
University proceedings. Volga region. Natural sciences. 2021;2 

 1

ИЗВЕСТИЯ ВЫСШИХ УЧЕБНЫХ ЗАВЕДЕНИЙ 
ПОВОЛЖСКИЙ РЕГИОН 

 
ЕСТЕСТВЕННЫЕ НАУКИ 

 
№ 2 (34)   2021 

 
 

СОДЕРЖАНИЕ 
 

ФИЗИОЛОГИЯ И БИОХИМИЯ РАСТЕНИЙ 

Хумуд Бутхаина Мохаммед Хумуд, Юдакова О. И. Регенерационный  
потенциал партеногенетических линий кукурузы в культуре  
зрелых зародышей ................................................................................................. 3 

 

БОТАНИКА 

Годин В. Н., Архипова Т. В., Яламова Ж. И. Биология цветения  
Heracleum sibiricum (Apiaceae) в Московской области .................................... 14 

Недосеко О. И. Побеговая структура кроны в онтогенезе особей  
Salix viminalis L. жизненной формы «аэроксильный кустарник» ................... 26 

Петрова М. В. Первые сведения о макромицетах Гафурийского района 
Республики Башкортостан .................................................................................. 39 

Худоногова Е. Г. Изучение качественных признаков семян  
древесно-кустарниковых интродуцентов (г. Иркутск) .................................... 50 

 

ЗООЛОГИЯ 

Панов А. Г., Агаширинова В. Ю., Ромель С. А. Особенности  
видового состава и сезонной динамики цилиофауны в летне-осенний  
период в пресноводных водоемах нижнего течения р. Таранай  
(южная часть о. Сахалин) ................................................................................... 62 

 

ЭКОЛОГИЯ 

Сабирджонова М. Р., Саттаров В. Н. Фенотипическая изменчивость  
трутней Apis mellifera на пасеках северной части Башкортостана ................. 74 

Арефьева О. А., Ольшанская Л. Н., Валиев Р. Ш. Изучение  
эффективности очистки водных сред ряской малой Lemna minor L.  
от солей тяжелых металлов с использованием энергии  
электромагнитных излучений и регенерации фиторемедианта ...................... 84 

Леонова Н. А. Широколиственные леса верхнего плато Приволжской 
возвышенности .................................................................................................... 98 



Известия высших учебных заведений. Поволжский регион. Естественные науки. 2021. № 2 

 2

UNIVERSITY PROCEEDINGS 
VOLGA REGION 

 
NATURAL SCIENCES 

 
№ 2 (34)   2021 

 
 

CONTENTS 
 

PHYSIOLOGY AND BIOCHEMISTRY OF PLANTS 

Humood Buthaina Mohammed Humood, Yudakova O.I. The regeneration  
potential of partenogenetic maize lines in the culture of mature embryos ............... 3 

 

BOTANY 

Godin V.N., Arkhipova T.V., Ialamova J.I. Flowering biology  
of Heracleum sibiricum (Apiaceae) in Moscow region ......................................... 14 

Nedoseko O.I. Crown shoots in the ontogenesis of Salix viminalis L. species  
“aeroxyl shrub” life-form ....................................................................................... 26 

Petrova M.V. Mycological research in the Republic of Bashkortostan  
Gafuri district ......................................................................................................... 39 

Khudonogova E.G. A study of properties of woody-shrub introduсents (Irkutsk) ........ 50 

 

ZOOLOGY 

Panov A.G., Agashirinova V.Yu., Romel’S.A. Peculiarities of the species  
composition and seasonal dynamics of ciliofauna in summer-autumn period  
in freshwater reservoirs of the lower current of the Taranay river  
(southern part of Sakhalin island) .......................................................................... 62 

 

ECOLOGY 

Sabirdjhonova M.R., Sattarov V.N. The phenotypic variability of Apis mellifera  
drones in apiaries of the northern part of Bashkortostan ....................................... 74 

Aref’eva O.A., Ol’shanskaya L.N., Valiev R.Sh. A study of water environment 
purification efficiency by little duckweed Lemna minor L. from heavy  
metal salts using the energy of electromagnetic radiation and  
phytoremediant regeneration ................................................................................. 84 

Leonova N.A. Broad-leaved forests of the upper plateau of the Volga upland .............. 98 

 

  



University proceedings. Volga region. Natural sciences. 2021;2 

 3

ФИ З ИОЛО Г И Я   
И  Б ИО ХИМИЯ  Р А С Т Е НИЙ  

P H Y S I O L O G Y   
A N D  B I O C H E M I S T R Y  O F  P L A N T S  
 
УДК 575.1:581.143 
doi:10.21685/2307-9150-2021-2-1 
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1 
Аннотация. Актуальность и цели. Выявление сортов и линий с высоким морфогене-
тическим потенциалом необходимо для эффективного использования технологий  
in vitro в селекции кукурузы. Целью исследования являлась оценка регенерационного 
потенциала партеногенетических линий кукурузы при клональном микроразмноже-
нии посредством прямого органогенеза в культуре зрелых зародышей. Материалы  
и методы. Объектом исследования послужили растения девяти гомозиготных линий 
с наследственной предрасположенностью к партеногенезу: АТ-3 (2n), АТ-3 (4n); 
АТТМ (bm, y, g), АТТМ (bm, y, g, В-тип ЦМС), АТТМ (lg, y, wx), АТТМ (lg, y, wx,  
В-тип ЦМС), АТТМ (bm, y, wx), АТТМ (lg, y) и АТТМ (bm, y). В качестве первично-
го экспланта использовали зрелые зародыши. Инициацию стерильной культуры осу-
ществляли на среде Мурасиге – Скуга (MS) без гормонов, микроразмножение –  
на среде MS с 0,5 и 2,0 мг/л 6-бензиламинопурина (БАП), инициацию ризогенеза –  
на среде MS с уменьшенной вдвое концентрацией веществ и с добавлением 0,5 мг/л 
α-нафтилуксусной кислоты (НУК). Результаты. У изученных линий частота прижи-
ваемости эксплантов в стерильной культуре варьировала от 33,3 до 91,1 %. Различия 
по этому показателю установлены между линией АТ-3 (2n) и ее тетраплоидным ана-
логом АТ-3 (4n) (р ≤ 0,01). Линии с одинаковым генотипом, но разной цитоплазмой 
характеризовались одинаковой частотой прижившихся эксплантов. Через 2 мес. от 
начала культивирования на среде с 0,5 мг/л БАП у всех линий на эксплантах развива-
лось по 1–2 пазушных побега, а на среде с 2,0 мг/л БАП – 6–7 побегов. На среде для 
индукции ризогенеза частота укоренившихся побегов варьировала от 48,3 до 100 %. 
Выводы. Генотип и плоидность растений влияли на приживаемость эксплантов в сте-
рильной культуре и на процесс ризогенеза. Высоким регенерационным потенциалом 
характеризовались линии АТТМ (bm, y, wx), АТТМ (lg, y, wx), АТТМ (lg, y, wx,  
В-тип ЦМС), низким – линия АТ-3 (4n). Цитоплазматическая мужская стерильность 
не оказывала влияния на регенерационный потенциал линии. Количество пазушных 
побегов на эксплантах не зависело от генотипа растений и определялось только кон-
центрацией БАП в среде. 

                                                           
1 © Хумуд Бутхаина Мохаммед Хумуд, Юдакова О. И., 2021. Контент доступен по лицензии Creative Com-

mons Attribution 4.0 License / This work is licensed under a Creative Commons Attribution 4.0 License. 
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Abstract. Background. Identification of varieties and lines with high morphogenetic poten-
tial is necessary for effective use of in vitro technologies in maize selection. The purpose of 
the study is to assess the regenerative potential of parthenogenetic maize lines during clonal 
micropropagation through direct organogenesis in the culture of mature embryos. Materials 
and methods. The objects of the study were plants of 9 homozygous lines with a hereditary 
predisposition to parthenogenesis: AT-3 (2n), AT-3 (4n); ATTM (bm, y, g), ATTM (bm, y, 
g, B-type CMS), ATTM (lg, y, wx), ATTM (lg, y, wx, B-type CMS), ATTM (bm, y, wx), 
ATTM (lg, y) and ATTM (bm, y). Mature embryos were used as the primary explant. Ste-
rile culture was initiated on Murashige – Skoog (MS) medium without hormones, micro-
propagation was performed on MS with 0.5 and 2.0 mg/l 6-benzylaminopurine (BAP), rhi-
zogenesis was initiated on 1/2 MS with 0.5 mg/l α-naphthylacetic acid. Results. The fre-
quency of survival explants on sterile culture varied from 33.3 to 91.1 % in the studied 
lines. The AT-3 (2n) line and its tetraploid analog AT-3 (4n) differed in this parameter  
(p ≤ 0.01), while the lines with the same genotype and different cytoplasm did not differ.  
1–2 axillaries shoots developed on explants in all lines 2 months after the start of cultiva-
tion on a medium with 0.5 mg/l BAP, while 6–7 shoots developed on a medium with  
2.0 mg/l BAP. The frequency of rooted shoots varied from 48.3 to 100 % on the medium 
for rhizogenesis. Conclusions. The plant genotype and ploidy influenced the survival rate  
of explants in sterile culture and the process of rhizogenesis. The ATTM (bm, y, wx), 
ATTM (lg, y, wx), ATTM (lg, y, wx, B-type CMS) lines were characterized by a high re-
generation potential, and the AT-3 (4n) line had a low potential. Cytoplasmic male sterility 
did not affect the line regeneration potentials. The number of axillary shoots on explants did 
not depend on the plant genotype and depend on only the BAP concentration in the me-
dium. 

Keywords: clonal micropropagation, in vitro cultivation, mature embryo culture, direct 
organogenesis, maize, Zea mays 

For citation: Humood Buthaina Mohammed Humood, Yudakova O.I. The regeneration 
potential of partenogenetic maize lines in the culture of mature embryos. Izvestiya vysshikh 
uchebnykh zavedeniy. Povolzhskiy region. Estestvennye nauki = University proceedings. 
Volga region. Natural sciences. 2021;2:3–13. (In Russ.). doi:10.21685/2307-9150-2021-2-1 

Введение 

Для ускорения селекционного процесса на современном этапе исполь-
зуются такие методы, как клеточная и маркер-ассоциированная селекция, ге-
нетическая инженерия, гаплоидия и соматическая гибридизация. Практиче-
ски все они включают этап культивирования растительного материала в ус-
ловиях in vitro. Применение этих методов в селекции кукурузы ограничивается 
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тем, что для многих ее генотипов сложно, а иногда и невозможно добиться 
успешной регенерации растений в стерильной культуре [1–3]. В связи с этим 
актуальным является совершенствование технологии получения растений-
регенерантов in vitro и выявление сортов и линий кукурузы с высоким мор-
фогенетическим потенциалом.  

В настоящее время наиболее эффективным способом получения у ку-
курузы растений-регенерантов является индукция непрямого соматического 
эмбриогенеза или непрямого органогенеза в культуре незрелых зародышей 
[1, 3–10]. Однако данные технологии имеют ряд недостатков. Так, использо-
вание 12–18-суточных зародышей в качестве первичных эксплантов ограни-
чено коротким периодом цветения растений, а процедура их вычленения из 
завязей весьма трудоемка. Кроме того, наличие стадии каллусогенеза при не-
прямых типах морфогенеза создает риск сомаклональной изменчивости [11], 
которая нежелательна при клонировании уникальных генотипов, создании и 
поддержании коллекций in vitro и при проведении генно-инженерных экспе-
риментов. Вероятность сомаклональной изменчивости снижается при прямом 
соматическом эмбриогенезе и прямом органогенезе, когда регенерация рас-
тений осуществляется непосредственно из клеток и тканей экспланта без об-
разования каллуса. В отличие от многочисленных работ по получению у ку-
курузы регенерантов посредством непрямого соматического эмбриогенеза, 
возможность индукции прямого органогенеза изучена лишь для единичных 
генотипов [12–15].  

Целью проведенного исследования явилась оценка регенерационного 
потенциала партеногенетических линий кукурузы при клональном микрораз-
множении посредством прямого органогенеза в культуре зрелых зародышей. 
У растений этих линий яйцеклетки способны развиваться без оплодотворе-
ния, что приводит к регулярному появлению в потомстве матроклинных гап-
лоидов с частотой около 10 % [16]. Такие линии представляют интерес как 
модельные объекты для изучения партеногенеза, как источники гаплоидов и 
исходный материал для создания форм с диплоидным апомиксисом. Разра-
ботка технологии клонального микроразмножения партеногенетических ли-
ний кукурузы будет способствовать реализации их селекционно-генетиче-
ского потенциала. 

Для достижения поставленной цели решались следующие задачи: вве-
сти в стерильную культуру зрелые зародыши партеногенетических линий 
кукурузы; индуцировать прямой органогенез и регенерацию растений в куль-
туре зрелых зародышей; оценить возможное влияние генотипа линий, цито-
плазматической мужской стерильности и плоидности растений на регенера-
ционный потенциал и эффективность микроразмножения посредством пря-
мого органогенеза. 

Материалы и методы 

Объектом исследования послужили растения девяти гомозиготных линий 
кукурузы (Zea mays L.) с наследственной предрасположенностью к партеноге-
незу: диплоидная линия АТ-3 (2n) и ее тетратраплоидный аналог АТ-3 (4n);  
линии АТТМ (bm, y, g) и АТТМ (lg, y, wx) и их аналоги с боливийским типом 
цитоплазматической мужской стерильности АТТМ (bm, y, g, В-тип ЦМС) и 
АТТМ (lg, y, wx, В-тип ЦМС), а также линии АТТМ (bm, y, wx), АТТМ (lg, y) 
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и АТТМ (bm, y). Все они были получены от одной исходной материнской 
линии АТ-1, характеризующейся повышенной частотой партеногенетическо-
го развития яйцеклеток [17]. Линии серии АТТМ маркированы рецессивными 
генами, которые контролируют хорошо проявляемые фенотипические при-
знаки: bm (brown midrib) – коричневая средняя жилка листа; lg (liguleless 
leaf) – безлигульный лист; y (yellow endosperm) – желтый эндосперм;  
g (golden) – золотистая окраска листьев и стеблей; wx (waxy endosperms) – 
восковидный эндосперм.  

В качестве первичного экспланта использовали зрелые зародыши.  
Зерновки стерилизовали 70 % этиловым спиртом (1 мин) и 0,5 % раствором 
мертиолата (этилмеркуритиосалицилат натрия, ≥ 97 %) в течение 5 мин.  
В условиях ламинар-бокса из зерновок вычленяли зародыши и пассировали 
на искусственную питательную среду.  

Стерильную культуру инициировали на безгормональной среде Мура-
сиге – Скуга (MS) [18] с добавлением витаминов по прописи среды, 20 мг/л 
сахарозы, 7 г/л агара (Panreac). Для непосредственного размножения исполь-
зовали среды MS, дополненные 6-бензиламинопурином (БАП) в концентра-
ции 0,5 и 2,0 мг/л. Среды автоклавировали 20 мин при 120 °С. Культуры вы-
ращивали в климатокамере Sanyo MLR-352 при температуре 24 °С при  
16-часовом фотопериоде. Укоренение эксплантов осуществляли на среде, 
приготовленной по прописи Мурасиге и Скуга [18], в которой концентрация 
макро- и микроэлементов была уменьшена в 2 раза (1/2 MS). В качестве ин-
дуктора ризогенеза использовали α-нафтилуксусную кислоту (НУК) в кон-
центрации 0,5 мг/л. 

Статистическую обработку результатов осуществляли с использовани-
ем программы AGROS. Для сравнения средних значений независимых выбо-
рок использовали тест Дункана (Duncan’s Multiple Range Test) и одно- и 
двухфакторный дисперсионный анализ. 

Результаты и обсуждение 

Выделенные из стерильных зерновок зародыши культивировали на 
среде MS без гормонов (рис. 1,а). Частота их приживаемости для всех линий 
составила почти 100 %. Через 7 сут у развившихся проростков отсекали ко-
рень, а побег переносили на среду MS, дополненную БАП в концентрации  
0,5 или 2,0 мг/л. Ранее в исследованиях культуры зрелых зародышей линии 
АТТМ (bm, wx, y) была выявлена эффективность применения БАП этих кон-
центраций для мультипликации побегов [19].  

При первом пассаже на среду для размножения приживаемость проро-
стков с отсеченным корнем зависела как от генотипа линии (p < 0,01), так и 
от концентрации гормона в среде (p < 0,01). У большинства линий частота 
жизнеспособных эксплантов была более высокой на среде MS с 2,0 мг/л БАП. 
Приживаемость побегов варьировала от 33,3 % у линии АТ-3 (4n) и до 91,1 % 
у линии АТТМ (bm, y, wx). По данному показателю статистически достовер-
но (p < 0,01) различались линии АТ-3 (2n) и АТ-3 (4n), которые имеют одина-
ковый генотип, но разный уровень плоидности. В то же время линии с одина-
ковым генотипом, но разной цитоплазмой (АТТМ (bm, y, g), АТТМ (lg, y, wx) 
и их аналоги с В-типом ЦМС), характеризовались одинаковой частотой при-
жившихся эксплантов (табл. 1). 
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Через 2 мес. субкультивирования на среде с пониженной концентрацией  
фитогормона микропобеги достигали размеров 20–25 мм. Это позволяло 
разъединять их и переносить на среды с повышенным содержанием БАП для 
повторения этапа микроразмножения или на среды с ауксинами для укорене-
ния. При втором и третьем пассажах генотип линии также влиял (p < 0,5) на 
приживаемость эксплантов (табл. 1). При субкультивировании с циклическим 
изменением концентрации БАП в среде (2,0–0,2 мг/л) культуру проростков 
удалось поддерживать в течение года (7–8 пассажей) без потери жизнеспо-
собности эксплантов. 

 
Таблица 1 

Приживаемость проростков кукурузы  
на средах для размножения 

Линия 
(фактор А) 

Количество прижившихся эксплантов, % 

через 2 мес. культивирования 
на среде MS, дополненной 

БАП (фактор B)1 

через 1 мес. 
субкультивировании2 

0,5 мг 2,0 мг/л
среднее по 
фактору А 

на среде 
MS с 0,2 мг/л 
БАП (второй 
пассаж) 

на среде 
MS с 2,0 м/л 
БАП (третий 
пассаж) 

1. АТТМ (bm, y, wx) 80,0hi 91,1n 85,5h 75,0g 65,0k 

2. АТТМ (lg, y) 42,1cd 88,3lm 65,2f 60,0d 50,0defghi 

3. АТТМ (bm, y) 46,2e 44,1de 45,2d 45,0b 42,0cde 

4. АТТМ (bm, y, g) 42,1cd 40,2bc 41,1c 40,0ab 38,0c 

5. АТТМ (bm, y, g, 
В-тип ЦМС)

40,0c 37,3b 38,6b 40,0ab 40,0c 

6. АТТМ (lg, y, wx) 84,1jk 88,3mk 86,2h 70,0fg 55,0ij 

7. АТТМ (lg, y, wx, 
В-тип ЦМС)

82,1ijk 84,1k 83,1g 74,7fg 52,0fghij 

8. АТ-3 (2n) 62,1fg 64,1g 63,1e 59,7cd 37,7be 

9. АТ-3 (4n) 40,0c 33,3a 36,5a 32,7a 25,0a 

Среднее по фактору В 57,6a 63,4b    

F
F(A) 1501,707*** 
F(B) 258,381*** 

F(A × B) 220,437*** 
27,166* 33,871* 

Примечание. 1Статистическую обработку данных, полученных при первом 
пассаже, проводили с использованием двухфакторного дисперсионного анализа. 
2Статистическую обработку данных, полученных при втором и третьем пассажах, 
осуществляли с использованием однофакторного дисперсионного анализа. В каждом 
варианте изучали три повторности по 15 эксплантов. Данные, обозначенные разными 
буквенными верхними индексами в одном столбце, достоверно различаются друг  
от друга по критерию Дункана (Duncan’s Multiple Range Test) при ***р < 0,01;  
*р < 0,5. 
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Таблица 2 
Развитие пазушных побегов у проростков кукурузы через 2 мес.  
культивирования на среде MS, дополненной 0,5 и 2,0 мг/л БАП 

Линия 
(фактор А) 

Среднее количество пазушных побегов, 
развившихся на эксплантах при культивировании 

на среде MS (фактор В), % 

0,5 мг/л БАП 2,0 мг/л БАП 
среднее  

по фактору А 

1. АТТМ (bm, y, wx) 1,0a 7,0ij 4,0а 

2. АТТМ (lg, y) 1,3a 5,6cdefghij 3,5а 

3. АТТМ (bm, y) 1,3a 6,0defghij 3,7а 

4. АТТМ (bm, y, g) 1,7a 6,3ghij 4,0а 

5. АТТМ (bm, y, g, В-тип ЦМС) 2,0a 7,0hij 4,5а 

6. АТТМ (lg, y, wx) 1,3a 5,7bcdefghij 3,5а 

7. АТТМ (lg, y, wx, В-тип ЦМС) 1,3a 6,0fghij 3,7а 

8. АТ-3 (2n) 1,6a 6,0efghij 3,8а 

9. АТ-3 (4n) 1,6a 7,3j 4,5а 

Среднее по фактору В 1,5a 6,3b  

F(A) 0,665ns; F(B) 240,311***; F(A × B) 0,0ns

Примечание. В каждом варианте изучены три повторности по 15 эксплантов. 
Данные, обозначенные разными буквенными верхними индексами в одном столбце, 
достоверно различаются друг от друга по критерию Дункана по результатам двух-
факторного дисперсионного анализа (Duncan’s Multiple Range Test); **p < 0,01,  
ns – нет достоверных различий. 

 
Укоренение разделенных пазушных побегов проводили на среде MS  

с уменьшенной вдвое концентрацией минеральных солей (1/2 MS) и допол-
ненной 0,5 мг/л НУК. Ризогенез начинался через 10–14 сут после переноса 
побегов на среду для укоренения. Да данном этапе культивирования выявле-
но влияние генотипа на такие показатели, как число укоренившихся побегов, 
длина корней и их количество на экспланте (табл. 3). 

После 30 сут культивирования на среде для укоренения регенеранты 
переносили в нестерильные условия, сначала в отдельные пробирки с водо-
проводной водой (см. рис. 1,д), а спустя 5–7 сут в пластиковые стаканчики 
(50 мл), заполненные на 2/3 объема почвенным субстратом (см. рис. 1,е).  
У всех линий приживаемость эксплантов ex vitro через 30 сут составила око-
ло 90 %. 

Генотип является одним из важных факторов, определяющих способ-
ность растений к регенерации в условиях in vitro. Как показало проведенное 
исследование, у изученных партеногенетических линий генотип оказывал 
влияние на приживаемость эксплантов в стерильной культуре и на процесс 
ризогенеза. Особенно значимо частота приживаемости зависела от генотипа 
при первом пассаже эксплантов на среду для размножения (p < 0,01).  
При последующих пассажах зависимость сохранялась, но была менее выра-
жена (p < 0,5).  
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Таблица 3 
Характеристики эксплантов на этапе ризогенеза  

на среде 1/2 MS с 0,5 мг/л НУК 

Линия 
Количество 

Длина 
корней, мм укоренившихся 

побегов, % 
корней на 

экспланте, шт. 

1. АТТМ (bm, y, wx) 75,0op 2,0abcde 21,0g 

2. АТТМ (lg, y) 100,0st 1,6a 11,1bcde 

3. АТТМ (bm, y) 75,0p 4,0hijkl 9,2abcde 

4. АТТМ (bm, y, g) 66,2ghijkl 2,3abcdef 5,0a 

5. АТТМ (bm, y, g, В-тип ЦМС) 50,0f 2,0abcde 11,2cde 

6. АТТМ (lg, y, wx) 66,2hikl 2,3abcdef 9,3abcde 

7. АТТМ (lg, y, wx, В-тип ЦМС) 66,2jkl 5,0l 9,2abcde 

8. АТ-3 (2n) 48,3def 2,0abcde 10,0abcde 

9. АТ-3 (4n) 50,0f 1,6a 9,0abcde 

F 116,213** 20,384* 7,462* 

Примечание. В каждом варианте изучены три повторности по 15 эксплантов. 
Данные, обозначенные разными буквенными верхними индексами в одном столбце, 
достоверно различаются друг от друга по результатам однофакторного дисперсион-
ного анализа (Duncan’s Multiple Range Test); *p < 0,5; **p < 0,05. 

 
Различия по приживаемости эксплантов и по количеству укоренивших-

ся регенерантов, обнаруженные между линией АТ-3 (2n) и ее тетраплоидным 
аналогом, дают основания утверждать, что регенерационный потенциал рас-
тений определяется не только их генотипом, но и плоидностью. Вместе с тем 
цитоплазматическая мужская стерильность не оказывала влияния на способ-
ность к регенерации, о чем свидетельствует отсутствие достоверных разли-
чий по частотам прижившихся эксплантов и укоренившихся регенерантов 
между линиями АТТМ (bm, y, g), АТТМ (lg, y, wx) и их аналогами с В-типом 
ЦМС. Следует отметить, что при индукции непрямого соматического эм-
бриогенеза стерильная цитоплазма снижала эмбриогенный потенциал расте-
ний [20], на основании чего был сделан вывод о локализации фактора, инги-
бирующего непрямой соматический эмбриогенез, в митохондриальном гено-
ме [20]. 

Ранее при индукции прямого органогенеза у инбредных линий кукуру-
зы было установлено влияние генотипа не только на приживаемость эксплан-
тов в культуре in vitro, но и на процесс мультипликации побегов [13, 15].  
В экспериментах Ахмада с соавторами [13] из девяти протестированных ге-
нотипов лучшие результаты (11,0 побегов на эксплант) были получены при 
культивировании проростков линии ЕН-6 на среде MS с добавлением 0,7 мг/л 
БАП, 0,2 мг/л ИУК и 0,5 мг/л гиббереллина. Из 10 линий кукурузы, изучен-
ных Олавейем с соавторами [15], на эксплантах линий EV99QPM и DTSR-
WCO развивалось больше пазушных побегов (в среднем 1,3), чем у осталь-
ных, а наиболее эффективной средой оказалась среда MS, дополненная 
3,0 мг/л БАП и 0,3 мг/л НУК. 

У изученных авторами партеногенетических линий кукурузы количест-
во пазушных побегов на эксплантах не зависело от генотипа растений и  
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определялось только концентрацией гормона. У всех линий максимальную 
мультипликацию побегов (6–7 на экcплант) обеспечивало присутствие в сре-
де MS 2,0 мг/л БАП. 

Результаты данного исследования и ранее выполненных работ [12–15, 19] 
позволяют отнести индукцию прямого органогенеза в культуре in vitro зре-
лых зародышей и проростков к числу перспективных способов клонального 
микроразмножения сортов и линий кукурузы.  

Заключение 

В результате проведенного исследования у девяти партеногенетических 
линий кукурузы был успешно индуцирован прямой органогенез в культуре 
зрелых зародышей. Процесс мультипликации побегов не зависел от генотипа 
растений и определялся только концентрацией БАП в питательной среде.  
У всех линий через 2 мес. культивирования на среде MS с 2,0 мг/л БАП на 
эксплантах развивалось по 6–7 пазушных побегов, а на среде с 0,5 мг/л БАП – 
только 1–2 побега. От генотипа и плоидности растений зависели приживае-
мость эксплантов в стерильной культуре и процесс ризогенеза. Цитоплазма-
тическая мужская стерильность не оказывала влияния на регенерационный 
потенциал линий кукурузы. Наиболее высоким регенерационным потенциа-
лом характеризовались линии АТТМ (bm, y, wx), АТТМ (lg, y, wx), АТТМ  
(lg, y, wx, В-тип ЦМС), самым низким – линия АТ-3 (4n).  
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Аннотация. Актуальность и цели. Представители крупного рода Heracleum характе-
ризуются разнообразием вариантов цветения и степенью его изученности. Heracleum 
sibiricum L. формирует обоеполые, тычиночные и пестичные цветки, описание осо-
бенностей цветения которых отсутствует в литературе. Цель данной работы – выяв-
ление биологии цветения этого вида в условиях Московской области. Материалы и 
методы. Антэкологические наблюдения проводили в естественных условиях Мос-
ковской области с 2017 по 2019 г. по общепринятым методикам. Результаты. В раз-
витии обоеполых и пестичных цветков H. sibiricum выделено четыре стадии (рыхлый 
бутон, тычиночная, стерильная, рыльцевая) и две стадии у тычиночных цветков (рых-
лый бутон и тычиночная). Продолжительность жизни цветков постепенно уменьша-
ется в ряду обоеполые – пестичные – тычиночные цветки и составляет соответствен-
но 4–8 дней, 4–5 дней и 1 сут. Обоеполые, тычиночные и пестичные цветки H. sibi-
ricum раскрываются синхронно максимум в 9 ч утра. Выводы. Каждый простой и 
двойной зонтик последовательно проходит несколько фаз в своем цветении: тычи-
ночная – стерильная – рыльцевая, что представляет собой приспособление для обес-
печения перекрестного опыления несинхронно цветущих особей в популяциях. 

