3.70
3.10–4.50

5.0
10.4
8.1

12.4
13.7

Высота, 
М ± m, 
Height, 

M ± m, m

Размах 
изменчивости, м
Variation range, m

Коэффициент 
вариации (С, %)

Coe³cient 
of variation (C, %)

15
10
9
9
9

2015
2017
2019
2021
2023

–
66.67
60.0
60.0
60.0

0.34 ± 0.08
1.23 ± 0.26
1.76 ± 0.25
3.02 ± 0.25
4.6 ± 1.13

0.25–0.56
0.76–1.67
1.32–2.06
2.85–3.30
3.10–7.00

23.3
19.9
14.2
8.2

24.6

10
6
2

2019
2021
2023

–
60.0
20.0

1.10 ± 0.28
1.37 ± 0.24

1.88

0.80–1.52
1.11–1.80
0.80–1.88

25.6
18.3

–

Таблица 3. Выживаемость и высота растений вегетативного происхождения на участках, созданных для восста-
новления природной популяции Betula pendula var. carelica на о. Кижи, ГПЗк «Кижский»
Table 3. Survival rate and height of plants obtained through vegetative propagation in sites established to restore the 
natural population of Betula pendula var. carelica on Kizhi Island, Kizhskii Sanctuary
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3.9 м, а размах изменчивости — от 3.1 до 4.5 м 
(табл. 3), за исключением одного растения, ко-
торое восстанавливается за счет развития по-
рослевого побега от корневой шейки (71 см). 
На участках «Восточный» и «Центральный» 
выживаемость саженцев составила 60 и 20%, 
соответственно (табл. 3). У части из них также 
наблюдали отмирание главного побега, который 
в дальнейшем замещался либо боковыми, либо — 
порослевыми (от корневой шейки) побегами. 
В результате уровень изменчивости растений 
по высоте увеличился: на участке «Южный» он 
достиг среднего уровня (13.7%), а на участке 
«Восточный» — повышенного (24.6%).

Молекулярно-генетическая  
характеристика клонов карельской березы, 

высаженных на о. Кижи

В настоящее время в лесном хозяйстве все 
шире применяются методы молекулярно-
генетического анализа, которые существенно 
изменили подходы к оценке состояния лес-
ных ресурсов, их генетического разнообразия, 
идентификации отдельных генотипов [25, 26].  
В нашем случае в результате проведения ПЦР-а-
нализа (полимеразной цепной реакции) расти-
тельного материала клонов карельской березы, 
использованных нами для реинтродукции, по-

лучены электрофореграммы, содержащие ал-
лельные варианты исследуемых локусов. По 7 
изученным SSR-маркерам составлены мульти-
локусные паспорта, позволяющие с учетом на-
личия/отсутствия 29 аллелей идентифицировать 
генотипы, клоновое потомство которых пред-
ставлено в настоящее время на о. Кижи. Макси-
мальные различия между генотипами выявлены 
по локусам L1.10 и L2.2 (табл. 4), в которых все 
аллели являются уникальными и позволяют 
идентифицировать конкретные клоны. Тести-
рование локуса L3.1 выявило наличие двух, 
причем одинаковых, пар аллелей у Кижского 
клона и одного из клонов, представляющих 
заонежскую популяцию (Заонежский 1), что 
свидетельствует об их близком генетическом 
родстве. Два аллеля, обнаруженные по локусу 
L7.3 у Кижского клона, присутствуют у каждо-
го из заонежских клонов, но в гомозиготном 
состоянии. Определенное сходство между за-
онежскими клонами и Кижским наблюдается 
по локусу L7.1, где один из двух аллелей явля-
ется для них одинаковым. Кижский клон также 
имеет определенное сходство с заонежскими по 
гетерозиготным локусам L022 (Заонежский 1)  
и L5.4 (Заонежский 2) и гомозиготному L3.1 
(Заонежский 1).

Рис. 5. Внешний вид вегетативного потомства Betula pendula var. carelica на участке «Южный» в год посадки (a, b) и спустя 
два года (c, d).
Fig. 5. The appearancce of Betula pendula var. carelica vegetative progeny in Yuzhnyi site in the year of planting (a, b) and two years later (c, d).
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В целом Кижский клон отличается от заонеж-
ских уникальным аллельным составом по двум 
локусам L1.10 и L2.2, а также по одному аллелю 
в локусах L7.1, L5.4, L022. Заонежские клоны ха-
рактеризуются более разнообразным аллельным 
составом почти по всем изученным локусам, за ис-
ключением L7.1, где один из аллелей для всех кло-
нов является одинаковым, и L7.3, где гомозиготные 
локусы различаются между собой, но присутствуют 
в гетерозиготном локусе Кижского клона. Добавим 
также, что общее количество уникальных аллелей 
в семи изученных локусах у заонежских клонов 
по сравнению с Кижским почти в два раза выше.

ОБСУЖДЕНИЕ

Для изучения возможности реинтродукции 
и восстановления природной популяции карель-
ской березы на территории ГПЗк «Кижский» 
было использовано 325 саженцев семенного 
происхождения и 33 растения, полученных пу-
тем клонального микроразмножения с исход-
ной высотой около 70 см. Финские специалисты 
для посадки карельской березы рекомендуют 
использовать саженцы высотой 50–60 см [27]. 
Более мелкие растения считаются неспособны-
ми к конкуренции с травянистыми растениями.

Изучение роста и развития семенного потом-
ства карельской березы кижского происхожде-
ния в условиях лесных сообществ выявило бо-
лее высокую выживаемость растений на участке 
«Жарниково 1» по сравнению с участком «Куш-
наволок», несмотря на небольшую удаленность 
их друг от друга. По всей вероятности, это об-
условлено различиями их местоположения на 

полуострове относительно береговой линии, ре-
льефом местности, уровнем грунтовых вод, пол-
нотой насаждения (включая уровень освещен-
ности) и т. п. На обоих участках зафиксированы 
низкие значения прироста деревьев в высоту или 
даже его отсутствие. К настоящему времени здесь 
сохранились лишь единичные растения.

Иные результаты получены в опытах по ре-
интродукции карельской березы в условиях лу-
гового сообщества, образовавшегося на месте 
бывшего сенокоса (участок «Жарниково 2»), где 
к возрасту 8 лет средняя высота деревьев достиг-
ла 2.5 м, а выживаемость составила около 55%. 
Основной причиной утраты части растений на 
данном участке явилась низкая конкуренто-
способность карельской березы относитель-
но высокой травянистой растительности [28],  
о чем свидетельствовали слабый прирост и низ-
кие значения высоты растений на третий и осо-
бенно четвертый годы развития. Отставание в ро-
сте, в свою очередь, по-видимому, не позволило 
растениям в короткий срок выйти из-под тра-
вяного яруса. Исправить такую ситуацию могли 
бы регулярные агротехнические уходы [15, 29],  
которые однако не проводились. Следует отметить, 
что высота одновозрастных растений карельской 
березы, посаженных на о. Кижи, где регулярно 
ведутся агротехнические уходы, оказалась в сред-
нем в 2 раза выше, и у части из них на поверхности 
ствола уже проявились явно выраженные косвен-
ные признаки узорчатой текстуры в древесине.

Более высокой выживаемостью характеризуется 
вегетативное потомство карельской березы, полу-
ченное в результате клонального микроразмноже-
ния, однако со временем общее количество таких 

Название клона
Name of the clone

L2.2L1.10 L3.1

Локусы
Loci

L7.1 L7.3 L022L5.4

Заонежский 1
Zaonezhskĳ 1
Заонежский 2
Zaonezhskĳ 2
Кижский
Kizhskii
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++
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++

+

++
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++
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–

–

–

–

–

++

–

Таблица 4. Молекулярно-генетическая характеристика клонов Betula pendula var. carelica
Table 4. Molecular genetic characteristics of Betula pendula var. carelica clones

Примечание. Плюс – наличие уникальных аллелей в гомозиготном (+) или гетерозиготном (++) состоянии, минус – их 
отсутствие.
Note. Plus – the presence of unique alleles in a homozygous (+) or heterozygous (++) state, minus – their absence.
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растений на острове, к сожалению, сократилось. 
Основной причиной этого явились механические 
повреждения коры в нижней части стволов у расте-
ний в период проведения уходов и скашивания тра-
вянистой растительности. Хотя в ряде случаев при 
повреждении главного побега у березы происходило 
его замещение боковыми, один из которых в даль-
нейшем становился главным. В отдельных случаях 
отмечали восстановление растений за счет форми-
рования порослевых побегов у корневой шейки. 
Это отразилось на показателях их роста в высоту, 
которые оказались с «отрицательным знаком» из-
за сломанного главного побега. Дополнительным 
негативным фактором для выживания растений на  
о. Кижи (в частности, на участках «Центральный» 
и «Восточный») оказались экстремально жаркие 
дни (+35 °C и выше), наблюдавшиеся в летний пе-
риод 2021 г., когда из-за отсутствия дополнительного 
полива часть растений погибла.

Следует добавить, что на о. Кижи, так же как 
и на материковой части ГПЗк «Кижский», у не-
скольких растений зафиксированы повреждения, 
нанесенные зайцами. В условиях Карелии в зим-
ний период, когда доступность кормов резко сни-
жается, заяц-беляк в качестве корма использует 
древесно-кустарниковую растительность. Его ос-
нову составляют Salix spp. (41%), Betula spp., (21%) 
и Populus tremula L. (15%). На вырубках, где преоб-
ладает береза, она занимает основное место в пи-
тании зайца [29]. В зимний период обычно они 
«срезают» верхушки молодых растений, которые 
находятся над уровнем снежного покрова [15].  
И хотя большого ущерба в целом зайцы не нано-
сят, в результате их действий у карельской бере-
зы часто формируется короткоствольная форма 
роста с несколькими примерно одинаково раз-
витыми стволами, при наличии которых в опре-
деленной степени снижается объем древесины, 
а иногда и ее качество. Не исключено также, что 
гибель саженцев могла произойти в результате 
повреждений, нанесенных другими дикими (ло-
сями, медведями и кабанами) или домашними 
(коровами) животными.

Негативное влияние на рост и развитие расте-
ний, высаженных in situ, могла оказать и более низ-
кая освещенность в условиях лесного сообщества, 
зафиксированная нами на участках «Кушнаволок» 
и «Жарниково 1», по сравнению с луговыми сооб-
ществами на материковой части ГПЗк «Кижский» 
(«Жарниково 2») и на трех участках островной ча-
сти («Южный», «Восточный» и «Центральный»).

Сравнение показателей роста карельской бере-
зы на разных участках реинтродукции in situ, по-
казало, что спустя 8 лет после их создания высота 
деревьев в среднем на территории материковой 
части ГПЗк «Кижский» (участок «Жарниково 2») 
составила 2.5 м, а на островной (участок «Юж-
ный») — 3.9 м (рис. 6). Заметим также, что исход-
ные значения средней высоты растений при по-
садке на лесном участке (в 2015 г.) составляли 1.3 м 
или немного выше, а на острове — не более 40 см. 
Столь существенная разница в скорости роста рас-
тений обусловлена, по-видимому, не столько их 
происхождением (семенное — на первом участке, 
вегетативное — на втором), сколько условиями 
роста и прежде всего наличием или отсутствием 
агротехнических уходов. Не исключено, что из-за 
высокого травостоя указанные участки могли раз-
личаться по уровню освещенности. Так, на участке 
«Жарниково 2» в результате слабой конкуренто-
способности относительно травянистой раститель-
ности и других сопутствующих быстрорастущих 
лиственных древесных пород у карельской березы, 
как правило, снижалась скорость роста, растения 
ослабевали и даже выпадали из насаждения.

Следует отметить, что на материковой ча-
сти ГПЗк «Кижский» в разные годы коэффици-
ент вариации растений по высоте варьировал 
от 13.5 до 24.5%. Однако в среднем на участках 
«Кушнаволок», «Жарниково 1», «Жарниково 2»,  
он оказался практически одинаковым и составил 
соответственно 18, 19 и 19% (что отвечает среднему 
уровню изменчивости), несмотря на значительные 
различия опытных участков по освещенности, году 
сбора семян (2007 или 2012 г.) и году посадки са-
женцев (2010 или 2015 г.). По нашему мнению, это 
обусловлено тем, что семенное потомство имеет 
значительное генетическое родство по материнской 
линии. Вместе с тем показатели амплитуды измен-
чивости свидетельствуют о заметном влиянии на 
рост и развитие растений условий внешней среды.

Низкая величина коэффициента вариации 
(от 5 до 10.3%) для такого признака как высота 
растений, отмеченная преимущественно в веге-
тативном потомстве карельской березы, очевид-
но, обусловлена генетической однородностью 
клонов и лишь небольшими различиями, свой
ственными исходным генотипам, которые стали 
объектами клонирования.

Изучение полиморфизма микросателлитных 
маркеров у вегетативного потомства карельской 
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березы показало, что заонежские клоны отлича-
ются разнообразием по 15 аллелям, расположен-
ным в шести локусах (L1.10, L3.1, L5.4, L7.1, L7.3 
и L022), а кижский клон — по 7 аллелям в пяти ло-
кусах (L1.10, L2.2, L5.4, L7.1 и L022). По всей веро-
ятности, это связано с происхождением деревьев: 
заонежская популяция (ГБЗк «Анисимовщина») ха-
рактеризуется довольно высокой численностью ка-
рельской березы (более 1 тыс. деревьев) и, соответ-
ственно бóльшим генетическим разнообразием [30],  
а на о. Кижи в природных условиях произрастают 
сейчас и произрастали ранее лишь единичные де-
ревья, вследствие чего генетическое разнообразие 
здесь гораздо ниже. В то же время значительные раз-
личия между клонами выявлены по локусам L1.10 
и L2.2, в которых все аллели являются уникальными 
и некоторые из них находятся в гомозиготном со-
стоянии. Ранее эти локусы наряду с другими были 
рекомендованы для генетической идентификации 
различных видов рода Betula L.[31].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Карельская береза Betula pendula Roth var. 
carelica (Mercklin) Hämet-Ahti (Betulaceae) является 
важным компонентом природно-культурного на-

следия Заонежья, представленного на территории 
ГПЗк «Кижский», где во второй половине 20‑го 
века на его материковой части произрастало более 
200 деревьев разного возраста. Однако к настояще-
му времени здесь, как и на всей территории Респу-
блики Карелия (а, следовательно, и в России) она 
по сути оказалась на грани исчезновения. Очевид-
но, незаконные рубки, совершенные в 90‑е годы, 
явились главной причиной резкого сокращения 
численности и ухудшения возрастной структуры 
популяции карельской березы, которая в первой 
половине 20‑го века считалась одной из наиболее 
крупных среди известных тогда в Карелии. Доба-
вим, что особое опасение вызывает тот факт, что 
в настоящее время у карельской березы отсутствует 
жизнеспособный подрост.

Проведенные исследования позволили выявить 
основные причины, которые привели к низкой со-
хранности карельской березы на трех из пяти вновь 
созданных опытных участках. Среди ведущих фак-
торов, оказавших негативное влияние на выжива-
емость растений и показатели их роста и развития, 
следует, прежде всего, назвать недостаток освещен-
ности на участках в лесных сообществах (участки 
«Кушнаволок» и «Жарниково 1»). В условиях луго-
вого сообщества, особенно на материковой части 

Рис. 6. Динамика роста растений Betula pendula var. carelica семенного происхождения (участок «Жарниково 2») и вегета-
тивного (участок «Южный») на территории ГПЗк «Кижский».
Fig. 6. Growth dynamics of Betula pendula var. carelica plants grown from seeds (Zharnikovo-2 site) and through vegetative propagation 
(Yuzhnyi site) in Kizhskii Sanctuary.
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ГПЗк «Кижский» («Жарниково 2»), из-за отсутствия 
своевременных и регулярных уходов наблюдалось 
активное зарастание опытных участков травяни-
стой растительностью, которая конкурировала с ка-
рельской березой за свет и питательные вещества.  
На островной территории (участки «Южный», 
«Восточный» и «Центральный»), наоборот, непра-
вильное использование триммера при выполнении 
покосов привело к серьезным повреждениям коры 
в нижней части стволов растений и стало критичным 
для их выживания. Отрицательной для выживания 
растений на острове стала также высокая темпера-
тура (+35 °C и выше), не характерная для данного 
региона. В качестве дополнительного негативного 
фактора следует назвать отсутствие должного вни-
мания к проведению защитных мероприятий против 
диких и домашних животных. Однако, несмотря на 
то, что в силу разных причин на территории ГПЗк 
«Кижский» сохранилось только 15% посаженных 
растений карельской березы семенного происхож-
дения и 58% — вегетативного (в целом 70 деревьев), 
они в совокупности представляют собой ценный 
генофонд для проведения дальнейших работ, на-
правленных на воспроизводство этого уникального 
представителя европейской лесной дендрофлоры.

Из полученных данных также следует, что при 
реинтродукции карельской березы желательно по 
возможности осуществлять обогащение ее гено-
фонда. Например, результаты генотипирования 
показали, что заонежские клоны, полученные от 
деревьев, произрастающих в ГБЗк «Анисимовщи-
на», характеризуются более широким набором ин-
дивидуальных аллелей и, соответственно, обладают 
большим генетическим разнообразием по сравне-
нию с деревом, имеющим кижское происхождение. 
Из семи изученных микросателлитных маркеров 
наибольшие различия между клонами установлены 
по двум локусам (L1.10 и L2.2), в которых все аллели 
оказались уникальными и некоторые из них нахо-
дятся в гомозиготном состоянии. Генотипирование 
позволило также составить индивидуальные па-
спорта клонов, использованных для восстановления 
природной популяции на территории ГПЗк «Киж-
ский», которые могут применяться, в том числе, 
и для их идентификации в случае незаконной рубки.

В целом к настоящему времени в результате реин-
тродукции карельской березы in situ, осуществленной 
нами на территории ГПЗк «Кижский», сохранились 
и находятся в хорошем состоянии, как указано выше, 
70 деревьев, из них 3 являются местными, которые 
произрастают здесь исторически; 48 (возраст 10 

и 15 лет) — это семенное потомство одного из них, 
а 19 (возраст 4 и 8 лет) — это вегетативное потомство, 
полученное путем клонального микроразмножения.