Ключевые слова: биология цветения, зонтик, Heracleum sibiricum, Apiaceae 

Для цитирования: Годин В. Н., Архипова Т. В., Яламова Ж. И. Биология цветения 
Heracleum sibiricum (Apiaceae) в Московской области // Известия высших учебных 
заведений. Поволжский регион. Естественные науки. 2021. № 2. С. 14–25. doi:10.21685/ 
2307-9150-2021-2-2 
 

Flowering biology of Heracleum sibiricum (Apiaceae)  
in Moscow region 

V.N. Godin1, T.V. Arkhipova2, J.I. Ialamova3 
1,2,3Moscow Pedagogical State University, Moscow, Russia 

1godinvn@yandex.ru, 2tv.arkhipova@mpgu.su, 3yalamovaz@mail.ru 
 

Abstract. Background. Species of the large genus Heracleum L. are characterized by a va-
riety of flowering patterns and the degree of its study. Heracleum sibiricum L. forms per-
fect, staminate and pistillate flowers, the flowering biology of which are absent in the litera-
ture. The purpose of this work is to identify the flowering biology of this species in the 
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Moscow region. Materials and methods. Anthecological observations were carried out in 
natural conditions of Moscow region from 2017 to 2019, according to generally accepted 
methods. Results. There are four stages in the development of perfect and pistillate flowers 
(loose bud, staminate, sterile, stigma) and two stages in staminate flowers (loose bud and 
staminate). The life span of flowers gradually decreases in the row perfect – pistillate – 
staminate flowers and amounts to 4–8 days, 4–5 days and 1 day, respectively. The per-
fect, staminate, and pistillate flowers open synchronously with a maximum at 9 am.  
Conclusions. Each umbellet and umbelin its flowering successively passes through several 
phases: staminate – sterile – stigma, which is an adaptation to ensure cross-pollination of 
nonsynchronously flowering individuals in populations. 

Keywords: flowering biology, umbel, Heracleum sibiricum, Apiaceae 

For citation: Godin V.N., Arkhipova T.V., Ialamova J.I. Flowering biology of Heracleum 
sibiricum (Apiaceae) in Moscow region. Izvestiya vysshikh uchebnykh zavedeniy. Povolzh-
skiy region. Estestvennye nauki = University proceedings. Volga region. Natural sciences. 
2021;2:14–25. (In Russ.). doi:10.21685/2307-9150-2021-2-2 

Введение 

Род Heracleum L. – один из крупных родов сем. Apiaceae, насчитываю-
щий от 120 до 130 видов [1]. Особенности цветения видов этого рода изучали 
многие авторы, но число детально проанализированных видов до сих пор  
ограничивается несколькими. Рядом исследователей показано, что раскрыва-
ние цветков у борщевиков происходит однотипно [2–7]. Так, согласно дан-
ным К. Г. Ткаченко, в ходе цветения цветки четырех видов (H. antasiaticum 
Manden., H. dissectum Ledeb., H. lehmannianum Bunge, H. ponticum (Lipsky) 
Schischk.) проходят две фазы – тычиночную и рыльцевую [8]. У цветков  
H. sosnowskyi Manden. и H. mantegazzianum Sommier & Levier отмечено нали-
чие нейтральной или стерильной фазы между тычиночной и рыльцевой ста-
диями развития [4, 9]. Цветки большинства изученных видов этого рода ха-
рактеризуются протандрией, когда первыми созревают тычинки, а рыльца при-
обретают способность воспринимать пыльцу значительно позднее [4, 10–12].  
У разных видов рода выявлен спектр вариантов последовательностей цвете-
ния двойных зонтиков в синфлоресценциях. Например, у H. antasiaticum,  
H. carpaticum Porc., H. roseum Steven отмечается тип цветения, согласующий-
ся с моделью “Libanotis intermedia” [6, 8, 11–13], когда не отмечается пере-
крывания в цветении между зонтиками на побегах разного порядка и исклю-
чается гейтоногамия. У H. dissectum, H. lehmannianum, H. ponticum, H. pasti-
nacifolium C. Koch наблюдается одновременное прохождение тычиночной и 
рыльцевой фаз у цветков в зонтиках на побегах разных порядков, что соот-
ветствует модели цветения “Chaerophyllum prescottii” [6, 8, 12]. У большинст-
ва изученных в аутэкологическом отношении представителей этого рода 
цветки характеризуются утренним ритмом цветения [4–5, 7–8]. 

В качестве объекта наших исследований выбран H. leumsibiricum L. 
(борщевик сибирский) – двулетнее или многолетнее полурозеточное дли-
тельно вегетирующее травянистое растение со стержнекорневой системой, 
моно- или поликарпик [7]. H. sibiricum обладает европейско-западносибир-
ским ареалом, который охватывает Скандинавию, всю Восточную Европу, 
включая Европейскую часть России, Предкавказье, Западную Сибирь, Мон-
голию. H. sibiricum – лугово-лесной мезофит, встречается от лесотундры до 
Средиземноморья, в горах поднимается до лесного пояса. 
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В литературе имеются некоторые сведения о биологии цветения этого 
вида. Согласно данным Е. И. Демьяновой с соавторами, обоеполые цветки 
протандричны, продолжительность цветения терминального двойного зонти-
ка составляет 7–9 дней [11]. У H. sibiricum отмечается строго выраженная 
межцветковая протандрия на уровне простых и двойных зонтиков, что позво-
лило авторам отнести последовательность цветения к типу, описанному в ли-
тературе как “Libanotis intermedia” [13]. Наши исследования половой диффе-
ренциации показали, что у этого вида образуются три типа цветков (обоепо-
лые, тычиночные и пестичные) и три типа особей в популяциях (андромоно-
эцичные, полигамомоноэцичные и женские) [14–15]. Отсутствие данных  
о характере цветения тычиночных и пестичных цветков, их суточной ритмике 
раскрывания и последовательности цветения в синфлоресценции определило 
цель нашей работы – выявление биологии цветения H. sibiricum в условиях 
Московской области. 

Материалы и методика 

Изучение биологии цветения H. sibiricum проводили в естественных 
условиях Московской области (пос. Павловская Слобода) с 2017 по 2019 г. 
Исследования проведены в ценопопуляции, описанной в условиях разнотрав-
но-купыревого луга, где проективное покрытие H. sibiricum достигало 10 %. 
Особенности цветения и опыления H. sibiricum проводили в фазу массового 
цветения вида согласно общепринятым методикам [16]. С этой целью этике-
тировали пять особей H. sibiricum до начала их цветения в фазу бутонизации 
цветков терминального двойного зонтика. Для изучения последовательности 
цветения как отдельных цветков, так и простых и двойных зонтиков и всей 
синфлоресценции в целом использовали следующий алгоритм. С начала рас-
крывания первых краевых цветков в периферических простых зонтиках каж-
дый день отмечали фазу цветения цветков в зависимости от их полового ста-
туса и расположения в простых зонтиках терминального двойного зонтика. 
Аналогичным образом поступали и при изучении цветения цветков в двой-
ных зонтиках на побегах более высоких порядков ветвления. Для выявления 
особенностей развития обоеполых и пестичных цветков наблюдения прово-
дили с фазы плотного бутона и до окончания цветения цветка, когда проис-
ходило опадение лепестков, подсыхание рылец и интенсивное развитие завя-
завшихся семян. У тычиночных цветков прохождение фаз развития учитыва-
ли до момента окончания тычиночной стадии, когда отмечается подсыхание 
и опадение тычинок. При этом отмечали последовательный характер измене-
ния размеров и пространственного положения частей цветка относительно 
друг друга, форма и окраска частей околоцветника, их изменение в онтогене-
зе цветка, время вскрывания пыльников и созревания рылец для восприятия 
пыльцы. Длительность тычиночной фазы определяли визуально. Ее началом 
считали момент вскрывания пыльников у самых первых тычинок. Окончание 
фиксировали по времени опустошения и начала подсыхания тычинок.  
Степень готовности рылец определяли с помощью метода Робинсона [17]. 
Для этого рыльца помещали в слабый раствор перманганата калия. Незрелые 
рыльца при этом не окрашиваются, а поверхность зрелых рылец становится 
коричневой или бурой. 

Для выявления продолжительности жизни раскрывшихся цветков на пя-
ти маркированных особях изучали прохождение обоеполыми и тычиночными 
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цветками всех фаз развития с учетом их положения в простых и двойных зон-
тиках на побегах разных порядков.  

Для изучения суточной ритмики цветения цветков H. sibiricum прово-
дили подсчет вновь раскрывшихся цветков в зависимости от времени суток. 
Наблюдения проводили в фазу массового цветения на цветках терминальных 
двойных зонтиков у пяти различных особей. Параллельно проводили измере-
ние температуры, влажности воздуха и степени освещенности на уровне со-
цветий с помощью аспирационного психрометра и люксметра. 

Все полученные данные обработаны методами вариационной статисти-
ки [18]. 

Результаты и обсуждение 

Цветение цветка. Наши исследования охватывали весь период цвете-
ния цветка со времени формирования рыхлого бутона и до опадения венчика 
и подсыхания генеративных структур. Этот период цветок проходит последо-
вательно качественные изменения, что позволяет выделить четыре стадии  
у обоеполых и пестичных цветков и две стадии у тычиночных цветков. Опи-
шем сначала особенности развития обоеполого цветка H. sibiricum. 

В стадии рыхлого бутона лепестки довольно плотно примыкают друг  
к другу, между их боковыми краями уже видны петлевидно изогнутые тычи-
ночные нити. Лепестки в это время зеленоватого цвета. Пыльники не вскры-
ты и соприкасаются с очень мелкими стилодиями. Генеративные органы на-
ходятся в незрелом состоянии.  

Тычиночная стадия начинается с раскрывания цветка, когда один за 
другим лепестки отклоняются от вертикальной оси цветка и занимают почти 
горизонтальное положение. Лепестки приобретают желто-зеленую окраску. 
Одновременно с этим происходит выпрямление тычиночных нитей, иногда 
петлевидно изогнутые тычиночные нити первыми появляются между разо-
шедшимися боковыми краями лепестков. Тычинки также отклоняются от 
вертикальной оси цветка, но расположены чуть выше, чем лепестки. Цветки  
с момента раскрывания бутона вступают в тычиночную фазу цветения, кото-
рая длится до опустошения пыльников. К моменту выпрямления тычиночных 
нитей их пыльники поочередно вскрываются, и пыльца становится доступна 
для переноса насекомыми. Продолжительность пыления отдельного пыльни-
ка установить не удается из-за интенсивного сбора пыльцы пчелами и други-
ми многочисленными перепончатокрылыми. В течение 30–60 мин после рас-
трескивания пыльники становятся пустыми. В это время нектароносные дис-
ки становятся блестящими из-за обильно выделяющегося нектара. Обычно  
к концу второго дня с момента раскрывания цветка тычинки подсыхают и 
постепенно опадают. Следовательно, тычиночная фаза цветения заканчивает-
ся в первый день раскрывания цветка. В этот период стилодии остаются до-
вольно короткими, прижатыми друг к другу, их рыльца еще не развиты и не 
окрашиваются перманганатом калия (не готовы к восприятию пыльцы).  

После опустошения пыльников и подсыхания тычинок цветки перехо-
дят в «стерильную» фазу развития, когда в цветке отсутствуют функциони-
рующие генеративные органы. Поверхность нектароносных дисков приобре-
тает матовую окраску, потому что прекращается выделение нектара. В это 
время наблюдается интенсивный рост стилодиев, которые постепенно расхо-
дятся под острым углом относительно друг друга. Поверхность рылец увели-
чивается, она переходит в горизонтальное положение и на ней появляются 
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многочисленные сосочки. Именно в стерильную стадию развития наблюдает-
ся активное подсыхание лепестков и их постепенное опадение. Поэтому  
в дальнейшем функционирование цветка происходит без венчиков. Продол-
жительность стерильной фазы зависит от положения цветка в простом зонти-
ке и варьирует от нескольких часов до четырех дней. 

С наступлением рыльцевой фазы поверхность рылец начинает окраши-
ваться раствором перманганата калия, и на их поверхности появляется много 
пыльцы. Поверхность нектароносных дисков вновь становится блестящей  
из-за активно выделяющегося нектара. Через два дня после начала женской 
фазы происходит подсыхание стилодиев и рылец, завершается выделение 
нектара нектароносными дисками, наблюдается одновременное разрастание 
завязи, что свидетельствует о завершении рыльцевой стадии развития цветка. 
Последняя всегда более продолжительна, чем тычиночная стадия.  

Анализ последовательных количественных и качественных изменений 
в развитии обоеполого цветка H. sibiricum показал следующее. Для обоепо-
лых цветков характерна строго выраженная протандрия, при которой функ-
ционирование мужских и женских генеративных структур в цветке всегда 
разобщено по времени, тычинки созревают раньше рылец. Продолжитель-
ность жизни отдельного обоеполого цветка зависит от его положения в про-
стом зонтике и варьирует от 4 до 8 дней. Тычиночная стадия длится не более 
суток, а рыльцевая – 2 сут. Между тычиночной и рыльцевой стадиями обыч-
но отмечается стерильная фаза, когда обоеполые цветки готовятся к началу 
женской фазы цветения. Стерильная стадия отсутствует у самых внутренних 
обоеполых цветков в простых зонтиках, расположенных, как правило, в цент-
ре двойного зонтика (рис. 1). У этих цветков на следующий день после окон-
чания тычиночной фазы наступает рыльцевая.  

 

 

Рис. 1. Последовательность цветения обоеполых цветков Heracleum sibiricum  
в простых зонтиках отдельного двойного зонтика: 

1 – краевые, 2 – срединные и 3 – центральные обоеполые цветки в периферическом 
простом зонтике, 4–6 – цветки в срединных простых зонтиках, 7–9 – цветки  

во внутренних простых зонтиках; I – тычиночная, II – стерильная,  
III – рыльцевая стадии 
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Пестичные цветки H. sibiricum проходят те же стадии, что и обоеполые 
цветки. Отличия наблюдаются в так называемой у них «тычиночной» фазе, 
когда в отличие от обоеполых цветков тычинки не выпрямляются и не отги-
баются от вертикальной оси цветка в сторону лепестков, пыльники никогда 
не вскрываются. Тычинки пестичных цветков имеют бледно-желтые пыльни-
ки, довольно долго сохраняются в цветках, даже когда в их стерильную ста-
дию подсыхает и опадает венчик. У пестичных цветков даже в рыльцевой 
стадии довольно часто сохраняются неподсохшие тычинки с пыльниками. 
Последний факт представляет собой один из прекрасных визуальных отличи-
тельных особенностей этого типа цветков, по которому пестичные цветки 
легко идентифицируются в полевых условиях. У пестичных цветков отмеча-
ется сокращение общей продолжительности жизни в связи с уменьшением 
длительности стерильной фазы, поскольку даже в тычиночной стадии наблю-
дается интенсивный рост стилодиев и их пространственное расхождение друг 
от друга. Период функционирования пестичных цветков обычно составляет 
4–5 дней.  

У тычиночных цветков H. sibiricum в связи с редукцией гинецея отме-
чаются отличия в их цветении. Число стадий у них сокращается до двух, и, 
следовательно, у них выделяются только фазы рыхлого бутона и тычиночная. 
Продолжительность и характер количественных и качественных изменений  
в эти фазы не отличается от таковых у обоеполых цветков. Однако отсутст-
вие стерильной и рыльцевой стадий отражается на общей продолжительности 
жизни тычиночных цветков. Обычно на второй день с момента раскрывания 
тычиночных цветков их лепестки и тычинки подсыхают и постепенно опада-
ют. У некоторых тычиночных цветков наблюдается незначительное увеличе-
ние в размерах редуцированных завязей, однако завязавшиеся семена отсут-
ствуют. Общая продолжительность жизни тычиночных цветков обычно не 
превышает одних суток.  

Как показали наши исследования, три половых типа цветков H. sibi-
ricum характеризуются набором количественных и качественных отличий, 
связанных с процессами редукции андроцея в пестичных цветках и гинецея  
в тычиночных цветках. Продолжительность жизни постепенно уменьшается  
в ряду обоеполые – пестичные – тычиночные цветки и составляет соответст-
венно 4–8 дней, 4–5 дней и 1 сут. Варьирование длительности цветения  
у обоеполых и пестичных цветков определяется их пространственным распо-
ложением в синфлоресценции. 

Цветение простого и двойного зонтика. Последовательность цве-
тения цветков H. sibiricum в простых и двойных зонтиках представлена на 
рис. 1. Анализ полученных данных показывает, что цветки в зонтиках рас-
крываются неодновременно. В первый день цветения раскрываются единич-
ные краевые цветки в периферических простых зонтиках двойного зонтика. 
Через сутки начинается цветение срединных цветков в периферических зон-
тиках и краевых цветков в срединных простых зонтиках. Еще через сутки 
цветение охватывает самые внутренние цветки в периферических простых 
зонтиках, срединные цветки срединных простых зонтиков и краевые цветки  
в самых внутренних простых зонтиках. В это время большинство раскрыв-
шихся цветков проходят тычиночную фазу цветения, а самые первые зацвет-
шие – находятся уже в стерильной стадии развития. Самыми последними  
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начинают цвести центральные цветки самых внутренних простых зонтиков 
двойного зонтика. Следовательно, раскрывание цветков как в простом, так и 
в двойном зонтике происходит в центростремительном направлении. На шес-
той день с момента раскрывания самых первых цветков двойного зонтика 
подавляющее большинство цветков находится в стерильной фазе цветения и 
лишь самые внутренние цветки в центральных простых зонтиках проходят 
тычиночную стадию развития. На следующий день одновременно все цветки 
во всем двойном зонтике переходят в рыльцевую фазу цветения. Следова-
тельно, тычиночная стадия развития в двойном зонтике происходит в течение 
шести дней. Подсыхание и опадение лепестков в простых зонтиках и двой-
ном зонтике происходит в центробежном направлении, т.е. в порядке, обрат-
ном раскрыванию цветков. Первыми всегда подсыхают и опадают лепестки 
цветков, расположенных во внутренних рядах простых зонтиков, последни-
ми – лепестки краевых цветков. Таким образом, не только для обоеполых 
цветков H. sibiricum характерна строго выраженная протандрия, она присуща 
в целом отдельному двойному зонтику, что полностью исключает гейтоно-
гамное опыление в пределах двойного зонтика. Рыльцевая фаза цветения как 
отдельного простого и двойного зонтика продолжается значительно меньше 
тычиночной и составляет обычно два дня. Следовательно, каждый простой и 
двойной зонтик последовательно проходит несколько фаз: тычиночная – сте-
рильная – рыльцевая.  

Цветение синфлоресценции. Последовательность цветения двойных 
зонтиков в синфлоресценции H. sibiricum представлена на рис. 2. Наши на-
блюдения показали, что отмечается строгая очередность зацветания двойных 
зонтиков согласно порядку побегов, на которых они формируются. Первым 
всегда начинает цвести терминальный двойной зонтик. На следующий день, 
после того как все цветки в терминальном двойном зонтике заканчивают 
свою рыльцевую стадию развития, начинают раскрываться краевые цветки  
в двойных зонтиках на побегах II порядка. Характер и особенности цветения 
цветков во всех двойных зонтиках синфлоресценции сходны с таковыми тер-
минального двойного зонтика. Соответственно, только после отцветания 
цветков в двойных зонтиках на побегах II порядка начинают раскрываться 
краевые цветки в двойных зонтиках на побегах следующего порядка. Однако 
с увеличением порядка побега и числа тычиночных цветков продолжитель-
ность цветения двойных зонтиков сокращается. Так, например, длительность 
функционирования двойных зонтиков на побегах II порядка составляет 
обычно семь дней, зонтики на побегах III порядка цветут около пяти дней.  
В случаях, когда двойные зонтики на побегах III порядка представлены  
исключительно тычиночными цветками, они цвели в течение трех суток. 
Следовательно, каждая особь проходит последовательно смену мужской и 
женской стадий развития несколько раз в зависимости от степени разветв-
ленности синфлоресценции. При этом наблюдается строгая межцветковая 
дихогамия, когда не происходит совмещения тычиночной и рыльцевой фаз  
в пределах одной особи, что полностью исключает гейтоногамное опыление 
у H. sibiricum. 

Анализ последовательности цветения двойных зонтиков в составе син-
флоресценции H. sibiricum подтвердил имеющиеся в литературе данные, что 
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для этого вида характерна модель цветения “Libanotis intermedia” [11]. По клас-
сификации Endress такой вариант последовательности смены мужских и жен-
ских фаз у H. sibiricum представляет собой дуодихогамию, когда прохожде-
ние тычиночной и рыльцевой стадий в пределах отдельной особи происходит 
в строго синхронном порядке, однако между особями в популяции наблюда-
ется несинхронность в прохождении этих фаз [19]. Поскольку при дуодихо-
гамии снижается или полностью исключается автогамия, она является самым 
распространенным вариантом цветения особей в популяциях у самосовмес-
тимых представителей семейства Apiaceae [12, 20–21]. 

 

 

Рис. 2. Последовательность цветения обоеполых и тычиночных цветков  
Heracleum sibiricum в периферических простых зонтиках в двойных зонтиках  

на побегах разного порядка: 
1 – краевые, 2 – срединные и 3 – центральные цветки в периферическом простом  
зонтике двойного зонтика на главном побеге, 4–6 – цветки зонтиков на побегах  

II порядка, 7–9 – цветки зонтиков на побегах III порядка; I – тычиночная,  
II – стерильная, III – рыльцевая стадии 

 
Продолжительность жизни цветка. Как было показано выше, дли-

тельность функционирования цветков зависит в первую очередь от их поло-
вого статуса. Однако даже цветки одного полового типа в пределах синфло-
ресценции обладают разной длительностью цветения, что обусловлено их 
пространственным расположением (см. рис. 1, 2). Это характерно для обое-
полых и пестичных цветков. Длительность функционирования тычиночных 
цветков при любом варианте их расположения в синфлоресценции на побегах 
разного порядка всегда составляет не более одних суток. 

Наши исследования показывают, что длительность цветения обоеполых 
и пестичных цветков определяется, во-первых, их положением в простых и 
двойных зонтиках и, во-вторых, расположением двойного зонтика в синфло-
ресценции. Наибольшей продолжительностью жизни характеризуются обое-
полые и пестичные цветки, занимающие краевое положение как в простых, 
так и в двойных зонтиках, а наименьшей – центральные цветки в централь-
ных простых зонтиках двойного зонтика. Например, длительность функцио-
нирования краевых обоеполых цветков терминального двойного зонтика  
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составляет в среднем восемь дней, а занимающих центральное положение  
в нем – четыре дня. С другой стороны, с возрастанием порядка побега дли-
тельность жизни цветков сокращается. Так, продолжительность цветения 
краевых обоеполых цветков на побегах II порядка уменьшается до семи дней, 
а на побегах III порядка – до пяти дней. 

Суточная ритмика цветения. Изучение суточной ритмики раскрыва-
ния цветков проводили в фазу массового цветения в основном на примере 
обоеполых цветков, результаты которого представлены на рис. 3. Раскрыва-
ние цветков начинается рано утром. Уже в 5–6 ч утра происходит растрески-
вание бутонов и лепестки венчика постепенно отгибаются от вертикальной 
оси цветка и занимают почти горизонтальное положение. Тычинки, находя-
щиеся в бутоне в согнутом состоянии, выпрямляются практически одновре-
менно с отгибанием лепестков. Интервал между выпрямлением отдельных 
тычинок варьирует от 10 до 15 мин. Обычно у большинства раскрывающихся 
цветков к 9 ч утра заканчивается выпрямление тычинок. В это же время на 
пыльниках появляются две продольные щели, благодаря которым пыльники 
вскрываются. Пыльники после 30–60 мин после растрескивания становятся 
пустыми. Следовательно, максимальное число раскрывшихся цветков H. sibi-
ricum наблюдается рано утром, что позволяет отнести его к растениям с ут-
ренним ритмом цветения. К 11 ч число вновь зацветших цветков сильно со-
кращается и в течение суток наблюдаются лишь единично раскрывающиеся 
цветки. Характер и приуроченность раскрывания к утренним часам отмеча-
ются у всех трех половых типов цветков. 

 

 
Рис. 3. Суточная ритмика раскрывания обоеполых цветков Heracleum sibiricum: 
1 – число раскрывшихся обоеполых, 2 – тычиночных, 3 – пестичных цветков,  

4 – температура воздуха, 5 – относительная влажность воздуха, 6 – освещенность. 
По оси абсцисс – время наблюдений (ч); по оси ординат – число раскрывшихся  

цветков (шт.), температура (°С) и относительная влажность воздуха (%),  
освещенность (люкс) (1 раскрывшийся цветок соответствует 1 °С,  

2 % влажности и 500 люкс освещенности) 



University proceedings. Volga region. Natural sciences. 2021;2 

 23

Заключение 

1. В развитии обоеполых и пестичных цветков H. sibiricum выделено 
четыре стадии (рыхлый бутон, тычиночная, стерильная, рыльцевая) и две 
стадии у тычиночных цветков (рыхлый бутон и тычиночная). 

2. Продолжительность жизни цветков постепенно уменьшается в ряду 
обоеполые – пестичные – тычиночные цветки и составляет соответственно  
4–8 дней, 4–5 дней и 1 сут. Длительность цветения обоеполых и пестичных 
цветков снижается по направлению к центру простого и двойного зонтика и  
с возрастанием порядка побега, на котором они образуются. 

3. Каждый простой и двойной зонтик последовательно проходят не-
сколько фаз: тычиночная – стерильная – рыльцевая, длительность которых 
соответственно составляет 2 дня – от 1 до 4 дней – 2 дня.  

4. Обоеполые, тычиночные и пестичные цветки H. sibiricum раскрыва-
ются синхронно максимум в 9 ч утра.  
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Побеговая структура кроны в онтогенезе особей Salix viminalis L. 
жизненной формы «аэроксильный кустарник» 
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Аннотация. Актуальность и цели. Бореальные виды ив еще недостаточно исследо-
ваны с позиций онтогенеза и структурно-функциональной организации крон взрос-
лых особей. Мы проанализировали формирование структурно-функциональной орга-
низации S. viminalis в онтогенезе. Материалы и методы. Онтогенез особей S. vimina-
lis был изучен на модельных экземплярах, произрастающих на высоких участках 
пойм рек, в долинах, а также по канавам при наличии верхушечного и бокового зате-
нения на территории Нижегородской области. Для выделения онтогенетических со-
стояний использована общепризнанная классификация. В основе классификации по-
бегов и побеговых систем кроны использованы три признака: 1) длина междоузлий, 
составляющих побег; 2) возраст побега; 3) наличие ветвления. Архитектурный мо-
дуль выделен в соответствии с разработанной ранее методикой (Недосеко, 2014, 
2015б). Результаты и выводы. У особей S. viminalis семенного происхождения жиз-
ненной формы «аэроксильный кустарник» описан полный онтогенез, включающий  
четыре возрастных периода: латентный, прегенеративный, генеративный и сениль-
ный и семь онтогенетических состояний. В ходе онтогенеза у этого вида в кроне об-
разуются восемь основных вариантов вегетативных побегов и побеговых систем и 
два варианта генеративных побегов. В составе годичного вегетативного побега выде-
лены восемь вариантов метамеров, различающихся структурно и функционально.  
В качестве основной структурной единицы побеговой системы выделена трехлетняя 
побеговая система, и на ее основе с учетом трех признаков выделен архитектурный 
модуль. 

Ключевые слова: Salix viminalis, онтогенез, крона, побеги, метамеры, трехлетняя 
побеговая система, архитектурный модуль 
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Abstract. Background. Boreal willow species have not yet been sufficiently investigated 
from the standpoints of ontogenesis and the structural and functional organization of adult 
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crowns. We analyzed the formation of the structural and functional organization of S. vimi-
nalis in ontogenesis. Materials and methods. The ontogenesis of S. viminalis species was 
studied on model specimens growing in high areas of river floodplains, valleys, as well as 
in ditches with apical and lateral shading in Nizhny Novgorod region. Generally accepted 
classification is used for distinguishing ontogenetic states. Three features are used in the 
classification of shoots and shooting systems of the crown: 1) the length of the internodes 
that makes up a shoot; 2) the age of the shoot; 3) the presence of branching. The architec-
tural module is allocated in accordance with the previously developed methodology (Nedo-
seko, 2014, 2015b). Results and conclusions. Complete ontogenesis is described with  
S. viminalis species of seed origin of life form, the aeroxyl shrub. It includes 4 age periods: 
latent, pregenerative, generative-and-senile and 7 ontogenetic states. Eight main variants of 
vegetative shoots and shoot systems as well as 2 variants of generative shoots are formed in 
the crown during ontogenesis in this species. As part of the annual vegetative shoot, 8 va-
riants of metamers are identified, which differ structurally and functionally. As the main 
structural unit of the shoot system, a three-year shoot system (ThSS) is allocated, and on its 
basis, an architectural module is allocated with reference to 3 features. 

Keywords: Salix viminalis, ontogenesis, crown, shoots, metamers, three-year shooting sys-
tem, architectural module 

For citation: Nedoseko O.I. Crown shoots in the ontogenesis of Salix viminalis L. species 
“aeroxyl shrub” life-form. Izvestiya vysshikh uchebnykh zavedeniy. Povolzhskiy region. 
Estestvennye nauki = University proceedings. Volga region. Natural sciences. 2021;2: 
26–38. (In Russ.). doi:10.21685/2307-9150-2021-2-3 

 
В настоящее время наблюдается глобальное изменение климата, вы-

званное стремительным сокращением лесного покрова Земли [1]. В связи  
с этим необходимо не только сохранение остатков природных лесов, но и их 
восстановление, что требует все более углубленного исследования, как онто-
генеза отдельных древесных видов, так и состава и структуры лесного полога 
в целом. Изучение структурной организации кроны в зависимости от климата 
и экологических условий важно для решения задач фундаментального и 
практического характера, так как позволяет: 1) прогнозировать состояние 
древесных видов в различных ценотических условиях [2–4]; 2) проводить 
филогенетические сравнения их крон [5]; 3) рассчитывать продукцию угле-
рода и фитомассы [6]; 4) описывать восстановление крон, поврежденных фи-
тофагами [7] и т.д.  

С современной точки зрения для развития фундаментальных основ 
биоморфологии и популяционно-онтогенетического направления необходимо 
целенаправленно изучать разнообразие биоморф, онтогенезов и популяций  
с позиций структурного и биологического многообразия. Особый интерес 
представляют таксоны с большим разнообразием жизненных форм. К тако-
вым на территории России относится род Salix L. По разным данным он 
включает 300–450 видов, широко представленных в разных растительных 
сообществах [8–10].  

Повсеместное распространение видов рода Salix определяется разнооб-
разием экологических особенностей и их жизненных форм. Однако данные 
по онтогенезу и жизненным формам охватывают только небольшой круг ив 
Арктики, Гипоарктики, Северо-Востока и Южного Урала, Дальнего Востока 
России [11–17]. Бореальные виды ив еще недостаточно исследованы с позиций 
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онтогенеза и структурно-функциональной организации крон взрослых 
особей. 

Цель работы – анализ формирования структурно-функциональной ор-
ганизации Salix viminalis (ивы корзиночной) в онтогенезе. 

Методика исследования 

Полевой материал был собран в течение 2011–2018 гг. в Починковском, 
Арзамасском, Лысковском, Уренском районах Нижегородской области.  

Для выделения и характеристики онтогенетических состояний исполь-
зована классификация Т. А. Работнова [18], дополненная А. А. Урано-
вым [19]. Определение онтогенетических состояний проведено по методике, 
разработанной и апробированной многими авторами [20–23].  

Побеги и их развитие изучали по методике И. Г. Серебрякова [24].  
Для этого выбирали по 2–4 модельных растения S. viminalis разных онтогене-
тических состояний (начиная с ювенильного до средневозрастного генера-
тивного включительно). Для всех побегов модельных особей определяли сле-
дующие параметры: общую длину побега, возраст, длину годичного побега. 
Детально изучали нарастание побеговых систем по годам с учетом ветвления 
(бокового, в том числе и силлептического). Индекс листа (отношение длины 
листовой пластинки к ее ширине) определяли у 5–6-го по счету листа на по-
бегах с четырех сторон кроны и с различных ее частей (верхней, средней, 
нижней). 

При классификации побегов и побеговых систем кроны использовали 
три признака: 1) длину междоузлий, составляющих побег; 2) возраст побега; 
3) наличие ветвления [25].  

По длине междоузлий выделено три типа побегов: 1) укороченный – 
состоит из междоузлий, длиной 1–3 мм (ширина междоузлий превышает их 
длину); 2) удлиненный – состоит из междоузлий, длиной 3–5 до 7 см (длина 
междоузлий превышает их ширину); 3) побег средней длины (промежуточ-
ный по Н. Е. Бобровской, М. В. Бобровскому, 1991) – состоит из укорочен-
ных и удлиненных междоузлий. Для упрощения обработки материала корот-
кими считались побеги, длина годичного прироста которых не более 3 см;  
к побегам средней длины относились побеги, если длина их годичного при-
роста не превышала 50 см; а к длинным побегам относились побеги, у кото-
рых длина годичного прироста превышала 50 см. По признаку наличия или 
отсутствия бокового ветвления было выделено две группы побегов: ветвя-
щиеся и неветвящиеся. По возрасту побеги делились на две группы: однолет-
ние и многолетние. 

С учетом трех названных признаков расчетное число возможных вари-
антов побегов и побеговых систем – 12 (табл. 1). 

По разработанной ранее методике [26] у средневозрастных генератив-
ных растений изучали качественный и количественный состав побегов и по-
беговых систем в разных частях кроны (верхняя, срединная и нижняя мо-
дельные ветки). Всего проанализировано более 1000 побегов. Архитектурный 
модуль выделяли в соответствии с разработанной ранее методикой [27–28].  
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Таблица 1 
Типы теоретически возможных вариантов побегов  

в кроне S. viminalis 

Длина  
побега 

Укороченный Средней длины Удлиненный 
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Схема 
побега  

   
 

 
Вариант 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 

Результаты исследования 

Онтогенез особей S. viminalis жизненной формы «аэроксильный кус-
тарник» был изучен на модельных экземплярах, произрастающих на высоких 
участках пойм рек, в долинах, а также по канавам при наличии верхушечного 
и бокового затенения. 

В ходе онтогенеза особей выделены четыре возрастных периода:  
латентный, прегенеративный, генеративный и сенильный. 

Латентный период (se). Семена S. viminalis крупные, до 2 мм длиной, 
расположены по три в каждой створке коробочки.  

Проростки (p) начинают появляться в июне на свободных от расти-
тельности влажных местообитаниях. К осени проростки ивы корзиночной 
могут вырастать до 15 см, содержать до 15 листьев, корневая система прони-
кает на глубину до 11 см. Листья таких растений яйцевидно-ланцетной фор-
мы: длиной 2,7–3,5 см и шириной 0,9–1,1 см, c 6–7 парами боковых жилок. 

Ювенильное онтогенетическое состояние (j). Растения не ветвятся, 
высотой от 0,07 до 0,35 м (рис. 1). 

Особи нормальной жизненности нарастают моноподиально, а пони-
женной – симподиально. Листья линейно-ланцетные, короткочерешковые, 
без прилистников: длиной 3,0–4,6 см и шириной 0,6–0,8 см, с 7–8 парами бо-
ковых жилок. Надземная сфера представлена однолетними неветвящимися 
побегами средней длины. На гипокотиле образуются придаточные корни, ко-
торые благодаря своей контрактильной деятельности втягивают базальную 
часть растения в субстрат. Главный корень растет косо вниз. 

Имматурное онтогенетическое состояние (im). Формирование буду-
щих стволиков кустарника происходит из спящих почек базальной части рас-
тения, расположенных надземно. На основных скелетных осях 1-го порядка  
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в дальнейшем образуются оси 3–4 порядков. Таким образом, к концу этого 
онтогенетического состояния особи ивы корзиночной переходят в фазу ку-
щения, формируя первичный вегетативно-неподвижный аэроксильный куст, 
содержащий до 20 основных скелетных осей. Листья имматурных растений 
имеют длину 6,7–9,8 см и ширину 0,9–1,8 см. Надземная сфера представлена 
однолетними неветвящимися и многолетними ветвящимися побегами сред-
ней длины. 

 

 

Рис. 1. Схема онтогенеза особей S. viminalis жизненной формы  
«аэроксильный кустарник» (стрелками показано направление  

роста скелетных осей, крестиками – отмершие побеги) 

 
Виргинильное онтогенетическое состояние (v). Небольшие растения 

с 25–38 основными скелетными осями, имеющими 4–6 порядков ветвления 
(рис. 1). Наблюдается еще большее «кущение» за счет формирования основ-
ных скелетных осей из спящих почек, расположенных на базальных частях 
стволиков. Листья линейно-ланцетной формы: длиной 6,4–14,5 см и шириной 
0,8–1,6 см. Надземная сфера представлена однолетними и многолетними не-
ветвящимися и ветвящимися побегами средней длины, а также однолетними 
неветвящимися длинными побегами. Корневая система – поверхностная. 

Молодое генеративное онтогенетическое состояние (g–1). У таких 
растений 30–50 стволиков, общая крона диаметром 2,0–3,5 м. Кроны основ-
ных скелетных осей имеют диаметр 0,7–1,2 м, порядок ветвления 6–7–8. 
Крона занимает больше половины высоты стволиков (рис. 1), в ней появля-
ются многолетние ветвящиеся и неветвящиеся длинные побеги. Начинаются 
процессы «очищения» нижней части стволиков от боковых побегов. Генера-
тивные побеги располагаются в верхних частях крон. Годичные приросты 
побегов становятся меньше, чем у виргинильных растений. У всех модельных 
особей не выражен главный корень, корневая система представлена горизон-
тально расположенными придаточными корнями. Индекс листовой пластин-
ки увеличивается, листья достигают длины 13,0–14,2 см и ширины 1,5 см. 

Средневозрастное генеративное онтогенетическое состояние (g–2) 
характеризуется тупо-вершинной широкоовальной формой общей кроны  
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(см. рис. 1) диаметром 2,5–4,5 м, с небольшим числом отмерших побегов. 
Число стволиков – 40–60. Отдельные стволики имеют диаметр крон 0,8–1,5 м, 
порядок ветвления 7–9. Средняя длина годичных приростов побегов нараста-
ния уменьшается. Цветение и плодоношение обильное и регулярное. Корне-
вая система сравнительно глубокая (40–65 см). Индекс листовой пластинки 
по сравнению с предыдущим онтогенетическим состоянием уменьшается, 
при этом листья достигают длины 13,6–15,6 см и ширины 2,0 см. В структуре 
кроны наблюдается наибольшее разнообразие побегов. 

Старое генеративное онтогенетическое состояние (g–3). Растения 
обладают раскидистой общей кроной (см. рис. 1), диаметром 5,0–6,0 м. Число 
стволиков – 60–80, диаметр их крон 1,0–1,7 м. В кроне отмирают крупные 
скелетные ветви, взамен из спящих почек базальных участков таких ветвей 
формируется вторичная крона. Растения обладают обильным плодоношением 
в начале этого онтогенетического состояния, а в конце – незначительным. 
Корневая система самая большая по диаметру, но по характеру размещения 
остается поверхностной. Часть ее крупных скелетных корней тоже отмирает. 
Индекс листовой пластинки по сравнению с предыдущим онтогенетическим 
состоянием уменьшается, при этом листья имеют длину 6,5–7,2 см и ширину 
0,9–1,4 см. 

Сенильный период (s). У сенильных особей листья полувзрослого  
типа: 4,9–6,4 см длиной и 0,9–1,3 см шириной. Корневая система почти  
полностью мертвая. Один или несколько стволиков сенильной особи могут 
полностью усохнуть, а оставшиеся стволики имеют полностью усохшую или 
сломленную верхушку, низко расположенную часть вторичной кроны. Такие 
особи не плодоносят.  

В ходе онтогенеза у S. viminalis в кроне образуются восемь основных 
вариантов побегов и побеговых систем (из возможных 12) (табл. 2). Мини-
мальное число вариантов побегов кроны характеризует ювенильное и имма-
турное онтогенетические состояния, а максимальное число – молодое и сред-
невозрастное генеративные состояния (табл. 2). Впервые удлиненные побеги 
появляются у ивы корзиночной в молодом виргинильном состоянии (табл. 2). 

При детальном анализе распределения вариантов побегов по частям 
кроны в средневозрастном генеративном состоянии выяснилось, что в наи-
большем числе в структуре кроны S. viminalis встречаются однолетние невет-
вящиеся и многолетние неветвящиеся и ветвящиеся побеги средней длины  
(2, 4, 5), а наиболее редко – многолетние неветвящиеся и однолетние ветвя-
щиеся удлиненные побеги (табл. 3). 

В целом в структуре различных частей кроны S. viminalis в средневоз-
растном генеративном состоянии наибольшую роль играют побеги средней 
длины – 88,2 %, а наименьшую – удлиненные побеги (2,1 %) (табл. 3). 

Ива корзиночная цветет в апреле-мае, до распускания листьев. Тычи-
ночные соцветия опадают сразу после цветения, пестичные – после созрева-
ния и распространения семян. Генеративные побеги S. viminalis опадают 
обычно вместе со своей короткой нижней частью и катафиллами. Поэтому 
генеративных однолетних побегов, сохраняющихся до осени, у S. viminalis 
нет (соцветия одноэтапно-опадающие, т.е. после цветения мужских и плодо-
ношения женских особей цветоносные побеги опадают полностью, не остав-
ляя олиственных нижних частей). В районах исследований мы встречали 
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особи S. viminalis с силлептическими генеративными побегами (июнь), обу-
словливающими вторичное цветение. Силлептические генеративные побеги 
выделены нами двух типов: с олиственной нижней частью средней длины 
(длиной 0,5–1,5 см) и безлистной укороченной нижней частью (длиной  
1–3 мм).  

 
Таблица 2 

Варианты побегов кроны S. viminalis (теоретически возможные  
и реально встречающиеся) в разных онтогенетических состояниях 

Тип побега  
по длине  

междоузлий 
Укороченный Средней длины Удлиненный 

Возраст 
Одно- 
летний 

Много- 
летний 

Одно- 
летний 

Много- 
летний 

Одно- 
летний 

Много- 
летний 

Наличие  
ветвления 

Н
ев
ет
вя
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ий
ся
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вя
щ
ий
ся
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вя
щ
ий
ся

 

В
ет
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щ
ий
ся
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вя
щ
ий
ся
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щ
ий
ся
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щ
ий
ся

 

В
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вя
щ
ий
ся

 

Н
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щ
ий
ся

 

В
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ий
ся

 

Н
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ий
ся

 

В
ет
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ий
ся

 

Вариант 1    2 3 4 5 6  7 8 

j     +        

im–1     +   +     

im–2     + + + +     

v–1 +    + + + + +    

v–2 +    + + + + +    

g–1 +    + + + + +  + + 

g–2 +    + + + + +  + + 

 
Таблица 3 

Качественный и количественный состав вариантов побегов кроны  
S. viminalis в различных частях кроны в g–2 онтогенетическом состоянии 

Ветка побега 
Вариант побега 

1 2 3 4 5 6 7 8 

Верхняя модельная ветка 34 105 7 13 79 – – 2 

% соотношение 14,16 43,75 2,92 5,42 32,92   0,83 

Срединная модельная ветка 10 110 5 17 61 – 1 5 

% соотношение 4,78 52,65 2,39 8,14 29,18  0,47 2,39 

Нижняя модельная ветка 19 81 20 12 55 – 2 3 

% соотношение 9,89 42,19 10,42 6,25 28,65  1,04 1,56 

% соотношение  
(среднее значение) 

9,62 46,19 5,23 6,61 30,25  0,51 1,59 

Примечание. Варианты побегов те же, что и в табл. 2. 
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В составе годичного вегетативного побега выделены восемь вариантов 
метамеров, различающихся по длине междоузлий, строению пазушных почек 
и по наличию развивающихся из них силлептических побегов (рис. 2):  
1) лист, узел, короткое междоузлие (длина междоузлия меньше его ширины) 
и вегетативная почка регулярного возобновления; 2) лист, узел, длинное 
междоузлие (длина междоузлия намного больше его ширины) и вегетативная 
почка регулярного возобновления; 3) лист, узел, длинное междоузлие и сил-
лептический побег, развивающийся из вегетативной почки регулярного во-
зобновления; 4) лист, узел, длинное междоузлие и генеративная почка регу-
лярного возобновления; 5–6) лист, узел, длинное междоузлие (2 варианта) и 
силлептический генеративный побег, развивающийся из генеративной почки 
регулярного возобновления; 7) лист, узел, длинное междоузлие и спящая 
почка; 8) чешуевидный лист, узел, короткое междоузлие и спящая почка  
(рис. 2). Выделенные варианты метамеров различаются структурно и функ-
ционально, соответствуют элементарному модулю [29]. 

 

 

Рис. 2. Варианты метамеров  
в составе годичных побегов S. viminalis 

 
В результате акротонии у изученного вида образуются системы побе-

гов, сначала малолетние, а потом и многолетние. К малолетней системе по-
бегов относится трехлетняя побеговая система (ТПС) – основная структурная 
единица побеговой системы, которая соответствует ЭПС – элементарной по-
беговой системе [30]. На основе ТПС и с учетом трех признаков: долговечно-
сти вегетативных частей генеративных побегов, варианта ветвления и разме-
ра зоны отмирания вегетативных побегов у S. viminalis можно выделить мо-
дуль, развивающийся на базе акротонии с одноэтапно-опадающими генера-
тивными побегами (рис. 3). 

Таким образом, в структуре кроны S. viminalis выделены модульные 
элементы: 1 – метамер, 2 – одноосный побег, 3 – трехлетняя побеговая систе-
ма (ТПС), 4 – ветвь от ствола, 5 – крона в целом.  
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Рис. 3. Архитектурный модуль S. viminalis, развивающийся на базе акротонии  

с одноэтапно-опадающими генеративными побегами 

Заключение 

1. У S. viminalis описан полный онтогенез, включающий четыре возрас-
тных периода и семь онтогенетических состояний.  

2. В ходе онтогенеза у этого вида в кроне образуются восемь основных 
вариантов вегетативных побегов и побеговых систем, относящихся к трем 
типам (короткие, средней длины, длинные). Впервые длинные побеги появ-
ляются в молодом виргинильном онтогенетическом состоянии. 

3. В структуре различных частей кроны S. viminalis в средневозрастном 
генеративном состоянии наибольшую роль играют побеги средней длины – 
88,2 %, а наименьшую – длинные побеги (2,1 %). 

4. Среди генеративных побегов выделены побеги регулярного возоб-
новления (одноэтапно-опадающие) и силлептические (с олиственной нижней 
частью средней длины и безлистной укороченной нижней частью). 

5. Многообразие побегов и побеговых систем обусловлено метамерной 
поливариантностью вегетативных побегов. В составе годичного вегетативно-
го побега выделены восемь вариантов метамеров, различающихся структурно 
и функционально.  

6. Основной структурной единицей побеговой системы S. viminalis  
является трехлетняя побеговая система (ТПС). На основе ТПС и с учетом  
трех признаков: варианта ветвления, размера зоны отмирания вегетативных 
побегов, долговечности вегетативных частей генеративных побегов – был 
выделен архитектурный модуль, развивающийся на базе акротонии с одно-
этапно-опадающими генеративными побегами.  
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Первые сведения о макромицетах  
Гафурийского района Республики Башкортостан 
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1 

Аннотация. Актуальность и цели. В Республике Башкортостан грибы макромицеты 
недостаточно изучены. В работе приводятся результаты исследования микобиоты 
Гафурийского района Республики Башкортостан. Территория Гафурийского района 
была изучена в течение одного вегетационного сезона (май – ноябрь 2020 г.), в связи  
с чем нельзя утверждать, что список грибов, представленный в данной работе, явля-
ется окончательным вариантом. Материалы и методы. Материал – грибы-макро-
мицеты. Методы – практические (сбор и определение), описательный, компьютерно-
статистический. Результаты. Видовой состав грибов-макромицетов представлен  
в аннотированном списке, включающем 44 вида. Приводится таксономический ана-
лиз микобиоты, состоящей из двух отделов (Ascomycota и Basidiomycota), двух клас-
сов (Pezizomycetes и Agaricomycetes), 8 порядков, 25 семейств и 33 родов. Проведен 
анализ трофической структуры. Выводы. Преобладающими группами являются са-
протрофы на разрушенной древесине – Crepidotus mollis, Pleurotus ostreatus, Coprinus 
micaceus и др. (27,3 %) и микоризообразователи – Cortinarius triumfans, Russula cya-
noxantha, Russula vesca и др. (15,9 %). 

Ключевые слова: грибы-макромицеты, аскомицеты, базидиомицеты, микобиота, 
аннотированный список, трофические группы 
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Abstract. Background. In the Republic of Bashkortostan, macromycete fungi are insuffi-
ciently studied. The paper presents the results of a study of the mycobiota of the Gafuriysky 
district of the Republic of Bashkortostan. The territory of the Gafuri district was studied 
during one growing season (May – November 2020), and therefore it is impossible to say 
that the list of fungi presented in this work is the final version. Materials and methods.  
Material – macromycetes fungi. Methods – practical (collection and definition), descriptive, 
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computer-statistical. Results. The species composition of macromycetes fungi is presented 
in an annotated list of 44 species. A taxonomic analysis of mycobiota consisting of two 
divisions (Ascomycota and Basidiomycota), two classes (Pezizomycetes and Agaricomy-
cetes), 8 orders, 25 families, and 33 genera is given. The trophic structure was analyzed. 
Conclusions. The predominant groups are saprotrophs on destroyed wood – Crepidotus 
mollis, Pleurotus ostreatus, Coprinus micaceus, etc. (27.3 %) and mycorrhizal agents – 
Cortinarius triumfans, Russula cyanoxantha, Russula vesca, etc. (15.9 %). 

Keywords: fungi-macromycetes, ascomycetes, basidiomycetes, mycobiota, annotated list, 
trophic groups 

For citation: Petrova M.V. Mycological research in the Republic of Bashkortostan Gafuri 
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Грибы – отдельное царство живой природы, насчитывающее более  

100 тыс. видов. Грибы-макромицеты – сборная группа, включающая предста-
вителей данного царства, образующих хорошо заметные плодовые тела.  
С экологической точки зрения, грибы являются важным компонентом биоце-
нозов (звенья в трофических цепях, редуценты, почвообразователи, симбион-
ты и т.д.). Видовое разнообразие грибов-макромицетов на территории Рос-
сийской Федерации очень велико [1–2].  

В связи с этим рационально проводить изучение микобиоты на регио-
нальном уровне. Целью нашей работы явилось проведение микологического 
исследования Гафурийского района Республики Башкортостан (РБ). Ранее  
в нескольких районах РБ уже было проведено исследование микобиоты [3–5]. 

Согласно физико-географическому районированию, район исследова-
ния занимает лесную и лесостепную зоны. Почвы в основном серые лесные,  
в долинах рек – оподзоленные и выщелоченные черноземы. Климат – теплый, 
хорошо увлажненный. Среднегодовая температура – 2,56 °C. Среднегодовое 
количество осадков – 516 мм [6–7].  

Материалы и методы 

Изучение видового состава грибов-макромицетов Гафурийского района 
было начато летом 2020 г. И будет продолжено в следующий вегетационный 
период, так как была исследована только часть административного района. 
Макромицеты на территории района изучались в лесах различного типа –  
дубовый, березовый, сосновый, смешанный. В том числе смешанный лес  
в окрестностях урочищ Сахалин и Сикъелга (рис. 1). Сбор и описание грибов 
проводили по стандартной методике. Хранение и обработку данных осущест-
вляли с помощью базы данных грибов-макромицетов [8]. Карта-схема (рис. 1) 
подготовлена с использованием пакета программ Q-gis 2.18 [9]. Для каждого 
вида была выверена номенклатура по базе данных Index Fungorum [10].  
Трофические группы приведены по работам М. В. Столярской и А. Е. Кова-
ленко [11]. Ареал распространения и географические элементы определены 
согласно работам С. П. Вассера и Д. А. Косолапова [12–13]. Виды в анноти-
рованном списке приводятся в алфавитном порядке. 
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Рис. 1. Карта-схема района исследования: 
1 – окрестности урочища Сахалин (смешанный лес); 2 – окрестности урочища  

Сикъелга (смешанный лес); 3–4 – дубовый лес; 5 – хвойный лес;  
6 – молодой березовый лес; 7 – смешанный лес 

 
Таблица 1 

Локализация мест сбора макромицетов в районе исследования 

Номер места сбора 1 2 3 4 5 6 7 

Долгота (Е) 56,743 56,627 56,501 56,486 56,534 56,568 56,791 

Широта (N) 54,002 53,867 54,001 53,980 54,051 54,148 53,972 

Высота над уровнем моря, м 257 361 278 249 228 182 328 

Примечание. 1 – окрестности урочища Сахалин (смешанный лес); 2 – окрест-
ности урочища Сикъелга (смешанный лес); 3–4 – дубовый лес; 5 – хвойный лес;  
6 – молодой березовый лес; 7 – смешанный лес. 

Результаты и обсуждение 

В результате микологических исследований был составлен аннотиро-
ванный список видов грибов-макромицетов, который включает 44 вида, от-
носящихся к двум отделам (Ascomycota и Basidiomycota), двум классам (Pezi-
zomycetes и Agaricomycetes), 8 порядкам, 25 семействам, 33 родам. Отдел  
Ascomycota включает одно семейство с одним видом. Все остальные виды 
относятся к отделу Basidiomycota и классу Agaricomycetes. В данном классе 
преобладают порядки Agaricales (13 семейств и 19 видов, 43,2 % от общего 
числа видов) и Polyporales (2 семейства и 11 видов, 25 % от общего числа ви-
дов). Ниже представлен аннотированный список грибов-макромицетов рай-
она исследования с указанием места сбора, частоты встречаемости, пищевого 
значения и трофической приуроченности, географического элемента и типа 
ареала. 

Гафурийский район 
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Основная часть выявленных видов относится к сапротрофам (82 %), из 
которых значительная часть сапротрофы на разрушенной древесине (Lep, 
27,3 %). Среди них широко распространены Crepidotus mollis, Pleurotus os-
treatus, Coprinus micaceus и др. К группе симбиотрофов относится незначи-
тельная часть видов (13,5 %). Микоризообразователями являются Cortinarius 
triumfans, Leccinum scabrum, Russula vesca и др., как правило, произрастаю-
щие в березовом и сосновом лесах. Очень часто в березовом лесу был встре-
чен вид Laccaria laccata, а в сосновом – Russula cyanoxantha. Паразитами, вы-
зывающими гниль, являются Inonotus hispidus и Phellinus tremulae, они были 
отмечены на Populus tremula и других широколиственных видах деревьев. 
Распределение видов по трофическим группам представлено на рис. 2. 

 

 

Рис. 2. Трофические группы грибов-макромицетов Гафурийского района. 
Сапротрофы: Lep – на разрушенной древесине; Lei – на неразрушенной древесине; 

Lei (P) – на неразрушенной древесине (реже – факультативные паразиты)  
St – на подстилке; Hu – на гумусе. Симбиотрофы: Mr – микоризообразователи;  

P – паразиты 

Аннотированный список грибов-макромицетов  
Гафурийского района РБ 

Отдел Ascomycota 

Класс Pezizomycetes 

Порядок Pezizales 

Семейство Pezizaceae 

Peziza badia – Пецица коричневая. Окрестности урочищ Сикъелга и Са-
халин – 24.06.2020. На отмершей древесине дуба. Группой (5 экземпляров). 
Съедобный. По литературным данным – микоризообразователь (Mr) или гу-
мусовый сапротроф (Hu) [11–12]. В данном случае, скорее всего – сапротроф 
на разрушенной древесине (Lep); географический элемент – голарктический, 
тип ареала – европейско-американский. 
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Отдел Basidiomycota 

Класс Agaricomycetes 

Порядок Agaricales 

Семейство Agaricaceae 

Lepiota cristata – Лепиота гребенчатая. Смешанный лес – 11.10.2020.  
На почве. Одиночно. На окраине леса. Не съедобный (возможно ядовитый). 
Гумусовый сапротроф (Hu), мультирегиональный, космополитный. 

Семейство Cortinariaceae 

Cortinarius triumfans – Паутинник триумфальный. Березовый лес – 
11.10.2020. На почве. Возле березы. Одиночно. Съедобен. Микоризообразо-
ватель с эктотрофным типом микоризы (Mr), голарктический, евразиатско-
американский. 

Семейство Crepidotaceae 

Crepidotus mollis – Крепидот мягкий. Сосновый лес – 25.09.2020, дубо-
вый лес – 01.08.2020. Часто, небольшими группами, на опавших ветвях.  
Съедобный. Сапротроф на разрушенной древесине (Lep), мультирегиональ-
ный, мультизональный. 