Таким образом, проведенное в течение более 
чем 15 лет изучение выживаемости, роста и разви-
тия карельской березы с целью ее реинтродукции 
на территории ГПЗк «Кижский» показало целе-
сообразность и перспективность использования 
посадочного (исходного) материала как семенного 
происхождения (в том числе от свободного опы-
ления), так и вегетативного, полученного с при-
влечением современных биотехнологий. При этом 
семенное потомство позволяет расширить генети-
ческое разнообразие восстанавливаемой (или вновь 
создаваемой) популяции карельской березы, а веге-
тативное — сохранить ее отдельные уникальные ге-
нотипы как in situ (т. е. в исторически родной для нее 
природной среде), так и в составе коллекции клонов 
in vitro, обеспечивая в дальнейшем воспроизводство 
растений с гарантированными признаками исход-
ных деревьев. Кроме того, накопленный к настоя-
щему времени опыт реинтродукции карельской бе-
резы, в том числе на территории музея-заповедника 
«Кижи», убеждает, что при соответствующих мерах 
ухода она вполне способна расти и развиваться, да-
вая хороший прирост и высокоценную узорчатую 
древесину в достаточно широком диапазоне место-
обитаний. А применение новых подходов, таких как 
клональное микроразмножение in vitro и генотипи-
рование, может обеспечить существенное расши-
рение реализации этих возможностей, сохраняя 
при этом уникальные генотипы карельской березы, 
составляющие важную часть природного наследия 
не только Карелии, но и России в целом.

БЛАГОДАРНОСТИ

Авторы выражают искреннюю признательность 
Р.С. Мартьянову за организацию и проведение исследо-
ваний на территории музея-заповедника «Кижи», а также 
Н.Е. Петровой, О.С. Серебряковой, А.И. Степановой 
и Е.Э. Костиной, которые в разные годы принимали уча-
стие в проведении лабораторных и/или полевых работ. 
Особая благодарность П.С. Кирьянову (Институт леса 
Национальной академии наук Беларуси), который про-
вел молекулярно-генетическую оценку клонов карель-
ской березы, использованных в данном исследовании.

Финансирование исследований осуществлялось 
из средств федерального бюджета на выполнение го-
сударственного задания ФИЦ «Карельский научный 
центр Российской академии наук» (Институт леса 
КарНЦ РАН — № FMEN‑2021-0018 и Институт био-
логии КарНЦ РАН — № FMEN‑2022-0004).



83РЕИНТРОДУКЦИЯ И ВОССТАНОВЛЕНИЕ ПОПУЛЯЦИИ BETULA PENDULA 

РАСТИТЕЛЬНЫЕ  РЕСУРСЫ        том  60           вып.  4        2024

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ
1.	 	Vetchinnikova L. V., Titov A. F. 2020. The Karelian Birch: a Unique Biological Object. – Biol. Bull. Rev. 10(2): 102–114.

https://doi.org/10.1134/S2079086420020085
2.	 Реймерс Н. Ф., Штильмарк Ф. Р. 1978. Особо охраняемые природные территории. М. 296 с.
3.	 Красилов В. А. 1992. Охрана природы: принципы, проблемы, приоритеты. М. 174 с.
4.	 Иванов А. Н., Чижова В. П. 2010. Охраняемые природные территории. М. 184 с.
5.	 	Белоусова Н. А. 1992. Лесные и ботанические заказники Карелии – Охраняемые природные территории и па-

мятники природы Карелии. Петрозаводск: КарНЦ РАН. С. 71–81.
6.	 	Хохлова Т. Ю., Антипин В. К., Токарев П. Н. 2000. Особо охраняемые природные территории Карелии. Петрозаводск. 312 с.
7.	 Соколов Н. О. 1950. Карельская береза. Петрозаводск. 116 с.
8.	 	Ветчинникова Л. В., Титов А. Ф. 2018. Роль особо охраняемых природных территорий в сохранении генофонда 

карельской березы. – Труды КарНЦ РАН, сер. Экологические исследования. 10: 3–11.
https://doi.org/10.17076/eco912

9.	 Красная книга Карелии: редкие и нуждающиеся в охране растения и животные. 1985. Петрозаводск. 180 c.
10.	 Красная книга Республики Карелия. 2007. Петрозаводск. 368 c.
11.	 Красная книга Республики Карелия. 2020. Белгород. 448 с.
12.	 Красная книга Владимирской области. 2010. Владимир. 400 с.
13.	 Особо охраняемые природные территории Республики Карелия. 2017. Петрозаводск. 432 с.
14.	 	Отчет по инвентаризации деревьев березы карельской в Заонежском спецсемлесхозе Республики Карелии. 81-ЛХ.  

1992. Т. II. Пояснительная записка. Москва. С. 188–189.
15.	 	Ветчинникова Л. В., Титов А. Ф., Кузнецова Т. Ю. 2013. Карельская береза: биологические особенности, динами-

ка ресурсов и воспроизводство. Петрозаводск. 312 с. http://elibrary.krc.karelia.ru/235/
16.	 Коллекция in vitro клонов редких видов сем. Betulaceae. http://www.ckp-rf.ru/usu/465691/
17.	 Vetchinnikova L. V., Titov A. F. 2023. Curly Birch: Some Secrets Remain. – Biol. Bull. Rev. 13(2): 162–174.

https://doi.org/10.1134/S207908642302010X
18.	 	Мамаев С. А. 1973. Формы внутривидовой изменчивости древесных растений (на примере семейства Pinaceae 

на Урале). М. 284 с.
19.	 	Падутов В. Е., Баранов О. Ю., Воропаев Е. В. 2007. Методы молекулярно-генетического анализа. Минск. 176 с.
20.	 	Кирьянов П. С., Баранов О. Ю., Маслов А. А., Падутов А. В. 2019. Молекулярно-генетические подходы к иден-

тификации межвидовых и внутривидовых гибридов берез Восточно-Европейского региона. – Молекулярная  
и прикладная генетика. 26: 45–55.

21.	 	Kulju K. K. M., Pekkinen M., Varvio S. 2004. Twenty-three microsatellite primer pairs for Betula pendula (Betulaceae). – 
Mol. Ecol. Notes. 4(3): 471–473.
https://doi.org/10.1111/j.1471-8286.2004.00704.x

22.	 	Gürcan K., Mehlenbacher S. A. 2010. Transferability of microsatellite markers in the Betulaceae. – J. Amer. Soc. Hort. Sci. 
135(2): 159–173.
https://doi.org/10.21273/JASHS.135.2.159

23.	 	Федулова Т. П., Исаков Ю. Н., Корчагин О. М., Исаков И. Ю., Кондратьева А. М., Ржевский С. Г. 2017. Молекуляр-
но-генетическая дифференциация генотипов березы на основе полиморфизма SSR-маркеров. – Лесотехниче-
ский журнал. 7(4): 6–16.
https://doi.org/10.12737/article_5a3cef5a94cab2.12952001

24.	 	de Dato G. D., Teani A., Mattioni C., Aravanopoulos F., Avramidou E. V., Stojnc S., Ganopoulos I., Belletti P., Ducci F. 
2020. Genetic analysis by nuSSR markers of silver birch (Betula pendula Roth) populations in their Southern European 
distribution range. – Front. Plant Sci. 11: 310.
https://doi.org/10.3389/fpls.2020.00310

25.	 	Падутов В. Е., Баранов О. Ю., Каган Д. И., Ковалевич О. А., Острикова М. Я., Пантелеев С. В., Ивановская С. И, 
Кулагин Д. В. 2014. Применение молекулярно-генетических методов в лесном хозяйстве Беларуси. – Сиб. лесн. 
журн. 4: 16–20. https://www.elibrary.ru/syqtij



84 ВЕТЧИННИКОВА, ТИТОВ

РАСТИТЕЛЬНЫЕ  РЕСУРСЫ        том  60           вып.  4        2024

26.	 	Шейкина О. В. 2022. Применение молекулярных маркеров в лесном селекционном семеноводстве в России: опыт и пер-
спективы. – Вестник ПГТУ. Серия: Лес. Экология. Природопользование. 2(54): 64–79. https://www.elibrary.ru/whwxli

27.	 	Hagqvist R., Mikkola A. 2008. Visakoivun kasvatus ja käyttö. [Выращивание и использование карельской березы]. 
Hämeenlinna. 168 lk. (На финском языке)

28.	 	Vetchinnikova L. V., Titov A. F. 2021. Specific characteristics of Karelian birch population structure. – Biol. Bull. Rev. 11(4): 414–
427.
https://doi.org/10.1134/S2079086421040095

29.	 	Соколов А. И. 2016. Повышение ресурсного потенциала таежных лесов лесокультурным методом. Петрозаводск. 178 с.
30.	 	Ветчинникова Л. В., Титов А. Ф., Топчиева Л. В., Рендаков Н. Л. 2012. Оценка генетического разнообразия попу-

ляций карельской березы в Карелии с помощью микросателлитных маркеров. – Экол. генетика. 10(1): 34–37.
https://doi.org/10.17816/ecogen10134–37

31.	 	Гродецкая Т. А., Ржевский С. Г., Баранов О. Ю., Федулова Т. П., Табацкая Т. М., Машкина О. С. 2020. Исследование 
генетической структуры размноженных in vitro клонов Betula L. методом микросателлитного анализа. – Вестник 
ВГУ, Сер. Химия. Биология. Фармация. 4: 57–63. http://www.vestnik.vsu.ru/pdf/chembio/2020/04/2020-04-08.pdf

Reintroduction and Restoration of Betula pendula var. carelica (Betulaceae)
Population in Kizhskii State Nature Sanctuary (Karelia Republic) 

© 2024. L. V. Vetchinnikova1, *, A. F. Titov2

1Forest Research Institute of the Karelian Research Centre  
of Russian Academy of Sciences, Petrozavodsk, Russia

2Institute of Biology of the Karelian Research Centre  
of Russian Academy of Sciences, Petrozavodsk, Russia 

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

Abstract – The article presents the results of 15 years of reintroduction of curly birch, Betula pendula 
Roth var. carelica (Mercklin) Hämet-Ahti, which has resulted in a restoration of one of its largest natural 
populations, formerly found within the State Nature Sanctuary Kizhskii (in the buffer zone of the Kizhi 
Open-air Museum, which is included in the UNESCO World Heritage List). Our studies revealed the 
main reasons for its decline (illegal harvesting, critical age of trees, lack of viable advance regeneration), 
which has become critical for its survival. Seed (derived from free pollination) and vegetative (from clonal 
micropropagation) progenies of curly birch, single trees of which were found growing naturally on Kizhi 
Island were used as the source material (planting stock) for this work. A comparative analysis of the 
survival rates, growth and development of saplings is given for different habitats in the mainland part of 
the sanctuary and on Kizhi Island itself. A molecular genetic profile of a number the curly birch trees 
involved in the reintroduction was determined. A conclusion drawn from our study is that when restoring 
natural populations of curly birch and creating new ones, it is advisable to use progenies of trees of 
local origin, even if only few of them have survived in their natural habitats. In doing so, seed progeny 
will help expand the genetic diversity of the population to be restored (or created), while vegetative 
progeny – to preserve the unique features of the source trees in situ (i.e. in their historically native natural 
environment).

Keywords: curly birch, Betula pendula var. carelica, figured timber, resources, Gene pool, survival rate, 
propagation, growth, development
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БИОЛОГИЯ РЕСУРСНЫХ ВИДОВ

Черника обыкновенная Vaccinium myrtillus L. — 
невысокий, до 25–30 см, листопадный кустарни-
чек семейства Ericaceae L. [1], имеющий большое 
ресурсное значение. Черно-фиолетовые шаровид-
ные плоды с интенсивно окрашенной мякотью 
являются ценным источником микроэлементов, 
витаминов, сахаров и других биологически актив-
ных веществ [2, 3]. В горных районах Кабардино-
Балкарской Республики (Кабардино-Балкарии, 
КБР) плоды черники — популярный объект побоч-
ного лесопользования, традиционно заготавлива-
емый местным населением [4]. На фоне возраста-
ющего туристического потока в КБР на местных 
рынках и в кафе значительно вырос также спрос на 

фиточаи и травяные сборы, включающие в состав 
побеги черники [5]. Заготовка побегов V. myrtillus, 
наряду с вырубкой лесов при строительстве объ-
ектов туристической инфраструктуры, привели 
к сокращению площади черничников и внесению 
вида в региональную Красную книгу [5].

Несмотря на активное использование ягодника, 
закономерности распространения V. myrtillus в ре-
гионе изучены слабо. В литературе представлены 
отдельные данные о фитоценотической приуро-
ченности (сосновые и березово-сосновые леса, 
альпийские луга) и местах произрастания черники 
обыкновенной в КБР [4–6]. Указаны высотные 
границы (2000–2500 м над ур. м.) распростране-
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ния сосновых лесов с доминированием V. myrtillus 
в живом напочвенном покрове (проективное по-
крытие вида в среднем 70–75%) [7]. Однако све-
дения об абиотических факторах, обусловлива-
ющих распространение вида в верховьях горных 
ущелий, практически отсутствуют. Вместе с тем 
эти сведения необходимы для выявления наибо-
лее благоприятных для произрастания черники 
условий с последующим выделением территорий, 
приоритетных для охраны вида.

Учитывая сложный горно-долинный рельеф 
и труднодоступность многих территорий, ха-
рактерных для произрастания V. myrtillus в КБР, 
для изучения пространственного распределе-
ния вида в горах целесообразно применение 
неинвазивных технологий, в том числе методов 
пространственного моделирования. Последние 
позволяют интегрировать данные наземных на-
блюдений с топографическими и климатиче-
скими моделями, экстраполировать получен-
ные для отдельных участков результаты на всю 
анализируемую площадь [8, 9]. Использование 
пространственного моделирования снижает 
трудоемкость, повышает эффективность и объ-
ективность исследований в труднодоступных 
горных районах [10, 11]. Наукоемким методом 
пространственного моделирования, доказав-
шим свою эффективность в исследованиях ком-
понентов горных экосистем Кавказа [11–13],  
является моделирование пространственно-
го распределения видов (Species distribution 
modeling, SDM) [8, 9]. Этот метод позволяет 
выявить статистические зависимости между 
географическими данными о встречаемости 
биологических объектов (точками присутствия) 
и наборами экологических переменных (клима-
тических, топографических, почвенных и т. п.) 
для прогнозирования пространственного рас-
пределения видов [8, 9]. Использование SDM 
моделей позволит выявить основные экологи-
ческие предикторы потенциального распро-
странения V. myrtillus в горах КБР и картировать 
оптимальные для произрастания вида террито-
рии, приоритетные для его охраны.

Цель исследования — изучить закономерности 
распространения V. myrtillus в горах Кабардино-
Балкарской Республики и выделить оптимальные 
для произрастания вида территории с использова-
нием методов пространственного моделирования.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Исследования проведены в 2022–2023 гг. в вер-
ховьях горных ущелий Кабардино-Балкарии, зани-
мающей центральную (наиболее высокогорную) 
часть северного макросклона Большого Кавка-
за. Район исследований, высотный диапазон ко-
торого составил 1860–2700 м над ур. м. (субаль-
пийский и альпийский пояса), характеризуется 
континентальным климатом с прохладный летом 
и альпийским климатом (соответственно Dfc и ET 
по классификации Кеппена-Гейгера) с увеличе-
нием сухости и континентальности на высотном 
градиенте [11]. В пределах субальпийского и аль-
пийского поясов наиболее характерным типом 
растительности является луговая (мезофильные 
и остепненные, редко влажные луга). Встречаются 
также редкостойные сосняки (Pinus sylvestris L.), бе-
резовые (Betula litwinowii Doluch., B. pendula Roth и  
B. raddeana Trautv.) и смешанные леса, кобрезиевые 
и кустарниковые пустоши, скально-осыпные со-
общества. Основу почвенного покрова района ис-
следований составляют среднемощные (20–40 см), 
рыхлодернинные горно-луговые и горные лугово-
степные субальпийские почвы.

В ходе экспедиционных исследований выяв-
лена 41 точка присутствия (GPS-координаты)  
V. myrtillus. Географические записи были провере-
ны на наличие дубликатов (более одной точки на 
30 м2) с помощью функции «clean duplicate» в па-
кете ntBox ver. 0.6.6.6 в R [14]. В отсутствие дубли-
катов координаты всех точек включены в анализ. 
Из них 21 точка выявлена в границах сосновых 
и березово-сосновых лесов, образованных Pinus 
sylvestris с примесью Betula litwinowii и B. pendula: две 
точки у подножия г. Чегет, две точки в окр. селения 
Терскол, пять — в ущелье р. Адыл-Су (1950–2350 м 
над ур. м.), две — в ущелье Шхельда, по одной точке 
на склонах г. Когутай, в районе Поляны Нарзанов 
(долина р. Баксан), в окр. альплагеря «Безенги», 
в ущельях Ирик-Чат, Кыртык, Сылтран, Башиль, 
Гара-Аузусу, Тютюсу, в урочище Харбаз. Соответ-
ственно 20 географических записей выполнено 
в границах альпийских лугов: по три точки — на 
склонах г. Чегет и в урочище Уштулу, по две — 
в верховьях ущелий Тютюсу и Уллу-Тау, в урочище 
Джилы-Су, в окр. альплагеря «Безенги», по одной 
точке в ущельях Юсеньги, Адыл-Су, Ирик-Чат, 
Кыртык, Думала, Жюрюшкусу.

В качестве экологических предикторов исполь-
зовали набор биоклиматических характеристик 
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BioClim из базы WorldClim2 [15]: bio1 — среднегодо-
вая температура, °C; bio2 — среднемесячная ампли-
туда температур, °C; bio3 — изотермальность ((bio2/
bio7) × 100), %; bio4 — температурная сезонность 
(стандартное отклонение температуры), %; bio5 — 
максимальная температура наиболее теплого меся-
ца, °C; bio6 — минимальная температура наиболее 
холодного месяца, °C; bio7 — годовая амплитуда 
температур, °C; bio8 — средняя температура наи-
более влажного квартала, °C; bio9 — средняя темпе-
ратура наиболее сухого квартала, °C; bio10 — сред-
няя температура наиболее теплого квартала, °C;  
bio11 — средняя температура наиболее холодного 
квартала, °C; bio12 — годовые осадки, мм; bio13 — 
количество осадков в наиболее влажный месяц, 
мм; bio14 — количество осадков в наиболее сухой 
месяц, мм; bio15 — сезонность осадков (коэффи-
циент вариации), %; bio16 — количество осадков 
в наиболее влажный квартал, мм; bio17 — количе-
ство осадков в наиболее сухой квартал, мм; bio18 — 
количество осадков в наиболее теплый квартал, 
мм; bio19 — количество осадков в наиболее хо-
лодный квартал, мм. Для характеристики релье-
фа в местах потенциального распространения V. 
myrtillus использовали топографические перемен-
ные цифровой модели рельефа SRTM [16].

Проблема мультиколлинеарности переменных 
(линейная связь между параметрами не выявле-
на, но выражена сопряженность в их динамике) 
приводит к невозможности точного описания 

и оценки значимости отдельных факторов при мо-
делирования пространственного распределения 
видов. Одним из эффективных способов оценки 
и устранения коллинеарности предикторов явля-
ется коэффициент инфляции дисперсии (Variance 
Inflation Factor) [17]. Это статистическая мера, оце-
нивающая степень мультиколлинеарности пере-
менных в модели множественной регрессии. VIF 
оценивает, насколько увеличивается дисперсия  
расчетного коэффициента регрессии, если неза-
висимые переменные взаимосвязаны. Значение 
VIF, равное 1, указывает на отсутствие корреля-
ции; значение VIF, превышающее 1, указывает на 
проблематичный уровень мультиколлинеарности, 
когда новые переменные не предоставляют до-
полнительной информации, помимо той, что уже 
предоставлена независимыми переменными в мо-
дели. Для проведения теста VIF использовали па-
кет usdm ver. 2.1–6. в R [18]. После устранения вы-
соко коррелирующих переменных (порог VIF ≤ 5)  
в анализ включены четыре предиктора — три био-
климатических и одна топографическая характе-
ристики (табл. 1). Разрешение слоев для SDM мо-
делей V. myrtillus составило 30 м/пиксель.

Для построения SDM моделей V. myrtillus ис-
пользовали программу Maxent (Maxent software for 
species habitat modeling) ver. 3.4.3 [19] в пакете dismo 
в R [20], одну из наиболее простых и эффективных 
при моделировании по точкам присутствия [19, 21]. 
Суть алгоритма MaxEnt состоит в том, что модель 

Кодировка переменной
Variable code

WorldClim2

SRTM

Полное название, единицы измерения параметра
Complete name, units

Минимальная температура наиболее холодного месяца, °C
The minimum temperature of the coldest month, °C
Сезонность осадков (коэффициент вариации), %
Precipitation seasonality (coe�cient of variation), %
Количество осадков в наиболее теплый квартал, мм
Precipitation in the warmest quarter, мм

VIF

bio6

bio15

bio18

3.12

2.42

2.68

Крутизна склона, °
Slope (steepness), °

Slope 1.34

Таблица 1. Не коррелирующие (умеренно коррелирующие) переменные WorldClim2 и SRTM, отобранные  
с помощью теста VIF (порог VIF ≤ 5)
Table 1. Non-correlating (moderately correlating) WorldClim2 and SRTM variables selected by the VIF test (VIF 
threshold ≤ 5)

Примечание. VIF (Variance Inflation Factor) – метод устранения коллинеарности между переменными, оценивающий муль-
тиколлилеарность предикторов [17].
Note. VIF (Variance Inflation Factor) – a method for eliminating collinearity between variables, estimating multicollinearity [17].
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берет за основу геопривязанные точки местона-
хождения вида и растровые слои значимых для 
вида факторов среды. Далее генерируется распре-
деление вероятностей появления объекта по рас-
пределениям значений предикторов, аналогичным 
для местообитаний, в которых обнаружен объект. 
На основании анализа распределений для каждого 
пикселя территории рассчитывается Байесовская 
вероятность и строится модель ареала с характери-
стиками земной поверхности, удовлетворяющими 
модели. На следующем этапе вероятность обнару-
жения вида экстраполируется на анализируемую 
территорию. Местонахождения с установленной 
наибольшей вероятностью обнаружения счита-
ются наиболее пригодными для объекта исследо-
ваний. Maxent, по сути, осуществляет процедуру 
экстраполяции за пределы многомерной подобла-
сти, занятой объектом, определяя его потенциаль-
но возможное распространение. Экстраполяция 
вероятностей обнаружения объекта на террито-
рию исследования приводит к получению карты 
с прогнозами вероятности присутствия в каждом 
пикселе в диапазоне от 0 (объект отсутствует) до 1 
(объект присутствует) [19].

Так как использование настроек «по умол-
чанию» в программе Maxent является одной из 
распространенных ошибок пространственного 
моделирования, оптимальные настройки Maxent 
выявляли в пакете ENMeval ver. 2.0.4 в R [22]. Дан-
ный пакет запускает модели для всех комбинаций 
заданных пользователем настроек и выполняет 
оценку построенных моделей, позволяя выбрать 
оптимальные настройки, обеспечивающие баланс 
между точностью подгонки и сложностью моделей. 
В работе были рассчитаны популярные оценоч-

ные метрики качества моделей — информацион-
ный критерий Акаике для малых выборок AICc 
(позволяет сравнивать несколько статистических 
моделей друг с другом для того, чтобы определить, 
какая из моделей лучше соответствует данным) [23]  
и площадь под операционной кривой приемника 
по тестовым данным AUCtest (оценивает специ-
фичность и чувствительность моделей в отличении 
точек присутствия от случайных точек) [24]. Опти-
мальные настройки для целей данного исследова-
ния выбраны по наибольшим значениям AUCtest 
при наименьших значениях AICc (табл. 2), харак-
теризующим модели с наилучшими специфично-
стью и чувствительностью, сложностью и точно-
стью подгонки. Данные настройки использованы 
для построения итоговых моделей, к которым при-
меняли метод пятикратной кросс-валидации [19]:  
пять репликаций (повторных вычислений) при 
80% точек присутствия в качестве обучающей вы-
борки и 20% точек в качестве тестовой выборки. 
Метод позволяет поочередно включить все 100% 
данных о встречаемости в 20% тестовых точек, 
что обеспечивает относительную независимость 
наборов данных. Качество итоговых моделей оце-
нивали по усредненному для пяти репликаций 
значению AUCtest.

Значимость экологических предикторов оце-
нивали по процентному вкладу в модели Maxent, 
оптимальные значения предикторов получены из 
кривых отклика [19]. Для построения прогности-
ческих карт распределения V. myrtillus в границах 
района исследований выходные файлы Maxent 
преобразовали в файлы netCDF (Network Common 
Data Form — двоичный формат файлов, являю-
щийся стандартом для обмена научными данными, 

Модели
Models

Множитель регуляризации
Regularization multiplier

Типы функций
FeaturesAUCtestAICc

SDM_1
SDM_2
SDM_3

383.45
312.06
454.89

0.96
0.98
0.95

LQН
LQН
LQ

0.5
1

0.5

Таблица 2. Прогностическая эффективность и настройки оптимальных моделей Maxent пространственного 
распределения Vaccinium myrtillus в Кабардино-Балкарии
Table 2. Predictive performance and settings of optimal Maxent models of Vaccinium myrtillus spatial distribution in the 
Kabardino-Balkarian Republic

Примечание. SDM_1 – модель, основанная на полном наборе точек присутствия, SDM_2 – модель пространственного рас-
пределения лесных популяций, SDM_3 – модель пространственного распределения луговых популяций; AICс – инфор-
мационный критерий Акаике для малых выборок (модель с наименьшим значением считается оптимальной), AUCtest –  
площадь под операционной кривой приемника по тестовым данным (оптимальные значения близки к 1).
Note. SDM_1 – the model based on a complete set of presence points, SDM_2 – the model of spatial distribution of forest populations, 
SDM_3 – the model of spatial distribution of alpine meadow populations; AICс – Akaike’s information criterion corrected (the 
model with the lowest value is considered optimal), AUCtest – area under the curve (AUC) from test data (optimal values close to 1).
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в основном в климатологии, при прогнозировании 
погоды, изучении изменения климата и геоин-
формационных системах [25]) и визуализировали 
в специализированной R-библиотеке для построе-
ния тематических карт tMap [26]. Для анализа карт 
применяли шкалу вероятности обнаружения вида 
в диапазоне от 0 (синий цвет) до 1 (красный цвет). 
В качестве оптимальных местообитаний отобраны 
территории с вероятностью встречаемости черни-
ки 80% и выше (порог пригодности 0.8), в качестве 
пригодных — территории с вероятностью выше 
50% (порог пригодности 0.5).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

С использованием выявленных оптимальных 
настроек Maxent (табл. 2) были построены три 
SDM модели потенциального распределения  
V. myrtillus в горах Кабардино-Балкарии. Модель 
SDM_1 построена с использованием всего набора 
точек присутствия и характеризует влияние абио-
тических факторов в целом на распространение 
черники. Модели SDM_2 и SDM_3 построены 
с использованием географических записей со-
ответственно лесных и луговых популяций вида 
и дополнительно характеризуют влияние типа 
местообитаний на потенциальное распростра-

нение V. myrtillus в границах района исследова-
ний. Согласно усредненным значениям AUCtest 
(табл. 3), все три модели характеризуются высокой 
прогностической точностью.

Основными абиотическими предикторами 
пространственного распределения V. myrtillus 
в горах Кабардино-Балкарии в целом (модель 
SDM_1) являются климатические параметры — 
сезонность осадков (bio15), количество осадков 
в наиболее теплый квартал (bio18) и минималь-
ная температура наиболее холодного месяца — 
bio6 (табл. 3). Процентный вклад каждой из этих 
переменных в построение модели превышает 
10%, а их суммарный вклад — более 95%. При 
этом наиболее значимыми для распространении  
V. myrtillus являются параметры, характеризующие 
выпадение осадков. Для местообитаний с веро-
ятностью обнаружения вида более 80% харак-
терны стабильные осадки (коэффициент вариа-
ции менее 30%), количество которых в наиболее 
теплый летний квартал составляет 300–370 мм. 
Эти результаты подтверждают полученные ранее 
сведения о требовательности V. myrtillus к фак-
тору увлажнения, выражающейся в тяготении 
к местообитаниям со средней (умеренной) сте-
пенью увлажненности почвы. Согласно данным 
Л. Г. Раменского с соавторами [27], в фитоцено-

Таблица 3. Вклад экологических переменных в модели Maxent пространственного распределения Vaccinium 
myrtillus в Кабардино-Балкарии
Table 3. Contribution of environmental variables to the Maxent models of Vaccinium myrtillus spatial distribution in the 
Kabardino-Balkarian Republic

Примечание. SDM_1 – модель, основанная на полном наборе точек присутствия; SDM_2 – модель пространственного 
распределения лесных популяций; SDM_3 – модель пространственного распределения луговых популяций; bio6 – ми-
нимальная температура наиболее холодного месяца, °C; bio15 – сезонность осадков (коэффициент вариации), %; bio18 –  
количество осадков в наиболее теплый квартал, мм; Slope – крутизна склона, °C; PC – вклад переменной в построение 
модели, %; OV – оптимальные значения переменной (вероятность обнаружения вида выше 0.8), полученные из кривых 
отклика; AUCtest ± SD – площадь под операционной кривой приемника по тестовым данным ± стандартное отклонение 
(значения усреднены по пяти репликациям).
Note. SDM_1 – the model based on a complete set of presence points; SDM_2 – the model of spatial distribution of forest populations; 
SDM_3 – the model of spatial distribution of alpine meadow populations; bio6 – the minimum temperature of the coldest month, °C,  
bio15 – precipitation seasonality (coefficient of variation) , %; bio18– precipitation in the warmest quarter, mm; Slope – slope 
steepness, °C; PC – contribution of the variable to the model development, %; OV – the optimal values of the variable (species 
occurrence probability above 0.8) obtained from the response curves; AUCtest ± SD – area under the curve from test data ± standard 
deviation (values averaged over five replications).

Параметры
Parameters

SDM_1 SDM_2 SDM_3
PC OV PC OV PC OV

bio15 60.5 < 30 58.1 < 30 66.9 < 22
bio18 20.2 300–370 25.9 300–370 3.8 330–350
bio6 14.6 -13…-11 10.6 -13…-11 12.7 -14…-12

Slope 4.7 < 40 5.4 < 30 15.6 < 50
AUCtest ± SD 0.95 ± 0.03 0.97 ± 0.05 0.95 ± 0.03
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зах вид достигает наибольшего обилия при ув-
лажнении почвы 68–88% (влажно- и сыролуго-
вое увлажнение). Небольшое обилие (покрытие 
0.1–0.2%) и единичное произрастание характерно 
для V. myrtillus в условиях сухолугового, а также 
болотно-лугового и болотистого увлажнения. 
По шкале переменности увлажнения обильное 
произрастание вида отмечено авторами при сред-
не обеспеченном водном питании (5–6 ступени), 
характерном для влажного климата лесной зоны 
или для менее влажных местообитаний, но с близ-
ко расположенными к поверхности почвы грун-
товыми водами [27]. Так, в условиях Кировской 
области черника обыкновенная предпочитает 
средневлажные почвы и отсутствует в сухих и сы-
рых экотопах [28]. В хвойных лесах Иркутской 
области проективное покрытие V. myrtillus также 
снижается с нарастанием застойного увлажне-
ния [29]. В условиях северной тайги Европейской 
России приемлемые для произрастания черники 
значения увлажненности по шкале Цыганова со-
ответствуют увлажнению от сухо-лесолугового 
и влажно-лесолугового до сыро-лесолугового 
и болотно-лесолугового [30], в условиях южной 
тайги — от средне-степного и лугово-степного до 
влажно-лесолугового [31]. Исследователями пока-
зано отрицательное влияние избыточно влажных 
и засушливых условий не только на обилие вида 
в фитоценозах, но и на параметры урожайности 
черники [28, 29, 32], которые также могут влиять 
на распространение вида.

На примере Западной Сибири было показа-
но, что требования V. myrtillus к влажности почв 
значимо не отличаются для равнинных (Западно-
Сибирская равнина) и горных (Кузнецкий Алатау, 
Горный Алтай) местообитаний [33]. Наряду с ув-
лажненностью почв (оптимальные значения по 

шкале Раменского — 63–69 баллов), распростра-
нение черники в горных районах Западной Си-
бири (до 2200 м над ур. м.) ограничивает фактор 
промерзания почвы зимой [33]. Согласно нашим 
исследованиям, для распространения вида в го-
рах оптимальные значения средней минимальной 
температуры наиболее холодного месяца не долж-
ны опускаться ниже –13°C (табл. 3).

Согласно литературным данным, черника 
предпочитает склоновые части и повышения ре-
льефа [28]. Однако в горах Кабардино-Балкарии 
рельеф местности оказывает слабое влияние на 
пространственное распределение V. myrtillus в це-
лом (SDM_1) (табл. 3). При этом оптимальными 
для вида можно считать местообитания с широ-
ким диапазоном крутизны — от абсолютно поло-
гих участков (например, сосняки в долинах рек) 
до склонов с крутизной до 40°C (альпийские луга).

В соответствии с выявленными оптимальными 
значениями основных абиотических предикто-
ров распространения V. myrtillus, местообитания 
с наибольшей вероятностью обнаружения вида 
сконцентрированы в долинах крупных рек сред-
негорий и высокогорий Кабардино-Балкарии — 
как по речным террасам, так и на склонах Бак-
санского, Чегемского, Черекского, Суканского 
и Хазнидонского ущелий (рис. 1a). В меньшей 
степени территории, потенциально пригодные 
для произрастания черники обыкновенной, пред-
ставлены в юго-западной части республики — на 
обезлесенной территории Северного Приэльбру-
сья. Площадь прогнозируемых пригодных место-
обитаний V. myrtillus в регионе составляет в целом 
472.5 км2 (SDM_1), из которых 33% оптимальны 
для произрастания вида (табл. 4).

Общие закономерности влияния абиотических 

Модели
Models

Оптимальные территории, км2

Optimal areas, km2
Пригодные территории, км2

Suitable areas, km2

SDM_1
SDM_2
SDM_3

472.5
288.4
533.3

154.9
99.0

201.9

Таблица 4. Площади потенциально пригодных и оптимальных местообитаний Vaccinium myrtillus в Кабарди-
но-Балкарии согласно моделям Maxent
Table 4. Areas of acceptable and optimal habitats of Vaccinium myrtillus in the Kabardino-Balkarian Republic by the 
Maxent distribution models

Примечание. SDM_1 – модель, основанная на полном наборе точек присутствия; SDM_2 – модель пространственного 
распределения лесных популяций; SDM_3 – модель пространственного распределения луговых популяций.
Note. SDM_1 – the model based on a complete set of presence points, SDM_2 – the model of spatial distribution of forest populations, 
SDM_3 – the model of spatial distribution of alpine meadow populations.
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Рис. 1. Карты потенциального распространения Vaccinium myrtillus в Кабардино-Балкарии согласно модели, основанной 
на полном наборе точек присутствия (а), модели распределения лесных популяций (b) и модели распределения луговых 
популяций (c). 0.1–1 – вероятность обнаружения вида.
Fig. 1. Distribution maps of Vaccinium myrtillus potential habitats in the Kabardino-Balkarian Republic according to the model 
based on a complete set of presence points (а), the model of spatial distribution of forest populations (b) and the model of spatial 
distribution of alpine meadow populations (c). 0.1–1 – probability of the species occurrence.
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факторов на пространственное распределение 
черники сохраняются при моделировании отдель-
но лесных местообитаний вида (SDM_2) (табл. 3). 
Исключение составляет фактор уклона местно-
сти, верхняя граница оптимальных значений ко-
торого соответствует 30°, что характерно для мест 
произрастания сосновых лесов на склонах гор 
Кабардино-Балкарии [7]. Площадь потенциально 
пригодных и оптимальных местообитаний для 
лесных популяций V. myrtillus в регионе составля-
ет соответственно 61 и 64% от соответствующих 
показателей, установленных по полной модели 
SDM_1 (табл. 4). Карта потенциального распро-
странения лесных популяций черники характе-
ризуется более выраженным концентрированием 
прогнозируемых местообитаний в сосновых ле-
сах по долинам рек (рис. 1b). Тяготение черники 
обыкновенной к лесным местообитаниям, веро-
ятно, обусловлено теневыносливостью вида и его 
способностью к микоризообразованию [28, 34].  
Так, в Иркутской области оптимальными для 
произрастания V. myrtillus являются горно-
таежные лиственничные и сосновые леса 
с нормальной степенью увлажнения [29]. В горах 
Западной Сибири (высокогорный Алтай и Куз-
нецкий Алатау) вид встречается как в высоко-
полнотных, так и в разреженных лесах — хвойных 
(пихта, лиственница, сибирская каменная сосна) 
или лиственно-хвойных (с участием березы). Оп-
тимум черники в данном регионе приходится на 
субальпийские редкостойные лесные сообщества 
гумидных районов высокогорий [33].