Семейство Hydnangiaceae 

Laccaria laccata – Лаковица розовая. Березовый лес – 11.10.2020. Часто. 
Группами. На подстилке. Гумусовый сапротроф (Hu), голарктический, муль-
тизональный. 

Семейство Lycoperdaceae 

Lycoperdon echinatum – Дождевик ежовый. Дубовый лес – 01.08.2020. 
Одиночно. На почве. Подстилочный сапрофит (St), неморальный, мульти-
зональный. 

Lycoperdon pyriforme – Дождевик грушевидный. Березовый лес – 
11.10.2020, смешанный лес – 11.10.2020. Одиночно или группами. Часто. 
Съедобен в молодом возрасте. Сапротроф на мертвой древесине (Lep), муль-
тирегиональный, мультизональный. 

Семейство Marasmiaceae 

Marasmius epiphyllus – Опенок жилисто-пластинчатый. Дубовый лес – 
01.08.2020. Группами. Часто. Несъедобен (малые размеры). Подстилочный 
сапротроф (St), мультирегиональный, космополитный. 

Семейство Mycenaceae 

Mycena galericulata – Мицена колпаковидная. Сосновый лес – 
25.09.2020. Небольшими группами. Несъедобен (как многие мицены). У ос-
нования гниющего пня. По литературным данным определяется как спаро-
троф на древесине (Le), но, по нашим наблюдениям, он является сапротро-
фом на разрушенной древесине (Lep) [14]. 

Mycena pura – Мицена чистая. Смешанный лес – 11.10.2020. Неболь-
шими группами. Часто. Ядовитый (мускарин). Подстилочный сапротроф (St), 
мультирегиональный, космополитный. 



Известия высших учебных заведений. Поволжский регион. Естественные науки. 2021. № 2 

 44

Mycena stipata – Мицена кустистая. Дубовый лес – 01.08.2020. Боль-
шими группами. Часто. Несъедобен (малые размеры). Сапротроф на разру-
шенной древесине (Lep), бореальный. 

Семейство Omphalotaceae 

Collybia dryophila – Коллибия лесолюбивая. Дубовый лес – 01.08.2020. 
Единично и группами различной численности. Часто. Съедобен (но особой 
пищевой ценности не имеет). Подстилочный сапротроф (St), мультирегио-
нальный, космополитный. 

Семейство Pleurotaceae 

Pleurotus ostreatus – Вешенка обыкновенная. Окрестности урочищ 
Сикъелга и Сахалин – 24.06.2020, березовый лес – 11.10.2020. Одиночно и 
небольшими группами. Часто. Съедобен. Сапротроф на разрушенной древе-
сине (Lep), мультирегиональный, космополитный. 

Семейство Pluteaceae 

Pluteus tricuspidatus – Плютей чернооттороченный. Сосновый лес – 
25.09.2020. Одиночно и небольшими группами (до 3 экземпляров). Съедобен. 
У основания разрушенного пня. Сапротроф на разрушенной древесине (Lep), 
голарктический, европейско-азиатский. 

Семейство Psathyrellaceae 

Coprinus micaceus – Навозник мерцающий. Окрестности урочищ Сикъ-
елга и Сахалин – 24.06.2020, смешанный лес – 11.10.2020. Большими группа-
ми. Часто. Съедобен в молодом возрасте. Сапротроф на разрушенной древе-
сине и гниющих корнях (Lep), мультирегиональный, космополитный. 

Coprinus plicatilis – Навозник складчатый. Дубовый лес – 01.08.2020. 
Одиночно или небольшими группами. Несъедобен (малые размеры и очень 
короткий период спороношения). Как правило растет среди невысокой травы, 
питается органическими веществами, которые образуются в результате раз-
ложения животных и растений. По некоторым литературным данным –  
копротроф. Мы считаем этот вид гумусовым сапротрофом (Hu); мульти-
региональный, космополитный. 

Семейство Schizophyllaceae 

Schizophyllum commune – Щелелистник обыкновенный. Дубовый лес – 
01.08.2020. Группами. Часто. Несъедобен. В биогеоценозах может выступать 
в роли сапротрофа на неразрушенной древесине (Lei) и паразита (Р), вызыва-
ет белую гниль, мультирегиональный, космополитный. 

Семейство Tricholomataceae 

Clitocybe nebularis – Говорушка серая. Сосновый лес – 25.09.2020, 
смешанный лес – 11.10.2020. Небольшими группами (2–4 экземпляра). Редко. 
Съедобен. Гумусовый сапротроф (Hu), голарктический, мультизональный. 

Clitocybe odora – Говорушка душистая. Дубовый лес – 01.08.2020.  
Небольшими группами. Редко. Съедобен. Подстилочный сапротроф (St),  
голарктический, мультизональный. 
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Tricholomopsis rutilans – Рядовка желто-красная. Сосновый лес – 
25.09.2020. Небольшими группами в основании сосновых пней. Съедобен. 
Сапротроф на неразрушенной древесине (Lei). Бореальный, евроазиатско-
американский. 

Порядок Auriculariales 

Семейство Auriculriaceae 

Auricularia mesenterica – Аурикулярия плёнчатая. Дубовый лес – 
01.08.2020. Большими группами. Часто. Несъедобен. Сапротроф на разру-
шенной и неразрушенной древесине (Le), мультирегиональный, мульти-
зональный. 

Порядок Boletales 

Семейство Boletaceae 

Leccinum scabrum – Подберезовик обыкновенный. Березовый лес – 
11.10.2020. Одиночно. Редко (3 экземпляра). Съедобен. Образует эктотроф-
ный тип микоризы (Mr), мультирегиональный, евразиатско-американский. 

Семейство Gomphidiaceae 

Gomphidius glutinosus – Мокруха еловая. Сосновый лес – 25.09.2020. 
Небольшими группами. Редко. Съедобен. Образует эктотрофный тип мико-
ризы (Mr), бореальный, евразиатско-американский. 

Семейство Paxillaceae 

Paxillus atrotomentosus – Свинушка толстая. Сосновый лес – 
25.09.2020. Небольшими группами (2–4 экземпляра). Редко. Несъедобен.  
Сапротроф на неразрушенной древесине и корнях (Lei), бореальный, еврази-
атско-американский. 

Paxillus involutus – Свинушка тонкая. Сосновый лес – 25.09.2020, бере-
зовый лес – 11.10.2020, смешанный лес – 11.10.2020. Группами или одиноч-
но. Несъедобен (по некоторым данным ядовитый). Часто. Микоризообразова-
тель (Mr), мультирегиональный, мультизональный. 

Семейство Sclerodermataceae 

Scleroderma citrinum – Ложнодождевик обыкновенный. Окрестности 
урочищ Сикъелга и Сахалин – 24.06.2020. Группами. Часто. Несъедобен (сла-
боядовит в больших количествах). Образует эктотрофный тип микоризы (Mr), 
голарктический, европейско-азиатский. 

Порядок Fomitopsidales 

Семейство Fomitopsidaceae 

Daedalea quercina – Губка дубовая. Окрестности урочищ Сикъелга и 
Сахалин – 24.06.2020. Одиночно. Редко. Несъедобен. Сапротроф на неразру-
шенной древесине и корнях (Lei), вызывает бурую гниль, мультирегиональ-
ный, космополитный. 

Порядок Hymenochaetales 

Семейство Hymenochaetaceae 

Xanthoporia radiata – Трутовик лучистый. Смешанный лес – 11.10.2020. 
Большими группами. Часто. На пнях и живых деревьях. Несъедобен. Сапротроф 
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на разрушенной и неразрушенной древесине (Le), голарктический, мульти-
зональный. 

Inonotus hispidus – Инонотус щетинистый. Смешанный лес – 11.10.2020. 
Небольшой группой. Редко. Факультативный паразит (Р), вызывает белую 
гниль, голарктический, евразиатско-американский. 

Phellinus tremulae – Ложный осиновый трутовик. Окрестности урочищ 
Сикъелга и Сахалин – 24.06.2020. Одиночно. Редко. Облигатный паразит  
на осине или тополе (Р), вызывает белую гниль, голарктический, мульти-
зональный. 

Семейство Polyporaceae 

Trichaptum abietinum – Трихаптум еловый. Сосновый лес – 25.09.2020. 
Большими группами. Нередко. Несъедобен. Сапротроф на разрушенной дре-
весине ели или сосны (Lep), бореальный, мультизональный. 

Порядок Polyporales 

Семейство Laetiporaceae 

Laetiporus sulphureus – Трутовик серно-желтый. Окрестности урочищ 
Сикъелга и Сахалин – 24.06.2020. Одиночно, реже небольшими группами. 
Съедобен в молодом возрасте. В биогеоценозах может выступать в роли са-
протрофа на неразрушенной древесине (Lei) и факультативного паразита (Р), 
вызывает бурую гниль, мультирегиональный, мультизональный. 

Семейство Polyporaceae 

Daedaleopsis tricolor – Дедалеопсис трехцветный. Дубовый лес – 
01.08.2020. Небольшими группами. Редко. На пне. Несъедобен. Сапротроф на 
разрушенной и неразрушенной древесине (Le), вызывает белую гниль, пале-
арктический, мультизональный. 

Fomes fomentarius – Трутовик настоящий. Окрестности урочищ Сикъ-
елга и Сахалин – 24.06.2020, дубовый лес – 01.08.2020, березовый лес – 
11.10.2020. Одиночно. Очень часто. Обычен в растительных сообществах. 
Несъедобен. В биогеоценозах может выступать в роли сапротрофа на нераз-
рушенной древесине (Lei) и факультативного паразита (Р), вызывает белую 
гниль, мультирегиональный, мультизональный. 

Ganoderma lipsiense – Трутовик плоский. Окрестности урочищ Сикъел-
га и Сахалин – 24.06.2020, дубовый лес – 01.08.2020. Одиночно или неболь-
шими группами. Нечасто. Несъедобен (лекарственный). Сапротроф на нераз-
рушенной древесине (Lei), мультирегиональный, мультизональный. 

Trametes ochracea – Траметес желтеющий. Дубовый лес – 01.08.2020. 
Большими группами. Редко. На валежных ветках и стволах. Несъедобен.  
Сапротроф на разрушенной древесине (Lep), вызывает белую гниль, голарк-
тический, мультизональный. 

Trametes suaveolens – Трутовик душистый. Дубовый лес – 01.08.2020. 
Одиночно. Редко. Несъедобен. В биогеоценозах может выступать в роли са-
протрофа на неразрушенной древесине (Lei) и факультативного паразита (Р), 
вызывает белую гниль, голарктический, мультизональный. 

Trametes versicolor – Траметес многоцветный. Березовый лес – 
11.10.2020, дубовый лес – 01.08.2020. В большом количестве на пнях и  
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валежнике. Часто. Несъедобен (лекарственный). Сапротроф на разрушенной 
и неразрушенной древесине (Le), мультирегиональный, мультизональный. 

Lentinus tigrinus – Пилолистник тигровый. Окрестности урочищ Сикъ-
елга и Сахалин – 24.06.2020. Небольшими группами. Редко. Съедобен.  
Сапротроф на неразрушенной древесине и корнях (Lei), мультирегиональ-
ный, космополитный. 

Polyporus arcularius – Трутовик ямчатый. Дубовый лес – 01.08.2020. 
Одиночно или небольшими группами. Редко. Несъедобный (жесткая мякоть). 
Сапротроф на разрушенной древесине (Lep), мультирегиональный, мульти-
зональный. 

Polyporus squamosus – Трутовик чешуйчатый. Окрестности урочищ 
Сикъелга и Сахалин – 24.06.2020, дубовый лес – 01.08.2020. Одиночно или 
небольшими группами. Часто. Широко распространенный вид. В биогеоце-
нозах может выступать в роли сапротрофа на неразрушенной древесине (Lei) 
и факультативного паразита (Р); мультирегиональный, мультизональный. 

Polyporus tuberaster – Трутовик клубненосный. Дубовый лес – 
01.08.2020. Одиночно. Редко. Несъедобен (жесткая мякоть). Сапротроф на 
разрушенной древесине (Lep), мультирегиональный, мультизональный. 

Порядок Russulales 

Семейство Russulaceae 

Russula cyanoxantha – Сыроежка сине-желтая. Сосновый лес – 
25.09.2020. Большими группами. Часто. Съедобен. Образует эктотрофный 
тип микоризы (Mr), голарктический, мультизональный. 

Russula vesca – Сыроежка пищевая. Сосновый лес – 25.09.2020. Боль-
шими группами. Часто. Съедобен. Образует эктотрофный тип микоризы (Mr), 
голарктический, евразиатско-американский. 

Заключение 

Таким образом, аннотированный список видов грибов-макромицетов 
Гафурийского района республики Башкортостан включает 44 вида, относя-
щихся к двум отделам (Ascomycota и Basidiomycota), двум классам (Pezizo-
mycetes и Agaricomycetes), 8 порядкам, 25 семействам, 33 родам. Преоблада-
ние порядков Agaricales (13 семейств и 19 видов, 43,2 % от общего числа ви-
дов) и Polyporales (2 семейства и 11 видов, 25 % от общего числа видов) под-
черкивает мультирегиональный и голарктический характер микобиоты 
района в широтном ряду. Бореальные (Gomphidius glutinosus, Paxillus atroto-
mentosus, Tricholomopsis rutilans и др.) и неморальные (Lycoperdon echinatum) 
виды представлены незначительно. В региональном отношении микобиоту 
можно определить как мультизональную с участием евразиатско-американ-
ских видов (Cortinarius triumfans, Paxillus atrotomentosus, Russula vesca и др.). 

Следует отметить, что основная часть выявленных видов относится  
к сапротрофам, что в целом характерно для умеренного пояса Голарктическо-
го царства. Кроме того, наличие в микоценозах большого числа сапротрофов 
на отмершей древесине в сообществах смешанного и соснового лесов свиде-
тельствует об их приуроченности к различным древесным видам. Изучение 
микобиоты Гафурийского района находится на начальном этапе и, несомнен-
но, будет продолжено в дальнейшем.  
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1 

Аннотация. Актуальность и цели. Для озеленения г. Иркутска используют в основ-
ном декоративные растения местной флоры, реже – высокодекоративные интроду-
центы – Acer ginnala, Berberis amurensis, Populus alba и др. Интродукция считается 
успешной, если растения не теряют декоративных свойств, адаптируются к местным 
условиям, проходят все этапы онтогенеза, образуют плоды и семена. Цель исследо-
ваний – определение качества семян древесно-кустарниковых интродуцентов в усло-
виях г. Иркутска. Материалы и методы. Объектом исследования являлись 40 дре-
весно-кустарниковых интродуцентов, в том числе ряд представителей аборигенной 
флоры. Качество семян определяли по массе 1000 семян и их всхожести. Результаты. 
Древесно-кустарниковые интродуценты в зависимости от глубины состояния покоя 
семян были разделены нами на три группы. К первой группе отнесены растения  
у которых покой отсутствует или покой непродолжительный, семена этих видов не 
нуждаются в стратификации. Ко второй группе отнесены растения, семена которых 
находятся в состоянии довольно длительного промежуточного физиологического 
покоя и нуждаются в холодовой стратификации. К третьей группе отнесены расте-
ния, семена которых могут не прорастать в течение нескольких лет, как правило, се-
мена этих растений находятся в состоянии глубокого физиологического или морфо-
физиологического покоя, для их прорастания рекомендована многоэтапная страти-
фикация. Выводы. Масса 1000 семян колеблется от сотых долей грамма до двух и 
более сот. Семена Acer ginnala, Dasiphora fruticosa, Euonymus nanus, Thuja occidenta-
lis, Ulmus laevis имеют водонепроницаемую плотную оболочку и после скарифика-
ции прорастают быстрее. Холодовая стратификация рекомендована для семян Berbe-
ris sp., Lonicera tatarica, Malus pallasiana, Phеllodendron amurense, Physocarpus opuli-
folius, Prunus virginiana, Swida alba, Tilia cordata, Viburnum burejaeticum, V. lantana. 
Для семян Acer negundo, Cotoneaster lucidus, Euonymus sp., Sorbus sibirica с многолет-
ним периодом покоя – многоэтапная стратификация.  

Ключевые слова: семена, масса, всхожесть, скарификация, стратификация 
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Abstract. Background. For Irkutsk landscaping, mainly ornamental plants of the local flora 
are used, less often highly decorative introduced species – Acer ginnala, Berberis amuren-
sis, Populus alba and etc. The introduction is considered successful if the plants do not lose 
their decorative properties, adapt to local conditions, go through all stages of ontogenesis, 
and form fruits and seeds. The purpose of the research is to determine the quality of seeds 
of woody-shrub introducents in the conditions of Irkutsk. Materials and methods. The ob-
ject of the study was 40 woody-shrub introduced species, including a number of representa-
tives of the aboriginal flora. The quality of the seeds was determined by the weight of  
1000 seeds and their germination. Results. Wood-shrub introduced species, depending on 
the depth of the seed dormancy, were divided into three groups. The first group includes 
plants in which there is no dormancy or short dormancy, the seeds of these species do not 
need stratification. The second group includes plants whose seeds are in a state of rather 
long intermediate physiological dormancy and require cold stratification. The third group 
includes plants whose seeds may not germinate for several years, as a rule, the seeds of 
these plants are in a state of deep physiological or morphophysiological dormancy. Multi-
stage stratification is recommended for their germination. Conclusions. The mass of  
1000 seeds ranges from hundredths of a gram to two or more hundredths. Seeds of Acer 
ginnala, Dasiphora fruticosa, Euonymus nanus, Thuja occidentalis, Ulmus laevis have  
a waterproof, dense shell and germinate faster after scarification. Cold stratification is re-
commended for seeds of Berberis sp., Lonicera tatarica, Malus pallasiana, Phеllodendron 
amurense, Physocarpus opulifolius, Prunus virginiana, Swida alba, Tilia cordata, Vibur-
num burejaeticum, V. lantana. For seeds of Acer negundo, Cotoneaster lucidus, Euony-
mus sp., Sorbus sibirica with a long-term rest period, multi-stage stratification is recom-
mended. 

Keywords: seeds, mass, germination, scarification, stratification 
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Введение 

Важную роль в формировании благоприятной экологической среды  
урбанизированных территорий играют зеленые насаждения. В г. Иркутске 
приходится около 6 м2 зеленых насаждений на человека, при норме в 11,2 м2. 
Недостаток зеленых насаждений можно восполнить за счет культивирования 
в городскую среду древесно-кустарниковых интродуцентов. 

Для озеленения г. Иркутска используют в основном декоративные рас-
тения местной флоры (Betula pendula Roth, Larix sibirica Ledeb., Picea obovata 
Ledeb., Pinus sibirica Du Tour, Crataegus sanguinea Pall., Dasiphora frutico-
sa (L.) Rydb., Malus pallasiana (L.) Borkh., Rosa acicularis Lindl., Sorbus sibiri-
ca Hedl., Spiraea salicifolia L., Viburnum opulus L. и др.), реже – высокодекора-
тивные интродуценты (Acer ginnala Maxim., Berberis amurensis Rupr., Syringa 
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josikaea Jacq. fil. Ex Rchb., Populus alba L. и др.) [1–12]. Интродукция счита-
ется успешной, если растения не теряют декоративных свойств, адаптируют-
ся к местным условиям, проходят все этапы онтогенеза, образуют плоды и 
семена [13–14].  

Для растений Иркутской области с резко континентальным климатом 
(январь – минус 20–50°; июль – +18–37°), коротким вегетационным периодом 
(около 148 дней) [15], важны такие признаки, как зимостойкость и морозо-
устойчивость, качественные признаки семян, ритм сезонного развития, спо-
собность растений к плодоношению. 

Цель исследований – определение качества семян древесно-кустарни-
ковых интродуцентов в условиях г. Иркутска. 

Объекты и методы исследования 

Объектом исследования являлись 40 древесно-кустарниковых интроду-
центов, в том числе ряд представителей аборигенной флоры. Сбор плодов  
и семян проводили с августа по сентябрь на территории Ботанического сада 
Иркутского ГАУ г. Иркутска [16]. Качество семян определяли по массе  
1000 семян и их всхожести [17–20]. Семена проращивали в лабораторных ус-
ловиях в чашках Петри. Для стимуляции роста семена обрабатывали раство-
ром фундазола, инсектобактерина, гетероауксина, а также проводили скари-
фикацию семян, перетирая их с песком или используя наждачную бумагу. 
Стратификацию семян проводили в 2–4 этапа, на этапе тепловой стратифика-
ции семена выдерживали при температуре + 15–20°, на этапе холодовой стра-
тификации – при температуре + 5–10°. Исследования проводили в 4-кратной 
повторности (по 100 семян каждого вида). Статистическая обработка экспе-
риментальных данных выполнена по методике Ю. А. Доспехова [21]. 

Результаты и обсуждение 

Всхожесть посевного материала определяется количеством семян, про-
растающих при определенных условиях за заданный промежуток времени. 
Отделом дендрологии Главного ботанического сада г. Москвы опубликованы 
материалы по семенному размножению древесных растений, в нем отражены 
основные признаки, характеризующие качество семян. Сотрудниками Бота-
нического института имени В. Л. Комарова опубликован справочник о про-
растании покоящихся семян, в него включены сведения о приемах, способст-
вующих прорастанию семян у 3000 видов интродуцентов [22]. Сведения  
о всхожести семян древесно-кустарниковых растений в условиях Иркутской 
области крайне разрозненны, подобный справочник отсутствует. 

Всхожесть семян – это интегральный показатель, отражающий качест-
во семян. По массе 1000 семян интродуценты существенно различаются.  
К мелкосеменным растениям, масса которых в условиях г. Иркутска состав-
ляет сотые доли грамма, относятся Betula pendula (0,24 г), Dasiphora frutico-
sa (L.) Rydb. (0,26 г), Physocarpus opulifolius (L.) Maxim. (0,75 г), род Spiraea L. 
(0,06–0,09 г). Крупные семена свойствены Pinus sibirica (226,10 г), Viburnum 
burejaeticum Regel et Herd. (95,35 г), Prunus virginiana L. (68,82 г), Viburnum 
opulus (45,82 г) и др. 

Исследуемые виды растений в зависимости от глубины покоя семян 
были разделены нами на три группы. К первой группе отнесены растения,  
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у которых покой отсутствует или он очень непродолжительный (табл. 1).  
Для семян растений этой группы характерен морфологический покой, дли-
тельностью от нескольких суток до нескольких месяцев, прорастание семян 
начинается только после окончательного формирования зародыша. К этой же 
группе также были отнесены некоторые растения, для семян которых харак-
терен неглубокий физиологических покой (от нескольких суток до 5–12 мес. 
и более). Например, семена Betula pendula, характеризующиеся неглубоким 
покоем, при определенных температурных условиях становятся светочувст-
вительными и для нарушения неглубокого покоя необходимо учитывать эту 
особенность [19]. 

 
Таблица 1 

Древесно-кустарниковые интродуценты,  
у которых покой семян отсутствует или непродолжительный 

Вид, сорт 
Масса  

1000 семян, г 
Всхожесть, 

% 
Скарификация 

Acer ginnala Maxim. 23,48 ± 0,31 51,06 ± 0,44 + 

Betula pendula Roth 0,24 ± 0,02 80,07 ± 0,32 – 

Dasiphora fruticosa L. 0,26 ± 0,03 42,05 ± 0,38 + 

Euonymus nanus M. Bieb. 16,78 ± 0,29 54,20 ± 0,41 + 

Picea obovata Ledeb. 6,22 ± 0,60 69,16 ± 0,40 – 

Picea pungens Engelm. 2,83 ± 0,22 80,15 ± 0,75 – 

Pinus sylvestris L. 5,25 ± 0,46 98,01 ± 0,90 – 

Populus alba L. 0,77 ± 0,21 85,50 ± 0,62 – 

Spirae abumalda Burv. 0,07 ± 0,005 98,03 ± 0,70 – 

Spiraea japonica L. 0,07 ± 0,002 98,02 ± 0,69 – 

Spiraea margaritae Zab. 0,09 ± 0,004 98,25 ± 0,68 – 

Spiraea media Schmidt 0,06 ± 0,005 95,15 ± 0,40 – 

Spiraea vanhouttei (Briot) Zab. 0,07 ± 0,003 94,20 ± 0,50 – 

Thuja occidentalis L. 1,21 ± 0,14 42,26 ± 0,28 + 

Ulmus laevis L. 5,63 ± 0,50 23,51 ± 0,30 + 

Rhododendron ledebourii Pojark. 0,31 ± 0,35 96,69 ± 0,54 + 

Примечание. + семена, требующие скарификации; – семена, не требующие 
скарификации. 

 
Все интродуценты первой группы не требуют стратификации или же 

нарушение неглубокого покоя происходит под влиянием кратковременного 
охлаждения (в течение нескольких часов, суток или недель). Семена некоторых 
из них, например Acer ginnala, Dasiphora fruticosa, Euonymus nanus M. Bieb., 
Thuja occidentalis L., Ulmus laevis L., имеют водонепроницаемую плотную 
оболочку и после скарификации прорастают быстрее.  

Всхожесть семян растений этой группы различна – от 23,51 % (у Ulmus 
laevis) до 98,25 % (Spirae amargaritae Zab.) (см. табл. 1). Полным отсутствием 
покоя отличаются семена Populus alba. С момента созревания семян у Populus 
alba (когда створки коробочек раскрываются) и до полной потери всхожести 



Известия высших учебных заведений. Поволжский регион. Естественные науки. 2021. № 2 

 54

проходит всего 10–12 дней. Свежесобранные семена Populus alba прорастают 
через 2–4 дня. Всхожесть семян Populus alba составляет 85,50 %. 

Ко второй группе отнесены растения, семена которых находятся в со-
стоянии длительного промежуточного физиологического покоя (табл. 2).  
Для семян растений этой группы необходима холодовая стратификация.  
Период органического покоя семян растений этой группы различен – от 25 до 
160 дней. Как правило, это растения с хорошо сформированным зародышем, 
препятствием к его формированию иногда служит физиологический покой 
зародыша и ингибирующее действие его покровов. В результате холодовой 
стратификации быстрее порастают семена Physocarpus opulifolius (25 дней), 
Phеllodendron amurense Rupr. (25–30 дней), Viburnum lantana L. (30 дней), бо-
лее длительный период покоя выявлен у Berberis amurensis (125 дней) и Tilia 
cordata Mill. (160 дней). Результаты сочетания тепловой и холодовой страти-
фикации показали, что длительность прорастания семян Malus pallasiana и 
Prunus virginiana L. составляет 30–60 дней. Без стратификации не проросли 
семена Berberis vulgaris L., Caragana arborescens Lam., Lonicera tatarica L., 
Malus pallasiana, Physocarpus opulifolius Diabolo, Tilia cordata, Viburnum lan-
tana, Viburnum burejaeticum Regel et Herd. 

Всхожесть семян растений второй группы различная – от 0–72,51 %  
у нестратифицированных до 30,04–87,51 % у стратифицированных семян  
(табл. 2). В результате применения холодовой стратификации значительно 
возрастает всхожесть семян у Berberis amurensis (с 2,06 до 73,43 %), Phеllo-
dendron amurense (с 2,02 до 86,23 %), Prunus virginiana (с 2,12 до 54,14 %). 

Согласно литературным данным, семена Physocarpus opulifolius реко-
мендуется стратифицировать при температуре чуть ниже +10° в течение  
2 мес. [19]. Наши исследования показали, что при стратификации семян 
Physocarpus opulifolius в течение 25 дней всхожесть семян составляет 69,43–
74,05 %, они могут прорастать и при комнатной температуре, но в этом слу-
чае процесс появления проростков очень растянут. 

К третьей группе отнесены растения, семена которых могут не прорас-
тать длительное время – 1–4 года. Как правило, их семена находятся в со-
стоянии глубокого физиологического или морфофизиологического покоя. 
Интродуценты третьей группы наиболее сложны для изучения, так как их 
семена могут относиться к разным вариантам очень глубокого покоя, когда 
сочетается физиологическая незрелость разных структур зародыша с непол-
ной морфологической зрелостью и с экзогенным покоем [19]. 

Для семян растений третьей группы была изученв многоэтапная стра-
тификация (табл. 3). Результаты исследований показали, что в ряде случаев 
приемы четырехэтапной стратификации оказались не эффективны. Напри-
мер, сочетание скарификации и стратификации не повлияло на прорастание 
семян Crataegus sanguinea, Pinus sibirica, Viburnum opulus, их семена не про-
росли. Зародыши семян Viburnum opulus находились в стадии торпедо, при 
этом все элементы будущего зародыша были в морфологически не вызрев-
шем состоянии, на первом этапе тепловой стратификации корень растения 
увеличился до 1 мм, на первом этапе холодовой стратификации видимых из-
менений не произошло, вторая тепловая стратификация привела к росту ги-
покотиля до 2 мм, корень также увеличился и оказался рядом с микропиле, но 
за пределы семени он так и не вышел. Для выяснения причин, препятствую-
щих прорастанию семени, необходимо дальнейшее детальное изучение эм-
бриогенеза исследуемого вида. 
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Всхожесть семян Euonymus verrucosus Scop. и Euonymus maackii Rupr., 
подвергнутых четырехэтапной стратификации составила 39,10 и 53,57 % со-
ответственно (250–270 дней). Для прорастания семян Euonymus europaeus L. 
(48,03 %) и Cotoneaster lucidus Schlecht. (44,25 %) оказалось достаточным 
проведение стратификации в течение 300–310 дней. Семена Sorbus sibirica 
проросли при двухэтапной стратификации (210–240 дней), их всхожесть со-
ставила 58 %. 