Модель SDM_3 пространственного рас-
пределения луговых популяций V. myrtillus от-
личается меньшим диапазоном оптимальных 
значений сезонности осадков и их количества 
в наиболее теплый квартал при большем диапа-
зоне крутизны склонов. В целом модель харак-
теризует более специфичные климатические 
условия альпийского пояса гор с выраженной 
пересеченностью рельефа. Распространение 
по открытым луговым участкам высокогорий 
характерно для черники обыкновенной в гра-
ницах всего ареала [33, 34]. Учитывая обшир-
ность альпийских лугов Центрального Кавказа, 
площадь потенциально пригодных местоо-
битаний V. myrtillus согласно модели SDM_3 
превышает таковую для первых двух моделей 
(табл. 4). Участки, пригодные и оптимальные 
для произрастания вида, прогнозируются не 
только по долинам основных рек республики, 

но и по обширным водоразделам, высокогор-
ным плато, в том числе у северного подножия 
Эльбруса в юго-западной части Кабардино-
Балкарии (рис. 1с).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Главными абиотическими предикторами про-
странственного распределения черники обыкно-
венной Vaccinium myrtillus L. (Ericaceae) в горах Ка-
бардино-Балкарской Республики (Центральный 
Кавказ) являются параметры осадков, оптималь-
ные значения которых соответствуют умеренно ув-
лажненным местообитаниям (300–370 мм осадков 
в летний квартал) с достаточно стабильным увлаж-
нением (коэффициент вариации не более 30%).  
Меньшее значение для распространения V. myrtillus 
имеют температурные показатели. В частности, 
средняя минимальная температура наиболее хо-
лодного месяца не должна опускаться ниже –13°C. 
В построение модели, основанной на распростра-
нении только луговых популяций этого вида, до-
статочно большой вклад (около 16%) вносит так-
же фактор уклона местности, при этом крутизна 
склонов может варьировать в широком диапазоне: 
от самых низких значений (практически ровные 
участки) до 50° (крутые склоны, характерные для 
альпийского пояса гор). Местообитания, потенци-
ально пригодные для лесных популяций V. myrtillus, 
локализованы в речных долинах и на склонах кру-
тизной до 30°.

Оптимальные для произрастания черники 
территории, приоритетные для охраны вида, 
сконцентрированы в среднегорьях и высо-
когорьях Баксанского, Чегемского, Черек-
ского, Суканского и Хазнидонского ущелий 
Кабардино-Балкарии – по речным террасам, 
покрытым сосновыми лесами, и на склонах 
гор в субальпийском и альпийском поясах.  
При этом картографическая модель, основан-
ная на полном наборе точек, по площади про-
гнозируемых местонахождений представляет 
собой средний вариант между территориально 
более строгой моделью распространения лес-
ных популяций и моделью луговых популяций, 
предсказывающей более широкое распростра-
нение V. myrtillus в горах Кабардино-Балка-
рии. В дальнейшем планируется проведение 
полевой верификации полученных моделей на 
участках, которые прогнозируются как опти-
мальные по условиям для произрастания вида.
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Abstract — Based on 41 occurrence points, the models of bilberry (Vaccinium myrtillus L.) spatial distribution in 
the mountains of the Kabardino-Balkarian Republic (Central Caucasus) were developed. The models predicted 
the total potential distribution of the species and the distribution of forest and grassland populations separately. 
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БИОЛОГИЯ РЕСУРСНЫХ ВИДОВ

Нектар и пыльца являются основой пищево-
го рациона медоносных пчел. Растения, проду-
цирующие много нектара и часто посещаемые 
пчелами, принято называть медоносными рас-
тениями или медоносами. Растения, с которых 
пчелы собирают главным образом пыльцу, на-
зывают пыльценосными, или перганосными. 
Часто пчелы с одного и того же растения со-
бирают и нектар, и пыльцу. Питание колонии 
медоносных пчел и, как следствие, состав и ко-
личество пыльцы в меде напрямую зависят от 
состава и количества растений, произрастающих 
рядом с пасеками. Изучение медоносных и пер-
ганосных растений проводят на протяжении 
многих десятилетий [1–6]. При этом исследу-
ют видовой состав медоносных и перганосных 
растений, их обилие в различных фитоценозах, 
устанавливают сроки, последовательность и про-
должительность их цветения. Важным аспектом 
в комплексном изучении медоносных растений 

является исследование морфологии их пыльце-
вых зерен [7–9], палинологический анализ меда, 
выявляющий его пыльцевой состав [10–12].  
На точность определения ботанической при-
надлежности пыльцы в продуктах пчеловодства 
влияет степень палиноморфологической изучен-
ности отдельных таксонов [13].

Многие представители семейства Asteraceae 
признаны хорошими медоносами. Палинологи-
ческий анализ коллекции образцов меда и обно-
жек пчел, хранящихся в лаборатории палинологии 
БИН РАН, показал, что пыльца разных таксонов 
сложноцветных присутствует во всех полифлерных 
медах из северо-западных областей России, хотя 
и не является доминирующей (рис. 1).

Анализ флоры Северо-Запада России пока- 
зал [14], что в этом регионе произрастает 396 ви-
дов из 88 родов Asteraceae, которые составляют 
12.7% флоры этого региона. Отдельные виды се-
мейства являются широко распространенными, 
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С помощью светового и сканирующего электронного микроскопов изучена морфология пыльцы 23 ви-
дов дикорастущих и интродуцированных медоносных и перганосных растений, большинство из кото-
рых широко распространенных в Ленинградской, Новгородской и Псковской областях и относящихся 
к 21 роду семейства Asteraceae. Пыльцевые зерна всех исследованных видов средних размеров, от 18 до 
50 мкм, 3-апертурные, с шиповатой или шиповато-гребенчатой скульптурой. В дисперсном состоянии 
пыльца легко определяется до семейства, часто до подсемейства. Пыльца исследованных родов трибы 
Anthemideae имеет сходную морфологию и практически не различается в образцах меда и других продук-
тах пчеловодства.
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другие встречаются редко. Ряд видов (6%) занесены 
в Красные книги Ленинградской, Новгородской 
и Псковской областей [15–17]. Многие медоносные 
растения из семейства Asteraceae распространены 
в рудеральных местообитаниях, в парках, садах 
и цветниках. Среди естественных местообитаний 
лидируют суходольные и пойменные луга, а также 

побережье Финского залива, 19% изученных видов 
являются интродуцированными.

Палинологическая экспертиза, являясь обяза-
тельным требованием ГОСТа РФ 19792–2017 [18], 
представляет собой важный инструмент оценки 
качества продуктов пчеловодства. Данные о видо-
вой принадлежности пыльцы указывают на источ-

Рис. 1. Пыльцевые зерна Asteraceae в меду и обножках пчел. 1–7 — пыльцевые зерна Asteraceae в обножках пчел.  
1 — Anthemis-тип; 2 — Cichorium-тип; 3 — Solidago sp., 4 — Artemisia sp., 5 — Centaurea sp., 6 — Cirsium sp., 7 — Arctium sp., 8 — 
образец меда с пыльцевым зерном Cichorium-типа, 9 — общий вид пыльцевого зерна Cichorium-типа в меду, 10 — образец 
меда с пыльцевым зерном Helianthus-типа., 11 — общий вид пыльцевого зерна Helianthus-типа в меду.
Fig. 1. Asteraceae pollen grains in honey and in pollen pellets of honeybees. 1–7 — Asteraceae pollen grains in pollen pellets of 
honeybees. 1 — Anthemis-type; 2 — Cichorium-type; 3 — Solidago sp., 4 – Artemisia sp., 5 — Centaurea sp., 6 — Cirsium sp., 7 — 
Arctium sp., 8 — a sample of honey with a Cichorium-type pollen grain, 9 — a general view of a Cichorium-type pollen grain from 
honey, 10 — a sample of honey with a Helianthus-type pollen grain, 11 — a general view of a Helianthus-type pollen grain from honey.
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ники, используемые пчелами для производства 
меда и перги, позволяют выявить пыльцу лекар-
ственных и аллергенных растений, наличие ко-
торой существенно сказывается на качестве меда. 
Палинологический анализ меда также позволяет 
производителю скорректировать кормовую базу 
пчел, выявить пыльцу растений, способную вы-
зывать заболевания самих насекомых.

Палиноморфологии семейства Asteraceae по-
священо достаточно большое количество иссле-
дований [19–23]. Активно изучается морфология 
пыльцы отдельных подсемейств [24], триб [25–28] 
и родов, в том числе и представленных в данной ра-
боте: Achillea [29–31], Centaurea [32] Mulgedium [33].  
Несмотря на большое число работ, палиномор-
фология многих видов до сих пор изучена недо-
статочно полно или совсем не изучена. Это за-
трудняет использование признаков пыльцы, как 
для уточнения вопросов систематики семейства 
Asteraceae и его отдельных родов, так и для опре-
деления дисперсной пыльцы в палиномах разного 
происхождения, в том числе в меде и других про-
дуктах пчеловодства.

Цель исследования — оценка таксономической 
значимости палиноморфолгических признаков из-
ученных видов медоносных и перганосных расте-
ний из семейства Asteraceae флоры Северо-Запада 
Российской Федерации.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Материалом для исследования послужили 
зрелые пыльцевые зерна 23 видов дикорастущих 
и интродуцированных видов из 21 рода семей-
ства Asteraceae, произрастающих на территории 
Ленинградской, Новгородской и Псковской 
областей России. Пыльцевой материал взят 
с гербарных образцов, собранных в мае–июне 
2021–2023 гг. Для изучения были выбраны виды, 
широко распространенные и наиболее доступ-
ные для пчел в этом регионе: Achillea millefolium 
L., Anthemis tinctoria L., Antennaria dioica (L.) 
Gaertn., Bellis perennis L., Centaurea jacea L., 
Cichorium intybus L., Cirsium arvense (L.) Scop., 
Erigeron acris L., Helianthus tuberosus L., Hieracium 
murorum L., H. umbellatum L., Lepidotheca suaveolens 
(Pursh) Nutt., Matricaria recutita L., Mulgedium 
sibiricum (L.) Less., Pyrethrum corymbosum (L.) 
Scop., Senecio vulgaris L., Scorzoneroides autumnalis 
(L.) Moench, Solidago canadensis L., S. virgaurea L., 
Taraxacum officinale Wigg. s. l., Tanacetum vulgare L., 

Tripleurospermum inodorum (L.) Sch. Bip., Tussilago 
farfara L.

Принадлежность к трибам и подсемействам 
принята согласно Global Compositae Database [34].

Морфологию пыльцы изучали с помощью 
светового (СМ), сканирующего электронного 
(СЭМ) и конфокального лазерного сканирующего 
(КЛСМ) микроскопов. Для светооптического ис-
следования применяли классический ацетолизный 
метод Эрдтмана [35]. Детали строения поверхно-
сти пыльцевых зерен уточняли на сканирующем 
электронном микроскопе JEOL JSM‑6390 в цен-
тре коллективного пользования Ботанического 
института им. В. Л. Комарова. Для исследования 
предварительно обработанную ацетолизной сме-
сью пыльцу закрепляли на специальном столике 
с помощью двусторонней липкой ленты, затем на-
пыляли сплав золота и палладия в вакуумной уста-
новке. Для изучения пыльцевых зерен с помощью 
КЛСМ использовали методику, разработанную 
О. А. Гавриловой [36].

Изучение пыльцы проводили по общеприня-
той схеме, учитывали: тип и число апертур, форму 
и очертания пыльцевых зерен, размеры полярной 
оси и экваториального диаметра, особенности 
строения борозд и межапертурных участков, тол-
щину экзины и особенности скульптуры [37–41].

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Основные характеристики пыльцевых зерен 
изученных видов представлены на рисунках 1–4.

Анализ палиноморфологических признаков

Размеры. По классификации размеров пыль-
цевых зерен, предложенной G. Erdtman [35], 
пыльца большинства изученных видов от-
носится к классу средних размеров (больше  
25 мкм). Самые крупные пыльцевые зерна были 
обнаружены у Cirsium arvense — до 53.3 мкм по 
экаториальному диаметру (29.0–51.6×26.6–53.3) 
и Cichorium intybus — до 59.0 мкм по экватори-
альному диаметру (36.0–48.0×36.0–59.0). Самые 
мелкие пыльцевые зерна выявлены у Hieracium 
murorum (14.6–20.5×14.4–19.2) и Bellis perennis 
(18.0–20.0×21.0–22.0). Некрупные пыльцевые 
зерна (менее 25 мкм) характерны для Matricaria 
recutita (23.0–24.9×22.8–24.9). У разных видов 
размах изменчивости размерных показателей 
пыльцы неодинаков: от 2 мкм у Bellis perennis, 
до 22–26 мкм у Cirsium arvense.
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Анализ полученных и литературных данных 
показывает, что размеры могут значительно ва-
рьировать и имеют вспомогательное диагности-
ческое значение при определении дисперсной 
пыльцы представителей семейства Asteraceae.

Форма и очертания (рис. 2, 3). Форма пыльце-
вого зерна определяется соотношением длины 

полярной оси к длине экваториального диа-
метра (P/E). У изученных видов преобладает 
близкая к сфероидальной форма пыльцевых 
зерен: длина полярной оси и длина экватори-
ального диаметра незначительно различаются 
по размерам (P/E близко к 1). Эллипсоидаль-
ные пыльцевые зерна выявлены у Centaurea jacea 
(P/E больше 1). У представителей подсемей-

Рис. 2. Морфология пыльцы некоторых медоносных видов Asteroideae (Asteraceae). 1–5 — Anthemis tinctoria; 6–8 — Solidago 
canadensis; 9–13 — Antennaria dioica; 14–16 — Erigeron acris; 18–20 — Bellis perennis; 21, 22 — Helianthus tuberosus; 23–25 — 
Senecio vulgaris; 26–30 — Tussilago farfara. 1, 5, 6, 9, 12, 17, 22, 25, 29, 30 — общий вид пыльцевого зерна с экватора. 4, 8, 
10, 13, 14, 16, 20, 24, 26, 28 — общий вид пыльцевого зерна с полюса. 3, 7, 11, 15, 19, 21, 23, 27 — скульптура поверхности 
пыльцевого зерна. 1–3, 6, 7, 9 11, 14, 15, 17-19, 21, 23, 26, 27 — СЭМ. 4, 5, 8, 12, 13, 16, 20, 22, 24, 25, 28–30 — СМ. Условные 
обозначения: СЭМ — сканирующий электронный микроскоп; СМ — светооптический микроскоп.
Fig. 2. Pollen morphology of some melliferous species of Asteroideae (Asteraceae). 1–5 — Anthemis tinctoria; 6–8 — Solidago 
canadensis; 9–13 — Antennaria dioica; 14–16 — Erigeron acris; 18–20 — Bellis perennis; 21, 22 — Helianthus tuberosus; 23–25 — 
Senecio vulgaris; 26–30 — Tussilago farfara. 1, 5, 6, 9, 12, 17, 22, 25, 29, 30 — equatorial view of pollen grain. 4, 8, 10, 13, 14, 16, 20, 
24, 26, 28 — polar view of pollen grain. 3, 7, 11, 15, 19, 21, 23, 27 — detail of ornamentation. 1–3, 6, 7, 9–11, 14, 15, 17–19, 21, 23, 26, 
27 — SEM. 4, 5, 8, 12, 13, 16, 20, 22, 24, 25, 28–30 — LM. Symbols: SEM – scanning electron microscope; LM – light microscope.
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ства Asteroideae и у Cirsium arvense (подсемей-
ство Carduoideae) форма зерен незначительно 
варьирует от почти сфероидальной до слегка 
сплющенной (длина экваториального диаметра 
немного превышает длину полярной оси) или 
эллипсоидальной со слегка вытянутой полярной 
осью. У видов из подсемейства Cichorioideae и у 
Centaurea jacea (подсемейство Carduoideae) фор-
ма всех зерен одинаковая.

Несмотря на некоторые вариации формы зе-
рен в пределах одного вида, эта характеристика 
является важным таксономически значимым 
признаком. Очертания с полюса – слабо-3-ло-
пастные или округло-угловатые, с экватора – 
эллиптические или почти округлые.

Апертуры. Пыльцевые зерна всех изученных 
видов 3‑апертурные. По расположению и стро-
ению можно выделить 2 апертурных типа:

1. Апертуры сложные – состоят из внеш-
ней меридионально расположенной борозды 
(кольпы) и внутренней апертуры (оры). Бо-
розды узкие, щелевидные или довольно широ-
кие, суженные к полюсам, с более или менее 
ровными краями и острыми концами, которые 
часто плохо просматриваются при светоопти-
ческом исследовании. Оры у пыльцевых зерен 
большинства изученных видов экваториаль-
но вытянутые, некрупные и часто плохо про-
сматриваются (рис. 2, 5,12). Крупная, четко 
очерченная ора характеризует пыльцу Tussilago 
farfara (рис. 2, 29,30). В большинстве случаев 
оры веретеновидные с острыми или плохо раз-
личимыми концами, короткие, незначительно 
заходят за края борозд. Длинные оры, образу-
ющие характерный экваториальный поясок, 
выявлены у пыльцевых зерен Centaurea jacea 
(рис. 3, 9; рис. 4, 5).

2. Апертуры расположены в округлых лаку-
нах. В литературе нет единого мнения относи-
тельно интерпретации и терминологии апертур 
у пыльцы такого типа. Так, Л.А. Куприянова 
и Л. А. Алешина [37] описывают пыльцевые 
зерна видов из родов Cichorium, Hieracium, 
Mulgedium как 3‑поровые, а у Taraxacum 
officinale как 3‑поровидные или оровидные. 
Р.К. Аскерова [24] в монографии, посвящен-
ной морфологии пыльцы цикориевых, ха-
рактеризует пыльцевые зерна Cichorium как 
3‑бороздково-оровые, Mulgedium, Hieracium, 
Taraxacum — 3‑порово-оровые. В электронной 

палинологической базе PalDat (www.paldat.
org) пыльцевые зерна Cichorium, Hieracium, 
Mulgedium, Scorzoneroides, Taraxacum описаны 
как 3‑бороздно-оровые [40]. КЛМС позволяет 
рассмотреть детали апертур. Отчетливо видно, 
что апертура не выходит за границы лакуны 
и состоит из 2 составляющих, то есть является 
сложной апертурой, а не простой порой. Ве-
роятно, стоит согласиться с мнением Аскеро-
вой [24], которая считает апертуры этих родов 
бороздково-оровыми (рис. 4, 7, 8).

Тип апертур у пыльцы всех изученных видов 
является признаком постоянным. Ширина бо-
розд, размеры и очертания ор у разных зерен 
одного вида могут незначительно варьировать.

Экзина. Наружная оболочка пыльцевого зерна 
(экзина), сохраняющаяся после ацетолизной об-
работки, толстая: от 3 мкм у пыльцы большинства 
изученных видов до 8.3 мкм у пыльцевых зерен 
Taraxacum officinale и 8.6 мкм у пыльцы Mulgedium 
sibiricum. По ультраструктуре у пыльцевых зерен 
сложноцветных выделяют 2 типа оболочек: с по-
лостью (кавой) и без полости в экзине (соответ-
ственно каватные и некаватные) [41, 20].

Анализ полученных данных показал, что по 
строению оболочки (количество слоев столби-
ков, наличие полости) у пыльцы изученных ви-
дов можно выделить 3 типа:

1. Тип — Anthemis (виды из трибы Anthemideae, 
подсемейство Asteroideae); Cirsium arvense (три-
ба Cardueae, подсемейство Carduoideae). Эк-
тэкзина состоит из 2 слоев столбиков, полость 
между эктэкзиной и эндэкзиной отсутствует. 
Столбики наружного слоя короткие, тонкие, 
плотно прилегают друг к другу, при светоопти-
ческом исследовании не просматриваются или 
просматриваются плохо. Столбики внутрен-
него слоя крупные, высокие и толстые, часто 
разветвляются в верхней части (рис 2, 4).

2. Тип — Helianthus (виды из остальных триб 
подсемейства Asteroideae). Экзина каватная, 
столбики расположены в один ряд, у пыльцы 
большинства изученных видов они тонкие, из-
вилистые, при светооптическом исследовании 
не просматриваются (рис. 4, 3). Сходный тип 
экзины у пыльцевых зерен Centaurea jacea из 
подсемейства Carduoideae, у которых столбики 
эктэкзины короткие, прямые, частые хорошо 
визуализируются с помощью КЛСМ, как и по-
лость между слоями экзины (рис. 4, 6).
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3. Тип — Cichorium (виды из подсемейства 
Cichorioideae). Полость отсутствует, столбики 
длинные тонкие, плохо просматриваются на 
светооптическом микроскопе. Отчетливо видны 
с помощью КЛСМ (рис. 4, 9).

Скульптура. На поверхности пыльцы почти 
всех представителей Asteraceae имеются шипы, 
по их расположению на поверхности пыльце-
вого зерна можно выделить 2 основных типа 
скульптуры: шиповатый (эхинатный) и шипова-
то-гребенчатый или эхино-лофатный.

Шиповатый (эхинатный) тип характеризуется 
равномерным распределением шипов по всей по-
верхности пыльцевого зерна, кроме апертурных 
участков. Поверхность зерен между шипами и 
основания шипов имеют перфорации, заметные 
только при использовании СЭМ. Такой перфо-
рированно-шиповатый тип скульптуры выявлен 
у пыльцевых зерен представителей подсемейств 
Asteroideae и Carduoideae. Шипы различаются по 
высоте, форме и дополнительной орнаментации. 
Можно выделить несколько групп шипов:

Рис. 3. Морфология пыльцы некоторых медоносных видов Carduoideae и Cichorioideae (Asteraceae). 1–3 — Cirsium arvense; 
4–9 — Centaurea jacea; 10–14 — Cichorium intybus; 15–18 — Hieracium umbellatum; 19–23 — Taraxacum officinale; 24–25 — 
Scorzoneroides autumnalis. 1, 4, 7, 8, 9 — вид пыльцевого зерна с экватора. 3, 6 — вид пыльцевого зерна с полюса. 10, 12–14, 
16–19, 21–24 – общий вид пыльцевого зерна. 2, 5, 11, 20, 25 — скульптура поверхности пыльцевого зерна. 1, 2, 4, 10, 15, 19, 
20, 24, 25 — СЭМ; 3, 6–9, 12–14, 16–18, 21, 23 — СМ. Условные обозначения: СЭМ — сканирующий электронный микро-
скоп; СМ — светооптический микроскоп.
Fig. 3. Pollen morphology of some melliferous species of Carduoideae and Cichorioideae (Asteraceae). 1–3 — Cirsium arvense; 4–9 — 
Centaurea jacea; 10–14 — Cichorium intybus; 15–18 — Hieracium umbellatum; 19–23 — Taraxacum officinale; 24–25 — Scorzoneroides 
autumnalis. 1, 4, 7, 8, 9 — equatorial view of pollen grain. 3, 6 — polar view of pollen grain. 10, 12–14, 16–19, 21–24 – general view 
of pollen grains. 2, 5, 11, 20, 25 — detail of ornamentation. 1, 2, 4, 10, 15, 19, 20, 24, 25 — SEM; 3, 6–9, 12–14, 16–18, 21, 23 — LM.
Symbols: SEM – scanning electron microscope; LM – light microscope.



105ПЫЛЬЦА НЕКОТОРЫХ ВИДОВ МЕДОНОСНЫХ И ПЕРГАНОСНЫХ РАСТЕНИЙ

РАСТИТЕЛЬНЫЕ  РЕСУРСЫ        том  60           вып.  4        2024

1. Шипы низкие (не более 1.5 мкм высотой), 
ширококонические. Характерны для пыльцевых 
зерен Centaurea jacea (рис. 3, 5; рис. 4, 4).

2. Шипы средних размеров (2–4.5 мкм высотой), 
с широким основанием. Выявлены на поверхности 
пыльцевых зерен большинства видов подсемейства 
Asteroideae (за исколючением Helianthus tuberosus) и 
Cirsium arvense из подсемейства Carduoideae (рис. 2, 
3; рис. 3, 1–3). В этой группе можно выделить уз-
коконические шипы, характерные для пыльцы 
Tussilago farfara (рис. 2, 26–29).

3. Шипы высокие (7–10 мкм высотой), с ши-
роким основанием, резко заостренные от поло-

вины высоты шипа. Характерны для пыльцевых 
зерен Helianthus tuberosus (рис.2, 21, 22).

Скульптура считается наиболее консерва-
тивным признаком, у пыльцы изученных ви-
дов, вариаций по этому признаку в пределах 
одного вида не выявлено.

Шиповато-гребенчатый (эхино-лофатный) 
тип выявлен у пыльцы видов из подсемейства 
Cichorioideae (рис. 3, 11, 20, 25). Узкоконические 
шипы располагаются по узким гребням, разде-
ляющим поверхность пыльцевого зерна на ла-
куны — округлые или округлоугловатые углу-
бления. Лакуны, на дне которых расположены 

Рис. 4. Морфология пыльцы некоторых медоносных видов Asteraceae на КЛСМ. 1–3 — Helianthus tuberosus; 4–5 — Solidago 
canadensis; 6–9 — Taraxacum officinale; 10–12 — Centaurea jacea. 1, 4, 6, 7, 10 — общий вид пыльцевого зерна. 2, 5, 8, 11 – вид 
на апертуру с внутренней стороны пыльцевого зерна. 3, 9, 12 — оптический срез пыльцевого зерна. Условные обозначения: 
КЛСМ — конфокальный лазерный сканирующий микроскоп.
Fig. 4. Pollen morphology of some melliferous species of Asteraceae (CLSM). 1–3 — Helianthus tuberosus; 4–5 — Solidago canadensis; 
6–9 — Taraxacum officinale; 10–12 — Centaurea jacea. 1, 4, 6, 7, 10 — general view of pollen grains. 2, 5, 8, 11 — view of the aperture 
from the inside of the pollen grain. 3, 9, 12 — optical section of pollen grain. Symbols: CLSM — confocal laser scanning microscope.
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апертуры, называются апертурными, осталь-
ные – безапертурными. Соседние лакуны мо-
гут соединяться узкими щелевидными канала-
ми, иногда можно наблюдать слияние соседних 
лакун в одну более крупную. Поверхность греб-
ней между шипами покрыта многочисленными 
микроскопическими перфорациями, которые 
можно рассмотреть только при использовании 
СЭМ. Сходные перфорации выявлены также 
на дне безапертурных лакун, тогда как дно ячей 
с апертурами имеет шероховатую или почти 
гладкую поверхность.

Таксономическое значение  
палинологических признаков

Сравнительный морфологический анализ 
пыльцы изученных видов показал, что в целом 
основные палиноморфологичекие призна-
ки достаточно стабильны. По комплексу этих 
признаков можно выделить 2 палинологиче-
ские группы и несколько подгрупп.

Палиногруппа 1. Шиповатые пыльцевые 
зерна с типичной меридиональной борозд-
но-оровой апертурой (рис. 2; рис 3, 1–9).

По форме пыльцевого зерна, размерам, фор-
ме шипов, строению оболочки и внутренних 
апертур можно выделить несколько подгрупп:

1. Подгруппа — Anthemis. Пыльцевые зер-
на почти сфероидальные, оры часто плохо 
различимые, экваториально вытянутые, не-
значительно заходят за края борозд. Шипы 
на поверхности экзины ширококонические,  
2–4 мкм высотой, в основании с довольно 
крупными перфорациями. Экзина с 2 рядами 
столбиков без полости. При светооптическом 
исследовании хорошо просматриваются высо-
кие ровные столбики внутреннего ряда эктэк-
зины (рис. 2, 1–5).

2. Подгруппа — Tussilago. Пыльцевые зерна 
почти сфероидальные, реже эллипсоидальные. 
Оры крупные, отчетливые, линзовидные, незна-
чительно заходят за края борозды. Шипы узко-
конические, гладкие. Расположены на довольно 
большом расстоянии друг от друга. При свето-
оптическом исследовании столбики не просма-
триваются. Экзина каватная (рис. 2, 26–30).

3. Подгруппа — Helianthus. Пыльцевые зер-
на почти сфероидальные, борозды узкие, ча-
сто плохо просматриваются. Оры некрупные, 
экваториально вытянутые. Шипы до 7 мкм вы-

сотой, резко заостряются в верхней половине, 
плотно прилегают друг к другу. При светооп-
тическом исследовании столбики не просма-
триваются, экзина каватная (рис. 2, 21, 22).

4. Подгруппа — Cirsium. Пыльцевые зерна 
крупные, почти сфероидальные, борозды ча-
сто плохо просматриваются. Оры некрупные, 
экваториально вытянутые. Шипы с широким 
основанием, сильно заостренные. Экзина с  
2 рядами столбиков, столбики плохо просма-
триваются при светооптическом исследова-
нии, экзина без полости (рис. 3, 1–3).

5. Подгруппа — Centaurea. Пыльцевые зерна 
эллипсоидальные. Борозды довольно широ-
кие, оры нечеткие в очертании, сильно вытя-
нуты по экватору, почти сливаются концами, 
образуя нечеткий экваториальный поясок. 
Шипы не более 1.5 мкм высотой, ширококо-
нические. Экзина толстая, заметно утолщена 
по краям ор, при светооптическом исследо-
вании выглядит многослойной, столбики не 
просматриваются (рис.3, 4–9).

Палиногруппа 2. Пыльцевые зерна эхи-
но-лофатные с нечеткими апертурами, распо-
ложенными на дне лакун (рис. 3, 10–25).

Пыльцевые зерна сфероидальные, в очер-
тании округло-угловатые. Главной особен-
ностью этих зерен является наличие лакун. 
Лакуны — округлые или слегка угловатые по-
нижения на поверхности зерна, образованные 
за счет редукции верхних слоев экзины. Греб-
ни лакун с многочисленными перфорациями 
и узконическими шипами. В пределах этой 
палиногруппы пыльцевые зерна разных родов 
практически не различаются.

Палинологический анализ системы Asteraceae

Подсемейство Asteroideae: пыльцевые зерна 
3-бороздно-оровые с перфорированно-ши-
поватой скульптурой. Триба Anthemideae ха-
рактеризуется пыльцой с двумя рядами стол-
биков эктэкзины, отсутствием полости между 
столбиками и ниже лежащими слоями экзи-
ны. Столбики хорошо просматриваются при 
светооптическом исследовании. По палино-
логическим признакам роды этой трибы не 
различаются. Дисперсная пыльца легко опре-
деляется только до трибы.

Трибы Astereae, Gnaphalieae, Heliantheae, 
Senecioneae характеризуются каватной пыль-
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цой. Оболочка образована одним рядом тон-
ких, высоких, часто извилистых и плотно при-
легающих друг к другу столбиков. Выявить 
палинологические признаки, характерные для 
каждой их этих триб, не представляется воз-
можным из-за недостаточного объема изучен-
ного материала. Разные роды из этой группы 
различаются между собой размерами и фор-
мой шипов, а также размерами кавы. В трибе 
Senecioneae была изучена морфология пыльцы 
2 видов: Senecio vulgaris и Tussilago farfara. По 
узкоконическим редко расставленным шипам 
пыльцевые зерна Tussilago farfara отличаются 
от зерен Senecio и пыльцы других изученных 
видов из этой группы.

Подсемейство Carduoideae. Из этого подсе-
мейста изучена пыльца 2 видов: Cirsium arvense и 
Centaurea jacea, оба из трибы Cardueae. По строе-
нию экзины пыльца этих видов относится к раз-
ным типам: каватному (Centaurea jacea) и некават-
ному с двумя слоями столбиков (Cirsium arvense). 
Кроме того, они различаются и по другим пали-
номорфологическим признакам: ширине борозд, 
размерам и очертанию эндоапертур. Сложно 
выделить какие-то конкретные отличительные 
признаки пыльцы подсемейства. Однако по соче-
танию палинологических признаков пыльца этих 
видов хорошо отличается от пыльцы представи-
телей других изученных подсемейств. В дисперс-
ном состоянии пыльца Cirsium arvense и Centaurea 
jacea легко определяется до рода.

Подсемейство Cichorioideae. Все изученные 
виды относятся к одной одноименной трибе. 
Эхино-лофатные пыльцевые зерна с 3 неяс-
ными апертурами, расположенными на дне 
глубоких лакун, отличаются от пыльцевых зе-
рен изученных видов из 2 других подсемейств. 

Пыльцевые зерна изученных видов из 5 разных 
родов имеют одинаковые морфологические 
признаки. Роды по пыльце различить не пред-
ставляется возможным.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Характеристики пыльцевых зерен (форма, 
особенности строения и расположения апер-
тур, скульптуры, ультраструктура экзины) яв-
ляются важными диагностическими признака-
ми не только для семейства Asteraceae в целом, 
но и для подсемейств, часто триб, реже отдель-
ных родов. В продуктах пчеловодства пыльце-
вые зерна легко определяются до подсемейства. 
В подсемействе Asteroideae палиноморфоло-
гически выделяется триба Anthemideae. Одна-
ко представители этой трибы имеют сходную 
пыльцу, которую в дисперсном состоянии не-
возможно определить до рода. Роды из трибы 
Astereae также плохо различаются по пыльце. 
В трибе Senecioneae пыльца Senecio vulgaris до-
стоверно отличается от пыльцы Tussilago farfara 
и имеет много общих черт с пыльцой видов из 
триб Astereae и Gnaphalieae. Пыльцевые зерна 
представителей подсемейства Cichorieae в меду 
и других продуктах пчеловодства можно опре-
делить только до уровня подсемейства.
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Abstract — Using light, scanning electron and confocal laser scanning microscopes, the pollen morphology of 23 
wild and introduced melliferous plant species belonging to 21 genera of the Asteraceae family, which are widely 
distributed in the Leningrad, Novgorod, and Pskov regions was studied. It was found that pollen grains of all the studied 
species are of medium size, from 18 to 50 microns, 3-aperturate, with an echinate or echinolophate type of exine. 
Dispersed in honey, pollen is easily determined to the family, subfamily and often to the tribe and genus. The obtained 
data will help honey producers to identify the pollen of the Asteraceae family plants in the tested honey samples. 
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АНТРОПОГЕННОЕ ВОЗДЕЙСТВИЕ 
НА РАСТИТЕЛЬНЫЕ РЕСУРСЫ

Промышленное загрязнение окружающей 
среды по-прежнему остается в центре внимания 
исследователей-экологов, несмотря на предпри-
нимаемые усилия многих стран к снижению объ-
емов атмосферных выбросов промышленными 
предприятиями. Регистрируемое в последние 
десятилетия уменьшение промышленных эмис-
сий загрязняющих веществ обусловлено разны-
ми причинами: закрытие предприятий из-за их 
опасности или нерентабельности, переход на но-
вые технологии, перенос производства в другие 
страны [1–3]. Независимо от причин снижения 
интенсивности аэротехногенного загрязнения 
или остановки промышленного производства, 
это позволяет выявлять ответную реакцию от-
дельных компонентов или экосистем в целом на 
уменьшение токсического пресса, а также оцени-
вать возможности естественного восстановления 

наземных экосистем. Однако согласно послед-
нему обзору современного состояния исследо-
ваний естественного восстановления наземных 
экосистем после прекращения промышленного 
загрязнения [4], эти исследования носят пока что 
фрагментарный характер, и имеются многочис-
ленные пробелы в изученности этого процесса. 
Об актуальности восполнения имеющихся про-
белов свидетельствуют последние публикации, 
характеризующие ответную реакцию различных 
организмов на снижение аэротехногенной нагруз-
ки, а также начальные этапы естественного вос-
становления отдельных компонентов наземных 
экосистем [5–17]. Особенно актуальны и важны 
долговременные мониторинговые наблюдения 
за состоянием биогеоценозов в периоды с разной 
интенсивностью техногенного стресса [18–24],  
а также оценка современного состояния различных 
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На фоне сниженных объемов атмосферных выбросов крупного медно-никелевого комбината (Мурман-
ская обл.), регистрируемых в течение последних двадцати лет, исследованы размерная и виталитетная 
структуры древостоев Pinus sylvestris L. в средневозрастных сосновых лесах в фоновом районе, буферной 
и импактной зонах, а также оценено современное содержание Ni и Cu в лесной подстилке. Установлено, 
что сниженная аэротехногенная нагрузка не привела к уменьшению уровня загрязнения органогенного 
горизонта Al-Fe-гумусовых подзолов тяжелыми металлами, на территории импактной зоны их содержа-
ние по-прежнему более чем в 100 раз превышает фоновые концентрации. Распределения всех морфоме-
трических параметров древостоев сосны независимо от уровня аэротехногенной нагрузки отличаются 
положительной асимметрией, что свидетельствует о преобладании малоразмерных особей в составе со-
сновых древостоев. В виталитетных спектрах фоновых сосновых древостоев преобладают ослабленные 
и сильно ослабленные особи, с увеличением уровня загрязнения местообитаний тяжелыми металлами 
ухудшается жизненное состояние древостоев, а абсолютный максимум в виталитетных спектрах смеща-
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компонентов и экосистем в целом [5, 12, 25, 26], 
которая позволит обозначить начавшиеся этапы 
естественного восстановления наземных экоси-
стем после снятия техногенной нагрузки.