Для изучения вероятности повышения всхожести семян некоторых ви-
дов мы провели экспериментальные исследования с использованием гетеро-
ауксина (стимулятора роста) и инсектобактерина (биологического инсекти-
цида и фунгицида) (табл. 4). Результаты исследований показали, что обработ-
ка семян инсектобактерином и гетероауксином не эффективна для семян  
Viburnum burejaeticum, для прорастания семян необходима холодовая стра-
тификация; лучшую всхожесть показали семена Caragana arborescens  
(93,2 %), Lonicera tatarica (75 %). Всхожесть семян Berberis vulgaris, Caraga-
na arborescens, обработанных гетероауксином и стратифицированных, при-
мерно одинакова. 

 
Таблица 4 

Влияние гетероауксина и инсектобактерина  
на прорастание семян декоративно-кустарниковых интродуцентов 

Вид 
Всхожесть семян, % 

контроль 
обработка семян  

инсектобактерином 
обработка семян  
гетероауксином 

Berberis vulgaris L. 0 20,0 ± 0,01 39,7 ± 0,02 

Caragana arborescens Lam. 0 83,3 ± 0,13 93,2 ± 0,14 

Lonicera tatarica L. 0 68,8 ± 0,06 75,0 ± 0,08 

Viburnum burejaeticum  
Regel et Herd. 

0 0 0 

 
Длительное прорастание семян в течение нескольких лет и их глубокий 

покой играют важную роль и способствуют сохранению вида, однако для се-
лекционеров и озеленителей это создает определенные трудности и побужда-
ет к поиску путей их решения. Агротехнические методы скарификации и 
стратификации семян в большинстве случаев способствуют более дружному 
и раннему прорастанию семян, однако действенны они, как показали иссле-
дования, далеко не во всех случаях. В литературе очень много противоречи-
вых сведений о длительности стратификации и режиме ее проведения, кото-
рые в будущем следует решить селекционерам и интродукторам. 

Заключение 

1. Масса 1000 семян изученных видов и сортов колеблется от сотых до-
лей грамма у Spiraea (0,06–0,09 г) до 226,10 г у Pinus sibirica. Отличаются 
высокой всхожестью (80,15–98,25 %) и прорастают без скарификации семена 
Pinus sylvestris, Spiraea sp., Populus alba, Picea pungens, Betula pendula. Дли-
тельность покоя семян этих видов – от полного отсутствия покоя (у Populus 
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alba) или нескольких суток до 5–12 мес. Семена Acer ginnala, Dasiphora fruti-
cosa, Euonymus nanus, Thuja occidentalis, Ulmus laevis имеют водонепрони-
цаемую плотную оболочку и после скарификации прорастают быстрее. 

2. Холодовая стратификация рекомендована для семян Berberis sp., 
Lonicera tatarica, Malus pallasiana, Phеllodendron amurense, Physocarpus opuli-
folius, Prunus virginiana, Swida alba, Tilia cordata, Viburnum burejaeticum, Vibur-
num lantana. Период органического покоя семян этих растений различен –  
от 25 до 160 дней. В результате применения холодовой стратификации значи-
тельно возрастает всхожесть семян у Berberis amurensis (с 2,06 до 73,43 %), 
Phеllodendron amurense (с 2,02 до 86,23 %), Prunus virginiana (с 2,12 до  
54,14 %). Обработка семян гетероауксином рекомендована для повышения 
всхожести семян Caragana arborescens, Berberis vulgaris, Lonicera tatarica. 

3. Для семян Acer negundo, Cotoneaster lucidus, Euonymus sp., Sorbus  
sibirica с многолетним периодом покоя рекомендована многоэтапная страти-
фикация (всхожесть семян составила 39,1–68,29 %). Результаты исследований 
показали, что в ряде случаев приемы четырехэтапной стратификации не эф-
фективны, например семена Crataegus sanguinea, Pinus sibirica и Viburnum 
opulus не проросли. 
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Особенности видового состава и сезонной динамики цилиофауны  
в летне-осенний период в пресноводных водоемах  

нижнего течения р. Таранай (южная часть о. Сахалин) 

А. Г. Панов1, В. Ю. Агаширинова2, С. А. Ромель3 
1,2,3Сахалинский институт железнодорожного транспорта –  

филиал Дальневосточного государственного университета путей сообщения  
в г. Южно-Сахалинске, Южно-Сахалинск, Россия 

1,2,3allergen_925@mail.ru 
1 

Аннотация. Актуальность и цели. Несмотря на широкий характер распространения 
многих видов инфузорий, в каждом регионе формируются сообщества цилиат со 
своими особенностями, зависящими от конкретных условий окружающей среды. 
Изучение пресноводной цилиофауны о. Сахалин до наших исследований не проводи-
лось. Впервые, на примере трех малых водоемов и двух водотоков, исследованы осо-
бенности сообщества цилиат пресноводных объектов в южной части о. Сахалин  
в осенний период. Цель работы – изучить сезонные изменения видовых составов со-
обществ инфузорий в пресноводных водоемах южной части о. Сахалин. Материалы 
и методы. Материал был собран с 10 октября по 8 ноября 2020 г. путем рандомизи-
рованного отбора в малых водоемах старичного типа и в водотоках, расположенных 
в нижнем течении р. Таранай (южная часть о. Сахалин). Пробы отбирались в пласти-
ковые неспециализированные широкогорлые пробоотборники объемом 500 мл за-
черпыванием воды вместе с небольшим слоем грунта и погибшими макрофитами,  
а также 100 мл путем проливания 20 л воды из водоема через планктонную сеть  
Апштейна. Результаты. В ходе исследования в водоемах и в водотоках, располо-
женных в нижнем течении р. Таранай, осенью 2020 г. нами было обнаружено 75 ви-
дов цилиат, из них 5 видов (Spathidium porculus, Tokophrya infusionum, Tokophrya 
lemnarum, Chilodontopsis depressa, Glaucoma macrostoma) в пресноводных объектах 
Дальнего Востока России были выявлены впервые. Из видов, обнаруженных осенью, 
только 53 встречались в этом районе летом. Всего в районе исследования обнаруже-
но 115 видов инфузорий. Ожидаемое сходство видовых составов цилиофауны водо-
емов одного района исследования не подтвердилось; общими для всех объектов  
являлись только пять видов. Почти все водоемы района исследования осенью явля-
лись α-мезосапробными (загрязненными) водными объектами. Выводы. Сезонные 
колебания экологических факторов существенно влияют на изменения цилиофауны  
в исследованных водоемах, из 115 видов только 53 встречались в этом районе летом 
и осенью. Даже в одном районе исследования в каждом из водных объектов форми-
руются сообщества цилиат со своими специфическими особенностями. 

Ключевые слова: цилиофауна, южная часть о. Сахалин, пресноводные объекты,  
сезонная динамика, сравнительный анализ 
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Peculiarities of the species composition and seasonal dynamics  
of ciliofauna in summer-autumn period in freshwater reservoirs of the 
lower current of the Taranay river (southern part of Sakhalin island) 
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1,2,3Sakhalin Institute of Railway Transport – filial of Far Eastern State Transport  
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Abstract. Background. Despite the wide distribution of many types of ciliates, ciliate 
communities in each regionare formed with their own characteristics, depending on the 
specific environmental conditions. Study of the freshwater ciliofauna of Sakhalin island 
before our research has not been conducted. For the first time, on the example of three 
small reservoirs and two watercourses, the features of the ciliate community of freshwater 
objects in the autumn in the southern part of Sakhalin island were investigated. The purpose 
of the work is to study seasonal changes in the species compositions of ciliate communities 
in small water bodies and in the flat part of watercourses in the southern part of the Sakha-
lin island. Materials and methods. The material was collected in 2020 by randomized sam-
pling in small water bodies of the old type and in watercourses located in the lower reaches 
of the Taranay river (southern part of Sakhalin Island). Samples were taken into plastic 
non-specialized wide-mouth samplers with a volume of 500 ml by scooping up water to-
gether with a small layer of soil and dead macrophytes, as well as 100 ml by spilling  
20 liters of water from the reservoir through the Apshtein plankton net. Results. During this 
periodin reservoirs and watercourses located in the lower reaches of the Taranay river we 
found 75 species of ciliatus, of which 5 species (Spathidium porculus, Tokophrya infusio-
num, Tokophrya lemnarum, Chilodontopsis depressa, Glaucoma macrostoma) were identi-
fied for the first time in freshwater bodies of the Russian Far East. Of the species disco-
vered in autumn, only 53 were found in this area in the summer. 115 species of ciliates in 
the study area in total were found. The expected similarity of the species composition of the 
ciliofauna of water bodies in one study area was not confirmed; only 5 species were com-
mon to all objects. Almost all water bodies of the study area in autumn were α-mesosap-
robic (polluted) water bodies. Conclusions. Seasonal fluctuations of environmental factors 
significantly affect changes in the ciliofauna in the studied water bodies, of the 115 species, 
only 53 were found in the area in summer and autumn. Even in one study areaciliate com-
munities with their own specific features in each of the water bodiesare formed. 

Keywords: ciliofauna, southern part of Sakhalin island, freshwater objects, seasonal dy-
namics, comparative analysis 
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Введение 

Инфузории (Ciliata) вместе с другими микроорганизмами активно уча-
ствуют в самовосстановлении нарушенных в результате антропогенной дея-
тельности природных биоценозов, в доведении концентрации вредных ве-
ществ в загрязненных водах до приемлемого (относительно безопасного) 
уровня. Изменением своего видового состава и численностью отдельных ви-
дов они способны оперативно сигнализировать об изменениях в состоянии 
окружающей среды. По морфологии, видовому разнообразию и численности 
отдельных видов цилиат можно судить о процессах, происходящих в иссле-
дуемых водных объектах, о степени загрязнения (сапробности) этих водо-
емов.  

Способность большинства инфузорий переносить значительные коле-
бания физических, химических и биологических факторов позволила сфор-
мировать широко распространенную среди протистологов концепцию их 
космополитизма. По нашему мнению, несмотря на широкое распространение 
большого количества видов инфузорий, в каждом регионе формируются спе-
цифические сообщества цилиат, зависящие от конкретных условий окру-
жающей среды. 

В разных регионах России степень исследованности цилиофауны не-
равномерна. Именно поэтому необходимость проведения регулярных регио-
нальных исследований этих сообществ актуальна.  

Материалы и методы 

Изучение сообществ цилиат в южной части о. Сахалин в районе р. Та-
ранай Анивского района в летний период было проведено авторами в 2016–
2018 гг. [1], в осенний период – в 2020 г. Район исследования включает р. Та-
ранай (южная часть о. Сахалин) в ее нижнем течении, небольшой нижний 
левый приток (протока Безымянная) и три малых водоема-озера старичного 
типа (названия старичных озер условные, так как собственных таксономиче-
ских наименований они не имеют). В настоящее время два из них полностью 
изолированы от основного русла р. Таранай (рис. 1). В данной работе пред-
ставлены результаты осенних исследований, проведенных авторами в октяб-
ре – ноябре 2020 г., и сравнительный анализ с результатами летних исследо-
ваний 2016–2018 гг. [1]. 

Озеро Большое расположено вдоль правого берега р. Таранай, с южной 
стороны непосредственно примыкает к основной (центральной) части села. 
Длина озера примерно 140 м, ширина около 80 м, на берегу располагаются 
хозяйственные постройки. Озера Западное и Восточное вытянуты в меридио-
нальном направлении (длина первого около 100 м, ширина до 40 м; длина 
второго примерно 150 м, ширина около 50 м). Озеро Восточное связано через 
протоку с р. Таранай и находится примерно в 200 м от ее устья, в него  
(во время прилива) периодически попадает вода из Японского моря. Глубина 
всех озер около 2–3,5 м. 

Протока (ширина около 10 м, скорость течения 0,1–0,4 м/с) образуется 
при слиянии воды, выходящей из оз. Восточного с водотоком, вытекающим 
из болота, расположенного выше. Ширина русла р. Таранай в районе иссле-
дования составляет около 56 м, скорость течения 0,1–0,5 м/с, после обильных 
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с помощью микроскопов XP203 и “Levenhyk 2L” по систематике Ciliophora, 
предложенной Смоллом и Линном [2–3]. При определении видовой принад-
лежности использовали также работы Чорика [4], Курдса [5], Ву и Курдса [6], 
Уоррена [7], Бергера и Фойсснера [8], Алекперова [9] и публикации других 
авторов [10–12]. 

Статистическую обработку данных производили с использованием 
программных средств Microsoft Office по общепринятым описанным в лите-
ратуре методам [10–15]. Сравнительный анализ цилиофауны проводился  
с использованием показателя «родовой насыщенности» [13]; коэффициента 
Жаккара – Малышева (Kj–m) и индекса общности фаун Чекановского –  
Съёренсена (Ics) [11]. По данным Ics был проведен кластерный анализ и по-
строена дендрограмма для водоемов района исследования. 

Сапробность организмов определяли, основываясь на таблицах Сладе-
чека, модифицированных Фойсснером [14]. Индекс сапробности S вычисляли 
по формуле Пантле – Букк [15]. Для упрощения подсчетов принято допуще-
ние, что каждый вид характеризует одну зону сапробности. 

Результаты и обсуждение 

При изучении фаунистического разнообразия простейших водных эко-
систем продолжительность его исследований играет важную роль. Обычно  
в первые сезоны отмечают ряд эврибионтных видов, встречающихся повсе-
местно и в больших количествах. Однако в каждой экосистеме имеется сово-
купность редких стенобионтных представителей, приуроченных к обитанию 
в строго определенных условиях. Поэтому большое число представителей 
инфузорий в экосистемах обусловливает уникальность видового состава кон-
кретного цилиоценоза [15]. 

В ходе осенних исследований в нижнем течении р. Таранай нами было 
обнаружено 75 видов цилиат, из них пять видов (Spathidium porculus, Tokoph-
rya infusionum, Tokophrya lemnarum, Chilodontopsis depressa, Glaucoma ma-
crostoma) в пресноводных объектах Дальнего Востока России были выявлены 
впервые. Общее же число видов цилиат, обнаруженных в районе исследова-
ния, достигло 115 видов. Несмотря на близкое расположение всех объектов 
(менее 500 м), во всех из них встречалось только пять видов: Halteria grandi-
nella, Chilodonella uncinatus, Coleps hirtus, Uronema marinum и Cyclidium glau-
coma. Наибольшее количество видов в осенний период было выявлено в про-
токе (38 видов), наименьшее – в р. Таранай и в оз. Большом (по 26 видов);  
в оз. Западном – 28 и в оз. Восточном – 35 видов. Всего в исследованных 
водных объектах нами выявлено: в оз. Большом – 63 вида, в оз. Западном –  
53 вида, в оз. Восточном – 63 вида и в протоке – 66 видов. 

В осенний период общее число видов инфузорий в каждом исследован-
ном объекте стало меньше: на 9 % в протоке, 14 % в оз. Западном, 31 %  
в оз. Восточном и 45 % в оз. Большом. Число видов, ранее не обнаруженных 
нами летом, в оз. Большом составило 14 видов (из 63 – 22,2 %), оз. Запад-
ном – 17 видов (из 53 – 32,1 %), оз. Восточном – 13 видов (из 63 – 20,6 %) и  
в протоке – 25 видов (из 66 – 37,9 %). В то же время только в летних пробах 
были обнаружены 37 видов – в оз. Большом (58,7 %), 23 вида – в оз. Запад-
ном (43,4 %), 29 видов в оз. Восточном (46 %) и 29 видов – в протоке  
(43,9 %). 
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В ходе проведенных исследований только в этом районе было встрече-
но 32 вида инфузорий (28 % видов района исследования): Blepharisma coeru-
leum, Bl. lateritum, Bl. steini, Spirostomum minus, Caudiholostichana vicularum, 
Euplotes moebiusi, Halteria chlorelligera, Caenomorpha medusula, Askenasia vol-
vox, Spathidium porculus, Trithigmostoma cucullulus, Podophrya maupasi, Pseu-
docristigera hymenofera, Tokophrya lemnarum, Pleuronema crassum, Rhabdostyla 
inclinans, Vorticella natans, в том числе впервые найденные в пресноводных 
объектах на Дальнем Востоке России Pseudoblepharis matenue, Stentor multi-
formis, Uroleptus lamella, Aspidis camajor, A. polypoda, Homalozoon vermicu-
lare, Tokophrya infusionum, Chilodontopsis depressa, Plagiopila nasuta, Coleps 
spetai, Holophrya nigricans, Prorodon brachyodon, Glaucoma macrostoma, Vor-
ticella marginata и Thuricolakellicottiana vasiformis. В пробах р. Лютоги и дру-
гих исследованных водотоков южной части о. Сахалин [16] эти виды не 
встречались.  

Суктории (являющиеся типично хищными инфузориями) в горно-рав-
нинных водотоках южной части о. Сахалин являлись очень редкими цилиа-
тами, всегда они обнаруживались в единичных экземплярах, являлись  
(по Иоганзену [17]) «редкими видами». В исследованных водотоках о. Саха-
лин [16] они составляли всего два вида – менее 1,6 % (от общего их числа  
в водотоках). В летних исследованиях 2016–2018 гг. данного района из этой 
группы инфузорий встречался только один вид. Осенью было обнаружено 
большее число видов группы сосущих инфузорий (являющиеся типично 
хищными цилиатами) – 5. От общего числа выявленных в этот период видов 
их количество составило 4,3 %. 

Чем больше условия существования данного местообитания отличают-
ся от оптимальных для большинства видов, тем беднее по видовому разнооб-
разию становится биоценоз и тем больше возрастает численность включен-
ных в него видов [18]. Поэтому показатель «родовой насыщенности» (табл. 2) 
может свидетельствовать о существующих в водных объектах отклонениях 
от оптимальных условий для большинства видов. 

 
Таблица 2 

Изменение показателя «родовой насыщенности»  
исследованных водных объектов 

Водные объекты 2018 г. 2020 г. 

Озеро Большое 1,26 1,47 

Озеро Западное 1,46 1,66 

Озеро Восточное 1,65 1,62 

Протока 1,5 1,57 

 
Среднее значение этого показателя по Дальневосточному региону со-

ставляет 1,58, и большинство исследованных объектов близки к данному по-
казателю. Осенью среди малых озер пониженный показатель «родовой на-
сыщенности» был характерен для оз. Большого как пресноводного объекта  
с большей антропогенной нагрузкой, для остальных эта нагрузка примерно 
соответствует таковой в других исследованных районах Дальнего Востока 
России. 
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Сравнительный анализ исследованных объектов с использованием ко-
эффициента Жаккара – Малышева (табл. 3) в осенний период показал, что 
водоемы, как и в ходе летних исследований, сохраняют специфические раз-
личия, несмотря на их близкое расположение. Наименьшие различия по фау-
нистическому составу показали пары сравнения оз. Большое – оз. Западное  
(–0,27 ед.) и оз. Большое – оз. Восточное (–0,29 ед.), а наибольшие были вы-
явлены для пары оз. Большое – протока Безымянная (–0,64 ед.). 

 
Таблица 3 

Сравнительный анализ (по Kj–m) исследованных цилиоценозов  
нижнего течения р. Таранай (в осенний период / по всем сезонам) 

Объекты  
исследования 

Kj–m, в ед. 

Озеро  
Большое 

Озеро  
Западное 

Озеро  
Восточное 

Протока  
Безымянная 

Озеро Большое – 
–0,27 
–0,27 

–0,29 
–0,36 

–0,64 
–0,29 

Озеро Западное –0,31* – 
–0,45 
–0,12 

–0,49 
–0,36 

Озеро Восточное –0,51* –0,39* – 
–0,40 
0,0 

Протока Безымянная –0,61* –0,58* –0,21* – 

Примечание. *Нижняя часть таблицы – данные по летним исследованиям 
2018 г. 

 
При сравнении цилиофауны всех водных объектов по Kj–m оказалось, 

что наиболее близкими по фаунистическому составу являются оз. Восточное 
и вытекающая из нее протока Безымянная. Во всех остальных парах сравне-
ния сохраняются значительные различия в видовом составе. Наибольшее раз-
личие по видовому составу было обнаружено для пар оз. Западное – протока 
и оз. Большое – оз. Восточное (–0,36 ед.). 

В результате кластерного анализа водные объекты района исследова-
ния можно разделить на две группы с различиями в 0,75 (рис. 2). В первый 
кластер вошли оз. Восточное (3) с протокой (4) и с р. Таранай (5); во второй – 
озера Большое (1) и Западное (2). Несмотря на существующие различия  
(рН воды и скорость течения), наиболее близкими по составу сообществ ока-
зались связанные между собой водные объекты; у изолированных малых озер 
степень общности оказалась меньшей. 

По принадлежности цилиат к различным группам сапробности осенью 
преобладающими по числу видов (как и в летний период) остаются инфузо-
рии α-мезосапробной группы (рис. 3). 

Особенно масштабное доминирование этой группы заметно в оз. Боль-
шом. Наименьшее число видов так же, как и летом, относилось к группе оли-
госапробных цилиат. 

По Сладечеку (Sládeček, 1969), индекс сапробности в пределах 2,5–3,5 
соответствует α-мезосапробной зоне, а 2,5–1,5 – β-мезосапробной зоне.  
В осенний период в водоемах района исследования индекс сапробности  
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изменялся в пределах 2,47–2,84. Индекс сапробности р. Таранай в нижнем 
течении составил 2,93, т.е. осенью (табл. 4) все исследованные водотоки и  
оз. Западное и Восточное в местах исследования являлись α-мезосапробными 
(загрязненными) водными объектами, только оз. Большое – β-мезосапробным 
(умеренно загрязненным) объектом. 

 

 

Рис. 2. Дендрограмма классификации (кластерный анализ) водных объектов  
района исследования (метод «дальнего соседа», обычное евклидовое расстояние):  

1 – оз. Большое; 2 – оз. Западное; 3 – оз. Восточное; 4 – протока; 5 – р. Таранай 

 

 

Рис. 3. Число видов цилиат различных групп сапробности в обследованных  
пресноводных объектах нижнего течения р. Таранай в осенний период 

 
В сравнении с летними исследованиями 2018 г. (табл. 4) в протоке,  

в озерах Западное и Восточное индекс сапробности немного увеличился,  
в оз. Большом он снизился.  
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Таблица 4 
Изменение индекса сапробности исследованных водных объектов 

Водные объекты Лето 2016 г. Лето 2018 г. Осень 2020 г. 

Озеро Большое 3,00 2,76 2,47 

Озеро Западное 2,85 2,77 2,84 

Озеро Восточное 2,87 2,54 2,79 

Протока 3,28 2,76 2,8 

Заключение 

В водных объектах в зависимости от сезона происходят довольно зна-
чительные изменения цилиофауны. Только 12 видов (19 %) в оз. Большом,  
13 видов (24,5 %) в оз. Западном, 23 вида (36,5 %) в оз. Восточном и 14 видов 
(21 %) в протоке встречались как в летний, так и в осенний период. Летние 
исследования (2016, 2018) не позволили в полной мере выявить видовое раз-
нообразие цилиофауны исследуемых объектов. Это отразилось на изменени-
ях показателя «родовой насыщенности» и уровня сапробности этих водоемов. 

Несмотря на практически повсеместное распространение инфузорий,  
в каждом из водных объектов в складывающихся условиях формируются со-
общества цилиат со своими специфическими особенностями. Действующие  
в них факторы различного происхождения отражаются на составе сообществ 
цилиат этих объектов. По нашим данным, доля «специфических» видов  
в оз. Восточном составляла 3,13 % , в оз. Большом – 8,1 % , в протоке 8,96 % 
и 9,4 % – в оз. Западном от общего числа в них видов цилиат. 

Ожидаемое существенное сходство видовых составов цилиофауны во-
доемов одного района исследования, находящихся в непосредственной бли-
зости друг от друга, не подтвердилось; из 115 общими для всех из них явля-
лись только пять видов. 

В осенний период почти все водоемы района исследования являлись  
α-мезосапробными (загрязненными) водными объектами.  
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Фенотипическая изменчивость трутней Apis mellifera  
на пасеках северной части Башкортостана 

М. Р. Сабирджонова1, В. Н. Саттаров2 
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1 
Аннотация. Актуальность и цели. На территории Республики Башкортостан одним 
из сохранившихся локалитетов медоносных пчел среднерусского подвида является 
бурзянская популяция, а территорию, на которой она располагается, можно признать 
рефугиумом для этого подвида пчел. В то же время, по мнению ряда ученых, помимо 
бурзянской популяции в Республике Башкортостан сохранились татышлинская,  
аскинская и балтачевская популяции этого подвида пчел, которые могут формиро-
вать северо-башкирскую субпопуляцию Apis mellifera mellifera. Мы исследовали фе-
нотипическую структуру трутней на пасеках, составляющих данную субпопуляцию. 
Материалы и методы. Работа выполнена в 2017–2020 гг. на базе кафедры биоэколо-
гии и биологического образования Башкирского государственного педагогического 
университета имени М. Акмуллы. Объектом исследований явились трутни медонос-
ных пчел Apis mellifera. Проба на отбор из одной семьи составила по 20 трутней. 
Сбор проб осуществлен на пасеках 10 административных районов северной лесо-
степной зоны Республики Башкортостан из 855 пчелиных семей (17 700 трутней): 
Аскинский, Балтачевский, Бураевский, Калтасинский, Караидельский, Краснокам-
ский, Мишкинский, Нуримановский, Татышлинский и Янаульский. В работе приме-
нена методика Ф. Руттнера по оценке морфотипов и ширины волосяной каймы на 
брюшке трутней. Исследования проводили на сухих образцах пчел. Результаты. 
Подробные исследования по фенотипической структуре трутней медоносных пчел на 
пасеках северной лесостепной зоны Республики Башкортостан выявили наличие трех 
типов фенотипов: O – темная кутикула (коричнево-кофейная), Is – широкая седло-
видная полоса (черно-дымная), 2R – на кутикуле желтые два кольца (коричнево-
кофейная). При этом все идентифицированные морфотипы (O, Is, 2R) характеризова-
лись наличием окраски волосков на брюшке соответствующей стандарту пчел сред-
нерусского подвида (Apis mellifera mellifera). Выводы. С учетом гаплоидности трут-
ней выявленные особи, таксономически соответствующие среднерусскому подвиду, 
указывают на наличие чистопородных пчелиных маток в семьях. Эти данные указы-
вают на биологический потенциал популяции медоносной пчелы в северной лесо-
степной зоне Республики Башкортостан как резервата среднерусского подвида. 

Ключевые слова: трутень, медоносная пчела, фенотип, северная лесостепная зона, 
Республика Башкортостан 
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The phenotypic variability of Apis mellifera drones  
in apiaries of the northern part of Bashkortostan 
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Abstract. Background. On the territory of the Republic of Bashkortostan one of the pre-
served localities of honeybees of the Central Russian subspecies is the Burzyan population, 
and the territory on which it is located can be recognized as a refugium for this subspecies 
of bees. At the same time, according to a number of scientists, in addition to the Burzyan 
population, the Tatyshlinsky, Askinskaya and Baltachevskaya populations of this subspe-
cies of bees have been preserved in the Republic of Bashkortostan, which may form the 
North Bashkir subpopulation Apis mellifera. We studied the phenotypic structure of drones 
in apiaries that make up this subpopulation. Materials and methods. The work was carried 
out in 2017–2020 on the basis of the Department of Bioecology and Biological Education 
of the Bashkir State Pedagogical University named after M. Akmulla. The object of the 
research was drones of honey bees Apis mellifera. The sample for selection from one family 
was 20 drones each. Samples were collected in apiaries of 10 administrative districts of  
the northern forest-steppe zone of the Republic of Bashkortostan from 855 bee families  
(17 700 drones): Askin, Baltachevsky, Buraevsky, Kaltasinsky, Karaidelsky, Krasnokam-
sky, Mishkinsky, Nurimanovsky, Tatyshlinsky and Yanaulsky. The method of F. Ruttner 
on the assessment of morphotypes and the width of the hair border on the abdomen of 
drones was used. The studies were carried out on dry samples of bees. Results. Detailed 
studies on the phenotypic structure of honeybee drones in apiaries of the northern forest-
steppe zone of the Republic of Bashkortostan revealed the presence of three types of pheno-
types: O – dark cuticle (brown-coffee), Is – a wide saddle – shaped stripe (black-smoky),  
2R – two yellow rings on the cuticle (brown-coffee). At the same time, all identified mor-
photypes (O, Is, 2R) were characterized by the presence of hair color on the abdomen cor-
responding to the standard of bees of the Central Russian subspecies (Apis mellifera melli-
fera). Conclusions. Taking into account the haploidy of drones, the identified individuals, 
taxonomically corresponding to the Central Russian subspecies, indicate the presence of 
purebred queen bees in the families. These data indicate the biological potential of the ho-
ney bee population in the northern forest-steppe zone of the Republic of Bashkortostan as  
a reserve of the Central Russian subspecies. 