Цель настоящей работы — количественная 
оценка современного состояния древостоев Pinus 
sylvestris L. в условиях сниженной интенсивности 
аэротехногенного загрязнения.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Исследования выполнены в 2022–2023 гг. 
в центральной части Кольского полуострова 
в средневозрастных сосновых лесах, располо-
женных на разном удалении от комбината «Се-
вероникель» в юго-западном и северо-восточном 
направлениях. Для выявления воздействия 
фактора аэротехногенного загрязнения сре-
ди абиотических факторов окружающей сре-
ды все растительные сообщества подбирали 
в однотипных местообитаниях с учетом поло-
жения в макро- и мезорельефе, сукцессионно-
го статуса, типа почвы и давности нарушения 
(80 лет после последнего пожара). Древесный 
ярус исследованных сообществ сформирован 
Pinus sylvestris L. с небольшим участием Betula 
pubescens Ehrh. В травяно-кустарничковом яру-
се фоновых сосновых лесов доминирующими 
видами являются кустарнички Vaccinium vitis-
idaea L., V. myrtillus L., Empetrum hermaphroditum 
Hagerup, в мохово-лишайниковом — зеленые 
мхи Pleurozium schreberi (Brid.) Mitt., Dicranum 
spp. и лишайники Cladonia rangiferina (L.) Weber 
ex F. H. Wigg., Cl. stellaris (Opiz.) Pouzar et Vězda, 
Cl. arbuscula (Wallr.) Flot. На загрязненной тер-
ритории в травяно-кустарничковом ярусе до-
минируют те же виды кустарничков, а в мохово-
лишайниковом ярусе преобладают лишайники 
р. Cladonia с шиловидными и сцифовидными 
подециями. Согласно современной классифи-
кации почв России [28, 29], исследуемые почвы 
относятся к Al-Fe-гумусовым подзолам.

Металлургический комбинат «Североникель» 
(г. Мончегорск, Мурманская обл.) был введен 
в строй в 1938 г. для производства цветных метал-
лов из медно-никелевых руд местных месторожде-
ний, которые истощились к концу 1960‑х годов. 
В 1968 г. комбинат перешел на использование по-
лиметаллических руд Норильского месторожде-
ния, которые отличались высоким содержанием 
серы, что привело к резкому увеличению объемов 

выбросов диоксида серы и твердых веществ [27]. 
В результате многолетнего техногенного воздей-
ствия комбината на окружающую среду значитель-
ные территории оказались трансформированы. 
К концу XX века общая площадь зоны загрязнения 
составляла около 100 тыс. га, при этом на площади 
3.7 тыс. га леса оказались полностью уничтоже-
ны. Согласно опубликованным данным, в пери-
од 1981–1990 гг. ежегодный объем атмосферных 
выбросов SO2 ОАО «Североникель» превышал 
в среднем 220 тыс. т, твердых веществ — 16 тыс. т., 
затем происходило постепенное снижение объ-
емов выбросов, и к концу XX в. они составляли 
соответственно 45.8 и 6.0 тыс. т в год. В настоящее 
время ежегодный объем выбросов SO2 и твердых 
веществ на комбинате «Североникель» состав-
ляет соответственно 35–37 и 2.9–3.4 тыс. т в год. 
На различных этапах производственного цикла 
в атмосферу поступает диоксид серы с примесью 
мелкодисперсной полиметаллической пыли, со-
держащей сульфиды и оксиды металлов, а также 
частицы Ni, Cu, Co.

Сеть мониторинговых пробных площадей 
в средневозрастных сосновых лесах по градиен-
ту промышленного загрязнения атмосферными 
выбросами комбината «Североникель» была за-
ложена еще в начале 1980‑х годов [30]. В течение 
более 40 лет на этих пробных площадях прово-
дились различные исследования, что, возможно, 
оказало влияние на состояние лесных экосистем 
вследствие дополнительной рекреационной на-
грузки. В связи с этим в 2022–2023 гг. были зало-
жены новые пробные площади (ПП) размером 
0.06–0.10 га в аналогичных сосняках, располо-
женные недалеко от сети мониторинговых проб-
ных площадей. В пределах вновь заложенных ПП 
проводили сплошной учет и нумерацию живых 
деревьев, измеряли диаметр основания ствола 
и на высоте 1.3 м, а также высоту каждого дерева. 
К древесному ярусу относили особи сосны вы-
сотой более 1.3 м и диаметром ствола на высоте 
1.3 м свыше 4 см. В таблице 1 приведены место-
положение ПП и средние параметры древостоев. 
В зависимости от плотности древостоев, суммы 
площадей сечения и размеров ПП число учетных 
деревьев сосны варьировало от 38 до 147 экз.

Категорию жизненного состояния определяли 
глазомерно по степени ажурности кроны с учетом 
дехромации и дефолиации ассимиляционного 
аппарата [30]. Выделяли 4 категории состояния 
деревьев: 1 — без признаков ослабления; 2 — ос-
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лабленные; 3 — сильно ослабленные; 4 — усыха-
ющие. Для оценки жизненного состояния вычис-
ляли индекс жизненного состояния древостоев 
сосны (Ln) с учетом актуализации коэффициентов 
массы хвои для соответствующих категорий со-
стояния [31] и среднеарифметическое значение 
категории состояния (КС).

На каждой ПП отбирали не менее 5 инди-
видуальных образцов органогенного горизонта 
Al-Fe-гумусовых подзолов (лесной подстилки), 
которые объединяли для получения средних проб. 
Конечное определение содержания кислотора-

створимых форм Ni, Cu в образцах подстилки 
проводили в вытяжке 1.0 N HCl методом атомно-
абсорбционной спектрометрии в 3‑кратной по-
вторности. Для оценки уровня загрязнения ме-
стообитаний тяжелыми металлами рассчитывали 
индекс техногенной нагрузки (ИТН), который 
представляет собой превышение суммарного со-
держания кислоторастворимых форм преоблада-
ющих металлов (Ni, Cu) в лесной подстилке над 
их фоновым содержанием [30].

При анализе размерной и виталитетной струк-
тур древостоев сосны использовали базовые пара-

1

2

64 ЮЮЗ
64 SSW

60 ЮЗЗ
60 SWW

67030′59″N
31046′50″E

67084′24″N
31041′25″E

10.4
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16.0
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11.3

1238

667

10.6

9.5

№ ПП
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Диаметр 
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1.3 м, см
DBH, cm
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площадей 
сечения, 

м2/га
Basal area, 

m2/ha
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экз./га

Density, 
ind./ha

Высота, м
Нeight, m

Расстояние, км 
и направление
Distance, km 
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Координаты
Coordinates

Фоновый район / Background area

Буферная зона / Bu�er zone

Импактная зона / Impacted zone

3

4

5

30 СВ
30 NE

30 ЮЮЗ
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31 ЮЮЗ
31 SSW

68006′53″N
33019′30″E

67038′37″N
32045′06″E

67038′12″N
32042′11″E

11.3

11.2

12.9

13.8

13.6

15.9

10.1

8.7

10.1

2450

1183

1033

25.6

10.0

12.8

6

7

8

9

11 ЮЮЗ
11 SSW

11 ЮЮЗ
11 SSW

11 ЮЮЗ
11 SSW

11 СВ
11 NE

67049′21″N
32046′28″E

67049′21″N
32045′09″E
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32045′05″E

68000′25″N
32055′29″E

9.4

7.1

6.9

8.8

11.6

9.0

9.0

11.2

7.4

5.6

4.8

7.0

1933

3147

1040

1867

14.3

13.2

4.3

12.5

Таблица 1. Средние характеристики исследуемых сосновых древостоев по градиенту аэротехногенной нагрузки
Table 1. Average characteristics of the studied pine stands by aerotechnogenic load gradient
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метры распределений: коэффициенты асимметрии 
и эксцесса, а также диапазон изменения размерных 
параметров. Распределения размерных параметров 
деревьев сосны аппроксимировали различными 
теоретическими распределениями (нормальным, 
логнормальным, экспоненциальным, Вейбулла, 
Гамма, χ2‑распределением), значимость различий 
оценивали с помощью критерия χ2.

Статистическую обработку результатов прово-
дили с использованием ANOVA, корреляционного 
и регрессионного анализа. Для оценки значимости 
различий использовали непараметрические кри-
терии Краскела–Уоллиса (Н) и Манна–Уитни (z).  
Данные представлены в виде значений медиан и их 
квартилей (Q25 и Q75), либо среднеарифметиче-
ских значений и их стандартного отклонения.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Современный уровень загрязнения 
 местообитаний тяжелыми металлами 

В фоновых сосновых лесах Кольского по-
луострова среднее значение суммарного со-
держания кислоторастворимых форм Ni и Cu 
в органогенном горизонте (лесной подстилке) 
Al-Fe-гумусовых подзолов составляет 20.0 ±  
± 0.5 мг/кг. При расчете ИТН данное значение 
было принято за 1. По мере приближения к ком-
бинату «Североникель» возрастает уровень за-
грязнения почв тяжелыми металлами, что выра-
жается в увеличении значений ИТН (рис. 1).

На территории буферной зоны минималь-
ное значение ИТН (6.3 отн. ед.) зарегистриро-

вано на ПП3, удаленной от комбината на 30 км 
в северо-восточном направлении, а максимальное  
(17.4 отн. ед.) — на ПП5, удаленной на такое же рас-
стояние в юго-западном направлении от комбината 
(рис. 1). Зарегистрированное 3‑кратное различие 
ИТН в пределах буферной зоны по двум противопо-
ложным направлениям обусловлено преобладанием 
ветров, дующих в юго-западном направлении от 
комбината и особенностями рельефа. На террито-
рии импактной зоны средние значения ИТН ва-
рьируют в интервале 130–140 отн. ед. и достоверно 
не различаются на пробных площадях, располо-
женных в северо-восточном (ПП9) и юго-западном 
(ПП6–8) направлениях от комбината.

Размерная структура древостоев сосны 

Прежде всего, необходимо было установить 
соответствие или несоответствие распределе-
ний исследуемых параметров нормальному за-
кону; проверка выявила их значимые различия. 
Аппроксимация распределений размерных па-
раметров деревьев сосны теоретическими рас-
пределениями (нормальное, логнормальное, экс-
поненциальное, Вейбулла, Гамма и др.) выявила 
неоднозначную картину. Из всего массива по-
лученных данных примерно в половине случаев 
распределение размерных параметров деревьев 
сосны подчиняются закону нормального рас-
пределения. Экспоненциальное и распределение 
Вейбулла оказались неприменимы для аппрок-
симации ни одного из эмпирических размер-
ных параметров исследуемых древостоев сосны. 
В остальных случаях для некоторых параметров 
(диаметр у основания ствола или на высоте 1.3 м, 

Рис. 1. Индекс техногенной нагрузки (ИТН) на исследуемых пробных площадях (ПП). По горизонтали – номера пробных 
площадей; по вертикали – индекс техногенной нагрузки, отн. ед.
Fig. 1. Index of technogenic load (ITL) at the studied sample plots (PSP). X-axis – numbers of sample plots; y-axis – anthropogenic 
load index, relative units.
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или высота дерева) или конкретных древосто-
ев (ПП1, 4, 9) отсутствовали значимые различия 
с Гамма-распределением. В ряде случаев (30%) 
была применима аппроксимация либо χ2‑распре-
делением, либо логнормальным распределением, 
для которого характерно преобладание низших 
градаций параметров. Вследствие вышесказан-
ного на рис. 2 представлены медианы и квартили 
исследуемых параметров, усредненных для фоно-
вой, буферной и импактной зон.

В фоновых сосновых древостоях диаметр ствола 
на высоте 1.3 м варьирует от 4 до 20 см, а диаметр 
основания ствола — от 5 до 25 см, средние значения 
медиан составляют 11.8 и 12.9 см соответственно 
(рис. 2). В буферной зоне интервал варьирования 
указанных параметров более широкий: 4–31 см 
и 5–33 см соответственно, при этом значимые раз-
личия средних значений этих показателей в фо-
новом районе и буферной зоне отсутствуют (Н = 
= 6.33 и 6.69, р = 0.097 и 0.083 соответственно). 
В импактной зоне средние значения медиан диа-
метров на высоте 1.3 м и у основания стволов со-
ставляют соответственно 7.7 и 9.7 см, что значимо 
меньше по сравнению с этими показателями в фо-
новой и буферной зонах (Н = 75.5 и 65.3, р = 0.000).

Высота деревьев в фоновых средневозрастных 
сосновых лесах Кольского полуострова варьиру-
ет от 4 до 18 м, среднее значение медианы равно 
8.2 м (рис. 2). В буферной зоне средняя величина 
медианы высоты составляет 11.9 м, что значимо 
больше (Н = 26.1, р = 0.000) фонового значения 
этого параметра. На территории импактной зоны 
деревья сосны существенно ниже, чем в фоновой 
и буферной зонах (Н = 213.7, р = 0.000), среднее 
значение медианы равно лишь 6.2 м.

При сравнении статистических параметров рас-
пределений было установлено, что в фоновых дре-
востоях распределения особей сосны по градациям 
диаметра основания ствола отличаются суженным 
диапазоном, положительной асимметрией и незна-
чительной островершинностью (табл. 2). На рис. 3 
представлены примеры распределений диаметра 
основания ствола деревьев сосны в фоновом рай-
оне и на территории буферной и импактной зон. 
В буферной зоне древостой сосны также характе-
ризуется суженным диапазоном, составляющим 
0.4 от среднего максимального диапазона (66 см) 
данного вида в районе исследований. Положитель-
ная асимметрия распределений (As = 0.30–1.28) 
свидетельствует о доминировании низших классов 

Рис. 2. Усредненные параметры древостоев сосны по градиенту аэротехногенного загрязнения. По горизонтали: названия 
зон слева направо: фоновый район, буферная зона, импактная зона; по вертикали: a – медианы диаметра (см) ствола на 
высоте 1.3 м, b – медианы диаметра (см) основания ствола, c – медианы высоты (м) дерева, d – средние значения катего-
рии жизненного состояния дерева.
Fig. 2. Average parameters of pine stands along the gradient of aerotechnogenic pollution. X-axis – zones (from left to right: background, 
buffer, impacted); y-axis: a – medians of trunk diameter (cm) at a DBH, b – medians of trunk base diameter (cm), c – medians of tree 
height (m), d – average values of tree vitality status.
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диаметра основания ствола, а размах варьирова-
ния и величина коэффициента эксцесса (от –0.90 
до 1.02) — о разнообразии форм распределений 
этого параметра (рис. 3). Наиболее узкий диапазон 
диаметра основания ствола зарегистрирован в дре-
востоях сосны в импактной зоне, где этот параметр 
составляет от 9 до 23 см (табл. 2). Коэффициент 
асимметрии варьирует в нешироком интервале 
(0.42–1.00), но во всех случаях положителен, что 
подтверждает преобладание малоразмерных осо-
бей сосны в древостое. Для коэффициента эксцесса 
отмечен более широкий интервал варьирования –  
от –0.74 до 1.18 (табл. 2), что свидетельствует либо 
об умеренной островершинности (0 < Ex < 3.0),  
либо о плосковершинности (–1.0 < Ex < 0)  
распределений (рис. 3).

Распределения диаметров стволов сосны на 
высоте 1.3 м в целом сходны с распределениями 
диаметра основания ствола, особенно в фоновых 
древостоях и буферной зоне (табл. 2). В импакт-
ной зоне параметры распределений диаметров на 
высоте 1.3 м и у основания ствола несколько разли-
чаются. Распределения диаметра ствола на высоте 
1.3 м отличаются еще более узким диапазоном, по 
сравнению с распределениями диаметра основа-
ния ствола независимо от уровня техногенного 
загрязнения. Различие величин коэффициентов 
асимметрии и эксцесса сравниваемых распреде-
лений не обнаруживает какой‑либо выраженной 
закономерности.

В фоновых сосновых древостоях распределе-
ние деревьев по классам высоты характеризуется 
довольно слабой положительной асимметрией 
и весьма умеренной островершинностью (табл. 2), 
в древостое преобладают особи высотой 5–10 м 
(рис. 4). В буферной зоне распределение деревьев 
по высоте отличается незначительной асимметрией 
(As = |0.06–0.14|) и выраженной плосковершинно-
стью (Ex = — |0.39–0.88|), особенно на ПП5, в пре-
делах которой были отмечены деревья высотой от 4 
до 18 м (рис. 4). В импактной зоне установленные 
значения коэффициентов асимметрии и эксцесса, 
соответственно As = |0.06–0.56| и Ex = –|0.09–0.52|, 
свидетельствуют о симметричности или слабой 
положительной асимметрии и слабой плосковер-
шинности распределений (рис. 4).

Таким образом, по градиенту аэротехногенного 
загрязнения значимо уменьшаются все размер-
ные параметры деревьев сосны и существенно 
сужаются их диапазоны, особенно ярко это про-

Рис. 3. Примеры распределений диаметра основания ствола 
Pinus sylvestris в фоновом районе (a – ПП1), буферной (b – ПП4; 
c – ПП5) и импактной зонах (d – ПП7, e – ПП9). По горизонта-
ли – градации диаметра, см; по вертикали – частота, %.
Fig. 3. Examples of Pinus sylvestris trunk base diameter 
distributions in the background area (a – PSP1), buffer  
(b – PSP4; c – PSP5) and impact zones (d – PSP7, e – PSP9). 
X-axis – diameter grades, cm; y-axis – frequency, %.
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является в импактной зоне. Независимо от уровня 
загрязнения местообитаний тяжелыми металлами 
распределения всех исследуемых размерных пара-
метров отличаются положительной асимметрией, 
что свидетельствует о преобладании в древостоях 
сосны малоразмерных особей.

Виталитетная структура древостоев сосны 

На рис. 5 представлены усредненные витали-
тетные спектры сосновых древостоев по градиенту 
аэротехногенного загрязнения. В фоновых условиях 
в виталитетных спектрах древостоев преобладают 
ослабленные и сильно ослабленные особи сосны, 
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Таблица 2. Статистические параметры размерных спектров древостоев сосны по градиенту аэротехногенного 
загрязнения
Table 2. Statistical parameters of pine stands size spectra along aerotechnogenic pollution gradient

Примечание. N – объем выборки; Dd – диапазон параметра, см; As – коэффициент асимметрии; Ex – эксцесс.
Note. N – sample volume; Dd – parameter range, cm; As – asymmetry coefficient; Ex – excess.
Здесь и в табл. 4: D1.3 – диаметр на высоте 1.3 м, D0 – диаметр основания ствола, H – высота дерева Да
Here and in table 4: D1.3  – DBH, D0 – trunk base diameter, H – tree height Да
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доли которых составляют соответственно 27 и 52% 
от общего числа деревьев, при этом доля усыха-
ющих особей достаточно велика и достигает 17%. 
В буферной зоне абсолютный максимум в витали-
тетных спектрах сосновых древостоев приходит-
ся на сильно ослабленные особи (46%), при этом 
доля усыхающих особей возрастает в 1.5 раза, а доля 
ослабленных особей соответственно уменьшается 
примерно в 1.5 раза по отношению к их доле в фо-
новом районе. В импактной зоне свыше 50% особей 
от их общего числа относятся к категории усыхаю-
щих, достаточно велика доля сильно ослабленных 
особей (38%), а доля здоровых особей минимальна 
(1.3%) среди сравниваемых древостоев.

Более детальный анализ виталитетной струк-
туры сосновых древостоев выявил их особен-
ности в разных сообществах и по градиенту аэ-
ротехногенного загрязнения (табл. 3). Во всех 
виталитетных спектрах древостоев сосны выяв-
лена левосторонняя асимметрия, которая усили-
вается по мере приближения к источнику загряз-
нения, что свидетельствует об увеличении доли 
низших классов жизненности. Отрицательные 
значения эксцесса, зарегистрированные в фо-
новых древостоях и в буферной зоне, сменяются 
положительными величинами в импактной зоне, 
т. е. происходит смена более или менее выров-

Рис. 4. Примеры распределений высоты деревьев Pinus 
sylvestris в фоновом районе (a – ПП1), буферной (b – 
ПП4; c – ПП5) и импактной зонах (d – ПП7, e – ПП9).
По горизонтали – градации высоты, м; по вертикали – 
частота, %.
Fig. 4. Examples of Pinus sylvestris tree height distributions 
in the background area (a – PSP1), buffer (b – PSP4; c – 
PSP5) and impact zones (d – PSP7, e – PSP9).
X-axis – height grades, m; y-axis – frequency, %.

Рис. 5. Усредненные виталитетные спектры древостоев со-
сны в фоновой (1), буферной (2) и импактной (3) зонах.
По горизонтали: 1 – фоновый район, 2 – буферная зона,  
3 – импактная зона; по вертикали – доля (%) каждой ка-
тегории жизненного состояния от общего числа деревьев:  
а – здоровые; b – ослабленные; c – сильно ослабленные; 
d – усыхающие.
Fig. 5. Average vitality spectra of pine stands in background (1), 
buffer (2) and impact (3) zones.
X-axis: 1 – background area, 2 – buffer zone, 3 – impacted zone; 
y-axis – share (%) of each vitality class from the total number 
of trees: a – healthy; b – weakened; c – severely weakened; d – 
dying-off.
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Таблица 3. Статистические параметры виталитетных спектров древостоев сосны по градиенту аэротех-
ногенного загрязнения
Table 3. Statistical parameters of pine stands vitality spectra along aerotechnogenic pollution gradient

Таблица 4. Результаты регрессионного анализа зависимости размерных параметров и показателей ви-
талитета особей сосны от индекса техногенной нагрузки при аппроксимации линейными уравнениями 
типа y = a + bx
Table 4. Results of regression analysis of the dependence of size parameters and vitality indices of individual pine 
trees on the anthropogenic load index when approximated by linear equations of the type y = a + bx

Примечание. M – среднее значение категории состояния; Std. Dev. – стандартное отклонение; Md – медиана; As – 
коэффициент асимметрии; Ex – эксцесс; V – коэффициент вариации; здесь и в табл. 4: Ln – индекс жизненного 
состояния.
Note. M – mean value of the state category; Std. Dev. – standard deviation; Md – median; As – asymmetry coefficient; Ex – 
excess; V – coefficient of variation; here and in table 4: Ln – vital status index.

Примечание. N – объем выборки; R – коэффициент корреляции; K – коэффициенты уравнения; M – значения ко-
эффициентов; Se – стандартная ошибка коэффициентов; t – расчетное значение критерия Стьюдента; p – уровень 
значимости.
Note. N – sample size; R – correlation coefficient; K – equation coefficients; M – coefficient values; Se – standard error of 
the coefficients; t – calculated value of Student's criterion; p – significance level.
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ненных спектров на островершинные с абсо-
лютным максимумом на усыхающих особях. Все 
виталитетные спектры характеризуются невы-
сокой степенью вариабельности, коэффициент 
вариации изменяется от 14.1 до 30.5%. Индекс 
жизненного состояния последовательно снижа-
ется по градиенту аэротехногенного загрязнения 
от 0.48–0.66 в фоновых сосновых лесах до 0.23 
в древостоях импактной зоны.

Таким образом, можно констатировать, что не-
смотря на сниженную аэротехногенную нагрузку 
по мере приближения к источнику загрязнения 
ухудшается жизненное состояние древостоев со-
сны, что выражается в снижении индекса жизнен-
ного состояния. Абсолютный максимум в вита-
литетных спектрах смещается с ослабленных или 
сильно ослабленных на категорию усыхающих 
особей, что приводит к возрастанию по абсолют-
ной величине коэффициентов асимметрии и экс-
цесса в распределениях особей сосны по катего-
риям жизненного состояния.
Связь параметров древостоя с уровнем загрязнения 

местообитаний 

Результаты регрессионного анализа данных 
показывают, что зависимости размерных па-
раметров особей и показателей виталитета от 
уровня загрязнения местообитаний тяжелыми 
металлами могут быть аппроксимированы ли-
нейными уравнениями с высокими уровнями 
значимости (табл. 4). Все коэффициенты корре-
ляции значимы при уровне значимости p < 0.004. 

Таким образом, можно констатировать, что 
с увеличением уровня загрязнения местообита-
ний тяжелыми металлами значимо уменьшают-
ся высота деревьев сосны и диаметры стволов, 
ухудшается жизненное состояние древостоев, 
увеличивается доля усыхающих особей в вита-
литетных спектрах.

В настоящее время на комбинате «Северо-
никель» ежегодный объем выбросов диокси-
да серы не превышает 35 тыс. т, а твердых ве-
ществ — 3.5 тыс. т, что в 5–8 раз меньше этих 
показателей в период высокой аэротехногенной 
нагрузки, наблюдавшейся в 1970–1990‑е гг. Не-
обходимо подчеркнуть, что сниженная интен-
сивность атмосферной эмиссии загрязняющих 
веществ сохраняется уже свыше 20 лет. Следо-
вательно, вполне логично предположить, что за 
этот период начался процесс самоочищения Al-
Fe-гумусовых подзолов и уровень загрязнения 

местообитаний тяжелыми металлами снизился. 
Однако проведенные исследования показали, 
что в буферной зоне значения ИТН варьиру-
ют в пределах 6.3–17.4 отн. ед., что обуслов-
лено розой ветров. На территории импактной 
зоны значимые различия в содержании тяже-
лых металлов в лесной подстилке конкретных 
ПП отсутствуют, но сохраняется очень высокий 
уровень загрязнения органогенного горизон-
та почвы тяжелыми металлами (ИТН >130 отн. 
ед.). Следовательно, равновесие между посту-
плением тяжелых металлов из загрязненного 
воздуха на поверхность почвы и их вымыванием 
в нижележащие горизонты почвы не наступило, 
продолжается процесс накопления соединений 
Ni и Cu. Полученные результаты согласуются 
с мнением большинства исследователей, изу-
чавших уровень загрязнения почв вблизи пред-
приятий цветной металлургии на фоне разной 
интенсивности атмосферной эмиссии загряз-
няющих веществ, о высокой консервативности 
почв по отношению к тяжелым металлам [4, 17, 
18, 20–24; 32–35].

Среди лесов бореальной зоны северотаежные 
сосновые леса отличаются разреженностью, не-
высокой сомкнутостью крон и достаточно низ-
кими морфометрическими параметрами (высота, 
диаметр, сумма площадей сечения). На Кольском 
полуострове в процессе постпирогенной сукцес-
сии (в интервале от 80 до 380 лет после пожара) 
высота древостоев сосны увеличивалась от 8.0 до 
17.5 м, диаметр ствола деревьев на высоте 1.3 м 
варьировал от 10 до 32 см [36, 37]. При одина-
ковой давности пожара (80–85 лет) в ряду от 
наиболее сухих сосновых редколесий к наиболее 
влажным соснякам зеленомошным все размер-
ные параметры древостоев сосны увеличивают-
ся: средняя высота деревьев в пределах от 8.5 до 
13.0 м; диаметр ствола на высоте 1.3 м — от 10.7 
до 15.0 см; средняя сумма площадей сечения — от 
6.4 до 27.2 м2/га [38, 39]. Полученные нами сред-
ние значения размерных параметров древостоев 
фоновых сосняков хорошо согласуются с приве-
денными литературными данными для района ис-
следований, что свидетельствует об идентичности 
лесорастительных условий местообитаний при 
давности последнего пожара 80–85 лет.

Согласно данным [40, 41], к настоящему времени 
возраст сосновых древостоев на сети мониторинго-
вых постоянных пробных площадей, расположен-
ных по градиенту аэротехногенного загрязнения, 
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составляет в среднем 70 лет, диаметр ствола на вы-
соте груди уменьшается с 8.3 см в фоновом районе 
до 3.4.–5.1 см в импактной зоне, а высота деревь-
ев — с 8.0 м до 3.2–4.3 м соответственно. Выявлен-
ные нами закономерности изменения размерных 
параметров деревьев сосны в целом согласуются 
с приведенными данными для сети мониторинго-
вых пробных площадей. Результаты дисперсионно-
го анализа данных показывают значимые различия 
всех размерных параметров по градиенту современ-
ной аэротехногенной нагрузки, а зависимость всех 
размерных параметров деревьев сосны от уровня 
загрязнения местообитаний тяжелыми металлами 
с высоким уровнем значимости аппроксимируется 
линейными регрессионными уравнениями. Сле-
довательно, можно констатировать, что сохраняю-
щийся в настоящее время высокий уровень загряз-
нения верхнего горизонта подзолов по-прежнему 
остается главным фактором, лимитирующим ро-
стовые процессы деревьев сосны.

Исследование виталитетной структуры цено-
популяций лесообразующих видов в фоновых 
лесах Кольского полуострова выявило доми-
нирование ослабленных и сильно ослабленных 
деревьев сосны в процессе послепожарного вос-
становления сосновых лесов разной типологи-
ческой принадлежности [36, 37, 39, 42–44]. Эта 
закономерность прослеживается на всех стадиях 
восстановления сосновых лесов (80–380 лет после 
пожара), а также в сосново-еловых лесах Кольско-
го полуострова [44]. Все размерные параметры 
деревьев сосны разных категорий жизненного со-
стояния значимо различаются [31]. При давности 
последнего пожара 80–85 лет высота и диаметр 
ствола деревьев последовательно снижаются со-
ответственно от 12 м и 18.0 см у здоровых особей 
до 8 м и 8.1 см у усыхающих деревьев сосны. Ухуд-
шение жизненного состояния особей древесных 
растений, приводящее к их ослаблению, может 
быть обусловлено многочисленными факторами. 
Основной причиной ослабления деревьев в есте-
ственных условиях большинство исследователей 
считают обострение уровня конкуренции между 
особями в процессе развития сообщества, что 
отмечалось не только на примере сосны обык-
новенной, но и для других лесообразующих по-
род — Larix sukaczewii Dylis и L. sibirica Ledeb. [45],  
Pinus sibirica Du Tour [46, 47], Picea obovata Ledeb. 
и Betula pubescens Ehrh. [37, 44], Abies nordmanniana 
(Steven) Spach [48]. В то же время для коренных 
сосняков Печоро-Илычского заповедника пока-

зано, что степень поврежденности конкретного 
соснового массива в основном обусловлена его 
возрастом и частотой прохождения в нем лес-
ных пожаров и слабо зависит от водного режима 
и почвенных условий местообитания [49]. Со-
стояние древостоев кедра сибирского на преге-
неративных стадиях развития особей и в начале 
генеративного периода тем лучше, чем слабее 
конкуренция; в дальнейшем основное значение 
в изменении жизненного состояния играют про-
цессы, связанные со старением [47]. Получен-
ные нами данные о преобладании ослабленных 
и сильно ослабленных особей сосны в фоновых 
70‑летних древостоях полностью согласуются 
с мнением большинства исследователей о доми-
нировании этих категорий жизненного состояния 
в виталитетных спектрах древостоев сосны.

По мере приближения к источнику загрязнения 
жизненное состояние древостоев сосны ухудшает-
ся, и минимальные значения индекса жизненного 
состояния регистрируются на территории импакт-
ной зоны, а в виталитетном спектре абсолютный 
максимум приходится на долю усыхающих особей. 
Из этого следует, что на современном этапе факто-
ром, определяющим виталитетную структуру со-
сновых древостоев, является уровень почвенного 
загрязнения местообитаний тяжелыми металлами. 
В то же время при рассмотрении виталитетных 
спектров сосновых древостоев в динамическом 
аспекте некоторые исследователи констатируют 
улучшение жизненного состояния особей сосны 
на фоне резкого снижения интенсивности атмос-
ферной эмиссии загрязняющих веществ [40, 41]. 
Авторами зарегистрировано увеличение продол-
жительности жизни хвои сосны и уменьшение по-
вреждения ассимиляционных органов хлорозами 
и некрозами на всей загрязненной территории, 
особенно ярко эти признаки проявляются в пре-
делах импактной зоны.

Ранее [50, 51] нами было показано, что резкое 
сокращение объемов атмосферных выбросов ком-
бинатом «Североникель» положительно сказалось 
на накоплении тяжелых металлов в листьях ягод-
ных кустарничков и хвое сосны, а также привело 
к возрастанию радиального прироста стволовой 
древесины сосны на загрязненной территории. Как 
показали результаты сравнительного анализа ра-
диального прироста деревьев сосны за два периода 
исследований (1980–1999 и 2000–2019 гг.), ответная 
реакция радиального прироста сосны на снижение 
интенсивности аэротехногенной нагрузки выражена 
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наиболее ярко в импактной зоне, различия достигают 
1.8–3 крат. В период сниженной аэротехногенной 
нагрузки (2000–2019 гг.) значения медиан радиаль-
ного прироста значительно превышают таковые 
в фоновом районе, что можно рассматривать в ка-
честве признака восстановления продуктивности 
стволовой древесины сосны. Корреляционный ана-
лиз данных радиального прироста сосны и объемов 
атмосферных выбросов диоксида серы и полиме-
таллической пыли выявил различия во взаимосвязи 
этих параметров при разном уровне аэротехноген-
ной нагрузки. На территории буферной зоны вза-
имосвязь между указанными параметрами отсут-
ствует, а в пределах импактной зоны установлена 
значимая отрицательная корреляция (r = –|0.51–0.81|,  
p < 0.05), что демонстрирует ответную реакцию ро-
стовых процессов на снижение аэротехногенной на-
грузки [51]. При сопоставлении уровней накопления 
тяжелых металлов в индикаторных видах растений 
за два периода исследований (1980–1999 и 2000–
2019 гг.) установлено, что различия в содержании 
тяжелых металлов в листьях растений, произраста-
ющих на территории буферной зоны, незначимы  
(z = 0.72–2.2, p = 0.08–0.50). В пределах импакт-
ной зоны максимальное снижение содержания Ni 
и Cu (в 6–8 раз) обнаружено в листьях Empetrum 
hermaphroditum, а минимальное (менее 3 раз) — в ли-
стьях Vaccinium myrtillus [50]. Уменьшение содержа-
ния тяжелых металлов в ассимиляционных органах 
лекарственных растений обусловлено меньшим ко-
личеством пылевых частиц, поступающих из загряз-
ненного воздуха на поверхность листовой пластинки 
в процессе седиментации. Однако содержание Ni 
в листьях лекарственных растений на территории им-
пактной зоны превышает токсичный порог, поэтому 
не рекомендуется проводить сбор лекарственного 
сырья в радиусе 15–20 км от г. Мончегорска.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Проведенное исследование современного со-
стояния средневозрастных сосновых древосто-
ев Кольского полуострова на фоне сниженной 
интенсивности аэротехногенного загрязнения 
позволяет сформулировать следующие выводы.

1.	 Несмотря на резкое снижение объемов 
атмосферных выбросов загрязняющих веществ 
комбинатом «Североникель», уровень загряз-
нения верхнего органогенного горизонта Al-
Fe-гумусовых подзолов тяжелыми металлами 
сохраняется высоким на территории буферной 

зоны и очень высоким в пределах импактной 
зоны, что подтверждает мнение большинства 
исследователей о высокой степени консерва-
тивности лесных почв по отношению к тяже-
лым металлам. Дополнительное поступление 
техногенных соединений на поверхность почвы 
по-прежнему препятствует самоочищению за-
грязненных почв.

2.	 Распределения размерных параметров де-
ревьев Pinus sylvestris примерно в 50% случаев под-
чиняются нормальному закону. Аппроксимация 
экспоненциальным и распределением Вейбулла 
неприменима для всех эмпирических размерных 
параметров исследуемых древостоев сосны не-
зависимо от уровня загрязнения местообитаний. 
В ряде случаев (30%) применима аппроксимация 
либо χ2‑распределением, либо логнормальным 
распределением, для которого характерно пре-
обладание низших градаций параметров.

3.	 Характер распределений размерных па-
раметров (высота дерева, диаметр основания 
ствола, диаметр на высоте 1.3 м) всех исследуе-
мых древостоев Pinus sylvestris свидетельствует 
о доминировании малоразмерных особей, как 
в фоновых условиях, так и при аэротехногенном 
загрязнении. По мере приближения к источ-
нику загрязнения значимо уменьшаются все 
размерные параметры деревьев сосны и суще-
ственно сужаются их диапазоны, особенно ярко 
это проявляется в импактной зоне.