Keywords: drone, honey bee, phenotype, northern forest-steppe zone, Republic of Bash-
kortostan 

For citation: Sabirdjhonova M.R., Sattarov V.N. The phenotypic variability of Apis melli-
fera drones in apiaries of the northern part of Bashkortostan. Izvestiya vysshikh uchebnykh 
zavedeniy. Povolzhskiy region. Estestvennye nauki = University proceedings. Volga region. 
Natural sciences. 2021;2:74–83. (In Russ.). doi:10.21685/2307-9150-2021-2-7 

Введение 

По сведениям специалистов вид медоносная пчела подразделяется  
на 27 подвидов. При этом эволюционно сформированным и экологически 
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адаптированным к обитанию в условиях континентального климата с дли-
тельными холодными зимами Северной Европы является автохтонный для 
центральных и северных регионов России подвид темной лесной пчелы 
(Apis mellifera mellifera L.), преимущественно обитающий в лесных экоси-
стемах [1–5]. 

В настоящее время таксономически «чистые» популяции и субпопу-
ляции этого подвида пчел встречаются локально в Республике Башкорто-
стан (РБ) на Южном Урале, в Пермском крае на Среднем Урале, в Республи-
ке Татарстан в Поволжье, в Республике Удмуртия, Кировской области и  
Алтайском крае. Незначительные по численности популяции данного подви-
да пчел отмечаются на территории некоторых европейских государств [6].  
РБ расположена на склонах Южного Урала. Башкортостан характеризуется 
многообразием природных условий, ресурсов и мелиттофильной флоры, что 
обусловлено его физико-географическим положением [7]. Данные условия и 
обширные лесные массивы позволяют эффективно развивать интенсивное 
пчеловодство на основе сохранения таксономической «чистоты» культиви-
руемых пчел. Как отмечают специалисты, существующее генетическое раз-
нообразие, характерное для природных популяций медоносной пчелы, явля-
ется одним из важных условий для поддержания и устойчивого развития пче-
ловодства [8].  

На территории Республики Башкортостан одним из сохранившихся  
локалитетов медоносных пчел среднерусского подвида является бурзянская 
популяция, а территорию, на которой она располагается, можно признать  
рефугиумом для этого подвида пчел. В то же время, по мнению ряда ученых 
[9, 10], помимо бурзянской популяции в РБ сохранились татышлинская,  
аскинская и балтачевская популяции этого подвида пчел, которые могут 
формировать северо-башкирскую субпопуляцию Apis mellifera mellifera. Спе-
циалистами на данной территории были проведены молекулярно-генетиче-
ские исследования локальных группировок рабочих особей медоносных пчел, 
в процессе которых были выявлены резерваты подвида Apis mellifera mellifera 
[2, 10–17]. Однако исследования по динамике морфотипной и фенотипиче-
ской структуры и таксономической оценке медоносных пчел на пасеках, об-
разующих северо-башкирскую популяцию (северная лесостепная зона РБ), 
пока не проводились.  

К важнейшим направлениям стратегии устойчивого развития экосистем 
относится сохранение биоразнообразия в аспекте контроля и управления ре-
сурсами. При этом специалисты отмечают, что для осуществления научно 
обоснованных программ сохранения биоразнообразия необходимо применять 
различные методы его оценки на разных пространственных шкалах, как для 
всей совокупности растений и животных, так и для отдельных редких и  
уязвимых видов. Оценка биоразнообразия с географических позиций позво-
ляет определить ценность и уникальность региональных биомов и экосистем, 
их природоохранный статус, границы ареалов видов и факторы, негативно 
действующие на популяции. Подобные оценки дают возможность оптималь-
ного планирования природоохранных мероприятий, разработки необходимых 
мер по охране и восстановлению популяций исчезающих видов растительно-
го и животного мира [18].  
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Is (чер.-дым.) 2R (кор.-коф.) O (кор.-коф.) 

Рис. 3. Образцы идентифицированных фенотипов трутней пчел Apis mellifera –  
морфотип (Is, 2R, O) и окраска волосков на брюшке  

(коричнево-кофейная – кор.-коф., черно-дымная – чер.-дым.) 
 
В шкале окраски Гётце выделяют следующие оттенки: серый (песоч-

ный и глинистый); коричневый (ржавый и кофейный); черный (дымный и 
сажа); желтый (гороховый и айвовый). 

Результаты 

На пасеках северной лесостепной зоны Башкортостана распространены 
три фенотипа O – темная кутикула (коричнево-кофейная), Is широкая седло-
видная полоса (черно-дымная), 2R на кутикуле желтые два кольца (коричне-
во-кофейная) (рис. 3). 

В 2017 г. максимальное количество трутней, характеризующихся фено-
типом Apis mellifera mellifera (O, коричнево-кофейная), было зарегистрирова-
но в Бураевском и Краснокамском районах 71 и 72 % от общего числа трут-
ней в выборках по районам соответственно. В четырех районах данный фено-
тип встречался в 50–55,6 % случаев: Балтачевский и Янаульский районы по 
50 %, Караидельский – 51,4 %, Мишкинский – 55,6 %. В оставшихся трех 
районах Аскинском, Нуримановском и Таташлинском встречаемость трутней 
с фенотипом Apis mellifera mellifera составила – 35,5, 45,6 и 47,0 % соответст-
венно. При этом фенотипы Is (черно-дымная), 2R (коричнево-кофейная) были 
зарегистрированы на пасеках не во всех районах. В Краснокамском, Миш-
кинском и Татышлинском районах были выявлены трутни только Is (черно-
дымная). В целом морфологический материал 2017 г. характеризуется мак-
симальной встречаемостью трутней с фенотипом среднерусского подвида  
O (коричнево-кофейная) – 53,2 %. Далее по численности идут трутни с фено-
типом Is (черно-дымная) – 31,8 и 2R (коричнево-кофейная) – 15,0 % соответ-
ственно (рис. 4). Нами установлено, что все морфотипы характеризуются на-
личием окраски волосков, соответствующей стандарту Apis mellifera mellifera. 
В то же время при рассмотрении всего окрасочного спектра можно отметить 
максимальную встречаемость у трутней коричнево-кофейной окраски  
(68,2 %), что превышает встречаемость у трутней черно-дымной окраски на 
36,4 %. 

В 2018 г., в отличие от предыдущего года, максимальное количество 
трутней с фенотипом среднерусского подвида (Apis mellifera mellifera) было 
обнаружено только в Мишкинском районе (62,2 %), что ниже показателей 
предыдущего года в Бураевском районе на 8,8 % и в Краснокамском районе – 
на 9,8 %. 
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mellifera mellifera. Встречаемость трутней с коричнево-кофейной окраской 
составила 68,1 %, что выше встречаемости трутней черно-дымной окраски на 
36,2 %.  

В 2020 г. максимальная встречаемость трутней с фенотипом O (корич-
нево-кофейная) была представлена в Аскинском районе – 59,3 %, что ниже 
значения 2017 г. на 12,7 %. Далее по числу встречаемости трутней с этим фе-
нотипом идут пасеки четырех районов: Бураевский – 51,9 %, Татышлин-
ский – 52,1 %, Калтасинкий – 53,1 % и Балтачевский район – 56,5 %. На пасе-
ках остальных пяти районов этот показатель варьирует от 37 до 47,8 %:  
Караидельский – 37, Краснокамский – 41,3, Нуримановский – 45,4, Янауль-
ский – 47,3 и Мишкинский– 47,8 соответственно.  

В целом можно отметить, что в 2020 г. встречаемость трутней с фено-
типом O (коричнево-кофейная) составила 48,5 %, что выше численности осо-
бей с фенотипом Is (черно-дымной) на 19,6 % и 2R (коричнево-кофейная)  
на 27,1 %. В то же время встречаемость трутней среднерусского подвида  
в 2020 г. в отличие от 2018–2019 гг. уменьшилась на 0,6 %. При этом встре-
чаемость трутней с коричнево-кофейной окраской составила 70,7 %, что вы-
ше значений этого показателя в 2019 г. на 2,6 % и выше встречаемости трут-
ней черно-дымной окраски на 41,4 %. В целом за период исследования было 
зафиксировано незначительное снижение встречаемости трутней с феноти-
пом среднерусского подвида (см. рис. 4). 

Таким образом, за весь период исследований встречаемости фенотипа 
пчел среднерусского подвида (Apis mellifera mellifera) в течение 2017–2018 гг. 
было зарегистрировано снижение ее на 5,4 %, повышение на 1,7 % в 2018–
2019 гг. и снижение на 0,6 % в 2020 г. Подобная тенденция была зафиксиро-
вана и по значениям встречаемости трутней с фенотипами Is (чер.-дым.) и  
2R (кор.-коф.). 

Заключение 

Исследования по фенотипической структуре трутней медоносных пчел 
на пасеках северной лесостепной зоны Республики Башкортостан выявили 
три их фенотипа: O – темная кутикула (коричнево-кофейная), Is – широкая 
седловидная полоса (черно-дымная и 2R – на кутикуле желтые два кольца 
(коричнево-кофейная). При этом все идентифицированные фенотипы харак-
теризовались наличием волосков на брюшке соответствующей окраски во-
лосков пчел среднерусского подвида (Apis mellifera mellifera). С учетом гап-
лоидности трутней выявленные особи, таксономически соответствующие 
среднерусскому подвиду, указывают на наличие чистопородных пчелиных 
маток в семьях. Эти данные указывают на биологический потенциал популя-
ции медоносной пчелы в северной лесостепной зоне Республики Башкорто-
стан как резервата среднерусского подвида. Зарегистрированные незначи-
тельные колебания встречаемости трутней данного подвида, возможно, могут 
быть проявлением завоза пчел других подвидов непосредственно на стацио-
нарные пасеки, так и результатом кочевок пасек в период медосбора [21].  
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1 
Аннотация. Актуальность и цели. Работы, направленные на поиск эколого- и энер-
госберегающих технологий очистки вод от тяжелых металлов, являются весьма акту-
альными. Целью настоящей работы явилось изучение способов усиления полноты 
извлечения ионов меди, никеля и железа из водных сред ряской малой при воздейст-
вии электромагнитного излучения (ЭМИ) КВЧ, а также ее регенерации после процес-
са фиторемедиации в присутствии в растворах добавок катиона кальция. Материалы 
и методы. Для изучения процессов удаления ионов тяжелых металлов (ИТМ) из мо-
дельных растворов растениями ряски при воздействии электромагнитного излучения 
частотой 65 ГГц применяли высокочастотный генератор сигналов Г4-142. После об-
лучения ЭМИ растения ряски помещали в модельные растворы, имитирующие сточ-
ные воды, содержащие ионы тяжелых металлов, приготовленные на основе отстоян-
ной водопроводной воды. Остаточное количество ИТМ после фиторемедиации опре-
деляли вольтамперометрическим и фотометрическим способами, используя робо-
тизированный комплекс «Экспертиза ВА – 2D» с электродом «3 в 1» и КФК-3.  
В экспериментах по регенерации ряски малой применяли гистохимические методы. 
Статистическая значимость различий проводилась по медианам в выборках, рассчи-
тывая H-критерий Краскела – Уоллиса. Результаты. В результате исследований ус-
тановлено, что эффективность очистки модельных растворов от ионов меди облу-
ченной ряской составила 85–90 %. Этот показатель немного ниже эффективности 
очистки раствора ряской, не подвергнутой облучению. На процессы извлечения меди 
из растворов влияла природа аниона. Катионы меди лучше извлекались из сульфат-
ного раствора. Извлечение ионов никеля облученной ряской происходило интенсив-
нее, нежели необлученной ряской, но в обоих случаях с низкими скоростями. Эффек-
тивность извлечения катионов железа составила 52–75 %. Эксперименты по регене-
рации ряски после фиторемедиации показали, что материнские и дочерние клетки 
оказываются более устойчивыми к тяжелым металлам, чем вегетативные. Такая ус-
тойчивость может быть связана с селективной чувствительностью различных органов 
растений к химическим агентам. Выводы. Установлено, что при действии ЭМИ КВЧ 
диапазона 65 ГГц процесс извлечения ряской катионов меди, железа и никеля проте-
кал интенсивнее. Эффективность очистки воды от ИТМ достигала 75–90 %. Выявле-
но влияние радиуса катиона и размера аниона соли на скорость извлечения ряской 
ИТМ. Показано положительное влияние сульфат ионов на процесс проникновения 
металлов в объем фитомассы ряски. Показана возможность регенерации ряски малой 
после извлечения ею из модельных растворов ионов Ni2+ и Cu2+ (С = 1 и 10 мг/л) как 
с добавкой, так и без добавки ионов кальция. При этом листецы ряски после выдержки 
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в растворах с содержанием катионов меди 1 мг/л при последующей высадке на пи-
тательную среду сохранили способность продуцировать почки и размножаться. 
При выдержке ряски в более концентрированных средах (Cu2+ 10 мг/л) даже в при-
сутствии кальция растения погибали, т.е. регенерация не происходила. При содер-
жании в растворе катиона никеля в концентрациях 1 и 10 мг/л достигалась регене-
рация ряски в присутствии ионов кальция. Без добавок кальция регенерации ряски 
не происходило. 

Ключевые слова: ряска малая (Lemna minor), фиторемедиация, энергия электромаг-
нитных излучений, КВЧ-диапазон, регенерация, железо, никель, медь, кальций, ме-
ристемы 
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Abstract. Background. Works aimed at finding ecological and energy-saving technologies 
for water purification from heavy metals are very relevant. The purpose of this work is to 
study the methods of enhancing the completeness of copper, nickel and iron ions extraction 
from the aquatic environment of Lemna minor L. under the influence of EMP EHF, as well 
as its regeneration after the phytoremediation process in the presence of calcium cation ad-
ditives in solutions. Materials and methods. A G4-142 high-frequency signal generator was 
used to study the processes of removing heavy metal ions (ITM) from model solutions  
using an electromagnetic field (EMP) with a frequency of 65 GHz. After EMP irradiation, 
Lemna minor L. plants were placed in model solutions based on settled tap water, simula-
ting waste water containing heavy metal ions (ITM). The residual amount of ITM after phy-
toremediation was determined by voltammetric and photometric methods using a robotic 
complex “Expertise VA – 2D” with an electrode “3 in 1” and KFK-3. Histochemical me-
thods were used in experiments on the regeneration of Lemna minor L. The statistical signi-
ficance of the differences was carried out according to the medians in the samples, calcula-
ting the Kruskal – Wallis H-test. Results. As a result of the research, it was found that the 
efficiency of cleaning model solutions from copper ions by irradiated Lemna minor L. was 
85–90 %. This indicator is slightly lower than the efficiency of cleaning the solution with 
Lemna minor L. not exposed to irradiation. The processes of copper extraction from solu-
tions were influenced by the nature of the anion. Copper cations were better extracted from 
sulfate solution. The extraction of nickel ions by irradiated Lemna minor L. was more in-
tense than by unirradiated Lemna minor L., but in both cases at low rates. The extraction 
efficiency of iron cations was 52–75 %. Experiments on regeneration of duckweed after 
phytoremediation showed that mother and daughter cells are more resistant to heavy metals 
than vegetative ones. Such resistance may be associated with the selectivity of the sensitivi-
ty of various plant organs to chemical agents. Conclusions. It was found that under the  
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action of EHF EMR of the 65 GHz range, the process of extraction by duckweed cations of 
copper, iron and nickel proceeded more intensively. The efficiency of water purification 
from ITM reached 75–90 %. The influence of the radius of the cation and the size of the 
salt anion on the extraction rate of duckweed ITM was revealed. The positive effect of sul-
fate ions on the process of penetration of metals into the volume of duckweed phytomass is 
shown. The possibility of regeneration of duckweed after extraction of Ni2+ and Cu2+ ions 
(C = 1 and 10 mg/L) with or without the addition of calcium ions is shown. At the same 
time, duckweed fronds, after exposure to solutions with a copper cation content of 1 mg/l, 
with subsequent planting on a nutrient medium, retained the ability to produce buds and 
multiply. When the duckweed was kept in more concentrated media (Cu2+ 10 mg/l), even in 
the presence of calcium, the plants died, that is, no regeneration took place. With the con-
tent of nickel cation in the solution at concentrations of 1 and 10 mg/l, regeneration of 
duckweed was achieved in the presence of calcium ions. The regeneration of duckweed did 
not occur without calcium supplements. 

Keywords: duckweed (Lemna minor), phytoremediation, energy of electromagnetic radia-
tion, EHF range, regeneration, iron, nickel, copper, calcium, meristems 

For citation: Aref’eva O.A., Ol’shanskaya L.N., Valiev R.Sh. A study of water environ-
ment purification efficiency by little duckweed Lemna minor L. from heavy metal salts  
using the energy of electromagnetic radiation and phytoremediant regeneration. Izvestiya 
vysshikh uchebnykh zavedeniy. Povolzhskiy region. Estestvennye nauki = University pro-
ceedings. Volga region. Natural sciences. 2021;2:84–97. (In Russ.). doi:10.21685/2307-
9150-2021-2-8 

Введение 

Метод фиторемедиации водными растениями является востребованным 
способом для очистки промышленных стоков за рубежом и в РФ. Преимуще-
ства использования растений в качестве очистителей заключаются в обога-
щении воды кислородом, уничтожении патогенных бактерий и окислении 
химических элементов. При этом затраты на фиторемедиацию не превышают 
20 % от стоимости существующей биологической очистки и доочистки вод [1]. 
Растительная клетка является неким реактором, на поверхности которой об-
разуется разность электрических потенциалов, за счет которой происходит 
поглощение катионов металлов [2–5]. Поэтому изучение способов, направ-
ленных на увеличение эффективности протекания процессов фиторемедиа-
ции и ее ускорения, является актуальным и имеет для технологии очистки 
вод не только практическое, но и фундаментальное значение.  

Из литературных источников известно, что диапазон крайне высоких 
частот (КВЧ) ЭМИ увеличивает проницаемость клеточной мембраны для  
ионов различной природы [3, 5–6]. Данная способность ЭМИ КВЧ диапазона 
может быть основой для разработки новых высокоэффективных технологий 
очистки сточных вод. На сегодняшний момент накоплен большой объем дан-
ных о динамике поглощения ТМ растениями, их трансформации, а также  
о физических факторах (лазерное, ультрафиолетовое, инфракрасное излуче-
ние, магнитное поле), влияющих на процессы очистки воды методом фито-
ремедиации [6–11]. Однако до сих пор редки исследования, посвященные 
изучению возможности восстановления фитосорбентов после фиторемедиа-
ции. В связи с этим представляет интерес информация об устойчивости тка-
ней и органов водных растений при воздействии на них ТМ. Отбор регене-
рантов может послужить основой для выведения штаммов/линий растений 
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устойчивых к высоким концентрациям металлов для использования их  
в практике очистки воды от пллютантов. 

Целью настоящей работы явилось изучение способов усиления полно-
ты извлечения ионов меди, никеля и железа из водных сред ряской малой при 
воздействии ЭМИ КВЧ, а также ее регенерации после процесса фитореме-
диации в присутствии в растворах добавок катиона кальция. 

Объекты и методы исследований 

Для исследования способности растительной клетки к аккумуляции  
ионов тяжелых металлов (медь, железо, никель) под воздействием ЭМИ КВЧ 
в качестве объекта исследования была выбрана аквариумная ряска малая Lem-
na minor L. Вид растения устанавливали по методике, описанной в работе [12]. 
Образцы ряски были отобраны из естественного источника в черте города 
Энгельса (+51 28' с. ш., +46 5' c. ш.), стерилизованы по методике со спиртом и 
4 % раствором гипохлорита натрия [13]. 

Для изучения процессов удаления ионов тяжелых металлов (ИТМ) из 
модельных растворов с помощью электромагнитного поля частотой 65 ГГц 
применяли высокочастотный генератор сигналов Г4-142. Растения малой 
ряски одного срока вызревания (в расчете 20 г ряски на 1 л раствора) подвер-
гали воздействию ЭМИ КВЧ в течение 5, 10, 15 и 30 мин, после чего расте-
ния помещали в модельные растворы, приготовленные на основе отстоянной 
воды из системы водоснабжения, с концентрацией ИТМ (Ni2+, Cu2+, Fe2+)  
1 мг/л. Приготовление модельных растворов с содержанием ТМ с концентра-
цией катионов 1 мг/л осуществляли путем растворения соответствующего 
количества соли в 1 л воды, содержащей 1 мл концентрированной серной ки-
слоты. 

Остаточное количество ИТМ после фиторемедиации определяли вольт-
амперометрическим и фотометрическим способами, используя роботизиро-
ванный комплекс «Экспертиза ВА – 2D» с электродом «3 в 1» и спектро-
фотометр КФК-3. 

Для исследования способности листецов ряски малой к регенерации 
после пребывания в растворах солей меди и никеля был проведен следующий 
эксперимент. Группы листецов ряски в количестве 30–40 штук пересаживали 
из питательной среды Хогланда [15], на которой они культивировались,  
в сульфатные растворы меди с концентрациями Cu2+ 1 и 10 мг/л, а также  
в растворы со смесью ионов Cu2+ и Ca2+, концентрации металлов в этих вари-
антах также составляли 1 и 10 мг/л. Выдержка листецов в растворах и смесях 
происходила в течение 5 сут, при этом регистрировались изменения внешне-
го вида отдельных листецов и их групп, после чего их вновь пересаживали на 
питательную среду Хогланда. Далее в течение месяца проводился подсчет 
вновь сформировавшихся листецов и групп, гистохимическими методами 
исследовалось содержание меди в тканях листецов [15–16]. Для статистиче-
ской обработки результатов исследований применяли программы Microsoft 
Excel 2010 и PAST 3.07 (University of Oslo). Уровень значимости для расчета 
H-критерий Краскела – Уоллиса принимали равным 0,05 [17].  

Результаты и обсуждение 

В опытах по изучению влияния ЭМИ КВЧ диапазона на эффективность 
извлечения катионов из загрязненных вод было установлено, что изменение 
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концентрации катионов металлов в пробах зависит от времени пребывания 
ряски в модельных растворах сточных вод и времени облучения (табл. 1). 

 
Таблица 1 

Изменение концентрации ИТМ (СМе,) в пробе в зависимости  
от длительности облучения (τ, мин) и времени пребывания ряски (t, ч)  

в растворах МеSO4 (Сисх Ме 2+ = 1 мг/л) 

Металл, 
Me 

τ,  
мин 

СМе, мг/л
в пробе 

СМе, мг/л
в пробе 

СМе, мг/л
в пробе 

СМе, мг/л
в пробе 

СМе, мг/л 
в пробе 

СМе, мг/л
в пробе 

t, ч – 1 5 24 72 120 168 

Cu 

К 0,915 0,543 0,374 0,195 0,080 0,023 

5 0,893 0,604 0,43 0,257 0,129 0,068 

10 0,945 0,749 0,567 0,429 0,245 0,109 

15 0,845 0,637 0,449 0,370 0,197 0,081 

30 0,897 0,627 0,501 0,427 0,245 0,094 

Ni 

К 0,950 0,850 0,750 0,630 0,550 0,480 

5 0,930 0,830 0,780 0,680 0,680 0,700 

10 0,900 0,800 0,710 0,600 0,630 0,650 

15 0,840 0,720 0,650 0,520 0,500 0,520 

30 0,860 0,830 0,600 0,470 0,420 0,560 

Fe 

К 0,736 0,695 0,644 0,528 0,370 0,153 

5 0,989 0,903 0,873 0,678 0,450 0,285 

10 0,777 0,695 0,368 0,346 0,327 0,294 

15 0,808 0,736 0,524 0,212 0,082 0,543 

30 0,916 0,491 0,472 0,501 0,531 0,537 

Примечание. К – контрольная проба без облучения ЭМИ. 
 
Ионы меди лучше всего поглощались растительной клеткой, не под-

вергнутой облучению. Усиления процесса фиторемедиации ЭМИ не проис-
ходило. Эффективность очистки модельных растворов от ионов меди облу-
ченной ряской составила 85–90 %. Несмотря на то, что усиления фитореме-
диации с помощью ЭМИ не было достигнуто, отмечено его положительное 
влияние на растение. В проведенных ранее исследованиях [18–24] было об-
наружено, что электромагнитные волны компенсируют отрицательное влия-
ние атомов тяжелых металлов на жизнедеятельность гидробионтов и оказы-
вают реабилитирующий эффект. После пребывания ряски, облученной в те-
чение 15 и 30 мин, в растворе сульфата никеля в течение 3 сут остаточная 
концентрация ионов металла составила всего 0,52 и 0,47 мг/л соответственно. 
При этом остаточная концентрация катионов никеля после фиторемедиации 
необлученной ряской была выше (0,63 мг/л), что свидетельствует о стимули-
рующем эффекте электромагнитного поля на способность растительной 
клетки поглощать катионы металла. На 5 сут наблюдался обратный выброс 
ионов никеля в раствор, указывающий на существование предела накопления 
клетками ионов металла (табл. 1). В период наблюдения за экспериментом 
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отмечались признаки некроза ряски, а именно: изменение цвета листецов от 
ярко зеленого в исходном состоянии на бурый цвет. При увеличении времени 
пребывания ряски в растворе катионов никеля растение погибало. 

Эффективное поглощение ряской катионов железа наблюдалось после 
облучения растений ЭМИ КВЧ в течение 15 мин. На пятые сутки, как и  
в эксперименте с раствором ионов никеля, достигалось предельное накопле-
ние металла клетками ряски. Эффективность извлечения по ионам Fe2+ соста-
вила для исследуемого диапазона облучений 52–75 %. 

При увеличении времени облучения растения до 30 мин предельное на-
копление и выброс ионов железа произошло уже через 24 ч. Тяжелые метал-
лы могут концентрироваться как внутри клеток, так и на их поверхности. 
Механизм проникновения металлов происходит в две стадии. На первой ста-
дии происходит связывание катионов с клеточной поверхностью в результате 
физико-химических процессов. На второй стадии происходит их перенос  
в цитоплазму клеток. 

Скорость и эффективность извлечения ИТМ ряской в исследованном 
временном диапазоне облучения (1–168 ч) зависят от размера радиуса (R) ка-
тионов металла (рис. 1). 

 

 

Рис. 1. Уменьшение радиусов катионов металлов 
 
Катионы меньших размеров прочнее удерживают гидратную оболочку, 

и им сложнее проникнуть внутрь клеточной ткани [25]. 
В результате эксперимента по изучению влияния природы анионов на 

процесс фиторемедиации ряской катионов меди из сточных вод было уста-
новлено, что в течение первого часа эффективность очистки и скорость про-
цесса извлечения ионов меди уменьшаются в ряду анионов следующим обра-
зом: (CH3COO)2

– > SO4
2– > Cl– (рис. 2). При этом сила взаимодействия катио-

на меди с анионом меньшего размера (Cl–) является наибольшей. 
При длительной выдержке растений в сульфатном и ацетатном раство-

рах меди было установлено, что процесс фиторемедиации металла происхо-
дил более полно в первом из них. Это может свидетельствовать о том, что 
после извлечения ряской меди крупные ацетат-ионы накапливаются в раст-
воре вблизи клетки, экранируя активные центры сорбции и затормаживают 
процесс диффузии катионов меди в растительную клетку. 

Было замечено, что по истечении часа нахождения ряски малой в раст-
воре хлорида меди происходил некроз тканей растения. Видимо, суммация 
двух эффектов: меньший размер аниона хлора и, как следствие, более силь-
ная связь с катионом меди, а также сильные окислительные свойства С1– по 
сравнению с анионом SO4

2– обеспечивают большую эффективность извлече-
ния меди в сульфатных растворах. 
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Рис. 2. Эффективность очистки сточных вод от ионов меди ряской в растворах  

(слева-направо): 1 – CuCl2; 2 – CuSO4; 3 – (CH3COO)2Cu,  
без облучения и после облучения ЭМИ КВЧ в течение 15 мин 

 
Одной из интересных и малоизученных до сих пор проблем является 

проблема восстановления растениями своих свойств после действия токси-
кантов [26]. В процессе фиторемедиации в фитомассу и жизненно важные 
органы высших растений проникают различные вещества [26–27], которые,  
в свою очередь, могут ослаблять или усиливать действие поллютантов.  
Известно, например, что кальций и магний являются весьма сильными про-
текторами от поглощения растениями именно тяжелых металлов [28]. Нами 
была изучена возможность регенерации листецов ряски малой после пребы-
вания в растворах солей меди, а также их смесей с кальцием в течение 5 сут. 
Такое время было выбрано исходя из литературных данных: как правило, по-
сле 5–6 сут пребывания ряски и других макрофитов в солевых растворах тя-
желых металлов концентрации последних снижаются до некоторого мини-
мального уровня и в дальнейшем практически не меняются [29]. 