4.	 В виталитетных спектрах фоновых со-
сновых древостоев преобладают ослабленные 
и сильно ослабленные особи. По градиенту 
аэротехногенного загрязнения ухудшается 
жизненное состояние древостоев, абсолютный 
максимум в виталитетных спектрах в импакт-
ной зоне смещается на усыхающие особи. На 
фоне сниженной атмосферной эмиссии загряз-
няющих веществ главным фактором, определя-
ющим состояние особей P. sylvestris и сосновых 
древостоев, продолжает оставаться уровень 
загрязнения почвы тяжелыми металлами.
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Abstract — Against the backdrop of reduced atmospheric emissions from a large copper-nickel combine (Murmansk 
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КОМПОНЕНТНЫЙ СОСТАВ  
РЕСУРСНЫХ ВИДОВ

В середине прошлого века синтетические фар-
мацевтические препараты потеснили препараты 
растительного происхождения. Однако в последние 
десятилетия появляется все больше информации, 
свидетельствующей о значимой роли лекарствен-
ного растительного сырья как основы для изго-
товления препаратов, позволяющих эффективно 
проводить профилактику и терапию различных 
заболеваний. В качестве основных преимуществ 
препаратов растительного происхождения можно 
отметить следующие: мягкое и пролонгированное 
действие, высокую эффективность применения 
на начальных стадиях и при хронических заболе-
ваниях, при сопутствующих функциональных на-
рушениях и для профилактики их возникновения. 

Таким образом, поиск перспективных видов лекар-
ственного растительного сырья является актуальной 
задачей современной фармакогнозии.

Нонея русская (Nonea rossica Steven) – предста-
витель семейства бурачниковых (Boraginaceae), 
широко распространена на территории Сибири. 
Ранее нашими исследованиями была установле-
на антикоагулянтная [1], противомикробная в от-
ношении грамположительных микроорганизмов 
(Staphylococcus aureus и Bacillus cereus) и проти-
вогрибковая в отношении грибов вида Candida 
albicans, активность [2] надземной части нонеи 
русской. Таким образом, нонея русская является 
перспективным растением для применения в офи-
цинальной медицине.
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Нонея русская (Nonea rossica Steven) – многолетнее травянистое растение семейства Boraginaceae, пред-
ставляет интерес в качестве источника лекарственного растительного сырья, имеет свойства непрямого 
антикоагулянта, проявляет противомикробную и противогрибковую активность. Кроме того, извест-
но, что представители этого семейства могут содержать пирролизидиновые алкалоиды, обладающие 
гепатотоксическим действием, что делает проблематичным применение фитопрепаратов на их основе. 
Наряду с алкалоидами токсичность лекарственных растительных препаратов определяется и химиче-
скими элементами-токсикантами. Цель работы – исследование токсичных компонентов в составе над-
земной части (травы) нонеи русской. Состав и содержание алкалоидов определяли методом ВЭЖХ; со-
держание микроэлементов проводили методом масс-спектрометрии с индуктивно-связанной плазмой. 
В результате анализа было выявлено наличие в сырье пирролизидиновых алкалоидов-энантиомеров ин-
термедина и ликопсамина и их дериватов, суммарное содержание которых составило менее 20000 мкг/кг 
сырья. Содержание элементов-токсикантов – As, Cd, Pb, Hg, Be, Sr, Sb, Tl и U – не превышает пределов, 
допустимых нормативной документацией.

Ключевые слова: Nonea rossica, Boraginaceae, токсичные компоненты, интермедин, ликопсамин, ми-
кроэлементы
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Известно, что растения семейства Boraginaceae 
могут накапливать пирролизидиновые алкалоиды, 
в результате действия которых возможно проявле-
ние не только спазмолитического действия, как 
например, для платифиллина, но и гепатотокси-
ческого в качестве нежелательного побочного эф-
фекта. Токсичность обусловлена превращением 
пирролизидиновых алкалоидов в соответствующие 
производные пиррола [3], обладающие высокой 
реакционной способностью и прерывающие ре-
пликацию ДНК, в результате которой возникают 
мутации, приводящие к раку печени и почек [4]. 
Гепатотоксическое действие большинства пир-
ролизидиновых алкалоидов развивается при хро-
ническом поступлении, а при введении высоких 
доз – при остром отравлении. Это обстоятельство 
ограничивает возможности медицинского исполь-
зования представителей семейства Boraginaceae, 
в т. ч. и нонеи русской.

Следует отметить, что токсичность лекар-
ственных растительных препаратов определяет-
ся не только сильнодействующими веществами 
органической природы (алкалоиды, сердечные 
гликозиды и т. п.), но и химическими элементами‑
токсикантами. Государственная фармакопея Рос-
сийской Федерации XV издания нормирует содер-
жание в сырье для приготовления фитопрепаратов 
наиболее значимых элементов‑токсикантов: сви-
нец, кадмий, мышьяк и ртуть [5]. Вместе с тем 
институт микроэлементов ЮНЕСКО относит 
к токсичным элементам также Be, Sr, Sb, Tl и U [6].  
Известно, что бериллий имеет генотоксическое 
действие, так как является кофактором мутагенов 
и канцерогенов; стронций задерживает процессы 
формирования костей, так как вытесняет кальций 
из костной ткани; сурьма – проявляет тератоген-
ное действие; таллий обладает мощным нейроток-
сичным дйствием; уран проявляет канцерогенные 
и нефротоксические свойства.

Таким образом, определение содержания алка-
лоидов и токсических элементов в лекарственном 
сырье является актуальным. Цель работы – иссле-
дование токсичных компонентов в составе надзем-
ной части Nonea rossica.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Объектом исследования компонентного со-
става алкалоидов и  микроэлементов служили 
надземные части N. rossica, собранные в пери-
од цветения в 2023 г. на остепненном лугу в окр.  

с. Воробьево Колыванского р-на Новосибирской 
обл. (55°31′ с. ш., 82°57′ в. д.).

Состав и количественное содержание алкалои-
дов определяли методом высокоэффективной жид-
костной хроматографии (ВЭЖХ). Анализ осущест-
вляли на жидкостном хроматографе LCMS‑8050 
(Shimadzu, Columbia, MD, USA), соединенном 
с диодно-матричным детектором (ДМД) и 3Q-де-
тектором с  ионизацией электрораспылением 
(ИЭР/МС; electrospray ionization, ESI), исполь-
зуя колонку ReproSil-Pur 120 C18-AQ (250 мм × 
× 4.6 мм × 5 мм; Dr. Maisch GmbH, Ammerbuch, 
Germany). Условия ВЭЖХ: подвижная фаза, элю-
ент A – вода, элюент В – ацетонитрил; программа 
градиента – 0‑20 мин 2‑80% B, 20‑30 мин 80‑100% 
B, 30‑35 мин 100% B, 35‑40 мин 100‑2% B; ин-
жектируемый объем – 1 мкл; скорость потока –  
1 мл/мин, температура колонки – 30°C; диапазон 
сканирования спектров поглощения – 200‑600 нм.  
Условия ИЭР-МС: режим ионизации – электрорас-
пыление, положительная ионизация; температура 
интерфейса ИЭР – 300°C; температура линии де-
сольватации – 250°C; температура нагревательного бло-
ка – 400°C; скорость газа-распылителя (N2) – 3 л/мин;  
скорость газа-нагревателя (воздух) – 10 л/мин; давле-
ние газа, используемого для диссоциации, индуциру-
емой соударением (CID gas, Ar) – 270 кПa; скорость 
Ar – 0.3 мл/мин; напряжение на капилляре – 3 кВ; 
диапазон сканирования масс (m/z) 100‑1900. Ко-
личественный анализ индивидуальных соединений 
проводили по разработанной ранее методике, ис-
пользующей ВЭЖХ‑МС метод [7]. Для построения 
градуировочных графиков серию сравниваемых 
веществ с концентрацией от 1 до 100 мкг/мл анали-
зировали в описанных выше условиях трижды для 
каждой концентрации вещества. По полученным 
данным проводили построение градуировочного 
графика с применением пакета программ Advanced 
Grapher ver. 2.2 (Alentum Software, Inc., США).

Количественное определение содержания 
микроэлементов проводили методом масс-спек-
трометрии с  индуктивно-связанной плазмой 
на масс-спектрометре «ELAN мод. 9000, DRCII, 
DRC-e» (Perkin Elmer Inc., США)

Для проведения измерений навеску измельчен-
ного сырья (0.1–0.2 г) помещали во фторопластовый 
вкладыш в автоклаве и добавляли 5 мл концентри-
рованной азотной кислоты. Автоклав герметично 
закрывали и помещали в микроволновую печь. Раз-
ложение пробы проводили при ступенчатом подъ-
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еме температуры до 160, 180 и 200°C с выдержива-
нием автоклава на каждой температурной ступени 
в течение одного часа. После охлаждения автокла-
вы открывали в вытяжном шкафу и полученные 
растворы переносили в полиэтиленовые бюксы. 
В каждый бюкс добавляли по 0.1 мл раствора индия 
с концентрацией 1.0 мг/л (внутренний стандарт при 
масс-спектральных измерениях), объем раствора 
доводили до 7–8 мл водой для лабораторного ана-
лиза, и затем доводили массу растворов в бюксах 
до 10 г. Для контроля правильности определения 
использовался метод добавок.

Перед началом анализа образцов проводили 
проверку градуировок, которая заключалась в из-
мерении стандартного аттестованного образца 
исследуемой матрицы. В качестве стандартных 
образцов использовались многоэлементные стан-
дартные растворы ICP-MS‑68-A и ICP-MS‑68-В 
(массовые концентрации 0.01 г/л), а также одно-
элементный стандартный раствор Hg (массовая 
концентрация 1 г/л) – все производства High-
Purity Standards, США.

Стабильность градуировочных характеристик 
контролировали путем сравнения результатов 
определения содержания введенного внутреннего 
стандарта индия (115In) в каждом анализируемом 

образце. Параметры работы масс-спектрометра: 
мощность генератора – 1150 Вт; распылитель – 
поперечно-потоковый, материал РЕЕК, сапфиро-
вые наконечники; распылительная камера – неохла-
ждаемая двухходовая, тип Скотта, материал – ритон. 
Расход плазмообразующего потока аргона – 15 л/
мин; расход анализируемого образца – 1.5 мл/мин. 
Для обеспечения стабильного режима работы спек-
трометра все измерения проводились в термостати-
рованных условиях при температуре 22.0 ± 1.5°C.

Все измерения проводили для пяти навесок 
сырья, полученные значения усредняли. Стати-
стическую обработку результатов проводили с до-
верительной вероятностью P = 95% [8, 9]. Расчет 
выполняли средствами программы Microsoft Excel. 
Кластерный анализ выполнен с помощью про-
граммы «Statistica‑8».

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

В надземных частях нонеи русской обнаружи-
ли пирролизидиновые алкалоиды-энантиомеры 
интермедин, ликопсамин и их дериваты (рис. 1). 
Описание выявленных в результате хроматографи-
ческого исследования соединений и их содержание 
приведены в таблице 1.

Рис. 1. Хроматограмма экстракта травы Nonea rossica Steven в режиме мониторинга выбранных ионов (SIM). Нумерация 
пиков соответствует нумерации соединений в Табл. 1.
Fig. 1. Chromatogram of Nonea rossica Steven herb extract in selected ion monitoring (SIM) mode. The numbering of peaks 
corresponds to the numbering of compounds in Table 1.
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Результаты определения содержания в надзем-
ных частях нонеи русской элементов‑токсикантов 
приведены в таблице 2.

Государственная фармакопея XV издания нор-
мирует содержание в лекарственном растительном 
сырье (ЛРС) мышьяка, кадмия, свинца и ртути [5]. 
Нормы по содержанию Be, Sr, Sb, Tl и U в ЛРС 
на настоящий момент отсутствуют, поэтому мож-
но провести оценку безопасного уровня исходя 
из ПДК указанных элементов, приведенных в дей-
ствующем стандарте на питьевую воду [10].

Для расчетов мы учтем, что обычная доза ле-
карственного растительного препарата (ЛРП) со-

ставляет 10 г сырья на 200 мл воды [11]. В таблице 2  
приведена масса элементов, содержащихся в 200 мл 
воды питьевой и масса этих же элементов в 200 мл 
настоя при условии, что в раствор перейдет все их 
количество, содержащееся в дозе ЛРС.

Загрязненная пирролизидиновыми алкалоида-
ми пища вызывала хронические заболевания пече-
ни и синдром обструкции синусоидального русла 
печени у людей [12]. В 2020 году Европейский союз 
установил максимальные уровни PA в некоторых 
пищевых продуктах. Предельная концентрация ал-
калоидов в травяных настоях составляет 200 мкг/кг,  
а в ароматизированном чае – 150 мкг/кг. Предель-

1
2
3

4

5

6

7

8

9

10

1
1
1

1

1

1

1

1

2

2

5.51
5.78
6.50

 
6.81

9.11

9.28

9.56

9.82

13.05

13.18

Интермедин / Intermedin
Ликопсамин / Lycopsamine
Интермедин N-оксид
Intermedin N-oxide
Ликопсамин N-оксид
Lycopsamine N-oxide
7′-Ацетил-интермедин
7′-Acetyl-intermedine
7′-Ацетил-ликопсамин
7′-Acetyl-lycopsamine
7′-Ацетил-интермедин N-оксид
7′-Acetyl-intermedine N-oxide
7′-Ацетил-ликопсамин N-оксид
7′-Acetyl-lycopsamine N-oxide
3,7′-Диацетил-интермедин 
N-оксид
3,7′-Diacetyl-intermedine N-oxide
3,7′-Диацетил-ликопсамин 
N-оксид
3,7′-Diacetyl-lycopsamine N-oxide

300
300
316

316

342

342

358

358

400

400

0.91 ± 0.02
0.53 ± 0.01
5.14 ± 0.10

4.62 ± 0.09

0.14 ± 0.00

0.10 ± 0.00

3.82 ± 0.06

3.95 ± 0.07

0.01 ± 0.00

< 0.01

0.25 ± 0.00
0.11 ± 0.00
3.14 ± 0.06

2.63 ± 0.05

0.01 ± 0.00

< 0.01

1.14 ± 0.02

0.92 ± 0.02

< 0.01

< 0.01

< 0.01
< 0.01

0.18 ± 0.00

0.12 ± 0.00

< 0.01

< 0.01

< 0.01

< 0.01

< 0.01

< 0.01

№
tR, мин

tR, minutes [M+H]+
Соединения
Compounds 

УИ*
LI*

в стеблях
in stalks

в цветках
in flowers

в листьях
in leaves

Суммарное содержание
Total content

19.22
(19220 
мкг/кг)

8.20
(8200 

мкг/кг)

0.30
(300 

мкг/кг)

Содержание, мкг/г воздушно-
сухого сырья ± S.D.

Content, µg/g of air-dried 
raw material ± S.D.

Таблица 1. Хроматографическая подвижность, данные масс-спектров и содержание соединений, идентифици-
рованных в различных органах Nonea rossica
Table 1. Chromatographic mobility, mass spectral data and quantitative content of compounds identified in different 
organs of Nonea rossica

Примечание. *Уровень идентификации: идентифицированное соединение после анализа данных УФ, масс-спектроме-
трии в сравнении с ранее выделенным веществом (1) или предположительно охарактеризованные соединения после срав-
нения данных УФ и масс-спектров с таковыми из литературы (2).
Note. *Level of identification: compound identified after analysis of UV, mass spectrometry data in comparison with previously 
isolated substance (1), or compounds putatively characterized by comparison of UV and mass spectrometry data with those from the 
literature sources (2).
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ная концентрация в жидких травяных настоях для 
младенцев и детей младшего возраста составляет 
1.0 мкг/кг. Интермедин и ликопсамин являются 
двумя моноэфирными пирролизидиновыми ал-
калоидами ретронецинового (гепатотоксическо-
го) типа, которые часто присутствуют в растениях 
рода окопник. Кроме того, в исследовании Z. Wang 
c соавторами [13] сообщалось, что интермедин 
в концентрации 100 мкг/мл проявлял очевидную 
токсичность для гепатоцитов человека (HepD) 
и индуцировал их апоптоз путем внутриклеточных 
активных форм кислорода (ROS) и митохондри-
ального апоптоза.

Предварительные исследования токсичности 
при однократном введении экстрактов надземной 
части N. rossica (данные не приводятся) не выявили 
токсических доз экстрактов, однако гистологиче-

ские исследования печени этих животных не про-
водили. Для подтверждения безопасности лекар-
ственного сырья N. rossica необходимы дальнейшие 
исследования хронической токсичности экстрактов, 
полученных из надземных частей этого растения.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Методом высокоэффективной жидкостной хро-
матографии в надземных частях (траве) ноннеи 
русской Nonea rossica Steven (Boraginaceae) обнару-
жены пирролизидиновые алкалоиды ликопсамин 
и интермедин. Их суммарное содержание состав-
ляет менее 20000 мкг/кг сырья.

Выявлено, что содержание элементов‑
токсикантов в сырье N. rossica ниже норм, допу-
стимых нормативными документами.
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Бериллий (Be)
Мышьяк (As)
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permissiblecon-
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Abstract – Nonea rossica Steven – a perennial herbaceous plant of the Boraginaceae family and herbal drug 
preparations obtained from it are of interest as they exhibit indirect anticoagulant properties, antimicrobial 
and antifungal activity. At the same time, it is known that Boraginaceae species contain pyrrolizidine alkaloids 
that have a hepatotoxic effect, which makes it difficult to use preparations made from these plants. Along with 
alkaloids, the toxicity of herbal preparations is also determined by toxic trace elements. The objective of the 
research was to study the toxic components in the above-ground parts of N. rossica. The composition and content 
of alkaloids were determined by HPLC. Quantitative determination of trace element content was carried out 
using inductively coupled plasma mass spectrometry. The analyses determined the presence of pyrrolizidine 
enantiomers intermedine and lycopsamine and their derivatives; their total content in plant raw materials was 
less than 20000 μg/kg. The content of such toxic elements as As, Cd, Pb, Hg, Be, Sr, Sb, Tl, and U does not 
exceed legally permissible concentrations.

Keywords: Nonea rossica, Boraginaceae, intermedine, lycopsamine, trace elements
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