В течение 5 сут пребывания листецов в растворах сульфата меди с кон-
центрациями 1 и 10 мг/л иона металла, а также в сульфатных растворах меди 
с добавлением нитрата кальция (концентрация ионов Ca2+ и Cu2+ были одина-
ковы 1 и 10 г/л). Было отмечено частичное разделение групп листецов, разви-
тие хлороза, отпадение корней, снижение тургора. В концентрированном раст-
воре процесс потери зеленой окраски шел быстрее, чем в разбавленном. 

Гистохимическое исследование листецов показало, что у материнских 
растений из раствора меди и ее смеси с кальцием медь присутствует в основ-
ном в корне, отделительной зоне, в то время как в вегетативных тканях она 
содержится в небольших количествах. Это, вероятнее всего, может быть свя-
зано с тем, что на 5 сут основная масса клеток погибает и происходит сброс 
металла в раствор. 

В следующем эксперименте листецы были пересажены из растворов  
и смесей с концентрацией меди и кальция 1 мг/л на питательную среду  
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Первый механизм основан на снижении поверхностного электрическо-
го мембранного потенциала ψ0 за счет связывания катионов кальция с отри-
цательно заряженными гидрофильными головками фосфолипидов мембраны. 
Таким образом, происходит диффузия ТМ в клетки за счет уменьшения силы 
притяжения катионов.  

Второй тип снижения токсичности тяжелых металлов кальцием связы-
вают с тем, что кальций в норме является необходимым структурирующим 
компонентом мембран растений. Тяжелые металлы могут вытеснять кальций 
из белков, связанных с мембраной, что приводит к нарушению ее целостно-
сти. Поэтому добавление кальция благоприятствует восстановлению целост-
ности цитоплазматической мембраны и снижает масштаб поступления тяже-
лых металлов в клетки. Приведенные выше механизмы сформулированы на 
основе экспериментов на корнях наземных растений [33]. Но поскольку ниж-
няя поверхность листецов ряски фактически и выполняет функции корней, 
правомочным, на наш взгляд, будет их применение и к рясковым.  

Заключение 

Установлено, что при действии ЭМИ КВЧ диапазона 65 ГГц процесс 
извлечения ряской катионов меди, железа и никеля протекал интенсивнее. 
Эффективность очистки воды от ИТМ достигала 75–90 %. Выявлено влияние 
радиуса катиона и размера аниона соли на скорость извлечения ряской ИТМ. 
Скорость извлечения растет в рядах: Cu2+>Fe2+>Ni2+ и SO4

2–>CH3COO–>Cl–. 
Показано положительное влияние сульфат ионов на процесс проникновения 
металлов в объем фитомассы ряски. 

Показана возможность регенерации ряски малой после извлечения ею 
из модельных растворов ионов Ni2+ и Cu2+ (С = 1 и 10 мг/л) как с добавкой, 
так и без добавки ионов кальция. При этом листецы ряски после выдержки  
в растворах с содержанием катионов меди 1 мг/л при последующей высадке 
на питательную среду сохранили способность продуцировать почки и раз-
множаться. При выдержке ряски в более концентрированных средах (Cu2+  
10 мг/л) даже в присутствии кальция растения погибали, т.е. регенерация не 
происходила. При содержании в растворе катиона никеля в концентрациях  
1 и 10 мг/л достигалась регенерация ряски в присутствии ионов кальция. Без 
добавок кальция регенерации ряски не происходило. 
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Широколиственные леса  
верхнего плато Приволжской возвышенности 

Н. А. Леонова 
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na_leonova@mail.ru 
1 

Аннотация. Актуальность и цели. Верхнее плато Приволжской возвышенности за-
нимает восточную часть Пензенской области. Особенности литогенной основы верх-
него плато Приволжской возвышенности, пересеченный рельеф создают многообра-
зие экологических условий, что находит отражение и в видовом составе и структуре 
фитоценозов. В пределах верхнего плато Приволжской возвышенности все ландшаф-
ты объединены в группу эрозионно-денудационных возвышенных равнин. Сведения 
о широколиственных лесах этой территории немногочисленны, поэтому настоящая 
публикация ставит своей целью анализ их современного состояния в границах Пен-
зенской области. Материалы и методы. Изучение флористического состава и струк-
туры широколиственных лесов проводили при маршрутных и стационарных иссле-
дованиях на пробных площадях размером 100 м2. Структурное разнообразие сооб-
ществ оценивали по соотношению эколого-ценотических групп видов в составе  
растительного покрова. Классификацию сообществ проводили по доминантному 
принципу с учетом эколого-ценотических групп, а также в соответствии с принципа-
ми флористической классификации. Все описания были обработаны по экологиче-
ским шкалам Д. Н. Цыганова. Ординацию геоботанических площадок проводили 
методом непрямого градиентного анализа. Результаты. Современные широколист-
венные леса в ландшафтах эрозионно-денудационных равнин не имеют широкого 
распространения и составляют около 20 % от общей площади лесов района исследо-
вания. Выделены пять групп ассоциаций: широколиственные леса неморальные – 
Querceta nemoro-herbosa (Q-Nm), широколиственные леса бореально-неморальные – 
Querceta boreo-nemoro-herbosa (Q-Br_Nm), широколиственные леса неморально-
боровые – Querceta nemoro-pine-herbosa (Q-Nm_Pn), широколиственные леса немо-
рально-лугово-степные – Querceta nemoro-prato-steppe-herbosa (Q-Nm_Md-St),  
широколиственные леса неморально-нитрофитные – Querceta nemoro-nitro-herbosa 
(Q-Nm_Nt). Отмечены приуроченности выделенных классификационных единиц ти-
пам местности, элементам рельефа, особенности их экологии. Отмечено произраста-
ние редких для области видов. Согласно эколого-флористической классификации 
широколиственные леса представлены двумя классами, тремя порядками, четырьмя 
союзами и пятью ассоциациями. Выводы. Формирование широколиственных лесов 
верхнего плато Приволжской возвышенности в значительной степени и на протяже-
нии длительного периода времени проходило под влиянием хозяйственной деятель-
ности. Преобладающее большинство сообществ являются вторичными, порослевы-
ми. Леса с доминированием Quercus robur семенного происхождения занимают очень 
незначительные площади и сохранились на территориях, где затруднена рубка.  
Видовой состав сообществ и их структура, с одной стороны, прямо или косвенно свя-
заны с деятельностью человека, с другой – определяется особенностями литогенной 
основы верхнего плато Приволжской возвышенности. Классификация широколист-
венных лесов с использованием эколого-ценотического подхода позволяет оценить 
их сукцессионное состояние. 
                                                           

1 © Леонова Н. А., 2021. Контент доступен по лицензии Creative Commons Attribution 4.0 License / This work 
is licensed under a Creative Commons Attribution 4.0 License. 
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Abstract. Background. The upper plateau of the Volga Upland occupies the eastern part of 
the Penza region. The features of the lithogenic base of the upper plateau of the Volga  
upland, the rugged terrain create a variety of ecological conditions, which is reflected in the 
species composition and structure of phytocenoses. Within the upper plateau of the Volga 
upland, all landscapes are united in the group of erosion-denudation upland plains (EDR). 
Information about the broad-leaved forests of this territory is not numerous, so this publica-
tion aims to analyze their current state within the boundaries of the Penza region. Materials 
and methods. The investigation of the flora composition and structure of broad-leaved fo-
rests was carried out in route and stationary studies on sample areas of 100 m2. The struc-
tural diversity of the communities was estimated by the ratio of ecologic-coenotic groups of 
species in the composition of the vegetation cover. The classification of communities was 
carried out according to the dominant principle, taking into account ecological and coenotic 
groups (ECG), as well as in accordance with the principles of floral classification. All de-
scriptions were processed according to the ecological scales of D.N. Tsyganov. Ordination 
of geobotanical sites was performed by indirect gradient analysis. Results. Modern broad-
leaved forests in the landscapes of erosion-denudation plains are not widespread and ac-
count for about 20 % of the total forest area of the area. Five groups of associations have 
been identified: Querceta nemoro-herbosa (Q-Nm), Querceta boreo-nemoro-herbosa  
(Q-Br_Nm), Querceta nemoro-pine-herbosa (Q-Nm_Pn), Querceta nemoro-prato-steppe-
herbosa (Q-Nm_Md-St), Querceta nemoro-nitro-herbosa (Q-Nm_Nt). It is noted that the 
selected classification units are associated with the types of terrain and terrain elements, 
and the peculiarities of their ecology are noted. The growth of rare species in the area is 
noted. According to the ecologic-floristic classification, broad-leaved forests are represen-
ted by 2 classes, 3 orders, 4 unions and 5 associations. Conclusions. The formation of 
broad-leaved forests of the upper plateau of the Volga Uplands to a large extent and for  
a long period of time took place under the influence of economic activity. The overwhel-
ming majority of communities are secondary, coppice. Forests dominated by Quercus robur 
of seed origin occupy very small areas and have survived in areas where felling is difficult. 
The species composition of communities and their structure, on the one hand, are directly 
or indirectly related to human activities, and on the other, are determined by the peculiari-
ties of the lithogenic base of the upper plateau of the Volga Upland. The classification of 
broad-leaved forests using the ecologic-coenotic approach makes it possible to assess their 
successional state. 

Keywords: upper plateau of the Volga upland, landscapes of erosion-denudation plains, 
ecologic-coenotic groups, vegetation classification, broad-leaved forests 
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Введение 

В пределах Пензенской области верхнее плато Приволжской возвы-
шенности занимает восточную часть области и имеет наибольшие высоты 
(280–320 м).  

Особенности литогенной основы верхнего плато Приволжской возвы-
шенности (большая амплитуда высот, легкопроницаемые породы палеогена, 
глубокое залегание грунтовых вод, широкое распространение лессовидных и 
солифлюкционных четвертичных отложений) способствуют тому, что основ-
ными процессами ландшафтоформирования являются эрозионные, суффози-
онные и реже солифлюкционные. Пересеченный рельеф создает многообра-
зие экологических условий (крутизна и экспозиция склонов, распределение 
рыхлых делювиальных наносов, выхода на поверхность водоносных горизон-
тов) [1]. Северная часть верхнего плато (правобережье Суры) имеет расчле-
ненный рельеф, рыхлые почвогрунты и положительный баланс влаги, южная 
часть (левобережье Суры) сложена преимущественно суглинистыми четвер-
тичными отложениями, имеет отрицательный баланс влаги. Согласно бота-
нико-географическому районированию правобережье Суры принадлежит За-
сурскому, левобережье – Кададо-Узинскому флористическим районам, с пре-
обладанием сосновых, сосново-широколиственных и широколиственных ле-
сов [2]. 

В пределах верхнего плато Приволжской возвышенности все ланд-
шафты объединены в группу эрозионно-денудационных возвышенных 
равнин (ЭДР) [3]. Анализ территориальной организации ландшафтов позво-
ляет сделать вывод о вертикальной ярусности геосистем. Первый высотный 
ярус прослеживается на высоте 290–320 м – это останцово-водораздельный и 
плакорный тип местности слабоволнистых поверхностей верхнего плато 
Приволжской возвышенности, сложенных маломощными элювиально-делю-
виальными образованиями палеогеновых песков и песчаников со светло-
серыми и серыми лесными песчаными почвами (1-й тип местности). Вторая 
высотная ступень прослеживается на пологом приводораздельном склоне на 
высоте 240–290 м – плакорный и приречный (склоновый) тип местности 
склонов верхнего плато Приволжской возвышенности, сложенных делюви-
альными пылевато-песчаными и песчаными отложениями, подстилаемых па-
леогеновыми песчаниками, опоками, диатомитами со светло-серыми и серы-
ми лесными песчаными почвами (2-й тип местности); останцово-водораз-
дельный, междуречный дренированный и склоновый тип местности водораз-
дельных массиво-осевой части Приволжской возвышенности, сложенных 
маломощным элювием терригенных (песчаники) пород палеогенового воз-
раста со светло-серыми и серыми лесными щебнистыми почвами (3-й тип 
местности); плакорный тип местности пониженных приводораздельных про-
странств с западинными формами рельефа, сложенных суглинистым элювием 
кремнисто-карбонатных (опоки, мергели) и терригенных пород палеогеново-
го и мелового возраста с серыми лесными и черноземными почвами (4-й тип 
местности). Третья высотная ступень располагается на нижней части корен-
ного склона с глубоким эрозионным расчленением, мощными делювиальны-
ми и овражно-балочными отложениями на высотах 190–250 м – склоновый 
тип местности придолинных участков склонов, сложенных делювиальными и 
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лессовидными суглинками с оподзоленными, выщелоченными и луговыми 
черноземами (5-й тип местности) и плакорный и склоновый тип местности 
склонов водоразделов и придолинных склонов, сложенных делювиальными и 
лессовидными отложениями (суглинки с прослоями песка, щебня) с выщело-
ченными черноземами (6-й тип местности) [3–4]. 

Методы исследований 

Сбор материала осуществлялся на пробных площадях (ПП) размером 
100 (10 × 10) м2. Всего было сделано 1248 описаний. 

Названия сосудистых растений приведены по С. К. Черепанову [5]. 
Классификация растительности осуществлялась по доминантному 

принципу с учетом ценотических групп видов. Группы ассоциаций выделяли 
по преобладанию в составе травяно-кустарничкового яруса восьми ЭЦГ:  
неморальная (Nm), бореальная (Br), нитрофильная (Nt), олиготрофная (Og), 
боровая (Pn), степная (St), лугово-опушечная (Md), водно-болотная (Wt).  

Для оценки основных экологических параметров полученные описания 
были обработаны по экологическим шкалам Д. Н. Цыганова [6]. 

Ординацию геоботанических площадок проводили методом непрямого 
градиентного анализа – анализа соответствий с удаленным трендом (Detren-
ded Correspondence Analysis (DCA) [7]. 

Результаты и обсуждение 

Современные широколиственные леса в ландшафтах эрозионно-дену-
дационных равнин не имеют широкого распространения и составляют около 
20 % от общей площади лесов района исследования. Преобладают в ланд-
шафтах ЭДР сосновые леса, на их долю приходится свыше 40 % лесопокры-
той площади [8–9]. Лесные массивы с доминированием в древостое Quercus 
robur, Acer platanoides, Tilia cordata, Fraxinus excelsior объединены в группу 
формаций широколиственных лесов – Querceta (Q) и встречаются во всех ти-
пах местности, кроме 1-го. 

Данных о состоянии широколиственных лесов этих территорий в про-
шлом веке очень мало. И. И. Спрыгин [10] по юго-восточной части Пензен-
ской губернии отмечает, что дуб не является породой доминирующей даже 
на хорошо сохранившихся выровненных территориях. Значительную роль 
здесь играет липа. В. Смирнов [11], исследуя растительность правобережья  
р. Суры, отмечал, что значительные площади здесь заняты «сплошными со-
сновыми насаждениями», которые чередуются с небольшими участками ли-
ственного леса.  

В современном растительном покрове в группе формаций широколист-
венных лесов выделены следующие группы ассоциаций (табл. 1): широколи-
ственные леса неморальные – Querceta nemoro-herbosa (Q-Nm), широколист-
венные леса бореально-неморальные – Querceta boreo-nemoro-herbosa  
(Q-Br_Nm), широколиственные леса неморально-боровые – Querceta nemoro-
pine-herbosa (Q-Nm_Pn), широколиственные леса неморально-лугово-степ-
ные – Querceta nemoro-prato-steppe-herbosa (Q-Nm_Md-St), широколиственные 
леса неморально-нитрофитные – Querceta nemoro-nitro-herbosa (Q-Nm_Nt). 
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Разнообразие лесов определяется, с одной стороны, условиями среды,  
с другой – прямо или косвенно связано с деятельностью человека. Сущест-
венная трансформация лесов этой группы ассоциаций связана с интенсивной 
хозяйственной деятельностью: рубками разной степени интенсивности и вы-
пасом [12–13]. Преобладающее большинство сообществ являются вторичны-
ми, порослевыми. На модельной территории леса с доминированием Quercus 
robur семенного происхождения занимают очень незначительные площади и 
сохранились на территориях, где затруднена рубка.  

В травяном покрове всех выделенных групп ассоциаций значительное 
участие как по числу видов, так и по обилию принадлежит видам немораль-
ной ЭЦГ (см. табл. 1). Моховой покров отсутствует. 

Результат ординации 1248 геоботанических описаний широколиствен-
ных лесов в первых трех осях DCA представлен на рис. 1. Суммарный коэф-
фициент детерминации для первой пары осей имеет достаточно высокое зна-
чение – 84,9 %. С первой осью DCA высоко коррелируют обеспеченность 
почвы азотом (r = 0,49), трофность почвы (r = – 0,48), кислотность почвы  
(r = – 0,43); со второй – наиболее сильная корреляция с освещенностью –  
(r = 0,54). Для третьей оси DCA коэффициент детерминации равен 5 %, наи-
более сильная корреляция с трофностью почвы (r = 0,32). 

Согласно доминантной классификации широколиственные леса ЭДР 
можно объединить в три группы: Querceta herbosa – дубовые леса травяные, 
Querceta substepposa – дубовые леса остепненные и Querceta composita –  
дубовые леса сложные. 

Исходя из эколого-флористической классификации широколиственные 
леса ЭДР предварительно отнесены нами к:  

Класс Querco-Fagetea Br.-Bl. et Vlieg. in Vlieg 1937 
Порядок Quercetalia pubescenti-petraeae Klika 1933 
Союз Aceri tatarici-Quercion Zolyomi 1957 
Ассоциация Lathyro nigri-Quercetum roboris Bulokhov et Solomeshch 

2003 
Союз Lathyro-Quercion roboris Solomeshch et al. 1989 
Асс. Calamagrostio epigei-Quercetum roboris Gorczakovskij ex Solo-

meshch et al. 1989 
Асс. Brachypodio pinnati-Quercetum roboris Grigorjev in Solomeshch  

et al. 1989 
Субасс. B.p.-Q.r. cerasetosum fruticosae Solomeshch et al. 1989 
Порядок Fagetalia sylvatica Pawłowski et al. 1928 
Союз Querco roboris-Tilion cordatae Solometch et Laivinsh ex Bulokhov 

et Solomeshch 2003 
Ассоциация Mercurialo perennis-Quercetum roboris Bulokhov et Solo-

meshch 2003 
Базальное сообщество Acer platanoides – Tilia cordata [Fagetalia syl-

vatica] 
Класс Alno glutinosae-Populetea albae P. Fukarek et Fabijanić 1968 
Порядок Alno-Fraxinetalia excelsioris Passarge 1968 
Союз Fraxino-Quercion roboris Passarge 1968 
Асс. Filipendulo ulmariae-Quercetum roboris Polozov et Solomeshch in 

Semenishchenkov 2015 
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Рис. 1. Положение геоботанических описаний широколиственных лесов  
в первых трех осях DCA вместе с векторами экологических факторов. 

Группы ассоциаций: Q-Nm – широколиственные леса неморальные, Q-Br_Nm –  
широколиственные леса бореально-неморальные, Q-Nm_Nt – широколиственные 

леса неморально-нитрофитные, Q-Nm_Md-St – широколиственные леса  
неморально-лугово-степные, Q-Nm_Pn – неморально-боровые 

Широколиственные леса неморальные –  
Querceta nemoro-herbosa (Q-Nm) 

Растительные сообщества, относящиеся к этой группе ассоциаций, в на-
стоящее время являются самыми распространенными в ландшафтах ЭДР среди 
всех широколиственных лесов, представлены наиболее многочисленной груп-
пой описаний (см. табл. 1) и встречаются во всех типах местности, кроме 1-го. 

По экологическим характеристикам они имеют средние показатели по 
увлажнению и кислотности почвы, достаточно широкий диапазон по богат-
ству почвы азотом и обобщенному солевому режиму, это наиболее затенен-
ные сообщества (рис. 1).  
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В древесном ярусе неморальных широколиственных лесов помимо 
Quercus robur часто встречаются Acer platanoides, Betula pendula, Populus 
tremula, Tilia cordata, Ulmus glabra. Часто древостой 2-ярусный. Участие  
в нем Fraxinus excelsior отмечается только на севере Засурского (в право-
бережье р. Инза) и юге Кададо-Узинского ботанико-географических районов. 

Степень развития подлеска зависит от характера хозяйственной дея-
тельности. В сообществах с интенсивным выпасом он отсутствует – форми-
руются леса «паркового» типа. После рубок в сообществах часто наблюдает-
ся развитие плотного полога. Видовой состав доминантов подлеска различен 
в разных ботанико-географических районах: в Засурском – он образован 
Corylus avellana иногда с невысоким участием других неморальных кустани-
ков (Euonymus verrucosa, Lonicera xylosteum), а также подроста Acer plata-
noides, Tilia cordata, Betula pendula, Ulmus glabra, в Кададо-Узинском – суще-
ственную роль в сложении полога играют Acer tataricum, Euonymus verrucosa, 
Cerasus fruticosa, Prunus spinosa и Rhamnus cathartica. 

Сложный древостой, плотный подлесок и подрост создают сильное за-
тенение напочвенного покрова, в котором преобладают теневыносливые не-
моральные виды (см. табл. 1). Абсолютными доминантами и индикаторами 
этой группы являются Aegopodium podagraria, Carex pilosa, Stellaria holostea, 
образующие соответствующие ассоциации. С высоким постоянством в ассо-
циациях встречаются Convallaria majalis, Brachypodium pinnatum (класс кон-
стантности 4). Индикаторами этой группы ассоциаций являются Aegopodium 
podagraria, Carex pilosa и Stellaria holostea. 

Растительные сообщества, относящиеся к этой группе ассоциаций, 
представлены следующими ассоциациями: широколиственные леса с доми-
нированием в травяном ярусе Carex pilosa, широколиственные леса с доми-
нированием Stellaria holostea, широколиственные леса с доминированием 
Convallaria majalis, широколиственные леса с доминированием Aegopodium 
podagraria, широколиственные леса с доминированием Brachypodium pinna-
tum и широколиственные леса разнотравные (табл. 2). 

 
Таблица 2 

Сравнительная характеристика ассоциаций  
неморальных широколиственных лесов 

Ассоциации 

Querceta nemoro-herbosa (Q-Nm) 

c доминированием Carex pilosa 

Quercetum  
coryloso-caricosum pilosae

Quercetum  
caricosum pilosae 

Число ПП 125 56 

Число видов:   

общее / в ярусе С 59 / 57 69 / 58 

деревья 11 10 

кустарники 6 6 

травы 41 53 

мхи и лишайники 1  

Среднее число  
на 100 м2 / в ярусе С 

16,0 ± 0,4 / 12,2 ± 0,4 12,4 ± 0,5 / 9,6 ± 0,5 
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Продолжение табл. 2 

Ср. покрытие яр. А, % 75 55 

Ср. покрытие яр. В, % 45 (10–80) 25 

Ср. покрытие яр. С, % 50 45 

Ср. покрытие яр. D, % <1 – 

Состав древостоя I яруса 
10Д; 6Д4Лп; 5Д5Лп; 9Д1Б; 

6Ко4Д, ед. Б; 5Д5Ко; 6Лп4Д; 
4Лп3Д 2Ко 1Ос, ед. Б 

10Д, ед. Б,Ос 
9Д1Б,Ос 

Состав древостоя II яруса 10Лп; 10Ко  

Индикаторные виды Carex pilosa 
Hieracium umbellatum 
Pyrethrum corymbosum 

Редкие виды – – 

Ассоциации 

Querceta nemoro-herbosa (Q-Nm) 

c доминированием  
Stellaria holostea 

с домированием  
Convallaria majalis 

Quercetum stellariosum Quercetum convallariosum 

Число ПП 127 43 

Число видов:   

общее / в ярусе С 66 / 59 53 / 51 

деревья 11 7 

кустарники 6 4 

травы 49 42 

мхи и лишайники 1  

Среднее число  
на 100 м2 / в ярусе С 

10,6 ± 0,4 / 7,7 ± 0,4 11,7 ± 0,6 / 9,2 ± 0,6 

Ср. покрытие яр. А, % 50 (80) 70 

Ср. покрытие яр. В, % 50 50 

Ср. покрытие яр. С, % 40 40 

Ср. покрытие яр. D, % – – 

Состав древостоя I яруса 
10Д; 10Д, ед. Б;  
6Д4Лп, ед. Б,Ос 

10Д; 9Д1Б,Ос 

Состав древостоя II яруса  10Лп, ед. Ко 

Индикаторные виды Stellaria holostea Convallaria majalis 

Редкие виды – – 

Ассоциации 

Querceta nemoro-herbosa (Q-Nm) 

c доминированием Aegopodium podagraria 

Tilieto-Quercetum coryloso-
aegopodiosum, Acereto-Tilietum 

coryloso-aegopodiosum,  
Aceretum coryloso-aegopodiosum 

Quercetum  
aegopodiosum 

Число ПП 51 19 

Число видов:   

общее / в ярусе С 44 / 43 69 / 66 
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Продолжение табл. 2 

деревья 11 10 

кустарники 4 4 

травы 29 56 

мхи и лишайники –  

Среднее число  
на 100 м2 / в ярусе С 

11,6 ± 0,6 / 8,2 ± 0,6 12,4 ± 0,5 / 10,3 ± 1,2 

Ср. покрытие яр. А, % 70 60 

Ср. покрытие яр. В, % 50 50 

Ср. покрытие яр. С, % 50 40 

Ср. покрытие яр. D, % – – 

Состав древостоя I яруса
6Д4Лп; ед. Ос; 6Д4Лп, ед. В; 
6Д4Лп, ед. Я; 6Лп4Ко, ед. В; 

7Ко3Лп, ед. В 

10Д, ед. С; 10Д, ед. Б; 
10Д, ед. Ко 

Состав древостоя II яруса 10Лп; 10Ко  

Индикаторные виды Aegopodium podagraria 
Aegopodium 
podagraria 

Galium boreale 

Редкие виды – Potentilla alba 

Ассоциации 

Querceta nemoro-herbosa (Q-Nm) 

c доминированием  
Brachypodium pinnatum Quercetum herbosum 

Quercetum brachypodiosum 

Число ПП 145 71 

Число видов:   

общее / в ярусе С 139 / 136 118 / 117 

деревья 7 10 

кустарники 8 6 

травы 124 53 

мхи и лишайники –  

Среднее число  
на 100 м2 / в ярусе С 

18,4 ± 0,4 / 16,6 ± 0,4 14,5 ± 0,6 / 11,7 ± 0,6 

Ср. покрытие яр. А, % 55 65 

Ср. покрытие яр. В, % 15 55 

Ср. покрытие яр. С, % 45 15 

Ср. покрытие яр. D, %  – 

Состав древостоя I яруса 10Д; 10Д, ед. Б,Ос; 8Д2Лп 
10Д; 10Д, ед. 
Б,Ос8Д1Лп1Ко 

Состав древостоя II яруса – – 

Индикаторные виды 
Bromopsis riparia 

Calamagrostis epigeios 
Campanula bononiensis 

Mercurialis perennis 
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Окончание табл. 2 

Редкие виды Potentilla alba 

Adenophora lilifolia 
Botrychium lunaria 

Gymnocarpium dryopteris 
Iris aphylla 

Lilium martagon 
Potentilla alba 
Stipa pennata 

Примечание. Виды деревьев: Д – Quercus robur, Лп – Tilia cordata, Ос –
Populus tremula, Б – Betula pendula, Ко – Acer platanoides, В – Ulmus glabra. 

 
Выделенные ассоциации хорошо разделяются в двух первых осях DCA 

(рис. 2). Суммарный коэффициент детерминации для первой пары осей равен 
59,8 %. С первой осью более всего коррелируют переменность увлажнения  
(r = – 0,71), кислотноть почвы (r =  0,66), освещенность (r = 0,58), со вто-
рой – богатство почвы азотом (r =  0,56), влажность почвы (r = – 0,55).  
Для третьей оси коэффициент детерминации равен 2,4 %, наибольшая корре-
ляция отмечена с фактором влажности почвы (r = 0,47), корреляция с други-
ми экологическими факторами слабые (r меньше 0,4). 

 

 

Рис. 2. Положение геоботанических описаний неморальных широколиственных  
лесов в первых двух осях DCA вместе с векторами экологических факторов. 
Ассоциации: 1 – с доминированием Carex pilosa; 2 – с доминированием  

Stellaria holostea; 3 – с доминированием Convallaria majalis; 4 – с доминированием 
Aegopodium podagraria; 5 – с доминированием Brachypodium pinnatum;  

6 – разнотравные 
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Асс. с домированием Aegopodium podagraria наибольшее распростра-
нение имеет на делювиальных пылевато-песчаных и песчаных отложениях  
(2-й тип местности), где занимает значительные площади по выровненным 
поверхностям. После сплошных рубок в древесном ярусе помимо Quercus 
robur принимают большее или меньшее участие другие широколиственные 
виды: Tilia cordata, Acer platanoides, Populus tremula, Ulmus glabra, реже 
Fraxinus excelsior (асс. Tilieto-Quercetum coryloso-aegopodiosum). Выбороч-
ные рубки Quercus robur, характерные для этих территорий, приводят к до-
минированию в древостое Tilia cordata, Acer platanoides и формированию  
сообществ асс. Acereto-Tilietum coryloso-aegopodiosum, Aceretum coryloso-
aegopodiosum. Значительно реже сообщества с доминироваем Aegopodium 
podagraria встречаются на маломощных элювиальных палеогеновых породах 
(3-й тип местности), как правило, по слабопологим склонам северной экспо-
зиции (асс. Quercetum aegopodiosum). В подлеске сообществ участие Corylus 
avellana резко сокращается, в этих условиях его формируют Acer tataricum и 
Euonymus verrucosa, а также Frangula alnus, Sorbus aucuparia, Padus avium, 
подрост Acer platanoides и Populus tremula. Сообщества ассоциации с доми-
рованием Aegopodium podagraria приурочены к наиболее богатым азотом и 
бедным по обобщенному солевому режиму почв местообитаниям, слабо-
переменного увлажнения (см. рис. 2). 

Асс. с домированием Brachypodium pinnatum (Quercetum brachypodio-
sum) имеет широкое распространение в ландшафтах ЭДР, встречаются во 
всех типах местности, кроме 1-го. Это самая распространенная ассоциация 
среди всех неморальных широколиственных лесов в правобережье р. Суры 
(Кададо-Узинский ботанико-географический районов). Сообщества ассоциа-
ции наиболее часто встречаются на возвышенных выровненных водоразделах 
и склонах водоразделов, с достаточно глубоким расположением грунтовых 
вод. Это самые сухие и светлые леса слабопеременного увлажнения (см. рис. 2). 
В травяном покрове помимо неморальных видов в его сложении высоко уча-
стие видов степной и луговой ЭЦГ. С высоким постоянством и при неболь-
шом обилии встречаются Geranium sanguineum, Poa angustifolia, Pyrethrum 
corymbosum, Stachys officinalis, Trifolium alpestre (класс константности 4).  
Для сообществ ассоциации характерно максимальное среди всех немораль-
ных широколиственных лесов видовое разнообразие (см. табл. 2). 

Асс. Quercetum herbosum объединяет наиболее антропогенно транс-
формированные сообщества, как правило, после рубок разной степени интен-
сивности и повторности. Сообщества ассоциации не имеют строгой приуро-
ченности к элементам рельефа. По экологическим характеристикам они близ-
ки лесам с доминированием Aegopodium podagraria и Carex pilosa, производ-
ными от которых они, очевидно, и являются. Разреженность травостоя 
способствует внедрению в сообщества ассоциации луговых и степных видов, 
в том числе и редких видов [14]: Botrychium lunaria, Gymnocarpium dryopteris, 
Iris aphylla, Lilium martagon, Potentilla alba, Stipa pennata. 

Широколиственные леса бореально-неморальные –  
Querceta boreo-nemoro-herbosa (Q-Br_Nm) 

Растительные сообщества, относящиеся к этой группе ассоциаций  
(см. табл. 1), не имеют широкого распространения в ландшафтах ЭДР,  
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встречаются спорадически на водораздельных массивах осевой части При-
волжской возвышенности, сложенных маломощным элювием терригенных 
(песчаники) пород палеогенового возраста (3-й тип местности) и по пологим 
склонам водоразделов второго порядка, сложенных делювиальными и лессо-
видными отложениями (6-й тип местности). Очень редко небольшими по 
площади участками они встречаются в пределах 2-го типа местности в лево-
бережье р. Суры. 

По экологическим характеристикам отмеченная группа ассоциаций  
характеризуется средними показателями обобщенного солевого режима и 
кислотности почвы, имеет довольно высокое и относительно устойчивое  
увлажнение, достаточно слабо обеспечена азотом (см. рис. 1).  

В древесном ярусе бореально-неморальных широколиственных лесов 
помимо Quercus robur изредка встречаются Betula pendula или Populus tre-
mula.  

Подлесок этих лесов образован неморальными и лугово-степными ви-
дами: Euonymus verrucosa, Cerasus fruticosa, Acer tataricum (кустовидная 
форма), реже Corylus avellana. Характерен подрост деревьев: Acer platanoides, 
Betula pendula, Populus tremula, Sorbus aucuparia, изредка Quercus robur. 

В травяном покрове около половины проективного покрытия прихо-
дится на долю неморальных видов, более трети составляют бореальные эле-
менты (см. табл. 1). Характерно участие лугово-степных видов. Сообщества 
этой группы ассоциаций имеют самое низкое флористическое богатство сре-
ди всех широколиственных лесов ЭДР, при этом видовая насыщенность 
имеет сходные с ними показатели. Индикаторами бореально-неморальной 
группы являются Calamagrostis arundinacea, Rubus saxatilis и Geranium syl-
vaticum.  

Группу бореально-неморальных широколиственных лесов образуют  
ассоциации: Quercetum convallarioso-calamagrostidosum arundinacii и Quer-
cetum rubosum saxatilii (табл. 3), которые хорошо разделяются в двух первых 
осях DCA (рис. 3). Суммарный коэффициент детерминации для первой пары 
осей равен 61,1 %. С первой осью более всего коррелирует трофность почвы 
(r = 0,74), со второй – освещенность (r = – 0,52) и трофность почвы (r = 0,43). 
Для третьей оси коэффициент детерминации равен 6,1 %, наибольшая корре-
ляция отмечена с фактором кислотноти почвы (r = 0,77) и влажности почвы  
(r = – 0,62). 

Асс. Quercetum convallarioso-calamagrostidosum arundinacii отмечена 
по верхним частям склонов восточной и слабо пологим склонам северной 
экспозиции в пределах 3-го и 6-го типов местности. Сообщества ассоциации 
занимают наиболее бедные по обобщенному солевому режиму местообита-
ния (см. рис. 3). В достаточно разреженном травяном ярусе отмечен редкий 
вид – Iris aphylla. 

Асс. Quercetum rubosum saxatilii достаточно редко встречается в ланд-
шафтах ЭДР: отмечена на выровненных водораздельных поверхностях 2-го и 
3-го типов местности. Сообщества ассоциации приурочены к более богатым 
по обобщенному солевому режиму почвы местообитаниям, чем фитоценозы  
с доминированием Calamagrostis arundinacea (см. рис. 3). 
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Таблица 3 
Сравнительная характеристика ассоциаций  

бореально-неморальных широколиственных лесов 

Ассоциации 
Querceta boreo-nemoro-herbosa (Q-Br_Nm) 

Quercetum  
calamagrostidosum arundinacii 

Quercetum  
rubosum saxatilii 

Число ПП 36 14 

Число видов:   

общее / в ярусе С 46 / 44 29 / 25 

деревья 4 9 

кустарники 2 3 

травы 40 17 

мхи и лишайники   

Среднее число  
на 100 м2 / в ярусе С 

15,3 ± 0,7 / 12,9 ± 0,7 10,8 ± 0,6 / 7,9 ± 0,7 

Ср. покрытие яр. А, % 70 65 

Ср. покрытие яр. В, % 30 35 

Ср. покрытие яр. С, % 40 20 

Ср. покрытие яр. D, %   

Состав древостоя I яруса
10Д 

8Д2Ос 
10Д 

9Д1Б 

Состав древостоя II яруса   

Индикаторные виды 

Calamagrostis arundinacea 
Convallaria majalis 

Pyrethrum corymbosum 
Stachys officinalis 

Rubus saxatilis 

Редкие виды Iris aphylla – 

Примечание. Виды деревьев: Д – Quercus robur, Ос – Populus tremula, Б – Be-
tula pendula. 

Широколиственные леса неморально-боровые –  
Querceta nemoro-pine-herbosa (Q-Nm_Pn) 

Растительные сообщества, относящиеся к этой группе ассоциаций,  
в настоящее время встречаются достаточно часто в правобережье р. Суры  
(в Кададо-Узинском ботанико-географическом районе) по водораздельным 
поверхностям и приречным склонам сложенным маломощным элювием  
в пределах 3-го типа местности и по пологим склонам водоразделов второго 
порядка, сложенных делювиальными и лессовидными отложениями в преде-
лах 6-го типа местности. Сообщества неморально-боровых широколиствен-
ных лесов характеризуются средними балловыми значениями по всем эколо-
гическим факторам (см. рис. 1).  

Древесный ярус образован Quercus robur пониженной жизненности, 
изредка встречаются Betula pendula или Populus tremula. Сомкнутость древо-
стоя 0,4–0,6.  
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Рис. 3. Положение геоботанических описаний бореально-неморальных  
широколиственных лесов в первых двух осях DCA вместе с векторами  

экологических факторов.  
Ассоциации: 1 – Quercetum convallarioso-calamagrostidosum arundinacii;  

2 – Quercetum rubosum saxatilii 
 
Подлесок разной степени сформированности. В сообществах, форми-

рующихся после пожаров, выпаса, – сильно разреженный или отсутствует 
совсем. Подлесок средней плотности (сокнутость 0,3–0,6) образован Euony-
mus verrucosa и Acer tataricum с участием Rhamnus cathartica. По пологим 
северным склонам подлесок образует интенсивный подрост Populus tremula 
(сокнутость 0,8–0,9). 

В травяном ярусе (ОПП 40–80 %) высоко участие боровых и немораль-
ных видов (см. табл. 1), существенную роль в сложении травостоя играют 
луговые и степные виды. Индикатором этой группы ассоциаций является 
Calamagrostis epigeios. С высоким постоянством встречаются Brachypodium 
pinnatum (класс константности 5), Calamagrostis epigeios, Poa angustifolia 
(класс константности 4). Иногда существенную роль в травостое играет 
Pteridium aquilinum. 

Группу неморально-боровых широколиственных лесов образуют две 
ассоциации: Quercetum calamagrostidosum epigeios и Quercetum pteridosum 
(табл. 4). Результат ординации 142 геоботанических описаний неморально-
боровых широколиственных лесов в двух первых осях DCA представлен  
на рис. 4. Суммарный коэффициент детерминации для первой пары осей  
равен 82,3 %. С первой осью более всего коррелируют влажность почвы  
(r = 0,96), трофность почвы (r = – 0,93), кислотноть почвы (r =  0,93), богат-
ство почвы азотом (r =  0,84), переменность увлажнения (r = – 0,78), со  
второй – кислотноть почвы (r =  0,57). Для третьей оси коэффициент  
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детерминации равен 8,3 %, корреляции со всеми экологическими факторами 
слабые (r меньше 0,3). 

 
Таблица 4 

Сравнительная характеристика ассоциаций  
неморально-боровых широколиственных лесов 

Ассоциации 
Quercetum  

calamagrostidosum epigeios 
Quercetum pteridosum 

Число ПП 97 45 

Число видов:   

общее / в ярусе С 81 / 78 45 / 38 

деревья 6 8 

кустарники 3 3 

травы 72 34 

мхи и лишайники   

Среднее число  
на 100 м2 / в ярусе С 

18,7 ± 0,4 / 16,5 ± 0,4 12,2 ± 0,5 / 9,0 ± 0,5 

Ср. покрытие яр. А, % 45 55 

Ср. покрытие яр. В, % 20 40 

Ср. покрытие яр. С, % 45 70 

Ср. покрытие яр. D, % – – 

Состав древостоя I яруса 10Д; 10Д, ед. Б 10Д; 10Д, ед. Ос, Б 

Состав древостоя II яруса   

Индикаторные виды 
Calamagrostis arundinacea 

Convallaria majalis 
Pteridium aquilinum 

Редкие виды 

Adenophora liliifolia 
Allium flavescens 

Iris aphylla 
Potentilla alba 

– 

Примечание. Виды деревьев: Д – Quercus robur, Ос – Populus tremula, Б – Be-
tula pendula. 

 
Асс. Quercetum calamagrostidosum epigeios встречается по водораз-

дельным поверхностям и приречным склонам, сложенным маломощным элю-
вием в пределах 3-го типа местности. Сообщества ассоциации приурочены  
к более сухим, богатым азотом и по обобщенному солевому режиму близким 
к нейтральным почвам (см. рис. 4).  

В составе сообществ ассоциации отмечено произрастание редких видов 
Adenophora liliifolia, Allium flavescens, Iris aphylla, Potentilla alba. 

Асс. Quercetum pteridosum не имеет широкого распространения в ланд-
шафтах ЭДР, встречается по водораздельным поверхностям и приречным 
склонам в пределах 3-го типа местности и по пологим склонам водоразделов 
в пределах 6-го типа местности. Сообщества ассоциации приурочены к более 
увлажненным, бедным по обобщенному солевому режиму и азотом слабо-
кислым почвам (см. рис. 4). 
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Рис. 4. Положение геоботанических описаний неморально-боровых  
широколиственных лесов в первых двух осях DCA вместе с векторами  

экологических факторов. 
Ассоциации: 1 – Quercetum calamagrostidosum epigeios; 2 – Quercetum pteridosum 

Широколиственные леса неморально-нитрофитные –  
Querceta nemoro-nitro-herbosa (Q-Nm_Nt) 

Растительные сообщества, относящиеся к этой группе ассоциаций, 
приурочены к надпойменно-террасовым волнистым поверхностям ландшаф-
тов долинных комплексов, а также в ландшафтах ЭДР встречаются по запа-
динным формам рельефа пониженных приводораздельных пространств, сло-
женных суглинистым элювием кремнисто-карбонатных (опоки, мергели), и 
терригенных пород палеогенового и мелового возраста (4-й тип местности).  
По экологическим характеристикам отмеченная группа ассоциаций имеет 
наиболее влажные, достаточно обеспеченные азотом почвы со средним уров-
нем кислотности и относительно устойчивым увлажнением (см. рис. 1). 

Древесный ярус образован Quercus robur иногда с участием Populus 
tremula, реже Alnus glutinosa или Betula pendula, Ulmus glabra и U. laevis, из-
редка Tilia cordata.  

Существенную роль в сложении подлеска играет Padus avium, которая 
в условиях поймы формирует кустовидную форму роста. Значительно реже 
встречается Ribes nigrum, а по возвышенным элементам – Euonymus verrucosa 
и подрост Ulmus glabra, U. laevis, Acer platanoides, Tilia cordata и Quercus 
robur. 

В травяном ярусе доминируют виды неморальной и нитрофильной ЭЦГ 
(см. табл. 1). С высоким постоянством встречаются Urtica dioica (класс кон-
стантности 5), Glechoma hederacea (класс константности 4). Индикаторами 
этой группы ассоциаций являются отмеченные виды.  
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В группу неморально-нитрофитных широколиственных лесов входят 
четыре ассоциации (табл. 5): Quercetum herbosum, Quercetum caricosum, 
Quercetum urticoso-filipendulosum, Quercetum herboso-urticosum, которые 
достаточно хорошо разделяются в двух первых осях DCA (рис. 5). Суммар-
ный коэффициент детерминации для первой пары осей равен 52,8 %. С пер-
вой осью более всего коррелируют богатство почвы азотом (r =  0,58), пере-
менность увлажнения (r = – 0,53), трофность почвы (r = 0,46), со второй – пе-
ременность увлажнения (r = – 0,42). Для третьей оси коэффициент детерми-
нации равен 5,2 %, корреляции со всеми экологическими факторами слабые 
(r меньше 0,3). 

 

 
Рис. 5. Положение геоботанических описаний неморально-нитрофитных  
широколиственных лесов в первых двух осях DCA вместе с векторами  

экологических факторов. 
Ассоциации: 1 – Quercetum herbosum; 2 – Quercetum caricosum;  

3 – Quercetum urticoso-filipendulosum; 4 – Quercetum herboso-urticosum 
 
Асс. Quercetum herbosum характерна для ландшафтов долинных ком-

плексов и занимает наименее кислые местообитания с относительно устойчи-
вым увлажнением, это самые затененные леса (рис. 5). 

Асс. Quercetum caricosum редко встречается в ландшафтах ЭДР, отме-
чена в пределах 4-го типа местности по западинным формам рельефа водо-
раздельных пространств на суглинистом элювии. По экологическим характе-
ристикам самые богатые по обобщенному солевому режиму почв леса с от-
носительно устойчивым увлажнением (рис. 5). Для сообществ ассоциации 
характерно самое низкое видовое богатство среди всех широколиственных 
лесов ЭДР. 

Асс. Quercetum urticoso-filipendulosum характерна для ландшафтов до-
линных комплексов и занимает наиболее увлажненные местообитания, со 
средними балловыми показателями по трофности почвы и богатству азотом 
(рис. 5). 
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Асс. Quercetum herboso-urticosum представлена наибольшим числом 
описаний среди широколиственных лесов этой группы ассоциаций (см. табл. 5). 
Сообщества ассоциации встречаются в ландшафтах долинных комплексов и 
занимают наиболее бедные по обобщенному солевому режиму почв место-
обитания, достаточно обеспеченные азотом, слабопеременного увлажнения 
(см. рис. 5). 

Широколиственные леса неморально-лугово-степные –  
Querceta nemoro-prato-steppe-herbosa (Q-Nm_Md-St) 

Растительные сообщества этой группы ассоциаций в ландшафтах ЭДР 
наибольшее распространение и разнообразие имеют в правобережье р. Суры 
в Кададо-Узинском ботанико-географическом районе. Они встречаются по 
водораздельным поверхностям с сильно пересеченным рельефом и склонам 
водораздельных массивов осевой части Приволжской возвышенности сло-
женным маломощным элювием терригенных (песчаники) пород палеогеново-
го возраста (3-й тип местности), по плакорам и склонам водоразделов, придо-
линным участкам склонов, сложенных делювиальными и лессовидными от-
ложениями (суглинки с прослоями песка, щебня) (5-й и 6-й типы местности), 
а также по водораздельным пространствам с западинными формами рельефа 
на суглинистом элювии (4-й тип местности).  

В Засурском ботанико-географическом районе они не имеют широкого 
распространения, встречаются спорадически по плакорам и склонам верхнего 
плато Приволжской возвышенности, сложенным делювиальными пылевато-
песчаными и песчаными четвертичными отложениями малой мощности, под-
стилаемыми палеогеновыми песчаниками, опоками, диатомитами (2-й тип 
местности). 

Сообщества отмеченной группы среди всех групп ассоциаций широко-
лиственных лесов занимают наиболее сухие и освещенные местообитания, 
слабопеременного увлажнения, в наименьшей степени обеспеченные азотом 
(см. рис. 1). 

Формирование широколиственных лесов с высоким участием лугово-
степных видов часто связано с хозяйственной деятельностью. Восстановле-
ние Quercus robur после рубок разной степени интенсивности в остепненных 
местообитаниях затруднено, что приводит к формированию особей вида по-
ниженной жизненности и разреженным древостоям. Другим важным факто-
ром, влияющим на становление сообществ этой группы, является выпас ско-
та, особенно интенсивный в прошлом. Чрезмерный выпас препятствовал во-
зобновлению особей Quercus robur и других деревьев, что привело к форми-
рованию разреженных сообществ «паркового типа». Часто сообщества этой 
группы ассоциаций располагаются при переходе от леса к открытым травя-
ным участкам. 

Древостой разреженный, 1-ярусный, образован Quercus robur (часто 
пониженной жизненности) с примесью Betula pendula и (или) Populus tremula, 
реже Pinus sylvestris, Tilia cordata (сомкнутость 0,3–0,8).  

Ярус подлеска или отсутствует, или образован лугово-степными и опу-
шечными видами кустарников – Cerasus fruticosa, Chamaecytisus ruthenicus, 
Prunus spinosa, Spiraea crenata, Rhamnus cathartica, Cotoneaster melanocarpus  
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с участием Acer tataricum, Frangula alnus, Euonymus verrucosa и Corylus 
avellana. 

В травяном покрове преобладают виды степной ЭЦГ, высоко участие 
луговых и неморальных видов (см. табл. 1). Характерно высокое видовое 
разнообразие. 

Наиболее обычными доминантами травяного яруса являются Poa angus-
tifolia и Bromopsis riparia. Индикаторами этой группы являются Bromopsis 
riparia и Trifolium alpestre. 

Широколиственные леса неморально-лугово-степные образуют ассо-
циации: Quercetum poeosum angustifoliae, Quercetum bromopsiosum ripariae, 
Quercetum herboso-bromopsiosum inermiae, Quercetum caricosum supinae, 
Quercetum poeoso angustifoliae-herbosum, Quercetum fruticoso-herbosum, 
Quercetum herbosum (табл. 6). Выделенные ассоциации хорошо разделяются 
в двух первых осях DCA (рис. 6). Суммарный коэффициент детерминации 
для первой пары осей равен 55,7 %. С первой осью более всего коррелируют 
освещенность (r = 0,49), переменность увлажнения (r = – 0,42), со второй – 
трофность почвы (r =  0,64), освещенность (r = 0,63), переменность увлаж-
нения (r =  0,45). Для третьей оси коэффициент детерминации равен 5,9 %, 
наибольшая корреляция отмечена с фактором богатства почвы азотом  
(r = 0,51), корреляции с другими экологическими факторами слабые (r мень-
ше 0,3). 

Асс. Quercetum poeosum angustifoliae – одна из самых распространен-
ных в ландшафтах ЭДР в правобережье р. Суры в Кададо-Узинском ботани-
ко-географическом районе (см. рис. 6).  

Сообщества ассоциации встречаются по выровненным водораздельным 
поверхностям осевой части Приволжской возвышенности (3-й тип местно-
сти) и по плакорам, пологим склонам водоразделов второго порядка (6-й тип 
местности). Значительно реже сообщества этой ассоциации встречаются по 
плакорам и слабопологим склонам верхнего плато 2-го типа местности.  
По экологическим характеристикам это самые богатые по обобщенному со-
левому режиму почв леса среди всех ассоциаций рассматриваемой группы  
с относительно устойчивым увлажнением (см. рис. 6). 

Асс. Quercetum bromopsiosum ripariae не имеет широкого распростра-
нения в ландшафтах ЭДР и встречается на возвышенных водораздельных по-
верхностях в пределах 3-го типа местности. Сообщества ассоциации имеют 
средние балловые значения по всем факторам среды (см. рис. 6). 

Асс. Quercetum herboso-bromopsiosum inermis встречается редко и 
представлена небольшим числом описаний (см. табл. 6). Сообщества ассо-
циации описаны преимущественно западной экспозиции в пределах 2-го и  
3-го типов местности. По экологическим характеристикам это достаточно 
богатые по обобщенному солевому режиму почв и богатству азотом леса 
слабопеременного увлажнения (см. рис. 6). 

Асс. Quercetum caricosum supinae встречается спорадически по крутым 
придолинным склонам южной экспозиции в пределах 6-го типа местности. 
Сообщества ассоциации занимают слабокислые/близкие к нейтральным, дос-
таточно богатые по обобщенному солевому режиму почв местообитания, 
бедные азотом (см. рис. 6). 
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Рис. 6. Положение геоботанических описаний неморально-нитрофитных  
широколиственных лесов в первых двух осях DCA вместе с векторами  

экологических факторов. 
Ассоциации: 1 – Quercetum poeosum angustifoliae; 2 – Quercetum bromopsiosum 

ripariae; 3 – Quercetum bromopsiosum inermiae; 4 – Quercetum caricosum supinae;  
5 – Quercetum poeoso angustifoliae-herbosum; 6 – Quercetum fruticoso-herbosum;  

7 – Quercetum herbosum 
 
Асс. Quercetum poeoso angustifoliae-herbosum представлена неболь-

шим числом описаний и не имеет широкого распространения в ландшафтах 
ЭДР. Сообщества ассоциации приурочены к плакорам в пределах 6-го типа 
местности. По экологическим характеристикам это одни из самых сухих и 
самых светлых лесов, формирующихся на самых бедных азотом почвах среди 
всех сообществ этой группы ассоциаций со средними значениями обобщен-
ного солевого режима (см. рис. 6).  

Асс. Quercetum herbosum встречается по крутым склонам южной экс-
позиции верхнего плато Приволжской возвышенности (2-й тип местности), 
слабопологим придолинным участкам склонов (5-й тип местности), пологие 
склоны водоразделов второго порядка (6-й тип местности). По экологическим 
характеристикам это светлые леса, со средними значениями по обобщенному 
солевому режиму и богатству почв азотом, увлажнению почв (см. рис. 6). 

Сообщества ассоциации находятся на разных стадиях демутаций после 
хозяйственной деятельности: выпаса скота, рубок. 

В сообществах ассоциации наблюдается возобновление Quercus robur.  
Сообщества асс. Quercetum fruticoso-herbosum являются одними из са-

мых антропогенно нарушенных среди всех лесов рассматриваемой группы. 
Они формируются после рубок, часто вблизи населенных пунктов, при пере-
ходе от леса к открытым травяным участкам. Ассоциация встречается по  
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выровненным водораздельным поверхностям (2, 3, 4-й типы местности) и по 
пологим северным склонам водоразделов второго порядка (2-й тип мест-
ности), придолинным участкам склонов (5-й тип местности). По экологи-
ческим характеристикам сообщества ассоциации имеют широкий диапазон  
увлажнения почв, их обобщенному солевому режиму, это самые темные леса 
(см. рис. 6). 

Ассоциация занимает одно из первых мест по видовому богатству сре-
ди всех ассоциаций широколиственных лесов ЭДР, при этом средняя видовая 
насыщенность не высокая (см. табл. 6). 

Заключение 

Современные широколиственные леса в ландшафтах эрозионно-дену-
дационных равнин верхнего плато Приволжской возвышенности не имеют 
широкого распространения и составляют около 20 % от общей площади ле-
сов района исследования. Их формирование в значительной степени и на 
протяжении длительного периода времени проходило под влиянием хозяйст-
венной деятельности. Преобладающее большинство сообществ являются 
вторичными, порослевыми. Леса с доминированием Quercus robur семенного 
происхождения занимают очень незначительные площади и сохранились на 
территориях, где затруднена рубка. 

В современном растительном покрове в группе формаций широколист-
венных лесов выделены пять групп ассоциаций: широколиственные леса не-
моральные – Querceta nemoro-herbosa (Q-Nm), широколиственные леса боре-
ально-неморальные – Querceta boreo-nemoro-herbosa (Q-Br_Nm), широко-
лиственные леса неморально-боровые – Querceta nemoro-pine-herbosa  
(Q-Nm_Pn), широколиственные леса неморально-лугово-степные – Querceta 
nemoro-prato-steppe-herbosa (Q-Nm_Md-St), широколиственные леса немо-
рально-нитрофитные – Querceta nemoro-nitro-herbosa (Q-Nm_Nt). 

Согласно эколого-флористической классификации широколиственные 
леса представлены 2 классами, 3 порядками, 4 союзами и 5 ассоциациями. 

Видовой состав сообществ и их структура, с одной стороны, прямо или 
косвенно связаны с деятельностью человека, с другой – определяется особен-
ностями литогенной основы верхнего плато Приволжской возвышенности.  
В древесном ярусе широколиственных лесов помимо Quercus robur сущест-
венная роль принадлежит Tilia cordata, Acer platanoides, Populus tremula. 
Участие в нем Fraxinus excelsior отмечается только на севере (в правобережье 
р. Инза) и юге области. Видовой состав доминантов подлеска также различен: 
в правобережье р. Суры он образован Corylus avellana, иногда с невысоким 
участием других неморальных кустаников (Euonymus verrucosa, Lonicera 
xylosteum), а в левобережье р. Суры – существенную роль в сложении полога 
играют Acer tataricum, Euonymus verrucosa, Cerasus fruticosa, Prunus spinosa и 
Rhamnus cathartica. В травяном покрове значительное участие, как по числу 
видов, так и по обилию, принадлежит видам неморальной ЭЦГ, при этом  
в левобережье р. Суры высоко участие бореальных видов, а в левобережье  
р. Суры – резко возрастает обилие лугово-опушечных и степных. 

Классификация широколиственных лесов с использованием эколого-
ценотического подхода позволяет оценить их сукцессионное состояние. 
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